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A. Einleitung 

U b e r  d ie  G r u n d z f i g e  d e r  O r g a n o g e n e s e  be i  d e n  R o t a t o r i e n  b e s g a n d e n  

b i s h e r  e i n a n d e r  w i d e r s p r e c h e n d e  A u f f a s s u n g e n .  D e s h a l b  w u r d e  e ine  

n e u e  U n t e r s u c h u n g  n o t w e n d i g .  Sie s t / i t z t  s ich  n e b e n  d e r  L e b e n d b e o b a c h -  

t u n g  u n d  d e r  c y t o l o g i s c h - h i s t o l o g i s c h e n  U n t e r s u c h u n g s m e t h o d e  au f  die  

e x p e r i m e n t e l l e  A n a l y s e  d e r  E n t w i c k l u n g s v o r g / ~ n g e .  E n t w i c k l u n g s p h y s i o -  

]og ische  U n t e r s u c h u n g e n  s i n d  i n n e r h a l b  d e r  K l a s s e  d e r  R o t a t o r i e n  b i s h e r  
n o c h  n i c h t  d u r c h g e f t i h r t  w o r d e n .  

Wilhelm l~oux' Arch. EntwicM.-25ech. Org., Bd. 157 9 
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An Sehnittserien von Embryonen gewann 2NACKTWEY (1925) die 
Ansieht, bei A s p l a n c h n a  f/~nde keine Gastrulation start. Die Organe 
des Verdauungstraktes bildeten sich vielmehr im AnsehluB an die 
Einstfilpung des Pharynx dutch Delamination aus dem dorsalen Blasto- 
derm. Von D~ B]~AUCtIAMP (1957) wird dagegen entsehieden die ffiiher 
fibliehe Ansieht (ZwLI?CKA, 1891, u. a.) vertreten, die Entodermbildung 
der Rotatorien beruhe auf einem Gastrula~ionsvorgang. Er stfitzt sich 
dabei auf seine Beobachtungen an lebenden Embryonen des R/~der- 
tieres Ploesoma.  

Aus Lebendbeobachtungen sowie Untersuchungen yon Schnitt- 
serien ergab sieh in der Normogenese yon A s p l a n c h n a  girodi ein klar 
erkennbarer Gastrulationsvorgang. Mit dem UV-Mikrostrahlenstieh- 
apparat wurden Markierungsversuehe durehgefiihrt, um dem Einwand 
zuvorzukommen, es handle sich dabei um die Einstiilpung des Pharynx 
(N~tc~TwEY, 1925). 

Herrn Prof. Dr. K.G. G~LL danke ich ffir die vielfgltigen Anregungen und 
die intensive Beratung sehr herzlich. Gedankt sei auch Herrn Prof. Dr. V. SCHWARTZ 
ffir das f5rderliche Interesse an dieser Arbeit. 
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An Abkiirzungen werden stets verwendet: 

Blastocoel Oda Oviduktanlage 
Blastoporus Oes Osophagus 
Cingulum Oesa 0sophagusan]age 
Dotterstoek Ov Ovar 
Dotterstoeksanlage Ova Ovaranlage 
Dorsaltaster 

Oz Oozyte Embryo 
Entoderm Ozk Oozytenkern 
Ganglion Pc Pseudocoel 
CerebrMganglion Ph Pharynx 
Cerebralganglionanlage Pha Pharynxanlage 
Mastaxganglion Pr Protonephridium 
Mastganglionanlage Pz Propagationszellen 
Harnblase Q Quadrant 
Integument Rk Richtungsk6rper 
Integumentanlage T 1--4 Typen strahlengesehiidigter 
Keimlagermutterzelle Tiere 
Kauer Ud Urdotterzelle 
Oltropfon Ug Urgeschlechtszelle 
Mast~x Ugm Urgesehlechtsmutterzelle 
Matrixzellen des Cingulums Uk Urkeimzelle 
Mesoderm Ur Urogenitalkanal 
Magen UV 40 ix kreisrunder Bestrahlungsfleck 
Magenanlage yon 40 ix Durehmesser 
Magendriisen U,V alt nieht vergleichbarer Wert we- 
Muske] gen veriinderter Versuchsbe- 
Mundbucht dingungen. 
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B. Material und Methoden 
Das hier verwendete lebende Material geht auf Planktonf~nge im M~rz 1961 

zuriick. Im Max Eyth-See bei Stut*gart-Mfinster, einem Baggersee mi t  oftener 
Verbindung zum Neckar, wurden die beiden Arten Asplanehna priodonta Gosse 
und  Asplanchna girodi DE G U E ~ E  (GvER~E, DE, 1888) gefunden. 

Abb. 1. Lebendaufnahme eines erwachsenen amiktischen Weibchens yon Asplanchr~a girodi in 
Seitenansieh~. Vergr. 120 • 

Solange mit  kleinen Rotator ien aus Freilandf~ngen geffittert wurde, vermehr- 
ten sieh beide Arten gut. Die Umstelltmg auf eino unabhiingige Kult ivierung im 
Labor  gelang jedoch nur  bei Asplanchna girodi (Abb. 1). Als Fu t te r  erwies sich 
eine Misehung aus Haematococcus pluvialis und Paramecium caudatum am geeignet- 
sten. Eine im Ins t i tu t  ffir zah]reiche A~tfzuchten verwendete verdfinnte Erdl6sung 
(RvTmV[A~ und H~CK~A~,  1961, S. 314) diente als Kulturl6sung. Darin wurde 
auch Haematococcus pluvialis geziiehte~. Paramecium caudatum s tammte aus 
Faulkulturen.  Zur Fu~tergewinnung k6nnen die Paramecien in schne]l lau~enden 
Papierfil tern angereichert und  im Fil ter  mi t  Kulturl6sung gewaschen werden. 
I m  ,,K~ltelabor" des Ins t i tu t s  l~uft die Zueht  yon Asplanchna girodi bei 14-4- i o C 
seit 1961. Haematococeus und vor allem Paramecium k6nnen den Kulturschalen 

9* 
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ohne Schaden fiir die R~dertiere sehr reichlieh zugesetzt werden. Gut versorgte 
Kulturen brauchen zwischen den nach 8--10 Tagen notwendigen Umsetzungen 
nicht naehgefiittert zu werden. Bei angemessener Reduzierung der Individuenzahl 
bleiben die Tiere amiktiseh. Die Entwieklung verl~uft sehr raseh. Bei 140 C wird 
ein Jungtier  etwa 3 Tage naeh der ersten Furehungsteilung geboren. Auf diese 
Weise steht das ganze Jahr  fiber konstantes Untersuchungsmaterial in jeder 
gewiinschten Menge zur Verffigung. Eine Versch]eehterung der Lebensbedingungen, 
wie Mangel an l~aramecien, starke Vermehrung yon Haematocoecus, Altern der 
KulturlSsung oder sehr starkes Anwaehsen der Individuenzahl, ~fihrt dagegen zur 
miktischen, zweigeschlechtlichen Fortpflanzung und zur Entstehung yon Dauer- 
eiern (vgl. BmKY, 1964, Abb. 2). Von einer Reinigung der l~otatorien mit  Hilfe yon 
Chemikalien und Antibiotika, wie sie N)_Tm~ und :LADElCMAlV (1959) angeben, 
konnte abgesehen werden. Dutch den h~ufigen Wechsel der KulturlSsung kam es 
hie zu besonders starker Vermehrung fremder Organismen. Die wenig aufwendige 
Kulturmethode er]aubt es, das Tier an Instituten in Dauerkultur zu nehmen, um 
es ffir Kurszweeke bereit zu haben. AuBerdem liegt bereits eine Arbeit vor, in der 
Asplanchna brightwelli ffir genetisehe Untersuchungen mit Erfolg verwendet 
wurde (BIRKY, 1965, vgl. auch WATT, 1948). 

Die Ki~lteschockbehandlung yon Embryonen im Uterus des Alttieres wurde 
unter dem Mikroskop durchgeffihrt. Am Mikromanipulator war ein stabiles Pipet- 
tenrohr befestigt, das mit  einer Kohlensaurebombe in Verbindung stand. Der kalte, 
auf das Deckglas gerichtete C02-Strom konnte durch tropfenweises Einsprfihen 
yon J~ther rasch welter abgekfihlt werden. Naeh dem im allgemeinen nieht langer 
als 5 see dauernden Versuch wurden die Tiere bis zur Geburt der kaltegeschadigten 
Nachkommen einzeln welter kultiviert. 

Den Auibau und die Handhabung des verwendeten UV-Mikrostrahlenstich- 
aloparates besehreibt CZI~AK (1961) ausffihrlieh (vgl. dazu auch URSPRUNG, 1959). 
Schwierigkeiten macht bei der Arbeit mit l~otatorien nur die Stillegung des auch 
im ruhig liegenden Alttier s~andig bewegten Embryos. Das zwischen Quarzglas 
und Deckglas mit  Hilfe eines Trevira-Ringes yon passender Stiirke (CzI~AK, 1965) 
festgelegte Tier muB einem langsam steigenden Druck ausgesetzt werden. Ein am 
Mikromanipulator befestigter Stab drfickt yon oben auf das Deckglas. Da der 
Trevira-Ring etwas nachgibt, flacht sich das Radertier ab, und die K5rperwande 
halten den Embryo zwisehen sich lest. tIaufig stfilpt dabei das Muttertier den 
Pharynx aus, was aber nach dem Versueh meist wieder ausgeglichen wird. Eine 
irreversible Ausstfilpung ffihrt nach wenigen Stunden zum Tode des i~Iuttertieres. 
Durch Verwendung junger Versuehstiere, in denen sich der erste Embryo ent- 
wiekelt, t r i t t  dieser Fall jedoch sehr selten ein. Die Entwicklung im Uterus des 
Alttieres gewahrt den geschadigten Tieren einen optimalen Schutz und erleiehtert 
das Auffinden wahrend der Beobachtungszeit. Nach LIEB~S (1938) ist bei ersten 
Nachkommen zwar eine gewisse Frfihschwache nachzuweisen, die aber reversibel 
ist. Aus dem ersten Ei sehlfipfen etwas kleinere, aber normal entwickelte Tiere. 

Die beschriebene Versuchsanordnung ist wegen des ben5tigten Arbeitsraumes 
zwischen Objektiv und Deckglas nur bis zu einer zehnfachen ObjektivvergrSl~erung 
m5glieh. Durch Vorversuche muB die ben5tigte UV-Strahlendosis ermittelt  werden. 
Zwischen Intensitat  und Schiidigung besteht keine eindeutige Korrelation. Deshalb 
wurdo auf eine Eichung des Strahlenstichapparates, wie sie bei LAT~I~Z~T et al. 
(1953) beschrieben ist, verzichtet. Gute Ergebnisse erha]t man mit  einer Strahlen- 
fe]dblende, die im Cytoplasma des Embryos einen runden Bestrahlungsfleek yon 
ca. 25 ~ Durehmesser erzeugt. 1Nach einer Bestrahlungsdauer yon etwa 90 sec 
beginnen die 01tropfen ineinander zu llieBen. Solehe Embryonen entwickeln sich 
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zu schwer gesehiidigton Tieren. Die wertvolleren Ergebnisse liefern aber diejenigen 
Versuehe, bei denen eine Bestrahlung zwischen 30 und 90 sec Dauer noeh keine 
siehtbare Seh~digung zur Folgo hat. Die Ergebnisse yon Gum)o~ (1960) lassen 
vermuten, dal~ aueh bei gotatoricn das Cytoplasma weniger strahlenempfindlieh 
ist Ms der Zellkern. Entsprechende Versuch6 wurden jedoeh nieht durehgefiihrt. 
L~ngere Bestrahlungszeitcn bis zu 4 min tSten den Embryo und sehlieBlieh aueh 
das Alttier ab. Wie OEL~AFEN (1961) bemerkt, handelt es sich bei dieser Methode 
um Exstirpationsversuehe, soweit Zellen zerstSrt werden und um eine Markierung 
yon Zellmaterial, wenn nut eine SchAdigung auftritt. 

Zur Anfertigung yon Setmittserien normaler Entwieklungsstadien und gesehg- 
digter Tiere werden die Objekte zwischen zwei Deekglgsern mit Trevira-Ring in 
der giinstigsten Lage naeh Boml~ fixiert. ])as EinsehlicBen der sehr kleinen Objekte 
in AgarblSekchen vor dem I-Ioehfiihren 1 erleichtert die 0ricntierung im Paraffin- 
block and die I-Ierstellung genau in der Sagittalebene licgender Schnittserien. 
Die 7 ~ dieken Setmitte walrden meist mit Haematoxylin naeh I I E I n ~ A I N  gef~rbt. 

C. Ergebnisse 

I. Normogenese 
Die Untersuchung befaBt sieh mit  der Entwicklung der partheno- 

genetischen, diploiden Subitaneier der amiktisehen Weibchen yon 
Asplanchna girodi. I n  ers~er Linie sell die Ents tehung  der entodermalen 
Organe gekl~rt werden. Alle Zeitangaben in diesem Abschni t t  beziehen 
sich auf eine Tempera tur  yon  20 ~= 1 ~ C. 

Eireifung, Furehung und Ausbildung der K6rpergrundgestal t  werden 
vorwiegend am lebenden Tier untersueht.  Das zwischen zwei Deck- 
gl/~schen festliegende Mutter~ier bleibt in der mit  Haematococcus ange- 
reieherten Kulturflfissigkeit unter  dem Mikroskop mehrere Stunden 
am Leben. 

Die Ausbildung der KSrpergrundgestal~ kann  nur  mit  Hilfe yon  
Sehnittserien genau analysiert  werden. Da  es in erster Linie auf die 
KI/irung der Gestaltungsbewegungen ankommt,  werden vorwiegend 
Sagittalsehnitte untersucht .  Die Orientierung yon Sehnit ten und Zeieh- 
nungen bleib~ stets gleieh. Links liegt der vordere, rechts der hintere 
Pol, w/~hrend die Dorsal- und  Ventralseite mit  der Ober- und Unterseite 
der Zeichnung /ibereinstimmen. 

Mit der Ausbfldung der K6rpergrundgestal t  nach AbsehluB der 
Pharynx-Eins t / i lpung sind die wichtigsten organogenetischen Vorg/~nge 
abgesehlossen. Die ansehlieBende ,,morphologische and  histologische 
Sonderung der Organsysteme" (SE~)WL, 1960), deren Analyse zur Zeit 
im elektronenmikroskopischen Bereich durehgefiihrt wird (KoI~LE~, 
1965), die Geburt  und weitere Entwicklung bis zum geschlechtsreifen 
Tier interessieren in diesem Zusammenhang weniger. 

1 Herrn JAN FRIESttAlVl~ER danke ich fiir die Mitteilung dieser wertvollen 
Methode. 
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1. Eireifung 

Innerhalb von 20 rain naeh AblSsung der Ooeyte vom Keimdotter- 
stock verfestigt sich die Eihaut. Zuvor wird sic yon den stgndig fiber den 
Uterus hinweglaufenden peristaltischen Bewegungen noch beliebig ver- 
formt (Abb. 2, 1). Der mit einem Durehmesser yon 30 ~ sehr grol3e 
Ze]lkern (Ozk) und die zahlreichen 01tropfen (Lt) werden kr/iftig bewegt 
und ver~ndern st/~ndig ihre relative Lage zu Zellwand und Dotter- 
stock (D). 

Nachdem sich die Eihaut verfestigt hat, ordnen sich die 01tropfen 
zu einem offenen Ring. Dieser schlieBt den Zellkern ein, der inzwisehen 
auf die Ventralseite gewandert ist (Abb. 2, 2). Das Cytoplasma bildet 
ein kSrniges Zentrum aus, an das sich nach aul3en die Zone der 01tropfen 
und des ldaren Randsaumes anschlieBen. Am stumpfen Ende der Oocyte, 
dem sp/~teren vorderen oder vegetativen Pol des Embryos, sammelt 
sieh die Hauptmenge der 01tropfen, w/~hrend sieh der Zellkern zur 
Reifungsteilung vorbereitet. Die Ooeyte hat eine deutlieh eifSrmige 
Gestalt mit einem gr6Bten Durehmesser yon ca. 160 ~ und einem 
kleinsten yon ca. 110 ~z. 

Bei der t~eifungsteilung wird nut  eine einzige Sphs ausgcbildet, 
was daran zu erkennen ist, dab die Kernmembran nut  auf der zum 
Zentrum geriehteten Seite eingedriiekt erseheint (Abb. 2, 3). W~hrend der 
Reifungsteilung (Abb. 2, 4 und 5) bleibt die charakteristische Figur der 
Oltropfen erhalten. 

Anschliegend sind Zellkern (ABCD1) und RichtungskSrper (Rk) zum 
spitzeren Pol der Oocyte hin versehoben (Abb. 2, 6). Wenn der Zellkern 
in die erste Mitose eingetreten ist, lKl?t sich das Entwicklungsstadium 
leieht am Fehlen des klaren Plasmasaumes erkennen, ohne dab man 
nach dem RiehtungskSrper zu suchen braueht. Die I)ltropfen liegen jetzt 
fast ganz peripher (Abb. 2, 7). 

2. Furehung 

Bis zum Beginn der Gastrulation hat bereits JE~I~GS (1896) den 
Furehnngsverlauf und die weitere Embryonalentwieldung bei Asplanchna 
~ugerst genau untersucht. Seine Ergebnisse, yon NAC~TWEY (1925) 
bests treffen auch fiir Aslglanchna girodi zu und machen eine aus- 
ffihrliche Beschreibung der Furchung fiberfltissig. 

Die beiden ersten Furchungsteilungen fiihren zu dem in Abb. 3, 11 
in schr~g ventraler Ansicht dargestellten 4-Zellstadium. Die Weiter- 
entwicklung bis zum 16-Zellstadium verls so, dab sieh der Riehtungs- 
kSrper samt der Ber~hrungsstelle aller vier Blastomeren nach reehts 
zum animalen Pol verschiebt, w/ihrend sich aus jeder Blastomere eine 
viergliedrige Zells~ule entwickelt. Drei dieser S/~ulen erreichen den vege- 
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Abb. 2. Normogenese  I .  1 Eizelle noch a m  Dot te rs tock  h~ngend;  2 Abl0sung v o m  Dotters~ock; 
3--6 Reiftmgs6eilung; 7--8 erste Fo_rchungsteilung; 9 Zweizellstudium 

tativen Pol aber nicht. Dieser wird noeh immer wie im 4-Zellstadium 
vom D-Quadranten eingenommen, und zwar yon dessen gr6Bter Zelle, 
der Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 (Abb. 3, 15). 
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~ z h  qo / cs ~ : h ~ 5 '  

~7i: i ~  :: . . . .  :::!~ .:. : . . . . . .  .\ 

7b 

, . ~ ~ ~ ~  -~ ~,, ,  , ~  

Abb, 3. ~ormogeneselI, 16--11 u 12--13 Achtzellstadium; 15 16-Zellstadiuml 
16--18 epibolische Ornwachsung der Keimb~tmzelle 

3. Gastrulation 
Die Entwieklungsstadien bis zu Abb. 3, 15 st~mmen alte yon dem- 

selben Tier, das abet n~eh der fast dreistiindigen Beobachtungsdauer 
ausgetauscht werden mui3te. Von der Abb. 3, 16 an ]iegt der Embryo  
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genau in der Sagittalebene. Die Blastodermzellen des A-, B- und C- 
Quadranten beginnen gerade mit der Umwaehsung der Ugm, der ersten 
Phase der Gestaltungsbewegungen des Embryos. Die C)ltropfen sind in 
den Zellen des Umwaehsungsrandes besonders geh/~uft. Die Zells~ulen 
beginnen, sieh in mehrere L/ingsreihen zu teilen. Von der Abb. 3, 17 an 
sind die Entwieklungsstadien im optischen Sagit~alschnitt dargestellt. 
Dureh diese ers~e Phase der Gestaltungsbewegungen wird die Keim- 
bahnzelle ins Keimesinnere verlagert. W/~hrend der Umwaehsung lassen 
sich deren in/~quale Teilungen beobaehten (Abb. 3, 16--18), bei denen 
die sp/~ter degenerierenden kleinen Zellen d 6,2 und d 7,2 abgestoBen 
werden (vgl. Abb. 4, 21). Dann refit sieh die fast umwaehsene Zelle 
in die Urdotterzelle und die Urkeimzelle, die vor ihrer Weiterentwieklung 
noeh die ebenfalls degenerierende Zelle d 9,3 abgibt (Abb. 4, 26). Bald 
naeh der Teilung der Urgesehleehtszelle ist der Umwaehsungsvorgang 
beendet. Am vegetativen Pol dr/~ngen sieh im Bereieh des kfiD_ftigen 
Blastoporus die reichlieh mit 01~ropfen 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), sp/~ter bflden sie eine zweisehiehtige Magenanlage aus 
(Abb. 4, 26 und 27). 

W/ihrend sieh an der relativen Lage der ventralen Blastoderm- 
zellen zur Anlage des Keimdotterstoeks kaum etwas/inder~, versehiebt 
sieh der Rieh~ungskSrper mit dem Blastoderm fiber die Dorsalseite 

�9 nach vorn (Abb. 4, 24--27). Im Blastoderm, vor allem im Bereieh des 
Riehtungsk6rpers, mfissen jetz~ zahlreiehe Mitosen ablaufen. Bald naeh 
dem in Abb. 4, 27 gezeichneten Stadium hat sieh die Magenan]age so 
weir gegen das Mesoderm vorgesehoben, dab das Blastoeoel vollst~ndig 
versehwindet. Damit stogen aueh ira Innern des Embryos alle Zellen 
unmittelbar aneinander. Die Grenzen zwischen den einzelnen Organ- 
anlagen werden unsiehtbar. In den n/iehsten Stadien ist die Alters- 
bestimmung und die 0rientierung eines Embryos nur noeh naeh der 
Verteilung und der untersehiedliehen Gr6ge der 01tropfen m6glieh. Ffir 
die weitere Aufkl~rung der organogenetisehen Vorg~nge werden deshalb 
Sagittalsehnitte durch Embryonen verwende~, die auf versehiedenen 
Altersstufen fixiert wurden. 

Von der Gastrulation sind drei aufeinanderfolgende Stadien abge- 
bildet. Die Abb. 5 zeigg einen etwas jfingeren Embryo als die Abb. 4, 26. 
Die Lageverhs entspreehen einander. Der Riehtungsk6rper liegt 
in beiden Fallen im dorsalen Blastoderm fiber der kleinen Zelle d 9,3, 
der Blastoporus genau am vorderen Pol des Embryos. Das Blastocoel 
erseheint grSBer, was dureh die Sehrumpfungsvorggnge bei Fixierung 
und Entw/~sserung zu erkl/~ren ist. Abgesehen yon den bereits eingestfilp- 
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Abb. 4. Normogenese III .  19--23 epibolische IJmwachsung der Keimbahnzelle d 7,1--d 8,lid 8,2; 
24--27 Gastrulation 

ten  und den unmi t t e lba r  vor  der Einstf i lpung s tehenden Zellen befindet  
sieh der ganze E m b r y o  in intensiver  mitot ischer  Differenzierung. Die 
Abb.  6 verdeut l icht  den Vorgang der Gastrulat ion.  Man erkennt  die 
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~berschiebung der jeweils am vorderen Pol des Embryos liegenden 
Blastodermzellen durch die yon dorsal her nachr/ickenden (Epibolie). 
Das dorsale Blastoderm wird dadurch diinner, und der Blastoporus 
rfickt allm/~hlich auf die Ventralseite des Embryos (Abb. 7). 

Abb. 5. Beginnende Gastrulation. Keimlager-Mut~erzelle in Interptmse, 2 Dotterzellen in Ana- 
bzw. Telophase. Sagittalschnitt 

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

Die Dreischichtigkeit des Embryos soll durch die verschiedenen 
Graustufen der Zeichnung verdeu~licht werden. Die gleichm/~l~ig punk- 
tierten F1/~chen stellen die 01tropfen dar. Das hellgrau angelegte Ek~o- 
derm umgibt den Embryo als geschlossene, zwischen Richtungsk6rper 
und Blastoporus stark gedehnte Schicht. Vom Blastoporus aus schiebt 
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sich die mittelgrau gezeiehnete, zweischichtige Magenanlage unter das 
dorsale Ektoderm. Sie ist durch zahlreiche, grote Oltropfen ausgezeich- 
net. Dorsal wird sie yore Ektoderm /iberlagert, ventral tiegt sie dem 
dunkel gezeiehneten Mesoderm auf. Dieses stellt einen massigen Gewebe- 

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

komplex aus Dotgerstock- und Keimlagerzellen (letztere ganz dunkel) 
dar. Es nimmt naeh der Gastrulation noeh mehr als die Itglfte des 
Keimesinneren ein. 

4. Ausbfldung der K6rpergrundgestalt 

Dieser Abschnitt der Embryonalentwieklung wird dutch eine dritte 
Phase der Gestaltungsbewegungen eingeleitet, dutch die Einsttilpung 
des ektodermalen Pharynx.  An ihr sind dosales und ventrales Ektoderm 
gleiehm~Big beteiligt. Die Abb. 8 zeigt, wie die Magenanlage als Folge 
der Pharynxbfldung ganz naeh dorsal versehoben worden ist. Das 
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Keimesinnere ist nun von Ekto-, Meso- und Entoderm zu etwa gleichen 
Teilen ausgeffillt. Das vie]zellige Ektoderm hat sich besonders fiber der 
Magenanlage und der Anlage des Keimdotterstocks welter gestreekt, 
ist aber gleichzeitig an anderen Stellen mehrschiehtig geworden. Der 

Abb. 7. Gegen Ende der Gastrulation. 20ogonien in Interphase; 8 Dot~erzellen, 6 davon in ~/Iitose. 
Sagittalschnitt 

Blastoporus entwickelt sich zu der sps Mundbucht weiter. Die 
prospektiven Bereiehe des Kauers und der UrogenitalSffnung liegen auf 
dieser Stufe noch nieht eingestfilpt im ventralen Ektoderm. 

Die Abb. 9 zeigt die fertig ausgebildete KSrpergrundgestalt  des 
entstehenden l~i~dertieres. Die Einstiilpungsvorg~nge sind fast beendet. 
Das Ektoderm nimmt jetzt mehr als die Hiilfte des Keimesinneren ein. 
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Die Mundbucht liegt auf der Mitre der Ventralseite. Seit dem in Abb. 8 
gezeichneten Stadium hat sich das senkrecht nach oben ziehende, 
vorderste Stfiek des Verdauungstrakts eingesttilpt, der kiinftige Mastax. 
Im dorsalen Ektoderm sind die Zellen noch flacher geworden. Dureh 

Abb. 8. Pharynx-lginstfilpung. 16 Oogonien bzw. Oocyten; 14 Dotterzellen, 2 davon in i~Iitos. 
Sagittalschnitt  

fortgesetzte Mitosen ira vorderen ektodermalen Bereich liegt hier ein 
Vorrat kleiner Zellen bereit, der die erste Anlage des Cerebralganglions 
darstel]t. Die Verbindnng der Anlage des Mastaxganglions zum iibrigen 
Ektoderm ist auf dieser Abbildung noch deutlich zu erkennen. 

Die morphologisehe und histologisehe Sonderung der Organsysteme 
wird allm/~hlich deutlicher. Man erkennt, besonders in den Ze]lkernen 
des Entoderms, die ersten Anf/~nge der Nueleolenbildung. Aueh in der 
dorsalen Anlage des Integuments und im Bereieh des hinteren Pharynx 
werden sie bereits siehtbar. Ihre Ausbfldung 1/~gt das Alter des Embryos 
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sicherer bestimmen als die Anzahl der Dotterstockzellen, die verh/iltnis- 
m/ff~ig starken Schwankungen unterhegt (B~AvCHAMr, DE, 1951). 

Eine vierte und letzte Phase der Gestaltungsbewegungen stellt die 
Einsenkung der Anlage des Cerebralganglions dar (Abb. 10). Die auf 

Abb. 9. Gegen ~Ende der Pharynx-Eins$fill)tmg. 22 Oocyten; 26 Dotterzellen, 6 davon in ~Iitose. 
SagittMschnitt 

dem vorhergehenden Stadium noch nicht erkennbaren Verschmel- 
zungsprozesse der Zellen einzelner Organe zu Syncytien haben bereits 
grol~e Teile des Embryos errant. Die Anlage des Cerebralganglions senkt 
sich nach innen dorsal ein bzw. wird yon der Anlage des Integuments 
iiberwachsen. Diese bildet jetzt fiber der Magenanlage eine kernarme 
Zellschicht, die stellenweise noch dfinner als 1,5 ~z 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 
umwaehsen. Ento- und Mesoderm zusammen nehmen noch etwa ein 
Drittel der sagittalen Schnittflgche ein. Die Magenanlage behglt die 
charakteristische Lage zwischen dorsalem Blastoderm und Dotterstock 

Abb. 10. Einsenkung des Cerebralganglions. Keimlager noch zelluI~tr, Dotterstoek berei~s syncytial.  
Sagi?~talschnitt 

bei, dem sie mit der hinteren ventralen Flgche breit aufliegt. Die Zell- 
grenzen bleiben ira Magen und im Keimlager a~tch beim ausgewachsenen 
Tier erhalten, wghrend die Anlage des Integuments spgter zur syncy- 
tialen Hypodermis wird. Die Ausbildung der Nueleolen ist in der Magen- 
und Integumentanlage sehon fast beende~, wghrend sie in den Kernen 
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des Dotterstoeks eben erst beginnt. Die Kerne der 0ocyten sind beson- 
ders reich an basophiler Substanz, die zum Aufbau der Polkappen 
(NAcHTWEV, 1925) bereitliegt. 

5. Streckung 

Bald nach der in Abb. 10 dargestellten Phase wird das Cerebral- 
ganglion vollst~ndig fiberwaehsen, and das Integument schliel~t sieh 
fiber ihm. Die Zilien des Wimperkranzes beginnen zu schlagen. Mit der 
Produktion yon Pseudocoelflfissigkeit rficken die Organe auseinander, 
unter anderem an den Berfihrungsfl~chen zwisehen Cerebralganglion 
und Pharynx, dorsalem B]astoderm und Magen sowie zwischen Magen 
und Keimdotterstock. Durch den steigenden Innendruck wird die Ei- 
haut gesprengt, und das Jungtier beginnt sich zu strecken. Sehon im 
Uterus besitzt es ein voll funktionierendes Exkretionssystem. Dureh 
heftige, ruckartige Kontraktionen unterstfitzt das Tier den Vorgang 
seiner Geburt. 

II. ExperimenteUe Analyse 

1. Einleitung 

Bis zur ersten Furchungsteflung lassen sich genau bestimmbare 
Partien des Eies bestrahlen, bis zum 4-Zellstadium noeh jede einzelne 
Blastomere des Embryos. Vom 8-Zellstadium an bietet nur noch die 
Keimbahnzelle als gr61]te, endst~ndige Zelle ein sieheres Ziel. An allen 
iibrigen Stellen der entstehenden Sterroblastula werden dutch den 
Strahlenkegel mehrere Blastodermzellen gleichzeitig getroffen. Wenn 
nach der epibo]ischen Umwachsung die Keimbahnzelle ins Innere des 
Embryos verlagcrt worden ist, bleiben nur noch die prospektiven 
Organbezirke der Oberfl~ehe des Embryos ffir die Bestrahlung zug~ng- 
lich. Das vor und w~hrend der Gastrulation am vegetativen Pol dicht 
gedr~ngt% dutch 01tropfen markierte prospektive Entoderm ist das am 
besten erkennbare Ziel. Naeh der Gastru]ation kann keine sichere 
selektive Bestrahlang mehr vorgenommen werden. 

Von insgesamt etwa 1000 UV-Mikrostrahlenstichversuchen wttrden 
nur die letzten 500 fortlaufend ausgewertet, da zuvor zahlreiehe Ande- 
rungen yon Kultur- and Versuehsbedingungen erfolgt waren. 

2. Sch~digungstypen 

Zwei Drittel aller strahlengeschi~digten Tiere sind nach Ablauf ihrer 
Entwieklungszeit nicht streckungsfi~hig. Sie werden nachfolgend unter 
Typ 1--3 beschrieben. Eine Ubersicht fiber Entstehung und Aussehen 
dieser Versuehsergebnisse gibt die Abb. l l. Die Geburt mu6 dureh 
leichtes Driieken des Mutter~ieres herbeigeffihrt bzw. unterstfitzt wer- 
den. Sehr schwer geschi~digte Tiere werden aus dem Uterus heraus- 

Wilhelm ttoux" Arch. Eatwicld.-~eeh. Org., Bd. 157 10 
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Abb. 11. Die Ents tehung gesch~digter Tiere dutch unvolls~Kndige Gestaltungsbewegungen 

pr/~p~rier~. Um eine osmotische W~sseraufnahme der freiliegenden 
Zellen nnd Gewebeteile zu vermeiden, wird die Untersuchung in einer 
isotonischen LSsung durchgefiihr~ (0,18%ige NaC1-LSsung). Die gesch~- 
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digten Tiere bleiben nach der Geburt in dieser LSsung lunge genug 
unver~ndert, um naeh Beobaehtung und Beschreibung eventuell noeh 
fixiert werden zu kSnnen. 

Abgesehen von totaler ZerstSrung dutch AbtSten der Ooeyte lassen 
sieh folgende typische Sehadensbilder unterseheiden: 

Bei Typ I finder die Furehung start, aber die epibolische Umwaeh- 
sung der Keimbahnzelle gelingt nur unvollst/indig oder unterbleibt ganz. 

Manehmal stirbt der Embryo auf dieser Stufe ab. Meist aber gehen 
die Differenzierungsvorg~nge weiter. In verschieden starkem AusmaB 
kommt es zu mitotischer Vermehrung und Selbstdifferenziertmg einzel- 
ner Zellen oder ganzer Gewebebezirke. Dies gesehieht ohne vorausgehende 
Verlagerung irgendwelcher prospektiver Keimblattbezirke ins Innere des 
Embryos. So entstehen auf der Oberfl/iehe ausdifferenzierte Zellen und 
Organe, die infolge starker Zellvermehrung lokal iibersehoben oder 
eingestiilpt werden und dadureh einzelne Phasen der Gestaltungs- 
bewegungen naehvollziehen kSnnen. 

Oft geht die Selbstdifferenzierung bis zur vollen Funktionsf/~higkeit 
und typisehen Gestalt einzelner Zellen und Organe welter. Syneytial 
versehmolzene, zerknitterte Hautpart ien sind fast stets festzustellen. 
Die Matrixzellen des Cingulums besitzen sehlagende Wimpern. Einzelne 
Muskelzellen kSnnen sich kontrahieren, obwohl sie noch ihre ursprfing- 
liche Kugelgestalt besitzen. Die zum Magen und 0sophagus gehSrenden 
Teile sind im Mikroskop an ~ rem meist bewegliehen Flimmerbesatz 
zu erkennen. Der Keimdotterstoek l~Bt sieh wegen der auffa]lenden 
GrSBe der Nueleolen in den Dotterkernen aueh dann auffinden, wenn 
er nieht seine typisehe Gestalt besitzt. Er  liegt stets oberfl/~chlieh. Der 
Typ 1 ist damit als Exogastrula mat peripherem Mesoderm zu bezeiehnen. 

Die am weitesten entwickelten Tiere dieser Gruppe kSnnen mit 
Hilfe ihres metachron sehlagenden Cingulums frei sehwimmen. Das 
Ektoderm des Kopfgebietes und das nicht eingestfilpte, also nach auBen 
flimmernde Magengewebe sind dureh ektodermale Gewebeteile verbun- 
den. Die zum Keimdotterstoek gehSrenden Zellen werden bei der Ge- 
burr abgestol~en. In vielen F~llen ist das geseh/~digte Tier dagegen nicht 
imstande, seine Eihaut zu sprengen. Man sieht dann die Bewegungen 
der Zilien des Wimperkranzes ebenso wie den funktionierenden Flimmer- 
besatz der Magenzellen direkt unter der Eihaut. Das vSllige Fehlen der 
Gastrulation pr/~gt die Tiere dieses Typs so stark, dab die spezielle 
MiBbfldung eines Organs nur selten in Erseheinung treten karm. 

Dem Typ'2 gehSren diejenigen Tiere an, bei denen sieh eine StSrung 
erst w~hrend tier epibolisehen Gastrulation des prospektiven Entoderms 
bemerkbar maeht. Die Gestaltungsbewegungen hSren auf, und die 
Gastrulation bleibt mehr oder weniger unvollst/indig. Die einsetzende 
Selbstdifferenzierung ffihrt zu dem typisehen Sehadensbild einer 

10* 
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Exogastrula, beiderim Gegensatz zuTyp 1 derKeimdo~terstockim Inneren 
liegt. Das ungestreckte Tier tri~gt auf der Linie des gr6Gten KSrper- 
umfangs einen funktionierenden Wimperkranz. Dahinter schlieGt ein 
meist unverletztes ttautsi~ckchen, davor massiges Gewebe mit AuGen- 
flimmern an. Dieses entodermale Material kann mehr oder weniger weir 
eingestiilpt sein und ist dann mit einem entsprechend groGen Magen- 
lumen versehen. Bei Typ 2 ist es mSglich, eine spezifische Sch/~digung 
prospektiven Ekto- and Mesoderms zu erkennen. Im ersten Fall ist das 
Integument unvollst~ndig ausgebildet, im zweiten liegen nut  l%este 
eines Keimdotterstoeks im Hautsi~ckchen. Dagegen lgGt sich eine Sch~- 
digung des prospektiven Entoderms nur bei Schnittserien feststellen 
(vgl. Abb. 25). 

Der Typ 3 entsteht dann, wenn die Gestaltungsbewegungen erst 
nach vollendeter Gastrulation bzw. wi~hrend der Einstiilpung des 
Stomodaeums aufhSren. 

Die Tiere sind durch den Besitz vollst~ndig entwickelter innerer 
0rgane ausgezeichnet. Der Pharynx, an dem der miGgebildete Kauer 
ventral auGen liegt, ist dagegen stets ausgestfilpt. Das fehlende Strek- 
kungsvermSgen wird durch einen Integumentschaden verursaeht, der 
auch die Einstfilpung des Stomodaeums verhindert. Die Zellteilungs- 
und Differenzierungsvorg~nge im vorderen Ektoderm lassen das Cere- 
bralganglion entstehen, das nach seiner Einsenkung vom Integument 
fiberwachsen wird. Es ist verst/~ndlich, dal~ sich eine StSrung im Ekto- 
derm besonders auf diesen komplizierten Mechanismus auswirkt. Das 
Integument des Apikalfeldes verliert die F~higkeit, sich fiber dem 
Cerebralganglion zu schliel~en. Aus der Wunde dringt im typischen Fall 
neurales Ektoderm, meist in Form yon Einzelzellen. Eine Streckung des 
Tieres ist ausgeschlossen, denn der dazlt notwendige Innendruck kann 
yon der Pseudocoelfliissigkeit nur bei unverletztem Integument ent- 
wickelt werden. 

Spezifische Sch~digungen im Bereich des Entoderms sind auch noch 
bei Typ 3 kaum erkennbar. Die charakteristische Form der Organe des 
Verdauungstrakts t r i t t  bei ungestreckten Tieren nicht in Erscheinung. 
St6rungen im Ekto- und Mesoderm lassen sich dagegen ebenso wie bei 
Typ 2 sicher nachweisen. 

l%und 10% aller bestrahlten Embryonen ergaben nach der UV- 
Mikrostrahlenstichbehandiung and einer scheinbar normalen Entwick- 
lung den Typ 4. Die Gestaltungsbewegungen und die Sonderung der 
Organsysteme zeigten bei ihnen entweder nut  geringffigige oder gar 
keine Abweichungen yon der Normogenese. Alle zu dieser Gruppe 
geh6renden Tiere besitzen ein vollsti~ndiges Integument und damit die 
Fghigkeit, sieh zu strecken. Die ffir zellkonstante Tiere charakteristische 
Selbstclifferenzierung yon Organbezirken erleichtert die Diagnose, denn 
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ein gesch~digtes, zerst6rtes oder/iberhaupt nicht ins Innere verlagertes 
Teilstiiek des Embryos hinderg den l%est in keiner Weise daran, sieh 
seiner Bestimmung gem/iB zu entwiekeln. Die stsrungen /~uGern sich 
im allgemeinen so, daG einzelne Zellen die F/~higkeit verlieren, sieh zu 
Organen zusammenzuschlieGen. So entstehen etwa Tiere, deren einzige 
Abweichung vom norma]en K6rperbau in einigen frei ]iegenden Magen- 
oder Magendrfisenzellen besteht oder bei denen start des Keimdotter- 
stocks eine grSBere Anzahl iso]ierter Zellen in der LeibeshShle hegen. 

3. UV-Mikrostrahlenstichversuche 

a) Bestrahlung w5hrend der Eirei/ung. Bei 1 4 •  1 ~ C vergehen zwi- 
sehen der AblSsung der Oocyte vom Keimdotterstock und der ersten 
Furchungsteilung etwa 2 Std. W/s dieser Zeit finder die t~eifungs- 
teilung start. Dabei lassen sich an der Eizelle ffinf Entwicklungsstadien 
unterscheiden, die nachfolgend getrennt besproehen werden. Die Ergeb- 
nisse sind in Tabelle 1 zusammengef~Gt. 

T a b e l l e  1. Bestrahlung wdihrend der Eirei/ung 

Bes~rahlt  Kontrol le  * 

Oocyten 110 36 
Normal entwickelt 24 34 
Typ 1 55 0 
Typ 2 9 1 
Typ 3 9 1 
Typ 4 9 0 
Abge~6tet 4 0 

�9 Untor gleicher mechanischer Beanspruchung wie Versuchstiere. 

Da die Eihaut noch nicht verfestigt ist, kann sich die Oocyte unmit- 
telbar nach der Ablgsuug yore Keimdotterstock wahrend des Versuchs 
noch etwas bewegen. Dieser Fehler konnte nut bei ffinf Versuchen 
durch Nachffihren des Objekts in den UV-Strahl hinreichend aus- 
geglichen werden. Die bestrahlten Eizellen entwickelten sich entweder 
~iberhaupt nicht, oder sie ergaben die Typen 1 und 2. In  Versuch 12 
abet entstand nach einer deutlich gestSrten 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 ~ f/it ein Jungtier normal lange Weibchen ist im 
Verh/~ltnis ztt seiner L/~nge um etwa ein Drittel ztt schmal. Durch die 
konkave Ventralseite weicht seine Gestalt auffallend yon der normalen 

Die besonders erw/~hnten 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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Saekform ab (vgl. Abb. 1). Es mug sich um die Regulation einer sehr 
frfihen, wahrscheinlich ektodermalen ScMdigung handeln, denn die 
Embryonalentwicklung war deutlich gestSrt. Noch auf der Stufe der 
Sonderung der Organsys~eme fiill~e der Embryo die Eihaug nur 
unvollstgndig aus. 

Abb. 12. Lebendaufnahme eines frei schwimmenden Weibchens in  Seitenansicht unmi t te lbar  linch 
der Geburt.  Die ]~izelle, aus der das Tier enSstanden ist, wurde nach der Abl6sung vom Dotterstock 
am animalen Pol bestrahlt .  Die Strahlensch~digtmg is t  wei~gehend reguliert.  Vergr. 270 x ; IJV al t  

40/z/240 see 

Nach der Verfestigung der Eihaut wandert der Zellkern zur Peri- 
pherie nnd bereitet dann die Rei]ungsteilung vor. W/~hrend dieser Vor- 
ggnge, die etwa eine halbe Stunde in Anspruch nehmen, wurden 17 Ooey- 
ten bestrahlt. Eine davon stellte die Entwieklung sofort ein, drei ergaben 
vSllig normale Tiere; elfmal entstand der Typ 1, einmM der Typ 4. 

Die Versuehsreihe sollte dariiber AufsehluB geben, ob auf dieser 
fr~hen Stufe in der Oocyte bereits prospektive ]3ezirke determiniert 
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sind. Da fast nur der unspezifische Soh~digungstyp 1 auftrat, muB 
auch die frfihe Embryonalentwickhlng der bestrahlten Tiere bis zur 
Ausbildung der KSrpergrundgestalt in die Untersuehung einbezogen 
werden. 

Bei Versuch 2 lieg~ im 8-Zellstadium am strahlengesch~digten vege- 
tativen Pol eine vollst~ndig abgekugelte, grol~e Zelle, nach Lage und 
Gr66e als Keimbahnzelle bestimmbar. Nach einem weiteren Teilungs- 
schritt ist diese noeh starker isoliert und auf die Dorsalseite des Embryos 
in eine vSllig atypische Lage verschoben. Sp/~ter sind oberfl~ehlich zahl- 
reiche, gegeneinander isolierte, stark dotterhaltige Zellen feststellbar, 
das prospektive Meso- and Entoderm. Die Selbstdifferenzierung bringt 
ein Integumentstiick hervor, das vorn einen Wimperkranz und Reste 
des Kauers tr~Lgt und dorsal weir offen steht. Etwas flimmerndes Magen- 
gewebe liegt frei an der Oberfl~che. Vom Keimdotterstock aber ist 
nach der Geburt des Tieres niehts mehr aufzufinden 

Auch bei Versuch 3 ist die Oocyte am vegetativen Pol bestrahlt 
worden, was eine starke Verlangsamung der Entwiekhmgsvorg~nge zur 
Folge hat. Erst nach 5 Std, also 3 Std zu sp~t, beginnt die Furehung. 
Schon im 2-Zellstadium kugelt sieh die Blastomere CD 2 ab. Sie enth~lt 
das bestrahlte Plasma. W~hrend sieh die Blasfomere AB~ teilt und eine 
Kalotte kleinzelligen Materials liefert, bleibt CD~ ungeteilt liegen. Die 
kleinen animalen Zellen beginnen mit der Umwachsung, die aber nur 
zum Tefl ablauft. Dementsprechend kann such in Versuch 4 naeh 
Bestrahlung des vegetativen Eipols die Schgdigung 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 01tropfen und Plasmareste der geplatzten Keimbahnzelle zurfiek. 

Naeh der Bestrahlung des Cy~oplasmas am animalen Pol entstand 
bei Versuch 5 ein fast normal entwickeltes Tier yore Typ 4. Verwaehsun- 
gen zwisehen Magendrfisen und Pharynx lassen erkennen, dal~ das 
bestrahlte Plasma der Oocyte bereits als kfinftiges Ekto- und Entoderm 
determiniert war. 

Diese Beispiele best~tigen die Vermutung einer schon vor der l~ei- 
fungsteilung festgelegten, nicht mehr regulierbaren Polarit~t der Ooeyte. 

Von den 25 w~hrend der Rei/ungsteilung bestrahlten 0oeyten ent- 
wickelten sich 10 vSllig normal. Dieser hohe Anteil ist um so auff/~lliger, 
als er naeh der ersten Furchungsteilung auf etwa 1% im Durehsehnitt 
absinkt. Ein gewisses l%egulationsverm5gen mul~ also noeh vorhanden 
sein. Im iibrigen gleiehen die Ergebnisse sehr stark den oben besehrie- 
benen. 

Bei Versuch 6 ergab die Bestrahlung des animalen Pols den Typ 1. 
Neben dem gro6en Komplex naeh aul~en flimmerndenMagengewebes 
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liegt ein syneytial ausgebildeter Keimdotterstoek. Alles iibrige, vor- 
wiegend ektodermale Material, die Matrixzellen des Cingulums mit 
funktionierenden Zilien eingesehlossen, besteht aus vSllig voneinander 
isolierten Zellen. 

Abb. 13. Sagittalschnit~ dutch eine Exogastrula, Typ 1. Oocyte w~hrend der tteifungsteilung am 
vegetativen Pol gesch~digt. UV 24 g/60 see 

Naeh Bestrahlung des vegetativen Pols entstand bei Versueh 7 
ebenfalls ein Tier vom Typ 1. Das samt Alttier fixierte und sagittal 
gesehnittene Tier zeigt die Abb. 13. Seine KSrperform ist dureh die Lage 
im Uterus bestimmt. Es besteht fast aussehlieBlieh aus Ekto- und Ento- 
derm. Ektodermalen Ursprungs sind syneytial verschmolzene Integu- 
mentstiieke (I) und Teile des Cingulums (Cg, MCg), des Pharynx (Ka) 
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und der Ganglien (gs, g). Lokale Bewegungsvorgange haben den Kauer 
in die Nahe dos Cerebralganglions geriickt. Auf der Dorsalseite ist ein 
St/ick 0sophagus erkennbar, das die Verbindung zwischen Ekto- und 
Entoderm herstellt (Oes). Das Entoderm besteht aus lest verwachsenen 
Magenzellen (Mg), deren Zellgrenzen den Beginn einer Einst/ilpung 
andeuten. Vor dem Entoderm liegen einige nnverbundene Zellen, die 
zum Keimdotterstock gehSren (D). Sic hatten sieh als freie Zellen vom 
iibrigen Tier abgelSst, wenn dieses geboren worden ware. 

Von den 50 Versuchsergebnissen aus Bestrahlungen nach der Rei/ungs- 
teilung gehSren mehr als die tt&lfte (58%) dem Typ 1 an, 12% sind 
normal entwickelt. 

Aus den am vegetativen Pol geschadigten Oocyten entstehen Tiere, 
deren auffalligster Mange1 des Fehlen dos Keimdotterstocks ist. Ein 
typisches Dnrchgangsstadium zeigt sich nach der unvollendeten Um- 
wachsung der Keimbahnzellen. In der hinteren, animalen Halte besteht 
der Embryo aus syncytialem Gewebe, in der vorderen, vegetativen, 
aus einer Vielzahl dotterreicher, gegeneinander isolierter Zellen. Bei der 
Geburt lSsen sich diese ab, und ein aus Ekto- und Entoderm bestehendes 
Gebilde bleibt fibrig. 

Dieser Beschreibung entspricht der Versuch 8. Das Integument- 
stiiek besitzt eine yon Matrixzellen umgebene Ausbuehtung. Sie stellt 
eindeutig die getrennt ausdifferenzierte Mundbueht dar und markiert 
dadureh die Ventralseite. Uber die Dorsalseite hinweg sind Ekto- und 
Entoderm miteinander verbunden. Im ]fJbergangsgebiet liegt der Kom- 
plex der Magendrfisen. Die Ventralseite steht welt often, yon hier haben 
sieh die isolierten Zellen des Keimdotterstoeks abgelSst. Nahe dem 
Ektoderm tragen die Entodermzellen AuBenflimmern, w&hrend das 
restliche Entoderm ein Magenlumen mit Innenflimmern ausgebildet hat. 

Bei Versueh 9 wurde diese Ubergangsstelle fotografiert. Die noeh 
nieht eingestfi]pten Entodermzellen tragen augen einen Flimmerbesatz 
(Abb. 14). Das ebenso lebhaft flimmernde Magenlumen ist in der Auf- 
nahme nicht sichtbar. 

Die am animalen Pol gesehadigten Ooeyten zeichnen sieh vor allem 
durch den Besitz eines Keimdotterstoeks aus. Bei Versuch 10, Abb. 15, 
liegt der Dotterstock am vorderen Pol dos Tieres oberflaehlieh dem 
Magengewebe auf und ist nur mit dem ventralen Ektoderm (g, I) leieht 
verwaehsen. Dieselben Lagebeziehungen zwischen Mesoderm und ven- 
tralem Ektoderm bestehen sehon auf dem 16-Zellstadium, wo die 
Urgeschleehtsmutterze]le am vorderen Pol des Embryos liegt und als 
Abk6mmling des D-Quadranten mit den fibrigen, ventral liegenden 
Blastomeren verbunden ist. Die Ventralseite ist dureh die Lage dos 
Kauers (Ka) eindeutig bestimmt. Dieser ist, wohl durch eine lokale 
Uberschiebung yon Blastodermzellen, in eine fast normale Stellung 
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gebraeh t  worden.  Nahe  bei  ihm haben  sieh Muskelzellen (Ms), Ganglien- 
zellen (gin) und  P h a r y n x t e i l e  (M) ausdifferenzier t .  Die yon  dorsa l  naeh 
vorne ger i ick ten  Magenzel len (Mg), deren sehlagende Aul3enfl immern nu t  
a m  lebenden  Objek t  zu erkennen waren,  b i lden  - -  ebenfal ls  dureh  

Abb.  14. Lebendau fnahme  einer Exogas t ru la  (Typ 1). Ausschni t t  der  Dorsalsei te .  Die noch nicht  
e ingestf i lp ten Entodermzel len  t r agen  aul3en einen t r l immerbesatz .  Oocyte  nach  der  l~eifungsteilung 

a m  ~ege ta t i~en  Pol  bes t rahl t .  Vergr .  1200 x .  UV al t  40 Ix/240 see 

Ubersch iebung  - -  eine A r t  , ,B las toporus"  (Bp) aus. Das  Gewebe der  
2r (Mffd) en t s t eh t  an  der  Grenze yon  Ek to -  und  E n t o d e r m ,  
en t spreehend  der  sps  Lage  a m  0sophagus .  Es  senkt  sieh vom 
Bla s tode rm aus nach  innen ein, was in dem Sehni t t  deut l ieh  zum Aus- 
d ruek  k o m m t .  Der  hintere ,  an imale  Pol  des Tieres bes teh t  aus syney-  
t i a l em I n t e g u m e n t  (I). E ine  d i rek te  Sehs  du tch  UV-Bes t r ah lung  
in d iesem Bereieh l ag t  sieh n icht  erkennen.  
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Der Versuch l l  (Abb. 16) ergab ein Tier yon gleicher Entwieklungs- 
h6he (Typ 1). Bei der Geburt wurde der Keimdotterstoek losgetrennt. 
Er  hatte vorher in der dem Betrachter zugewandten offenen Ventral- 
seite gelegen. Oben erkennt man an dem Integttmentsgfiek die Zilien 

Abb. 15. Sagittalschnit~ dutch eine Exogastrula (Typ 1). Oocyte nach der Reifungsteilung am 
animalen Pol gesch~digt. UV 24 ~x/60 sec 

des Wimperkranzes, mit  deren Hilfe das Tier frei sehwimmt. Die Matrix- 
zellen des Cingulums haben sieh demnaeh aus dem Ektoderm des ani- 
malen Pols ausdifferenziert. Bei einer normalen Entwicklung w/iren 
sie auf der Oberfl~ehe des Embryos  zum vegetativen Pol gewandert 
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und hgtten deft  das Cingulum ausgebildet. Gleichzeitig wgre das ganze 
Tier mit  dem Integument  tiberzogen worden. 

Die Aufnahme zeigt, wie die Magenzellen ~uBen mit  einem dichten 
Flimmerbesatz versehen shad. Dieser hgtte nach ehaer normalen Ein- 

Abb. 16. Lebendaufnahme einer optimal ausdifferenzierten, frei schwimmenden Exogastrula (Typ 1) 
in Ventralansicht. Oben Wimperkranz, unten nach autlen flimmerndes 3{agengewebe. Ooeyte am 

vegetativen Yol bestrahlt. Vergr. 550 x .  UV alt 40 g/240 sec 

stfilpung des Entoderms das Magenlumen ausgekleidet. Die Magen- 
zellen bflden ein zusammenhgngendes, einschichtiges Epithel, d~s sieh 
v o n d e r  Dorsalsei~e her fiber den vege~ativen Pol (ira Bild unten) bin- 
wegzieht. Auf der konkaven Innenseite liegt der yon dorsal her einge- 
senkte Magendrfisenkomplex. 

Dem Typ 3 kSnnen zwei Versuche mit Bestrahlung des animalen 
Pols zugeordnet werden. Die Tiere sind deutlieh im Bereich des Ento- 
derms gest6r~. Bei beiden ist der Keimdotterstoek normal &usgebildet. 
Das Tier yon Versuch 12 besitzt zwar einen Magen mit  Innenflimmern, 
doch liegen stat t  der Magendrfisen nur freie Zellen in der Leibesh6hle. 
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Bei Versuch 13 sind yore M~gen nur noch drei Zellen mit Flimmerbesatz 
und zerfallene Gewebetefle vorhanden. 

Zu Typ 4 entwickelten sich in dieser Versuchsreihe nur am animalen 
Pol gesch/~digte Oocyten. 

k b b .  17. Lebendaufnahme  eines Tieres m i t  miBgebildeten ~Iagendr~isen in Dors~lansicht  (Typ 4). 
Oocyte a m  animalen  Pol bestrahl t .  Vergr .  300 x .  ~ V  23 ~t/30 sec 

Das Schadensbfld ist sehr einheitlich: Nur die linke Magendrfise 
besitzt bei Versuch 14 normale Gr6B% die rechte ist viel kleiner. M~gen 
und Pharynx  sind verwachsen, und in der LeibeshShle liegen freie Zellen, 
die zum Magen gehSren k6nnten. Der Versuch 15 zeigt, wie Ekto- und 
Entodermsch/~den zu geschwfirartigen Verwachsungen zwischen den 
beiden Magendriisen und dem hinteren Pharynxbereich ffihren. Bei 
Versuch 16 beschr/~nkt sich die St6rung auf Teile des Entoderms. Die 
Dorsalansicht (Abb. 17) zeig"~ die beiden aus einer Anlage ents~andenen 
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Magendrfisen. Sie sind unvollst~ndig und ungleich zweigeteilt und aul~er- 
dem noch mit  dem Pharynx verwaehsen. Dagegen hat  sich tier Magen 
vSlhg normal entwickelt. Bei der Bestrahlung mu$ in der Oocyte selektiv 
ein Teil des eytochemiseh bereits weiter differenzierten prospektiven 
Entoderms getroffen worden sein. 

Unter  13 wi~hrend der ersten Mitose durchgeffihrten Versuehen ist 
der Typ 1 dreimal vertreten. 5;aeh Bestrahlung des animalen Pols 
entsteht bei Versuch 17 ein tier Abb. 16 entspreehendes Ergebnis. Bei 
der Geburt  des frei beweglichen Tieres 15st sich der l~ngliche Dotterstock 
ab. Seine sechs Zellkerne besitzen die ffir Asplanchna girodi eharakteristi- 
schen grol~en Nueleolen, die erst am Ende tier strukturellen Differenzie- 
rung auftreten. Das Keimlager mit  aeht Oocyten lieg~ der Mitre des 
Dotterstocks einseitig auf, wie es bei normaler Entwicklung iibheh ist. 
Demnach k~nnen unter Versuehsbedingungen innerhalb einer Organ- 
anlage mehrere Mitosen einer embryonalen Zelle unterbleiben, ohne alas 
die morphologisehe und histologische Sonderung des entstehenden Or- 
gans wesentlich beeintr/~ehtigt wird. Die einzelne Zelle ist imstande, 
ihre Mitoset/~tigkeit vorzeitig abzubreehen und ein verkleinertes, funk- 
tionsf/~higes Organ zu bilden. Abweiehungen yon der Zellkonstanz sind 
also grunds/~tzheh mSglich. 

Trotz der kleinen Zahl von Versuehen kommt  der Typ 4 zweimal vor. 
Naeh der Bestrahlung am vegetativen Pol entsteht bei Versuch 18 ein 
Tier mit  vollst/~ndigem Keimdotterstock, das aber dutch Verwaehsungen 
im ventralen Ektoderm verunstal tet  ist. Damit  weist der Versuch auf 
die gesamten organogenetischen Potenzen der vegetativen Eih~lfte bin, 
die ja nieht nut  Keimbahnmater ia l  enth~tlt. Naeh tier ersten Furchungs- 
teilung liegt das bestrahlte Plasma in der Blastomere CD 2. Diese hefert 
im 16-Zellstadinm die Zells~ulen des C- und D-Quadranten mit  zu- 
sammen acht Zellen. Nut  die gr6$te yon ihnen enth/~lt das Keimbahn- 
material, die iibrigen sieben Zenen dienen der Bildung yon Ekto- und 
Entoderm. Ganz spezifisehe Keimbahnsch~den k6nnen deshalb erst 
nach tier Furehung erzielt werden und sind auf friiheren Entwieklungs- 
s~adien nur ausnahmsweise zu erwarten. 

b) Bestrahlung wdghrend der Furehung. Die Tabelle 2 gibt eine Zusam- 
menfassung der Versuchsergebnisse yon den Bestrahlungen im 2- bis 
8-Zellstadium. 

Die prospektive Bedeutung und die unterschiedliche Potenz der 
Blastomeren 1/~$t sich auf dem 2-Zellstadium besonders gut nach- 
prfifen, weil beide Zellen ohne Schwierigkeit selektiv bestrahlt werden 
kSnnen. 

Das Ziel yon 27 Versuehen war eine Schs bzw. AbtStung der 
Blastomere AB 2. 60% der Versuchstiere entwickelten sich zu Typ 1. 
Sie besitzen fast alle einen Keimdotterstock. Der Hauptschaden ist in 
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der StSrung des Integuments  zu sehen. Die Blastomere AB e enth~lt u. a. 
prospektives Ektoderm. Nach der Bestrahlnng kann sich deshalb kein 
vollst~ndiges Integuments~ckchen mehr ausdifferenzieren. Auch die 
Entodermbildung ist stark gest6rt, wi~hrend das Keimbahnmaterial  
unbeschgdigt bleibt. 

In  Versnch 19 gelang die Abt6tung der Blastomere AB e dnrch starke 
Bestrahlung, ohne dag CD e dadurch gesch/idigt worden w/~re. Naeh 
3 Std waren aus ihr vier Zellen entstanden, zwischen denen die abget6tete 
eingekeilt lag. Das fertige Tier besitzt auger dem Itauts~ckchen, dem 

Tabelle 2. Bestrahlung w~ihrend der Furchung 

Bestrahlt Kontrolle 

Furchungsstadien 115 23 
Normal entwickelt 2 17 
Typ 1 67 0 
Typ 2 17 0 
Typ 3 15 6* 
Typ 4 9 0 
Abget6tet 5 0 

* Davon 5 aus sehr friihen 2-Zellstadien entstanden. 

Cingnlum und dem Kauer  einen volnminSsen, zumindest teilweise 
entodermalen Gewebeantefl und einen Dotterstoek mit  acht Kernen. 
CD e enth/~lt demnaeh prospektives Material aller drei Keimbli~tter, ist 
aber nieht imstande, daraus regularly ein vollst/~ndiges Tier aufzubanen. 

Entwiekelt  sich ein Tier, wie im Versuch 20, bis zum Typ 4 welter, 
so wird dureh die geseh/idigten Organe der Anteil der Blastomere A-B 2 
am Aufbau des gesamten 0rganismus sichtbar. Bei vollst/~ndig ausgebil- 
detem Keimdotterstoek und Integument  umfassen die Migbildungen 
das gesamte Kopfgebiet. Dazu kommen St6rungen im Entoderm, n/~m- 
lieh am 0sophagus und am vorderen Magenrand. 

In  29 Versuehen wurde die grSgere Blastomere C-De bestrahlt. Der 
Anteil yon Typ 1 ist mit  25 Tieren so hoeh, dab die abweiehenden 
Ergebnisse unberiicksiehtigt bleiben k6nnen. Fast  in allen F/illen fehlt 
der Keimdotterstoek vollst/indig. Die zu seinem Aufbau best immten 
Zellen und Gewebeteile 16sen sieh bei der Geburt meistens ab, da sie 
nur locker mit  dem geseh/~digten Tier verbunden sind. Dagegen f/illt 
die relativ hohe Differenzierung des Entoderms auf. Wie naeh der 
Bestrahlung der Blastomere ~ 2  ist aueh bier das Ektoderm sehr stark 
geseh/idigt. 

Insgesamt viermal gelang es, die Blastomere C-D e abzut6ten, ohne 
die Weiterentwicklung yon AB e zu stSren. 2- -3  Std naeh der Bestrahlung 
haben sich aus AB e vier Zellen gebildet, die der abgekugelten, 
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brgunlichen Blastomere CD 2 als Kappe aufhegen. Mit weiteren Zelltei- 
lungen beginnt die Umwachsung, die naeh etwa 24 Std unvollstgndig ab- 
gebroehen wird. Selbstdifferenzierung ffihrt zu Flimmerbewegungen in 
Ekto- und Entoderm. Sp~testens bei tier Geburt zerf~llt die zerstSrte Zelle. 
Was an Organen und Organteilen sichtbar wird, ist eindeutig a u s  A B  2 

entstanden. Das Tier aus Versueh 21 hegt nach der Geburt noeh in der 
Eihaut, unter der die Bewegung der Zilien des Wimperkranzes und des 
Flimmerbesatzes der Magenzellen siehtbar ist. Nach 0ffnen der Eihaut  
15st sich mehr s die H/~lfte des gesamten Gewebes einsehliel]lich des 
Mesoderms in Form yon freien Zellen ab. (Tbrig bleibt ein Kopffeld mit  
krgftig schlagenden Zihen und ein Tell des Magengewebes, alas sich ein 
Stfiek welt zu einem yon 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 
gesch/idigt, aber nieht abgetStet wurde, gleich~ das Ergebnis dem 
besehriebenen weitgehend. Allerdings sind, vor allem w/~hrend tier 
Embryonalentwieklung, noch zahlreiche Dotterzellen festzustellen. Die 
zum Versuch 22 gehSrende Abb. 18 zeigt ein f/it a11e 19 Versuchsergeb- 
nisse typisches Tier im Sagittalsehnitt. Der ektodermale Anteil ist 
durch Matrixzellen (MCg) und Zilien (Cg) des Wimperkranzes gekenn- 
zeichnet. Dazu kommen Pharynx (Ph) und Kauer  (Ka) auf der Ventral- 
seite, w~hrend 0sophaguszellen mit  Au•enflimmern sowohl dorsal als 
aueh ventral  die Verbindung zum Entoderm (Mg) herstellen. Dieses ist 
massig ausgebfldet und besitzt eine Art , ,Blastoporus" (Bp), zu dem die 
Entodermze]len teilweise eingest/ilpt sind. Der groSe Magendr/isen- 
komplex (Mgd) liegt der Innenfl/~che des Magengewebes auf. Einzelne 
freie Zellen des Dotterstockmaterials (D) finden sich zwisehen den 
Organen und an tier Peripherie des Tieres. 

Neben etwas Ektoderm liefert die Blastomere CD~ das gesamte 
1Vfaterial ffir den Keimdotterstock. Sie ist deshalb als Keimbahnzelle 
oder - -  in Antehnung an die Entwieklung yon Ascaris - -  als Urpropaga- 
tionszelle zu bezeichnen. AB 2 enth/~lt als Ursomazelle den Haupttei l  
des prospektiven Ekto- und En~oderms. 

Auf dem 4-Zellstadium kann jede der vier Blastomeren selektiv 
bestrahlt  werden. Ffir die Auswertung steht aber nur eine kleine Zahl 
yon Versuehen zur Verffigung. Das 4-Zellstadium wird sehr rasch 
durchlaufen. Der Embryo  hegt auSerdem nur selten auf der Dorsal- 
oder Ventralseite, und nut  dann sind die vier Blastomeren nebenein- 
anderliegend zu sehen. F/Jr A~, B 3 and C a wurde nut  je eine selektive 
Bestrahlung durchgeffihrt. A s und B 8 gleiehzeitig wurden viermal, die 
stets zug/~nghche und leieht auffindbare Blastomere D~ insgesamt 18real 
bestrahlt. 
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Wiihrend die Bestrahlung von A 3 zu keinem ~uswertbaren Ergebnis 
ffihrte, h~tte die von B 3 Erfo]g. Das entstehende Tier entwiekelte 
sich bis zum Beginn der Streekung normal und ergab dann den Typ 3, 

Abb. 18. Sagittalschnitt dutch eine Exogastrula (Typ 1). 2-Zellstadium, Blastomere CD~ gesch~tdigt. 
U u  24 ~/120 sec 

allerdings ausnahmsweise mit  leichter Streckung (Versuch 23). Eine 
gr6~ere und mehrere kleinere Zellen lagen frei in der LeibeshShle, die 
dorsalen Magenzellen waren stark vergrSl3ert. Dieser Befund welst ein- 
mM auf die fiir Typ 3 char~kteristisehe EktodermstSrung, zum anderen 

Wilhelm l~oux' Arch. Entwickl.-~ech. Org., Bd. 157 11 
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aber auf eine gleichzeitige Sch~digung des Entoderms hin. Das Ergebnis 
ist deshalb sehr wichtig, weil es die bei der Normogenese gemachten 
Beobachtungen bestgtigt. Dort  entsteht aus dem B-Quadranten der 
Haupt te i l  des dorsalen Blastoderms, aus dem sich naeh der Gastrulation 

Abb. 19. Sagittalschnitt durch eine ]~xogastrula (Typ 1). 4-Zellstadium, Btastomere Da gesch~digt. 
UV 28 l~/90 sec 

das dorsale In tegument  und das Entoderm aufbauen. Die Seh/~digung 
yon Ca (Versuch 24) fiihrte zu Typ 3, wobei nur dig IntegumentstSrung 
eindeutig zu erkennen war. Alle in Aa, B a und C a bestrahlten Tiere 
besal~en einen normal entwickelten Keimdotterstock. 

Aus neun Versuchen entstand naeh Bestrahlung tier Blastomere D a 
der Typ 1. Das Ergebnis yon Versueh 25 ist in Abb. 19 im Sagittal- 
sehnitt  dargestellt. Hier hat  D~ die Sch/~digung sowohl an die Dotter- 
zellen als auch an die ventralen Integumentzellen weitergegeben. Obgleich 
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epibolische Umwaehsung der Keimbahnzelle und Gastrulation unter- 
bleiben, laufen alle anderen wichtigen organogene~isehen Vorgiinge 
normal ab. Das vordere Ektoderm fiihrt eine vollstandige mitotische 
und strukturelle Differenzierung des Cerebralganglions (gc) dutch. Sogar 
dessen Einsenkung mit naehfolgendem Integumentverschlul~ finder start. 
Das Cingulum (Cg) mit seinen Matrixzellen (MCg) und das dorsale 
Integument (I) werden vollsti~ndig ausgebildet. Auf der ventralen Seite 
kommt es zu einer lokalen Verlagerung des Kauers (Ka). Auch die 
ventral davon liegenden Protonephridien werden ausdifferenziert. Sic 
sind nieht abgebfldet, da sie in einer tieferen Sehnittebene liegen. 
Zwischen dorsalem Integument und Magenanlage (Mg) hat sieh eine 
unpaare Magendrtise (Mgd) eingesenkt. Sie ist dureh osmotische Wasser- 
aufnahme blasig aufgetrieben. Die Liicke zwisehen ventralem und dot- 
salem Integument wird yore Magengewebe ausgefiill~. Davor liegen 
locker verbundene Zellen des Dotterstocks (D), deren Zellkerne in 
Aufl6sung begriffen sind. 

Zu den AbkSmmlingen des A-, B- und C-Quadranten zahlen also 
Cerebralganglion, dorsales Blastoderm, Magendrfisen- und Magengewebe, 
w/~hrend der D- Quadrant die ventralen Ektodermpartien und die Keim- 
dotterstoekzellen hervorbring~. 

Im 8-Zellstadium r~ekt der Richtungsk6rper in die Sagittalebene. 
Die Bflateralsymme~rie und die Dorsal- und Ventralseite des Embryos 
sind damit endgfil~ig festgelegt. Eine selektive Bestrahlung ist nur noch 
bei der Keimbahnzelle d 4,1 m6glich. Auf diese konzentriert sieh deshalb 
die Untersnchung. Bei insgesamt 34 Bestrahlungen liegen yon den 
tibrigen Bereichen des Embryos nur drei Versuche vor. Einer yon diesen, 
Versuch 26, konnte mit Hilfe einer Sagittalschnittserie genau unter- 
sucht werden. Ans dem seitlich liegenden Embryo wurden mit der 
dotterreichen dorsalen Blastomere b 4,1 auch die benachbarten Zellen 
a 4,1 und c 4,1 etwas getroffen. W/ihrend der Bestrahlung flossen inner- 
halb der Zelle b 4,1 mehrmals 01tropfen ineinander. Die epibolische 
Umwachsung der Keimbahnzelle verlief noch normal. Nach der Gastru- 
lation wirkte der Embryo ]edoch bereits stark gestSrt und ergab schlieB- 
lich ein Tier yore Typ 2. Seinem Aussehen nach k6nnte es auch w/~hrend 
der Gastrulation im einwandernden Gewebe gesch~tdigt worden sein (vgl. 
Abb. 25). Die Zelle b 4,1, aus der spgter die dorsale Urmundlippe ent- 
steh~, mfiBte demnach prospektives Entoderm enthalten. Das Integu- 
ments~ckchen schlieBt vorne dorsal und ventral mi~ dem Cingulum ab. 
Der Keimdotterstoek liegt normal ausgebildet im ventralen Tefl des 
Itautsi~ckchens. 

An entodermalen Organen fehlen beide 3r sowie Teile des 
Magens, yore Ektoderm sind Pharynx und Cerebralganglion nieh~ aus- 
differenziert. Der Versueh 27 zeigt dagegen nach der Bestrahlung des 

11" 



152 MARTIN LECH~E~: 

l~ichtungskSrperbereiehs, zu dem die Blastomeren a 4,2 bis d 4,2 gehSren, 
die wesentlich geringeren, rein ektodermalen MiBbildungen e~nes Tieres 
yore Typ 3. Meso- und Entoderm sind fiberhaupt nieht gestSrt. Beide 
Versuche konnten nicht wiederholt werden und mfissen deshalb im 
Zusammenhang gesehen werden. 

Vier yon den 31 Embryonen mit bestrahlter Zelle d 4,1 entwiekelten 
sich zum Typ 4 weiter. W~hrend drei davon leichte ektodermale StSrun- 
gen aufwiesen, war der vierte aussehlieBlieh am Keimdotterstock 
geseh~digt. Eine solche Mesodermsch~digung ohne Auswirkung auf das 
Ektoderm ist auf dieser Stufe eigentlieh noeh nicht zu erwarten, da die 
Zelle d 4,1 erst nach einem weiteren Teilungssehritt zur reinen Keim- 
bahnzelle wird (vgl. Abb. 26). So mug angenommen werden, da$ bei 
Versuch 28 nut  der prospektiv mesodermale Anteil der Zelle d4,1 
gesehadigt wurde. Schon w/~hrend der Sonderung der Organsysteme 
zeigten sieh StSrungen des hinten dorsal und ventral liegenden dotter- 
haltigen Gewebes. Die einzelnen Zellen waren deutlich abgekugelt. 
W/~hrend der Streekung des Tieres bheben diese Zellen an Pharynx und 
Magen h/~ngen und batten zusammengenommen etwa die Gestalt und 
Ausdehnung eines normalen Keimdotterstoeks. Sehon vor der Geburt 
fiel das prall gefiillte t tautsaekchen des Tieres auf. Die Abb. 20 zeigt 
den Zustand unmittelbar naeh der Geburt. Der ausgestiilpte Urogenital- 
kanal endet blind in einer Blase, deren Feinbau mit Itilfe einer Sehnitt- 
serie gekl/~rt wurde. Ihre Wand besteht aus etwa 24 Zellen yon 4,5 
Durehmesser, die zu Uterus und Harnblase gehSren. Naeh innen ragen 
zwei Papillen mit je etwa 10 Zellen yon 2 ~ Durehmesser, die Anlagen 
tier beiden Protonephridien. Wahrend der Embryonalentwicklung 
wurde zwisehen der gestSrten Anlage des Keimdotterstocks und der des 
Exkretionssystems keine Verbindung aufgenommen, obwohl sich die 
dazu notwendige ektodermale Einstiilpung gebildet hatte. Die struk- 
turelle Differenzierung der Protonephridien unterblieb. Damit hatte das 
Tier keine M6gliehkeit, den allmahlich ansteigenden Innendruek dureh 
Exkretion auszugleichen. Als unmittelbare Folge wurden Pharynx und 
Uterus ansgestiilpt. Neben der Bcdeutung tier Exkretionsorgane fiir die 
im SiiSwasser lebenden R/tdertiere (vgl. G~EES, 1957) zeigt das Ver- 
suehsergebnis sehr klar die ektodermale Herkunft  von Uterus, I-Iarn- 
blase, Protonephridien und Urogenitalkanal. 

Die genaue histologische Analyse an Hand der Schnittserie ergibt 
einen vollst/~ndig normal entwickelten Verdauungstrakt. Dasselbe gilt 
ffir s/~mthche ektodermalen Organe. Lediglich die sehr stark dotter- 
haltigen und nut  locker verbundenen Zellen des Dotterstoeks weisen 
auf eine embryonale Strahlcnsch/~digung hin. W~hrend Magen-, Magen- 
driisen- und Integumentzellen normal ausgebildete Nueleolen bcsitzen, 
fehlen diese im Mesoderm. In den isolierten Zellen liegen entweder 
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einzelne gro/3e Kerne oder in AuflSsnng befindliehe Bruchst/icke. Im 
iibrigen besitz~ das Tier einen muskulSsen Mas~ax und kann mi~ Hilfe 
seines vollst/~ndig ausgebildeten Wimperkranzes frei sehwimmen. 

Bei Versuch 29 finde~ eine Gastrulation ohne vorausgegangene epi- 
bolisehe Umwaehsung der Keimbahnzelle sta~. Die strahlengesch~digte 

Abb. 20. Lebendaufnahnle  eines Tieres m i t  zers t6r tem Urogeni ta l sys tem in Sei tenansicht  (Typ4) 
Keimbahnzel le  d 4,1 bes$rahlt. Der  Urogeni ta lkanal  is/~ ausgestfi lpt .  Die unYerbundenen Dot ter -  

stockzellen h~ngen a m  ~/fagen. u  250 • ; U V  24 ~/90 sec 

Blastomere d 4,1 be~eiligt sich an den nach der Furchung einsetzenden 
Gestaltungsbewegungen/iberhaupt nieht. Sie wirkt wie ein FremdkSrper. 
Ihre Mitoset~tigkei~ hSrt naeh wenigen Teihmgsschritten auf. An ihr 
vorbei wandert das prospektive Entoderm dutch den Blastoporus ins 
Keimesinnere und bilde~ einen wenigzelligen Magen und zwei Magen- 
dr/isen aus. Nach dem Verlassen der Eihaut bleibt ein Komplex von 
ftinf Zellen yore iibrigen Tier ge~rennt im Uterus zur~iek. Neben den 
beiden groSen, zahlreiche 01tropfen enthaltenden Zellen yon 80 und 
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30 ~ Durchmesser, der Urdotterzelle und der Keimlagerzelle, liegen drei 
etwa 10 ~ grol~e Zellen. Es handelt sich um die yon der Keimbahn 
abzweigenden, degenerierenden Zellen d 6,2, d 7,2 nnd d 9,3. Schon vor 
der Geburt zerf~tllt dieses Material. Das entstandene Tier ist zwar frei 
beweglieh, abet  das ventrMe Integument  steht weir often. Mastax und 
Keimdotters tock fehlen vo]lst/~ndig. 

Das 8-Zellstadium zeichnet sieh im Vergleich zu frfiheren Ent-  
wieklungsstadien dureh eine spezifisehere Herausbildung der Keim- 
bahnzelle aus. I m  iibrigen fehlt bei den anderen Versuehsergebnissen 
dieser l~eihe, soweit sic fibersiehtliche histologisehe Differenzierungen 
aufweisen, der Keimdotterstock. Bei Typ 1 trifft das fiir 10 yon 14, 
bei Typ 2 ffir 4 yon 6 Versuchen zu. 

c) Bestrahlung vor und w5hrend der Gastrulation. In  der Tabelle 3 
sind die Ergebnisse dieser Versuchsgruppe zusammengefa$t.  Besonders 
auffMlend ist der groBe Antefl yon Typ 4. 

Tabelle 3. Bestrahlung vor und wiihrend der Gastrulation 

Bestrahl~ Xontrolle 

Embryonen 63 15 
Normal entwickelt 0 13 
Typ 1 16 0 
Typ 2 27 0 
Typ 3 3 1 
Typ 4 15 0 
Abget6tet 2 1 

Mit dem 16-ZeUstadium ist die Furchung abgeschlossen. Das Blasto- 
derm beginnt, die Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 zu umwachsen. In  
drei Versuchen wurde die unmittelbare Umgebung des RichtungskSrpers 
bestrahlt.  Die beiden zu Typ 1 z~hlenden Versuche sprechen daffir, dal~ 
die Bestrahlung auf die GestMtungsbewegungen stark hemmend wirkt. 
Beim drit ten Versuch fielen schon nach Ausbildung der K6rpergrnnd~ 
gestalt bei sonst normMer Entwicklung abgekugelte Zellen auf, die im 
dorsalen Ektoderm lagen. Mit dem l~ichtungsk6rper wanderte der 
geschi~digte Gewebebezirk zum vorderen 1)ol in den prospektiven Bereich 
des Cerebralganglions. Die abgekugelten Zellen blockierten eine Diffe- 
renzierung und Einsenkung des Cerebralganglions und verursachten die 
Entstehung yon Typ 3. 

])as sehr dotterreiche dorsMe Blastoderm wurde in neun Versuehen 
bestrahlt. Der Versuch 30 ffihrte zu Typ 4. W~hrend der Bestrahlung 
flossen in der Blastomere b 5,2 mehrere 01tropfen zusammen. So ent- 
stand eine gut sichtbare Markierung des gesch~digten Gebietes. Nach 
beendeter Sonderung der Organsysteme liegt bei in taktem ApikMfeld 
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und Integument die Dottermarkierung in dem Gewebe unter dem 
dorsalen Ektoderm. Naeh der Geburt des sonst normal entwiekelten 
Tieres zeigen sieh am Entoderm St6rungen. Die linke Magendrfise 
fehlt, und mehrere Zellen, darunter aueh die mit der Dottermarkierung, 
liegen frei in der Leibesh6hle. Die hinteren Magenzellen sind ebenfalls 
geseh&digt. Sie besitzen abnorm grebe 01tropfen und auffallende Vaku- 
olen. Drei tier freien Zellen k6nnen mit Itflfe der yon dem Tier angefertig- 
ten Sehnittserie eindeutig als Magenzellen identifiziert werden, die 
dotterreiehe Zelle erweist sieh als Magendrfisenstfiek. Das dorsal fiber 
die Keimbahnzelle wandernde Blastoderm ist damit  eindeutig als 
prospektives Entoderm bestimmt. 

Der Sagittalsehnitt dureh ein Tier, das sich naeh gleieher Behandlung 
zu Typ 2 entwiekelte (Versueh 31), zeigt die spezifisehen Zerst6rungen 
des entodermalen Gewebes (Abb. 21). Bei der Geburt des Tieres 16ste 
sich ein Teil davon zwisehen Cerebralganglion (gc) und Kauer (Ka) los. 
Das restliehe Entoderm ist bis auf eine Magendriise (Mgd) und wenige 
normal ausgebildete Magenzellen (MgI) sehon weitgehend zerfallen 
(Mg/ / ) .  Einige der stark vakuolisierten Zellen lassen noeh Reste des 
Zellkerns erkennen. AuBer dem normal ausgebildeten Keimdotterstoek 
(D, Ov) sind aueh die ektodermalen Organe, Integument (I), Urogenital- 
kanal (Ur), Wimperkranz (MCg, Cg) und Cerebralganglion (gc) ver- 
haltnism~Big gut ausgebildet. Ein weiterer Versueh vom Typ 3 und seehs 
vom Typ 1 fiihrten zu ganz entspreehenden, nur weniger deutliehen 
Ergebnissen. 

Im 16-Zellstadium und in den Anf~ngen ihrer epibolisehen Umwaeh- 
sung kann die Urgesehleehtsmutterzelle d 5,1 noeh selektiv bestrahlt 
werden. Von dieser M6gliehkeit wurde bei 25 Versuehen Gebraueh 
gemaeht. Der Anteil yon Typ 4 ist mit 11 Versuehen oder 44% zum 
ersten Mal sehr hoeh und sprieht sehon dadureh ffir eine eng begrenzte 
prospektive Bedeutung der bestrahlten Zelle. Von diesen Versuehen 
sind nur vier ohne Aussagewert, da die aufgetretenen Unregelm/~Big- 
keiten alle Organe gleiehm/~Big betreffen. 

Wie der im vorhergehenden Absehnitt besehriebene Versuch 28 
(Abb. 20) ffihrt aueh der Versueh 32 zu einem Tier mit bloekiertem 
Exkretionssystem und geseh&digtem Keimdotterstoek. Es zeigt alas 
typisehe, prall geffillte IIauts/~ekehen mit dem ausgestfilpten Urogenital- 
kanal. Der Magen hebt sieh dunkel gegen den deutlieh in Einzelzellen 
aufgel6sten Keimdotterstoek ab. Der in Abb. 22 dargestellte Sagittal- 
schnitt laBt erkennen, wie stark das Integument dureh Fixierung und 
Einbettung deformiert worden ist. Im fibrigen ist das Ausmafl der 
organisehen St6rungen gut siehtbar. Der ganze Verdauungstrakt yon 
dem leieht ausgestfilpten vorderen Pharynx (Ka) fiber den hinteren 
Pharynx (Pha) und den 0sophagus (Oes) zu den beiden Magendrfisen 
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Abb. 21. Sagi t ta lschni t t  durch ein Tier yore Typ 2. 16-Zellstadium, dorsal zum vege ta t iven  Pol 
wandernde Zellen geseh~digt. En~oderm (II) teilweise zerstSr~. UV 24 y./90 sec 

(Mgd) und dem Magen (Mg) ist vSllig normal ausgebildet. Nerven- 
system (gc, gin) und ]V~uskulatur sind ebenso vorhanden wie das nicht 
abgebildete Exkretionssystem, dessen strukturel]e Differenzierung auch 
hier unterblieb (vgl. Versuch 28). Die einzige sichtbare StSrung weist 
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Abb. 22. Sagittalsehnitt dureh ein Tier yore Typ 4. Sp~tes 16-Zellstadium, Urgesehleehtsmut~er- 
zelle d 5,1 geseh~digt. Der Keimdotters~oek ist in Einzelzellen aufgel5st. UV 24 ~x/120 see 
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der Keimdotters tock auf, wobei das Ovar weniger stark betroffen ist 
als der Dotterstock. Die Strahlensch~Ldigung kann man einerseits an 
der Isolierung der Dotterzellen, andererseits am Fehlen der charakteri- 
stischen groBen Nucleolen der Dotterkerne erkennen. 

Abb. 23. Lebendaufnahme eines Tieres mit zerst6rtenl UrogenitMsystem nach ~estrahlung der 
Urgeschlechtsmuttel'zelle d 5,1 (Typ 4). Yergr. 400 • UV 28 It/90 sec 

Zu einem s in Abb. 23 dargestellten Ergebnis ffihrte der 
Versuch 33. Der Keimdotters tock besteht aus wenigen, grol3en Zellen, 
d~ die Urgeschlechtsmutterzelle llach der Bestr~hlung nur noch wenige 
Teilungsschritte durchgefiihrt hat. Zwei grol3e, dotterreiche und mehrere 
kleine Ze]len liegen an dem norm~]en Platz des Keimdotterstocks frei 
in der LeibeshShle. 

Wie die Versuche 34 und 35 zeigen, kann die Urgeschlechtsmutter- 
zelle ihre Teilungsf~higkeit n~ch der Bestrahlung auch vollst~ndig ver- 
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lieren und trotzdem epibolisch umwachscn werden. In beiden F~tllen 
lag diese Keimbahnzelle bis zum Beginn der Streckung ventral vom 
normal entwickclten Magen, zerfiel aber noeh vor der Geburt. Auch bei 
diesen Tieren war der Urogenitalkanal ausgestiilpt. Bei Versuch 36 
fand die Gastrulation, wie oben beschrieben, ohne vorhergegangene 
Umwachsung der Urgesehleehtsmutterzelle start. Wie erwartet, zeigt 
der Sagittalsehnitt zwar gut ausgebildete cntodcrmale Organe, jedoch 
keinen Keimdotterstoek. Auch die fibrigen Versuche dicser Gruppe 
stimmen mit den beschriebenen Ergebnissen iiberein. 

Vom Experiment her kann deshalb besti~tigt werden, dag die 
Urgesehlechtsmutterzelle d 5,1 ihren Namen zu l~eeht tr/~gt. Aus ihr 
entsteht aussehlieglieh der Keimdotterstock. 

In 14 Versuchen wurde w/~hrend der epibolischen Umwachsung der 
Keimbahnzdle vorwiegend das dorsale Blastoderm bestrahlt. Bei nur 
zwei davon ging die Entwicklung bis zu Typ 4 weiter. Alle fibrigen 
waren nicht imstande, das strahlengcseh/~dig~e Blastodcrm einzustfilpcn 
und ergaben den Typ 2. Die w/~hrend der Bestrahlung meist schon 
begonnene Umwachsung der Keimbahnzellen wurde in allen Fgllen 
vollendet. Deshalb t ra t  der Typ 1 in dieser Reihe iiberhaupt nicht auf. 
Obwohl naeh der Bestrahlung die Gestaltungsbewegungen zungehst 
weitergingen, fand nur zweimal eine Gastrulation start. Anscheinend 
erfordert dicser Vorgang sehr viel neue Energie, die yon dem strahlen- 
geseh/~digten Gewebe nieht mehr aufgebraeht werden kann. 

Bei dem zn Typ 4 entwickelten Versneh 37 maehte sich erst w/~hrend 
der Streekung des sonst vSllig normal entwiekelten Tieres cine St6rung 
des Entoderms bemerkbar. Die Abb. 24 zeigt das frei schwimmende 
Tier mit den spezifischen Entodermsch~den in Ventralansieht. Am 
vorderen, ventralen Magenrand hat sich eine lanzettf6rmige Entoderm- 
zelle fast v611ig losgel6st. Weiter dorsal liegen ffinf unscharf abgebildete 
freie Zellen, die nur ganz locker mit der nnpaaren, ebenfalls dorsal liegen- 
den Magendr/ise verbunden sind. Trotz der Schi~digung hat sich der 
Magen mit Itilfe der dehnbaren Wand des 0sophagus zu einemgeschlos- 
senen S~ckehen mit Innenflimmern entwickelt. Das dahinter liegende, 
hufeisenf6rmige Organ ist der Keimdotterstoek, der wegen seiner stark 
ventralen Lage ebenfalls nnseharf abgebildet ist. Alle fibrigen zw61f Tiere 
geh6ren zum Typ 2. Der unbesch/idigte Keimdotterstock liegt im Inncrn 
des Hauts/ickchens. Magengewebe mit Angenflimmern sehliegt die Exo- 
gastrula naeh vorne ab. 

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

Grunds/~tzlieh f/ihrt die Bestrah]ung des Blastoporusbereiehs wgh- 
rend der Gastrulation zu denselben Ergebnissen wie im vorhergehenden 

Abb. 24. Lebendaufnahme eines Tieres mit  Mil~bildungen im )/Iagen- und )Jiagendrtisenbereich 
(Typ 4) in Ventralansicht. Der Embryo wurde w~hrend der epibolischen Umwachsung der ]~eirn- 

batmzelle im dorsM tibergeschobenen Zellmaterial bestrahlt. Vergr. 270 x .  UV 24 ~x/60 sec 

Stadium die Bestrahlung des dorsalen Blastoderms. Wieder treten aus- 
sehlieglieh die beiden Typen 2 und 4 aui. Der zum Typ 4 geh6rende 
Versueh 38 gleieht dem oben besehriebenen Versueh 37 bis in kleinste 
Einzelheiten. Er hat aber noeh den Vorteil einer dureh Zusammen- 
fliegen yon 01tropfen klar markierten Bestrahlungss~elle. Die Dotter- 
marke wurde wghrend der Embryonalentwieklung vom Blas~oporus aus 
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Abb. 25. Sagittalschnitt durch eine Exogastrula (Typ 2). Gastrulation, Blastoporusbereich 
gesehitdigt. TeHe des ]~ntoderms sind zerst6rL UV 24 t~/120 sec 

unter das dorsale Blastoderm verlagert. I m  gestreckten Tier liegt die 
Zelle neben zwei weiteren dotterhaltigen v611ig isoliert in der LeibeshShle, 
wghrend der Magen sehr klein ausgebilde~ ist und am vorderen l~and 
mehrere abgekugelte Zellen trggt. 

Unter  den 13 Versuehen dieser Reihe ist der Typ 2 zehnmal ver- 
treten. In  der Abb. 25 l~gt sieh der typisehe Bau im Sagittalsehnitt 



162 lVI~T~ LECHNEI% : 

erkennen (Versueh 39). Das zu Beginn der Gastrulation bereits ein- 
gestfilpte dotterreiche Gewebe hat sieh bis auf einige zerfMlende Kern- 
bezirke in eine amorphe Masse aufgelSst. Wie bei normal entwickelten 
Tieren das blind gesehlossene Hinterende des Magens, berfihrt aueh das 
zerfallende Gewebe den vollstKndig ausgebildeten Keimdotterstoek 
(D, Ov). Das sp~ter yon dorsal her naehriiekende Blastoderm verursaeht 
zwar 5rtlieh begrenzte 1)bersehiebungen, differenziert sieh aber sehlieg- 
heh seiner prospektiven Bedeutung gem/~g aus (Mg, Mgd, Oes, Pha, go). 
Teile des Cerebralganglions und der Magendrfisen haben sich bei der 
Geburt in Form von freien Zellen abgel6st. Der Kauer wurde yon der 
Schnittebene nicht getroffen, ist aber vorhanden. Das Integument 
reieht als faltiges, gesehlossenes Hants/~ckehen vom dorsMen bis zum 
ventralen Cingu]um (Cg, MCg). 

Die vollst~ndige Ubereinstimmung der Versuchsergebnisse zwisehen 
den vor der Gastrulation am dorsalen Blastoderm und den w~hrend 
der Gastrulation am Blastoporus bestrahlten Versuehen erlaubt den 
SehluB auf die Identit/~t dieser beiden Embryonalbezirke. 

4. Zusammenfassung der Versuehsergebnisse 

Die Abb. 26 vermittelt  in Form eines Furehnngsschemas einen Uber- 
bliek fiber diejenigen Entwicklungsvorg~nge, deren Sieherung mit 
Hilfe der experimentellen Analyse m6glieh war. 

a) Zur Frage clef Determination. Jede vierte bestrahlte Ooeyte ent- 
wiekelt sieh zu einem normalen Tier. Damit ist die Eizelle wesentlieh 
weniger strahlenempfindlieh als spgtere Entwieklungsstadien und besitzt 
eventuell noeh ein gewisses Regulationsverm6gen. Zahlreiehe Versuehs- 
ergebnisse mit sehr eng begrenzten Organseh/tden beweisen ]edoeh eine 
frfihe Determination der Organanlagen in der Eizelle. 

Vor und w/~hrend der Reifungsteilung durehgeffihrte Bestrahlungen 
lassen bereits den Rfiekschlul3 vom Sehadensbild des entwiekelten 
Tieres auf den bestrahlten P o l d e r  Ooeyte zu. St6rungen im Bereieh 
der ekto- und entodermalen Organe gehen meist auf selektive Seh/~di- 
gung des animalen Pols zurfiek. Bei StSrung oder Fehlen des Keim- 
dotterstocks sind die zugehSrigen Oocyten am vegetativen Pol bestrahlt 
worden. Gleiehzeitig wird diese experimentell festgestellte Polaritgt 
aueh mikroskopiseh siehtbar. An der Vergeilung der 01tropfen im Cyto- 
plasma kann man den animalen und den vegetativen Pol sieher unter- 
seheiden. Die Ventralseite ist dureh die Lage des Zellkerns und - -  naeh 
dessen Aufl6sung - -  dureh eine Lfieke im Ring der 01tropfen erkennbar. 

Naeh der t~eifungsteilung ergeben die Bestrahlungen grundsgtzlieh 
dieselben Resultate. Eindeutige Lokalisierung der Strahlenseh~den weist 
jedoeh auf einen zunehmenden Mosaikeharakter der Ooeyte kin. Oft 
betrifft die Gewebesehgdigung des Alttieres nut  die aus einem Keim- 
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blatt entstandenen Organe oder Teile derselben. Eine weitergehende 
Kls der Fragen naeh Ausmag und Zeitpunkt der Determination 
innerhalb des Cytoplasmas ist m i t d e r  vorliegenden Methode nieht 
mSglich. Doeh genfigen die Ergebnisse zur Feststellung der Tatsaehe, 
dab die Entwieldung bei Asplanchna girodi van sehr fr/ih determinierten 
Mosaikeiern ausgeht. 

Gleichzeitig wird aus den Versuehsergebnissen die Fs der 
Selbstdifferenzierung in den versehiedenen Organbezirken deutlieh. Das 

2 4 8 16 Umwachsung der Keimbohnzelie Gastrulalion 
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Abb. 26. Furchungsschema und Keimbahn van Asplanehna girodi, soweit dutch Versuchsergebnisse 
belegt 
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Bestimmtsein eines Eibezirks kann nur dann siehtbar werden, wenn 
sieh nach seiner St6rung bzw. Zerst6rung alle anderen Bezirke zu ihrer 
endg/iltigen Gestalt und Funktion ausdifferenzieren. Nur dann ist eine 
Seh/tdigung embryonalen Gewebes im fertig entwiekelten Tier wieder 
auffin dbar, Dies war bei zahlreiehen Versuehen mSglieh. F~r eine abh~ngige 
Differenzierung wurden nur zwei Beispiele van untergeordneter Bedeu- 
tung gefunden. Am auff/tlligsten war die hgufige Verkrtippelung des 
Kauers. Sie t ra t  bei allen Tieren des Typs 3 a g .  Anseheinend ist eine 
normale Ausbildung des Kauers nur dann m6g]ieh, wenn er wghrend 
der Sonderung der Organsysteme auf allen Seiten van Pharynxgewebe 
nmgeben ist. Eine /thnliehe Wirkung des benaehbarten Gewebes muB 
aueh beim Exkretionssystem eine Rolle spielen. Nur wenn die ekto- 
dermale Einst/ilpung des prospektiven Urogenitalkanals auf eine v611ig 
ungest6rte Anlage des Keimdotterstoeks trifft, kann sie diese umwaeh- 
sen und die zugeh6rigen Organe vollst/indig ausdifferenzieren. Van diesen 
Ausnahmen abgesehen, ist die Entwieklung jedes einzelnen Organs van 
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Einflfissen des benaehbarten Gewebes unabh/Lngig. Deshalb spielt es keine 
Rolle, ob eine Anlage dutch die normal verlaufenden Gestaltungs- 
bewegungen ins Keimesinnere verlagert worden ist oder ob sie infolge 
von experimentellen Eingriffen auf der Keimesoberfl/tehe liegt. In  
jedem Fall entstehen Iunk~ionsf~hige Gewebebezirke mit  eharakteristi- 
seller innerer Struktur und gelegentlieh aueh mit  der typisehen/tugeren 
Gestalt. Das trifft  sogar f/Jr Einzelzellen zu, die dutch s~arke Strahlen- 
sehgden die F/~higkeit verloren haben, sieh zu Organen zusammen- 
zusehliegen. 

b) Mesodermsehiiden. Aus dem Mesoderm entsteh~ aussehlieNieh der 
Keimdotterstoek.  St6rungen in diesem Organ lassen sieh sehon naeh 
Bestrahlungen des vegetativen Eipols vor der Reifungsteilung erzeugen. 
Zusammen mit  den Mesodermseh/tden treten stets Ektodermst6rungen 
auf. Sie ersehweren die Beurteilung des AusmaBes der Gesamtst6rung, 
well sie die Entstehung des Typs 4 verhindern. Oft hemmt  eine Be- 
strahlung des prospektiv mesodermalen Cytoplasmas den sp/~teren 
Zusammensehlul3 der Dotterzellen zum Gewebe. Damit  wird der Sehaden 
eindeu~ig naehweisbar. 

Die im 2-Zellstadium durehgefiihrgen Versuehe zeigen, dab die 
groge Blastomere CD2 ffir die Mesodermbildung verantwortlieh ist. 
Wo ihre Abt6tung gelingt, fehlt bei dem en~stehenden Tier der Keim- 
dotterstoek. Wenn sie nut  geseh/~digt ist, stellen sieh vorwiegend sehwere 
St6rungen am Ekto- und Mesoderm ein. Bei der Bestrahlung yon AB 2 
dagegen bleibt das KeimbahnmateriM ungesehgdigt. Damit  kann die 
Blastomere CD~ als Keimbahnzelle oder Urpropagationszelle bezeiehnet 
werden. Auf dem 4-Zellstadium erweist sieh die Zelle D~ als Keimbahn- 
zelle mit  gleiehzeitig ektodermaler Potenz. Der ektodermale Anteil 
l~gt sieh abet jetzt  bereits auf das ventrale In tegument  einsehrgnken, 
was mit  der sp/~teren ventralen Lage der tibrigen Abk6mmlinge des 
D-Quadranten  iibereinstimmt. Mit dem 8-Zellstadium zeigt sieh die 
prospektive Bedeutung der Zelle d 4,1 bereits sehr klar. 

Die letzte M6gliehkeit einer selektiven Bestrahlung der Keimbahn- 
zelle f/~llt gerade mit  dem ersten Stadium ihrer rein mesodermalen 
Potenz zusammen. Auf dem 16-Zellstadium besitzt der Embryo  mit  
der Urgesehleehtsmutterzelle d 5,1 eine Blastomere, die aussehliel31ieh 
den Keimdotters toek hervorbringt.  Diese Tatsaehe lieB sieh im Bestrah- 
lungsexperiment mehrmals eindeutig beweisen. Die Best~tigung erbraeh- 
ten histologisehe Untersuchungen an Sehnittserien. D~n~t erweist sich 
die yon NACI~TWEY (1925) fiir Asplanehna priodonta aus Sehnittserien 
erarbeitete, dutch die , ,Ektosomen '~ markierte Keimbahn aueh fiir die 
Art A. girodi als voll zutreffend. 

c) Entodern~scMiden. Den ersSen Hinweis auf die Herkunft  des Ento- 
derms ergab eine sehon vor der Reifungsteilung am animMen Pol 
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geschgdigte Ooeyte. Sie entwickelte sich zu einem Tier mit geringen, 
auf das Entoderm beschrgnkten St6rungen. MiSbildungen des Ver- 
dauungstrakts lassen sieh nut bei Typ 4 eindeutig erkennen, weshalb 
keine gro~e Zahl yon Versuchen zar Auswertung vorliegt. Besonders 
auffgllig sind Verwaehsungen zwisehen dem Magendr/isen- und dem 
Magengewebe. In Sehnittserien kSnnen frei in der LeibeshShle liegende 
Zellen gelegentlieh als Magen- oder Magendrfisengewebe bestimmt wet- 
den. Das Fehlen einzelner Magenzellen verhindert die Ausbildung eines 
gesehlossenen Magensgckchens nicht. Die sehr dehnbare Wand des 
Osophagus fibernimmt die Aufgabe, die Lfieken zu schheBen. 

Vom Entwicklungsstadium unmittelbar naeh tier Reifungsteilung 
sind mehrere Versuche vorhanden, die auf eine entodermale Potenz des 
am animalen Pol liegenden Cytoplasmas sehlieSen lassen. Dieses kommt 
sp&ter zur H/~lfte in die Blastomere B s. Deren Material baut den B- 
Quadranten as_f, der vorwiegend dorsales B1astoderm liefer~. Bestrah- 
lungen tier Blas~omeren ABs, B s und b 4,1 zielten in den drei naeh- 
folgenden Entwieklungsstadien auf ein St6rung des dorsalen Blasto- 
derms bzw. des Entoderms und ergaben eine Best/~tigung der Arbeits- 
hypothese. 

Vom 16-Zellstadium bis zur Gastrulation konnten dana alas dorsale 
Blas~oderm und das sparer am Blas~oporus zur Eins~iilpung bereit- 
liegende Material direkt bestrahlt werden. Als Folge der Bestrahlung 
entstehende gr6$ere 01tropfen wandern mit dem geseh/~dig~en dorsalen 
Blastoderm fiber den vorderen Pol zum Blastoporus. Manchmal werden 
sic mit dem einwandernden Gewebe unter das dorsale Ektoderm ver- 
lagert. Entwickel~ sieh alas Tier zu Typ 4 welter, zeigen sieh S~Srungen 
des Verdauungstrak~s. In besonders gfinstigen F/~llen finder man in tier 
Leibesh6hle frei liegende Magen- und 1Vfagendrfisenzellen. Viel haufiger 
jedoeh un~erbleiben die embryonalen Gestaltungsbewegungen. Dann 
en~steht tier Typ 2, der die direkte Umwandlung des dorsalen Blasto- 
derms in Entoderm erkennen l~l~t. Solange diese Tiere noeh in der 
Eihaut liegen, kann man im optischen Sehnitt erkennen, wie dis Flim- 
merhaare der Magenzellen yon innen her direkt gegen die Eihaut sehla- 
gen. Sic werden yon keiner auch noch so dfinnen Gewebesehicht oder 
Plasmahau~ fiberdeckt. Aus den Bestrahlungen des als prospektives 
Entoderm gedeute~en Gewebes aller Entwieklungsstadien en~stehen ein- 
deutige En~odermst6rungen. Das nieht eingestfilpte dorsale Blastoderm 
differenzier~ sieh zu Entoderm aus. Mit diesen Ta~saehen ist bei 
Asplanchna girodi die Entodermbfldung dutch Gastrulation eindeu~ig 
nachgewiesen. 

d) Ektodermschiiden. Selten besehr&nken sich die Auswirkungen einer 
partiellen Bestrahlung auf alas Ektoderm. Entsteh~ bei einem Versueh 
Typ 1 oder 2, sieht man dem stark gef/~ltel~en Integumentstfiek die 
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Ursaehe dieser Migbildung nieht mehr an. Sie kann ebenso e~ne direkte 
Strahlenwirkung wie eine Folge der unterbroehenen Gestaltungsbewe- 
gungen sein. Mit der Apikalfeldwunde und dem gestSrten Cerebral- 
ganglion repr~sentiert der Typ 3 eine spezifisehe, und zwar dorsale 
Ektodermschs Dorsales und ventrales Ektoderm gleiehzeitig 
sind in den Fgllen betroffen, in denen ein Tier des Typs 4 ausschlieBlich 
MiBbildungen im ]3ereieh des Pharynx besitzt. 

Schon sehr friih w~hrend der Eireifung kSnnen Ektodermschgden 
verursaeht werden. Sie treten entweder zusammen mit gesehgdigtem 
Entoderm oder Mesoderm anf, je naehdem, ob der animale oder der 
vegetative Pol der Ooeyte bestrahlt wurde. In Ausnahmefs l~Bt 
sieh eine sehr starke Ektodermseh~Ldigung daran erkelmen, dab nur 
die aus Ektoderm entstandenen Zellen abgekugelt sind, wghrend Meso- 
und Entoderm Gewebe bilden. 

Bestrahlungen des animalen Pols frfiher Furehungsstadien verursa- 
chen ebenfalls gleiehzeitige Sehgdigung yon prospektivem Ekto- und 
Entoderm. Wenn Typ 4 ausgebfldet wird, sind Verwaehsungen zwisehen 
Pharynx- und Magengewebe die l~egel. Auch bei den Keimbahnzellen 
CD 2, D~ und d 4,1 konnte ein ektodermaler Antefl nachgewiesen werden. 
Auf dem 16-Zellstadium und sparer erzeugte die Bestrahlung des Rieh- 
tungskSrperbereiehs Tiere des Typs 3. Der l~ichtungskSrper markiert 
demnach den Bildungsort des Cerebralganglions und wandert mit ihm 
w~hrend der Gastrulation zum vorderen Pol des Embryos. 

5. K~ltesehockversuche 

Die Typen 1 - 4  sind nicht nur spezifische l~eaktionen allf Strah- 
lensch~digung, sondern stellen sieh auch bei StSrungen der Normo- 
genese dureh Abkfihlung ein. Dies zeigte sieh bei einer Reihe yon 100 
Ks Die zu etwa gleiehen Teilen aus den fiinf Ent- 
wicklungsstadien zwisehen 4-Zellstadium und Gastrul~tion zusammen- 
gesetzte Versuchsreihe ergab neben 38 normal entwiekelten Tieren und 
ffinf abgetSteten Oocyten alle vier besehriebenen Typen geseh~digter 
Tiere. Typ 1 war mit 21 Exemplaren am h~ufigsten vertreten. 

Dariiber hinaus best~tigte diese Versuehsreihe den dutch Lebend- 
beobachtung und experimentelle Untersuchung analysierten Ablauf der 
~qormogenese. Die Ektodermsch~Lden betrugen fiir alle Entwieklungs- 
stadien gleiehm~Big etwa 20%. Mesoderm- und Entodermseh~den 
dagegen zeigten vom 4-Zellstadium bis zur Gastrulation eine gegen- 
l~ufige Tendenz. W~hrend StSrungen im Entoderm bis zum 16-Zell- 
stadium bei nur 5 % lagen, stiegen sie fiir die Gastrulation auf fast 20 % 
an. Der Anteil yon Tieren mit Mesodermsehgden fiel dagegen yon 
anfangs 15% raseh ab und erreichte sehon flit das Stadium der Um- 
waehsung der Keimbahnzelle den Nullpunkt. 
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Die vorwiegend auf die aul3en liegenden prospektiven Gewebe- 
bezirke des Embryos einwirkende K~ltesehgdigung konnte demnach auf 
dem Stadium der Gastrulation das Material der Keimbahn nieht mehr 
erreiehen. Dagegen mug zu diesem Zeitpunkt das prospektive Ento- 
derm einen besonders grogen Teil der Keimesoberfl/iehe eingenommen 
haben. Ektodermales Material lag auf allen Entwieklungsstadien ober- 
flgehlieh, konnte also durch die pl6tzliche Abkfihlung stets gleieh stark 
gesehi~digt werden. 

D. Diskussion 

Die zur Aufzueht yon Asplanchna girodi im Labor angewandte 
Methode wurde unabhi~ngig yon den bei BI~KY (1964) ffir A. girodi 
und A. brightwelli beschriebenen Verfahren entwickelt. Statt Para- 
mecium caudatum verwendet BI~Ku P. aurelia, und Haematococcus 
pluvialis ist durch Eudorina elegans ersetzt. Asplanchna girodi 1/~gt sich 
nach D~ B~AUCgA~P (1935 und 1951) und VOIGT (1957) bestimmen. 
Darfiber hinaus gibt BI~KY (1964) einen nfitzlichen histologischen und 
physiologischen Vergleich der beiden oft verwechselten Arten. 

Die Embryonalentwicklung yon Asplanchna girodi zeigt /iberein- 
stimmend mit allen anderen n/~her untersuchten Arten yon •otatorien 
sehr klar eine mehrphasige Gastrulation (W~YGOLDT, 1960), in deren 
Verlauf zuni~chst das mesodermale und dann das entodermale Material 
ins Innere des Embryos gelangen. Die erste Phase sell wegen ihrer 
r/~umlichen und zeitlichen Trennung auch weiterhin als ,,Umwachsung 
der Keimbahnzelle" yon der Gastrulation im engeren Sinn unterschieden 
werden. Die w/ihrend der ersten Phase epibolisch umwachsene Keim- 
bahnzelle wurde frfiher fiir die Entodermanlage bzw. einen Teil derselben 
gehalten (TnsslN, 1886; Z~.LI~A, 1891; Jn~N~as, 1896; CA~, 1899). 
NAC~TW~Y (1925) konnte jedoeh in genauer eytologiseher Analyse die 
durch ,,Ektosomen" markiel~en Keimbahnzellen bis zur vollendeten 
epibolischen Umwachsung verfolgen und ihre weitere Entwicklung zum 
Keimdotterstock aufkl/~ren. Die experimentelle Analyse hut diese Be- 
funde best~tigt und auBerdem den Bowels erbraeht, dab die Blastomere 
D~ neben ihrer mesodermalen Potenz zwar prospektives Ektoderm, 
abet keinerlei prospektives Entoderm enth/~lt. Damit ist die Annahme 
yon KOlCSCHELT und HEID~ (1936) widerlegt, die D-Zelle liefere ,,ver- 
mutlich noeh andere (entodermale) Elemente" (S. 329). Von NAC~TWn~S 
(1925) Ergebnissen ausgehend, glaubte tIYMA~ (1951), in der Urge- 
schlechtsmutterzelle d5,1 den l%est einer Entomesodermzelle sehen 
zu k6nnen. Die epibolisehe Umwachsung und vor allem die Abschniirung 
der degenerierenden Zellen interpretierte sie als die letzte Erinnerung 
an eine Gastrulation. Mit dem Naehweis der Entodermbfldung dutch 
einen v611ig normalen Gastrulationsvorgang ist auch diese ~berlegung 
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hinfallig geworden. NAcI~r (1925) neigt dazu, die Abschniirung der 
drei kleinen Zellen als Diminution der chromatischen Snbstanz zu 
deuten (S. 362). Hier ergibt sich ein Gegensatz zu den Befunden bei 
Ascaris. Die P2-Ze]le entspricht der Blastomere D 3 yon Asplanchna und 
liefert wie diese ausschlieglich Meso- und Ektoderm. Trotz dieser auf- 
fallenden Ubereinstimmung unterseheidet sich die Embryonalent- 
wicklung der beiden zellkonstanten Aschelminthen grundlegend, wenn 
NACltTWEYS Annahme zutrifft. Bei Ascaris finder nur in den Soma- 
zellen, nicht aber in den Zellen der Keimbahn einc Chromatindiminu- 
tion start. ,,Letztere fiihren den vollen Gensehatz bis zu den Keim- 
ze]len" (PFI~IrO~WI~D]~I~, 1962, S. 74). Bei Asplanchna soll es gerade 
umgekehrt sein. Hier maeht die Deutung einer anf die Keimbahn 
bcschrankten Diminution des Chromatins so groge Sehwierigkeiten, dag 
vorl&nfig die Annahme rudimentarer, ursprfinglich normaler Teilungs- 
prozesse mindestens ebenso berechtigt erscheint. 

An die Umwaehsung der Keimbahnzelle schliegt sich die eigent- 
lithe Gastrulation an, die zur Entodermbildung ffihrt. Dieser Prozeg 
wurde schon von ZELI~KA (1891) bei Callidina besehrieben (S. 71; 
Fig. 36--39), aber nicht richtig gedeutet. Er  hielt die epibolisch nm- 
wachsenen ,,granulierten Zellen" fiir prospektiv ektodermales Material. 
Deshalb glaubte er, auger den KeimdotterstScken auch die entodermalen 
Organe yon den AbkSmmlingen der Urgeschlechtsmutterzelle d 5,1 ab- 
leiten zu kSnnen. Obwohl NACI~TWEY (1925) die Aufkl/~rung der Keim- 
bahn gelang, erkannte er den augenfalligen Gastrulationsvorgang nicht 
als solchen. Das zeigt folgende Textstelle : ,,Wahrend die Urgeschlechts- 
zelle im Innern den Kcimdotterstock erzeugt, stiilpt sich gleichzeitig 
die vordere Keimregion als Sehlundrohr in die Tiefe . . .  Ohne dag 
irgendeine Scheidung in Ekto- und Entoderm erfolgt ware, beginnt als- 
bald die mitotische Differenzierung der versehiedenen Organanlagen" 
(S. 308). Die Fig. 20, Taf. VII, die den Entwicklungsstand vor der 
ersten Bildung der Magenanlage darstellen soll, fallt dureh 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 f/Jr die Altersbestimmung eines Embryos verlag- 
lichen Kriterium der Nukleolenbildung (MAI~TINI, 1924) stellt er damit 
die letzte Phase der Gestaltungsbcwegung dar, die Einsenkung des 
Cerebralganglions. Das als Pharynxanlage bezeiehnete Gewebe ist nichts 
anderes als die l/ingst ausdifferenzierte Magenanlage, die sogar bereits 
ein Lumen besitzt. NAcH~w]~Y (1925) dagegen sieht in einer zweischieh- 
tigen Reihe yon vicr Blastodermzellen des nachsten Entwieklungs- 
stadiums (Fig. 21, Taf. VIII) die Grundlage f/it seine These yon der 
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Delamination des gesamten Entoderms aus dem dorsalen Blastoderm. 
Er  sehreibt dazu: ,,Posteriodorsal aber entstehen aus dem Blastoderm 
zwei Zellsehiehten, womit dorsale und ventrale Magenwand bereits 
angelegt sind" (S. 308). ,,Ein etwas welter fo~geschrittenes Stadium 
zeigt Fig. 32, Taft IX  im FrontalsehIfitt. Noch immer ist die Keimwand 
dorsal zweisehichtig" (S. 296). Tatsitehlich zeigt diese Fig. 32 ebenso wie 
die Textfigur 3 den Schnitt durch ein kurz vor der Streckungsphase 
stehendes Tier mit einer bereits roll ausdifferenzierten Magenanlage, 
fiber der das Integument dureh sekundgre Abflaehung der Zellen kaum 
mehr siehtbar ist. So bleibt die zweisehiehtige Zellengruppe der Fig. 21 
das einzige Belegstfick ffir die These yon der Entodermbildung durch 
Delamination, die wegen ihrer UngewShnlichkeit allgemein mit Vorbe- 
halt aufgenommen wurde (Rv,~A~, 1929, S. 453 und 459; KO~SCEELT 
und HEID]~I~, 1936, S. 333; Hu 1951, S. 105). Trotz intensiver 
Suehe konnte bei Asplanchna girodi niemals weder ein zweisehiehtiges 
Blastoderm noeh eine in einer Blastodermzelle zur Oberfli~ehe des 
Embryos senkrecht stehende Teilungsspindel aufgefunden werden. 

Erst  yon ~)~ Bv, AVC~AMP (1957) warde das Problem neu untersueht. 
Er  land an lebenden Embryonen yon Ploesoma hudsoni eine anfein- 
anderfolgende Epibolie yon prospektivem Meso- und Entoderm. Die 
in Fig. 2, I und I I  dargestellte Gastrulation dutch ~berwaehsung einer 
v611ig passiv terminodorsal liegenden Seheibe yon prospektivem Ento- 
derm ist naeh den vorliegenden Ergebnissen bei Asplanchna girodi nieht 
richtig beobachtet worden. Das yon dorsal und von den Seiten her 
vorrfiekende prospektive Entoderm stfilpt sieh mehr oder weniger 
aktiv naeh innen um. Aul3erdem hat der Autor die Bewegung der wie 
bei Asplanchna girodi dureh C)ltropfen markierten Magenanlage von 
anterodorsal nach posteriodorsal fibersehen und desha]b die Zeiehnnn- 
gen I I I  bis VI seiner Fig. 2 falseh orientiert. Urn. in den letzten Stadien 
senkreeht orientierte Tiere darstellen zu kSnnen, hgtte er wie ZET,I~KA 
(1891) sehon das 2-Zellstadium mit oben liegender Blastomere ~ 2  
zeichnen mfissen. Trotz seines beschrgnkten Untersuehungsmaterials 
kormte er jedoeh zeigen, wie NAO~TWEu (1925) zu seiner These yon der 
Entodermbildung dureh Delamination gekommen sein mul~. Die kern- 
lose Membran, die vom einsinkenden Entoderm gleiehsam als Wund- 
verschluB nach aul~en abgeschieden werden soll, erkannte er als das 
sekundi~r abgeflachte dorsale Integument. Der Prozei~ dieser Abflaehung 
geht ans den Abb. 51--56 yon Z~T.I~KA (1891) wie auch aus den vor- 
liegenden Abb. 7--10 klar hervor. Bei Ploesoma wird das dorsale Inte- 
gument bis zum Abschlu~ der Pharynxeinstfilpung so dfinn, dal~ sieh 
sogar die 01tropfen der darunter liegenden Magenanlage auf der Ober- 
flgehe des Embryos als Erhebungen ~bzeiehnen. DE [BEAuC~AMP (1957) 
schtiel~t dann yon der Ubereinstimmung seiner Abbildungen mit den 
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anderweitig ffir versehiedene Gattungen dargestellten auf eine all- 
gemeine Gfiltigkeit seiner Ergebnisse ffir die Klasse der gotatorien. 
Diese Schlugfolgerung kann mit derselben Begrfindung, yon den erwghn- 
ten Differenzen abgesehen, auch auI die vor]iegende Untersuchung aus- 
gedehnt werden. 

Die experimentelle Analyse der Embryonalentwieklung yon As- 
planchna girodi ergab eine auffallend h/~ufige St6rung der Gestaltungs- 
bewegungen. Sie /~ul3ert sich in der Entstehung der Typen 1 his 3. 
Dabei wird die streng determinative Entwicklung auch yon denjenigen 
Gewebebezirken beibehalten, die nicht in das Keimesinnere verlagert 
werden kSnnen, und es kommt zu einer Selbstdifferenzierung an Ort 
und Stelle. Die endgfiltigen Lageverh~ltnisse der Organe in den strahlen- 
geseh/idigten Embryonen entspreehen dann dem Mosaik der Organ- 
anlagen in der Ooeyte. Das yon LIL~XE (1906) gesehilderte Beispiel 
larvaler Differenzierungen an ungeteilten Eiern yon Chaetopterus 
ist wohl der extremste Fall derartiger Entwieklungsabli~ufe. Neben 
den direkten Aus~rkungen der UV-Bestrahhmg auf den Meeh~- 
nismus der Zellteflung (ZI~xL]~ et al., 1960) sind auch die indirekten 
Strahlensch~den bekannt (R~IT~, 1938), die erst auf spi~teren Ent- 
wieklungsstadien die Differenzierungsvorg~nge hemmen. Die Bestrah- 
lung yon Asplanchna-Embryonen hatte hs erst naeh Ablauf der 
gesamten Embryonalentwieklung eine sichtbare Sch/idigung zur Folge. 

Sowohl K/ilteschoek als auch UV-Bestrahlung ffihrten zur Exogastru- 
lation mad zur Hemmung der nachfolgenden Gestaltungsbewegungen. 
Eine 1Jbersieht fiber die zahlreichen MSgliehkeiten zur experimentellen 
Erzeugung der Exogastrulation (vgl. SP~MA~z~, 1936 und HOLTF~Tn~, 
1938) gibt C~ILD (1941). Er z/~hlt die wirksamen Faktoren auf und be- 
sehreibt auch die Folgen einer versts Einwirkung derselben. Sie 
ffihren stets zum partiellen oder totalen Verlust des epithelialen Charak- 
ters geseh/idigter Gewebe und als Folge davon znr LoslSsung yon Zellen 
und Organen (S. 229). Genau die gleichen Auswirkungen ergeben sieh 
aueh ans einer sehr starken UV-Strahlensehi~digung. Naeh E ~ v , ~  
(1960) ist fiber die physiologisehen Ursaehen der beschriebenen Ent- 
wicklungsstSrungen trotz der entscheidenden Bedeutung der Gestaltungs- 
bewegungen ffir die embryonale Differenzierung bis jetzt wenig bekannt. 

Zusammenfassung 
1. Asplanchna girodi D~ Gv~zr kann in einer verdfinnten Erd- 

15sung kultiviert werden. Als Futter dient ein Gemiseh aus Paramecium 
caudatum und Haematococcus pluvialis. Die ffir embryologische Unter- 
suehungen notwendige groi~e Zahl yon Individuen steht wegen der 
kurzen Entwieklungszeit sehr rasch zur Verffigung. 

2. Die Untersuchung der Normogenese am lebenden Embryo und 
an Schnittserien ergab drei zur Ausbi]dung der KSrpergrundgestalt 
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fiihrende Gestaltungsbewegungen. In einer zweiphasigen Gastrulation 
wird zun/~chst die mesodermale Keimbahnzelle dureh Epibolie ins 
Keimesinnere verlagert. Unmittelbar darauf folgt die epibolisehe 
Gastrulation des dorsalen Blastoderms, die zur Entodermbildung fiihr~. 
Als dritte Phase sttilpt sich das dorsale und ventrale Ek~oderm zur 
Bildung des Pharynx ein. 

3. Subitaneier und daraus entstehende friihe Entwicklungsstadien 
yon Asplanchna girodi wurden im Uterus des Alttieres mit Hilfe eines 
UV-Mikrostrahlenstichapparates loartiell bestrahlt. Die Markierung 
bestimmter Areale dureh einen Bestrahlungsdefekt diente zur Analyse 
der Embryonalentwieklung. 

4. Bei Asplanchna kann sich in strahlengesch/s Oocyten und 
Embryonen grunds/~tzlich jeder Tefl zu seiner endgiiltigen Gestalt und 
Funktion ausdifferenzieren, ohne yon Naehbargewebe abh/~ngig zu sein. 
Vom normalen Ablauf tier Gestaltungsbewegungen ist tier Vorgang der 
Selbstdifferenzierung wei~gehend unabh/~ngig. 

5. Die strahlengesch/~digten Tiere kSnnen zu vier Typen zusammen- 
gefagt werden. Dutch Exogastrulation vor und naeh tier epibolisehen 
Umwachsung der Keimbahnzelle kommen Typ 1 und Typ 2 zustande. 
Typ 3 entsteht dureh unvollst/tndige Gestaltungsbewegungen irn vor- 
deren Ektoderm nach der Gastrulation. Typ 4 ist dutch lokalisierbare 
Sch/idigung innerer Organe gekennzeiehnet, die erst naeh tier Sgreckung 
des Tieres sichtbar werden. 

6. Die Entwicklung yon Asplanchna girodi geht yon sehr friih 
de~erminierten Mosaikeiern aus. Sehon vor der l~eifungsteilung k6nnen 
Mesodermseh/tden durch Bestrahlung des vegetativen, Entodermseh/iden 
durch Bestrahlung des animalen Cytoplasmas hervorgerufen werden. 
Jedoeh kann die Oocyte Strahlenseh/iden noch bis zu einem gewissen 
Umfang regulieren. 

7. Eindeutig ektodermaler IIerkunft sind naeh experimen~ellen Be- 
funden neben dem Integument und der Muskulatur folgende Organe: 
Cerebralganglion und Nervensystem, Pharynx, Mastax, Uterus und 
Exkretionssystem. 

8. In den Keimbahnzellen D 3 und d 4,1 konnte neben dem mesoder- 
malen ein ektodermaler Anteil naehgewiesen werden. Die Urgesehleehts- 
mutterzelle d5,1 enth/~lt dagegen nut noeh prospektives Mesoderm, 
was mit den Untersuchungsergebnissen NAC~Tw~u (1925) iiberein- 
stimmt. 

9. Durch die bei strahlengeseh/~digten Tieren h/~ufig auftretende 
Exogastrulation (Typ 1 und Typ 2) wurde die Beobachtung best~tigt, 
dalt sieh das Entoderm dutch einen Gastrulationsvorgang bfldet. Damit 
ist die Ansicht NAC~TWESrs (1925), das Entoderm bilde sieh dureh 
Delamination vom dorsalen Blastoderm, widerlegt. 
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