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UBER DIE LOKALISATION DER ENTWICKLUNGSFAKTOREN
IM INSEKTENKEIM.

I. ZENTRIFUGIERVERSUCHE AN AMEISENEIERN.

Von

¥erpinanp REerra.
Mit 9 Textabbildungen.
(Eingegangen am 30. Mai 1932.)

Meine Versuche am Ei von Camponotus ligniperda (1931 a u. b) hatten
ergeben, daB am Hinterpol des abgelegten, noch ungefurchten Eies ein
Ort vorhanden ist, von dem aus die Bestimmung der einzelnen Ki-
bereiche zu ihrem Entwicklungsschicksal geschieht und der darnach als
Determinationszentrum bezeichnet wurde. Uber das Wesen dieses
Zentrums und iiber die Frage, ob und welche stofflichen Teile des hinteren
Eipols als Sitz der determinierenden Faktoren anzusehen sind, konnte
keine Klirung erzielt werden. Wenn dieses Zentrum durch eine be-
sondere plasmatische Struktur ausgezeichnet ist, so ist es in erster Linie
der sog. Polkérper, der das Interesse in Anspruch nimmt. Wie ich schon
frither zeigen konnte, 1iBt das Verhalten dieses Xorpers wihrend des
Determinationsgeschehens gewisse Schliisse zu, die fiir seine kausale
Bedeutung sprechen.

Man hat den ,,Polplasmen® eine organisatorische Bedeutung bisher
nicht nachweisen koénnen. Die Polplasmen der Oligochéten und Hiru-
dineen, der Pollappen der Mollusken und verschiedene Plasmastoffe des
Ascidieneies sind auf Grund experimenteller Analysen als ,,organ-
bildende Substanzen®, d. h. als Stoffe, welche die Bildung eines be-
stimmten Organs determinieren, erkannt worden. Dariiber hinaus hatten
sie auf andere Keimesteile zu Beginn der Entwicklung keinen EinfluB.
Es liegt jedoch die Annahme, da3 die organbildenden Substanzen der
Mosaikeier auch Organisatoren darstellen, deren Organisatoreigenschaften
sich schon im ungefurchten Ei bemerkbar machen, recht nahe. DUREEN
(1928) und auch ScmLEIF (1929) rechnen mit dieser Moglichkeit.

Den am hinteren Ende des eben abgelegten, noch ungefurchten Eies
von Camponotus gelegenen Polkorper darauthin zu priifen, war das Ziel
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der vorliegenden Arbeit. Es war mir von vornherein klar, dafl diese Frage
einer experimentellen Losung nur schwer zuginglich ist, da fiir -den
Nachweis einer Organisatoreigenschaft dem Polkorper ein indifferentes
Material vorgelegt werden muBite. Ich versuchte dies durch Umordnung
der Eisubstanzen mit Hilfe der Zentrifuge zu erreichen, einer Methode,
die bei Insekteneiern schon von R. W. Heangr (1909) und M. E. PavL1
(1927) erfolgreich angewandt worden war.

- Moglichst unmittelbar nach der Ablage, aber auch auf vorgeschritte-
neren Stadien, wurden die Eier mit jhrer Lingsachse senkrecht zur
Rotationsachse orientiert, in einer Motorzentrifuge 5—30 Min. einer
Tourenzahl von 1800—2500 Umdrehungen pro Min. ausgesetzt; dabei
war entweder der Vorderpol oder der Hinterpol zentrifugalwérts gerichtet.
Ich folgte im allgemeinen der von HEeeNER und PavLl beschriebenen
Technik. Nach dem Zentrifugieren zog ich wiederum (siehe Rerrs, 1931b)
die Eier isoliert in kleinen Blechdosen auf Insektentorf einige Zeit auf,
indem ich nach Moglichkeit die Wahrend der Umordnung innegehabte
Orientierung beibehielt.

Die mir zu Beginn der Versuchsperiode 1931 zur Verfiigung stehenden
Camponotus-Weibchen, welche ich schon 1—2 Jahre in Gefangenschaft
hielt, stellten vor Beendigung meiner geplanten Versuche ihre Ablage
ein. Da es mir nicht mehr gelang, neue Weibchen zu erhalten, muBlte
ich diese Versuche vorzeitig abbrechen. Trotzdem scheint es mir ge-
boten, die bisherigen Resultate kurz mitzuteilen.

Ferner benutzte ich zu den gleichen Versuchen die bedeutend klei-
neren Eier von Lasius niger, die leicht und in grofen Mengen zu erlangen
waren. Diese Eier besitzen allerdings keinen Polkérper. Es war mir
trotzdem von Wichtigkeit, diese zur gleichen Unterfamilie gehorige
Gattung zum Vergleich heranzuziehen. Die Lasiuseier wurden bis zu
mehreren Stunden zentrifugiert. Das abgelegte entwicklungsfihige Ki
(zum Unterschied von den nichtentwicklungstihigen sog. Zwergeiern)
ist etwa 0,7 mm lang und 0,3 mm breit, also wesentlich kleiner und
gedrungener wie das Camponotusei. Wie bei diesem sind auch hier Vorder-
und Hinterpol, Ventral- und Dorsalseite bei einiger Ubung zu unter-
scheiden. Die isolierte Aufzucht ist hier bei weitem schwieriger als bei
‘Camponotus, so dafl die duBerlich kenntlich gemachten Keime héaufig
dem Weibchen zur Aufzucht fiir einige Tage zuriickgegeben wurden.
Nur in den seltensten Fillen wurden diese Eier aufgefressen; sie wurden
also trotz der Umschichtung vom Weibchen angenommen.

Die Versuche.
1. Die Anordnung der Eisubstanzen.

Zundchst handelte es sich bei den Versuchen darum, iiber die Schich-
tungsverhéltnisse in einem Ei unmittelbar nach dem Zentrifugieren
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AufschluB zu erhalten. Schon eine Zentrifugalwirkung von kurzer
Dauer (5—15 Min. bei einer Umdrehungszahl von 2000-—2500 pro Min.)
geniigte, um eine deutliche Schichtung am lebenden Keim zu erkennen.
Das bei der Entnahme aus dem Nest gleichméafig weille, glinzend glatte
Ei zeigte dann an seinem inneren Ende (zentripetaler Pol) eine besondere
Dichte, war vollig weill und génzlich undurchscheinend. Meist war diese
Zone von den iibrigen Teilen des Eies scharf gesondert. Bei Camponotus
waren neben dieser noch zwei weitere Zonen am lebenden Keim zu unter-
scheiden; eine mittlere, den gréBten Teil des Eies einnehmende Schicht,
die ein korniges, fast glasig durchscheinendes, nicht sehr dichtes Gefiige
aufwies, und eine kleine grauweille, gleichfalls kérnige Zone am zentri-
fugalen Ende, die meist weniger deutlich von der mittleren Zone gesondert
war. Bei den Eiern von Lasius war diese dritte Zone kaum #u unter-
scheiden. Bei einer Tourenzahl von 1600—1800 pro Min. war natiirlich
eine lingere Dauer der Einwirkung nétig, um die gleiche Schichtung
zu erzielen. Lasius vertrug eine héhere Tourenzahl nicht so gut wie
Camponotus. Diese Schichtung trat immer ein, ohne Riicksicht darauf,
welcher Eipol zur Rotationsachse orientiert war.

Uber den mikroskopischen Befund solcher Keime berichten die fol-
genden Protokolle:

Objekt C b IV 6: Zentrif. 10 Min. bei 2000 Umdrehungen pro Min.,
Vorderpol zentrifugal gerichtet. Alter des Eies: 2—4 Stunden. Auf-
zucht: 0.

Die Kernvermehrung hatte noch nicht begonnen. Der Polkdrper
liegt im Hinterpolbezirk, etwas exzentrisch, aber nur wenig nach innen
zu verlagert. In seiner Umgebung ist das Eimaterial stark zerkliiftet
und vakuolig. Nur diinne Plasmastringe durchziehen diesen hintersten,
in diesem Falle zentripetal gelegenen Eibezirk. Fast das ganze iibrige
Ei wird von einem gleichmiBig dichten Dottermaterial eingenommen,
das fast gleichmiBig von Cytoplasma durchsetzt ist. Nur der vorderste
Teil des Hies zeigt ein anderes Gefiige. Er ist von einer feinkérnigen,
dichten, fast farblosen Substanz ausgefiillt, die von der Dotterzone nicht
sehr scharf gesondert ist. Das Keimhautblastem umgibt in normaler
Stirke die Eioberfliche und scheint durch die Zentrifugalkraft kaum
nennenswert beeintrichtigt zu sein. Abb. 1 zeigt einen Lingsschnitt
durch dieses Ei.

Eine schon etwas scharfere Schichtung zeigte der folgende Keim,
der allerdings nicht unmittelbar nach dem Zentrifugieren konserviert
wurde.

Objekt C b IV 16: Zentrif. 15 Min. bei 2500 Umdrehungen pro Min.,
Hinterpol zentrifugal gerichtet. Alter des Eies: 1—38 Stunden. Auf-
zucht: 24 Stunden (Temp. 18° C).

Die wenigen Furchungskerne liegen in der vorderen Hilfte (siehe
Abb. 2). Da der Keim nicht genau mit der Vorn-Hintenachse senkrecht
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zur Rotationsachse orientiert war, ist eine gewisse Schrigschichtung
eingetreten. Am zentripetalen Ende, ventral iibergreifend, liegt ein
dotterfreier, sehr vakuoliger Bezirk, der nur etwas Cytoplasma enthalt.
Darauf folgt die Dotterzone, die auf dem Schnittbild als ein breites,
etwas unscharf begrenztes Band schrig durch das Fi zieht. Am zentri-
fugalen Ende, das hier den hinteren Eipol einnimmt, breitet sich wiederum
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Abb. 1. Lingsschnitt durch ein 10 Min. bei
2000 Umdrehungen pro Min. zentrifugiertes
Ei von Camponotus, das unmittelbar dar-
nach fixiert worden war. Vorderpol zen-

Abb. 2. Léngsschnitt durch ein 15 Min. bei
2500 Umdrehungen pro Min. zentrifugiertes
Ei von Camponotus, das 24 Stunden spiter
fixiert worden war. Hinterpol zentrifugal

gerichtet; fk Furchungskerne; Iz leichte
Zone.

trifugal gerichtet. 2fP zentrifugaler Pol;

sz schwere Zone; kb Keimhauntblastem ;
d Dotter; p Polkérper. Der Vorderpol
befindet sich in allen Abbildungen oben.

jene graue, dichte, feinkdrnige Masse aus, die vollig frei von Plasma und
Dotter ist. Die Abgrenzung dieser ,,schweren Zone® ist hier entsprechend
der hoheren Anwendung der Zentrifugalkraft eine schirfere. Die zentri-
fugale Eihalfte ist fast vollig frei von Plasma. Auch das Keimhaut-
blastem ist hiervon betroffen worden. Es ist nach vorne aufgerollt und
liegt etwa in der Eimitte als ein halbkreisformiger Wulst der Eiober-
fliche an. Der Polkorper ist als stark gelockertes, schon etwas in die
Linge gezogenes Gebilde noch zu erkennen. Er liegt an der Grenze von
Dotter und grauer Substanz, ist also auch hier aus seiner polaren Lage
nach innen zu verlagert.
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Diese Befunde unmittelbar nach Einwirkung der Zentrifugalkraft
lassen erkennen, daB wohl eine geringe Verlagerung des Polkérpers
eintritt, wobei es gleichgiiltig scheint, welcher Eipol nach auBen orien-
tiert ist. Ist der Hinterpol zentrifugal gerichtet, so wird der Polksrper
durch die schwere graue Masse, die sich am zentrifugalen Ende ansammelt,
von hier verdringt und kommt an die innere Grenze dieser Zone zu
liegen; liegt der Vorderpol am zentrifugalen Ende, so wird gleichfalls
der polare Korper als Ganzes in das Innere gezogen. Eine stéirkere
lokale Verinderung konnte auf diese Weise, selbst bei einer relativ
hohen Umdrehungszahl, die der Keim gerade noch aushielt und einer
Einwirkungsdauer bis zu 30 Min., nicht erreicht. werden. Eine lingere
Einwirkung wurde bisher bei Camponotus nicht
versucht.

Dariiber kénnen uns nur die an Lasius an-
gestellten Versuche Aufschlufl geben. Die An-
ordnung der Eisubstanzen war hier im Prinzip
die gleiche wie bei Camponotus. Am lebenden
Ei war unmittelbar nach dem Zentrifugieren ;
am zentripetalen Ende eine weille, undurch-
scheinende Kappe zu erkennen, welche sich
iber etwa !/, des Eies erstreckte und scharf
vom iibrigen Eimaterial gesondert war, das -
ein graues, glasig durchscheinendes, kdrniges = Abb. 8. Frontalschnitt durch

. . . ein 85 Min. bei 1800 Um-
Aussehen zeigte. Das zentrifugale Ende wies  drehungen pro Min. zentrifu- -
bisweilen gleichfalls eine etwas groBere Dichtig- #lertes ¥i von Lasius, das

. . . R unmittelbar darnach fixiert
keit auf. Abb. 3 zeigt einen Frontalschnitt wurde. Vorderpol zentrifugal

durch ein solches Ei. gerlobtol. s schwiorer Dotter;

Objekt Las IV 202: Zentrif. 85 Min. bei
1800 Umdrehungen pro Min., Vorderpol zentrifugal gerichtet. Alter:
1—14 Stunden. Aufzucht: 0.

Am zentrifugalen Ende, dem Vorderpol, liegt jene graue bis farblose,
dichte, feinkornige Masse, die schwerste Substanz des Keimes (sz),
scharf getrennt von der darauifolgenden Dotterzone; der Dotter ist so
geschichtet, daff die groberen Dotterkugeln mehr nach dem vorderen
Ende zu liegen, der feinere Dotter dagegen, vermischt mit Cytoplasma,
mehr zentripetalwirts. Am inneren Ende befindet sich ein groBer,
fast vollig hohler Raum, der von Plasma umgeben ist. Das Keimhaut-
blastem ist in der zentripetalen Hilfte etwas verdickt, wird gegen das
zentrifugale Ende zu immer diinuer, bis es ganz verschwindet. Fur-
chungskerne waren hier nicht nachweisbar.

Genau die gleiche Schichtung wurde auch in jenen Keimen erzielt,
die mit dem hinteren Eipol nach auBen gerichtet zentrifugiert wurden.

Diese Ergebnisse bilden eine willkommene Erginzung zu den bis-
her bekanntgewordenen Verhiltnissen bei Coleopteren und Dipteren.
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HreNER erzielte an den Eiern von Lepiinotarse decemlineate und anderer
Chrysomeliden durch Zentrifugieren drei gesonderte Schichten: Am
zentrifugalen Ende eine sog. graue Kappe, am zentripetalen Ende eine
sog. Blaschenzone, die in der Hauptsache aus Fetten bestand, und da-
zwischen die Dotterzone. Bei stéirkerer Anwendung der Zentrifugalkraft
konnte auch das Plasma, welches leichter ist als der Dotter und etwas
schwerer wie die Blischenschicht, als eine besondere vierte Zone be-
trachteét werden. Diese Schichtung war um so deutlicher ausgeprigt,
je spéter die Eier nach der Ablage zentrifugiert wurden. Insbesondere
die ;,graue Kappe am &ulBleren Ende trat bei den jiingsten Stadien
nicht in Krscheinung.

Die Formicideneier, sowohl die von Camponotus wie die von Lasius
zeigen in ihrer Schichtung eine grofie Ahnlichkeit mit den Befunden
am Chrysomelidenei. Ein Unterschied besteht eigentlich nur in der
zeitlichen Bildung der beiden bemerkenswertesten Zonen, der schweren
und der leichten Substanz. Wihrend bei den daraufhin untersuchten
Coleopteren die graue Substanz (grey cap, HEGNER) bei den jiingsten
Entwicklungsstadien nicht auftrat, war sie in meinen Versuchen un-
mittelbar nach dem Zentrifugieren fast immer vorhanden, selbst bei
geringer Anwendung der Zentrifugalkraft. In diesen Fallen war sie
allerdings nicht sehr scharf vom Dottermaterial gesondert. Je friiher
der Keim zentrifugiert wurde, desto umfangreicher war diese Zone.
Bei beginnender Blastodermbildung konnte diese Schichtung bereits
nicht mehr hervorgerufen werden. Die leichte Zone (vesicular zone,
HeenEr) dagegen trat in meinen Versuchen nur dannp auf, wenn die
Umordnung der Eisubstanzen auf etwas dlteren Stadien erfolgte (siehe
Abb. 6). Bei Lasius kann man von einer ,,Blischenzone* am inneren
Eiende iiberhaupt nicht sprechen, sondern allenfalls von einer leichten
Zone, wie sie Pavrr am zentrifugierten Muscaei beobachtet hat. Hier
besteht ein Unterschied zwischen den beiden Formicideneiern.

Bei den Muscideneiern fehlte die graue Kappe am zentrifugalen Ende
vollig. Die leichte Zone am zentripetalen Ende dufierte sich meist in
einem Geriistwerk, das eine etwas grébere Struktur als das Cytoplasma
aufwies. Die Dotterverteilung in den zentrifugierten Keimen scheint
komplizierteren Verhéltnissen zu unterliegen als bei Camponotus und
Lasius, wo genau wie bei den Chrysomeliden im allgemeinen eine
Schichtung in der Gré8e und damit in der Schwere der Dotterkirner
eintrat.

Hinsichtlich des Cytoplasmas, insbesondere des Keimhautblastems,
scheinen bei allen bisher daraufhin untersuchten Keimen keine prinzi-
piellen Differenzen zu bestehen. Bei kurzdauernder Anwendung der
Zentrifugalkraft erfolgte kaum eine Veréinderung. Bei stirkerer An-
wendung kam es zu einer Verlagerung des Plasmas in zentripetaler
Richtung. Das Keimhautblastem verdickte sich gegen das innere Eiende,
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da es aus der zentrifugalen Hélfte, je nach dem Grade der Zentrifugal-
kraft, verdringt wurde.

Der Polkorper des Camponotuseies, dem unser besonderes Interesse
gehort, verhielt sich genau wie die Polscheibe des Chrysomelidenkeimes.
Wie diese wurde er durch die Zentrifugalkraft eine nur geringe Strecke
nach innen verlagert. Selbst bei zwei- und vierstiindiger Einwirkungs-
dauver im Chrysomelidenei wurde auch die Polscheibe kaum weiter nach
innen verlagert als der Polkdorper des Camponotuseies bei einer etwas
hheren Tourenzah!l und einer Dauer von 15—30 Min. Es ist dabei von
besonderer Wichtigkeit, festzustellen, dafl auch' der Polkérper ,,als
Ganzes“ aus seiner normalen Lage entfernt wurde.

Diese groBe Ahnlichkeit zwischen den Ameiseneiern und einigen
Coleoptereneiern hinsichtlich ihrer Schichtung bei Umordnung der Ei-
substanzen, im Gegensatz zu den Verhdltnissen in einem Dipterenei,
verdient einen besonderen Hinweis.

2. Die Entwicklung der zentrifugierten Ever.

a) Camponotus.

Betrachten wir zunichst solche Fille, die bestimmt vor Entstehung
der Plasmabezirke, also vor der Determination der Keimesteile, zentri-
fugiert wurden.

Objekt C b IV 8: Zentrif. 15 Min. bei 2000 Umdrehungen pro Min.,
Vorderpol zentrifugal gerichtet. Alter: 1—4 Stunden. Aufzucht: 6 Tage
(18°C).

Das glinzend weille und véllig glatte Ei zeigte nach der Versuchs-
behandlung eine Schichtung, wie sie oben schon beschrieben worden war.
Eine scharfe Trennung der Zonen lag nicht vor. Das Ei wurde isoliert,
mit dem Vorderpol nach unten gerichtet, aufgezogen und behielt wahrend
der ganzen Dauer ein durchaus frisches und vitales Aussehen bei. Die
Schichtung war auch noch nach 6 Tagen zu erkennen. Am Vorderpol
machte sich eine gewisse Auflockerung des Eimaterials bemerkbar.

Befund, nach Aufhellung in Nelkensl: Am zentrifugalen Ende (Vor-
derpol) ist eine sehr hell durchscheinende Zone unterscheidbar; dann
folgt eine ziemlich gleichartige dunkle Schicht, und am zentripetalen
Ende wieder eine hellere Zone.

Mikroskopischer Befund. Abb. 4 gibt einen Léngsschnitt durch dieses
Ei wieder. Am Vorderpol, der nach auflen orientiert war, befindet sich
die ,,graue Kappe“, die etwa 1/; des Eies einnimmt. Auf diese Schicht,
nicht sehr scharf davon getrennt, folgt die Masse des Dotters, von einigen
Furchungskernen und kleinen Plasmainseln durchsetzt. Der hintere Teil
des Eies ist fast ganz dotterfrei; hier befinden sich ein sehr groBer Hohl-
raum und viele kleine Vakuolen. In diesem Bezirk hat sich auch ein
Blastoderm gebildet, das aus verhiltnismiBiig groBen und plasma-
reichen Zellen besteht, also nicht ganz typisch ist. Ein Keimstreif

W. Roux’ Archiv f, Entwicklungsmechanik. Bd. 127. 19
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wurde nicht gebildet. Das Keimhautblastem hat sich stellenweise stark
verdickt durch Aufrollung vom zentrifugalen Ende her, aber auch durch
sekundéren Plasmazustrom. In der Abb. 4, die einen Sagittalschnitt
zeigt, ist diese Plasmaanhdufung an der ventralen Seite (im Bilde rechts)
besonders auffallend. Zahlreiche Zellkerne, teilweise schon degenerativ,
liegen darin regellos verteilt. Zu einer Blastodermbildung an dieser
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Abb. 4. Liangsschnitt durch ein 15 Min. bei

2000 Umdrehungen pro Min., nur wenige

Stunden nach der Ablage zentrifugiertes

Bi von Camponotus, das 6 Tage spiter fixiert

wurde. Vorderpol zentrifugal gerichtet.

bl Blastodermzellen; ®! Plasmaanhiufung
mit zahlreichen Zellkernen.

Abb. 5. Medianschnitt durch ein 17 Min. bei

2500 Umdrehungen pro Min., auf frithestem

Stadium zentrifugiertes Ei von Camponotus,

das 11 Tage spiter fixiert wurde. Vorder-

pol und Ventralseite zentrifugal gerichtet.

ez embryonale Zellen, exz extraembryonale
Zellen.

Stelle waren die Furchungskerne nicht féi,hig. In ihrer Teilung waren
sie jedoch mnicht gehindert.

Die einmal eingetretene Schichtung hat sich kaum zuriickgebildet;
nur innerhalb des Dottermaterials diirfte es teilweise zu einer Wieder-
herstellung des urspriinglichen Zustandes gekommen sein.

Solche Fille kamen mehrfach vor. Bei stirkerer Anwendung der
Zentrifugalkraft waren die einzelnen Zonen auch mnach léngerer Auf-
zucht noch scharf voneinander gesondert. In dem teilweise stark ver-
dickten peripheren Plasma kam es niemals zu einer Keimstreifbildung.
Nur am hinteren Ende des Eies trat hiufig eine gewisse Blastoderm-
bildung ein, wenn der Vorderpol wihrend des Zentrifugierens nach
aullen gerichtet war.
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Objekt Cb IV 10: Zentrif. 17 Min. bei 2500 Umdrehungen pro
Min., Vorderpol zentrifugal gerichtet. Alter des Hies: 1-—14 Stunden.
Aufzucht: 11 Tage (19°C).

Das Ei hatte sich beim Einfithren in die Zentrifuge etwas zur Seite
geneigt, so daB nicht so sehr der Vorderpol, als vielmehr die ventrale
Seite nach aufBlen zu liegen kam. Die nach dem Zentrifugieren ein-
getretene Schichtung war auch am 11. Tage noch deutlich. Der Keim
machte zu dieser Zeit einen noch recht vitalen Eindruck; Schrump-
fung war nicht erfolgt. Am Hinterpol hatte eine geringe Abliisung von
der Dotterhaut stattgefunden.

Mikroskopischer Befund. Die schwere Substanz, jene graue dichte
Kornchenschicht, erstreckt sich entsprechend der Orientierung des Eies
zur Rotationsachse nicht nur iiber den vorderen Pol, sondern auch tiber
die ganze Ventralseite, nach dem hinteren Pol zu allméihlich auslaufend.
Eine scharfe Sonderung dieser Schicht vom iibrigen Keimesinhalt liegt
nicht mehr vor. In Abb. 5, welche einen Medianschnitt durch diesen
Keim darstellt, ist diese Trennung ein wenig iibertrieben gezeichnet.
Der iibrige hauptsichlich aus Dotter bestehende Inhalt 148t indessen
seine urspriingliche Schichtung trotz der erfolgten weitgehenden Resti-
tution noch erkennen. An der Dorsalseite ist das Dottermaterial bedeu-
tend lockerer und feiner und von zahlreichen kleinen Vakuolen durch-
setzt, wihrend es zentrifugalwérts dichter und grober erscheint. Diffe-
renzierungen sind in diesem KEi nicht erfolgt, auch keine Blastoderm-
bildung. Eine , Kernfurchung® hat stattgefunden; doch verlief sie in
extraembryonalem Sinne. Allenthalben im Ei, insbesondere der ventralen
Seite gendhert, liegen die grofen schaumigen, meist schon degenera-
tiven Zellen, dazwischen in kleinen Plasmainseln typische ,,embryonale
Zellkerne®. In der vorderen Eihilfte liegen diese in kleinen H&ufchen
beisammen, ohne irgendwelche embryonale Bildung veranlafBit zu haben.
Der Keim macht den Eindruck, als ob eine Determination nicht statt-
gefunden hitte (siehe Rerrm, 1931 b, Abb. 25).

Fast die gleichen Verhaltnisse lagen vor, wenn der Hinterpol beim
Zentrifugieren nach auBen gerichtet war. In diesem Falle entstand am
Hinterpol die schwere Kérnchenschicht. In einigen Versuchen kam es
auch hier in der hinteren Eihidlfte zu einer gewissen Blastoderm-
bildung von atypischem Charakter. Etwa in der Eimitte befanden sich
an der Peripherie grofiere Plasmaansammlungen mit Furchungskernen;
ein Keimstreif war nicht gebildet worden. Im vorderen Teil eines solchen
Eies war der Dotter meist sehr zerkliiftet und von grofien Vakuolen
durchsetzt.

Dieses Ergebnis ist in zweifacher Beziehung beachtenswert: Alle
auf sehr frihem Stadium, meist vor Sonderung der Plasmabezirke zentri-
fugierten Eier von Camponotus waren z2u einer Keimstreifbildung nichi
fahig. Hinsichilich ihrer Schichtung ist zu bemerken, daf sich am

19*
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zeniripetalen Ende niemals eine sog. Bldschenzone bildete. Hier befanden
sich gewéhnlich groBe Vakuolen und ein plasma#hnliches Geriistwerk.

Wie die Verhiltnisse bei den etwas spiter zentrifugierten Eiern
lagen, werden uns die folgenden Fille zeigen.

Objekt C b IV 9: Zentrif. 17 Min. bei 2500 Umdrehungen pro Min.,
Vorderpol nach auBien gerichtet. Alter: 14—36 Stunden. Aufzucht:
6 Tage (19° C).

Es war eine deutliche Schichtung eingetreten, die auch noch am Ende
der Aufzuchtdauer zu erkennen war. Am Hinterpol schien eine gewisse
Ablésung und Auflockerung erfolgt zu sein. Der Keim war etwas weich
geworden.

Mikroskopischer Befund. Abb. 6 zeigt einen Frontalschnitt durch
dieses Bi. Am Vorderpol liegt die ,,graue Kappe® als eine relativ kleine
Zone; daneben zahlreiche extraembryonale Zellen, wie sie in der normalen
Entwicklung am Vorderpol typisch sind (siche RErrm, 1931 b, Abb. 5
u. 6). Ein Keimstreif ist gebildet und hat die der Aufzuchtdauer ent-
sprechende Differenzierung erreicht. Die Blastodermzellen in der hinteren
Hilfte des Keimes scheinen etwas atypisch zu sein. Der Dotter ist in
der zentrifugalen Halfte zusammengedriangt, in der hinteren Hilfte stark
gelockert und vakuolig. Am Hinterpol des Eies, dem zentripetalen Ende,
auBerhalb des Blastoderms, liegt eine typische Bldschenzone, wie sie
auch von HEGNER an seinen zentrifugierten Chrysomelideneiern beob-
achtet worden ist.

In allen Fillen, in denen Keime auf einem in der Entwicklung schon
etwas fortgeschrittenem Stadium zentrifugiert wurden, bildete sich ein
mehr oder weniger normaler Keimstreif. Da die Zentrifugaldauer in
allen diesen Versuchen 30 Min. nicht wberschritt, so kam es meist zu
einer Keimstreif- und Blastodermbildung an normalem Orte. Die Blis-
chenzone am zentripetalen Ende war fast immer vorhanden, dagegen
war die graue Kornchenschicht in manchen Fillen nicht mehr nach-
weisbar. Wie ich schon weiter oben (S. 288) erwéhnt habe, war ihre
Entstehung von Anfang an bei Keimen, die auf dem Furchungsstadium
zentrifugiert wurden, gehemmt. Beim Zentrifugieren auf dem friihen
Blastodermstadium wurde sie nicht mehr gebildet.

Wurde nur eine geringe Zentrifugalkraft angewandt, so kam es zu
einer normalen Entwicklung. Nur in wenigen Fillen war hier am inneren
Ende die leichte Zone angedeutet. Die nur schwache Schichtung ging
im Laufe der Aufzucht ziemlich verloren. Nur in der Anordnung des
Dottermaterials war sie bei einigen Objekten noch zu erkennen. Abb. 7
zeigt einen Sagittalschnitt durch einen solchen Keim.

Objekt C'b IV 2: Zentrif. 5 Min. bei 2500 Umdrehungen pro Min.,
Hinterpol nach auflen gerichtet. Alter: 1—20 Stunden. Aufzucht: 7 Tage
(189 C).
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Es war eine deutliche Schichtung eingetreten, die auch nach 7 Tagen
noch etwas kenntlich war. Der Keim war mit dem zentrifugalen Pol
nach unten aufgezogen worden und blieb durchaus lebensfrisch.

Mikroskopischer Befund. Fast normale Blastodermbildung. (Abb. 7).

Beim Vergleich mit Abb. 6 werden die gerade umgekehrten Verhéltnisse
in der Dotteranordnung deutlich. Die zentripetale Eihilfte diirfte
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Abb. 7. Langsschnitt durch ein 5 Min. bei
2500 Umdrehungen pro Min. zentrifugiertes
Ei von Camponotus, 7 Tage spater fixiert.

Abb. 6. Frontalschnitt durch ein 17 Min. bei
Hinterpol zentrifugal gerichtet.

2500 Umdrebungen pro Min., 14—36 Stunden
nach der Ablage zentrifugiertes Ei von Cam-
ponotus, 6 Tage spiter fixiert. Vorderpol

zentrifugal gerichtet. v.ex.bl. vordere extra-
embryonale Blastodermzellen ; k Keimstreif ;
Iz leichte Zone. (Blidschenzone!)

in ihrer Entwicklung etwas gehemmt sein. Eine ,leichte Zone™ am

Vorderpol war hier nur schwach angedeutet.

b) Lasius.

Die Versuche am Ei von Lasius niger brachten im Prinzip die gleichen
Ergebnisse. Die Schichtungsverhéltnisse waren hier von jenen bei Cam-
ponotus insofern etwas verschieden, als hier beim Zentrifugieren auf dem
Furchungsstadium selbst bei recht hoher Zentrifugalkraft niemals eine
,,graue Kappe* gebildet wurde: Auch eine typische Blaschenzone war

hier nicht zu beobachten; am zentripetalen Ende entstand meist ein
plasmaartiges Geriistwerk, dhnlich wie es PavLr bei Musca beschrieben
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hat. Wurde das Ei méglichst bald nach der Ablage zentrifugiert und
einige Tage aufgezogen, so kam es in keinem meiner Versuche zu einer
typischen Blastoderm- und Keimstreifbildung. Geschah dies jedoch auf
etwas spiterem Stadium, so wurde auch ein Blastoderm, und soweit es
auf dem Blastodermstadium zu iiberblicken ist, auch ein Keimstreif
gebildet. Dieser war nicht immer normal angelegt; bei lingerem Zentri-
fugieren kam es zu kleinen Verschiebungen. Dabei zeigte sich auch ein
Unterschied, je nachdem der Vorder- oder Hinterpol nach auBen orien-
tiert war. War der Vorderpol zentrifugal gerichtet, so war der Keim-
streif bisweilen nach hinten zu etwas verlagert, da der vordere Teil
des Eies von Dottermassen dicht gefiillt war und das Cytoplasma doch
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Abb. 8. Frontalschnitt durch ein 80 Min. bei
1800 Umdrehungen pro Min., auf frithestem
Stadium zentrifugiertes Ei von Lasius,
2 Tage spater fixiert; Hinterpol zentrifugal
gerichtet. »l Plasmaanhiufung mit

Abb. 9. Frontalschnitt durch ein 80 Min. bei

1800 Umdrehungen pro Min., 12 —24 Stun-

den nach der Ablage zentrifugiertes Ei von
Lasius, 2 Tage spéter fixiert. Vorderpol

zentrifugal gerichtet.
zahlreichen Furchungskernen. .

erheblich nach hinten gedringt worden war (Abb. 9). Die Zellen des
Vorderpols waren dann merklich plasmadrmer. War dagegen das Hinter-
ende bei der Umordnung nach auBen gerichtet, so war das Blastoderm
der hinteren Eihilfte sehr maBig entwickelt. In der vorderen Hélfte
war die Keimanlage in einigen Fallen recht weit differenziert. Wenn
die angewandte Zentrifugalkraft eine relativ geringe war, also 30 Min.
im allgemeinen nicht {iberschritt, so wurde der Keimstreif auch an nor-
maler Stelle angelegt, da schon bald eine gewisse Riickschichtung der
Eisubstanzen eintrat.

Zwei Beispiele sollen die Verhéltnisse hier etwas beleuchten.

Objekt Las IV 207: Zentrif. 80 Min. bei 1800 Umdrehungen pro
Min., Hinterpol nach auBen gerichtet. Alter: 1-—4 Stunden. Aufzucht:
2 Tage (20° C). '

Am zentripetalen Pol war die dichte weile Haube scharf vom iibrigen
Eimaterial, das ein glasig durchscheinendes Aussehen zeigte, gesondert.
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Mikroskopischer Befund. Die Abb. 8 zeigt einen Frontalschnitt
durch diesen Keim. Am zentrifugalen Ende, etwas schrig geschichtet,
liegt die graue Kappe; darauf folgen die Dotterschichten in der An-
ordnung ihrer Schwere, die groBeren Dotterkugeln nach auBen, die
feineren nach innen. In der Mitte des Eies hat sich das Plasma
klumpenartig gesammelt. Zahlreiche Zellkerne liegen hier ungeordnet
beisammen. Am zentripetalen Pol des Eies befindet sich ein grofler
Hohlraum, der von einer sehr diinnen plasmaéhnlichen Schicht umsdumt
ist. Zu einer Blastodermbildung ist es nicht gekommen, obwohl die
Kernvermehrung nicht verhindert war.

Objekt Las IV 206: Zentrif. 80 Min. bei 1800 Umdrehungen pro
Min., Vorderpol zentrifugalwirts gerichtet. Alter: 12—24 Stunden. Auf-
zucht: 2 Tage (20¢ C).

Scharfe Schichtung wie oben.

Mikroskopischer Befund. In Abb. 9 ist ein Frontalschnitt gezeichnet.
Mit Ausnahme des inneren Eidrittels ist es zu einer Blastodermbildung
gekommen, das sich gegen den Dotter bereits abgesondert hat. In der
zentrifugalen Halfte sind die Zellen relativ grof und plasmasrmer. Der
Keimstreif ist entschieden etwas nach hinten zu verlagert. Am zentri-
petalen Ende liegt wiederum ein grofer Hohlraum; eine Blischenzone
ist nicht vorhanden.

Die FErgebnisse.

Das Formicidenei verhdlt sich in der durch die Zentrifugalkraft
hervorgerufenen Schichtung seiner Substanzen dem von HeGNER unter-
suchten Chrysomelidenei bei weitem &hnlicher als dem Muscidenei
(Pauri, 1927). Am zentrifugalen Ende sammelt sich die schwerste
Substanz des Eies, eine feinkérnige, dichte, graue bis farblose Masse
(,,graue Kappe®, HEcNER). Wihrend jedoch in meinen Versuchen diese .
Zone besonders ausgeprigt war, wenn die Zentrifugalkraft mdoglichst
bald nach der Eiablage angewandt wurde, entstand sie in den HEGNER-
schen Versuchen um so ausgeprigter, auf je vorgeschrittenerem Stadium
die Umordnung erfolgte. Mit der sog. Blischenzone, die am zentripe-
talen Ende sich bildete, war es gerade umgekehrt. Beim Chrysomelidenei *
entstand diese auch schon auf frithesten Stadien, beim Formicidenei da-
gegen nur dann, wenn die Umordnung erst eine gewisse Zeit nach der
Ablage erfolgt war. Zwischen Camponotus und Lasius selbst bestehen
nur einige graduelle Unterschiede.

Der Polkérper von Camponotus wurde durch die Zentrifugalkraft
genau wie die Polscheibe von Leptinotarsa eine kleine Strecke weit in
das Innere verlagert, wobei es gleichgiiltiz war, ob der Vorder- oder der
Hinterpol nach auBlen gerichtet war. Es ist besonders erwihnenswert,
daB sich auch der Polkérper dabei als Ganzes nach dem Innern bewegte.

Es wurden etwa 100 Eier isoliert oder mit Hilfe des entsprechenden
Weibchens zur Aufzucht gebracht. Etwa -40% ging schon nach
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spatestens 24 Stunden zugrunde. Die Sterblichkeit unmittelbar nach
dem Zentrifugieren war insbesondere bei Lasius sehr hoch. Fiir das
Entwicklungsergebnis war es von besonderer Wichtigkeit, auf welchem
Stadium der Keim zentrifugiert wurde. Die nachfolgende Tabelle gibt

eine Ubersicht. ’
Das Ergebnis hing also sehr davon ab, ob das Ei unmittelbar bzw.
nur wenige Stunden nach der Ablage zentrifugiert wurde oder erst eine
gewisse Zeit spiter. Im ersteren

Tabelle. Falle kam es niemals zu einer
Alter des Eies beim | Keimstreif- | Kein Keim- Keimstreifbildung, im letzteren
Zentrifugieren bildung streif — immer. Bei einer relativ groen

hl . .
Unmittelbar nach Anza war es allerdings nicht
der Ablage . . . 0 19 ganz bestimmt, auf welchem
1—20 Stunden . . 2% 3 Stadium die Umordnung er-

folgt war, aber man wird viel-
leicht nicht fehigehen, wenn
man die in dieser mittleren Rubrik sich ergebenden Daten den in ihren
Langsspalten vorkommenden Zahlen zurechnet.

Wie meine fritheren Versuche an Camponotus ergeben haben, ist
die Determination der einzelnen Eibereiche zu ihrem Entwicklungs-
schicksal bei der Eiablage bis wenige Stunden nachher noch nicht erfolgt.
Erst wenn das Keimhautblastem besondere Zonen erkennen 1af8t, her-
vorgerufen durch lokale Verstdrkung, und die Kernvermehrung begonnen
hat, sind auch die einzelnen Teile des Eies determiniert. Diese Determi-
nation ist nach 12—18 Stunden, bei optimalen Bedingungen auch noch
frither, vollzogen. Wenn auch die entsprechenden Verhaltnisse bei
Lasius im einzelnen nicht untersucht sind, so diirften prinzipielle Unter-
schiede jedoch kaum bestehen.

Daraus ist also zu schlieBen, daff Eier, die vor ihrer Determinierung
bzw. vor vollzogener Determination einer immerhin erheblichen Zentri-
fugalkraft ausgesetzt werden, zu einer Keimstreifbildung nicht fihig
sind ; es kommt bestenfalls zu einer meist atypischen Blastodermbildung
am hinteren Ende. Werden die Keime jedoch nach vollzogener Determi-
nation zentrifugiert, so entsteht offenbar immer ein Keimstreif, und
auch eine gewisse Differenzierung kann erfolgen. Die Anordnung und
die normale Differenzierung dieses Keimstreifs hingen ab von der Stirke
und der Dauner der angewandten Zentrifugalkraft.

Auf Grund dieser Ergebnisse, die sich bisher allerdings auf keine
gehr groBe Versuchszahl stiifzen, scheint das am Hinterpol des Campo-
notuseies nachgewiesene Determinationszentrum (RErra, 1931) bei friih-
zeitiger Umordnung der Eisubstanzen so gestért zu werden, dall das
Determinationsgeschehen unterbleibt. Ferner ergeben die Versuche, da@
der Polkorper, der beim Zentrifugieren als Ganzes verlagert wird, nicht
als alleiniger Sitz der determinjerenden Faktoren angesehen werden kann,

1248 Stunden. . 18 0
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Diskussion der Ergebnisse.

Dieses Entwicklungsergebnis 1a8t sich den iibrigen bei Insekten
erzielten Befunden leicht einordnen. Bei den Zentrifugierversuchen
Hraxers am Coleopterenei entstanden normale Embryonen um so
leichter, je spiter die Keime zentrifugiert wurden. In den Versuchs-
reihen mit Colligrapha bigsbyana kommt dies besonders zum Ausdruck:
Eier, die sofort nach der Ablage mehr als 30 Min. bis zu 4 Stunden
einer Tourenzahl von 1600 Umdrehungen pro Min. ausgesetzt wurden,
entwickelten niemals einen Embryo. Dieser Intensitdt entspricht in
meinen Versuchen eine Dauer von 10—30 Min. und eine Umdrehungs.
zahl von 2500 pro Min., die bereits eine erhebliche Umordnung des
Keimesinhalts zur Folge hatte. Je alter jedoch das Coleopterenei beim
Zentrifugieren war, um so besser war seine Aussicht, sich mehr oder
minder normal zu entwickeln. Da HEGNER ferner bei seinen Defektver-
suchen mit der heiBlen Nadel (1910) in einigen Fillen gewisse Regulatio-
nen erzielt hatte, so diirfte auch hier ein Zusammenhang zwischen dem
operativen Eingriff bzw. der Anwendung von Zentrifugalkraft und dem
jeweiligen Determinationszustand bestehen. Denn aller Voraussicht nach
wird es moglich sein, auch im Coleopterenei ein sog. Determinations-
zentrum feststellen zu konnen. :

Der Befund HuGNERs, daBl die im Mutterleib zentrifugierten Coleop-
tereneier sich mit wenigen Ausnahmen zu normalen Embryonen ent-
wickelten, spricht nicht gegen diese Annahme. Denn bis zur Ablage
dieser Eier war meist auch eine normale Verteilung der Eisubstanzen
wieder eingetreten. AuBerdem batte das Zentrifugieren des Kaferweib-
chens eine erhebliche Umordnung der Ovarialeier nicht hervorgerufen.

Pavrr erzielte bei Musca und Calliphora nach dem Zentrifugieren
fast immer eine Differenzierung des Keimstreifs. Je nach der Dauer und
Intensitédt der angewandten Zentrifugalkraft waren die embryonalen
Bildungen etwas abnorm, meist durch Zusammenschieben des Keimhaut-
blastems deformiert. Da das Muscaei nach der Ablage in bezug auf das
Schicksal seiner einzelnen Keimesteile determiniert ist, wie friihere
Versuche (Re1TH, 1925) ergeben hatten, war dieses Ergebnis zu erwarten.
Die schon determinierten Eier waren selbst bei starker Umordnung immer
noch zu einer Keimstreifdifferenzierung fahig.

Alle bisher am Insektenkeim ausgefithrten Zentrifugierversuche
scheinen demnach darauf hinzudeuten, daB der Determinationszustand
des KEies zur Zeit der Umordnung fiir das Entwicklungsergebnis von
Bedeutung ist. Sind die einzelnen Teile des Keimhautblastems determi-
niert, so kénnen die Eisubstanzen umgeordnet und geschichtet werden,
es wird in den meisten Fillen zu einer Keimstreifbildung und je nach der
Dauer und Intensitdt der angewandten Zentrifugalkraft zu einem mehr
oder weniger verzerrten und milgestalteten Embryo kommen. Wird das
Ei jedoch zentrifugiert, bevor die periphere Plasmaschicht determiniert
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ist, so wird in den meisten Féllen keine Keimstreifbildung erfolgen,
auBer in jenen Fillen, wo eine nur geringe Anwendung der Zentrifugal-
kraft eine alsbaldige Riickschichtung der Plasmasubstanzen zur Folge hat.

Das am Hinterpol des Ameiseneies befindliche Determinations-
zentrum. muB durch die Umordnung des Keimesinhalts auf so frithem
Stadium irgendwie gestért werden, so daBl es seine Fahigkeiten nicht
weitergeben kann. Dieser Befund 148t gewisse Schliisse iiber die Natur
dieses Zentrums und iiber das Determinationsgeschehen selbst zu.

Ziel der Untersuchung war die Priifung des Polkérpers auf organi-
satorische Féhigkeiten. Durch das Zentrifugieren sollte eine Verlagerung
dieses Korpers herbeigefithrt und seine Wirkung am neuen Platze auf
den Gesamtkeim studiert werden. Wie aus den Versuchen hervorgeht,
wurde er durch die Zentrifugalkraft eine kleine Strecke weit in das Fi-
innere verlagert, und zwar mit seiner gesamten Masse. Da es in keinem
der hierhergehorigen Fille zu einer Keimstreifbildung gekommen ist,
kénnen dem Polkérper keine Féhigkeiten zukommen, wie sie etwa dem
Urmundorganisator eigen sind. Er allein kann daher wohl nicht als
Sitz der determinierenden Faktoren angesehen werden. Das schlieBt
jedoch nicht aus, dal dieser polare Plasmakérper fiir das normale Deter-
minationsgeschehen notwendig ist.

Mag das ,,Zentrum’* in einer , Intimstruktur des Hinterpolbezirks
begriindet sein, oder einen energetischen Charakter tragen, der durch
keine Zentrifugalkraft gestort werden kann, so sind es doch irgendwelche
materielle Teile, die zur Aktivierung der Potenzen des Hinterpolbezirks
notwendig sind. Da die angewandte Zentrifugalkraft im Camponotusei
erhebliche Materialverlagerungen zur Folge hatte, wire es denkbar,
daB dies bestimmte Plasmastoffe des Hinterpolbezirks sind. Dazu kinnte
in erster Linie auch das Polplasma gehéren. Durch das Fehlen dieser
spezifischen Plasmastoffe ist die Reaktionskette (SErpEL, 1931) unter-
brochen bzw. kann iiberhaupt nicht ausgelést werden. Man geht vielleicht
nicht fehl, schon im Hinterpolbezirk, dem Ort des ,,Zentrums®, ein
Determinationsgefille anzunehmen. Durch das Zentrifugieren wird dieses
Gefille gestort, die Reaktionen unterbleiben und die determinierenden
Potenzen dieses Bezirkes kénnen nicht aktiviert werden. Die von hinten
nach vorne verlaufende und zur Determinierung der Keimesteile fithrende
Reaktionskette kann nicht ausgeltst werden. Nur wenn die Zentri-
fugalkraft gering war, und infolgedessen sehr bald eine Riickschichtung
eintritt, kann es in gewissen Féllen zu einer normalen Determinierung des
Keimes und damit zu einer Keimstreifdifferenzierung kommen.

Die Bedeutung des Polkorpers von Camponotus fiir das Determina-
tionsgeschehen ist daher durch die vorliegenden Versuche noch nicht
geklirt. Wenn ihm auch organisatorische Fihigkeiten wohl nicht zu-
kommen, so gehort er vielleicht zu jenen spezifischen Plasmasubstanzen,
die fiir die Auslosung des Determinationsgeschehens unerldflich sind.
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Andererseits besteht jedoch die Tatsache, daB auch andere nicht be-
sonders hervortretende Plasmastoffe des Hinterpols den gleichen Zweck
erfiillen, wie es wohl bei Lasius und auch bei der Libelle der Fall sein
diirfte.

Diese vorlaufigen Befunde miissen durch weitere Versuche in der
gleichen Richtung, sowohl bei Camponotus, wie auch bei anderen In-
sektenvertretern, die durch ein Polplasma ausgezeichnet sind, ergénzt
werden.
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