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Einleitung.

Als Boverr (1901b) den von SELENKA entdeckten Pigmentring des
Eies von Paracentrotus lividus wiedergefunden hatte, wurde der damaligen
experimentellen Forschung ein sehr geeignetes Objekt zur Verfiigung
gestellt. Der Pigmentring ermoglicht nimlich die Orientierung der
Eiachse sowie die Bestimmung der Herkunft von Eifragmenten. Bovert
nahm unter anderem Streckungsversuche mit den Paracentrotus-Eiern vor
und erreichte dabei sehr wichtige Ergebnisse. Die Eier wurden in einer zur
Achse schiefen Richtung gestreckt. Bei 3 Keimen hat sich diese
Formstérung bis zur Anlage des Skelets aufs deutlichste erhalten. In
diesen 3 TFillen fallt die bilaterale Symmetrie, wie sie sich in der
Darmneigung und in der Stellung der Skeletanlagen &dullert, mit der
dem Ei aufgezwungenen bilateralen Symmetrie zusammen. Boveri
schlieBt daraus, dafl man durch Deformierung des Eies die Medianebene
kiinstlich bestimmen kann.

Ahnliche Versuche sind von Ruxwstrom (1929) wiederholt worden.
Herr Professor RUNNSTROM hat mir miindlich mitgeteilt, daf die Strek-
kung in diesen Versuchen unter dem EinfluB von verdiinntem Meer-
wasser entstanden ist, sowie dafl die larvale Symmetrie nicht immer
mit der aufgezwungenen zusammenfallt.

Es ist der Zweck dieser Untersuchung, die Versuche BovEris in
groBerem MafBstabe zu wiederholen und sie weiter zu analysieren. Die
Anregung zu dieser Untersuchung verdanke ich Herrn Professor Ruxw-
STROM, dem ich an dieser Stelle meinen herzlichsten Dank ausspreche.
Es ist mir eine angenehme Pflicht, dem Direktor der zoologischen Sta-
tion zu Neapel, Herrn Professor Dr. R. DoHRN, sowie seinen Herren
Mitarbeitern fiir wohlwollende Unterstiitzung meiner Arbeit zu danken.
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Methodisches.

Ichhabe dasselbe Material wie BoveRr: gebraucht. Dadurch wurde es ermdglicht,
denWinkel zwischen der Eiachse und der Streckungsachse einigermafen zu bestimmen.
Da die Untersuchung in Neapel ausgefiihrt wurde, wo der Pigmentring verhaltnis-
miBig selten gut ausgebildet ist (vgl. RunNsTrOM, 1928c), war es notwendig Eier
mit einem scharf abgesetzten Pigmentring auszuwihlen. Es ist von groBtem
Gewicht fiir die Deutung der Ergebnisse, in welcher Weise die Eier gestreckt werden.
Bovrrz (1901b, 1907) hat wurstférmig gestreckte Eier durch Schiitteln bekommen.
Ich habe die Streckung in der Weise ausgefiihrt, da die Eier durch eine feine Glas-
kapillare getricben wurden. Die Kapillare, die schwach konisch sein muB, ist die
Fortsetzung eines weiteren Glasrohrs (Abb. 1). Das grobe Ende wird in einen Mikro-
manipulator eingeklemmt, und die Knickungen ermoglichen das Eintauchen der
Kapillare in ein offenes GefdB mit Spiegelglasboden, das auf dem Objekttisch des
Mikroskops steht. Unmittelbar vor der Kapillare ist das Rohr aufgetrieben, wo-
durch eine Kammer entsteht, in der die Eier vor der Streckung weilen. Die Weite
der duBeren Miindung muf} so gewihlt werden, daf} sie dem gewiinschten kleinsten
Durchmesser des gestreckten

Eies gleich ist oder ein wenig ‘ %Q
untersteigt. In der Miindung

muB d{e Kapillare senkrecht Abb. 1. Streckungskapillare mit Kammer und
und mit ebenen Kanten ab- Ansatzrohr,

geschnititen sein,sonstwerden

die Eier beschiadigt. Man erreicht dies, indem die Kapillare nahe an der Abrif-
stelle beiderseits dieser angefaBt und in der Linge kriftig gezogen wird. Die
Kapillare darf nicht zu lang sein, da sie sonst nicht gentigend steif ist.

Durch die Rohrmiindung wird eine ziemilich dicke Eisuspension eingefuillt bis
die Ausbauchung mit Eiern gefiillt ist. Das Rohr wird in den Mikromanipulator
eingespannt, ein Schlauch wird aufgesetzt und die Kapillare in die mit Meerwasser
gefiillte Schale untertaucht. Durch Einpressen von Luft mit dem Munde durch
den Schlauch werden die Eier durch die Kapillare mit gewiinschter Geschwindigkeit
getrieben. Diese Anordnung ermoglicht es, die Eier vom Eintritt in die Kapillare
bis zum Austritt aus deren Miindung zu verfolgen.

Sobald die Eier die Kapillare verlassen haben, kugeln sie sich wieder ab und
werden fast rund. Werden sie unmiitelbar befruchtet, behalten sie ihre Form unver-
#ndert. Boverr (1907) erklirt sich diese Erscheinung folgenderweise: ,,Die Eier
wurden vor der Befruchtung durch Schiitteln gestreckt und dann befruchtet.
Indem die Dotterhaut die Form des Eies annimmt und dauernd beibehilt, ver-
hindert sie spéter ihrerseits das Ei zur Kugelgestalt zuriickzukehren.” Die Deutung
muB aber eine andere sein. Die erwihnte Erscheinung ist die Folge des Viskositit-
anstiegs bei der Befruchtung [HEmBRUNN (1915, 1920), Hymax (1923), Runw-
STROM (1928b)] und zeigt,daB dieser Anstieg wenigstens in der Rinde augenblicklich
einsetzen muB. Es wurde auch versucht, die Eier schon in der Kapillarmiindung
zu befruchten. Dies hatte aber keinen Erfolg. Beider Befruchtung scheint die Eiober-
flache klebrig zu werden. Sie haftet deswegen an der Kapillarwand fest, und das
Ei wird beim Ausstofen zerrissen.

Um die Streckungsachse zu markieren, wurde das eine Ende des gestreckten
Eies mit Nilblausulfat gefirbt. Dies wurde mit Hilfe der bekannten, von Voar
(1923a) ausgearbeiteten Agar-Vitalfirbemethode ausgefiihrt. v. Uiscu (1925a)
hat die Methode zuerst an Seeigelkeimen gebraucht; es sei auf seine Darstellung
hingewiesen. Fiir kleinste Marken habe ich die Methode in der Weise modifiziert,
daf3 der Farbstoffiibertriger in einer feinen Kapillare eingeschlossen wird. Kapillaren
von geeigneter Weite werden iiber der Mikroflamme spitz ausgezogen und in passende
Stiickchen zerlegt. Das stumpfe Ende wird zugeschmolzen und die Kapillaren werden



302 Per Eric Lindahl: Zur experimentellen Analyse

in einer Losung von 1%igem Agar in Meerwasser eine Weile gekocht. Dann wird lang-
sam abgekiihlt. Die in der Kapillare eingeschlossene Luft zieht sich dabei zusammen,
und die Agarlosung wird in die Miindung hineingezogen. Die Kapillaren werden
auflen gut gereinigh und einige Tage in eine 1 %ige-Losung von Nilblausulfat in Meer-
wasser gebracht. Vor dem Gebrauch werden sie mehrmals mit Meerwasser abgespiilt
und an Glasstiben festgeschmolzen, die in dem Mikromanipulator eingespannt
werden. Esist darauf acht zu geben, daB die mit Agar gefiillten Kapillaren moglichst
wenig mit der Luft in Berithrung kommen. Wenn Wasser von dem Agar verdunstet,
zieht sich dieser von der Mindung zuriick. Beim Eintauchen setzt sich eine Luft-
blase in diese, und es kann kein Farbstoff hiniiberdiffundieren.

Da der Pigmentring bei der Streckung ziemlich stark verdiinnt wird, war es
notwendig, in sehr hellem Lichte zu arbeiten. Als Lichtquelle wurde teils hellstes
Tageslicht, teils eine Punktlichtlampe verwendet.

Es wurden nur Eier ausgelesen, die bei der Streckung unbeschadigt geblieben
waren. Hier verschiedener Weibchen verhalten sich in dieser Beziehung sehr ver-
schieden. Bei demselben.Streckungsgrade findet man in einem Material nur 10%,
in einem anderen 70—80% unbeschidigte Eier. Auch in der Entwicklung macht
sich diese verschiedene Empfindlichkeit mechanischen Beschidigungen gegeniiber
bemerkbar, denn zuweilen entwickeln sich sehr stark gestreckte Eier von einem
Material zu 100% zu Plutei, wihrend von den viel weniger gestreckten Eiern eines
anderen Materials nur 60—70% sich weiterentwickeln. Die iibrigen sterben schon
in frithen Furchungsstadien oder entwickeln sich héchstens zu einem pathologischen
Blastulastadium. Diese Verschiedenheiten sind wahrscheinlich auf verschiedene
Reifezustinde der Eier zuriickzufiihren. Unten werden nur diejenigen Larven
beriicksichtigt, bei denen die Dorsoventralachse und die Eiachse leicht erkennbar
sind. Die Larven wurden einzeln in BovEri-Schalen geziichtet. Die abgebildeten
Eier und Larven, mit Ausnahme der Abb. 17, sind von Paracentrotus lividus.
Abb. 17 bezieht sich auf eine Larve von Psammechinus microtuberculatus.

YVersuche und Ergebnisse.

Es wurden drei Versuchsreihen angestellt, die unter I.—III. getrennt
behandelt werden.

I. Der erste Versuch verfolgte das Ziel, die Ergebnisse BovERIs in
groBerem MaBstabe zu kontrollieren. Die Eier wurden aus der Kapillare
in mit Sperma versetztes Meerwasser ausgestofien. Da die gestreckten
Rier leicht polysperm befruchtet werden, wartete ich die Bildung der
ersten Spindel ab. Jetzt wurden monosperm bef: uchtete Eier ausgewahlt,
bei denen der Winkel zwischen Eiachse und Streckungsachse nicht 45°
unterstieg. In 2 Fillen war der Winkel kleiner als 45° (vgl. weiter
unten). Das eine Ende der Eier wurde gefdrbt. Die Farbung wurde
bei 2 Eiern vor der ersten, bei den iibrigen nach der ersten oder zweiten
Furchung ausgefiilhrt. Die Grenze zwischen dem gefirbten und dem
ungefirbtem Gebiet mull senkrecht zur Streckungsachse stehen. Bei den
schon abgefurchten Eiern wird dies sehr bequem erreicht, indem man die
duBerste Zelle des zu firbenden Endes bis zur Zellgrenze farbt. Die
zwei ersten Furchen -— unter Umsténden auch die dritte — stehen
nimlich senkrecht zur Streckungsachse (BOVERI).

Fallen Medianebene und Streckungsachse zusammen, mul}l das ge-
farbte Gebiet symmetrisch, ventral oder dorsal in dem Ektoderm, in dem
Entoderm oder in beiden liegen.
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Von den 22 Larven der ersten Versuchsreihe hatten 3 ihre gestreckte
Form behalten und in jedem Ende war eine Ventralseite ausgebildet
(vgl. S. 313). Sie werden als biventrale Larven bezeichnet. Die eine
Ventralseite ist bei diesen symmetrisch gefirbt. Bei denjenigen zwei,
die einen kleineren Winkel zwischen Hiachse und Streckungsachse als
459 hatten, ist der animale Pol gefirbt. Die Marke ist in diesen Fillen
zu grob gewesen um zu gestatten, die Streckungsachse und die Eiachse
auseinander zu halten. Diese Larven kénnen also nicht zur Losung
unseres Problems beitragen und werden deswegen auller acht gelassen.
Von den iibrigen sind 10 ventral symmetrisch, 6 dorsal symmetrisch
und 1 ventrolateral gefirbt. Bei der letztgenannten ist die. gefirbte
Seite verkiimmert, wodurch die ganze Larve schief wird. Zu diesen
Larven fiigt sich noch ein biventrales Exemplar, das aus einer Massen-
kultur isoliert wurde und seine gestreckte Form behalten hatte. Fassen
wir diese Angaben zusammen, ergibt es sich, dall von 21 Larven bei
20 die Medianebene mit der Streckungsachse zusammenfallt. Die 4dn-
gaben Boreris sind damit bestitigt worden.

II. Das eine Ende des gestreckten Eies wird zur ventralen, das
andere zur dorsalen Seite der Larve. Es muf} also zwischen den beiden
Enden einen Unterschied geben. Bei der Passage durch die Kapillare
kann das eine Ende des gestreckten Eies als ,,Vorderende®, das andere
als ,,Hinterende* bezeichnet werden. Um festzustellen, ob ,,Vorder-
ende” und ,,Hinterende zur Determination in Beziehung stehen, wurde
in der zweiten Versuchsreihe jenes schon, wenn das Ei in der Kapillar-
miindung lag, gefirbt. Die Farbung wurde in den Fillen, wo eine kleine
Marke notwendig war, d. h. bei Eiern mit kleineren Winkeln zwischen
Eiachse und Streckungsachse als 459, sowie in einigen anderen Fillen,
mittels der oben beschriebenen Farbenkapillare ausgefiihrt. Sonst
wurde die Miindung der Streckungskapillare an ein geférbtes Stiickchen
Agar gedriickt. Es wurden Eier ausgewihlt, bei denen der Winkel
zwischen Eiachse und Streckungsachse nicht kleiner als 30° war. Ein
Ausnahmefall mit dem Winkel etwa gleich 15° wurde auch weiterge-
ziichtet. Alle Eier, mit Ausnahme von vier, wurden unmittelbar nach dem
Ausstoflen aus der Miindung befruchtet. Diese vier wurden erst befruchtet
als sie sich abgekugelt hatten. Die Befruchtung wurde in der Weise
ausgefithrt, dall einige Spermien . mit einer feinen Mundpipette der
Eioberfliche zugefiihrt wurden. Dabei wurde der ungefarbte Teil der
Oberflache bevorzugt, da das Hindringen der Spermien hier im all-
gemeinen schneller vor sich geht als in dem gefirbten Bereich.

Die Frage ist hier, welches Ende zur Ventral- oder Dorsalseite wird.
Es geniigt festzustellen, ob das gefarbte Gebiet ventral oder dorsal zu
liegen kommt. Bei 33 Larven waren zwei am animalen Pol gefarbt, bei
einer ist das Ektoderm lateral und das Entoderm ventral gefirbt (ver-
schiedene Symmetrieebenen in Ekto- und Entoderm, die aufeinander
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senkrecht stehen). In diesen 3 Fillen liegt der gefirbte Teil weder ven-
tral noch dorsal. Von den ibrigen 30 sind 25 ventral (4 ventrolateral)
und 5 dorsal gefiarbt. Schon diese Zahlen geniigen, um zu zeigen, dafB
das vordere Ende zur Ventralseite wird, und dabei spielt es keine Rolle,
ob dieses Ende aus ektodermalem oder entodermalem Material besteht.
Die oben besprochenen 4 Eier, die sich vor der Befruchtung abgekugelt
hatten, sind die einzigen gelungenen Fille einer groBen Reihe, deren
Zweck war, zu untersuchen, ob die gestreckte Form an sich eine Rolle
bei der Determination spielt. Die kleine Ausbeute hingt mit den Um-
stdnden zusammen, dafl der Farbstoff vor der Befruchtung von den
. Granula nicht gespeichert wird [RunxsTréM (1911)], sondern diffus im
Plasma aufgenommen wird, sowie da8 er sich bei unbefruchteten Eiern ver-
haltnismé4Big schnell auswaschen 146t [ Lo (1906), Ruxnstrom (1928b)].
Ehe die Eijer sich wieder abkugelten, waren sie entweder total gefirbt
oder war die Farbe fast verschwunden. Von den 4 gelungenen Fillen
war einer bei der Befruchtung vollkommen sphérisch und die iibrigen sehr
wenig ellipsoid. Nach der Befruchtung waren sie alle vollkommen
sphirisch. Alle 4 waren ventral gefirbt (1 ventrolateral). Es scheint
also, als ob die gestreckte Form an sich nicht determinierend wirkt
(vgl. auch die Ergebnisse RunNsTROMs S. 300).

Die dorsal gefdrbten Larven zeichneten sich durch stdrkere Farbung
aus als die tibrigen.

ITI. Es ist allgemein bekannt, daf die Vitalfarbstoffe nicht ungiftig
sind. RuxwsTROM (1928c) hat diese Eigenschaften des Nilblausulfats
bei entwicklungsmechanischen Studien in der Weise verwendet, daB
er damit den vegetativen Teil des Keimes gelahmt hat. Der Gedanke
lag also nahe, daf die Giftwirkung des Nilblausuifats bei den stirker
gefarbten Larven die Umkehrung der Dorsoventralachse bewirkt hitte.
Diese Annahme wurde in der Weise gepriift, dafl das vordere Ende der
Eier wie in dem vorigen Versuch behandelt wurde, nur mit dem Unter-
schied, daB ich es viel stiarker firbte. Von 8 Larven waren 3 ventral
und 5 dorsal gefirbt. Um die Farbstoffkonzentration noch héher machen
zu kénnen und dabei die Verbreitung des Farbstoffes iiber das ganze Ei
zu verhindern, wurden die Eier zuerst wie vorher in der Kapillarmiindung
stark gefirbt. Nachdem sie sich ein paarmal gefurcht hatten, wurden
sie noch einmal stark gefirbt. Viele dieser Larven starben. In anderen
TFillen iiberlebte nur der ungefirbte Teil der Keime diese Behandlung.
Von 7 Larven, die sich ganz entwickelten, waren 1 ventral und 6 dorsal
gefarbt. Je stérker die Farbung ist, um so zahlreicher sind die Larven,
die dorsal gefiarbt sind. Es scheint somit sehr wahrscheinlich, dafl die
5 abweichenden Falle unter II. durch ihre stirkere Firbung ,.abwei-
chend®“ gemacht worden sind. Damit gewinnt dieser Versuch an Beweis-
kraft und wir konnen jetzt das Resultat folgendermaBen zusammen-
fassen: Das durch die Kapillare vorangehende Ende des Eies wird durch
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irgendeine wihrend der Passage entsiechende Verdnderung zur Ventralseite
determiniert. Wird dieses Ende mit Nilblausulfat vergiftet, wird offenbar
das entgegengesetzte Ende zur Ventralseite.

Uber den Einflu8 der Streckung.

Auf den bei den Streckungsversuchen wirksamen Mechanismus geht
BovERI nicht néher ein. Die Streckung hat keinen EinfluB auf die
Polaritdt. Dieselbe determiniert aber die Symmetrieebene und damit
auch die Dorsoventralachse. Boveri (1901b, S. 160) schlieft daraus,
,,dafl die Momente, welche fiir die Polaritit der Larve mafBigebend sind,
von denen, welche die Bilateralitdt bestimmen, essentiell verschieden
sind“. HrrrNeR (1908) folgert aus diesen Versuchen, ,,dafl es nur von
den geometrischen Verhéltnissen abhingt, an welchen Stellen des Mesen-
chymkranzes sich die beiden Drejecke ausbilden‘‘. Es wird aber dadurch
nicht verstindlich, wie ventral und dorsal determiniert wird. Von
dhnlichen Gesichtspunkten aus versucht RuxwstroM (1920) die Ergeb-
nisse DriescHs (1906, 1908a) an durch Hypotonie gestreckten Eiern zu
erkliren. Seine Ausfithrungen konnen ebensogut auf die gestreckten
Eier BovEris bezogen werden. Die Ventralseite wird von gewissen
Stoffen, die Dorsalseite von anderen charakterisiert. Diese Stoffe bauen
einander ab und miissen deswegen ihre grofiten Konzentrationen in
einem gestreckten Ei gegenseitig in den beiden Enden annehmen. In
dieser Weise wird die Determination der Symmetrieebene erklirt, die
der Polaritét der Dorsoventralachse aber nicht.

Wir wenden uns zuerst der Frage zu, ob sich die Eier leichter in einer
praformierten Medianebene strecken lassen. Boveri (1907) lehnt diese
Méoglichkeit mit der Uberlegung ab, daB, wenn es eine solche Ebene
gibe, ,,80 miilte jedes in der Richtung seiner Achse gepreBite Ei im
Aquator oval werden, was niemals der Fall ist“. Aus obigem wissen
wir jetzt, dall nicht die Form der Eier an sich determinierend wirkt. Wir
konnten deshalb von der Frage nach einer priaformierten Streckungs-
ebene absehen. Nehmen wir aber an, daB es eine solche Ebene gibt!
Dié Medianebene wire also in dem Ei determiniert. Bei der Streckung
nach der oben besprochenen Methode wurde nur die Polaritiat der Dorso-
ventralachse festgelegt. Durch die oben beschriebene Anordnung war
es aber moglich, die Eier bei dem Eintritt in die Passage durch die
Kapillare zu verfolgen. Nie wurde beobachtet, daB die Eier wahrend
der Streckung Drehungen ausfiihrten. Wenn es eine priformierte Ebene
gibt, in der sich die Eier strecken, mufl aber die iiberwiegende Anzahl
der Eier sich mehr oder weniger drehen, um sich so einzustellen, daB die
Achse der Kapillare in dieser Ebene zu liegen kommt. Eine Drehung
wiire bei Eiern, deren Eiachse mit der Mikroskopachse zusammenfallt,
sehr leicht zu konstatieren. Dagegen kommt es oft vor, daB sich die
Oberfliche der einen Seite beim Uberschreiten einer Unebenheit der

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik. Bd. 127, 20
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Kapillarwand kriftig dreht. Die Drehung geht aber sofort zuriick.
Die Bewegung der Oberfliche ist leicht an den Pigmentkérnchen wahr-
zunehmen.

Die Streckung ruft auBer der Deformation noch eine Verdnderung
bei den Eiern hervor. Dies ist besonders bei Eiern schén zu beobachten,
die so orientiert sind, daf die Kapillarachse und die Mikroskopachse
in der Aquatorialebene des Eies liegen. Wenn in dieser Weise orientierte
Eier durch die Kapillare gehen, kann man beobachten, wie die Kérnchen
in dem Pigmentring an dem vorderen Ende immer sparlicher werden,
wihrend sie sich nach dem hinteren Ende immer mehr anhiufen. Es
besteht also' wihrend des Durchganges ein Materialtransport von dem
vorderen nach dem hinteren Ende des Eies hin. Dieser Vorgang duBert
sich auch darin, daB das vordere Ende konvex, das hintere konkav ist.
Es liegt hier eine Wirkung der Reibung zwischen dem Ei und der Kapillar-
: = wand vor (Abb. 2). Die Oberfliche des
— Vorderendes mufl folglich sehr stark
Abb. 2. Ei in der Streckungskapillare, S€dehnt werden. Hier platzen die Eier
Schematisch. Der grofe Pfeil zeigt sehr oft. Auch am Hinterende kénnen
die Bowegungsrichtung dos Ties U die oberflichlichen Schichten platzen.

Eine Dehnung liegt hier nicht vor.
Die Wand der obenerwéhnten Einsenkung klebt sich indessen der
Kapillarwand an und zerreiBt beim Verschieben des Eies in der Ka-
pillare. Sehr oft entsteht in der Mitte zwischen den beiden Enden
eine Binschniirung, die zur Aufteilung des Eies in zwei Hélften fithren
kann. Die Oberflichenspannung muB bei der Entstehung dieser Ein-
schniirungen eine grofle Rolle spielen. Solche Eier wurden nie fiir die
Versuche verwendet. Bei Eiern, die erst mehrere Stunden nach der Ent-
nahme aus dem Ovar behandelt werden oder die einige Stunden indem
Reservoir des Apparates vor der Streckung weilen, wird bei der Streckung
ein Vorgang oft beobachtet, den ich als ein ,inneres Platzen be-
zeichnen moéchte. Wenn die Eier weit in die Kapillare vorgedrungen
und schon verhiltnismaBig stark gestreckt sind, tritt in der pigmen-
tierten Oberfliche ein RiB auf, der sich schnell erweitert. Man hat den
Eindruck, daB die inneren unpigmentierten Substanzen ausflieBen und
die Rénder des Risses auseinander dringen. Trotzdem flieBt nichts aus
dem Ei heraus. Die ausgeflossene Masse ist von einer diinnen, durch-
sichtigen Membran, der Ektoplasmaschicht, bedeckt. Der Rif} ist in der
,,viskosen Schicht’* (vgl. LinpasL) entstanden. Dies deutet daran,
daB die erstgenannten Eier, wenn sie iiberreif zu werden anfangen, gegen
mechanische Schidigung weniger widerstandsfahig sind und also eine
niedrigere Viskositdt als normal haben. Diejenigen Eier, die ein inneres
Platzen aufwiesen, lieBen sich noch befruchten und hoben eine schone
Membran ab. Es scheint also, als ob die Viskositit bei der Uberreife
erst unter den normalen Wert sinkt, um dann (PasparErr 1927) in die

\
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Hohe zu steigen. In dem Reservoir *werden die Eier fiir Sauerstoff-
mangel ausgesetzt. Das ,,innere Platzen ist wahrscheinlich davon in
diesem Falle die Folge. Das Platzen der viskosen Schicht tritt etwa
ebensooft an dem einen oder dem anderen Ende des Eies auf.

Es wurden gestreckte Hier im Dunkelfeld untersucht. Die beiden
leuchtenden Schichten [Pasparerr (1927,) RunNsTrOM (1928a), vel. auch
LivpAHL a. a. O.] des vorderen Endes sind einander mehr oder weniger
gendhert und kénnen dicht aneinander liegen. Dazu sind sie beide
mehr oder weniger verdiinnt und kénnen in extremen Fillen an dem
vorderen Ende vollkommen fehlen. An dem hinteren Ende sind sie
dagegen verdickt und die dulere leuchtende Schicht ist stark gerunzelt.
Dasselbe gilt hier auch fiir die im Hellfeld sichtbare Ektoplasmaschicht.
Diese Unterschiede zwischen den beiden Enden des Eies sind die Folge
des oben besprochenen Materialtransports gegen das hintere Ende.

Ruynwsrrom (1925a) hat Seeigeleier mit K-freiem Meerwasser be-
handelt. Das K ist fiir den normalen Hydrationsstand der Plasma-
kolloide notwendig. Diffundiert K aus den Zellen hinaus, wird der
Zustand der Kolloide alteriert. RunnsTtrOM findet, dal} die Schidigung
das vegetative Material sowie die kiinftige Ventralseite besonders betrifft.
Er schlieBt daraus, daB diese Teile des Hies eine grioBere Permeabilitat
fiir K haben. Spéter (1928b) neigt er dazu, diese gréBere Empfindlich-
keit gegen K-Mangel als Folge einer groBeren Instabilitét der Plasma-
kolloide zu erkliren. Um zu untersuchen, ob die Eier von der Streckung
in kolloidchemischer Hinsicht beeinfluBt werden, wurden sie in mit
Meerwasser isotonische Glykoselosung (19,889,) gebracht. Die Wirkung
dieser Lésung muB prinzipiell dieselbe sein, wie die des K-freien Meer-
wassers, indem die Elektrolyte aus dem Ei hinausdiffundieren. Werden
normale 16-Zellenstadien damit wiederholt gewaschen, fangen die vege-
tativen Zellen bald zu degenerieren an. Da fiir meine Fragestellung die
Verschiedenheiten entlang der Streckungsachse von Interesse sind, wurden
nur Hier ausgewédhlt, die senkrecht zur Eiachse gestreckt waren. Bei
diesen enthilt das vordere und hintere Ende ebensoviel vegetatives
Material. Um das vordere bzw. hintere Ende zu markieren, wurden Eier
ausgesucht, in denen der Kern dem einen oder dem anderen Ende ge-
nahert lag. Die beiden ersten Blastomeren werden dabei verschieden
groB (vgl. unten 8. 310). Kurz vor der ersten Furchung wurden die Eier
mit Nilblausulfat schwach gefiarbt, um den Eintritt der Cytolyse leichter
beobachtbar zu machen. Nach vollendeter Teilung wurden sie in die
Glykoselosung gebracht. In simtlichen wuntersuchten Fillen trat die
Cylolyse viel frither in dem vorderen als in dem hinteren Ende ein. Die
Anzahl der in dieser Weise untersuchten Eier ist verhiltnismiBig klein,
da ich diese Versuche am Ende meines Aufenthaltes in Neapel aus-
fithrte. Es wurden nur 6 Eier untersucht; der Unterschied zwischen den
beiden Enden war aber sehr auffallend.

20*
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Es sei an eine Tatsache erinmert, die in diesem Zusammenhang von
Interesse ist. Stark gestreckte oder gedehnte Ovarialeier von Para-
centrotus lividus oder Teile von diesen farben sich sehr kriftig mit Fisen-
hématoxylin. Der mechanische Eingriff ruft eine Verdichtung der
Plasmakolloide hervor, die oft gerichtet sein kann. Das ganze gestreckte
Ei ist gedehnt, besonders gilt dies aber fiir das Vorderende. Eine Ver-
dichtung der Plasmakolloide ist also hier zu erwarten, was eine Ver-
kleinerung der Hydratation bedeutet. Infolgedessen miissen die Plasma-
kolloide instabiler werden, was tatsichlich in dem oben geschilderten
Glykoseversuch zum Ausdruck kommt.

Wie hat man sich die Eigenschaften der gestreckten Eier Boveris
vorzustellen, d. h., wie kommt die gestreckte Form bei dem Schiitteln
zustande ? Wenn das Wasser, in dem das Ei suspendiert ist, gegen den
Boden des GefiBes beim Schiitteln stéBt, wird es unmittelbar anf-
gebremst. Das Ei bewegt sich wegen seiner grifleren lebenden Kraft
weiter. Es enfsteht dabei eine Potentialstromung, deren Strémungs-
linien am Aquator (auf der Bewegungsachse des Eies bezogen) zusammen-
gedringt sind. Die relative Geschwindigkeit und folglich auch die Rei-
bung muB hier in einer Giirtelzone am gréften sein. Die Reibungskrafte
sind gegen die Bewegung des Eies gerichtet und treiben also die Ober-
flichenschichten gegen den hinteren Pol. Die dquatoriale Zone wird
von diesen Kriften gebremst. Wegen der kleinen inneren Reibung wird
die Bremsung nicht auf die inneren Masse des Eies iibertragen. Diese
setzt sich auf Grund ihrer Trigkeit mit abnehmender Geschwindigkeit
fort und buchtet den vorderen Pol aus. Der hintere Pol mufl bestrebt
sein, sich in demselben MaBe einzubuchten. Dem wirken aber Wirbel-
bildungen am hinteren Pol entgegen. Es kommt noch hinzu, daB die
oberflichlichen Schichten gegen den hintéren Pol verschoben sind und
die Oberfliche deswegen hier nicht so leicht deformierbar ist. Die der
Ausbuchtung des vorderen Poles entsprechende Volumenkompensation
muB also in dem Aquatorialgebiet stattfinden und das Ei nimmt Wurst-
form an. Nach dem Obenstehenden muB das vordere Ende des Eies
stark gedehnt sein. Wenn ein Ei einmal gestreckt worden ist, stellt sich
der griBte Durchmesser vorwiegend der Bewegungsrichtung parallel
ein. Die beiden Enden stellen vor allem bei den verschiedenen Schiittel-
bewegungen des Eies den ,,vorderen Pol‘‘ dar, und diejenigen Eier, die
in dieser Weise sich orientieren, werden mehr und mehr gestreckst.

Bei den gestreckten Eiern Bovaris sind die beiden Enden am meisten
gedehnt, und hier hat man also eine gréfere Instabilitit der Plasma-
kolloide zu erwarten. Dasjenige Ende, das am meisten gedehnt worden
ist, wird zur Ventralseite (vgl. unten).

Durch die Streckung werden dem vorderen Ende diejenigen oder dhnlichen
Eigenschaften zuerteilt, die normal die Fiinftige Ventralseite charoktert-
sieren. Es scheint mir wahrscheinlich, dafl diese Eigenschaften einen
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starkeren Stoffwechsel in diesem Teil des Eies bedingen. Wenn man das
vordere Ende zu stark mit Nilblausulfat firbt, diirfte der Stoffwechsel
infolge der Giftwirkung herabgesetzt werden. Wir finden in solchen
Fillen, daB die Ventralseite am ,hinteren Ende des Eies entsteht,
was gemil unserer hier ausgesprochenen Auffassung verstindlich ist.

Nach HorsTaprus (1928b) wissen wir, daB die Ventralseite nicht
durch den Eintritt des Spermiums determiniert wird. Es mufB also
schon in dem unbefruchteten, normalen Ei ein Teil zur Ventralseite
labil determiniert oder wenigstens préadisponiert sein. Dieser Teil stellt
das urspriingliche ventrale ,, Zentrum‘* dar, und es ist nicht einzusehen,
warnm seine Higenschaften durch die Streckung zum Verschwinden
gebracht werden sollten. Umgekehrt mull es angenommen werden, da
das urspriingliche ventrale ,,Zentrum‘ auch nach der Streckung besteht.
Es wird aber ein neues ventrales ,,Zentrum’ durch die Streckung indu-
ziert. Zwischen diesen beiden Zentren entsteht nun eine Konkurrenz,
die dazu fiihrt, daB das eine ,,Zentrum‘ unterdriickt wird. Denn wir
finden ja nur bei ganz wenigen Larven eine Verdoppelung der Ventral-
seite und diese ist, wenn sie vorkommt, auf ganz besondere Verhiltnisse
.zuriickzufithren. DafBl das vordere Ende fast immer zur Ventralseite
wird, deutet daran, daB das neugeschaffene ventrale ,,Zentrum‘ mit dem
Sieg aus dieser Konkurrenz geht, und also stdrker ,,ventral” als das
alte ist. In dem Versuch II. findet man oft Larven, die zwar ventral,
aber mehr oder weniger seitlich gefirbt sind. Es kann vielleicht hier
von einer Auswirkung des alten ventralen Zentrums die Rede sein,
das geniigend nahe an dem vorderen Ende gelegen war, um mit den
neuen Zentrum zu verschmelzen. Bei der in Abb. 9 dargestellten Larve
richtet sich das Entoderm nach der Streckungsachse. Die Symmetrie-
ebene des Ektoderms steht dagegen senkrecht zur Streckungsachse. Diese
Verhiltnisse konnen mit der Annahme zwei konkurrierender ventraler
Zentren erklirt werden. Zuerst ist das durch die Streckung ge-
schaffene Zentrum das stirkste gewesen. Spiter aber hat sich das
urspriingliche erholt und wird das vorherrschende. Diese Erklirungs-
weise setzt aber voraus, daB das Entoderm nicht so leicht sich um-
determinieren liBt als das Ektoderm (vgl. auch 8. 312).

Meine Aufmerksamkeit war nicht auf die Asymmetrie der gestreckten
Keime gerichtet. In den Protokollen finden sich aber 4 normale Larven
aus der Versuchsreihe IT. mit den Célomblasen abgebildet. Das ,,Vorder-
ende” des gestreckten Eies ist bei simtlichen zur Ventralseite geworden
und die Asymmetrie ist normal.

Anhang.

In diesem Abschnitt werden einige Beobachtungen an gestreckten
Eiern geschildert, die sich nicht unmittelbar auf das aufgestellte Problem
beziehen.
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Bovezr (1901b) hat eingehend die Einwirkung der Streckung auf die
Richtung der Spindel der ersten Furchung geschildert. Besonders inter-
essiert ihm der EinfluB der karyokinetischen Ebene auf die Spindel-
richtung und er wihlt deswegen Eier aus, die schief zu der Hiachse
gestreckt sind. Meine Beobachtungen beziehen sich auf senkrecht zur
Eiachse gestreckte Eier, die so stark ausgezogen sind, daB der groBte
Durchmesser sich zu dem kleinsten wie etwa 5 : 1 verhilt. Die erste
und zweite Furche steht senkrecht zur Streckungsachse. Auch die
dritte Furche kann unter Umstinden diese Richtung haben (Abb. 3).
Es scheint, als ob diese Richtung der Furchen solange aufrecht gehalten
grofter Durchmesser '
kleinster Durchmesser
gewissen Wertes (wenig grofer als 1) gebracht worden ist. Im allgemeinen
I r o

unterhalb eines
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Abb. 3. Sich furchendes gestrecktes Ei. I, Abb. 4. 8-Zellenstadium eines gestreckten
11 und III, erste, zweite und dritte Furche. Eies. Die Furche durch die Streckungsachse

Freihandzeichnung. ist in jeder zweiten Zelle um etwa 90°
gedreht. Freibhandzeichnung.

fallen die Furchen der dritten Teilung mit der Streckungsachse zu-
sammen, in den verschiedenen Zellen liegen sie aber selten in einer und
derselben. Ebene wie in Abb. 3, sondern zwei benachbarte Furchen
stehen senkrecht zueinander (Abb.4). Weiter habe ich die Furchung
nicht verfolgt.

Nach Boverr (1907) sind bei gestreckten Eiern ,,die beiden ersten
Blastomeren hiufig ungleich gro8“. Er gibt aber nichts iiber die Ursache
des GréBenunterschiedes an. Die beiden ersten Blastomeren konnen
nach meinen Beobachtungen sehr verschieden groB sein und die GréfSe
hiingt von der Lage des Kernes in dem unbefruchteten gestreckten Ei
ab. Liegt der Kern in der Mitte zwischen den beiden Enden, werden die
beiden Blastomeren gleich groB. Je mehr der Kern gegen das eine Ende
des Eies verschoben ist, desto kleiner wird die an diesem Ende entstehende
Blastomere. Die grofiere Zelle kann bis 5mal so grof wie die kleinere sein.

Hs ist weiter zu beachten, daB die GréBenunterschiede der beiden
ersten Blastomeren einen EinfluBl auf der Teilungsgeschwindigkeit aus-
iibt. Die Abkémmlinge der kleineren Blastomeren teilen sich schneller
als die der groBeren. Die Grofie der Blastomeren ist ohne Beziehung
zu der induzierten Polaritit. Bisweilen sind die dorsalen, bisweilen die
ventralen Zellen die groBeren.

Abb. 5 zeigt eine normale Larve der Versuchsreihe II. Das punk-
tierte Bereich ist blau gefirbt und stellt somit das ,,Vorderende® des
gestreckten Eies dar. Die Farbung ist fast symmetrisch. Durch die
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Streckung kénnen aber allerlei Abnormitéten hervorgerufen werden. Vor
allem kann die eine Seite der Larven gehemmt sein, Diese Seite bildet
keine Fortsitze. Das Skelet ist hier in abnormer Weise verzweigt oder
fehlt ganz (vgl. Abb. 6). Hier fehlt auch ein normaler Orallobus. Die
Hemmung ist aber manchmal nicht lokalisiert wie in dem erwéihnten
Fall, sondern kann mehr allgemeiner Natur sein. In solchen Féllen
fehlen die Oral- und Analfortsitze sowie der Orallobus ganz oder teilweise.
Der Scheitel und die Korperstibe sind aber normal entwickelt. Diese
Abnormitéten sind auf eine Schidigung des Plasmas zuriickzufiihren.
Interessante Verhiltnisse zeigen vor allem gewisse, besonders stark

Abb. 5. Normaler Pluteus aus
der Versuchsreihe II., ohne
Skelet gezeichnet. Das punk-
tierte Gebiet ist vital gefarbt.
Der Pfeilgibt dieBewegungs-
richtung in der Kapillare an.
Freihandzeichnung.

Abb. 6. Seitlich gehemmte
Larve aus einem gestreck-
ten Ei (das mormale Ento-
derm nicht eingezeichnet).
Das punktierte Bereich ist
vital geférbt. Der Pfeil gibt.
die Bewegungsrichtung in

Abb. 7. Larve aus einem Ei
entwickelt, das der Hiachse
entlang gestreckt worden ist.
Bewegungsrichtung in der
Kapillare durch den Pfeil
markiert.
Freihandzeichnung.

der Kapillare an.
Freihandzeichnung.

gestreckte Larven der Versuchsreihe II. Ich habe hier zwei Keime ge-
ziichtet, bei denen die Streckungsachse einen verhiltnismiBig kleinen
Winkel mit der Eiachse bildet. Die eine Larve (Abb. 7) ist fast radiir-
symmetrisch. Die spiegelbildlich, aber unregelmifBig gelagerten Skelet-
stabchen zeigen eine bilaterale Anordnung. Der Wimperschopf ist stark
vergrofert. Der vegetativste Teil des Ektoderms ist von einem Flimmer-
band umsdumt. Die zweite Larve zeigt eine mehr ausgepriigte Bilateral-
symmetrie, obwohl weder das Ektoderm noch das Entoderm ihre charakte-
ristische Biegung durchgemacht haben. Ein kleines Oralfeld ist in der
Nihe des animalen Poles ausgebildet, und ein vegetatives Flimmerband
wie in dem vorigen Fall zu finden. In dieser Hinsicht stimmen diese
Larven mit denen iiberein, die CriLp (1916b) bei Ziichtung der Eier
in KCN-haltigem Medium bekam. Auch seine Larven sind der Eiachse
entlang ausgezogen und haben einen mehr oder weniger radiiren Bau-
plan. Die dorsovenirale Organisation ist stark geschwichi. Das ventrale
Flimmerband lauft deswegen nicht wie normal der Eiachse parallel,
sondern steht wie oft bei den Li-Larven [HErBsT (1893a), RUNNSTROM
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(1928d)] senkrecht zu dieser. Bei den Li-Larven kommt eine Verschie-
bung des Flimmerbandes in animaler Richtung hinzu. Die VergroBerung
des Wimperschopies erklirt sich aus der gréBeren Entfernung zwischen
dem animalen und vegetativen Pol in dem vorliegenden Fall. Wenn die
animale Hilfte des Eies isoliert wird, breitet sich die Wimperschopfzone
aus[ZoJa (1895), Driescr (1900a), TerNI (1914) und H6RsTADIUS (19286)].
Das vegetative Material muB auf die Ausbildung des Wimperschopfes
hemmend wirken [RuxnsTROM (1928)]. Wird die Entfernung von dem
vegetativen Material wie in den hier beschriebenen Féllen vergroBert,
mull die Wirkung schwicher als normal sein; die
Wimperschopfzone breitet sich aus.

Bei den gestreckten Larven kommen dann und wann
Storungen der Symmetrie vor. Da die Keime wihrend
den fritheren Stadien nicht verfolgt worden sind, ist
es oft kaum moglich sie zu deuten. Bei der in Abb. 8
abgebildeten Larve konnen die Verhaltnisse leichter

Abb. 8. Larve mit

verschiedenen
Symmetrieebenen

in Ekto-und Ento-

derm, von der

Analseite gesehen.
DagpunktierteGe-
bietstelltdas,, Vor-
derende’ des ge-
streckten Eies dar.

Freihand-

zeichnung.

iiberblickt werden. Die Symmetrieebene des Ento-
derms richtet sich nach der durch die Firbung mar-
kierte Streckungsachse, die des Ektoderms steht zu
jener senkrecht. Xin Flimmerband und zwei der
Symmetrie des Ektoderms zugeordnete Skeletstibchen
sind ausgebildet worden. Der linke Skeletstab ist ver-
kriippelt und besitzt einen tiberzihligen Zweig. RUNN-
sTROM (1917, 1929) hat gezeigt, dal wibrend des

Wachstums richtende Einfliisse vom Ektoderm auf
das Skelet wirken. ,,Das schon determinierte Ektoderm leitet die weitere
Ausbildung des Skelets.” Eine einseitige Hemmung des Skelets setzt
also eine entsprechende Hemmung im Ektoderm voraus und von diesem
Gesichtspunkt aus ist die oben beschriebene Hemmung von Interesse.
Wir koénnen némlich schliefen, daB das vordere Ende des Eies ge-
schidigt worden ist. Es ist oben gezeigt worden, dafl eine Vergiftung
der schon durch die Streckung determinierten Ventralseite die Dorso-
ventralachse um 180° drehen kann. Hier ist die Schidigung nicht so
stark gewesen, aber groB8 genug, um das durch die Streckung induzierte
ventrale Zentrum zu schwichen. Infolge dieser Schidigung kommt
das urspriingliche ventrale Zentrum hier zur Geltung — so erklédre ich
mir die paradox erscheinende Lage des Oralfeldes und des Skelets.

RuxwstrOM (1925d) hat eine dhnliche Abnormitét wie die oben be-
schriebene bei Ziichtung der Larven in verdiinntem Meerwasser erhalten.
Die abnormen Symmetrieverhiltnisse sind hier durch rein mechanische
Verhaltnisse induziert.

Zuletzt sind einige Worte tiber die bei der Streckung erhaltenen
Doppelbildungen zu sagen. Sie sind teils aus Keimen entstanden, bei
denen die gestreckte Form frith verschwunden ist, teils aus Keimen, die
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diese Form bis zur Ausbildung der dorsoventralen Differenzierung
behalten haben. Ich habe nie wie BovErl Larven mit zwei Darmein-
stiilpungen beobachtet. In meinen Féllen bezieht sich die Verdoppelung
auf das Skelet sowie auf die Ventralseite des Ektoderms.

Wie wird die Lage und Anzahl der Skeletanlagen determiniert ?
In der normalen Entwicklung bilden die priméren Mesenchymzellen
zuerst zwei dreieckige Zellenpakete, die dorsal und ventral durch eine ein-
fache Reihe von Zellen verbunden sind. Die Lage der Dreiecke wird von
besonderen Eigenschaften der Blastulawand bestimmt, wie HERBsT (1896)
und vor allem Drirscr (1896b) gezeigt haben. Die Dreiecke liegen nach
vollendeter Gastrulation [vgl. v. Usiscr (1931)] auf gegebenem Abstand
von dem Urmund. Sie liegen spiegelbildlich und sind der Ventralseite
gendhert. Man kann die Lage der Dreiecke durch ein Koordinatsystem
definieren. Die eine Achse ist von der Eiachse und die andere von der
Dorsoventralachse des Keimes reprisentiert.

Boverr (1901b) nimmt entlang der Eiachse eine den ganzen Plasmakérper
durchsetzende Schichtung an, die ihre Eigenschaften von dem einen zu dem
anderen Pol kontinuierlich verindern. HurrNER (1908) gibt fiir denselben Gedanken-
gang Ausdruck, wenn sie schreibt: ,,Jene Lokalisierung (des Mesenchymkranzes)
wiire also wohl nur in der Weise denkbar, daB das Eisenkrecht zur Eiachse geschichtet
igt, etwa so, daB ein bestimmter Stoff in der Richtung vom animalen zum vege-
tativen Pol kontinuierlich an Konzentration zu oder abnehmen wiirde. Dann wire
unter allen Umstéinden eine Zone von bestimmter Konzentration im Verhiltnis
zu den Endpunkten der Achse vorhanden, welche fiir die Lagerung des Mesenchym-
kranzes als maflgebend zu betrachten wire.” Von RunnstroM (1914, 1929, 1931)
ist diese Auffassung weiter ausgearbeitet worden, indem er 1929 ,,zur Erklarung der
Determination entlang der Eiachse zwei gegeneinander gerichtete und sich gegen-
seitig beeinflussende Gefille” annimmt, vgl. HoRsTADIUS (1932). Ohne auf Einzel-
heiten einzugehen schlieBe ich mich dieser Auffassung an. Jeder Punkt ist in dem
normalen Ei von einem gewissen Zustande charakterisiert, und dieser Zustand
ist von den Groflen, die die beiden Gefille in dem betreffenden Punkt erreichen,
bestimmt. RunwsTrROM (1925d) ist zur Annahme eines ventraldorsal gerichteten
Differenzierungsgefalles gekommen. Spater (1931) nimmt er eine schiefe Richtung
des vegetativen Gefilles an. ,,Auf jeder Latitude sind die animalen Wirkungen

. konstant, die vegetativen nehmen dagegen in dorsaler Richtung ab.”“ In
dieser Weise entsteht entlang der Dorsoventralachse ein Gefalle.

Ich nehme auch entlang der Dorsoventralachse ein Gefille an mit dem
hochsten Punkt auf der Ventralseite. Die Ausstreckung dieses Gefilles
ist der Grofe der Ventralseite proportional und diese hingt wiederum
davon ab, wie das animale und vegetative Gefille gegeneinander ab-
gewogen sind. Die Ventralseite (das ventrale Zentrum) entsteht unter
Zusammenwirkung der animalen und vegetativen Gefille. Zu den Ver-
suchen, die mich zu dieser Auffassung gefiihrt haben, komme ich anderswo
zuritck. Nur in einer gewissen Zone; die durch einen ganz bestimmten
animal-vegetativen Zustand charakterisiert ist, konnen sich die Skelet-
bildner ansammeln, und hier entsteht der Mesenchymkranz. Damit ist
die animal-vegetative Lage der Dreiecké bestimmt. In dorsoventraler
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Richtung wird ihre Lage durch einen gewissen Wert des dorsoventralen
Gefilles bestimmt. Nur da, wo diese zwei , Koordinaten einander
schneiden, kénnen die Skeletanlagen gebildet werden.

Wie kann eine Verdoppelung oder eine Vervielfachung der Skelet-
anlagen zustande kommen? Das Auftreten von einem zweiten Paare
symmetrisch gelagerter Skeletanlagen ist nach dem Obenstehenden
nur da mdéglich, wo die animal-vegetative Achse von noch einem dorso-
ventralen Gefille durchstrahlt wird, oder die animal-vegetativen Gefille
zum Teil und in der Weise gespaltet
sind, daB die dorsoventrale Skelet-
koordinate in mehr als zwei Punk-
ten von den animal-vegetativen ge-
schnitten wird. Eine Vervielfachung
der Anlagen kommt da zustande, wo
das dorsoventrale Gefille aus irgend-
welchen Griinden nicht ausgebildet

Abb. 9. Larve aus der Versuchsreihe I1., mit = Abb. 10. Larve aus der Versuchsreihe I1.,mit
Skeletverdoppelung . Nur das Skelet dereinen Skeletverdoppelung. Dasg vital gefiirbte
Seite ist gezeichnet. Der punktierte Teil ist vordere Ende punktiert. 320/1.
das ,,Vorderende* des Hies. :
Freihandzeichnung.

worden ist oder mit der animal-vegetativen Achse zusammenfillt, d. h,
daB die Ventralseite terminal liegt. In diesem Falle fehlt die eine Ko-
ordinate und die Skeletbildner verbreiten sich regellos der anderen ent-
lang. Wo sie zu mehreren zufilligerweise zusammenliegen, entsteht eine
Skeletanlage. Dies kommt unter Einwirkung von Li [Hersst (1893a,
1895a)], SO,-Mangel [HerssT (1903)], KCl-UberschuB [HerBsT (1895a),
Frscpen (1909)], CO [RuxxstROM (1928d)] und NaSCN (eigene un-
publizierte Versuche) vor.

Vor allem bei denjenigen Larven, die sich ifrith wieder abgekugelt
haben, fillt die symmetrische Verdoppelung des Skelets in die Augen.
Es miissen also hier das dorsoventrale oder die animal-vegetativen Gefille
verdoppelt sein. Links auf Abb. 9 ist ein normal ausgebildetes Skelet
zu beiden Seiten des undifferenzierten Entoderms zu finden. Rechts auf
der Abbildung, also abanal, liegt auch ein symmetrisches diinnes Skelet.
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Von diesem zweigt ein sehr kleiner Stab ab, der zusammen mit dem Oral-
stab des groBeren Skelets der Ventralseite zuwichst, und somit als Oralstab
zu bezeichnen ist. Derjenige Punkt
der Ventralseite, dem die Oralstibe
entgegenwachsen, muf als Orallobus
angesprochen werden. Der rechts
auf der Abbildung von diesem ge-
legene Teil der Ventralseite ist eine
kleine sekundére, mit der priméren
verschmolzene Ventralseite, die die
Abanalseite des priméren Keimesals
eine kleinere Einheit organisiert hat.
In einem anderen Fall (Abb. 10) ist
die sekundére Ventralseite fast so
groB wiedie primére. Sonstherrscht
groBte Ubereinstimmung zwischen
den beiden Féllen. Die in Abb. 10

abgebildete Larve ist weiter ent- ) \

3 3 s Abb. 11. Biventrale Larve. Das eine Ende
wickelt als die der Abb. 9. Es ist it o hitiont). o und b die beiden

nicht nur die Ventralseite, sondern Ventralseiten. Bewegungsrichtung in der
auch das Analfeld bei diesen Larven K“p“‘argt;‘e‘;’;;ﬁ’;’;f‘;hﬁig&gg’(}}lj”‘e‘g” die
verdoppelt. Zwar gibt es nur einen
After, da das Entoderm einheitlich ist. Die Orientierung und Ausbildung
der sekundéren Dreistrahler zeigen aber, daf die urspriingliche Abanalseite
den Charakter einer
Analseite erhalten hat.
Die Abb. 9und 10 zeigen
also tatsdchlich eine Art
Verdoppelung oder Aus-
breitung der Ventral-
geite (des Oralfeldes)
iiber den animalen Pol
hin, sowie eine partielle
Spaltung der animal-
vegetativen Gefille im
vegetativen Bereich.
Ich gehe jetzt zu
einigen Larven iiber, bei
denen zwei getrennte
Ventralseiten ausgebil-

detwordensind(Abb.11,
12’ 13, 14, 15 und 16). Abb.12. Dieselbe Larve wiein Abb. 11, 1 Tag spiater. 320/1.

Diese Larven haben die gestreckte Form mehr oder weniger behalten.
Der Winkel zwischen den beiden Dorsoventralachsen kann spitz (Abb. 11,
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12 und 13) oder stumpf (Abb. 14) sein, oder sie konnen einen Geraden
bilden. Bei dem in Abb. 11 abgebildeten Fall ist das Skelet der Ventral-
seite b nur einseitig ausgebildet. Infolgedessen ist diese Ventralseite
sekundér seitlich verschoben, so daB die beiden Symmetrieebenen nicht
zusammenfallen. Diese Ventralseite besteht nur aus Zylinderepithel.
Das hier ausgebildete Skeletstiick besitzt einen atypisch ausgebildeten
Oralstab. Dieser ist dorsalwirts anstatt ventralwérts gebogen. Die Oral-
stibe der Ventralseite ¢ sind zu einem Bogen verschmolzen von dem
spater (Abb. 12) zwei Stébe
sich abzweigten. Diese haben
sich bogenférmig vereinigt.
Das Entoderm hat sich ge-
gliedert und steht etwa in
der Mitte zwischen den beiden
Ventralseiten. Am folgenden
Tag (Abb. 12) ist das Skelet
stirker ausgewachsen. Der

ADbb. 13. Dieselbe Larve wie in Abb. 11, 2 Tage Abb. 14. Junge biventrale Larve.
spiiter. Skelet nicht eingezeichnet. m innere Das eine Ende des Eies vital geféirbt
Mundanlage. 320/1. (punktiert). Beweguugsrichtung in
der Kapillare unbekannt. Der Strich
zeigt die Streckungsrichtung.
Freihandzeichnung.

Oesophagus hat sich schlauchférmig in die Linge gestreckt und ist
gegen die weniger differenzierte Ventralseite b gebogen. Hier ist eine
Mundanlage eingestiilpt worden. Auf der inneren Seite des Zylinder-
epithelé, dem Mund gegeniiber, tritt eine Andeutung zu einer Einsen-
kung auf. Diese ist am néchsten Tag (Abb. 13 m) tiefer, und der schlauch-
formige Oesophagus ist der Mundanlage noch niher gekommen. In
diesem Stadium wurde die Larve abgetitet, da der Enddarm zu degene-
rieren anfing. Die Analstibe waren schon teilweise reduziert und der
eine Analarm ist dadurch verkiirzst worden (Abb. 13). Abb. 14 stellt
einen #hnlichen Fall in einem spiten Gastrulastadium dar. Die beiden
Ventralseiten und ihre Skeletstibchen stehen schrig zueinander, was
durch ungleichférmiges Wachstum der Korperstibe bedingt ist. Hier
entsteht spiter (Abb. 15) der Mund. Die schon besprochene Asymmetrie
des Skelets ist jetzt nmoch mehr ausgeprigt, indem der eine Skelettstab
ganz zuriickgebildet worden ist.
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Es wurde eine wurstférmige, junge Gastrula (Abb. 16a) aus einer
Massenkultur isoliert. 2Tage alt, zeigte diese das Aussehen der Abb. 16b.
Auch hier sind zwei Ventralseiten ausgebildet, von denen die eine nur
aus hohem Zylinderepithel besteht, die andere sich als ein normales Oral-
feld mit einer Wimperschnur differenziert hat. Das Entoderm kriimmt

Abb. 15. Spateres Stadium von der Larve der Abb, 14. 320/1.

sich gegen die letztgenannte Ventralseite, wo es zur Bildung eines Mundes
kommt. Den beiden Ventralseiten sind je zwei einigermaBen normal ent-
wickelte Skeletanlagen zugeordnet, die allerdings auf der weniger diffe-
renzierten Seite keine Oralstibe ausgebildet haben.

Die geschilderten drei biventralen Larven haben noch etwas gemein-
sames. Diejenige Ventralseite, die dem Urmund am néichsten liegt, ist
am besten differenziert, unabhiingig davon, ob der
Darm gegen diese geneigt ist oder nicht. Es ist
interessant, diese Verhiltnisse mit den BovEgis
[von HerrxEr (1908) mitgeteilt] an gestreckten
Larven zu vergleichen. Er findet, ,,daf} die kiinst-
lich aufgeprigte Form niclit nur das Rechts und
Links des Keimes bestimmt, sondern auch die Lage
von Scheitel- und Mundfeld determiniert, indem
sich der Darm stets demjenigen Lingsende der
wurstformig gestreckten Blase zuneigt, dem er be-  ARb- 18- Tawve ane oiner
nachbart ist’. Dies stimmt offenbar nicht immer =« Gastrula, & spateres
(Abb. 18 und 15). Dagegen gilt die oben aufge- Frolbasaoinang.
stellte Regel, soweit ich sehen kann, ausnahmslos.

Es fragt sich jetzt: Wie kommen diese verschiedenartigen Verdoppe-
lungen der Ventralseite zustande. Aus den Abb.9 und 10 kann man
schlieBen, daB vegetatives Material verlagert worden ist. Diese Ver-
lagerungen miissen in der Weise bei der Streckung stattfinden, daf sich
verschobene Partien hinten oder vorn im gestreckten Ei im Verhiltnis
zu ihrer urspriinglichen Lage zu finden sind. In dem Fall der Abb. 9
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liegt auch der sekundire vegetative Bezirk des Ektoderms dem vorderen
Ende des gestreckten Eies gegeniiber, wie es die Vitalfirbung zeigt. Das
Ei war etwas schief zur Eiachse gestreckt (Winkel zwischen Eiachse und
Streckungsachse etwa 70%). Das vegetative Material lag hauptsichlich
am Vorderende des gestreckten Hies. Der pigmentierte Giirtel lief aber
am Hinterende in einen langen, diinnen Lappen nach hinten aus. Als das
Ei sich wieder abkugelte, war die Furchung schon ziemlich weit vor-
geschritten. Die verschiedenen Teile konnten sich also hierbei gegen
einander verschieben. Es ist wahrscheinlich, daBl der Lappen aus vege-
tativem Material bei der Abkugelung von der Hauptmenge des vege-
tativen Materials abgetrennt worden ist. Die Larve der Abb. 10 ist etwa
in derselben Weise wie die vorige gestreckt. Von der Farbung der aus-
gewachsenen Larve kann man schlieBen, daBl der animale Pol gegen das
Vorderende verschoben worden ist. Das vegetative Material liegt am
Hinterende des gestreckten Eies und lauft in einen schmalen Lappen gegen
das Vorderende aus. Im iibrigen kénnen dieselben Gesichtspunkte wie
im vorigen Fall betreffs der Abkugelung angelegt werden. Mehrere von
den Larven HEFFNERs (1908) lassen sich in Ubereinstimmung mit unserer
oben dargestellten Auffassung erkliren. Eine symmetrische Verdoppelung
des Skelets kommt oft vor wie eine Ausbreitung der Ventralseite (des
Oralfeldes) tiber den animalen Pol hin. Beide Erscheinungen sind aus einer
Verlagerung vegetativen Materials gegen den animalen Pol bei der
Behandlung der Keime mit Ca-freiem Meerwasser abzuleiten. Die regel-
lose Verdoppelung des Skelets hingt auch mit den Verlagerungen zu-
sammen. Es sind Diskontinuititen in dem dorsoventralen und dem
animalen-vegetativen Gefélle entstanden, die nicht ausgeglichen worden
gind. Die beiden Koordinaten sind ,,zerbrochen’ und die Teilstiicke
kinnen einander in mehreren Punkten schneiden. Wir finden bei HEFFrNER
auch eine stark gestreckte biventrale Larve (Tafel 1, Abb. 4). Von den
Doppelbildungen DriEscHs (1906, 1908) ist es schwer etwas auszusagen,
denn seine Figuren sind sehr unvollstindig. Auch scheint es, als ob die
zwei Komponenten bis auf ein spétes Stadium voneinander getrennt
gewesen sind. Sie sind deswegen fiir die oben diskutierten Probleme von
geringerem. Interesse.

Aus Versuchen, zu denen ich anderswo zuriickkommen will, scheint es
hervorzugehen, dall das animale sowie das vegetative Gefille auf der
Ventralseite langsamer als auf der Dorsalseite abnehmen, d. h. die vege-
tativen sowie die animalen Eigenschaften sind stérker auf der ventralen
als auf der dorsalen Seite. Bei der Streckung kann vegetatives Material
gegen den animalen Pol verschoben werden, wie es oben wahrscheinlich
gemacht worden ist. Die so entstandenen Diskontinuititen in den
Gefillen gleichen sich wieder aus, falls die Verlagerung frith genug
entsteht. In dem zwischenliegenden Bereich greifen aber die beiden
Gefille mit groBerer Intensitit ineinander. Auf diese Weise entstehen
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dieselben Verhiltnisse, die die Ventralseite auszeichnen. Es entsteht so
eine zweite Ventralseite. In Einklang mit dieser Auffassung steht auch
die oben diskutierte Tatsache, daB diejenige Ventralseite, die dem
Urmund am nichsten liegt, sich am besten differenziert. Hier miissen
die animalen sowie die vegetative Wirkungen stirker als auf der anderen
Ventralseite sein. Eine Spaltung des vegetativen Materials geniigt aber
offenbar nicht, um weder eine derartige Verdoppelung der Ventralseite,
noch eine Verdoppelung des Skelets hervorzurufen. Der Urdarm kann
in groBerer oder kleinerer Ausstreckung verdoppelt sein, es wird aber nur
ein Skeletsystem ausgebildet [Boverr (1901b), vgl. auch Abb.17]. Diese
Larve (Psammechinus microtuberculatus) ist
wihrend der 10 ersten Stunden nach der Be-
fruchtung mit verdiinntem Meerwasser (70%)
behandelt worden, und ist dann in normalem
Meerwasser weitergeziichtet worden. Von dem
vegetativen Pol aus ist ein tiefer Spalt bis in
das prisumptive ektodermale Gebiet einge-
drungen. Trotzdem ist nur ein Skeletsystem
ausgebildet worden. Bei der senkrechten Lage
des Spaltes im Verhaltnis zur Dorsoventralachse
kann der dorsoventralen Skeletkoordinate nur
von der einen der beiden animal-vegetativen

Skeletkoordinaten geschnitten werden. Eine g;“f,;aﬂ;c;;’i‘;ﬁi“ ﬂ}?ﬁ,‘;‘iﬂ‘,’gf
zweite Ventralseite kann nicht durch den culatus von der Abanalseite
Spalt hervorgerufen werden, da kein Material gezemhn&%xfleggefﬂ? fter m
dadurch verlagert wird.

Die Analseiten der biventralen Larven hingen zusammen und das
Entoderm ist einheitlich., Die Verdoppelung mufl hier die Folge
einer Spaltung des animalen Materials sein. Da es bei der Streckung
nie zu einer Schniirung des Keimes kommt, muB angenommen werden,
daB vegetativeres Material sich zwischen zwei Partien von animalerem
Material eingekeilt hat. Die physiologische Eiachse ist dadurch teilweise
gespaltet und auf zwei verschiedenen Orten sind diejenigen Verbéltnisse
zu finden, die die Entstehung eines dorsoventralen Gefilles bedingen.
Da die Verlagerung bei der Streckung entstanden ist, ist sie natiirlicher-
weise in ihrer Richtung von der Streckungsachse bedingt. Die Ver-
lagerung am animalen Pol ist durchaus hypothetisch. Sie ist ja auch des-
wegen nicht wahrnehmbar, da es hier keine Pigmentierung gibt, die als
Marke dienen kann. REine andere Erklarungsweise scheint mir hier auch
moglich.- Jeder Teil rings um die Eiachse kann zu einer Ventralseite
werden. Daf nur eine Ventralseite im normalen Keim entsteht, mufl davon
herriihren, daf} ein ventrales Zentrum hemmend auf dhnliche Bildungen
in demselben Keim wirkt. Ist ein Teil des Eies aber der Hemmung riaumlich
entzogen, kann hier eine zweite Ventralseite entstehen.
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Nach dem oben (8S.309) Gesagten miissen von der Ventralseite
hemmende Wirkungen ausgehen, die der Entstehung einer zweiten Ventral-
seite in demselben Keim entgegenwirken. Wie ist aber eine Verdoppelung
der Ventralseite in den besprochenen Fillen moglich? Gemeinsam fiir
diese Fille ist, daB die Dorsoventralachsen vollkommen oder fast gleich-
gerichtet sind (Abb. 9, 10), oder daB die Ventralseiten weit voneinander
entfernt sind (Abb. 11, 12, 16). In denjenigen Fillen, wo die Dorsoventral-
achsen gleichgerichtet sind, bilden die Ventralseiten ein mehr oder weniger
einheitliches Gebilde, da8 im groBen und ganzen beziiglich seiner indu-
zierenden Wirkung sich als eine Einheit verhilt. Wenn zwei rdumlich
getrennte Ventralseiten vorhanden sind, steht nur die Halfte des normalen
Materials den zwei ventralen Zentren zur Verfiigung. Die Wirkung der
Ventralseite scheint von ihrer Masse abhingig zu sein und nimmt mit
der Entfernung ab. Folglich kann eine Unterdriickung ausbleiben, auch
wenn die Entfernung zwischen den beiden ventralen Zentren nicht sehr
grofl ist. Zwar greifen die dorsoventralen ,,Wirkungskreise* [Waiss
(1924)] teilweise ineinander iiber, indem die Keulen der Kérperstibe, die
derselben Ventralseite nicht gehéren, einander kreuzen. Es ist aber nicht
sicher, daB das dorsoventrale Gefille in dem spiten Stadium, in dem
gich die Keulen bilden, dasselbe ist, wie bet der Determination des
priméren Dreistrahlers zu einem differenzierten Skelet. Wenn der
Korperstab nur einmal betreffs der Wachstumsrichtung determiniert
worden ist, wichst er in dieser Richtung aus, ohne daB er unter
dem EinfluB des dorsoventralen Gefilles steht. Sonst wire auch
die Kreuzung der beiden Korperstibe eines Keimes unmdoglich [vgl.
auch RuxnsTrom (1931), S, 287]. Die Einzelheiten in der Ausbildung der
Korperstibe, der Keulen sowie ihrer dorsal gerichteten Spitzen, die mit
gesetzméBiger Abhéngigkeit von der Enffernung von der Ventralseite
entstehen, miissen von dem dorsoventralen QGefille determiniert werden
[RuxnsTrOM (1931)].

Die oben angefiihrten Tatsachen sowie Versuche, zu denen ich anderswo
zuritickkommen will, haben mich zu der Ansicht gefiihrt, da die Ventral-
seite (das prospektive Oralfeld) des Seeigelkeimes dem ,,Organisations-
zentrum® SPEMANNs gleichgestellt werden kann. Es bestehen natiirlich
erhebliche Unterschiede zwischen dem Determinationsgeschehen bei den
Amphibien und den Echinodermen. Diese sind aber vor allem auf die
friihe Festlegung der Determination in dem Amphibienkeim und die aus-
gesprochene Labilitdit der Determination im Echinidenkeim zuriickzu-
fithren.

Zusammenfassung.

Es wurden Seeigeleier in der Weise wurstférmig gestreckt, dal sie
durch eine Glaskapillare gepreBt wurden.
Die Streckungsachse des Eies liegt in der kiinftigen Medianebene.
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Dasjenige Ende des gestreckten Eies, das wiahrend der Passage durch
die Kapillare vorausgeht (als ,,Vorderende‘* bezeichnet), wird zur Ventral-
seite. Hine starke Farbung dieses Endes mit Nilblausulfat macht es zur
Dorsalseite.

Das ,,Vorderende des gestreckten Eies ist stark gedehnt und durch
eine grofie Instabilitdt der Plasmakolloide gekennzeichnet.

Es wird versucht, die beobachteten Tatsachen unter die Gesichts-
punkte einer Gefilletheorie zu bringen.
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