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1. KEIMZELLEN- UND EIHULLENBILDUNG, REIFUNG UND
BEFRUCHTUNG

Die jungen Ovocyten entstehen aus dem Keimepithel indem einzelne
Epithelzellen heranwachsen und sich nach aussen vorbuchten. Wenn
dieselben bei Corella parallelogramma (KNABEN. 1936) etwa die Grosse von
35—40 uu erreicht haben, beobachtet man an ihrer Oberfliche einzelne
kleine stark amdoboid bewegliche Zellen, die ersten Follikelzellen (Abb.
1 a—b). Woher diese stammen, ist nicht mit Sicherheit geklirt. Es konnte
sein, wie von KorscHELT und HEIDER (1902. S. 321) beschrieben, dass die
Ovocyten bei ihrer nach aussen gerichteten Vorwélbung aus dem Ovar
einzelne Keimépithelzellen mit sich nehmen. KNABEN vermutet jedoch,
dass es sich um Wanderzellen handelt, die an die Ovocyte, wenn diese ein
bestimmtes Alter erreicht hat, herankriechen. Wihrend die Ovocyte
heranwichst und sich von dem Ovar durch einen hohlen, wohl von
Keimepithelzellen gebildeten Stiel absetzt (Abb. 2), vermehren sich die
Follikelzellen — moglicherweise auf amitotischem Wege — und bilden bald
einen dichten, einschichtigen Zellverband, den priméren Follikel.

Zwischen den Follikelzellen treten nun einzelne Zellen auf, die ein
helleres Plasma und eine grissere Vakuole besitzen als die iibrigen Zellen.
Sie nehmen Spindelform an und schieben sich unter die Follikelzellen.
Es handelt sich um die Testazellen. Nunmehr scheiden die Follikelzellen
an ihrer der Ovocyte zugewandten Fliche eine Membran ab, das Chorion.
Es ist nicht ganz klar, ob die Testazellen spezialisierte Follikelzellen sind,
die sich aus dem Verbande der letzteren herauslésen, oder ob es sich um
Wanderzellen handelt, die sich zwischen und unter die Follikelzellen
schieben. Nach KorscHELT und HEIDER sondert sich die Follikelzellen-
Schicht in zwei Lagen, von denen die #ussere aus platten, kleinen Zellen
besteht, wihrend die innere viel grissere Zellen aufweist. Bei Corella
parallelogramma konnte KNABEN die dussere Zellschicht in vitro nicht
nachweisen. Die Ovocyte von Corella parallelogramma ist schliesslich von
etwa 32—44 Testazellen umgeben, die zu kleinen Paketen vereint unter-
halb des Chorions im Plasma der Ovocyte liegen. Die Testazellen wachsen
heran und die urspriinglich in ihnen vorhandene Vakuole teilt sich in
mehrere kleinere Vakuolen, bis schliesslich die ganze Testazelle dicht mit
Vakuolen angefiillt ist (Abb. 3a).

TuckEr (1942) hat die Bildung der Eihiillen von Styela plicata erneut
einer eingehenden histologischen Untersuchung unterzogen und kommt
zu folgenden Resultaten: Wenn die Ovocyten sich infolge ihres Wachstums
nach aussen hervorwélben, sind sie von Zellen des Ovarialepithels um-
geben. Sie senken sich dann in das Innere des Ovars, bleiben aber zunichst
mit dessen Wand durch einen réhrenformigen Stiel von Keimepithelzellen
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verbunden. Diese die Ovocyten umgebenden Zellen sind die priméren
Follikelzellen. Sie vermehren sich mitotisch und zwar sowohl rechtwinklig
zur Ovocytenoberfliche, sodass ihre Zahl stets hinreicht, um die wachsende
Ovocyte zu bedecken wie auch parallel zu deren Oberfliche, sodass zwei
Lagen von Follikelzellen entstehen: das dussere und innere Follikelepithel.
Die inneren Follikelepithelzellen teilen sich ebenfalls mitotisch und lassen
die Testazellen entstehen. Das Chorion wird von der Eioberfliche abge-
schieden. Bei der Eiablage verbleibt das dussere Follikelepithel im Ovar.

Die Follikelzellen wachsen zunichst nur langsam, wenn aber die Testa-
zellen voll entwickelt sind, wachsen auch die Follikelzellen schnell heran
und sind von einer grossen Vakuole fast ganz erfiillt (Abb. 3b). Die Follikel-
zellen weisen an ihrem, dem Chorion abgewandten Pol starke amdboide
Beweglichkeit auf, und es bilden sich an ihrem distalen Pol weitere
kleinere Vakuolen.

Inzwischen hat sich das Chorion etwas von der Ovocyte abgehoben, und
es entsteht schliesslich ein breiter Zwischenraum, der von Gallerte ange-
fiillt ist, die vielleicht von den Testazellen abgeschieden wird, spiter aber
durch Wasseraufnahme betrichtlich aufquillt. Die Testazellen treten aus
der Ovocyte heraus und finden sich spiter frei in dem Follikel (Abb. 3c).
Hier finden sich nach erfolgter Befruchtung auch die Richtungskorper.

Inzwischen haben sich auch in der Ovocyte selbst ausser ihrem Wachs-
tum Verdnderungen vollzogen. Die Ovocyte besitzt ein sehr grosses
Keimblischen mit einem Nucleolus, der wihrend des weiteren Wachstums
der Ovocyte allmihlich mit Vakuolen angefiillt wird. Um den Nucleolus
sammelt sich feines Pigment an (Abb. 1a). Die Pigmentkornchen verteilen
sich spiter im ganzen Ovocytenkérper (Abb. 4a—c). Sie werden grober
und stellen den Dotter dar. Zwischen den Dotterkérnern liegen feinere
Kérnchen (Abb. 4d—e). Die urspriingliche Anhdufung der Dotterkdrner
um das Keimblischen lisst nach CRampTON (1899. S. 43) darauf schliessen,
dass das Keimblischen bei der Dotterbildung eine Rolle spielt.

Bei Verwendung von Oxydation-Reduktion-Indikatoren konnte CHILD
(1951. S. 356/7) feststellen, dass trotz der scheinbaren Uniformitit des
Plasmas der noch sehr jungen Ovocyte bereits ein Gradient vorhanden ist,
der vom freien Ende der Ovocyte zu deren entgegengesetztem Pol, an dem
sich der kurze Stiel befindet, hin abfillt.

Die Follikelzellen wandeln sich allmihlich in die sogen. Schaumzellen
um, die den Eiern nach ihrer Ausstossung ins Wasser als Schwebeapparat
dienen (Abb. 5a). Bei anderen Formen jedoch besteht das Follikelepithel
nur aus flachen, kleinen Zellen (Abb. 5b).

Wenn das Ei den Ovidukt verlassen hat, 1ost sich das Keimbldschen
vollig auf. Es handelt sich um die Vorbereitungen zur 1. Reifungsteilung.
Eine weitere Entwicklung der Testazellen findet nur statt, wenn das Ei
befruchtet wird. Wenn dies der Fall ist, gewinnen die Testazellen eine
sehr grosse amoboide Beweglichkeit und entlehren ihre Vakuolen in den
Follikel, wobei ihre Grosse ungefihr auf /s zuriickgeht. KNABEN konnte
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nachweisen, dass die Testazellen wihrend dieser Zeit Enzyme in den
Follikel abgeben, die das Chorion verdauen und die Follikelzellen auflok-
kern. Dadurch wird es der inzwischen herangewachsenen Larve ermog-
licht die Eihiillen zu sprengen und ins Freie zu gelangen. Diese Vorgénge
sind von Bedeutung fiir die spiiter zu besprechenden Versuche. Die Eier
der Ascidien sind recht empfindlich und werden bei der fiir Operationen
notwendigen Enthiillung leicht verletzt, was den Tod oder abnorme
Entwicklung zur Folge hat. Legt man aber unbefruchtete Eier zwischen
dicht gedringte Embryonen, die 2—3 Stunden vor dem Schliipfen stehen,
bei denen also die Enzymwirkung in vollem Gange ist, so erweichen die
von den Testazellen der Embryonen gelieferten Enzyme die Eihiillen der
zu operierenden Eier oder losen sie sogar ganz auf (v. UBiscH. 1938. S. 20).

JULIN (1893) hat eingehend die Oogenese und Spermatogenese von
Styelopsis grossularia beschrieben. Die Genitalanlage entsteht aus einer
begrenzten Anzahl mesodermaler Zellen der jungen Ascidie. Die #usseren
Zellen bilden die Wand der Keimdriise, die inneren die primordialen
Keimzellen. Diese bilden zunichst ein Synzytium, dessen Kerne sich
vermehren, wobei je 4 Chromosomen auftreten. Nun sondern sich um die
Kerne von der iibrigen Synzytialmasse getrennte Plasmabezirke ab. Die
so entstehenden Zellen liegen in zwei Schichten iibereinander, deren untere
die primordialen mé#nnlichen, deren obere die primordialen weiblichen
Keimzellen darstellt. Von der Keimdriisenwand aus schiebt sich eine
doppelte Schicht flacher Zellen zwischen beide Keimzellreihen, wodurch
die Keimanlage in Hoden und Ovar geschieden wird. Der Hoden gliedert
sich erst in drei, dann in sex Lappen, jeder Lappen wieder in 10—20
Spermaampullen. Das Ovar gliedert sich in die Ovarialtuben. Sowohl in
den Hoden- wie Ovarialtuben finden sich schliesslich zwei Reihen von
primordialen Keimzellen.

Die primordialen weiblichen Keimzellen teilen sich wiederholt. Die
mehr im Inneren des Ovars gelegenen differenzieren sich in zwei Zellarten,
wobei je eine grissere Zelle mit klarem Protoplasma und sphérischem Kern
auftritt und je drei andere mit dunklerem Plasma und rundem Kern.
Diese drei letzteren dréingen sich um die erstere. Die grossere Zelle ist die
Oogonie, die drei anderen die priméren Follikelzellen. Alle 4 Zellen zusam-
men bilden einen Ovarialfollikel. Die Oogonie besitzt ein relativ grosses
Keimblédschen. Ein Centrosom ist nicht nachweisbar. Ein kleiner Nucleolus
ist vorhanden.

Die primordialen minnlichen Keimzellen vermehren sich ebenfalls,
wobei Centrosomen und je 4 Chromosomen auftreten. Auch sie besitzen
ein relativ grosses Keimblischen und einen kleinen Nucleolus. Sie ordnen
sich in einer Schicht polyedrischer Zellen an der inneren Ampullenwand
an und bilden schliesslich zwei iiber einander liegende Lagen. Die Zellen der
inneren Schicht teilen sich lebhaft und geben Ursprung zu 5—6 Reihen
kleiner, sphirischer Zellen, die beinahe den ganzen Raum der Ampulle
ausfiillen. Es handelt sich um die Spermatogonien.
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Die Oogonien wachsen nun von etwa 0,0075 auf c¢. 0,2 mm heran. Die
drei Follikelzellen teilen sich und bilden schliesslich eine doppelte Hiille
aus platten Zellen um die Oogonie. Die innere Schicht stellt die Testazellen
dar. Die dussere Schicht bildet das sekundire Follikelepithel. Zwischen
beiden wird die feine Eimembran gebildet. Die Oogonie wéchst weiter bis
zu 0,4 mm Grosse heran. Die Kernmembran 16st sich auf, der Nucleolus
verschwindet, die im Plasma vorhandenen feinen Dotterkorner ver-
grossern sich stark und werden zu Kugeln verschiedenen Umfangs. Das
Follikelepithel sondert sich in zwei Schichten von platten Zellen, das
dussere und innere Follikelepithel. Wenn die Ovocyte in das Innere der
Ovarialtube féllt, bleibt das dussere Follikelepithel zuriick. Die Sperma-
togonien wachsen zu Spermatocyten 1. Ordnung heran.

Die Ovocyten stossen schnell nach einander die beiden Polkérperchen
ab. Im 1. Polkérperchen und in der Ovocyte 2. Ordnung finden sich je
4 Chromosomen, im 2. Polkorperchen und im reifen Ei je 2 Chromosomen.
Es ist kein Centrosom vorhanden. Das reife Ei misst etwa 0,4 mm. Die
Testazellen bilden eine fast kontinuierliche Lage von Zellen. Das ganze Ei
ist mit Dotterkugeln verschiedener Grosse erfiillt.

Die Spermatocyten 1. Ordnung teilen sich in zwei Spermatocyten
2. Ordnung mit je 4 Chromosomen und je einem Centrosom. Unmittelbar
darauf erfolgt die Teilung in die Spermatiden mit je 2 Chromosomen und
Centrosom. Hierauf erfolgt die Umbildung in das Spermatozoon mit
langem Kopf und Schwanz.

Nach erfolgter Besamung liegen die beiden Vorkerne einander ange-
ndhert in der Ndhe des Eicentrums.

Wesentlich an dieser Darstellung JULIN’s ist, dass sowohl die definitiven
Eizellen wie auch die Testa- und Follikelzellen alle aus gleichen Zellen der
primordialen Keimanlage hervorgehen. Letzten Endes diirfte dasselbe
der Fall sein bei der oben geschilderten Eibildung von Corella. Denn es ist
zu beachten, dass JuLIN die Entstehung der Eier und Spermatozoen aus
jungen Keimanlagen beschreibt, wihrend KNABEN seine Préiparate von
Keimdriisen erwachsener Tiere gewann. Die von ihm beschriebenen
,»Wanderzellen” befinden sich also auch innerhalb des Ovars und diirften
auch von den Zellen der primordialen Keimanlage herstammen.

Boverr (1890) zéhlte in einer Richtungsspindel (wahrscheinlich der
ersten) von Ascidia mentula 9 stébchenformige Chromosomen. In der
Ovocyte war keine Strahlung erkennbar. Hirn (1896) gibt fiir Phallusia
(Ascidia) mammillata im unbefruchteten Ei und im Spermatozoon je 8,
in der 1. Furchungsspindel des befruchteten Eies 16 Chromosomen an.
Ich selbst habe in den Kernen des 2. Richtungskorpers und dem weib-
lichen Vorkern von Ascidiella scabra je 8, in den Aquatorialplatten junger
Furchungsstadien 16 Chromosomen gezéihlt.

Wihrend nach JurLin die Reifungsteilungen des Eies von Styelopsis
noch im miitterlichen Korper vor sich gehen, finden dieselben nach
K~NABEN bei Corella und nach CastLE (1896) bei Ciona intestinalis erst
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nach der Eiablage statt. Die Befruchtung kann unmittelbar nach der
Eiablage stattfinden. CasTLE bildet ein befruchtetes Ei ab, das erst einen
Richtungskoérper abgeschniirt hat. Das Ei ist also vor der vollendeten
2. Reifungsteilung bereits befruchtungsfihig.

Nach CasTLE weist das abgelegte noch unreife Ei bereits eine deutliche
Polaritit auf. Die eine Hemisphiire ist besonders an der Oberflache plasma-
reicher, die andere enthélt mehr Dotter. Die Polkérperbildung findet im
Centrum der Oberfliche der dotterreicheren Hemisphire statt, die also
als animaler Pol zu bezeichnen ist. Das Spermatozoon dringt an der
entgegengesetzten Hemisphire ein. Der plasmareichere Pol ist also im
Gegensatz zu den Eiern wohl aller anderen Tiere der vegetative Pol.
Nach Gowrskr (1898) ist das Eindringen des Spermatozoons nicht auf die
Region des vegetativen Pols beschrinkt. Gorski, CoNKLIN (1905) u.a.
erwihnen, dass Polyspermie eintreten kann. Nach MineanNTI (1951)
scheiden die Ascidieneier Sperma-aktivierende Befruchtungsstoffe aus,
die artspezifisch zu sein scheinen.

Die beiden Vorkerne wandern auf einander zu, wobei sich die vom
Mittelstiick des Spermatozoons gelieferten Centrosomen mit ihren Strahl-
ungen ausbilden. Die 1. Furchungsspindel liegt etwa im Centrum des
Eies und zwar so gerichtet, dass die 1. Furche das Ei in der Ebene durch-
schneidet, in der die Richtungskérper liegen.

Obgleich Eier und Spermatozoen desselben Tieres gleichzeitig abgegeben
werden konnen, findet nach CASTLE doch nur selten Selbstbefruchtung
statt.

CasTLE beobachtete, dass die Eier von Ciona zu ganz bestimmten Zeiten
abgelegt werden, etwa 1 oder 1!/, Stunden vor Sonnenaufgang. Néhert
man sich um diese Zeit dem Aquarium mit einer Lampe, so kontrahieren
sich die Tiere ein- oder zweimal heftig und die Geschlechtsprodukte werden
entleert. Dieselbe Tageszeit gibt CastLE fiir die Eiablage von Molgula
manhattensis an, Cynthia dagegen legt die Eier bei Anbruch der Nacht ab.
Huus (1939, 1941) stellte an der Hand von Belichtungsversuchen von
Corella parallelogramma fest, dass Eier in gewshnlichen, am Tage belichteten
Aquarien zu jeder Tageszeit abgelegt werden, jedoch der weitaus grosste
Teil am Morgen. Im Dunkelaquarium legen die Ascidien die Eier etwa
!/, Stunde nach erfolgter Belichtung ab und setzen die Ablage etwa
1 Stunde lang fort. Jedoch wird die Eiablage nicht durch das Licht
schlechthin veranlasst, sondern durch Licht, das auf weniger Licht oder
Dunkelheit folgt. Die Eiablage erfolgt bei Corella nur bei einer Minimums-
temperatur iiber 10,5 Grad Celsius und findet nicht mehr statt, wenn die
Temperatur iiber 24 Grad steigt. Wahrscheinlich werden durch so hohe
Temperatur die Tiere selbst geschidigt.

Fiir den Experimentator ist die eben beschriebene Reaktion der Ascidien
auf Belichtung von praktischer Bedeutung. Da es bei meinen spéter zu
besprechenden Experimenten erwiinscht war jederzeit frisch abgelegte
Eier zur Verfiigung zu haben, war es lediglich notig einige Glasschalen
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mit Ascidien unterhalb der Fensterbank abgedunkelt oder in gedimpftem
Licht stehen zu haben. Wurden nun frische Eier benétigt, so wurde eine
Glasschale mit ein paar Tieren auf die Fensterbank ins Licht gesetzt, und
kurz darauf konnte ich sicher sein, frisch abgelegte Eier in der Schale zu
finden (v. UsiscH. 1940. S. 4). :

Kreuzbefruchtung zwischen zwei verschiedenen Arten ist von REVERBERI
(1933, 1935) und kiirzlich MincaNTI (1948, 1950) versucht worden mit
dem Resultat, dass dieselbe bei einer ganzen Reihe von Formen leicht
gelingt, wenn die Eier vorher von den Eimembranen befreit wurden
(Ciona intestinalis, Phallusia mammillata, Ascidia malaca, Ascidia mentula,
Ascidiella aspersa). Die Kreuzbefruchtung gelang in allen Kombinationen,
ausser wenn Ascidiella-Sperma benutzt wurde. Bei den verschiedenen
eben erwihnten Kombinationen erhielt MiNGANTI normale Larven, die
hinsichtlich des ,,Entwicklungsrhytmus und der morphologischen Charak-
tere dem miitterlichen Typus nachschlagen™ (1950. S. 309).

2. EIBAU UND VERANDERUNGEN DESSELBEN

Das Ei von Ascidiella scabra wird nach Darncq (1938) wihrend der
Spindelbildung fiir die 1. Reifungsteilung abgelegt. Es ist gleichmissig
mit etwa gleich grossen Dotterkérnern angefiillt. An der Oberflédche ist es
von einer Schicht stark eosinophiler Kérnchen bedeckt. Sobald sich das
Keimblidschen aufgelést hat und seinen Inhalt in das Ei ergiesst, wird
durch die dabei frei werdende Fliissigkeit die Kornchenschicht in der
animalen Zone des Eies verdringt und sammelt sich stirker in der vege-
tativen Oberflichenschicht an (Abb. 6). Der so kornchenfrei werdende
Bezirk weist etwas wechselnde Grosse und Form auf, ist aber nach DALcQ
stets von bilateraler Form (Abb. 7). Excentrisch innerhalb dieses freien
Bezirks liegt der Kern. Die Medianebene des Bezirks fillt mit der animal-
vegetativen Eiachse zusammen (Abb. 7). Diese Vorginge sind das erste
Anzeichen der spiteren Bilateralsymmetrie des Keimes.

Wéhrend der nun folgenden Kernreifungsperiode macht das Ei eine
Reihe von Formverinderungen durch, die nach VANDEBROEK (1937) auf
Verinderung der Oberflichenspannung und der Permeabilitit beruhen,
welch letztere nach jeder Mitose voriibergehend ansteigt.

Das abgelegte Ei von Ascidia scabra und aspersa ist zunéchst vollkom-
men rund. Am animalen Pol findet sich ein hyaliner Plasmafleck, der die
1. Reifungsspindel umgibt. Dieser liegt gewhnlich am animalen Pol, kann
aber auch bis zu 40 Grad von der Stelle, die sich spéter, wenn die ersten
Furchen durchschneidem, als definitiver animaler Pol erweist, entfernt
sein. Im Augenblick der Befruchtung streckt sich das Ei in der animal-
vegetativen Achse, wobei sich die spiiter ventrale Seite abplattet. Gleich
darauf stromt Plasma an den animalen Pol und bildet dort eine zunichst
unbedeutende Vorwslbung, die aber bald wichst. Zwischen ihr und dem
tibrigen Ei bildet sich eine seichte Delle, die sich langsam vegetativwérts
liber das Ei vorschiebt, bis sie den vegetativen Pol erreicht hat und das
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Ei wieder runde Form annimt. Auch die Abplattung der einen Seite ist nun
verschwunden. Das gelbliche, vorher erwihnte Pigment hat inzwischen
eine Kalotte am vegetativen Pol gebildet. Das Ei plattet sich nun am
animalen Pol ab und der 1. Richtungskorper wird abgestossen. Der
vegetative Teil des Kies macht neue Deformationen durch, wobei wiederum
die ventrale Seite abgeplattet wird, sodass es voriibergehend wieder
bilaterale Form aufweist. Dann kugelt sich das Ei wieder ab. Nun wird
der 2. Richtungskorper unter erneuten entsprechenden Deformierungen
der Eigestalt abgestossen. 24—35 Minuten nach erfolgter Befruchtung ist
das Ei wieder kugelrund.

VANDEBROEK (1937) konnte durch Vitalfirbung nachweisen, dass
wihrend der Kernreifungsperiode ein oberflichlicher Plasmastrom vom
animalen gegen den vegetativen Pol verliuft und ein entgegengesetzter
Strom der inneren Plasmen vom vegetativen zum animalen Pol. Dass es
sich hier wirklich um Strémungen handelt, lisst sich daran erkennen, dass
die Testazellen von dem Oberflichenstrom mitgerissen und an den vege-
tativen Pol verschleppt werden kiénnen (CoNKLIN. 1905). Das periphere,
pigmentierte Plasma bildet zunichst eine Kappe am vegetativen Pol.
Uber diesem pigmentierten Plasma liegt eine schmale Schicht nuclearen
Plasmas (Abb. 8a). Dann breitet sich das pigmentierte Plasma aus, bis es
anndhernd die ganze vegetative Hélfte des Eies umgibt. Nun wandert der
Spermakern an einer Seite des Eies gegen den Aquator hinauf, wobei er
das pigmentierte Plasma nach sich zieht. Es bildet schliesslich einen
gelben Halbmond unmittelbar unterhalb des Aquators auf der ventralen
Seite des spiteren Embryos. Es handelt sich um die Anlage des Meso-
blasts. Mitten in diesem Bezirk liegt der Spermakern (Abb. 8b).

Das klare Plasma, das urspriinglich iiber der Pigmentkalotte am vege-
tativen Pol lag, findet sich nunmehr oberhalb des gelben Halbmondes
(Abb. 8b). CoNkLIN (1905) hat diagrammatisch die Lage der verschiedenen
Plasmasorten im Ei wiedergegeben (Abb. 9). Zu dieser Figur gibt CONKLIN
folgende Erklirung: Die Neuralplatten- und Chordasubstanzen sind in dem
ungefurchten in der Abb. dargestellten Ei noch nicht erkennbar.

Sie sind hier in der Lage eingezeichnet, die sie im 2-Zellenstadium ein-
nehmen. ,,Chorda and mesenchyme substances should be shown as meeting
on the side of the egg” (NB! in Oberflichenansicht.). Ich (v. UBiscu) habe
dieser Anmerkung CoNKLIN’s in der Abb. 9 durch eine gestrichelte Linie
Rechnung getragen.

VaNDEBROEK (1937. Citiert nach Daleq. 1938 S. 424/7) hat mit Hilfe
von Vitalfirbungen die Lage der virtuellen Keimbezirke am unbefruch-
teten Ei von Ascidiella festgestellt (Abb. 10). Am animalen Pol ist die Lage
der 1. Reifungsspindel durch einen kleinen Bogen gekennzeichnet. Das
virtuelle Neuralmaterial bildet einen langen oberflichlich gelegenen Halb-
mond, dessen mittlerer Bezirk das Gehirn zu bilden bestimmt ist. Unmittel-
bar unterhalb dieses Halbmondes liegt das virtuelle Chordamaterial. Das
virtuelle Mesoderm liegt in diesem Stadium noch oberflichlich iiber den
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grossten Teil des Eies zerstreut. In der animalen Eihilfte findet sich das
klare Plasma, welches spiter das Ektoderm bildet. Das Innere des Eies
ist mit Dottermaterial erfiillt, welches spiter Entoderm liefert.

Ein Vergleich der Abb. 9 und 10 zeigt die prinzipielle Ubereinstimmung
der Darstellungen von CoNkKLIN und VANDEBROEK beziiglich der Lage von
virtuellem Neural- und Chordamaterial. Aber es ist ein wesentlicher
Unterschied beziiglich der Lage des virtuellen Neuralmaterials vorhanden,
auf den die Aufmerksamkeit hingelenkt werden muss, da er uns spéter
noch eingehend beschiftigen wird: Nach CoNkLIN (Abb. 9) liegt virtuelles
Neuralmaterial sowohl oberhalb wie unterhalb des Aquators, nach
VANDEBROEK (Abb. 10) lediglich oberhalb des Aquators, wenigstens
soweit es die Oberfliche erreicht. Der scheinbar in die vegetative Eihilfte
weisende Abschnitt der Neuralanlage in Abb. 10. wird spéiter den animalen
Blastomeren zugeteilt (vergl. Abb. 25).

CoNkLIN (1905) hat gefunden, dass die gelbe Farbe des gelben Halb-
mondes von Styela durch Pseudomitochondrien verursacht wird. Seine
Zentrifugierungsversuche haben ergeben, dass diese Pseudomitochondrien
fiir die Ausbildung der Myofibrillen nicht erforderlich sind, ein Ergebnis,
das durch Darcq (1938. S. 435) bestitigt wurde.

Es ist in diesem Zusammenhang von Interesse, dass HARVEY (1946,
1951) auf Grund von Zentrifugierungsversuchen an Seeigeleiern beziiglich
der im Seeigelplasma vorhandenen Granula (,,0il, yolk, pigment, mito-
chondria”. 1951. 8. 1347) zu einem ganz entsprechenden Resultat gelangt.
Sie schreibt: ,,The important cytoplasmic material in the Arbacia egg is
the matrix or ground substance, and not the granules” (1946. S. 266).
,»The ordinary granules must have some importance and may be used
even in early development, but they are not essential and can be replaced”
(1951. S. 1347).

Inzwischen hat der weibliche Vorkern seine Position am animalen Pol
verlassen und wandert zunichst in der animal-vegetativen Eiachse dem
Aquator zu. Wenn er sich aber auf diesem Wege dem gleichzeitig vom
vegetativen Pol her dem Aquator zustrebenden ménnlichen Vorkern
nihert, weicht er von seiner Bahn seitlich ab und legt sich schliesslich
etwa in Aquatorhohe neben ihn. Die Kernmembranen losen sich auf, das
Ei streckt sich in der Aquatorialebene, die 1. Furchungsspindel wird
gebildet und die 1. Furche beginnt vom vegetativen Pol zum animalen
Pol hin durchzuschneiden.

Das Ei weist also schon vor seiner Reifung bilaterale Struktur auf.
Diese Bilateralitit entspricht der spiteren Bilateralsymmetrie des Keimes.
Am unbefruchteten soeben abgelegten Ei dagegen ist eine solche Bilate-
ralitit noch nicht nachzuweisen.

Es erhebt sich nun die Frage, wodurch alle diese komplizierten Lagever-
anderungen der verschiedenen Eisubstanzen in der Kernreifungs- und
Befruchtungsperiode hervorgerufen werden. Die beiden oben beschriebenen
einander entgegengesetzten Stromungen, die des oberflichlichen Plasmas
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zum vegetativen, des inneren dotterreichen Plasmas zum animalen Pol
kénnten moglicherweise durch physikalische Faktoren wie die Schwerkraft
bedingt sein. Das ist aber natiirlich nicht méglich beziiglich der sich
bilateral anordnenden Substanzen, wie des gelben Halbmondmaterials
und der beiden vor demselben liegenden durchsichtigen Plasmakappen
(vergl. Abb. 14). Es ist offensichtlich, dass diese Anordnung, wie auch die
eines bilateralen kérnchenfreien Raums am animalen Pol auf einer in-
zwischen ausgebildeten bilateralen Struktur des Eies beruhen, bezw. durch
dieselbe bedingt sein muss. Diese unsichtbare Struktur muss irgendwie
im Grundplasma des Kies verankert sein und zwingt die verschiedenen
Eisubstanzen bestimmte Regionen des Eies aufzusuchen, zu denen sie
ihrer chemisch-physikalischen Beschaffenheit nach passen.

Dass eine solche Struktur wihrend der Kernreifungsperiode bereits
vorhanden ist, ldsst sich mit verschiedenen Versuchsmethoden nachweisen.

ScHLETP (1929. S. 807) zentrifugierte unbefruchtete Eier von Ciona ohne
dadurch eine sichtbare Schichtung der Eisubstanzen zu erreichen. Anders
verhilt es sich jedoch, wenn man befruchtete Eier von Ciona (DUESBERG.
1926) oder Styela (CONKLIN. 1924) zentrifugiert. DUESBERG erzielte aller-
dings bei Ciona keine sichtbare Verlagerung der Plasmastoffe, wohl aber
trat diese bei Styela nach CONKLIN ein. Ebenso erhielt ScuHLEP (1929.
S. 807) bei Zentrifugierung von befruchteten Ciona-Eiern eine Schichtung
in 3 Lagen (Abb. 11). Die Entwicklung solcher zentrifugierter Eier ver-
liuft nach CoNRLIN abnormal, und zwar bilden sich die verschiedenen
Primitivorgane (Ektoderm, Entoderm, Neuralplatte, Chorda, Sinnes-
organe, Muskelzellen) jeweils dort, wo die Materialien, aus denen bei der
normalen Entwicklung die betr. Organe entstehen, infolge der Zentri-
fugierung hingeraten sind. Es muss aber erwidhnt werden, dass nach
DuesBERG (1926) abnorme Entwicklung zentrifugierter Eier auch dann
eintrat, wenn in der Zentrifuge eine Verlagerung der sichtbaren Plasma-
stoffe nicht eintrat!

Dass bei unbefruchteten Eiern eine Schichtung der Eisubstanzen nicht,
bei befruchteten eine solche zu erzwingen ist, diirfte wohl darauf beruhen,
dass die Viskositit des Eiinhaltes in dieser Periode geringer wird und
dadurch Verlagerungen erleichtert. ,,In all cases, differential localizations
become more fixed in position as development proceeds and, in some
cases at least, this is associated with increased viscosity and reduced
movements of the cytoplasm” CoNkLIN (1951) S. 1284.

ConkrLiN’s Resultat, dass die Bildung der Primitivorgane an die jeweilige
Lage bestimmter Eisubstanzen gebunden ist, legt den Gedanken nahe,
dass es sich um organbildende Stoffe handele. Mit dieser Annahme steht
die Angabe REVERBERI's (1931) in striktem Widerspruch, dass er aus
Fragmenten unbefruchteter, ja auch befruchteter Eier von Ciona normale
Larven erhalten habe. Aber auf Grund spéterer innerhalb der Grenzen
der Moglichkeit exakter Untersuchungen von DALcq (1938, 1938a) kénnen
REVERBERT's Ergebnisse nicht aufrecht erhalten werden. Darcq frag-
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mentierte unbefruchtete Eier von Ascidiells scabra in verschiedenen
Richtungen. Die Eier wurden entweder latitudinal, d.h. in der Aquatorial-
ebene, oder unterhalb derselben, oder meridional, d.h. durch Schnitte
zerteilt, die entweder mit der animal-vegetativen Achse zusammenfielen
und das Ei in zwei gleich grosse Fragmente teilten, oder parameridional,
wobei zwei verschieden grosse Fragmente entstanden. Beide Fragmente
konnen befruchtet werden, und es spielt fiir die weitere Entwicklung keine
Rolle, ob sie den Eikern enthielten, also diploid waren, oder ohne den-
selben haploid.

DaLcqQ berechnet zunichst an normalen Larven den quantitativen
Inhalt der verschiedenen Primitivorgane und deren normale quantitative
Proportion zu einander. Wenn nun der Keim ein Mosaik verschiedener
organbildender Keimsubstanzen wiire, die jede etwas ganz bestimmtes zu
liefern haben und nur dies liefern konnen, so miisste die Quantitit der in
den beiden Zwillingsfragmenten vorhandenen Primitivorgane,wie Chorda,
Neuralsystem etc. gleich der der entsprechenden Organe in einer normalen
Larve sein.

Die Versuche ergaben, dass dem nicht so ist. Die Gesammtquantitit
eines bestimmten Primitivorganes in den beiden Zwillingen kann grosser
oder auch geringer sein, als in einer normalen Ganzlarve. Besonders
charakteristisch ist eine h#dufig vorkommende Hypertrophie der Chorda
und Hypotrophie des Neuralsystems. Im ersteren Falle muss also Keim-
material, das normalerweise fiir die Bildung anderer Organe bestimmt war,
zum Aufbau der Chorden der Zwillinge verwandt worden sein, im zweiten
Falle Material, welches Neuralplatte bilden sollte, zur Bildung anderer
Organe. Mehr stabil ist das Schicksal des Mesoblasts, jenes mit gelben
Kornchen ausgestatteten Keimmaterials, welches sich im gelben Halbmond
ansammelt. Aber innerhalb des Mesoblasts treten Schwankungen zwischen
Mesenchym- und Muskelzellenbildung auf. Ausserdem zeigte sich, dass der
Mesoblast keine morphogenetische Rolle spielt, wenn er nicht in Zellen
gelangt, die unterhalb der Invaginationsgrenze liegen. Er kann sich anderen
Materialien angliedern. Der Teil des Mesoblasts, der in das Ektoderm
iibergeht, iibt keinen morphogenetischen Einfluss aus (l.e. S. 551).

DaLcq schliesst: ,,ni au point de vue qualité des structures ni au point
de vue volume des organes formés” besteht eine prinzipielle Uberein-
stimmung zwischen dem Vorhandensein oder Fehlen prisumptiver Keim-
bezirke und den gebildeten Primitivorganen (l.c. S. 565).

Andererseits aber besteht eine Beziehung zwischen den Keimsub-
stanzen und den gebildeten Primitivorganen. Das geht erstens daraus
hervor, dass Darcq im Gegensatz zu REVERBERI (1931) aus Fragmenten
niemals v0llig harmonische Larven erhielt, und zweitens daraus, dass die
Richtung der Schnittfiihrung von Bedeutung fiir den Ausfall der Experi-
mente war. Je nachdem, ob die Durchschneidung meridional oder latitu-
dinal erfolgte, werden natiirlich die prisumptiven Keimmaterialien in
ganz verschiedener Weise auf die Zwillinge verteilt. Dementsprechend ist
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auch der Inhalt der Fragmente an Primitivorganen verschieden. Bei
meridionaler Schnittfithrung ist von besonderer Bedeutung, ob der Schnitt
in der Bilateralsymmetrieebene des Eies, im rechten Winkel zu dieser
oder schrig erfolgte. Je nachdem erhalten wir Zwillinge, die entweder
einander sehr dhnlich sind, oder solche, welche asymmetrisch oder sogar
spiegelbildlich sind. Oder es entstehen einander unéhnliche Embryonen.
Der eine Zwilling streckt sich zu einer Larve, der andere bleibt kugel-
formig. Der Inhalt an prasumptivem Keimmaterial ist also fiir die Aus-
differenzierung von Bedeutung. Das Plasma des Keimes ist nicht isotrop.
Die Natur der auftretenden Anomalien ist bedingt durch das Niveau und
die Richtung der Schnittfiihrung. Es muss eine ,,organisation cytoplas-
matique & la fois nettement définie et suffisamment plastique” (l.c. S. 565)
vorhanden sein.

Darcq kommt auf Grund seiner Analyse zu dem Ergebnis, dass im
Ascidienkeim zwei Hauptfaktoren wirksam sind: 1) Ein polarer animal-
vegetativer Hauptgradient (,,gradient fondamental”, kurz ,f”’) und
2) Ein oberflichlich (cortical) gelagertes dorsoventrales Feld (,,champ
corticale”, kurz ,,c”’), dessen Stirke von einem medio-dorsal gelagerten
Bezirk nach allen Richtungen, gegen den animalen Pol, den vegetativen
Pol und sogar gegen das Innere hin abfillt (l.c. S. 560). Das Zusammen-
wirken dieser beiden Faktoren (c/f) ergibt das ,,potentiel morphogénéti-
que” und bestimmt damit die Differenzierung des Embryos. ,,C’est de
Pinteraction quantitative de ces facteurs que résultent la forme, la taille et
la différentation histologique des organs primordiaux” (l.c. S. 563). Nur
eine ,,conception résolument dynamique” (l.c. S. 474) wird den Ergeb-
nissen der Versuche gerecht. Es mdoge hinzugefiigt werden, dass auch
ArLMAGIA (1946) aus Fragmenten zentrifugierter Eier von Ascidia malaca
niemals normale Larven erhielt.

REVERBERI (1937) hat Eier von Ciona unmittelbar nach der Befruchtung
meridional und latitudinal durchschnitten. Nur das Fragment, das den
ménnlichen Vorkern enthilt, entwickelt sich. Die Furchung verlduft ent-
weder wie die eines normalen Ganzeies (typisch) oder aber dqual (atypisch),
alle Zellen sind einander gleich. Typische Furchung tritt nur ein, wenn das
Fragment das Material enthilt, das ein wenig unterhalb des Aquators
gelegen ist. Uber das weitere Schicksal dieser Fragmente liegen keine
niheren Angaben vor. Jedenfalls ist es nicht erlaubt aus dem Furchungs-
ablauf auf die weitere Differenzierung der Fragmente Schliisse zu ziehen.
Darcq (1938) gibt ndmlich an, dass seine Fragmente sich meist atypisch
furchten ohne die typische Bilateralsymmetrie aufzuweisen. Trotzdem kon-
nen die entstehenden Embryonen bilaterale Organisation haben (l.c.S.564).

Aus alledem ergibt sich, dass die verschiedenen Stoffe des Eies bei der
Determinierung nur eine sekundére Rolle spielen, etwa in dem Sinne, dass
ihre Anwesenheit in bestimmten Eiregionen fiir eine normale Differen-
zierung erforderlich ist. Die Lagerung der Substanzen an bestimmten
Stellen im Ei wird aber durch eine andere unsichtbare Struktur des Eies,
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die in dessen Grundplasma zu suchen ist, bestimmt. Wird diese Struktur
etwa durch Fragmentierung verstiimmelt, so entstehen Defektlarven.
Aber die Struktur der Grundsubstanz kann auch durch Zentrifugierung
gestort werden. Die genannten Substanzen lagern sich dann entsprechend
dort, wo sie der nummehrigen Eistruktur entsprechend hinpassen, und
dort entstehen die Organe, in denen sie auch normalerweise zu finden sind
(ConkLIN’s Versuche).

3. FURCHUNG
a. 1. Furchungsschritt. 2-Zellenstadium

Die 1. Furche tritt bei Cynthia etwa 40 Minuten nach der Befruchtung
auf (CoNgLIN. 1905. S. 39). Die Vorkerne begegnen sich etwa in der Mitte
zwischem dem Aquator und dem vegetativen Pol und dort beginnt sich die
horizontal liegende Spindel auszubilden. Sie riickt aber im Verlaufe der
Mitose #quatorialwirts und liegt schliesslich in der Aquatorialebene.
Nunmehr stromt das vorher genannte klare Plasma ins Innere und umgibt
die Spindel (Abb. 12), sodass schliesslich dotterreiches Material die ganze
Oberfliche des Eies umgibt ausser in der Zone des gelben Halbmondes.
Die 1. Furche beginnt vom vegetativen Pol her einzuschneiden. Die
Einschniirung umgibt bald das ganze Ei (Abb. 13). Die Furche schneidet
nun vo6llig durch und teilt das Ei in zwei gleich grosse Zellen. Aber die
Furche verlduft nicht in beliebiger Orientierung wie es bei den Amphibien
und Seeigeln der Fall ist, sondern schneidet so durch, dass die im Ei vor-
handenen Stoffbezirke genau in der Mitte geteilt werden. Mit anderen
Worten, die Furche verlduft genau in der Bilateralsymmetrieebene, die
zuerst wihrend der Reifungsperiode auf Grund der Formveréinderungen
des Eies, dann auf Grund der Verlagerung der verschiedenen Eisub-
stanzen nachweisbar war (Abb. 8b). Ob auch die Bilateralsymmetrie-
ebene des pigmentfreien Bezirks am animalen Pol mit dieser Symmetrie
ibereinstimmt, ist nach Darcq (1938. S. 564) nicht sicher festgestellt.

Inzwischen sind die Stoffverlagerungen, die schon vor Beginn der
Furchung eingesetzt hatten, weiter fortgeschritten. Es sind nun folgende
Plasmabezirke sichtbar:

1) Das klare Plasma nimmt die animale Hilfte der beiden Blastomeren
ein (Abb. 14).

2) Der gelbe Halbmond behilt seine Lage unterhalb des Aquators im
hinteren Ende des Keimes bei. Er ist gleichmissig auf beide Blastomeren
verteilt.

3) Der graue Dotter nimmt die vegetative Hilfte des Keimes ein. Er
hat sich aber in zwei Substanzen gesondert: Erstens ein hellgraues, dotter-
armes Plasma, das im vorderen Teil des Keimes einen Halbmond bildet,
wie das gelbe Plasma im hinteren Teil, und zweitens ein dunkleres, dotter-
reiches Plasma am vegetativen Pol.

4) Oberflichlich auf dem gelben Halbmond liegen zwei hellere Bezirke.
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Der Keim weist also nunmehr polaren, besonders aber auch bilateralen
Bau auf.

Es moge hier gleich vorweggenommen werden, dass aus den Eibezirken,
die die morphologisch sichtbaren Substanzen enthalten in der normalen
Entwicklung spéter folgende Organe entstehen: Das die animale Zone
einnehmende klare Plasma, das urspriingliche Ektoplasma, liefert Ekto-
derm. Der gelbe Halbmond, bestehend aus dem urspriinglich peripheren
gelben Plasma, bildet die Muskelzellen (Myoplasma) und Mesenchym
(Chymoplasma).

Der hellgraue Halbmond im vorderen Teil des Keimes bildet Chorda
und Neuralplatte (Chordoneuroplasma), das dunkle, dotterreiche vegeta-
tive Plasma das Entoderm (Entoplasma). Die hellen Bezirke auf dem
gelben Halbmond liefern Mesenchym (caudales Chymoplasma).

Im 2-Zellenstadium ist hiermit die erkennbare Strukturbildung des
Keimes im Wesentlichen abgeschlossen und angesichts der strengen
formalen Gesetzmissigkeit und Bilateralitéit derselben im Verhiltnis zur
Furchenbildung ist nun zu untersuchen, ob urid welche determinative
Bedeutung dieselbe fiir die weitere Entwicklung des Keimes besitzt.

Eine sehr grosse Anzahl Forscher haben Ascidienkeime im 2-, 4- oder
spiteren Zellenstadien bis zur Gastrula fragmentiert (CHABRY. 1887,
BARFURTH. 1893, CoNKLIN. 1905, 1906, CRaAMPTON. 1897, REVERBERI
1931, 1948, REVERBERI ¢ MINGANTI. 1949, CoHEN and BERRILL. 1936,
DaArcq. 1932, 1932a, 1933, 1938, 1938a, ScmmipT. 1930, Rose. 1939,
Ti-Crow-Tunc. 1934, v. UsiscH. 1938, 1939, 1940 u.a.).

Die Ergebnisse sind im grossenganzen iibereinstimmend und konnen fiir
das 2-Zellenstadium kurz folgendermassen zusammengefasst werden:
Isolierte !/,-Blastomeren ergeben entsprechend ihrer prospektiven Bedeu-
tung rechte und linke Halblarven. Soweit liegt also reine Mosaikentwik-
kelung vor. Jedoch machte schon CoNkLIN darauf aufmerksam, dass
insofern auch regulatorische Vorgiénge eingreifen, als z.B. das Ektoderm
bei Halblarven die gesammte Oberfliche, also auch die der Schnittfliche
iiberhduten kann, wodurch wenigstens oberflichlich eine gewisse Regu-
lation der Form zustande kommt. Aber auch innere Organe kénnen formal
regulieren. So wandert nach CoHEN und BERRILL (1936) in lateralen
Halbkeimen ein Teil der Muskelzellen, die ihrer Entstehung im Fragment-
keim entsprechend nur auf einer Seite der Chorda liegen sollten, auch auf
die andere Seite hiniiber, sodass eine mehr normale Lage der Muskulatur
resultiert als der Herkunft der Muskelzellen in einem lateralen Halbkeim
entspricht. Die Zahl der Muskelzellen aber ist nur die halbe der eines
Ganzkeimes.

Dass innerhalb der Organenanlagen Regulationen eintreten konnen,
konnte v. UBiscH (1938, 1939) nachweisen. Es gelang ndmlich zwei Keime
im 2-Zellenstadium zur Verschmelzung zu bringen. Waren sie so zu ein-
ander orientiert, dass eine einheitliche Gastrulation erfolgen konnte
(Abb. 15 a—c), so konnten Einheits-Riesenlarven entstehen. Entscheidend
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ist die Vereinigung der Achsenorgane zu einem einheitlichen Komplex
(v. UBiscH. 1939. S. 440). Bei der weiteren Entwicklung solcher Riesen-
larven miissen natiirlich die Zellen im einzelnen eine andere Verwendung
finden als bei normaler Entwicklung.

Vergleichen wir mit den weitgehenden Regulationen, welche DaALcq
nach Fragmentierung des ungefurchten Eies erhielt, so ist ersichtlich, dass
inzwischen eine sehr erhebliche Stabilisierung der Keimstruktur statt-
gefunden haben muss. Da aber die definitive Anordnung der verschiedenen
sichtbaren Plasmamaterialien nach Beginn der 1. Furchung abgeschlossen
ist, liegt der Verdacht nahe, dass die frithere Regulationsfihigkeit des
Eies eben darauf beruht, dass die verschiedenen Eisubstanzen noch nicht
streng von einander geschieden sind. Dieser Frage muss bei der weiteren
Analyse besondere Aufmerksamkeit geschenkt werden.

b. 2. Furchungsschritt. 4-Zellenstadium

Die Spindeln der 2. Furchungsteilung stellen sich im rechten Winkel zu
denen der 1. Furchungsteilung ein und liegen wiederum etwa in der Aqua-
torialebene des Keimes. Wenn die Furchen durchgeschnitten haben,
besteht der Keim aus 4 gleich grossen Zellen: A3, B3, B3, A3. Bei Cynthia
(CongLiN. 1905) und Clavellina (vAN BENEDEN und JULIN citiert nach
CoNkLIN. 1905. S. 44) sind die beiden vorderen Zellen etwas grosser als
die hinteren, sodass der Keim auch dusserlich seinen bilateralen Bau doku-
mentiert. Das klare Protoplasma wird in ungefihr gleicher Menge auf
die 4 Blastomeren verteilt. Die hinteren beiden Zellen enthalten sehr
wenig Dotter, aber so gut wie die gesammte Substanz des gelben Halb-
mondes. Die vorderen beiden Zellen enthalten sehr viel Dottermaterial,
aber fast kein Material des gelben Halbmondes. Die vorderen und hinteren
Zellen sind also qualitativ sehr verschieden ausgestattet (Abb. 16).

Durchschneidet man den Keim im 4-Zellenstadium entlang seiner
Bilateralsymmetrieebene, die also der 1. Furche entspricht, so ist das
Ergebnis genau dasselbe wie nach Durchschneidungen im 2-Zellenstadium.
Wir erhalten rechte und linke Halbembryonen mit den Modifikationen, die
oben beschrieben sind. Durchschneidet man den Keim im 4-Zellenstadium
im rechten Winkel zu seiner Bilateralsymmetrieebene, also entlang der
2. Furche, und isoliert damit die beiden vorderen resp. hinteren Blasto-
meren (CONKLIN. 1905a, 1911), so erhiilt man vordere und hintere Halb-
embryonen mit jeweils den Organen, die der prospektiven Bedeutung des
Fragmentes entsprechen. Auf die formale Ausgestaltung solcher Halb-
larven soll erst weiter unten eingegangen werden, wenn Durchschnei-
dungen im 8-Zellenstadium besprochen werden.

c. 3. Furchungsschritt. 8-Zellenstadium

Die Spindeln der 3. Furchungsteilung stellen sich animal-vegetativ ein,
jedoch liegen sie etwas dem animalen Pol angenéhert. Sieht man den Keim
von der rechten oder linken Seite, so zeigt sich, dass der obere Teil der
Spindeln etwas nach vorn geneigt ist (Abb. 17a). Die Folge dieser Spindel-



DIE ENTWICKELUNG DER MONASCIDIEN 19

stellung ist, dass die 4 entstehenden animalen Blastomeren etwas kleiner
sind als die vegetativen und zweitens, dass die 4 animalen Zellen gegen-
iiber den vegetativen etwas nach vorn verschoben sind. Man bezeichnet
nach CoNkLIN die beiden vorderen animalen Zellen mit a%2, a2, die beiden
hinteren animalen Zellen mit b*2, b#?, die beiden vorderen vegetativen
Zellen mit A%+, A+!, die beiden hinteren vegetativen Zellen mit B,*! B#Z,

Sieht man den Keim von der vorderen resp. hinteren Seite, so zeigt sich,
dass die Spindeln nicht genau vertikal stehen. Die der beiden vorderen
Blastomeren konvergieren etwas gegen den animalen Pol, die der hinteren
beiden Blastomeren gegen den vegetativen Pol. Dementsprechend sind
spiter die Kerne des 8-Zellenstadiums gelagert und die Form der vorderen
und hinteren Zellen verschieden. Diese Lage der Spindeln ist wohl un-
zweifelhaft durch die Verteilung der verschiedenen Keimmaterialien,
insbesondere des Dotters, bedingt. Blickt man auf den Keim vom animalen
Pol aus, so wird die relative Lage und Form der 8 Zellen deutlich (Abb.
17b). Das Material des gelben Halbmondes finden wir in den beiden hin-
teren vegetativen Blastomeren B%1, B#1,

Isoliert man entlang der Medianebene die rechte und linke Keimhélfte,
so erhilt man wie bei den entsprechenden Operationen im 2- und 4-Zellen-
stadium rechte und linke Halblarven mit den oben besprochenen rein
formalen Regulationen.

Isoliert man durch rechtwinkelig zur Medianebene gefiihrten Schnitt
die vordere und hintere Keimhilfte, so erhilt man auch hier wieder vordere
und hintere Halbembryonen.

Die hinteren Halbkeime enthalten die Organe, welche der prospektiven
Bedeutung des Fragmentes entsprechen, d.h. sie sind von Ektoderm
umhiillt. Im Inneren findet sich Darm, Mesenchym und Muskulatur.
CoNkLIN hat bereits 1905a und 1911 hintere Halbkeime von Ascidien
geziichtet. Beziiglich des Gehalts an Organen stimmen CoNKLIN’s Ergeb-
nisse vollig mit den meinigen iiberein, niemals wurden regulativ Organe
gebildet, die den Fragmenten ihrer prospektiven Bedeutung nach nicht
zukommen. Aber in zwei Punkten weichen CoNkLIN’s Ergebnisse von den
meinigen ab. Erstens waren CoNgLIN’s hintere Halbkeime an der Schnitt-
seite niemals ganz von Ektoderm iiberhdutet, wihrend dies bei meinen
Larven meist der Fall war. Der Unterschied erklart sich wohl daraus, dass
CoNkLIN die 4 vorderen Blastomeren nicht wie ich abgetrennt hatte,
sondern nur lihmte und dadurch von der weiteren Entwickelung aus-
schloss. Dass solche gelihmte, dem Restkeim anhingende Bezirke die
weitere Entwicklung des Fragmentes beeinflussen kénnen, wissen wir ja
schon von den berithmten Anstichversuchen Roux’s an Amphibien.

Zweitens wiesen CONKLIN’s hintere Halblarven niemals einen Schwanz-
abschnitt auf. Er fiihrt dies auf das Fehlen der Chorda zuriick, da ,,the
formation of the tail is dependent upon the development of a notochord”
(1905a. S. 205). Nun habe ich bereits 1939 iiber chordalose Larven mit
wohlausgebildeten Schwinzen berichten kénnen (l.c. S. 442 ff.). Aber auch
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meine oben erwidhnten hinteren Halbkeime zeigten oft eine deutliche
Gliederung in Rumpf- und Schwanzabschnitt, wenngleich letzterer héufig
oberflichlich gefaltet und nur mangelhaft gestreckt war.

Die vorderen Halbkeime sind ebenfalls von Ektoderm umbhiillt, ein
Schwanzabschnitt fehlt, wie es ja der prospektiven Bedeutung des Frag-
mentes entspricht. Im Inneren findet sich ein Darmsack, Chorda, Neural-
komplex und Mesenchym. Sinneszellen waren nie nachweisbar. Ebenso-
wenig fanden sich Haftpapillen, die eigentlich der Herkunft des Frag-
mentes entsprechend vorhanden sein sollten.

Alle bisher referierten Versuche ergeben iibereinstimmend, dass die Frag-
mente sich entsprechend ihrer prospektiven Bedeutung ausdifferenzieren,
wenn wir von rein formalen Regulationen wie Uberhdutung der Schnitt-
fliche und dem Fehlen von Sinnesorganen und Haftpapillen absehen,das
uns noch weiter unten beschiftigen wird. Die Ergebnisse erwecken also
den Eindruck, als wenn die Entwicklung der Ascidien vom 2-Zellenstadium
an reine Mosaikentwicklung wire. Die Ascidien sind daher ja auch immer
wieder als das Musterbeispiel fiir Mosaikentwicklung betrachtet worden.

Zu wesentlich anderen Ergebnissen gelangen wir aber, wenn wir nun-
mehr horizontale Fragmentierung heranziehen.

T1-Crow-Tung (1934) isolierte im 8-Zellenstadium die 4 vegetativen
Blastomeren A%1, B%*1 B#! A%! die virtuelle Chorda, Entoderm und
Mesoderm und Teile des Nervensystems enthalten, von den 4 animalen
Mikromeren a*2, b2, b#2, a#? die das gesammte Ektoderm sowie den Rest
des Nervensystems enthalten.

Die vegetativen Halbkeime wiesen die Organe auf, die ihrer prospektiven
Bedeutung entsprechen, waren aber nach Tuxe von Ektoderm umhéutet,
das der Herkunft der Fragmente nach fehlen sollte. Die animalen Halb-
keime stellten Ektodermblasen dar, wie ihrer prospektiven Bedeutung
entspricht, enthielten aber iiberraschender Weise etwas Entoderm.

Ich habe (1940) Tune’s Versuche an demselben Material, mit derselben
Methode und in demselben Entwicklungsstadium der Keime wiederholt
und bin zu folgenden Ergebnissen gekommen:

Die animalen Halbkeime stellten runde oder ovale flache Blischen dar,
deren #dussere Schicht aus typischen Ektodermzellen bestand. Im Inneren
fanden sich unregelmissige Zellstringe und Briicken. Diese im Inneren
liegenden Zellen nehmen in mehrfacher Hinsicht (vergl. v. Usisca.1940.
S. 6) entodermalen Charakter an. Mein Befund bestitigt also den Tuna’s,
der in animalen Halbkeimen die Entodermisierung ins Innere des Keimes
gelangten ektodermalen Materials beobachtete. Die animalen Halbkeime
sollten aber ihrer prospektiven Bedeutung nach auch noch Neuralmasse und
Haftpapillen besitzen. In einigen Larven fanden sich im Inneren Gruppen
stirker gefirbter Zellen mit dicht gedringten Kernen. Vielleicht handelt
es sich um nicht vollausdifferenzierte Neuralzellen. Zur Ausbildung eines
deutlichen Neuralgebildes ist es aber nie gekommen. Palpen und Sinnes-
zellen waren nie vorhanden.
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REVERBERI und MINGANTI (1946) haben die ins Innere der animalen
Halbkeime verlagerten Zellen, die auch sie bei ihren entsprechenden
Versuchen vorfanden, auf ihre histologische Natur hin néher gepriift und
bestreiten, dass es sich um entodermisierte Zellen handelt. Hier steht also
zundchst Deutung gegen Deutung.

Die vegetativen Fragmente stellen einen grossen Entodermsack dar,
dem die iibrigen der prospektiven Bedeutung des Fragmentes entsprechen-
den Organe, Chorda, Muskulatur, Neuralsystem, Mesenchym angehéngt
oder eingelagert sind. Dagegen wiesen meine vegetativen Halbkeime
niemals wie die Tung’s Ektoderm auf. Wohl aber kénnen entodermale, an
der Oberfliche des Fragmentes liegende Entodermzellen sich zu einem
Epithel zusammenschliessen, das eine ektodermale Umbhiillung vortéduschen
kann. Histologisch jedoch erweisen sich diese Zellen als typische Entoderm-
zellen. Auch REVERBERI und MiNneaNTI (1946) bestreiten den regulativen
Ersatz von Ektoderm durch Entoderm.

Um von dem regulativen Ersatz eines Primitivorganes durch ein
anderes reden zu koénnen, diirfen wir uns natiirlich nicht mit histologischen
Ahnlichkeiten begniigen, sondern miissen als Kriterium verlangen, dass
das betr. Organ nun auch die Funktionen erfiillt, die normalerweise von
dem zu ersetzenden ausgefithrt werden. Beziiglich des oben erwihnten
umstrittenen Entoderms ist hieriiber nichts bekannt und die Frage lasst
sich also bislang nicht sicher entscheiden. Besser gestellt sind wir hin-
sichtlich des von TuNc behaupteten regulativen Ersatzes von Ektoderm
durch Entoderm. Die animalen Halbkeime sind néamlich stets von Testa-
substanz umbhiillt, die ja normalerweise vom Ektoderm ausgeschieden wird.
Dagegen findet sich bei den vegetativen Halbkeimen, auf deren Oberfliche
sich virtuelle Entodermzellen epidermis-dhnlich angeordnet haben,
niemals Testasubstanz vor. Funktionell kann es sich also nicht um
regulativ entstandenes Ektoderm handeln.

Ungleich wichtiger als die bisher referierten Fragmentierungen des
8-Zellenstadiums sind nun eingehende Versuche, die REVERBERI und
MiNGANTI (1946a, 1946b, 1947, 1948, 1949) an Ascidiella scabra durch-
gefiihrt haben.

Fir das Verstindnis der Versuche ist erforderlich, dass wir die Lage
der virtuellen Keimbezirke im Ei und Keim klar vor Augen haben. Uber
dieselbe herrscht seit der klassischen Arbeit CoNkLIN’s (1905) Klarheit mit
Ausnahme der genauen Lage des virtuellen Neuralsystems. Nach CONKLIN’S
Schema (Abb. 9) liegt der grossere Teil des virtuellen Neuralmaterials in
der animalen Hilfte. Diese Angabe harmoniert mit CoNkLIN’s Analyse
der cell-lineage, nach der im 64-Zellenstadium (Abb. 28 a—b) die animalen
Zellen a7-10, a9 g7-13 a7-13 a7-9 a7-10 und die vegetativen Zellen A7-%, A7'8,
A7 A"4 das virtuelle Neuralmaterial enthalten.

Im Widerspruch dazu zeigt VANDEBROEK’s (1938) Schema (Abb. 10) das
gesammte Neuralmaterial in der animalen Hilfte. Dem kann aber nicht
so sein.
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Ich habe 1939 und 1940 zahlreiche dquatoriale Durchschneidungen von
Keimen im 8- und 16-Zellenstadium ausgefiithrt und in den vegetativen
Fragmenten in zahlreichen Fillen ganz unzweifelhafte Gehirne und
Medullarplatten vorgefunden. REVERBERT und MINGANTI (1946b) be-
zweifeln allerdings, ob es sich wirklich um Neuralanlagen handele und
vermuten, dass es sich um ,,ammassi di materiale mesenchimale’’ handele
(l.e. S. 226). Dass ich mich in der Diagnose der Neuralzellen getduscht
haben konnte, belegen REVERBERI und MINGANTI mit einem Satz meiner
eigenen Arbeit von 1939, in dem iiber einen in einem bestimmten Praparat
vorhandenen Zellkomplex, den ich als Mesenchymzellen diagnostiziert
hatte, gesagt wird, dass die betr. Zellen ,,nach Grosse und histologischem
Bau eine betrichtliche Ahnlichkeit mit den vorher beésprochenen Neural-
zellen aufweisen” (v. UBiscH. 1939. S. 485). Nun ist es natiirlich so, dass
man in mehr oder weniger monstrésen Fragmentkeimen (den betr. Keimen
fehlte das gesammte Ektoderm!) immer Zellgruppen finden wird, deren
sichere Diagnose nicht oder nur schwer moglich ist. Aber ein Blick auf die
Abb. 84—86 meiner Arbeit von 1939 und insbesondere der Abb. 7 meiner
Arbeit von 1940 hétte doch die italienischen Autoren davon iiberzeugen
sollen, dass in den allermeisten Fillen iiber die neurale Natur der betr.
Gebilde gar kein Zweifel herrschen kann. Ebenso erhielt Ti-CHow-TuNG
(1934) in vegetativen Halbkeimen unzweifelhafte Neuralbildungen.

REVERBERI und MINGANTI haben selbst in fritheren Arbeiten (1946b,
1947) VANDEBROEK's Lageschema angezweifelt und als sicher angesehen,
dass sich der virtuelle Neuralbezirk zum Teil in der animalen, zum Teil in
der vegetativen Keimhiilfte befindet. In ihrer letzten Publikation (1951)
verlassen sie nun diesen Standpunkt und schliessen sich vollig VANDE-
BROEK’s Darstellung an, nach der, wie gesagt, die gesammte Neuralmasse
in der animalen Keimhilfte liegt.

Die exakte Beantwortung der Frage wird durch Versuche gegeben, auf
die ich weiter unten eingehen werde, in denen ich die verschiedenen
virtuellen Keimbezirke entfernte. Auf Grund derselben kann kein Zweifel
dariiber bestehen, dass CoNkLIN’s Analyse der cell-lineage korrekt ist,
nach der ein sehr wesentlicher Teil des virtuellen Neuralmaterials in der
animalen Keimhilfte, der Rest in der vegetativen Keimhélfte gelegen ist.

Darcq (1938b) fiihrt in seiner Besprechung der Befunde VANDEBROEK’s
(1938) aus, dass die Substanzverlagerungen, die mit der Befruchtung ein-
setzen, zu einem ,fountain-like movement” fithren, das ,,an important
descent of the neural and the chordal areas” zur Folge hat. Und er fihrt
fort: ,,but the deeper part of these anlagen is not carried downward at the
same degree, and the neural and chordal material remain so to say anchored
to the central region” (l.c. S. 108—10). Vielleicht ist hier die Losung des
Widerspruchs angedeutet. Mit Hilfe von Vitalfirbung kann ja nur die
Oberflichenschicht des Eies analysiert werden. Es konnte deshalb sehr
wohl virtuelles Neuralmaterial mehr im Inneren des Eies unterhalb des
Aquators gelegen sein.
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Wir wollen uns nun den oben erwihnten Versuchen REVERBERT’s und
MINGANTI’S zuwenden.

REVERBERI und MINGANTI entfernten im 8-Zellenstadium jeweils ein
Zellpaar und kamen zu folgenden Resultaten:

1) Entfernung der beiden vorderen vegetativen Blastomeren A%1, A#?
(Abb. 18). Es entstehen Larven, denen bestimmungsgemiss Riickenmark
und Chorda fehlt, die aber auch kein Gehirn, keine Sinnesorgane und
Palpen besitzen, obgleich das fiir diese Organe bestimmte Material in den
Zellen a*2, a*? vorhanden ist (Abb. 19).

2) Entfernung der beiden hinteren vegetativen Blastomeren B+, B#Z,
Es entstehen Larven, denen lediglich das Mesoderm fehlt, das ja in den
entfernten Blastomeren liegt.

3) Entfernung der beiden vorderen animalen Blastomeren a*2, a#?,
Es entstehen Larven, denen Palpen, Sinnesorgane und Gehirn fehlen, die
von den entfernten Blastomeren gebildet werden sollten. Aber es fehlt den
Larven auch das Riickenmark, das von den vorderen vegetativen Blasto-
meren A%l A#! gebildet werden sollte (Abb. 20).

4) Entfernung der beiden hinteren animalen Blastomeren b%2, b#Z
Es entstehen Larven, die zwar Palpen besitzen, aber kein Gehirn und keine
Sinnesorgane, obgleich das Material fiir das Gehirn in den Zellen a*2, a*?
vorhanden ist (Abb. 21). Dagegen wird in dem Keimbereich, der von den
beiden vorderen vegetativen Blastomeren A%*!, A%!eingenommen wird,
eine breite Medullarplatte ausdifferenziert, wie sie fiir die Anlage des
Gehirns charakteristisch ist (Abb. 22). Diese wird also nicht bestimmungs-
geméss von den vorderen animalen Blastomeren a%2, a#? gebildet, obgleich
sie dem Keim belassen waren, sondern von dem in den beiden vorderen
vegetativen Blastomeren A%1, A#! gelegenen virtuellen Riickenmarks-
material.

Auf Grund dieser Ergebnisse kamen REVERBERI und MINGANTI zu
folgenden Schliissen :

a) In den beiden vorderen vegetativen Blastomeren A*!, A%! ist ein
Centrum gelegen, das in den beiden vorderen animalen Blastomeren
a*2, a?? Gehirn, Sinnesorgane und Palpen induziert. Fehlt dieses Centrum,
so unterbleibt die Ausdifferenzierung der genannten Organe, auch wenn
das fiir dieselbe erforderliche Keimmaterial gegenwirtig ist.

b) In den beiden vorderen animalen Blastomeren a*2, a#? ist ein
Centrum gelegen, welches die Bildung des Riickenmarks in den beiden
vorderen vegetativen Blastomeren A%1, A#! induziert. Fehlt dieses
Centrum, so unterbleibt die Bildung des Riickenmarks, auch wenn das
prasumptive Material im Keim vorhanden ist.

¢) In den beiden hinteren vegetativen Blastomeren B!, B#! ist ein
Centrum gelegen, welches die Bildung des Gehirns in dem anstossenden
virtuellen ektodermalen Material der hinteren animalen Blastomeren
b2, b#? hemmt. Diese Schlussfolgerung wird mit dem Ausfall des oben
referierten Versuchs 4) (Entfernung der beiden hinteren animalen
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Blastomeren b*2, b#2?) begriindet. Unternimmt man némlich diese Opera-
tion, so verschieben sich die beiden vorderen animalen Blastomeren
a2, a#? nach hinten, sodass sie in Kontakt mit den hinteren vegetativen
Blastomeren B*1, B#! (Abb. 21) gelangen. In solchen Keimen aber unter-
blieb, wie oben beschrieben, die Ausbildung des Gehirns in den dafiir
bestimmten Zellen a*2, a#?. Die Hemmungswirkung, die sich normaler-
weise in den hinteren animalen Zellen b%2, b#? manifestiert, macht sich
nun also in den Zellen a*2, a*? geltend.

Ich habe (1951) gegen diese Deutungen REVERBERI'S und MINGANTI’S
geltend gemacht, dass man von Induktion mit Sicherheit doch nur dann
reden konne, wenn erstens gezeigt ist, dass bei Fehlen eines als Induktors
oder Organisators (das von REVERBERT und MINGANTI gebrauchte Wort
,,centres’” muss ja unwillkiirlich an den Terminus ,,Organisationscentrum’
erinnern. Diesen Terminus benutzen die genannten Autoren in der oben
referierten Arbeit von 1948 nicht, wohl aber geht aus ihren friiheren
Arbeiten hervor, dass ,,centres’” Organisations- oder Induktionscentren
gleichzusetzen ist) verdidchtigen Keimbezirks erstens die von ihm zu
induzierenden Differenzierungen ausbleiben. Zweitens aber, wenn Ver-
suche zeigen, dass die betr. Induktoren oder Organisatoren imstande sind
in ihnen experimentell angelagertem Material bestimmungsfremd die
Organe zu induzieren, die sie im Verlaufe der normalen Entwicklung in
ihrer normalen Nachbarschaft induziert hétten.

REVERBERI und MINGANTI haben auch Versuche ausgefiihrt, um diese
letztere Frage zu priifen. Entfernt man n#mlich die beiden vorderen
animalen Blastomeren a%2, a*? (der obige Versuch 3)), so verschieben sich
die beiden hinteren animalen Blastomeren b%2, b*? nach vorn (Abb. 20).
Sie treten also in Kontakt mit den beiden vorderen vegetativen Blasto-
meren A%1, A#! in denen das oben unter a) genannte Centrum liegen soll,
welches die Bildung des Gehirns, der Sinnesorgane und Palpen induzieren
soll. Es konnte nun seine Induktionswirkung in den Zellen b*2, b#?
ausiiben, um so mehr als ja diese vikariierenden Zellen wie die entfernten
virtuelles Ektoderm enthalten. Es werden aber weder Gehirn noch Sinnes-
organe oder Palpen gebildet. Ebensowenig werden von den Zellen b*2, b#?
die genannten Organe gebildet, wenn man die beiden vorderen animalen
Blastomeren a%*2, a#? und die beiden hinteren vegetativen Blastomeren
B#1, B#! gleichzeitig entfernt (Abb. 23).

Noch schlagender ist folgender Versuch REVERBERI’s und MINGANTIs:
Die beiden Autoren entfernten zunichst die beiden vorderen animalen
Blastomeren a%2, a?? und ersetzten sie sodann durch die beiden hinteren
animalen, einem anderen Keim entnommenen Blastomeren b%*2, b#?
(Abb. 24). Aber auch nun werden in dem transplantierten virtuellen Ekto-
derm weder Gehirn noch Sinnesorgane oder Palpen induziert.

Auf Grund dieser Tatsachen kann ich den Beweis fiir die Existenz der
oben genannten Induktionscentren nicht als erbracht ansehen und habe
eine andere Deutung der Ergebnisse der italienischen Autoren versucht,
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auf die aber erst spiter eingegangen werden soll, wenn von der Organi-
sation des Ascidienkeimes geredet wird.

REVERBERI und MINGANTI haben meinen Bedenken in einer meiner
Publikation von 1951 angeschlossenen Arbeit Rechnung getragen. Das
Hemmungscentrum in den hinteren vegetativen Blastomeren B#%!, B#!
wird auf Grund neuer Analyse ganz aufgegeben. Auch das Centrum b),
gelegen in den vorderen animalen Blastomeren a%2, a?? welches das
Riickenmark in den vorderen vegetativen Blastomeren A*!, A#Zinduzieren
sollte, wird aufgegeben (REVERBERI und MingaNTI. 1951. S. 199), da die
Autoren nunmehr (1951) zu der Uberzeugung gelangt sind, dass das
prasumptive Material fiir das Riickenmark nicht in den vegetativen
vorderen Blastomeren sondern in den vorderen animalen Zellen a*2, a#?
gelegen ist, wie es dem von VANDEBROEK (Abb. 25. Vergl. Abb. 10) gege-
benen Schema entspricht. Wie oben dargelegt kann diese Annahme nicht
zutreffen. Das Ausbleiben der Riickenmarksbildung nach Entfernung von
a*2 a#? muss also andere Griinde haben, worauf spiter eingegangen
werden soll.

Was schliesslich das iibrig bleibende Centrum c) in den vorderen vege-
tativen Blastomeren A%l A%! angeht, so wird von den italienischen
Verfassern anerkannt, dass ihm keine induktive Bedeutung zuzuschreiben
ist, da es angelagertes Material nicht bestimmungsfremd induzieren kann.
Seine Anwesenheit wird lediglich als fiir die Ausdifferenzierung des Neural-
organs in den Zellen a*2, a*? erforderlich angesehen. Die italienischen
Autoren bezeichnen daher nunmehr dieses Centrum als ,,Evokationscen-
trum” (Lc. S. 201): ,, This center gives the presumptive brain material (of
the anterior animal blastomeres) the stimulus to differentiate into neural
tissue”’ (L.c. S. 202).

Ich kann nicht leugnen, dass mir auch diese Bezeichnung noch zu viel
auszusagen scheint. Gezeigt ist doch nur, dass die neurale Differenzierung
in den vorderen animalen Zellen a%2, a?? ausbleibt, wenn die vorderen
vegetativen Blastomeren A%1, A%Z fehlen. Also ein rein negativer Befund.
Irgend ein positiver Befund, dahin gehend, dass von dem angenommenen
Evokationscentrum iiberhaupt Einfliisse ausgehen (REVERBERI und MIN-
GANTI nehmen die Entsendung einer chemischen Substanz an (l.c. S. 202)),
liegt nicht vor. Dass aber die Entfernung eines Keimteiles Storungen in
dem nunmehr unter ganz andere Bedingungen geratenden Nachbargebiet
hervorrufen kann, die sich in mangelhafter Differenzierung auswirken,
erscheint doch kaum iiberraschend. Welcher Art diese Stérungen mog-
licherweise sein konnten, wird in dem Abschnitt iiber die Organisation
des Ascidienkeimes zu besprechen sein.

Immerhin haben die Versuche REVERBERI’s und MINGANTI’s gezeigt, dass
der Ascidienkeim kein so starres System darstellt, wie man sich gewohn-
lich vorstellt, in dem jeder Keimteil blind das leistet, was seiner pro-
spektiven Bedeutung entspricht. Fiir die normale Differenzierung sind
innerhalb gewisser Grenzen gegenseitige Lagebeziehungen der verschie-
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denen Keimbezirke von Bedeutung. Wir werden auf dieses Problem spéter
zuriickzukommen haben.

d. 4. Furchungsschritt. 16-Zellenstadium

Die Spindeln des 4. Furchungsschrittes liegen alle ungefihr horizontal
im Verhéltnis zur animal-vegetativen Achse und stellen sich im wesent-
lichen im lingsten Durchmesser der Zellen ein. Das Ergebnis sind je 8
animale und vegetative Zellen von sehr ungleicher Grosse und Gestalt.
(Abb. 26a—b). Im 8-Zellenstadium enthielten die beiden Zellen B%1, B#!
das Material des gelben Halbmondes (Abb. 17a). Wir finden dasselbe nun-
mehr in den Zellen B3l B5-2 B#2 B! wieder. Die Zellen B52, B5-2 sind
weitaus die kleinsten des ganzen Keimes und stellen fiir die weitere Ver-
folgung der Furchung ein sehr wesentliches Orientierungsmerkmal dar.

e. 5. Furchungsschritt. 32-Zellenstadium

Bis zur Erreichung des 16-Zellenstadiums verlaufen die Zellteilungen
in allen Zellen des Keimes synchron mit Ausnahme der Zellen B*!, B4,
die beim 4. Furchungsschritt etwas nachhinken. Von nun aber verlaufen
die Zellteilungen nicht mehr synchron. Die vegetativen Zellen teilen sich
etwas frither als die animalen und bei Cynthia nach CoNkLIN (1905) die
A-Zellen etwas frither als die B-Zellen. Jedoch ist die Zeitdifferenz nicht
grosser als dass alle Zellen geteilt sind, bevor die nichste Teilung im Keim
einsetzt. Abb. 27a—b gibt die Lage der Zellen wieder. Die Zellen B2, B¢-3,
Bs-4, B¢, B3, B-? enthalten das Material des gelben Halbmondes. Wie
aus den Abbildungen ersichtlich, ist die vegetative Hemisphire aus-
gedehnter als die animale (man beachte, dass an der Peripherie der Abb. 27a
Zellen der vegetativen Hemisphire sichtbar sind!). Dies kommt dadurch
zustande, dass die Zellen der vegetativen Hemisphére sich in die Breite
strecken, wihrend die der animalen Hemisphére sich verschmilern und
mehr sdulenférmig werden.

Von den 32 Zellen enthalten simmtliche animalen Zellen (a- und b-Zellen)
virtuelles Ektoderm. Jedoch beteiligen sich die beiden an den Aquator
angrenzenden Zellen a$-5, a4 auch noch an der Neuralbildung. Die 4 Zellen
A82 A64  A64 A6-2 enthalten den Rest des Neuralmaterials und das
virtuelle Chordamaterial. Das virtuelle Entoderm ist nach CoNkLIN auf
die Zellen AS-1, B&1 B6-I A6-I begrenzt. Die Zellen A®3, A6-3 liefern nach
CoNkLIN Mesenchym. Ich konnte jedoch (1939, 1940) nachweisen, dass
diese Zellen spiter nochmals je eine Muskelzelle abgeben oder wenigstens
abgeben konnen (v. UBrscH. 1940. S. 19). Die den gelben Halbmond ent-
haltenden 6 Zellen Bé-2, B¢-3, B6-4 Bf-4 Bf-3 Bf-2 enthalten das gesammte
virtuelle Muskelmaterial und den grossten Teil des Mesenchyms.

f. 6. Furchungsschritt. 64-Zellenstadium

Beim 6. Furchungsschritt teilen sich wiederum die vegetativen Zellen
frither als die animalen und die vorderen vegetativen Zellen friiher als
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die hinteren vegetativen Zellen. Aber wie beim vorigen Furchungsschritt
haben sich auch jetzt alle Zellen geteilt, bevor die nichste Furchung
einsetzt.

Die 4 vorderen vegetativen Zellen AS-2, A6-4 A6-4 A6-? teilen sich in 4
unmittelbar am Aquator gelegene Zellen A7-4, A7-8 A7-5  A7- und die nach
hinten auf sie folgenden Zellen A73, A77, A77 A?-3. Die ersteren 4 band-
formig neben einander liegenden Zellen liefern den vegetativen Teil des
Neuralsystems. Das nach hinten auf sie folgende Band der letzteren Zellen
enthilt das gesammte virtuelle Chordamaterial (Abb. 28b).

Die zentral gelegenen 4 Zellen A%, Bé-1 B6-1 A6 tejlen sich in 4 hinter
einander liegende Zellpaare: A71, A7-2 B"1 B7-2 B7-2 B7-1 A72? A’ Alle
diese Zellen stellen virtuelles Entoderm dar. Die Zellen A®-3, Af-3 teilen sich
in je eine mehr central gelegene dotterreiche Zelle A7-3, A7-%, welche beide
Zellen den Rest des virtuellen Entoderms enthalten, und je eine mehr
peripher gelegene plasmareichere Zelle A76 A7 welche beiden Zellen
Mesenchym liefern.

Die 6 Zellen des gelben Halbmondes B¢-2, Bé:3 Bé-4 Bf-¢ Bb-3 B2 teilen
sich in die 12 Zellen B"3, B4, B*?, B"8 B"5 B7¢, B¢ B3 B B,
B7*4, B”-3. Von diesen enthalten die B7-3, B7-7, B7-6, B7-5 B7-5, B7-¢, B7-7 B7*3-
Zellen Mesenchym wie die oben genannten A7-6, A7-6-Zellen. Die B7-4, B"8,
B78, B74Zellen enthalten die gesammte virtuelle Muskulatur. Etwa
gleichzeitig mit den letzten vegetativen Zellen (B®4, Bf4) teilen sich alle
16 animalen Zellen. Von den so entstandenen 32 animalen Zellen sind die
vordersten, nimlich die 6 Zellen a7-10, a79 a7-13 g7-13 a7-9 a7-10 Neural-
zellen. Die iibrigen Zellen stellen das virtuelle Ektoderm dar.

Das 64-Zellenstadium ist besonders fiir die entwicklungsphysiologische
Analyse des Ascidienkeimes von allergrosster Bedeutung. Denn, wie aus
dem Gesagten hervorgeht, sind nunmehr zufolge CoNkLIN’s Beschreibung
alle Primitivorgane auf bestimmte Zellen begrenzt. Man kann also durch
Entfernung bestimmter Zellen die Anlagen eines oder mehrerer Primitiv-
organe entfernen ohne die anderen Organanlagen anzutasten.

Der Keim besteht nunmehr aus folgenden Zellen:
Animale Hemisphire.

26 Ektodermzellen.

6 Neuralzellen.
Vegetative Hemisphiire.

4 Neuralzellen.

4 Chordazellen.

10 Entodermzellen.
8 Mesenchymzellen.
6 Muskelzellen.

64 Zellen.
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g. 7. Furchungsschritt

Wie oben gesagt, sind vom 32-Zellenstadium an die Zellen der vegeta-
tiven Hemisphire breit und flach, wihrend die der animalen Hemisphére
schmale und séulenférmige Gestalt haben. Dies beginnt sich nun wéhrend
der 6. Teilung zu dndern, indem die vegetativen Zellen sich zusammen-
dringen und mehr sdulenférmig werden, wihrend die animalen Zellen
kiirzer und breiter werden. Das bisherige Verhéltnis der Zellformen der
beiden Hemisphéiren beginnt also sich umzukehren. Dies ist das erste
Anzeichen der beginnenden Gastrulation, im Verlaufe welcher die vege-
tative (dorsale) Keimhéilfte von der animalen (ventralen) Keimhilfte
iiberwachsen wird.

Die Differenz in der Teilungsgeschwindigkeit der verschiedenen Zell-
gruppen, die bereits in den vorhergehenden Teilungsschritten einsetzte,
wird nun so ausgepréigt, dass ein typisches 128-Zellenstadium niemals
realisiert wird. Die Entodermzellen hinken von nun an nach, sodass im
Ektoderm und Mesoderm die 8. Teilung bereits einsetzt, bevor die Ento-
dermzellen die 7. Teilung vollendet haben.

In der vegetativen Hemisphire beginnt die Furchung am vorderen
Ende des Keimes. Die 4 Neuralzellen teilen sich und bilden ein quer iiber
den Keim gelegenes Band von 8 Zellen: A8:16 A8:15 A8:8 A8-7 A87 A8
As15 A8-16 (Abb. 29b). Etwa gleichzeitig teilen sich die 4 Chordazellen in
ein dhnliches Band von 8 Zellen: A814 A8-13 A8:6 A8-5 A8-5 A8-6 AS-15 AS-14
(Abb. 29b und 30b). Anschliessend teilen sich die Mesodermzellen von
vorn nach hinten fortschreitend. Abb. 29b zeigt deren 10 auf jeder Seite.
Die Entodermzellen verharren noch alle 10 im vorigen Stadium, ebenso
6 Mesenchymzellen. Die Zellen der animalen Hemisphire teilen sich alle
gleichzeitig und es entstehen 64 Zellen (Abb. 29a). Blickt man auf den
Keim vom vegetativen Pol aus (Abb. 29b), so sieht man an seiner ganzen
Peripherie Zellen der animalen Hemisphiire hervorschauen. Das beruht
natiirlich auf der oben erwidhnten Verbreiterung der animalen Zellen.

4. VERSUCHE UBER DEN DIFFERENZIERUNGSMODUS DER
VERSCHIEDENEN PRIMITIVORGANE

Angesichts der weitgehenden Ubereinstimmung in der Entwicklung und
dem Bau der Ascidienlarven und der Larven der niederen Wirbeltiere,
insbesondere der so gut durchforschten Amphibien, ist es von grosstem
Interesse zu priifen, ob wie bei den Amphibien auch bei den Ascidien die
verschiedenen Keimbezirke induktive Einfliisse auf einander ausiiben und
ferner, ob mit oder ohne solche regulativer Ersatz entfernter Keimbezirke
stattfinden kann.

Um diese Frage zu priifen, habe ich 1939 und 1940 Ascidienkeimen
jeweils einen der virtuellen Keimbezirke entnommen und gepriift, wie sich
die Restkeime differenzieren. Es wurden 5 Versuchsgruppen durchgefiihrt:
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Entnahme des

1) virtuellen Chordamaterials.

2) ’ Mesodermmaterials.
3) ) Neuralmaterials.

4) . Entodermmaterials.
5) ' Ektodermmaterials.

Versuchsobjekte waren Ascidiella scabra und Corella parallelogramma.
Beide Formen lieferten iibereinstimmende Resultate.

Die Operationen wurden je nachdem um welchen Keimbezirk es sich
handelte im 32—128-Zellenstadium vorgenommen. Fiir den Ausfall der
Versuche erwies es sich als belanglos, in welchem dieser Stadien operiert
wurde. ‘

Da sich bei der Analyse der Amphibienentwicklung erwiesen hat, dass
insbesondere das Chorda-Mesoderm (Urdarmdach) induktive Bedeutung
fiir die Ausdifferenzierung der iibrigen Keimteile, insbesondere des Neural-
systems, hat, erfordern diese beiden Keimbezirke auch bei den Ascidien
unser besonderes Interesse.

a. Entfernung des virtuellen Chordamaterials

Die Operationen wurden entweder im 64-Zellenstadium ausgefiihrt und
dementsprechend die virtuellen Chordazellen A7-7, A73, A7-3, A7-7 entfernt
(Abb. 30a), oder es wurde erst im 128-Zellenstadium operiert und die Zellen
AB-14) A8-13 A8-6 A8:5 A8:5 A86 A8-13 AS-14 entfernt (Abb. 30b).

Das Ergebnis ist nach beiden Operationen véllig gleich:

Es entstanden in zahlreichen Féllen Larven, denen die Chorda voéllig
fehlte. Formal war der Rumpf der Larven vollig normal ausgebildet.
Auch der Schwanz war vom Rumpf wohl abgesetzt, aber im Vergleich mit
dem Schwanz normaler Larven (Abb. 52) zu breit und zu kurz (Abb. 31).

Alle inneren Organe: Gehirn mit Auge und Statocyste, Rumpfganglion,
Neuralrohr, Darm, Mesenchym, Muskulatur waren normal vorhanden.
Die Larven waren von Ektoderm iiberhdutet und besassen am Vorderende
die 3 Haftpapillen.

ConNkLIN (1905a) ist auf Grund der Tatsache, dass hintere 2/4-Embry-
onen, denen also u.a. das virtuelle Material fiir Chorda und Neuralsystem
fehlte, bei seinen Versuchen keine Schwinze bildeten, zu der Schluss-
folgerung gelangt, dass ,,it is quite evident that the elongation of the tail
of the normal larva, together with the elongation of the individual muscle
cells and perhaps also the arrangement of these cells in three rows on
each side, is dependent upon the presence of the notochord” (l.c. S. 182).
Auch Darcq (1938) kommt beziiglich der Muskelzellen zu dem Ergebnis,
dass sie ,,en ’absence de chorde ou de contact suffisant avec elle restent
sphérulaires” (l.c. S. 552).

Da meine Larven wohl ausgebildete, wenn auch zu breite und kurze
Schwiinze besassen, muss die obige Schlussfolgerung CoNKLIN’s dahin
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eingeschrinkt werden, dass die Chorda lediglich einen fordernden Einfluss
auf die Streckung des Schwanzes und seiner inneren Organe ausiibt. Die
Schnittuntersuchung meiner Larven zeigte ndmlich, dass auch die Muskel-
zellen sich im Gegensatz zu den Befunden Darcq’s gestreckt, Muskel-
fibrillen ausgeschieden und sich beiderseitig in den typischen 3 Reihen
angeordnet hatten. Immerhin war die Streckung nicht so vollkommen
wie bei normalen Larven. Auch das Ektoderm des Schwanzes weist
autonome, von der Anwesenheit der Chordazellen unabhéngige Streckungs-
tendenz auf. Dies ist daran erkennbar, dass das Schwanzektoderm meiner
Larven hiufig gefiltelt war (Abb. 31). Es war fiir den kurzen Schwanz zu
ausgedehnt.

In meinen Versuchen trat eine Anzahl Larven auf, die trotz der Ent-
fernung der virtuellen Chordazellen einige Chordazellen aufwiesen. In
einigen Fillen handelt es sich offenbar um Fehloperationen. In anderen
jedoch liegt der Verdacht nahe, dass diese Chordazellen von Material
gebildet wurden, das normalerweise nicht chordaler Natur ist. Erstens
konnte es so sein, dass der virtuelle Chordabezirk nicht stets streng auf die
oben genannten Zellen beschrinkt ist, sondern dass seine Ausdehnung
etwas variieren kann. Zweitens aber ist auch mit der Moglichkeit zu rech-
nen, dass einige dem virtuellen Chordabezirk angrenzende Zellen gemisch-
ter Natur sind und dass bei Fehlen der eigentlichen Chordazellen die in
ihnen liegenden Chordatendenzen sich durchsetzen kénnen. Wenn dem so
ist, wiirde es sich um eine wenn auch sehr begrenzte Regulation handeln.
CasTLE (1896) hat den Verdacht ausgesprochen, dass die Zellen B®-6, B#6
(Abb. 29b) Chordazellen seien. Hier kénnte es sich also vielleicht um der-
artige Ubergangszellen handeln. Mir ist jedoch diese Deutung, wie 1939
S. 455 ausgefiihrt, schon deswegen unwahrscheinlich, weil die Mutterzelle
von B#6 namlich B7-® {iberhaupt nicht an den virtuellen Chordabereich
angrenzt (Abb. 28b). Gibt es Ubergangszellen, so diirfte doch wohl anzu-
nehmen sein, dass sie an den virtuellen Chordabezirk grenzen. Ausserdem
zeigen ja meine vollig chordalosen Larven, dass die Zellen BS-¢, B&¢
jedenfalls normalerweise keine Chordazellen sind.

Die Versuche zeigen also mit volliger Klarheit, dass bei den Ascidien die
Chorda keine induktive Bedeutung fiir die Ausbildung anderer Organe,
insbesondere nicht des Neuralsystems, besitzt. Zu demselben Ergebnis ist
bereits CoNgLIN (1931 .8. 58) und T1-CHow-TuneG (1934) gelangt. Letzterer
erwiagt aber, ob nicht wenigstens die Sinnesorgane von der Chorda indu-
ziert werden. Da aber meine chordalosen Larven wohl ausgebildete Sinnes-
organe besassen, fillt dieser Verdacht zu Boden.

Nun hat die Analyse der Amphibienentwicklung gezeigt, dass nicht nur
das Chordamaterial sondern auch das Mesodermmaterial neural-indu-
zierende Bedeutung besitzt. Die besprochenen Larven besassen ja aber
das Mesodermmaterial und es wire denkbar, dass das Neuralsystem von
diesem induziert sei. Hiergegen scheint mir zunéchst zu sprechen, dass
bei den Ascidien das Mesoderm schon bei der Gastrulation kaudalwirts
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verschoben wird und schon z.Z. der Neurulation auf den Schwanzab-
schnitt beschriankt ist (Abb. 32). Es stellt also niemals einen Teil des
Urdarmdaches dar und unterlagert die virtuelle Medullarplatte nicht.
Ferner geben die nunmehr zu besprechenden Versuche, bei denen das
virtuelle Mesodermmarterial entfernt wurde, keinen Anlass fiir die Annahme
einer induktiven Bedeutung des Mesoderms.

b. Entfernung des virtuellen Mesodermmaterials

ConkLIN war auf Grund seiner oben referierten cell-lineage-Unter-
suchung (1905) zu dem Ergebnis gekommen, dass im 64-Zellenstadium die
virtuelle Muskulatur auf die Zellen B7-¢, B”8, B7-8, B"4 und das Mesenchym
auf die Zellen A7-6, B7-3, B"7 B7-¢ B"5 B"% B7-6, B"-7 B73 A”-¢ begrenzt
ist (Abb. 33b).

Im 32-Zellenstadium finden wir die gesammte Muskulatur und fast alles
Mesenchym dementsprechend in den Zellen B¢-2, Bé-3 B6-4 Bé-4 B6-3 B2
vereint und lediglich die Zellen A®3, AS-3 (Abb. 33a) liefern nach der
nichsten Teilung noch je eine Mesenchymzelle (A7€, A7-6) (Abb. 33b).

Die Operationen wurden daher zunichst im 32-Zellenstadium vorge-
nommen und die BS-2, B63 BRBé-4 PBé-4 B6-3 Bb-?2.Zellen entfernt in der
Annahme damit die gesamnite virtuelle Muskulatur und fast das gesammte
virtuelle Mesenchym zu entfernen. Lediglich von den dem Restkeim
belassenen Zellen A76, A7-6 geliefertes Mesenchym wiire in den Larven zu
erwarten gewesen (Abb. 33a—b).

Es zeigte sich jedoch, dass weitaus die meisten operierten Larven eine
Anzahl Muskelzellen besassen. In einigen Fillen, in denen die Zahl der
Muskelzellen relativ gross war, musste mit Fehloperationen gerechnet
werden, derart, dass eine der virtuellen Muskelzellen nicht abget6tet war.
In der Mehrzahl der Fille ist aber die Zahl der vorhandenen Muskelzellen
zu gering, als dass die obige Erklirung zutreffen kénnte. Es wurde vielmehr
klar, dass noch eine andere Zelle Muskelzellen bilden kann. Der Verdacht
richtete sich auf die Zelle A%3 (Abb. 33a), die direkt an das Vorderende
des gelben Halbmondes anstosst (Abb. 27b) und ja so wie so eine Mesen-
chymzelle liefert, namlich A7¢ (Abb. 33b). In einer neuen Serie (1940)
wurde daher ausser den unzweifelhaften Mescdermzellen B2, B3, B6-4,
Bé-4 B3, B2 auch noch die verdichtige Zelle A®3 entfernt. Das Ergebnis
des Versuchs entsprach den Erwartungen, indem nunmehr eine sehr viel
grossere Anzahl von Larven ohne Muskelzellen entstand. Bei der Ver-
suchsserie von 1939, bei der nur die B¢-2, B¢:3, Bf-4.-Zellen entfernt waren,
fanden sich neben 10 Larven ohne, 28 Larven mit Muskelzellen. In der
Versuchsserie von 1940, in denen auch die A8-3-Zellen entfernt waren,
fanden sich neben 36 Larven ohne, nur 6 mit Muskelzellen. Darnach kann
wohl kein Zweifel mehr dariiber bestehen, dass auch die Zellen A$-3, Aé-3
neben Mesenchym Muskelzellen liefern oder liefern kénnen. Eine uner-
wartete Bestétigung dieses Ergebnisses verdanken wir Ries (1939). Es ist
ja unzweifelhaft, dass es im Wesentlichen der vom gelben Halbmond
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eingenommene Keimbezirk ist, welcher das Mesoderm der Larve liefert.
Ries konnte nun feststellen, dass dieser Bezirk auf die Nadi- resp. Benzi-
dinreaktion anspricht. (Vergl. auch REVERBERI und Pirorri. 1939 und
CHiLp. 1951). Ries unterwarf Keime, denen ich die Zellen des gelben
Halbmondes BS$-2, BS-3 Bé4 Bé4 B3 Bb-? abgetitet hatte, den oben
genannten Reaktionen und fand, dass an der Ubergangsstelle vom Rumpf
zum Schwanz, die der Lage der Zellen A%3, A%-3 entspricht, eine ,,zarte
Reaktion” erkennbar sein konnte.

Die vollig mesodermlosen Larven konnten formal wohlausgebildet sein
(Abb. 34). Rumpf und Schwanz, letzterer wohl entwickelt, sind scharf von
einander abgesetzt. Vergleichen wir mit den chordalosen Larven (Abb. 31),
so ist insbesondere die schlankere Form des Schwanzes in die Augen
fallend. Die mangelhafte Ausbildung des Schwanzes hatten wir bei den
chordalosen Larven auf das Fehlen eben der Chorda zuriickgefiihrt. Dies
Ergebnis bestétigt sich nun, denn obgleich den jetzt besprochenen Larven
das Mesoderm fehlt, wihrend nunmehr die Chorda vorhanden ist, ist der
Schwanz, wie gesagt, nun schlank und gestreckt.

Alle inneren Organe: Gehirn mit Auge und Statocyste, Rumpfganglion,
Neuralrohr, Darm sind wohl ausgebildet. Die Larven sind normal iiber-
hiutet und die Haftpapillen vorhanden. Induktive Bedeutung fiir die
Ausbildung aller dieser Organe ist also dem Mesoderm nicht zuzuschreiben.
Schon ConkLIN war 1931 auf Grund von Centrifugierungsversuchen zu
dem Ergebnis gekommen, dass kein Anlass fiir die Annahme existiert, dass
die ,,muscle cells act as organizers” (l.c. S. 58).

Einer besonderen Besprechung bedarf die Zelle A%3. Wie wir sahen,
kann sie Muskelzellen liefern. Tut sie dies normalerweise stets? Offenbar
nicht. Denn schon in meinen Versuchen von 1939, in denen diese Zelle
nicht entfernt war, fanden sich 6 Larven ohne Muskelzellen. Dazu kommt
folgendes: CoNkKLIN hatte 1905a, 1911 vordere Halbkeime im 4-Zellen-
stadium hergestellt, denen also das gesammte Material des gelben Halb-
mondes fehlte, die aber das Material der spiteren A®3-Zellen enthielten.
Solche vordere Halblarven wiesen niemals Mesodermzellen auf. Ebenso
habe ich 1940 im 8-Zellenstadium vordere Halbkeime isoliert. Dieselben
konnten einige Mesenchymzellen enthalten (von A7-6, A76 geliefert),
wiesen aber niemals Muskelzellen auf.

Es ergibt sich also, dass die Zellen A$-3, A¢3 wohl Muskelzellen liefern
kénnen, dies aber normalerweise nicht tun, wenn die iibrigen virtuellen
Muskelzellen im Keim vorhanden sind. Dazu kommt folgendes: Auch bei
meinen 1940 hergestellten Keimfragmenten, denen neben den B2, BS-3,
B8-4-Zellen auch noch die Zellen A$3, Af-3 entnommen waren, traten, wie
gesagt, immer noch 6 Larven mit 1—3 Muskelzellen auf. Um Fehlopera-
tionen kann es sich nicht handeln, da in dem Falle die Zahl der Muskel-
zellen erheblich grosser sein miisste und da dann auch Mesenchym vor-
handen sein miisste. Es muss also der Schluss gezogen werden, dass
eventuell auch noch andere Zellen regulativ Muskelzellen liefern kénnen,
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dass es sich also hier wie schon im vorigen Abschnitt beziiglich der Chorda-
zellen dargelegt, um das Vorhandensein labiler Ubergangszellen, die die
eine oder andere Differenzierungsrichtung einschlagen koénnen, also um
eine wenn auch sehr begrenzte Regulation handelt. Es ist in diesem
Zusammenhang von Interesse, dass CHILD (1951) feststellen konnte, dass
schon im ungefurchten Ei der Bezirk des gelben Halbmondes, also der
virtuelle Mesodermbereich, auf die von ihm benutzten Oxydation-
Reduktion-Indikatoren besonders stark anspricht. Aber es erwies sich,
dass die Grenzen der reagierenden Bezirke nicht so scharf begrenzt sind,
wie die des gelben Halbmondes (L.c. S. 358). CHILD kommt daher zu der
Schlussfolgerung, dass ,,the absence of sharp boundaries in the regions of
differing reactivity indicates that the pattern of Clavellina is in some
degree quantitative rather than strictly a pattern of qualitative regional
differences” (l.c. S. 367). Erinnern wir uns daran, dass, wie S. 9 erwidhnt,
ConkLIN und Darcq feststellen konnten, dass die Pseudomitochondrien,
welche die Farbe des gelben Halbmondes bedingen, fiir die Ausbildung
von Muskelfibrillen nicht erforderlich sind, so liegt die Schlussfolgerung
nahe, dass es nicht eigentlich die spezifischen im gelben Halbmond erkenn-
baren Stoffe sind, welche die Differenzierung der betr. Region bedingen.
Das geht ja auch schon daraus hervor, dass manche Ascidieneier keinen
gelben Halbmond besitzen (z.B. Phallusia mammillata CoNKLIN. 1911,
Driesca. 1895). ConkLIN (1911) gelangt daher zu folgender Schluss-
folgerung: ,,In other words the localization of pigment in such an egg as
that of Cynthia is the result and not the cause of Goplasmic differentiation
and localization” (l.c. S. 396). Die sichtbaren Stoffe sind also nicht das
Wesentliche, sondern es handelt sich vielmehr um einen bestimmten
Gradientabschnitt des Keimes, dessen Struktur bedingt, dass sich in ihm
die Mitochondrien ansammeln. Die Struktur dieses Gradientabschnittes
bestimmt das Schicksal des in ihm vorhandenen Plasmamaterials. Da
jeder Gradientabschnitt gradweise in die Nachbargebiete iibergeht, ist es
begreiflich, dass labile Grenzgebiete vorhanden sind, iiber deren Schicksal
je nach den im Ganzkeim herrschenden Verhiltnissen bestimmt wird.

c. Entfernung des virtuellen Neuralmaterials

Es ist auf Grund unserer Erfahrungen an Amphibien von vornherein
nicht wahrscheinlich, dass dem Neuralsystem induzierende Bedeutung
fiir andere Primitivorgane zukommt. Trotzdem ist die Entfernung des
virtuellen Neuralmaterials als Experimentum crucis fiir die Entnahme
des Chorda- resp. Mesodermmaterials von grossem Interesse. Entfernen
wir das virtuelle Neuralmaterial, so ist vorauszusehen, dass virtuelle
Epidermis die Liicke ausfiillen wird und sich somit iiber die Chorda und
im Ubergangsbezirk zwischen Rumpf und Schwanz auch noch etwas iiber
die Muskulatur lagert. Damit aber wire Chorda und Mesoderm die ideale
Gelegenheit gegeben, ihre eventuellen induktiven Féahigkeiten zu erweisen.

Die Operationen wurden im Ubergangsstadium zwischen 32- und 64-
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Zellenstadium vorgenommen, wenn niémlich die vegetative Hemisphire
bereits aus 32, die animale noch aus 16 Zellen besteht. Die virtuellen
Neuralzellen der vegetativen Hemisphire werden durch die Zellen
A78 A74 A7-4 A7-8 reprisentiert, die der animalen Hélfte durch die Zellen
ab7 ab5 afs al? (Abb. 35a—Db). Dabei ist allerdings zu bemerken, dass die
Zellen af7, a%7” noch etwas virtuelles Ektoderm enthalten (die spéteren
Zellen a’14, a’-1¢ (Abb. 28a)). Die Operation schoss also insofern iiber das
eigentliche Ziel hinweg, als auch noch etwas virtuelle Epidermis entfernt
wurde.

Die gelungenen Operationen ergaben Larven, die formal sehr schon
ausgebildet waren (Abb. 36). Rumpf und Schwanz sind normal. Alle
inneren Organe sind in normaler Weise vorhanden mit Ausnahme des
gesammten Neuralsystems und der Sinnesorgane. Ferner fehlten allen
Larven die Haftpapillen.

Die Versuche ergeben zunichst der Erwartung gemiss, dass dem Neu-
ralsystem keine induktive Bedeutung fiir die Ausdifferenzierung der
ibrigen inneren Organe zuzuschreiben ist. Wichtiger aber ist, dass sie
zeigen, dass weder die Chorda noch das Mesoderm, die beide in den Larven
ja vorhanden waren, in der Lage sind, virtuelle Epidermis zur Bildung
einer Neuralplatte und eines Neuralsystems zu induzieren. Es ist damit
also das Experimentum crucis fiir die in den beiden vorhergehenden
Abschnitten durchgefiihrten Versuche erbracht worden, die zeigten, dass
das Fehlen von Chorda oder Mesoderm die Ausbildung des Neuralsystems
nicht beeintrachtigt.

Von besonderem Interesse ist das Fehlen der Haftpapillen. Man konnte
zunichst daran denken, dass das virtuelle Material fiir dieselben in den
Zellen a’™14, a’4 (Abb. 28a) zu suchen ist, die ja mit entfernt wurden.
Nun fanden sich aber unter den eben besprochenen Versuchen eine
Anzahl Fehloperationen, die sich daran zu erkennen gaben, dass die
Larven mehr oder weniger Neuralsystem aufwiesen. In diesen Fillen ist
zweifellos nicht das gesammte virtuelle Neuralmaterial der animalen
Hilfte entfernt worden, also auch nicht die moglicherweise virtuellen
Papillenzellen a?-14, a”-14, Trotzdem fehlen diesen Larven stets die Papillen.
Zweitens konnte man daran denken, dass die Papillen von dem Neural-
system induziert werden. Auch dies kann nicht der Fall sein, denn dann
miissten die Papillen in den Larven, die auf Grund von Fehloperationen
ein mehr oder weniger ausgebildetes Neuralsystem besassen, vorhanden
sein.

Durch die Entnahme des virtuellen Neuralmaterials entsteht infolge
Ausfalls der Medullarplatte zuniichst eine Liicke, die von der Epidermis
iiberdeckt werden muss. Die Lage der einzelnen Epidermiszellen ver-
schiebt sich also gegeniiber der in normalen Keimen. Zweifellos kommen
dadurch auch die virtuellen Papillenzellen an einen falschen Ort, und
andere Ektodermzellen nehmen ihren Platz ein. Wir wollen jedoch auf
die Frage der Haftpapillenbildung erst spiter im Zusammenhang eingehen.
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d. Entfernung des virtuellen Entodermmaterials

Die Entfernung des virtuellen Entoderms wurde im 32-Zellenstadium
vorgenommen, indem die Zellen AS-3, A6-1 B6-1 B6-I A6-I A6-3 entfernt
wurden (Abb. 37a). Der Versuch ist insofern nicht ganz rein, als die Zellen
A83 A63 sich spiter in die Zellen A76, A75 A7-5 A6 teilen (Abb. 37b),
von denen die letztere eine reine Entodermzelle ist, wihrend die erstere
Mesoderm liefert. Bei der obigen Operation wurde also auch etwas virtu-
elles Mesoderm entfernt.

Es entstanden Larven, die deutlich in Rumpf und Schwanz gegliedert
waren (Abb. 38). Der Schwanz ist wohl ausgebildet, der Rumpf aber viel
zu klein, was natiirlich auf dem Fehlen der umfangreichen Entodermmasse
im Inneren beruht. Niemals waren alle 3 Haftpapillen vorhanden, wohl
aber konnten 1—2, jedoch meist sehr mangelhaft ausgebildete Haftpapillen
vorhanden sein. Die Schnittuntersuchung ergab, dass alle Organe wohl
entwickelt, wenn auch infolge des Fehlen des Darmsystems 6fters mehr
oder weniger verlagert vorhanden waren. Hinsichtlich des Entoderms
ergab sich eine Uberraschung : Wohl fehlten Magen und Darm, inshesondere
auch stets das Schwanzentoderm, aber stets war am Vorderende der
Larve etwas Entoderm vorhanden. Der betr. Zellbezirk ging ohne scharfe
Grenzen in das benachbarte Ektoderm iiber. In den von der Ubergangs-
stelle ins Ektoderm weiter entfernten Partien waren die ,,Entoderm-
zellen” ganz typisch ausgebildet, was Grosse, Stellung der Kerne und
Dotterreichtum angeht (vergl. v. UsiscH. 1939. Abb. 71 und 76). Wo
stammt dieses Entoderm her?

Der direkte Ubergang in das angrenzende Ektoderm legt die Vermutung
nahe, dass es sich um virtuelle Ektodermzellen handelt, die bei der Gas-
trulation in das Innere des Keimes verlagert worden sind. Das liegt um
so niher, als ja die Keime infolge der Entnahme des virtuellen Entoderms
einen viel zu kleinen Rumpf und folglich relativ zu viel Ektoderm haben.
Man konnte dann annehmen, dass infolge der Verlagerung der virtuellen
Ektodermzellen ins Innere des Keimes dieselben unter den dort herr-
schenden Verhiltnissen entodermale Differenzierung eingeschlagen haben.

Aber die Entodermzellen kénnten auch aus anderer Quelle stammen.
Darcq (1938, 1938a) lenkt die Aufmerksamkeit auf ,,quelques cellules
situées aux pointes du croissant jaune, & la limite de I’entoblaste et du
mésenchyme” (l.c. S. 419). Darcq nennt diese Zellen ,,de type inter-
médiaire” ... ,,cellules mésentoblastiques”. Ich glaube nicht, dass diese
Zellen das in meinen Larven vorhandene Entoderm geliefert haben, da
ich ja auch in meinen animalen Halbkeimen Entoderm vorfand (vergl.
S. 20) und Tr-CHOW-TuNG (1934) zu demselben Ergebnis gelangte. Es
muss aber daran erinnert werden, dass REVERBERI und MINGANTI (1946)
jeden regulativen Ersatz von Entoderm durch Ektoderm bestreiten (vergl.
S. 21). Schliesslich wire es denkbar, dass CoNKLIN’s Analyse der cell-
lineage hinsichtlich des virtuellen Entoderms nicht ganz exact ist und
Zellen, die er als virtuelles Ektoderm bestimmt hat, in Wirklichkeit
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virtuelles Entoderm darstellen. Um das zu priifen, habe ich im 16-Zellen-
stadium in 4 Serien je ein Paar der virtuellen Ektodermzellen entfernt.
Sollten einige von ihnen in Wirklichkeit virtuelles Entoderm sein, so
wiren Defekte im Vorderdarm der Larven zu erwarten. Das war aber
niemals der Fall. Der Versuch ist allerdings nicht ganz entscheidend, denn
es wire ja mit der Moglichkeit zu rechnen, dass nach Entfernung eines
begrenzten Bezirks virtuellen Entoderms der Ausfall von dem iibrigen
Entoderm regulativ ersetzt wird. Dass solche Regulationen innerhalb
eines Primitivorganes moglich sind, haben ja meine S. 17 erwihnten
Keimverschmelzungen ergeben.

Die Versuche zeigen also, dass dem Entoderm keine induzierende
Bedeutung fiir die iibrigen Primitivorgane zuzuschreiben ist. T1-CHOW-
TunNe 1934) diskutiert allerdings die Frage, ob dem Entoderm nicht
moglicherweise eine solche fiir die Induktion des Neuralsystems zukomme.
Auch Ranz1 und FErRRERI (1945) nehmen Induktionswirkung des Ento-
derms auf das Ektoderm an, die zur Bildung iiberzihliger Neuralplatten
fithren konne. Andererseits fehlen in ihren ILiCl-Larven Neuralplatten
immer, wenn kein unterliegendes Entoderm vorhanden ist. Sie vermuten
also, dass die Neuralplatte wie bei den Vertebraten induziert wird. Da es
sich in meinen Versuchen aber stets nur um einen sehr begrenzten Ento-
dermkomplex noch dazu bestimmungsfremder Provenienz handelt,
wihrend das Neuralsystem in voller Grosse und Vollkommenheit ausge-
bildet ist, scheint mir nicht viel fiir eine induzierende Rolle des Entoderms
zu sprechen. Dagegen besteht die Moglichkeit, dass dem Entoderm indu-
zierende Bedeutung fiir die Bildung der Haftpapillen zukommt. Diese
Frage soll jedoch erst spiter im Zusammenhang besprochen werden.

e. Entfernung des virtuellen Ektoderms

Die Operation wurde schon im 16-Zellenstadium vorgenommen, indem
die Zellen a%3, a4 a®4 a’3 entfernt wurden (Abb. 39). Der Versuch ist
wiederum insofern nicht ganz rein, als die Zellen a%3, a%*% und a4, a®# auch
noch den animalen Anteil des virtuellen Neuralmaterials enthalten.

Die entstehenden Keime stellten einen unregelmissigen Sack mit ein
oder mehreren Anhiéngen dar (Abb. 40). Der Sack bestand vorwiegend
aus Entoderm, in das aber Chorda-, Neural-, Muskel- und Mesenchym-
zellen eingelagert sein konnten. In den Anhingen finden wir wesentlich
Chorda-, Neural- und Mesenchymzellen. Beziiglich der Chordazellen ist
besonders zu erwéihnen, dass sie nicht nur histologisch wohl ausgebildet
sind sondern sich auch bandférmig anordnen wie in einer normalen Chorda.
Die Neuralmasse zeigt niemals Fasersubstanz, ein Lumen oder Sinnes-
organe. Das war auch nicht zu erwarten, da ja das virtuelle, im animalen
Halbteil des Keimes liegende Gehirnmaterial entfernt war.

Niemals fand sich in diesen Keimen Ektoderm vor. Dies Ergebnis steht
im Widerspruch zu dem schon oben diskutierten Befund T1-CrOW-TUNG’S,
der vegetative Halbkeime von Ektoderm iiberhidutet fand, das von anderen
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virtuellen Keimbezirken regulativ geliefert worden sei. Wie S. 20/21
erwihnt, habe ich 1940 Ti-Crow-TuNG’s Versuche an demselben Material
wie er, mit derselben Methode und im selben Stadium nachgepriift, aber
auch dann niemals Ektoderm in vegetativen Halbkeimen erhalten. Ebenso
bestreiten REVERBERI und MiNGANTI (1946) den regulativen Ersatz von
Ektoderm durch Entoderm.

Die ektodermlosen Keime (Abb. 40) weisen niemals eine Testa auf,
wahrend dies bei allen anderen oben besprochenen Operationsgruppen,
denen zufolge die Keime virtuelles Ektoderm besassen, der Fall war.

5. ERGEBNISSE DER FRAGMENTIERUNGSVERSUCHE

Die Versuche ergaben, dass keinem der virtuellen Keimbezirke induktive
Bedeutung fiir die Ausdifferenzierung der iibrigen Primitivorgane zu-
kommt. Insbesondere ist weder die Anwesenheit von Chorda oder Mesoderm
fiir die Ausdifferenzierung des Neuralsystems erforderlich. Auf eine
moglicherweise existierende Induktion der Sinnesorgane und Papillen
soll spéter eingegangen werden.

Die verschiedenen Primitivorgane entwickeln sich durch Selbstdifferen-
zierung entsprechend der prospektiven Bedeutung der virtuellen Keim-
bezirke. Trotzdem ist der Keim kein Mosaik im strengen Sinne. An den
Grenzen der virtuellen Keimbezirke gibt es vielmehr wenn auch sehr
begrenzte Ubergangszonen, deren Zellen labiler Natur sind, und die die
eine oder andere Differenzierungsrichtung einschlagen konnen. Das gilt
insbesondere fiir die Zellen A%-3, Af3 die bei Fehlen des virtuellen Muskel-
materials regulativ Muskelzellen liefern kénnen. Aber auch an den Chorda-
bezirk grenzen hochstwahrscheinlich Zellen, die regulativ Chorda bilden
konnen. Virtuelles Neuralmaterial kann sich dem Ektoderm angliedern.
Virtuelles Ektoderm kann allem Anschein nach Entodermzellen oder
jedenfalls der Struktur nach sehr entodermihnliche Zellen liefern, wenn
es ins Innere des Keimes gelangt. Es ist im Hinblick auf spiter zu be-
sprechende Fragen von grossem Interesse, dass solches virtuelles Ekto-
dermmaterial sich im Inneren des Keimes ganz anders verhilt, als wenn
es bestimmungsgemiiss auf der Oberfliche des Keimes verblieben wire.
Die Zellen bleiben grosser, die Kerne stehen weiter von einander, der
Dotter wird langsamer resorbiert. Dagegen kann anscheinend Ektoderm
nicht regulativ durch Entoderm ersetzt werden. Alle diese Regulationen
sind aber nicht die Folge induktiver Beeinflussung sondern von Verdn-
derungen in dem Gehalt des Keimes an Keimbezirken.

6. GASTRULATION

Wir wollen im folgenden das Schicksal der einzelnen Zellen nicht weiter
verfolgen, sondern uns nun den dynamischen Vorgingen zuwenden, durch
welche die verschiedenen priasumptiven Keimbezirke an ihren definitiven
Platz gelangen.
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Das erste Anzeichen der beginnenden Gastrulation besteht, wie S. 28
ausgefiihrt, in der Verkiirzung und Verbreiterung der animalen und dem
Zusammendringen und der Verlingerung der vegetativen Zellen. Abb. 29b
zeigt diese Verdanderung der Zellform besonders schén an den Entoderm-
zellen.

Eine eigentliche Invagination tritt bei der Gastrulation nicht ein und
ist schon deshalb garnicht mdoglich, weil der Keim stets kompakt ist und
niemals ein Blastocol aufweist. Die Gastrulation erfolgt vielmehr durch
Epibolie. Vom vorderen Ende des Keimes her iiberwachsen die Neural-
zellen die Chorda und die Chordazellen das Entoderm. Im hinteren
Abschnitt des Keimes geht die Uberwachsung von den Seiten her vor sich:
Die Muskelzellen iiberwachsen die Mesenchymzellen und die Ektoderm-
zellen die Muskelzellen. Im einzelnen ist zu bemerken: Die Neuralzellen
teilen sich in der Weise, dass 4 von vorn nach hinten auf einander folgende
Zellreihen entstehen (Abb. 41). Sie schieben sich gleichzeitig tiber die
Chordazellen. Es ist nun ein Gastrocdl vorhanden, das zufolge der oben
besprochenen in der vorderen und hinteren Keimhilfte verschieden
gerichteten Uberwachsungsvorginge vorn breit, hinten eng ist. Die
spatere reihenformige Anordnung der Muskelzellen ist bereits eingeleitet.

ConNkLIN (1905) hat junge Gastruld von Cynthia (Stadium der Abb. 41)
in der Weise quer durchschnitten, dass vordere und hintere Keimhilfte
getrennt wurden, also entsprechend der 2. Furche. Der Zweck der Opera-
tion war festzustellen, ob etwa, wie es DriEscH (1903) behauptet hat,
sich in spateren Entwicklungsstadien die Regulationsfihigkeit verédndert.
Das Ergebnis von CoNkLIN’s Versuchen waren typische vordere und
hintere Halblarven, genau wie bei Durchschneidungen im 8-Zellenstadium.

Der Verschluss des Blastoporus erfolgt von vorn nach hinten. Die
Gastrula streckt sich in die Lénge. Die obere Urmundlippe schiebt sich
nach hinten, wihrend im hinteren Teil der Gastrula die seitlichen Urmund-
lippen auf einander in medianer Richtung zuwachsen. Der Blastoporus ist
nun T-férmig (Abb. 42). Durch die nach hinten erfolgende Streckung der
Medullarplatte wird zunéchst der vordere Teil des Blastoporus geschlossen
(Abb. 43). Infolge der inzwischen erfolgten Streckung und Kriimmung
des Keimes ist der urspriinglich im Centrum der Ventralseite des Keimes
gelegene animale Pol nunmehr dem Vorderende der Larve zu verschoben
und der Blastoporus dem Hinterende zu. Die Abb. 44 zeigt den Keim in
diesem Stadium im Medianschnitt. Die Muskelzellen sind in das Schwan-
zende des Keimes verschoben. Das Mesenchym ist durch diese Vorginge
in zwei Portionen getrennt worden. Die grossere Menge der Mesenchym-
zellen bleibt in der Ubergangsregion von Rumpf zu Schwanz liegen,
wihrend ein kleinerer Teil ganz am Hinterende des Keimes zu finden ist.
Es handelt sich um das caudale Mesenchym (Abb. 45). Zwischen beiden
Mesenchymhaufen liegen die Muskelzellen. Die Chordazellen liegen nun
neben einander in 2 Reihen angeordnet. Inzwischen hat das Ektoderm
von hinten und den Seiten her den Keim iiberwachsen und lésst nur die
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Medullarplatte frei. Sie wird bei dem weiteren Vordringen des Ektoderms
von hinten nach vorn fortschreitend eingerollt und schliesslich von Ekto-
derm bedeckt (Abb. 45, 46). Der vordere breite Teil des Neuralsystems,
der von den animalen Neuralzellen abstammt, weist ein Lumen auf und
wird zum Gehirn. Der hintere Teil, welcher von den vegetativen Neural-
zellen abstammt, ist strangférmig.

Die endgiiltigen Zellenzahlen der verschiedenen Primitivorgane sind
folgende:

Chorda: Nicht mehr als 38 Zellen (Darcq. 1938).

Muskulatur: Nicht mehr als 38 (Darncq. 1938). 40—44 (CoHEN und
BERRILL. 1936).

Mesenchym: Sehr zahlreiche Zellen (DaArncq. 1938).

Ektoblast: 180 Zellen im Neuralstadium, spéter sehr viel mehr (DALCQ.
1938).

Neuralsystem: Zahlreiche Zellen.

Entoderm: Bei Erreichung des Larvenstadiums etwa 7—800. Das
Entoderm ist das einzige Primitivorgan, das auch noch bei der schwimmen-
den Larve Mitosen aufweist.

7. DIE LARVE

Die Ausbildung der definitiven Larvenform wird besonders durch die
starke Streckung des Schwanzes und scharfes Absetzen desselben vom
Rumpfteil bedingt (Abb. 47). Am Vorderende des Rumpfes bilden sich
die drei ektodermalen Haftpapillen, die mit Driisenzellen versehen sind.
Sie scheiden ein Sekret aus, mit Hilfe dessen sich die Larve spiter fest-
heftet. Das Ektoderm scheidet die Testahiille ab, die in der Schwanzregion
die Form eines dorsalen und ventralen Flossensaums annimmt. Der
Schwanz dreht sich im Verhéltnis zum Rumpf um 90 Grad um seine
Lingsachse.

In die Testa wandern Mesenchymzellen ein, sodass der Mantel binde-
gewebigen Charakter annimmt. In der Tunika findet sich bekanntlich
Cellulose, die sonst im Tierreich nicht zu finden ist. Neuerdings stellt
Pruvor-For (1951) die Hypothese auf, dass die Cellulose weder vom
Ektoderm noch von den einwandernden Mesenchymzellen ausgeschieden
wird sondern von pflanzlichen Symbionten (l.c. S. 627).

Am Vorderende schliesst sich der Neuroporus, und der vordere Teil des
Neuralsystems erweitert sich zum Hirn. An dessen innerer oberer Wand,
etwas nach rechts verschoben, bildet sich das Auge mit becherférmig
angeordneten Pigmentzellen und einer Linse. An der ventralen Innenwand
des Hirns entsteht die Statocyte, deren proximaler Teil mit Pigment ver-
sehen ist. Die umgebenden Zellen sind mit Haérchen ausgestattet. Hinter
dem Hirn differenziert sich das Rumpfganglion aus, und es folgt das den
Schwanz durchziehende Riickenmark.

Das Hirn (Sinnesblase) verbindet sich voriibergehend mit dem vorderen
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Abschnitt des Darmkanales durch einen kurzen Kanal, der zur Flimmer-
grube wird. Diese trennt sich spéter vom Hirn ab und nimmt komplizierte
Gestalt an.

Die Chorda bestand in fritheren Embryonalstadien aus zwei Reihen von
Zellen, die sich nunmehr in einander schieben, sodass ein einreihiger
Strang entsteht. Zwischen den Chordazellen entstehen grosse Vakuolen,
die mit einer gallertigen Substanz erfiillt sind.

Die Muskelzellen ordnen sich in je drei auf beiden Seiten der Chorda
liegenden Reihen an. Sie strecken sich spindelformig und scheiden Muskel-
fibrillen aus. Das Mesenchym verteilt sich in den Spaltriumen des Korpers.

Der vordere Teil des Darmes wird zum Kiemendarm. Auf seiner Ventral-
seite entwickeln sich zwei von Wiilsten begleitete flimmernde Rinnen, das
Endostyl (Abb. 53a—c). An der Ubergangsstelle von Magen und Enddarm
wird eine gelappte Darmausstiilpung, die darmumspinnende Driise
angelegt.

Der Peribranchialraum entsteht durch Einstiilpung zweier Ektoderm-
sickchen (Abb. 47. Kloake), die mit ihnen entgegenwachsenden Divertikeln
des Kiemendarmes verwachsen (Abb. 53a). Die Kiemenblidschen erweitern
sich, ihre Miindungen riicken dorsalwirts und verschmelzen zur Egestions-
offnung (Abb. 53c). Zwischen Darm und Peribranchialraum entstehen
mehr und mehr Kiemenspalten, in deren trennende Briicken Blutgefisse
hineinwachsen.

Der vordere Darmabschnitt entsendet nach hinten dorsal einen Diverti-
kel. Dieser wichst zu einer Schlinge aus (Abb. 53a), deren hinteres Ende
sich spiter mit dem After in die Kloakenhohle 6ffnet.

Am hinteren Ende des Kiemendarmes bildet sich eine unpaare Ver-
dickung, die sich in ein Blidschen umwandelt (Abb. 48a), das sich vom
Darmkanal abschniirt. An seiner Dorsalwand entsteht eine Einsenkung
(Abb. 48b), die sich als ein Bldschen ins Innere des priméren Bldschens
abschniirt (Abb. 48c¢). Das dussere Blidschen bildet das Pericard, das innere
Blischen das Herz. Uber dem Pericard bildet sich aus zwei Ausstiilpungen
des Kiemendarmes das Epicard (Abb. 48c).

8. DIE BILDUNG DER SINNESORGANE UND DER
HAFTPAPILLEN

a. Sinnesorgane

Die Bildung der Sinnesorgane beansprucht unser besonderes Interesse,
weil Indizien dafiir vorhanden sind, dass bei ihrer Bildung Induktion
eine Rolle spielt. Dies ist um so wichtiger, als sich ja, wie wir gesehen
haben im iibrigen bei den Ascidien — im Gegensatz zu den Wirbeltieren —
keinerlei Anzeichen fiir induktive Vorgénge nachweisen liessen.

MiNcAaNTI (1951) konnte schon im Neurulastadium die Lage des Sinnes-
organbildenden Gewebes mit Hilfe der Dopareaktion lokalisieren. In
animalen und vegetativen Halbkeimen, bei denen Sinnesorgane nicht
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auftreten, ist die Dopareaktion negativ. Das Pigment der Sinnesorgane
ist nach MINGANTI ein Melanin.

Bei den in den vorangehenden verschiedenen Abschnitten besprochenen
Versuchen treten drei Erscheinungen zu Tage: Erstens koénnen statt
zweier mit Pigment versehener Sinnesorgane zahlreichere Gruppen von
Sinneszellen mit Pigment auftreten. Die meisten dieser iiberzihligen
Sinnesorgananlagen kénnen wohl damit erklirt werden, dass infolge der
Operation virtuelle Sinneszellen an falsche Stellen des Keimes verschleppt
worden sind. Zweitens konnen Sinnesorgane an der normalen Stelle fehlen
und dafiir an falscher Stelle ausgebildet sein. So erhielt Tr-CHOW-TUNG
(1934) nach Drehung des Mikromerenquartetts um 135—180 Grad ofters
Larven, die ein Sinnesorgan am Schwanz besassen (Abb. 49). Die Lage
dieser Sinnesorgane lidsst sich natiirlich auch durch die Verlagerung des
virtuellen Sinneszellen-Materials erkliren. Endlich aber treten nach
gewissen Operationen Larven auf, denen die Sinnesorgane regelmissig
vollig fehlen, obgleich ihr virtuelles Material vorhanden ist und obgleich
ein Gehirn ausgebildet wurde. So fehlen Sinnesorgane immer in animalen
Halbkeimen, die ja das virtuelle Hirnmaterial enthalten. Sie fehlen ferner
bei Drehung des Mikromerenquartetts um 90 Grad um die Liangsachse des
Keimes. Da bei Drehung des Mikromerenquartetts um 135—180 Grad
Sinnesorgane, wie oben gesagt, vorhanden sein kénnen, schliesst T1-CHOW-
TunaG (1934), dass ihre Bildung ,,semble donc en rapport avec un élément
médian et qui fait défaut dans les micromeéres” (l.c. S. 408). Das fiihrt ihn
dazu ,,a soupconner une influence de la chorde dorsale’ (L.c. S. 408).

Ranzi und FErRrERI (1945) behandelten Ascidienkeime mit LiCl und
erhielten Exogastruli. Die sich entwickelnden Larven besassen nur dann
Sinnesorgane, wenn die betr. Stelle von vakuolisierten Chordazellen
unterlagert ist. Doch bilden die genannten Verfasser in Fig. 5 eine Larve
ab, die mehrere Pigmentflecke und Sinnesorgane aufweist, ohne dass in
dem betr. Keimabschnitt Chordazellen vorhanden sind.

Gegen die Vermutung, dass die Chorda die Sinnesorgane induziere,
spricht die Tatsache, dass meine véllig chordalosen Larven in zahlreichen
Fillen schone Sinnesorgane an normaler Stelle aufweisen. Ranzi und
FERRERI stellen daher den Satz auf, dass die Chordazellen Sinnesorgane
induzieren kénnen, auch wenn sie nicht den normalen Induktor der Sinnes-
organe darstellen (l.c. S. 3).

Weiter kénnte man an induzierende Einfliisse von Seiten des Entoderms
denken. Aber auch meine entodermlosen Larven wiesen z.T. wohlaus-
gebildete Sinnesorgane auf. Allerdings war ja, wie oben beschrieben, in
diesen Larven stets etwas Entoderm vorhanden, das wahrscheinlich
regulativ vom Ektoderm gehildet worden ist. Aber erstens handelt es sich
also nicht um virtuelles Entoderm und zweitens zeigen die Schnittbilder
(Abb. 50), dass das vorhandene Entoderm vor dem Gehirn liegt, weit
entfernt von der Stelle, an der die Sinnesorgane gebildet wurden.

Nach alledem scheint mir der Beweis dafiir, dass die Sinnesorgane von
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ausserhalb des Neuralmaterials liegenden Keimkomplexen aus induziert
werden, nicht als erbracht. Dass sie nach gewissen Operationen fehlen,
auch wenn das Hirn normal ausgebildet ist, konnte auf anderen Griinden
beruhen, auf die ich zuriickkommen werde, wenn von der Organisation des
Ascidienkeimes zu reden sein wird.

b. Haftpapillen

Auch die Haftpapillen kénnen bei gewissen Operationen fehlen oder es
sind nur eine oder zwei vorhanden. So waren in den Larven, denen ich das
gesammte virtuelle Entoderm entnommen hatte, nie mehr als 2 Haftpapil-
len vorhanden. Dies konnte allerdings darauf beruhen, dass ein Teil des
virtuellen Ektoderms des Vorderendes (das also auch die Haftpapillen zu
bilden bestimmt war) ins Innere des Keimes verlagert und so seiner
normalen Bestimmung entzogen war. Aber das Fehlen von ein oder zwei
Haftpapillen kénnte seinen Grund auch darin haben, dass der betr. Keim-
bezirk nur mangelhaft und noch dazu von regulativ gebildetem Entoderm
unterlagert war. T1-CHOw-Tune (1934) ist denn auch zu dem Ergebnis
gekommen, dass die Haftpapillen im Ektoderm von dem unterlagernden
Entoderm induziert werden.

Isolierte animale Halbkeime, die also das virtuelle Haftpapillenektoderm
enthalten, bilden niemals Haftpapillen. Eindrucksvoller ist Ti-CHow-
Tune’s Befund, dass die Papillen auch dann am Vorderende der Larve
auftreten, wenn die Mikromeren gegeniiber den Makromeren um 180 Grad
gedreht waren und das Haftpapillenmaterial somit an das Hinterende der
Larve verlagert war. Der Versuch zeigt also erstens, dass das gesammte
virtuelle Ektoderm befihigt ist Haftpapillen zu bilden und scheint
zweitens zu beweisen, dass die endgiiltige Bildung der Haftpapillen auf
irgend eine Weise induziert wird. Normalerweise kénnte dies vom Entoderm
aus geschehen. In meinen entodermlosen Larven mit regulativ vom
Ektoderm gebildetem Entoderm miisste also dies letztere die induzierenden
Fahigkeiten infolge seiner Verlagerung ins Keiminnere erworben haben.
Dies erscheint keineswegs ausgeschlossen. Wissen wir doch, dass virtuelle
Epidermis der Amphibien, die in die obere Urmundlippe transplantiert,
mit dieser invaginiert und dem Urdarmdach eingegliedert wird, organisa-
torische Féhigkeiten erwirbt (SpemMann., 1936. S. 108). Aber warum
entstehen dann in isolierten animalen Halbkeimen von Ascidien, in denen
sich ebenfalls regulativ  Entoderm gleicher Provenienz bildet, niemals
Haftpapillen? Ziehen wir in Betracht, dass bei meinen Larven, denen das
gesammte virtuelle Neuralmaterial, also auch das der animalen Hemi-
sphére, dessen Zellen a5, a5 vermutlich auch das virtuelle Haftpapillen-
material enthalten, entnommen war, niemals Haftpapillen auftraten, so
scheint es mir doch niher zu liegen, das véllige oder teilweise Fehlen der
Haftpapillen nach gewissen Eingriffen auf ganz oder teilweise bestim-
mungsfremde Verwendung resp. Fehlen des virtuellen Haftpapillen-
materials zuriickzufiihren.
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Darcq (1938) nimmt auf Grund der Versuche von Ti-CrHow-TUNG an,
dass die Haftpapillen von dem vordersten Teil des Entoblasts induziert
werden. Diese Induktion ,,se manifeste simultanément en trois points
équidistants”. Es kann sich nach DALcq nicht um irgend eine Priadeter-
mination der epiblastischen Bezirke handeln, denn bei den Operationen
werden die Bezirke leicht auf einen oder zwei reduziert. Er hilt es fiir
wahrscheinlich, dass es sich um die Entsendung eines Stoffes durch den
Entoblast handelt, der den Epiblast dort induziert, wo eine hinreichende
Konzentration des Stoffes eintritt. Aber warum tritt diese Situation des
Reaktors nur an drei bestimmten Punkten ein? Darcq schliesst: ,,J1 y a
14 une modalité d’induction dont nos connaissances actuelles ne donnent,
me semble-t-il, aucune interprétation” (l.c. S. 121).

Aus alledem ergibt sich, dass man es wohl kaum als bewiesen ansehen
kann, dass die Haftpapillen bei der normalen Entwicklung vom Entoderm
oder einem anderen Keimmaterial aus induziert werden. Wohl aber
scheinen T1-CHOW-TuNG’s oben erwihnte Umdrehungsversuche zu be-
weisen, dass Ektoderm bestimmungsfremd zur Bildung von Haftpapillen
veranlasst werden kann. Das ist immerhin schon ein sehr wichtiges
Ergebnis angesichts der Tatsache, dass derartige Umstimmungen im
Ascidienkeim offenbar im allgemeinen nur in sehr geringem Masse statt-
finden koénnen. Ob freilich diese Umstimmung auf induktivem Wege
erfolgt, bleibt eine offene Frage.

9. DIE METAMORPHOSE

Schon in einem relativ frithen Larvenstadium, wenn sich der Embryo
noch innerhalb der Eihiillen befindet, sind Zuckungen des Schwanzes
bemerkbar. Die Larve beginnt dann innerhalb der Eihiillen kriftige
Bewegungen auszufithren (Abb. 51). Inzwischen ist die S. 7 erwahnte
Abscheidung eines Enzyms von Seiten der Testazellen erfolgt, durch
welche die Eihiillen erweicht werden, sodass es der Larve mdglich ist diese
Zu sprengen.

Die Dauer des freischwimmenden Larvenstadiums ist nach Huus (1933)
bei Ciona, Corella, Ascidia mentula und Ascidiella aspersa etwa 15—20
Stunden. Eine Verkiirzung des freien Larvenstadiums hat Weiss (1928,a,b)
durch Thyreoidea-Behandlung erreicht. Huus konnte dies Ergebnis an
Botryllidenlarven und GRAVE (1921) an Ascidia nigra und Polyandrocarpa
tincta bestitigen.

Die Larven heften sich nunmehr vermittelst der Haftpapillen an einem
festen Gegenstand an. Der Ruderschwanz mit seinen Organen, insbesondere
der Chorda, wird eingezogen und resorbiert. Die Sinnesblase mit den Sin-
nesorganen wird reduziert, und aus dem Rumpfganglion und Teilen der
Sinnesblase bildet sich das definitive Ganglion der Ascidie. Die Kiemen-
spalten nehmen weiterhin an Zahl zu. Die Korperform hat sich durch
Wachstum der Zone zwischen Anheftungspol und Ingestionséffnung
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génzlich verdndert, sodass schliesslich die Ingestionsoffnung auf das dem
Festheftungsbezirk entgegengesetzte Ende des Tieres zu liegen kommt
(Abb. 53a—c). Die Keimdriisen werden angelegt. Die Sexualreife tritt
nach Huus (1937) gegen Ende der 1. Saison, also etwa nach 3/4-Jahren ein.

Die Dauer der Metamorphose bei Ciona tntestinalis ist nach WEIss
(1928b) 10—15 Stunden.

Die Involution des Schwanzes, die stiirmisch einsetzt und bei Ciona
intestinalis nach etwa einer Stunde vollendet ist, setzt sich aus zwei Vor-
gingen zusammen, die nach Wgiss (1928b) unabhingig von einander
verlaufen konnen. Die Muskelzellen verfallen fettiger Degeneration und
gleichzeitig zieht sich Chorda, Neuralrohr des Schwanzes und das
Schwanzentoderm nach der Ubergangsstelle von Rumpf und Schwanz hin
unter Stauung der genannten Organe zusammen (Abb. 54a—c). Die
Gallerthiille des Schwanzes dagegen zieht sich an das distale Schwanzende
zuriick und verklumpt dort. Eine eingehende Beschreibung der Involu-
tionsvorgéinge findet sich bei BERRILL (1947).

Lahmt man die Schwanzmuskulatur durch Chloreton, so kann entweder
die Gallerthiille normal metamorphosieren wihrend die Achsenorgane des
Schwanzes mehr oder weniger gestreckt verbleiben, oder aber sowohl
Gallertscheide wie Achsenorgane bleiben beide gestreckt. Dagegen ver-
lauft die Metamorphose des Rumpfes normal.

Schneidet man den Schwanz vor Beginn der Metamorphose dicht am
Rumpf ab, so kann derselbe tagelang am Leben bleiben und Schwimm-
bewegungen ausfiihren, also sehr viel linger, als er unter normalen Ver-
hiltnissen erhalten geblieben wiire. Die Wundfliche kann verheilen. Bei
solchen abgeschnittenen Schwinzen unterbleibt die Involution. WEiss
(1928b) schliesst hieraus, dass ,.fiir die Schwanzinvolution irgend ein
bestimmter vom Kérper zu liefernder Faktor erforderlich ist” (L.c. S. 403).
Da bekanntlich die Involution des Wirbeltierschwanzes, wo dieselbe
normalerweise eintritt, durch ein von der Thyreoidea geliefertes Hormon
ausgelost wird, liegt es nahe, die Ausgiessung und Wirkung eines solchen
auch bei den Tunikaten zu vermuten. Dem entspricht ja auch, dass, wie
oben erwihnt, We1ss und Huus feststellen konnten, dass durch Thyroidea-
extrakt der Eintritt der Metamorphose beschleunigt werden kann. Als
Spender dieses Hormons wiire in erster Linie an das Endostyl zu denken,
welches ,,nach vergleichend morphologischen Gesichtspunkten ein Homo-
logon der Thyreoidea der Wirbeltiere darstellt” (Weiss. 1928a. S. 70).

Ries (1938) gibt an, dass bei metamorphosierenden Ciona intestinalis-
Larven gleichzeitig mit der Reduktion des Schwanzes eine starke Ver-
mehrung und Neudifferenzierung von ,,Tropfenzellen” stattfindet. Diese
Zellen stellen Wanderzellen mit einem grossen Vorrat an Baustoffen in
Gestalt von vital firbbaren, stark lichtbrechenden Tropfen dar. Diese
Tropfenzellen sollen nach Ries die Tunica abscheiden (l.c. S. 363. Fuss-
note). Nach Briex (1930) steht offen, ob die Tropfenzellen nicht nur eine
sekundire Rolle bei der Bildung der Tunika spielen: ,la tunique ne peut
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étre secrétée que 14, ou il y a un ectoderme’ (l.c. S. 38). Auch mich iiber-
zeugen R1ES’s Argumente und Bilder nicht. Bei den Larven wird jedenfalls
die Tunika vom Ektoderm abgeschieden. In meinen S. 28 ff. refererierten
Versuchen besassen die resultierenden Larven stets eine Tunica ausser
denjenigen, deren virtuelle Ektodermzellen entfernt waren. Die Larven
aber besitzen iiberhaupt keine Tropfenzellen, sondern nur Mesenchym-
zellen.

Ich mochte glauben, dass die sogenannten Tropfenzellen amdboide
Phagozyten resp. Reservenihrstoffzellen sind, die mit der Tunikabildung
nichts zu tun haben. Dagegen spielen sie hochstwahrscheinlich eine
wichtige Rolle bei der Restitution amputierter metamorphosierter 7'uni-
katen (HIrscHLER. 1914. Rigs. 1937. BrieN. 1930 u.a.).

Fiir den Genetiker und Deszendenztheoretiker bietet die rapide verlau-
fende Metamorphose der Ascidien wie die anderer Tiergruppen, bei denen
ahnliche Vorginge ablaufen (Wiirmer, Echinodermen, Insekten, Werbeltiere
etc.) ein hochst interessantes, viel zu wenig beachtetes Problem. Die
Imago unterscheidet sich ja von der Larve erstens dadurch, dass sie
Organe besitzt, die der Larve fehlten. Zweitens, dass ihr Organe fehlen,
die die Larve besass, und drittens, dass Organe, die schon bei der Larve
vorhanden waren, nunmehr in weitgehend anderer Gestaltung auftreten.
Wenn wir davon ausgehen, dass die schrittweisen Verdnderungen wihrend
der eigentlichen Embryonalentwicklung dadurch zustande kommen, dass
dauernd neue Gene des Totalgenoms in Aktion treten, so wiirde das fiir
die Metamorphose folgendes bedeuten: Gewisse, wihrend der Embryonal-
entwicklung und Larvenentwicklung aktive Gene beenden ihre Wirksam-
keit und die von ihnen hervorgerufenen Organe werden riickgebildet. Eine
ganze Gruppe bisher. inaktiver Gene tritt in Aktion, es entstehen die
ausschliesslich imaginalen Organe. Was dagegen die fast schlagartig
erfolgende Umbildung der grossen Menge der bereits in der Larve vor-
handenen Organe in den imaginalen Zustand betrifft, so dréngt sich die
Vorstellung auf, dass unter der Einwirkung irgend eines Faktors, z.B.
eines Metamorphosehormons, die Gesammtheit der diese Organe kon-
trollierenden Gene in einer neuen Kombination wirkt und so einen neuen
morphologischen und physiologischen Typus schafft. Im Gegensatz zu den
Vorgingen withrend der Embryonalentwicklung fehlen eigentliche Uber-
gangsstadien so gut wie ganz. Nehmen wir nun einmal an, dass bei einer
Tierart durch irgend welche Einfliisse eine dhnliche Umkonstruktion des
wirkenden Genoms erfolgte, so wiirde ein von dem bisherigen weit ver-
schiedener Organismus entstehen, also eine ,,Grossmutation’ im weitesten
Sinne. Sollten solche Vorginge im Laufe der Phylogenese moglich sein, so
wiirden wir freilich vergebens nach ,,Ubergangsformen” suchen! Ganz
dhnliche Gedankenginge konnten fiir die Phéinomene des Generations-
wechsels, des Sexualdimorphismus und der Pidogenese gelten.
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10. DIE ORGANISATION DES ASCIDIENKEIMES

Wenn nun der Versuch unternommen werden soll auf Grund unserer
Kenntnisse der normalen Entwicklung und der Ergebnisse der experi-
mentell fundamentierten kausalen Analyse ein Bild der Organisation des
Ascidienkeimes zu entwerfen, so kénnen wir von der gesicherten und von
allen Autoren anerkannten Tatsache ausgehen, dass schon die Ovocyte,
insbesondere aber das Ei und spiter der Keim eine polare Struktur auf-
weisen. Diese ist in der Ovocyte an der animal-vegetativen Schichtung der
verschiedenen Substanzen sowie dem von CHILD (1951) festgestellten
Gradienten erkennbar (vergl. S. 6). Zweitens weisen schon die Ovocyten
und das unbefruchtete Ei, spiter in ganz ausgesprochenem Masse das
befruchtete Ei eine deutliche Bilateralitit auf, deren erstes #“usseres
Anzeichen die Formverédnderungen wiahrend der Reifungsvorgénge (vergl.
S. 10), die Bildung eines bilateralen kérnchenfreien Raums am animalen
Pol (vergl. S. 10), spiter die ausgesprochen bilaterale Anordnung der ver-
schiedenen Eisubstanzen und insbesondere der streng bilaterale Verlauf
der Furchung ist. Drittens weist das Ascidienei eine dorsoventrale Struktur
auf. Dieselbe macht sich in der oben bereits erwidhnten voriibergehenden
Abplattung der ventralen Seite der Ovocyte bemerkbar. Besonders deut-
lich aber wird sie, wenn die verschiedenen Eisubstanzen ihre definitive
Lage im Ei eingenommen haben. Es sei an die dorsale Lage des Neuro-
chordoplasmas und die ventrale des Mesoplasmas erinnert.

Insbesondere die Tatsache, dass bei den Ascidien die 1. Furche stets in
Richtung der spiteren Medianebene des Keimes durchschneidet, wihrend
dieselbe z.B. bei Amphibien und Seeigeln in jedem beliebigen Winkel zu
derselben stehen und etwa bei Keimen mit Spiralfurchung bald rechts bald
linksgedreht verlaufen kann, hat zusammen mit den Ergebnissen der
Zentrifugierungs- und Fragmentierungsversuche den Eindruck erzeugt,
dass das Ascidienei ein starres Mosaik darstelle. Dem ist jedoch keineswegs
so. Wollen wir ein Bild wihlen, so kénnte man den Ascidienkeim vielmehr
mit einer stidhlernen Feder vergleichen, deren Charakteristikum Festigkeit
und zugleich Elastizitdt ist. Dancq (1938) driickt dieselbe Vorstellung
aus, wenn er von einer ,,organisation cytoplasmique & la fois nettement
définie et suffisamment plastique” spricht (vergl. S. 15).

Das Ascidienei resp. der Keim stellt also ein dreidimensionales Struktur-
system dar. Die brennende Frage ist nun, worin diese Struktur besteht
resp. wie sie im Keim verankert ist? Die Aufmerksamkeit wird natiirlich
in erster Linie auf die verschiedenen im Ascidienei und Keim vorhandenen
sichtbaren Substanzen, die in gesetzmissiger Weise auf die verschiedenen
Primitivorgane verteilt werden, gelenkt. Dass sie aber nicht die Tréiger
sondern nur Symbole dieser Struktur sind, ergibt sich aus Folgendem:
Bis zum Beginn der Kernreifung sind die verschiedenen sichtbaren Eisub-
stanzen polar in animal-vegetativer Schichtung gelagert. Sowohl die
bilaterale wie die dorsoventrale Struktur ist aber, wie oben gesagt, schon
in der Ovocyte nachweisbar. Aber auch die polare Lagerung der Eisub-
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stanzen ist noch nicht definitiv. Wahrend der Kernreifungsperiode bis
zum Beginn der Furchung folgen ja die durchgreifenden Substanzver-
lagerungen, die S. 10 ff. beschrieben sind und zu der definitiven Anordnung
fiihren. Diese Verlagerungen miissen darauf beruhen, dass die verschie-
denen Substanzen aus irgend welchen Griinden ihnen konforme Bezirke
des Eies aufsuchen oder in dieselben gedringt werden. Schwerkrafts-
wirkungen konnten dabei eine Rolle spielen, z.B. hinsichtlich der Lagerung
von Dotter und Plasma. Fiir die Verteilung der dorsal oder ventral bila-
teral angeordneten Halbmonde und Bezirke (Mesoplasma, Chymoplasma,
Chordoneuroplasma) aber kommen wir mit so einfachen pysikalischen
Faktoren nicht aus. Beziiglich dieser Substanzen muss es sich um kompli-
ziertere Vorgidnge handeln, etwa der Art, dass die betr. Substanzen
entsprechend ihrer chemisch-physikalischen Beschaffenheit einen bestimm-
ten Bezirk des zu Grunde liegenden Struktursystems des Keimes auf-
suchen oder aufzusuchen gezwungen werden.

Als Trager der dreidimensionalen Struktur bleibt also unseren Kennt-
nissen nach nur das Grundplasma iibrig. Dieses Grundplasma ist aber eine
homogene Substanz und wenn dasselbe dreidimensional strukturiert ist,
so kann das nur in Form von Abstufungen, Gefillen, Gradienten der Fall
sein. Das Grundplasma ist aber eine kolloidale Substanz und in einer
solchen konnen dreidimensional sich iiberschneidende Gefélle verschie-
dener Natur vorhanden sein, z.B. des Gel-Solzustandes, der Viskositit,
des pH.

Die folgenden Uberlegungen werden unter der Voraussetzung ausge-
fithrt, dass folgende Sitze zutreffen:

1) Sowohl die Vorgidnge bei den einzelnen Entwicklungsschritten, wie
etwa der Gastrulation, der Keimblattbildung, der Anlage der Primitiv-
organe, wie auch die Differenzierungsvorgiinge und endlich die Ausbildung
der spezifischen Eigenschaften gehen unter Leitung durch das Genom vor
sich.

2) Alle Kerne enthalten das Totalgenom (Versuche mit verzogerter
Kernversorgung).

3) Sowohl die an den verschiedenen Stellen des Keimes einsetzenden
Entwicklungsvorginge, etwa der Gastrulation, wie auch die mannigfachen
histologischen Differenzierungen miissen darauf beruhen, dass in dem
betr. Keimbezirk nur ein Teil des Genoms wirksam ist, und zwar in den
verschiedenen Keimteilen jeweils andere Teile des Genoms.

Am einfachsten ist wohl die Vorstellung, dass jeweils verschiedene Gene
in Aktion treten. Doch ist dies keineswegs die einzige Méglichkeit.

Man konnte sich etwa im Anschluss an Kosswia’s (1949) Ciasuchypothese
vorstellen, dass jeweils verschiedene Gengruppen wirksam werden. In dem
einen Fall wiirden also z.B. die Gene f g hik, in einem anderen die Gene
hiklm in Aktion treten, in beiden Fillen wiren die Gene h i k beteiligt.

Es fragt sich nun, was dariiber entscheidet, welche Gene oder Gengrup-
pen an einer bestimmten Stelle des Keimes aktiviert werden und eine
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bestimmte Differenzierung bewirken? Es liegt nahe diese Entscheidung
dem Plasma im weitesten Sinne, in welchem die betr. Kerne liegen, zuzu-
schreiben. Aber welcher Komponente des Plasmas? Den verschiedenen
Stoffen oder dem Grundplasma? Bei den Ascidien hat man wohl meist
angenommen, dass die verschiedenen sichtbaren Stoffe, die das Meso-
plasma, das Neuroplasma u.s.w. charakterisieren, die Differenzierung der
betr. Primitivorgane bedingen. In unserem Falle miisste man also anneh-
men, dass sie dies auf dem Umwege iiber die Aktivierung bestimmter Gene
tun. Doch ist diese Deutung kaum annehmbar. Selbst im Ascidienkeim mit
seinen verhéltnisméssig zahlreichen verschiedenen Stoffbezirken ist die
Zahl dieser doch nicht annidhernd so gross, dass sie fiir die riesige Zahl der
verschiedenen Differenzierungen ausreichen konnte.

Eine solche, wenn wir die gesammte Entwicklung und phénotypische
Ausdifferenzierung betrachten, zahlenmissig fast unbegrenzte Differen-
zierung bedarf einer ebenso riesigen Zahl von Genaktivatoren. Eine solche
wiirde dann zur Verfiigung stehen, wenn wir auf Grund der gefillméssigen
Struktur des Grundplasmas annehmen diirfen, dass die verschiedenen
Gradientniveaus in verschiedener Weise auf das in den Kernen vorhandene
Genom einwirken und daher jeweils verschiedene Gene aktivieren. Damit
das aber geschehen kann, miissten die verschiedenen Gene in irgend einer
,,verwandtschaftlichen’ Beziehung zu den verschiedenen Gradientniveaus
des Grundplasmas stehen, oder, wie man es ausdriicken kann: Die Gene
miissten den verschiedenen Gradientniveaus in bestimmter Weise zuge-
ordnet sein. Diese ,,Zuordnungshypothese’’ habe ich 1951 niher dargelegt.

Wenn somit nicht den verschiedenen im Ascidienkeim vorhandenen
Stoffen, sondern dem kolloidalen Zustand des Grundplasmas in den ver-
schiedenen Keimabschnitten die entscheidende Bestimmung iiber das
Wirksamwerden der Gene zugeschrieben wird, so soll damit keineswegs
gesagt sein, dass die Stoffe bedeutungslos seien. Wie oben bereits erwiahnt,
werden wir kaum der Annahme entgehen konnen, dass die revolutionire
Umordnung der im Ei vorhandenen Stoffe in der Kernreifungsperiode so
zu deuten ist, dass diese Stoffe aus chemisch-physikalischen Griinden
ihnen konforme Bezirke des Grundplasmas aufzusuchen genétigt sind. Da
das Grundplasma ein System mindestens dreier sich in den drei Dimensi-
onen iiberschneidender Gradienten darstellt, so ist die polare, bilaterale
und dorso-ventrale Anordnung der verschiedenen Stoffe verstandlich.
Sind die aber erst einmal an dem ihnen zusagenden Ort angelangt, so
koénnen sie natiirlich auch den kolloidalen Zustand des dortigen Grund-
plasmas beeinflussen und damit Mitwirkung bei der Aktivierung von
Genen erlangen (s. S. 9. HARvVEY. 1946. 1951). Immerhin ist festzustellen:
Die sichtbaren Stoffe bewirken eine Differenzierung, etwa zu Muskelzellen,
nicht direkt sondern indirekt, und zwar in doppelter Hinsicht: Erstens
wirken sie auf das Grundplasma ein, zweitens auf dem Wege iiber dies auf
die Gene. Erst diese bewirken auf direktem Wege die endliche Differen-
zierung.
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Wenn die hier vorgetragenen Gedankenginge zutreffen, so miissten wir
Verianderungen der normalen Entwicklung erzwingen konnen, wenn es
uns experimentell moglich wire, das Gradientsystem eines Ascidienkeimes
ganz oder abschnittsweise zu verdndern. Konnten wir etwa das Niveau
eines Gradientabschnittes in einem bestimmten Keimabschnitt heben
oder senken, so miissten in diesem Keimabschnitt Organe auftreten, die
sonst in einem anderen Keimabschnitt ausdifferenziert werden. Oder
aber, es miisste die Bildung von Organen unterbleiben, die normalerweise
in dem betr. Keimabschnitt entstehen. Solche Phéinomene sind nun in den
S. 21 ff. referierten Versuchen REVERBERT's und MINGANTI’s (1948, 1949,
1951) eingetreten und fiihrten sie zu der Annahme der S. 23 aufgezihlten
Centren. Uber die Bedenken, die ich gegen die Existenz dieser Centren
vorzubringen hatte und REVERBERI’s und MiNcANTI’s Stellungnahme zu
denselben ist S. 24/25 gesprochen worden. Wir wollen nunmehr versuchen
die Befunde REVERBERI’s und MINGANTI’s im Sinne der Zuordnungs-
hypothese zu deuten.

Der bei der definitiven Anordnung der Eisubstanzen am meisten in die
Augen fallende Vorgang ist die Ansammlung des Mesoplasmas in dem
gelben ventral unterhalb des Aquators gelegenen bilateralen Halbmond.
Das Material, aus dem er besteht, bedeckt zu Beginn der Reifungsteilungen
die gesammte Ovocytenoberfliche, sammelt sich aber in der Befruchtungs-
periode zu einer Kalotte am vegetativen Pol an (Abb. 8a). Von dort
stromt es gleichzeitig mit der animalwirts gerichteten Wanderung des
Spermakernes an seinen definitiven Platz (Abb. 8b). Dieser Vorgang weist
eine auffallende Ahnlichkeit mit der Bildung des roten Pigmentringes im
Paracentrotusei auf, der ebenfalls unterhalb des Aquators liegt und dessen
vegetative Hilfte den Bezirk umfasst, der das Mesoderm zu bilden hat.
Ebenso erinnert die Bildung des gelben Halbmondes der Ascidien stark
an die Bildung des grauen Halbmondes der Amphibien, der ebenfalls unter-
halb des Aquators gelegen, den Chordamesodermbezirk kennzeichnet.
Sowohl bei den Seeigeln (v. UiscH. 1950) wie bei den Amphibien (V.
UsiscH. 1951) erweist sich aber dieser Bezirk als der Hohepunkt eines
Gradienten, der vom mesodermalen iiber den entodermalen zum ekto-
dermalen Keimbezirk hin abfillt. Im Ascidienei konnten wir denselben
annihernd durch eine Kurve kennzeichnen, die in der Nihe des animalen
Pols beginnend sich dorsal bis in den vegetativen Eiteil fortsetzt, um von
dort nach der spéteren Ventralseite des Keimes umzubiegen (Abb. 18.
punktierte Linie). Diese Kurve entspricht in auffallender Weise der Kurve,
welche der urspriinglich animal-vegetative Gradient des Ascariseies
bildet, wenn die P,-Blastomere ihren Anschluss an die B-Blastomere
gefunden hat (Abb. 55) (v. UBiscH. 1943).

Dieselbe Gradientkurve, die sich im Grundplasma des Ascidieneies in
situ herausbildet und die Eisubstanzen in ihre verschiedenen Abschnitte
lenkt, wird im Ascariskeim durch Verlagerung von Blastomeren mit dem
in ihnen befindlichen Bestand an Substanzen erzielt.
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Wir wollen nun diese Gradientkurve des Ascidieneies je nach den ver-
schiedenen bei der normalen Entwicklung ein bestimmtes Primitivorgan
bildenden Keimbezirken, die sie durchliuft, mit Ziffern bezeichnen. Das
Ektoderm erhalte die Ziffer 1, das virtuelle Gehirn die Ziffer 2, das Riicken-
mark 3, die Chorda 4, das Entoderm 5 und endlich der Hohepunkt des
Gradienten, das Mesoderm, die Ziffer 6 (Abb. 18).

Entfernen nun REVERBERI und MiNGANTI die beiden vorderen vegeta-
tiven Blastomeren A%l A%! (Abb. 19), so fehlen, wie S. 23 referiert,
Riickenmark und Chorda, die ja in den entfernten Blastomeren liegen, es
fehlt aber auch das Gehirn mit Sinnesorganen und die Palpen. Diese
sollten vorhanden sein, da ihr virtuelles Material in den dem Keim ver-
bliebenen vorderen animalen Blastomeren a2, a#? liegt (Abb. 18). Durch
die Operation wird der Gradientabschnitt, welcher die Werte 3 und 4 und
einen Teil von 5 umfasst, entfernt. Es fehlen folglich die entsprechenden
Organe. Man koénnte sich nun vorstellen, dass der animale Restteil des
Gradienten mit den Werten 1 (Ektoderm) und 2 (Gehirn mit Sinnes-
organen) sich umorganisiert, indem das Niveau 2, welches den Kontakt
mit dem hoéheren Niveau 3 verloren hat, auf das Niveau 1 absinkt. Die
Gene, welche normalerweise auf das Niveau 2 ansprechen, wiirden nun
kein Betitigungsfeld finden und die Bildung des Gehirns mit den Sinnes-
organen miisste ausbleiben, was ja in REVERBERI's und MINGANTI’S
Versuchen tatséchlich der Fall ist. Ob auch das Fehlen der Palpen auf
dem Ausfall des Niveaus 2 beruht, kann nicht entschieden werden. Wir
miissen uns ja daran erinnern, dass die Entstehung der Palpen ein noch
ungelostes Problem darstellt (vergl. S. 42 ff.).

Entfernten REVERBERI und MingaNTT die beiden hinteren vegetativen
Blastomeren B!, B#! (Abb. 18), so entstanden normale Larven, denen
lediglich das Mesoderm fehlt, das von dem in den entfernten Blastomeren
befindlichen Niveau 6 zu bilden war. Das ,,obere’” Ende des Gradienten
ist also entfernt worden. Es ist aber diesmal kein Grund anzunehmen, dass
das freie Ende des Gradienten mit dem Niveau 5 absinkt (in A*1), denn es
stosst ja auch im Ganzkeim an das gleiche Niveau 5 (in B%1), verliert also
nicht den Kontakt mit einem héheren Niveau.

Entfernen REVERBERI und MiNcaNTI die beiden vorderen animalen
Blastomeren a*2, a#? (Abb. 20), so fehlten natiirlich Gehirn und Sinnes-
organe, die ja vom Niveau 2 der entfernten Blastomeren zu bilden waren.
Aber es fehlt auch das Riickenmark, das vom Niveau 3 in den dem Keim
belassenen vorderen vegetativen Blastomeren A%, A#! gebildet werden
sollte (Abb. 18). Nun schliessen infolge der Operation die animalen hinteren
Blastomeren b*2, b#? und die vorderen vegetativen Blastomeren A%, A#!
zusammen (Abb. 20). Dadurch geraten die letzteren in eine mehr animale
Position, und ausserdem stdsst nun ihr Niveau 3 nicht mehr an das jetzt
fehlende Niveau 2 sondern an Niveau 1. Es wire daher verstindlich, wenn
das Niveau 3 auf 1 absinkt und die Bildung des Riickenmarks unter-
bleibt, wie es der Fall ist. Fiir eine derartige Rekonstruktion des Gradienten
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spricht nun folgender Versuch REVERBERI's und MINGANTI’s: Die beiden
hinteren animalen Blastomeren b*2, b*? werden entfernt (Abb. 21). Die
animalen vorderen Blastomeren a*2, a#? verschieben sich nach hinten,
sodass der Keim wieder kompakt wird. In dem Bereich der verbliebenen
animalen Blastomeren a*2, a*? werden bestimmungsgeméss Palpen gebil-
det, aber kein Gehirn. Dagegen wird in dem Bereich der vorderen vegeta-
tiven Blastomeren A%l A#I der das Riickenmark bilden sollte, eine
breite Medullarplatte angelegt, wie sie fir die Anlage eines Gehirns
charakteristisch ist (Abb. 22). Das Ergebnis ist verstindlich, wenn wir
annehmen diirfen, dass sich der Gradient derart neu organisiert hat, dass
er in den gesammten animalen Blastomeren a*2, a%? auf den Wert 1 ab-
sinkt, der anschliessende Teil der vorderen vegetativen Blastomeren
A%+l A4l yom Wert 3 auf 2 absinkt und somit ein Gehirn statt eines
Riickenmarks bildet. Freilich sollte man erwarten, dass sich zwischen dem
nunmehrigen Niveau 2 und dem darauf folgenden Niveau 4 (Chorda) ein
Ubergangsniveau 3 bildet (Abb. 21) und daher auf die bestimmungsfremd
gebildete Gehirnanlage ein verkleinertes Riickenmark folgt. Ob ein solches
vorhanden war, lisst sich nach den Abbildungen REVERBERI’S und MIN-
GANTI’s nicht erkennen und diirfte wohl auch schwer im Medullarplatten-
stadium von der Gehirnanlage zu unterscheiden sein.

Das Absinken des Niveaus in den vorderen Blastomeren a%-2, a2 konnte,
wie ich 1951. S. 193 ausgefiihrt haeb, darauf beruhen, dass die genannten
Zellen nach hinten verlagert werden, also in eine Position geraten, in der im
normalen Keim lediglich das Niveau 1 herrscht (vergl. Abb. 18 und 21).

Es ist ersichtlich, dass bei einer solchen hypothetischen Deutung der
Befunde der italienischen Autoren die Annahme von Hemmungs- oder
Evokationscentren iiberfliissig wird. REVERBERI und MINGANTI haben,
wie schon S. 25 referiert, 1951 zu meiner Deutung Stellung genommen
und sowohl das Induktionscentrum (fiir das Riickenmark) in den vorderen
animalen Blastomeren wie das Hemmungscentrum (fiir die Bildung des
Gehirns) in den hinteren vegetativen Blastomeren aufgegeben und das
Induktionscentrum (fiir die Bildung des Gehirns) in den vorderen vegeta-
tiven Blastomeren auf ein Evokationscentrum beschrinkt. Uber meine
Deutung dussern sie, dass sie ,,could be accepted as an alternative inter-
pretation of the experimental results” (1951. S. 203).

Fiir meine Deutung scheinen mir aber noch eine Reihe weiterer Befunde
zu sprechen. Vereinige ich, wie S. 17 ausgefiihrt, Keime im 2-Zellenstadium
derart, dass die animal-vegetative und die dorsoventrale Achse parallel
liegen, die Bezirke des gelben Halbmondes neben einander zu liegen
kommen, so kiénnen die beiden Gradientsysteme sich zu einem einheit-
lichen System mit nur einem Kulminationspunkt (CHILD’s (1914) ,,domi-
nanter Region”) umorganisieren. Wir erhalten Einheitsriesenlarven (Abb.
15a—c). Vereinige ich die Keime jedoch in einer Orientierung, die die
Bildung einer einheitlichen dominanten Region verhindert, so entstehen
Doppellarven verschiedener Art (v. UBIscH. 1938).
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Wenn die Differenzierung des 4scidienkeimes nicht auf der Wirksamkeit
spezifischer organbildender Stoffbereiche und auch nicht auf der Wirk-
samkeit von Organisatoren, Induktoren oder Evokatoren beruht, sondern
darauf, dass ein Zuordnungsverhiltnis zwischen den Genen und den ein-
zelnen Abschnitten eines kolloidalen Grundplasma-Gefillsystems beruht,
dann werden auch die Ergebnisse der S. 28 ff. referierten Versuche ver-
stindlich. Erstens miissen dem Wesen von Gradienten entsprechend
Ubergangsgebiete vorhanden sein, wie es fiir den Chorda-Mesoderm-Ekto-
Entodermbereich festgestellt werden konnte. Besonders spricht in diesem
Sinne die S. 32 mitgeteilte Beobachtung, dass die labilen Zellen A%3, Af-3
nur dann Muskelzellen liefern, wenn keine echten Muskelzellen im Keim
vorhanden sind. Durch das Fehlen eines Gradientniveaus wird, wie anliss-
lich der Versuche REVERBERI’s und MINGANTI’s dargelegt, der Anlass zu
einer Umkonstruktion des restierenden Gradienten gegeben, soweit die
kolloidale Reversibilitit des Grundplasmas noch erhalten ist.

Nun gelten alle diese Vorstellungen ja nicht nur fiir die Ascidien sondern
auch z.B. fiir die Seeigel (v. UBiscu. 1938) und Amphibien (v. UBISCH.
1951). Worin besteht die Besonderheit des Ascidienkeimes, die sich in
seinem relativ begrenzten Regulationsvermdgen Ausdruck gibt?

Jede Regulation beruht im Sinne der hier entwickelten Hypothese
darauf, dass die kolloidale Grundplasmasubstanz die Fiahigkeit der
Reversibilitat ihres Zustandes besitzt. Diese Reversibilitit wihrt aber
nicht unbegrenzt und kann frither oder spéter erlgschen, allerdings auch
durch neu auftretende Einwirkungen chemischer oder physikalischer Natur
wieder erweckt werden. Die Sonderstellung der Ascidien wiirde darauf
beruhen, dass im Gegensatz etwa zu den Seeigeln und Amphibien die
Reversibilitit des Ascidiengrundplasmas, die im ungefurchten Ei noch
weitgehend vorhanden ist (vergl. Versuche von Darcq. S. 14—15), schon
zu Beginn der Furchung erheblich eingeschrinkt wird. Nicht aber beruht
sie auf der erfolgenden Sonderung ,,organbildender” Keimsubstanzen.
Diese ist vielmehr ein sekundirer Vorgang, abhingig von dem Gradient-
system des Grundplasmas.
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Abb. la—b. Ovocyten von Corella paralle-
logramma. KNABEN. 1936.

Abb. 2. Ovarium von Clavellina lepadiformqis.
KorscHELT und HrIiper. 1902.

Teatarelle

Abb. 3a. Eisektor von Corella parallelogramma.
Kn~NABEN. 1936.

Abb. 3b. Eisektor von Corella parallelo- /2.4, kel
gramma. NB! Vergrésserung etwas geringer £€€¢€
als 3a. KNaBEN. 1936.
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Abb. 3c. Eisektor von Corella parallelogramma.
NB! Vergrosserung dieselbe wie 3b. KNABEN. 1936.
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TAFEL 2

Abb. 4a—e. Ovocyten verschiedener Alters- Abb. 5a. Ei von Ascidiella Abb. 5b. Eivon Boltenia
stadien von Molgula. KorscHELT und HEIDER. aspersa. Huus. 1933. echinata. Huus. 1933.
1902.

)
Abb. 6. Schnitt durch ein
Ei von Ascidiella scabra.
Reifungsspindel. Koérnchen-

schicht am vegetativen Pol.
Dawrcq. 1938.

Abb. 7. Die Kurven geben den kérn-
chenfreien Raum um den animalen Pol
bei verschiedenen Eiern an. Darcq. 1938.
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Abb. 8a. Ei von Cynthia partita. Das gelbe Pigment
am vegetativen Pol. CoNKLIN. 1905.
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Abb. 8b. Ei von Cynthia partita. Der gelbe

Halbmond hat sich gebildet. CoNxLIN. 1905. % dﬁ er Al l/m ond
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Abb. 9. Diagramm der Lage der
A 0 r/ a organbildenden Keimbezirke im Ascz-
dienei. CONELIN. 1905. Die gestrichelte

Linie hinzugefiigt (v. UBISCH).
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Abb. 10. Lage der organbildenden Keim-
bezirke im Ei von Ascidiella. VANDEBROEK
nach Darcq. 1938.
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Abb. 11. Centrifugiertes Ei von Abb. 12. Schnitt durch ein Ei von Cynthia partita.
Ciona. ScHLETP. 1929. 1. Furchungsspindel quer getroffen. CoNkLIN. 1905.
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Abb. 14. Ei von Styela mit organbildenden Keimbezirken. Die Abb. ist mit einigen nicht unwesent-
lichen Verénderungen ScHLEIpP (1929. Abb. 467. S. 789) entnommen. ScHLEIP gibt an, dass seine
Abbildungen 467a —f der cell-lineage-Arbeit CoNKLIN’s (1905) entnommen seien. Doch kann ich seine
oben wiedergegebene Abb. 467a in der Arbeit CoNKLIN’s nicht finden. Gegeniiber ScHLEIP’s Abbildung
sind folgende Verinderungen vorgenommen : Einzeichnung des kaudalen Chymoplasmas. Verbreiterung
des chordo-neuroplasmatischen Bezirks. Doch ist zu beachten, dass auch bei ScrLErP in Uberein-
stimmung mit CoNkLIN’s Ausfithrungen dieser Bezirk in die animale Keimhélfte iibergreift. Eintragung
der animal-vegetativen und dorsoventralen Achse.
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Abb. 15a. Schema einer Keimver- Abb. 15b. Schema eines einheit- Abb. 15c. Schema einer Einheits-

schmelzung mit parallelen animal- lichen Gastrulationsvorganges. V. gastrula. v. UBiscH. 1939.
vegetativen Achsen. Dorsalseite UsiscH. 1939.
neben Dorsalseite v. UBISCH.
1939.

Abb. 16. 4-Zellenstadium von Cynthia partita vom vegetativen Pol aus gesehen.
ConkrIN. 1905.

hinten 8% i

%7

Abb. 17a. 8-Zellenstadium von Cynthia partita von der Abb. 17b. 8-Zellenstadium von Cyn-
Seite gesehen. ConkLIN. 1905. NB! Der gelbe Halb- thia partita vom animalen Pol gesehen.
mond ist nach CONKLIN’s Abb. 32 von mir eingetragen. ConNkLIN. 1905.

g2 a®?t

37.7
Abb. 18. 8-Zellenstadium des Ascidienkeimes. Abb. 19. 8-Zellenstadium eines 4scidienkeimes nach
Schematische Eintragung der virtuellen Keimbe- Entfernung der beiden vorderen vegetativen Blas-
zirke. Gestrichelte Linie der vermutliche Gradient tomeren A%'1, A4I In den vorderen animalen Bla-

1—6. Vergl. REVERBERIL. 1948. stomeren a2, a?? unterbleibt dic Bildung von

Gehirn mit Sinnesorganen und der Palpen. v.
UsiscH. 1951.



Abb. 21. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes
nach Entfernung der beiden hinteren animalen
Blastomeren b%2, b%2, Die beiden vorderen ani-
malen Blastomeren a*2, a#? gleiten nach hinten.
Keine Gehirnbildung in a*2, a%?, Dagegen Gehirn-
anlage in A*!, A%l v, Usiscu. 1951.

Abb. 23. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes nach

Entfernung der beiden vorderen animalen Blasto-

meren a2, a%? und der beiden hinteren vege-

tativen Blastomeren B%1l, B#2, Keine Induktion

von Gehirn, Sinnesorganen und Palpen in b*?2,
b#42. v. UsiscH. 1951.

Abb. 25. Lage der organbildenden Keim-
bezirke im 8-Zellenstadium von Ascidiella.
VANDEBROEK. 1938.

Meoobtus-
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Abb. 20. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes nach Entfernung der

beiden vorderen animalen Blastomeren a*2, a#?, Die beiden hinteren

animalen Blastomeren b*2, b%? gleiten nach vorn und gewinnen An-

schluss an die beiden vorderen vegetativen Blastomeren A%l A%I,

Keine Induktion von Gehirn, Sinnesorganen und Palpen in b4-2,
vora b#2, Ein Rickenmark in A%!, A42 fehlt. v. UBiscH. 1951.

Abb. 22. Schnitt durch einen Keim von Ascidiella
aspersa, dem in 8-Zellenstadium die beiden hinteren
animalen Blastomeren b%-2, b4¢ entnommen waren.
Der von den vorderen vegétativen Blastomeren ge-
lieferte Keimbezirk bildet bestimmungsfremd eine
breite Medullarplatte, wie sie fur die Anlage eines
Gehirns charakteristisch ist. REVERBERI und
MiINGANTI. 1946.

&5‘.2

4%
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hinlen '

8%

Lhtoderm
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Abb. 24. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes. Die
beiden vorderen animalen Blastomeren a%2, a#?
sind entfernt und durch die einem anderen Keim
entnommenen hinteren animalen Blastomeren b*-2,
b#? ersetzt. Keine Induktion von Gehirn, Sinnes-
organen oder Palpen im Transplantat.
v. UBiscH. 1951.
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Abb. 26a. 16-Zellenstadium von Cynthia partita. Abb. 26b. 16-Zellenstadium von Cynthia partita.
Animale Hilfte. CoNgLIN. 1905. Vegetative Hélfte. CoNKLIN. 1905.

Abb. 27a. 32-Zellenstadium von Cynthia partita. Abb. 27b. 32-Zellenstadium von Cynthia partita.
Animale Halfte. CoNxLIN. 1905. Vegetative Hélfte. CoNKLIN. 1905.

Abb. 28a. 64-Zellenstadium von Cynthia partita. Abb. 28b. 64-Zellenstadium von Cynthia partita.
Animale Halfte. CoNkLIN. 1905. Vegetative Hilfte. CoNKLIN. 1905.

Abb. 29a. 110-Zellenstadium von Cynthia partita. Abb. 29b. 110-Zellenstadium von Cynthia partita.
Animale Hélfte. CoNKLIN. 1905. Vegetative Hilfte. CoNgLIN. 1905.


file:////yfy
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Abb. 30a. Dorsalseite des 64-Zellenstadiums von Abb. 30b. Dorsalseite des 128-Zellenstadiums von
Ascidiella scabra mit den virtuellen Chordazellen Ascidiella scabra mir den 8 virtuellen Chordazellen
A7‘7, A7'3, A7‘3, A7'7. v. UBiscH. 1939. A8.14, As.ls, AB.G’ AS.S’ A8'5. A8.6" A8'13, A8'14.

v. UBiscH. 1939.

Abb. 31. Larve von Ascidiella scabra, der infolge Abb. 32. Neurula einer Ascidienlarve. CONKLIN.
Entnahme des virtuellen Chordamaterials die 1905.

Chordasystem fehlt. v. UBiscH. 1929.

Abb. 33a. Dorsalseite des 32-Zellenstadiums von Abb. 33b. Dorsalseite des 64-Zellenstadiums von
Ascideella scabra mit den virtuellen Mesodermzellen Ascidiella scabra mit den virtuellen Mesoderm-
A6'3, B6.2’ B6.3’ B6'4. B6'4, B6‘3, Be'z, A6'3, zellen A7'6, B7'3, B7'4, B7'7, B7'8, B7'5, B7'6, B7.6‘,

v. UsiscH. 1939. B75 B8, B”-7 B4, B7-3, A7-6. v. UBiscu. 1939.

Hory . =
Papiten .

Abb. 34. Larve von Ascidiella Abb. 35a. Ventralseite des 32- Abb. 35b. Dorsalseite des 64-
scabra, der infolge Entnahme des Zellenstadiums von Ascidiella sca- Zellenstadiums von Ascidiella sca-
virtuellen Mesodermmaterials das bra mit den virtuellen Neuralzellen bra mit den virtuellen Neuralzellen
Mesoderm fehlt. v. UsiscH. 1940. a87, a8:5 a6-5 a6-7 v, UsiscH. 1939. A7-8,A7-4 A74 A7-8 v UsiscH. 1939.



o

Abb. 36. Larve von Ascidiella
scabra, der infolge der Entnahme des
virtuellen Neuralmaterials das Ner-
vensystem fehlt. v. UsiscH. 1939.

Abb. 38. Larve von Ascidiella
scabra, der infolge der Entnahme
des virtuellen Entodermmaterials
das Darmsystem feht. v.
Usisca. 1939.

Abb. 41. Beginnende

Gastrulation bei
Cynthia partita. Enden der Chordazellen
noch sichtbar (schwarz). Neuralzellen weit

Abb. 37a. Dorsalseite des 32-
Zellenstadiums von Ascidiella sca-
bra mit den virtuellen Entoderm-
zellen AS-3(7), A%1 B6-1 B6-I A6
AS-3(1). v. UsiscH. 1939.

Abb. 39. Ventralseite des 16-

Zellenstadiums von Ascidieslla sca-
bra mit den virtuellen Ektoderm-

: :
zellen a53, a4, b?3, b4 po4
b%3, a%4, ab3. v. Usiscu. 1939.

Abb. 42.
partita. Die obere Urmundlippe schiebt sich nach
hinten. Blastoporus T-férmig. CoNkLIN. 1905.

punktiert. Mesodermzellen eng punktiert.

Entodermzellen kleine Xreise.
weiss. CoNkLIN. 1905.

Abb. 44. Medianschnitt durch eine Gastrula von Cynthia

Ektoderm
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Abb. 37b. Dorsalseite des 64-
Zellenstadiums von Ascidiella sca-
bra mit den virtuellen Entoderm-
zellen A7'2, A7'1, B7'1, B7'2, A7‘5,
A7'6(?), A7'6(?), A7'5, B7'2, B7'1,
A71 A7-2 v, UsiscH. 1939.

Abb. 40. Larve von Ascidiella
scabra, der infolge Entnahme des
virtuellen Ektodermmaterials das
Ektoderm fehlt. v. UBiscH. 1939.

[edutlarplatle

iaaa/ern

Fortgeschrittene Gastrulation bei Cynthia

Cynthia partita. Medullarplatte streckt sich

partita. CONKLIN. 1905.

nach hinten. Vorderer Teil des Blastoporus
geschlossen. CoNkLIN. 1905.
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Abb. 45.

Dorsalansicht einer Neurula von Cynthia partita.

1905.

CONKLIN.
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Abb. 46.
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Abb. 47. Embryo von Phallusia mammillata. Nach
KowaLevsky aus KorscHELT und HEIDER. 1902.

Spiite Neurula von Cynthia partita. CONKLIN. 1905.
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Abb. 48a—c. Entwicklung von Herz und Pericard
KorscHELT und HEIDER. 1902.
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Abb. 49. Larve von Ascidiella scabra, entstanden aus einem Keim, an dem im
8-Zellenstadium die 4 Mikromeren um 180 Grad gedreht reimplantiert wurden.
Sinnesorgan an der Dorsalkante des Schwanzes. T1-CEOW-TUNG. 1934.

Vorderdarm- s
lumen(l) [Ss
Ertoderm

Abb. 50. Medianschnitt durch eine Larve von Ascidiella scabra nach Entfernung
des virtuellen Entoderms. Regulativ erstattetes Entoderm im Vorderende vorhanden.
v. UsiscH. 1939.

Abb. 51. Larve von Corella parallelogramma noch innerhalb des Follikels. KNABEN. 1936.
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Abb. 52. Larve von Ascidiella scabra. v. UBISCH. 1938
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Abb. 53a—c. Larve und Metamorphose von
Clavellina. KorscEHELT und HEIDER. 1902.

Abb. 54a—c. Drei in Abstidnden von etwa 10 Minuten

auf einander folgende Stadien der Schwanzinvolution.

Halbschematisch nach mikrophotographischen Aufnahmen
desselben Tieres. WEIss. 1928.

Abb. 55. Tetraederstadium von Ascaris megalocephala mit
eingezeichnetem animal-vegetativem Gradient (punktierte
Linie). v. UBiscH. 1943.
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