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1. KEIMZELLEN- UND EIHÛLLENBILDUNG, 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 Grösse von 
35-40 pp erreicht haben, beobachtet man an ihrer Oberfläche einzelne 
kleine stark amöboid bewegliche ZeIlen, die ersten FollikelzeIlen (Abb. 
1 a-b). Woher diese stammen, ist nicht mit Sicherheit geklärt. Es könnte 
sein, wie von KORSCHELT und HEIDER (1902. S. 321) beschrieben, dass die 
Ovocyten bei ihrer nach aussen gerichteten Vorwölbung aus dem Ovar 
einzelne Keimèpithelzellen mit sich nehmen. KNABEN vermutet jedoch, 
dass es sich urn Wanderzellen handelt, die an die Ovocyte, wenn diese ein 
bestimmtes Alter erreicht hat, herankriechen. Während die Ovocyte 
heranwächst und sich von dem Ovar durch einen hohlen , wohl von 
Keimepithelzellen gebildeten Stiel absetzt (Abb. 2), vermehren sich die 
Follikelzellen - möglicherweise auf amitotischem Wege - und bilden bald 
einen dichten, einschichtigen Zellverband, den primären Follikel. 

Zwischen den Follikelzellen treten nun einzelne ZeIlen auf, die ein 
helleres Plasma und eine grössere Vakuole besitzen als die übrigen ZeIlen. 
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 Fläche eine Membran ab, das Chorion. 
Es ist nicht ganz klar, ob die Testazellen spezialisierte Follikelzellen sind, 
die sich aus dem Verbande der letzteren herauslösen, oder ob es sich urn 
Wanderzellen handelt, die sich zwischen und unter die Follikelzellen 
schieben. Nach KORSCHEL'l' und HEIDER sondert sich die Follikelzellen
Schicht in zwei Lagen, von denen die äussere aus platten, kleinen Zellen 
besteht, während die innere viel grössere Zellen aufweist. Bei Corella 
parallelogramma konnte KNABEN die äussere 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 ursprünglich in ihnen vorhandene Vakuole teilt sich in 
mehrere kleinere Vakuolen , bis schliesslich die ganze Testazelle dicht mit 
Vakuolen angefüllt ist (Abb. 3a). 

TUCKER (1942) hat die Bildung der EihüIlen von Styela plicata erneut 
einer eingehenden histologischen Untersuchung unterzogen und kommt 
zu folgenden Resultaten: Wenn die Ovocyten sich infolge ihres Wachstums 
nach aussen hervorwölben, sind sie von ZeIlen des Ovarialepithels um
geben. Sie senken sich dann in das Innere des Ovars, blei ben aber zunächst 
mit dessen Wand durch einen röhrenförmigen Stiel von Keimepithelzellen 
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verbunden. Diese die Ovocyten umgebenden Zeilen sind die pnmaren 
FollikelzeIlen. Sie vermehren sich mitotisch und zwar sowohl rechtwinklig 
zur Ovocytenoberfläche, sodass ihre Zahl stets hinreicht, urn die wachsende 
Ovocyte zu bedecken wie auch parallel zu deren Oberfläche, sodass zwei 
Lagen von Follikelzellen entstehen: das äussere und innere Follikelepithel. 
Die inneren Follikelepithelzellen teilen sich ebenfalls mitotisch und lassen 
die Testazellen entstehen. Das Chorion wird von der Eioberfläche abge
schieden. Bei der Eiablage verbleibt das äussere Follikelepithel im Ovar. 

Die FollikelzeIlen wachsen zunächst nur langsam, wenn aber die Testa
zeilen voll entwickelt sind, wachsen auch die Follikelzeilen schnell heran 
und sind von einer grossen Vakuole fast ganz erfüllt (Abb. 3b). Die Follikel
zeIlen weisen an ihrem, dem Chorion abgewandten Pol starke amöboide 
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
füllt ist, die vielleicht von den Testazellen abgeschieden wird, später aber 
durch Wasseraufnahme beträchtlich aufquillt. Die Testazellen treten aus 
der Ovocyte heraus und finden sich später frei in dem Follikel (Abb. 3c). 
Hier fin den sich nach erfolgter Befruchtung auch die Richtungskörper. 

Inzwischen haben sich auch in der Ovocyte selbst ausser ihrem Wachs
turn Veränderungen vollzogen. Die Ovocyte besitzt ein sehr grosses 
Keimbläschen mit einem Nucleolus, der während des weiteren Wachstums 
der Ovocyte aIlmählich mit Vakuolen angefüllt ",ird. Urn den Nucleolus 
sammelt sich feines Pigment an (Abb. la). Die Pigmentkörnchen verteilen 
sich später im ganzen Ovocytenkörper (Abb. 4a-c). Sie werden gröber 
und stellen den Dotter dar. Zwischen den Dotterkörnern liegen feinere 
Körnchen (Abb. 4d-e). Die ursprüngliche Anhäufung der Dotterkörner 
urn das Keimbläschen lässt nach CRAMPTON (1899. S. 43) daraufschliessen, 
dass das Keimbläschen bei der Dotterbildung eine Rolle spielt. 

Bei Verwendung von Oxydation-Reduktion-Indikatoren konnte CHILD 
(1951. S. 356/7) feststeilen , dass trotz der scheinbaren Uniformität des 
Plasrnas 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 abfäIlt. 

Die Follikelzellen wandein sich allmählich in die sogen. Schaumzeilen 
urn, die den Eiern nach ihrer Ausstossung ins Wasser als Schwebeapparat 
dienen (Abb. 5a). Bei anderen Formen jedoch besteht das Follikelepithel 
nur aus flachen, kleinen ZeIlen (Abb. 5b). 

Wenn das Ei den Ovidukt verlassen hat , löst sich das Keimbläschen 
vöIlig auf. Es handelt sich urn 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 amöboide Beweglichkeit und entlehren ihre Vakuolen in den 
;Follikel, wobei ihre Grösse ungefähr auf l/S zurückgeht. KNABEN konnte 
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nachweisen, dass die Testazellen während dieser Zeit Enzyme in den 
Follikel abgeben, die das Chorion verdauen und die Follikelzellen auflok
kern. Dadurch wird es der inzwischen herangewachsenen Larve ermög
licht die Eihüllen zu sprengen und ins Freie zu gelangen. Diese Vorgänge 
sind von Bedeutung für die später zu besprechenden Versuche. Die Eier 
der Ascidien sind recht empfindlich und werden bei der für Operationen 
notwendigen Enthüllung leicht verletzt, was den Tod oder abnorme 
Entwicklung zur Folge hat. Legt man aber unbefruchtete Eier zwischen 
dicht gedrängte Embryonen, die 2-3 Stunden vor dem Schlüpfen stehen, 
bei denen also die Enzymwirkung in vollem Gange ist, so erweichen die 
von den Testazellen der Embryonen gelieferten Enzyme die Eihüllen der 
zu operierenden Eier oder lösen sie sogar ganz auf (v. VBISCH. 1938. S. 20). 

JULIN (1893) hat eingehend die Oogenese und Spermatogenese von 
Styelopsis grossularia beschrieben. Die Genitalanlage entsteht aus einer 
begrenzten Anzahl mesodermaler ZeIlen der jungen Ascidie. Die äusseren 
ZeIlen bilden die Wand der Keimdrüse, die inneren die primordialen 
Keimzellen. Diese bilden zunächst ein Synzytium, dessen Kerne sich 
vermehren, wobei je 4 Chromosomen auftreten. Nun sondern sich urn die 
Kerne von der übrigen Synzytialmasse getrennte Plasmabezirke ab. Die 
so entstehenden ZeIlen liegen in zwei Schichten übereinander, deren untere 
die primordialen männlichen, deren obere die primordialen weiblichen 
Keimzellen darstellt. Von der Keimdrüsenwand aus schiebt sich eine 
doppelte Schicht flacher ZeIlen 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, 
wo bei je eine grössere ZeIle rnit klarem Protoplasma und sphärischem Kern 
auftritt und je drei andere mit dunklerem Plasma und rundem Kern. 
Diese drei letzteren drängen sich urn die erstere. Die grössere ZeIle ist die 
Oogonie, die drei anderen die primären Follikelzellen. Alle 4 ZeIlen zusam
men bilden einen OvarialfoIlikel. Die Oogonie besitzt ein relativ grosses 
Keimbläschen. Ein Centrosom ist nicht nachweisbar. Ein kleiner Nucleolus 
ist vorhanden. 

Die primordialen männlichen Keimzellen vermehren sich ebenfalls, 
wobei Centrosomen und je 4 Chromosomen auftreten. Auch sie besitzen 
ein relativ grosses Keimbläschen und einen kleinen Nucleolus. Sie ordnen 
sich in einer Schicht polyedrischer ZeIlen an der inneren Ampullenwand 
an und bilden schliesslich zwei über einander liegende Lagen. Die ZeIlen der 
inneren Schicht teilen sich lebhaft und geben Vrsprung zu 5-6 Reihen 
kleiner, sphärischer ZeIlen, die beinahe den ganzen Raum der Ampulle 
ausfüllen. Es handelt sich um die Spermatogonien. 



8 DIE ENTWIOKELUNG DER MONASCIDIEN 

Die Oogonien wachsen nun von etwa 0,0075 auf c. 0,2 mm heran. Die 
drei Follikelzellen teilen sich und bilden schliesslich eine doppelte Hülle 
aus platten ZeIlen urn die Oogonie. Die innere Schicht stellt die Testazellen 
dar. Die äussere Schicht bildet das sekundäre Follikelepithel. Zwischen 
beiden wird die feine Eimembran gebildet. Die Oogonie wächst weiter bis 
zu 0,4 mm Grösse heran. Die Kernmembran löst sich auf, der Nucleolus 
verschwindet, die im Plasma vorhandenen feinen Dotterkörner ver
grössern sich stark und werden zu Kugeln verschiedenen Umfangs. Das 
Follikelepithel sondert sich in zwei Schichten von platten ZeIlen, das 
äussere und innere Follikelepithel. Wenn die Ovocyte in das Innere der 
Ovarialtube fällt, bleibt das äussere Follikelepithel zurück. Die Sperma
togonien wachsen zu Spermatocyten 1. Ordnung heran. 

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

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 Sperrnatiden mit je 2 Chromosomen und 
Centrosom. Hierauf erfolgt die Umbildung in . das Spermatozoon mit 
langem Kopf und Schwanz. 

N ach erfolgter Besamung liegen die beiden Vorkerne einander ange
nähert in der Nähe des Eicentrums. 

Wesentlich an dieser Darstellung JULIN'S ist, dass sowohl die definitiven 
Eizellen wie auch die Testa- und Follikelzellen alle aus gleichen ZeIlen der 
primordialen Keimanlage hervorgehen. Letzten Endes dürfte 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, während KNAllEN seine Präparate von 
Keimdrüsen erwachsener Tiere gewann. Die von ihm beschriebenen 
"WanderzeIlen" befinden sich also auch innerhalb des Ovars und dürften 
auch von den Zellen der primordialen Keimanlage herstammen. 

BOVERI (1890) zählte in einer Richtungsspindel (wahrscheinlich der 
ersten) von Ascidia mentula 9 stäbchenförmige Chromosomen. In der 
Ovocyte war keine Strahlung erkennbar. HILL (1896) gibt für 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. Richtungskörpers und dem weib
lichen Vorkern von Ascidiella scabra je 8, in den Äquatorialplatten junger 
Furchungsstadien 16 Chromosomen gezählt. 

Während nach JULIN die Reifungsteilungen des Eies von Styelopsis 
noch im mütterlichen Körper vor sich gehen, fin den dieselben nach 
KNABEN 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 
Richtungskörper abgeschnürt hat. Das Ei ist also VOl' der vollendeten 
2. Reifungsteilung bereits befruchtungsfähig. 

Nach CASTLE weist das abgelegte noch unreife Ei bereits eine deutliche 
Polarität auf. Die eine Hemisphäre ist besonders an der Oberftäche plasma
reicher, die andere enthält mehr Dotter. Die Polkörperbildung findet im 
Centrum der Oberftäche der dotterreicheren Hemisphäre statt, die also 
als animaler Pol zu bezeichnen ist. Das Spermatozoon dringt an der 
entgegengesetzten Hemisphäre ein. Der plasmareichere Pol ist also im 
Gegensatz zu den Eiern wohl aller anderen Tiere der vegetative Pol. 
Nach GOLSKI (1898) ist das Eindringen des Spermatozoons nicht auf die 
Region des vegetativen Pols beschränkt. GOLSKI, CONKUN (1905) u.a. 
erwähnen, dass Polyspermie eintreten kann. Nach MINGANTI (1951) 
scheiden die Ascidieneier Sperma-aktivierende Befruchtungsstoffe aus, 
die artspezifisch zu sein scheinen. 

Die beiden Vorkerne wandern auf einander zu , wobei sich die vom 
Mittelstück 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 Richtungskörper liegen. 

Obgleich Eier und Spermatozoen desselben Tieres gleichzeitig abgegeben 
werden können, findet nach CASTLE doch nul' selten Selbstbefruchtung 
statt. 

CASTLE beobachtete, dass die Eier von Ciona zu ganz bestimmten Zeiten 
abgelegt werden, etwa 1 oder F/2 Stunden VOl' Sonnenaufgang. Nähert 
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 für die Eiablage von Molgula 
manhattensis an, Cynthia dagegen legt die Eier bei Anbruch der Nacht ab . 
Huus (1939, 1941) steIlte an der Hand von Belichtungsversuchen von 
Corella parallelogramma fest , dass Eier in gewöhnlichen, am Tage belichteten 
Aquarien zu jeder Tageszeit abgelegt werden, jedoch der weitaus grösste 
Teil am Morgen. lm Dunkelaquarium legen die Ascidien die Eier etwa 
1/4 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 nul' bei einer Minimums
temperatur über 10,5 Grad Celsius und findet nicht mehr statt, wenn die 
Temperatul' über 24 Grad steigt. Wahrscheinlich werden durch so hohe 
Temperatul' die Tiere selbst geschädigt. 

Für den Experimentator ist die eb en beschriebene Reaktion der Ascidien 
auf Belichtung von praktischer Bedeutung. Da es bei meinen später zu 
besprechenden Experimenten erwünscht war jederzeit frisch abgelegte 
Eier ZUl' Verfügung zu haben, war es lediglich nötig einige Glasschalen 
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mit Ascidien unterhalb der Fensterbank abgedunkelt oder in gedämpftem 
Licht stehen zu haben. Wurden nun frische Eier benötigt, so wurde eine 
Glasschale mit ein paar Tieren au! die Fensterbank ins Licht gesetzt, und 
kurz darauf konnte ich sicher sein, frisch abgelegte Eier in der Schale zu 
finden (v. UBISCH. 1940. S. 4). 

Kreuz befruchtung zwischen zwei verschiedenen Arten ist von REVERBERI 
(1933, 1935) und kürzlich MINGANTI (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 
(Oiana 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 erwähnten Kombinationen erhielt MING ANTI normale Larven, die 
hinsichtlich des "Entwicklungsrhytmus und der morphologischen Charak
tere dem mütterlichen Typus nachschlagen" (1950. S. 309). 

2. EIBAU UND VERANDERUNGEN DESSELBEN 

Das Ei von Ascidiella scabra wird nach DALcQ (1938) während der 
Spindelbildung für die l. Reifungsteilung abgelegt. Es ist gleichmässig 
mit etwa gleich grossen Dotterkörnern angefüllt. An der Oberfläche ist es 
von einer Schicht stark eosinophiler Körnchen bedeckt. Sobald sich das 
Keimbläschen aufgelöst hat und seinen Inhalt in das Ei ergiesst, wird 
durch die dabei frei werdende Flüssigkeit die Körnchenschicht in der 
animalen Zone des Eies verdrängt und sammelt sich stärker in der vege
tativen Oberflächenschicht an (Abb. 6). Der so körnchenfrei werden de 
Bezirk weist etwas wechselnde Grösse 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 fällt mit der animal
vegetativen Eiachse zusammen (Abb. 7). Diese Vorgänge sind das erste 
Anzeichen der späteren Bilateralsymmetrie des Keimes. 

Während der nun folgenden Kernreifungsperiode macht das Ei eine 
Reihe von Formveränderungen durch, die nach VANDEBROEK (1937) auf 
Veränderung der Oberflächenspannung und der Permeabilität beruhen, 
welch letztere nach jeder Mitose vorübergehend ansteigt. 

Das abgelegte Ei von Ascidia scabra und aspe1·sa ist zunächst vollkom
men rund. Am animalen Pol findet sich ein hyaliner Plasmafleck, der die 
l. Reifungsspindel umgibt. Dieser liegt gewöhnlich am animalen Pol, kann 
ab er auch bis zu 40 Grad von der Stelle, die sich später, 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 später ventrale Seite abplattet. Gleich 
darauf strömt Plasma an den animalen Pol nnd bildet dort eine zunächst 
unbedeutende Vorwölbung, die ab er bald wächst. Zwischen ihr und dem 
übrigen Ei bildet sich eine seichte Delle, die sich langsam vegetativwärts 
über 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 erwähnte Pigment hat inzwischen 
eine Kalotte am vegetativen Pol gebildet. Das Ei plattet sich nun am 
animalen Pol ab und der 1. Richtungskörper wird abgestossen. Der 
vegetative Teil des Eies macht neue Deformationen durch, wobei wiederum 
die ventrale Seite abgeplattet wird, sodass es vorübergehend wieder 
bilaterale Form aufweist . Dann kugelt sich das Ei wieder ab. Nun wird 
der 2. Richtungskörper unter erneuten entsprechenden Deformierungen 
der Eigestalt abgestossen. 24-35 Minuten nach erfolgter Befruchtung ist 
das Ei wieder kugelrund. 

VANDEBROEK (1937) konnte durch Vitalfärbung nachweisen, dass 
während der Kernreifungsperiode ein oberBächlicher Plasmastrom vom 
animalen gegen den vegetativen Pol verläuft und ein entgegengesetzter 
Strom der inneren Plasmen vom vegetativen zum animalen Pol. Dass es 
sich hier wirklich urn Strömungen handelt, lässt sich daran erkennen, dass 
die Testazellen von dem Oberflächenstrom mitgerissen und an den vege
tativen Pol verschleppt werden können (CONKLIN. 1905). Das periphere, 
pigmentierte Plasma bildet zunächst eine Kappe am vegetativen Pol. 
Ûber diesem pigmentierten Plasma liegt eine schmale Schicht nuclearen 
Plasrnas (Abb. 8a). Dann breitet sich das pigmentierte Plasma aus , bis es 
annähernd die ganze vegetative Hälfte des Eies umgibt. Nun wandert der 
Spermakern an einer Seite des Eies gegen den Äquator hinauf, wob ei er 
das pigmentierte Plasma nach sich zieht. Es bildet schliesslich einen 
gel ben Halbmond unmittelbar unterhalb des Äquators auf der ventralen 
Seite des späteren Embryos. Es handelt sich urn die Anlage des Meso
blasts. Mitten in diesem Bezirk liegt der Spermakern (Abb. 8b). 

Das klare Plasma, das ursprünglich über 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 Erklärung: 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 ofthe egg" (NB! in Oberflächenansicht.). lch (v. VBISCR) habe 
dieser Anmerkung CONKLIN'S in der Abb. 9 durch eine gestrichelte Linie 
Rechnung getragen. 

V ANDEBROEK (1937. Citiert nach Dalcq. 1938 S. 424/7) hat mit Hilfe 
von Vitalfärbungen 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 oberflächlich gelegenen Halb
mond, dessen mittlerer Bezirk das Gehirn zu bilden bestimmt ist. Vnmittel
bar unterhalb dieses Halbmondes liegt das virtuelle Chordamaterial. Das 
virtuelle Mesoderm liegt in diesem Stadium noch oberflächlich über den 
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grössten Teil des Eies zerstreut. In der ani malen Eihälfte findet sich das 
klare Plasma, welches später das Ektoderm bildet. Das Innere des Eies 
ist mit Dottermaterial erfüllt, welches später Entoderm liefert. 

Ein Vergleich der Abb. 9 und 10 zeigt die prinzipielle Übereinstimmung 
der Darstellungen von CONKLIN und V ANDEBROEK bezüglich der Lage von 
virtuellem Neural- und Chordamaterial. Aber es ist ein wesentlicher 
Unterschied bezüglich der Lage des virtuellen Neuralmaterials vorhanden, 
auf den die Aufmerksamkeit hingelenkt werden muss, da er uns später 
noch eingehend beschäftigen wird : Nach CONKLIN (Abb. 9) liegt virtuelles 
Neuralmaterial sowohl oberhalb wie unterhalb des Äquators, nach 
VANDEBROEK (Abb. 10) lediglich oberhalb des Äquators , wenigstens 
soweit es die Oberfläche erreicht. Der scheinbar in die vegetative Eihälfte 
weisende Abschnitt der Neuralanlage in Abb. 10. wird später 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 
für die Ausbildung der Myofibrillen nicht erforderlich sind, ein Ergebnis, 
das durch DALcQ (1938. S. 435) bestätigt wurde. 

Es ist in diesem Zusammenhang von Interesse, dass HARVEY (1946, 
1951) auf Grund von Zentrifugierungsversuchen an Seeigeleiern bezüglich 
der im Seeigelplasma vorhandenen Granula ("oil , yolk, pigment, mito
chondria". 1951. S. 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 granulcs" (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 zunächst in der animal-vegetativen Eiachse dem 
Äquator zu. Wenn er sich aber auf diesem Wege dem gleichzeitig vom 
vegetativen Pol her dem Äquator zustrebenden männlichen Vorkern 
nähert, weicht er von seiner Bahn seitlich ab und legt sich schliesslich 
etwa in Äquatorhöhe neben ihn. Die Kernmembranen lösen sich auf, das 
Ei streckt sich in der Äquatorialebene, 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 Bilateralität entspricht der späteren Bilateralsymmetrie des Keimes. 
Am unbefruchteten soeben abgelegten Ei dagegen ist eine solche Bilate
ralität noch nicht nachzuweisen. 

Es erhebt sich nun die Frage, wodurch alle diese komplizierten Lagever
änderungen der verschiedenen Eisubstanzen in der Kernreifungs- und 
Befruchtungsperiode hervorgerufen werden. Die beiden oben beschriebenen 
einander entgegengesetzten Strömungen, die des oberflächlichen Plasmas 
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zum vegetativen, des inneren dotterreichen Plasrnas zum animalen Pol 
könnten möglicherweise durch physikalische Faktoren wie die Schwerkraft 
bedingt sein. Das ist aber natürlich nicht möglich bezüglich der sich 
bilateral anordnenden Substanzen, wie des gelben Halbmondmaterials 
und der beiden vor demselben liegen den durchsichtigen Plasmakappen 
(verg!. Abb. 14). Es ist offensichtlich, dass diese Anordnung, wie auch die 
eines bilateralen körnchenfreien Raums am animalen Pol auf einer in
zwischen ausgebildeten bilateralen Struktur des Eies beruhen, bezw. dUl'ch 
dieselbe bedingt sein muss. Diese unsichtbare Struktur muss irgendwie 
im Grundplasma des Eies 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 während der Kernreifungsperiode bereits 
vorhanden ist, lässt sich mit verschiedenen Versuchsmethoden nachweisen. 

SCHLEIP (1929. S. 807) zentrifugierte unbefruchtete Eier von Oiana ohne 
dadurch eine sichtbare Schichtung der Eisubstanzen zu erreichen. Anders 
verhält es sich jedoch, wenn man befruchtete Eier von Oiana (DUESBERG. 
1926) oder Styela (CONKLIN. 1924) zentrifugiert. DUESBERG erzielte aller
dings bei Oiana keine sichtbare Verlagerung der Plasmastoffe, wohl aber 
trat diese bei Styela nach CONKLIN ein. Ebenso erhielt SCHLEIP (1929. 
S. 807) bei Zentrifugierung von befruchteten Oiana-Eiern eine Schichtung 
in 3 Lagen (Abb. 11). Die Entwicklung solcher zentrifugierter Eier ver
läuft nach CONKLIN 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 erwähnt 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, dürfte wo hl darauf beruhen, 
dass die Viskosität des Eiinhaltes in · dies er Periode geringer wird und 
dadurch Verlagerungen erleichtert. "In all cases, differentiallocalizations 
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. 

CONKLIN'S Resultat, dass die Bildung der Primitivorgane an die jeweilige 
Lage bestimmter Eisubstanzen gebunden ist, legt den Gedanken nahe, 
dass es sich urn organbildende Stoffe handele. Mit dies er Annahme steht 
die Angabe REVERBERI'S (1931) in striktem Widerspruch, dass er auS' 
Fragmenten unbefruchteter, ja auch befruchteter Eier von Oiana normale 
Larven erhalten habe. Aber auf Grund späterer innerhalb der Grenzen 
der Möglichkeit exakter Untersuchungen von DALCQ (1938, 1938a) können 
REVERBERI'S Ergebnisse nicht aufrecht erhalten werden. DALCQ frag-
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mentierte unbefruchtete Eier von Ascidiella scabra in verschiedenen 
Richtungen. Die Eier wurden entweder latitudinal, d.h. in der Äquatorial
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 
können befruchtet werden, und es spielt für die weitere Entwicklung keine 
Rolle, ob sie den Eikern enthielten, aJso diploid waren, oder ohne den
selben haploid. 

DALcQ berechnet zunächst an normalen Larven den quantitativen 
lnhalt der verschiedenen Primitivorgane und deren normale quantitative 
Proportion zu einander. Wenn nun der Keim èin Mosaik verschiedener 
organbildender Keimsubstanzen wäre, die jede etwas ganz bestimmtes zu 
liefern haben und nur dies liefern können, so müsste die Quantität 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 Gesammtquantität 
eines bestimmten Primitivorganes in den beiden Zwillingen kann grösser 
oder auch geringer sein, als in einer normalen Ganzlarve. Besonders 
charakteristisch ist eine häufig vorkommende Hypertrophie der Chorda 
und Hypotrophie des Neuralsystems. lm ersteren Falle muss also Keim
material, das normalerweise für die BiJdung 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 stabij ist das Schicksal des Mesoblasts, jenes mit gelben 
Körnchen 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 lnvaginationsgrenze liegen. Er kann sich anderen 
Materialien angliedern. Der Teil des Mesoblasts, der in das Ektoderm 
übergeht, übt keinen morphogenetischen Einfluss aus (l.c. S. 551). 

DALcQ schliesst: "ni au point de vue qualité des structures ni au point 
de vue volume des organes formés" besteht eine prinzipielle Überein
stimmung zwischen dem Vorhandensein oder Fehlen präsumptiver 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 DALcQ im Gegensatz zu REVERBERI (1931) aus Fragmenten 
niemals völlig harmonische Larven erhieIt, und zweitens daraus, dass die 
Richtung der Schnittführung von Bedeutung für den Ausfall der Experi
mente war. Je nachdem, ob die Durchschneidung meridional oder latitu
dinal erfolgte, werden natürlich die präsumptiven 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 Schnittführung ist von besonderer Bedeutung, ob der Schnitt 
in der Bilateralsymmetrieebene des Eies, im rechten Winkel zu dieser 
oder schräg erfolgte. Je nachdem erhalten wir Zwillinge, die entweder 
einander sehr ähnlich sind, oder solche, welche asymmetrisch oder sogar 
spiegelbildlich sind. Oder es entstehen einander unähnliche Embryonen. 
Der eine Zwilling streckt sich zu einer Larve, der andere bleibt kugel
förmig. Der Inhalt an präsumptivem Keimmaterial ist also für 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 Schnittführung. Es muss eine "organisation cytoplas
matique à la fois nettement définie et suffisamment plastique" (l.c. S. 565) 
vorhanden sein. 

DALcQ 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 oberflächlich (cortical) gelagertes dorsoventrales Feld ("champ 
corticale", kurz "c") , dessen Stärke von einem medio-dorsal gelagerten 
Bezirk nach allen Richtungen, gegen den animalen Pol, den vegetativen 
Pol und sogar gegen das Innere hin abfällt (l.c. S. 560). Das Zus am men
wirken diesel' beiden Faktoren (elf) ergibt das "potentiel morphogénéti
que" und bestimmt damit die Differenzierung des Embryos. "C'est de 
l'interaction 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 Versuchegerecht. Es möge hinzugefügt werden, dass au eh 
ALMAGIA (1946) aus Fragmenten zentrifugierter Eier von Ascidia malaca 
niemals normale Larven erhielt. 

REVERBERI (1937) hat Eier von Oiana unmittelbar nach der Befruchtung 
meridional und latitudinal durchschnitten. N ur das Fragment, das den 
männlichen Vorkern enthält, entwiekelt sich. Die Furchung verläuft ent
weder wie die eines normalen Ganzeies (typisch) oder aber äqual (atypisch), 
alle Zellen sind einander gleieh. Typische Furchung tritt nur ein, wenn das 
Fragment das Material enthält, das ein wenig unterhalb des Äquators 
gelegen ist . Über das weitere Schicksal dieser Fragmente liegen keine 
näheren Angaben vor. Jedenfalls ist es nicht erlaubt aus dem Furchungs
ablauf auf die weitere Differenzierung der Fragmente Schlüsse zu ziehen. 
DALcQ (1938) gibt nämlich an, dass seine Fragmente sich meist atypisch 
furchten ohne die typische Bilateralsymmetrie aufzuweisen. Trotzdem kön
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 sekundäre Rolle spielen, etwa in dem Sinne, dass 
ihre Anwesenheit in bestimmten Eiregionen für 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 suchcn ist , bestimmt. Wird diese Struktur 
etwa durch Fragmentierung verstümmelt, so entstehen Defektlarven. 
Aber die Struktur der Gruildsubstanz kann auch durch Zentrifugierung 
gestört 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 fin den sind 
(CONKLIN'S Versuche). 

3. FURCHUNG 

a. 1. Furchungsschritt. 2-Zellenstadium 

Die 1. Furche tritt bei Cynthia etwa 40 Minuten nach der Befruchtung 
auf (CONKLIN. 1905. S. 39). Die Vorkerne begegnen sich etwa in der Mitte 
zwischem dem Äquator und dem vegetativen Pol und dort beginnt sich die 
horizontal liegende Spindel auszubilden. Sie rückt aber im Verlaufe der 
Mitose äquatorialwärts und liegt schliesslich in der Äquatorialebene. 
Nunmehr strömt das vorher genannte klare Plasma ins Innere und umgibt 
die Spindel (Abb. 12), sodass schliesslich dotterreiches Material die ganze 
Oberfläche des Eies umgibt ausser in der Zone des gelben Halbmondes. 
Die 1. Furche beginnt vom vegetativen Pol her einzuschneiden. Die 
Einschnürung umgibt bald das ganze Ei (Abb. 13). Die Furche schneidet 
nun völlig durch und teilt das Ei in zwei gleich grosse Zellen. Aber die 
Furche verläuft nicht in beliebiger Orientierung wie es bei den Amphibien 
und Seeigeln der Fall ist , sondern schneidet so durch, dass die im Ei vor
handen en Stoffbezirke genau in der Mitte geteilt werden. Mit anderen 
Worten , die Furche verläuft genau in der Bilateralsymmetrieebene, die 
zuerst während der Reifungsperiode auf Grund der Formveränderungen 
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 
übereinstimmt, ist n~ch DALcQ (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: 

I) Das klare Plasma nimmt die animale Hälfte der beiden Blastomeren 
ein (Abb. 14). 

2) Der gelbe Halbmond behält seine Lage unterhalb des Äquators im 
hinteren Ende des Keimes bei. Er ist gleichmässig auf beide Blastomeren 
verteilt. 

3) Der graue Dotter nimmt die vegetative Hälfte 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) Oberflächlich auf dem gelben Halbmond liegen zwei hellere Bezirke. 
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Der Keim weist also nunmehr polaren, besonders ab er auch bilateralen 
Bau auf. 

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

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

lm 2-Zellenstadium ist hiermit die erkennbare Strukturbildung des 
Keimes im Wesentlichen abgeschlossen und angesichts der strengen 
formalen Gesetzmässigkeit und Bilateralität derselben im Verhältnis zur 
Furchenbildung ist nun zu untersuchen, ob urid welche determinative 
Bedeutung dieselbe für die weitere Entwicklung des Keimes besitzt. 

Eine sehr grosse Anzahl Forscher haben Ascidienkeime im 2-, 4- oder 
späteren ZeIlenstadien bis zur Gastrula fragmentiert (CHABRY. 1887, 
BARFURTH. 1893, CONKLIN. 1905, 1906, CRAMPTON. 1897, REVERBERI. 
1931, 1948, REVERBERI e MINGANTI. 1949, COHEN and BERRILL. 1936, 
DALcQ. 1932, 1932a, 1933, 1938, 1938a, SCHMIDT. 1930, ROSE. 1939, 
TI-CHOW-TuNG. 1934, v. UBISCH. 1938, 1939, 1940 u .a.). 

Die Ergebnisse sind im grossenganzen übereinstimmend und können für 
das 2-Zellenstadium kurz folgendermassen zusammengefasst werden: 
lsolierte 1/2-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 Vorgänge eingreifen, als z.B. das Ektoderm 
bei Halblarven die gesammte Oberfläche, also auch die der Schnittfläche 
überhäuten kann, wodurch wenigstens oberflächlich eine gewisse Regu
lation der Form zustande kommt. Aber auch innere Organe können formal 
regulieren. So wandert nach COHEN und BERRILL (1936) in lateralen 
Halbkeimen ein Teil der MuskelzeIlen , die ihrer Entstehung im Fragment
keim entsprechend nur auf einer Seite der Chorda liegen sollten, auch auf 
die andere Seite hinüber, sodass eine mehr normale Lage der Muskulatur 
resultiert als der Herkunft der MuskelzeIlen in einem lateralen Halbkeim 
entspricht. Die Zahl der MuskelzeIlen ab er ist nur die halbe der eines 
Ganzkeimes. 

Dass innerhalb der Organenanlagen Regulationen eintreten können, 
konnte v. UBISCH (1938, 1939) nachweisen. Es gelang nämlich 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. VBISCR. 1939. S. 440). Bei der weiteren Entwicklung solcher Riesen
larven müssen natürlich die ZeIlen im einzelnen eine andere Verwendung 
finden als bei normaler Entwicklung. 

Vergleichen wir mit den weitgehenden Regulationen , welche DALCQ. 
nach Fragmentierung des ungefurchten Eies erhielt, so ist ersichtlich, dass 
inzwischen eine sehr erhebliche Stabilisierung der Keimstruktur statt
gefunden haben muss. Da ab er die definitive Anordnung der verschiedenen 
sichtbaren Plasmamaterialien nach Beginn der 1. Furchung abgeschlossen 
ist, liegt der Verdacht nahe, dass die frühere Regulationsfähigkeit 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-Zellenstadiurn 

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

Durchschneidet man den K eim im 4-ZeIlenstadium 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 erhält man vordere und hintere Halb
embryonen mit jeweils den Organen , die der prospektiven Bedeutung des 
Fragmentes entsprechen. Auf die formale Ausgestaltung solcher Halb
larven solI erst weiter unten eingegangen werden, wenn Durchschnei
dungen im 8-Zellenstadium besprochen werden. 

c. 3. Furchungsschritt. 8-Zellenstadium 

Die SpindeIn der 3. Furchungsteilung stellen sich animal-vegetativ ein, 
jedoch liegen sie etwas dem ani malen Pol angenähert. Sieht man den Keim 
von der rechten oder linken Seite, so zeigt sich, dass der obere Teil der 
SpindeIn etwas nach vom geneigt ist (Abb. 17a). Die Folge dies er Spindel-
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stellung ist, dass die 4 entstehenden animalen Blastomeren etwas kleiner 
sind als die vegetativen und zweitens, dass die 4 animalen Zellen gegen
über den vegetativen etwas nach vorn verschoben sind. Man bezeichnet 
nach CONKLIN die beiden vorderen animalen Zellen mit a4.2, a4•Z, die beiden 
hinteren animalen Zellen mit b4.2 , b4•Z, die beiden vorderen vegetativen 
Zellen mit A4.I, A4.I , die beiden hinteren vegetativen Zellen mit B,4.1 B4.I. 

Sieht man den Keim von der vorderen resp. hinteren Seite, so zeigt sich, 
dass die SpindeIn nicht genau vertik al stehen. Die der beiden vorderen 
Blastomeren konvergieren etwas gegen den ani malen Pol, die der hinteren 
beiden Blastomeren gegen den vegetativen Pol. Dementsprechend sind 
später die Kerne des 8-Zellenstadiums gelagert und die Form der vorderen 
und hinteren ZeIlen verschieden. Diese Lage der SpindeIn 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 ZeIlen deutlich (Abb. 
17b). Das Material des gelben Halbmondes fin den wir in den beiden hin
teren vegetativen Blastomeren B4.I, B4.I. 

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

lsoliert man durch rechtwinkelig zur Medianebene geführten Schnitt 
die vordere und hintere Keimhälfte, so erhält 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 
umhüllt. lm lnneren findet sich Darm, Mesenchym und Muskulatur. 
CONKLIN hat bereits 1905a und 1911 hintere Halbkeime von Ascidien 
gezüchtet. Bezüglich des Gehalts an Organen stimmen CONKLIN'S Ergeb
nisse völlig mit den meinigen überein, 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 CONKLIN'S hintere Halbkeime an der Schnitt
seite niemals ganz von Ektoderm überhäutet , während dies bei meinen 
Larven meist der FaIl war. Der Unterschied erklärt sich wo hl daraus, dass 
CONKLIN die 4 vorderen Blastomeren nicht wie ich abgetrennt hatte, 
sondern nur lähmte und dadurch von der weiteren Entwickelung aus
schloss. Dass solche gelähmte, dem Restkeim anhängende Bezirke die 
weitere Entwicklung des Fragmentes beeinflussen können, wissen wir ja 
schon von den berühmten Anstichversuchen Roux's an Amphibien. 

Zweitens wiesen CONKLIN'S hintere Halblarven niemals einen Schwanz
abschnitt auf. Er führt dies auf das Fehlen der Chorda zurück, da "the 
formation of the tail is dependent upon the development of a notochord" 
(1905a. S. 205). Nun habe 'jch bereits 1939 über chordalose Larven mit 
wohlausgebildeten Schwänzen berichten können (l.c. S. 442 ff.). Aber auch 
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meine oben erwähnten hinteren Halbkeime zeigten oft eine deutliche 
Gliederung in Rumpf- und Schwanzabschnitt, wenngleich letzterer häufig 
oberflächlich gefaltet und nur mangelhaft gestreckt war. 

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

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

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

TI-CHOW-TuNG (1934) isolierte im 8-Zellenstadium die 4 vegetativen 
Blastomeren A4.I, B4.I, B4.1, A4.1, die virtuelle Chorda, Entoderm und 
Mesoderm und Teile des Nervensystems enthalten, von den 4 animalen 
Mikromeren a 4•2 , b4.2 , b4.2, a4•2 , 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 TUNG von Ektoderm umhäutet, 
das der Herkunft der Fragmente nach fehlen sollte. Die ani malen Halb
kei me steIlten Ektodermblasen dar, wie ihrer prospektiven Bedeutung 
entspricht, enthielten aber überraschender Weise etwas Entoderm. 

Ich habe (1940) TUNG'S Versuche an dernselben Material , mit derselben 
Methode und in demselben Entwicklungsstadium der Keime wieder holt 
und bin zu folgenden Ergebnissen gekommen : 

Die animalen Halbkeime steIlten runde oder ovale flache Bläschen dar, 
deren äussere Schicht aus typischen EktodermzeIlen bestand. Im Inneren 
fanden sich unregelmässige ZeIlstränge und Brücken. Diese im Inneren 
liegenden ZeIlen nehmen in mehrfacher Hinsicht (vergl. v. UBISCH.1940. 
S. 6) entodermalen Charakter an. Mein Befund bestätigt also den TUNG'S, 
der in animalen Halbkeimen die Entodermisierung ins Innere des Keimes 
gelangten ektodermalen Materials beobachtete. Die animalen Halbkeime 
soIlten ab er ihrer prospektiven Bedeutung nach auch noch Neuralmasse und 
Haftpapillen besitzen. In einigen Larven fanden sich im Inneren Gruppen 
stärker gefärbter ZeIlen mit dicht gedrängten Kernen . VieIleicht handelt 
es sich um nicht vollausdifferenzierte Neuralzellen. Zur Ausbildung eines 
deutlichen Neuralgebildes ist es aber nie gekommen. Palpen und Sinnes
zeIlen waren nie vorhanden. 
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REVERBERI und MINGANTI (1946) haben die ins lnnere der ani malen 
Halbkeime verlagerten ZeIlen, die auch sie bei ihren entsprechenden 
Versuchen vorfanden , auf ihre histologische Natur hin näher geprüft und 
bestreiten, dass es sich um entodermisierte ZeIlen handelt. Hier steht also 
zunächst Deutung gegen Deutung. 

Die vegetativen Fragmente stellen einen grossen Entodermsack dar, 
dem die übrigen der prospektiven Bedeutung des Fragmentes entsprechen
den Organe, Chorda, Muskulatur, Neuralsystem, Mesenchym angehängt 
oder eingelagert sind. Dagegen wiesen meine vegetativen Halbkeime 
niemals wie die TUNG'S Ektoderm auf. Wohl aber können entodermale, an 
der Oberfiäche des Fragmentes liegende EntodermzeIlen sich zu einem 
Epithel zusammenschlie3sen, das eine ektodermale Umhüllung vortäuschen 
kann. Histologisch jedoch erweisen sich diese ZeIlen als typische Entoderm
zeIlen. Auch REVERBERI und MINGANTI (1946) bestreiten den regulativen 
Ersatz von Ektoderm durch Entoderm. 

Um von dem regulativen Ersatz eines Primitivorganes durch ein 
anderes reden zu können, dürfen wir uns natürlich nicht mit histologischen 
Ähnlichkeiten begnügen, sondern müssen als Kriterium verlangen, dass 
das betr. Organ nun auch die Funktionen erfüllt, die normalerweise von 
dem zu ersetzenden ausgeführt werden. Bezüglich des oben erwähnten 
umstrittenen Entoderms ist hierüber nichts bekannt und die Frage lässt 
sich also bislang nicht sicher entscheiden. Besser gestellt sind wir hinc 
sichtlich des von TUNG behaupteten regulativen Ersatzes von Ektoderm 
durch Entoderm. Die animalen Halbkeime sind nämlich stets von Testa
substanz umhüIlt, die ja normalerweise vom Ektoderm ausgeschieden wird. 
Dagegen findet sich bei den vegetativen Halbkeimen, auf deren Oberfiäche 
sich virtuelle EntodermzeIlen epidermis-ähnlich angeordnet haben, 
niemals Testasubstanz vor. Funktionell kann es sich also nicht um 
regulativ entstandenes Ektoderm handeln. 

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

Für das Verständnis der Versuche ist erforderlich, dass wir die Lage 
der virtuellen Keimbezirke im Ei und Keim klar vor Augen haben. Über 
dieselbe herrscht seit der klassischen Arbeit CONKLIN'S (1905) Klarheit mit 
Ausnahme der gen au en Lage des virtuellen Neuralsystems. Nach CONKLIN'S 
Schema (Abb. 9) liegt der grössere Teil des virtuellen Neuralmaterials in 
der animalen Hälfte. Diese Angabe harmoniert mit CONKLIN'S Analyse 
der cell-iineage, nach der im 64-Zellenstadium (Abb. 28 a-b) die animalen 
ZeIlen a'·10, a'·9, a'·13, a7.J3, a7. 9 , a7• IO und die vegetativen ZeIlen A'·4, A'·s, 
A7.a, A7.1, das virtuelle Neuralmaterial enthalten. 

lm Widerspruch dazu zeigt VANDEBROEK'S (1938) Schema (Abb. 10) das 
gesammte Neuralmaterial in der animalen Hälfte. Dem kann aber nicht 
so sein. 
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Ich habe 1939 und 1940 zahlreiche äquatoriale Durchschneidungen von 
Keimen im 8- und 16-Zellenstadium ausgeführt und in den vegetativen 
Fragmenten in zahlreichen Fällen ganz unzweifelhafte Gehirne und 
Medullarplatten vorgefunden. REVERBERI und MING ANTI (1946b) be
zweifeln allerdings, ob es sich wirklich urn Neuralanlagen handele und 
verrnuten, dass es ~ich urn "ammassi di materiale mesenchimale" handele 
(l.c. S. 226). Dass ich mich in der Diagnose der Neuralzellen getäuscht 
haben könnte, belegen REVERBERI und MINGANTI mit einem Satz meiner 
eigenen Arbeit von 1939, in dem über einen in einem bestimmten Präparat 
vorhandenen Zellkomplex, den ich als MesenchymzeIlen diagnostiziert 
hatte, gesagt wird, dass die betr. ZeIlen " nach Grösse und histologischem 
Bau eine beträchtliche Ähnlichkeit mit den vorher besprochenen Neural
zeIlen aufweisen" (v. UBISCR. 1939. S. 485). Nun ist es natürIich so, dass 
man in mehr oder weniger monströsen Fragmentkeimen (den betr. Keimen 
fehlte das gesammte Ektoderm!) immer Zellgruppen finden wird, deren 
siehere Diagnose nicht oder nur schwer möglich ist. Aber ein Bliek auf die 
Abb. 84-86 meiner Arbeit von 1939 und insbesondere der Abb. 7 meiner 
Arbeit von 1940 hätte doch die italienischen Autoren davon überzeugen 
sollen, dass in den allermeisten Fällen über die neurale Natur der betr. 
Gebilde gar kein Zweifel herrschen kann. Ebenso erhielt TI-CROW-TuNG 
(1934) in vegetativen Halbkeimen unzweifelhafte Neuralbildungen. 

REVERBERI und MINGANTI haben selbst in früheren Arbeiten (1946b, 
1947) VANDEBROEK'S Lageschema angezweifelt und als sicher angesehen, 
dass sich der virtuelle N euralbezirk zum Teil in der ani malen , zum Teil in 
der vegetativen Keimhälfte befindet. In ihrer letzten Publikation (1951) 
verIassen sie nun diesen Standpunkt und schliessen sieh vöIlig V ANDE
BROEK'S Darstellung an, nach der , wie gesagt , die gesammte Neuralmasse 
in der animalen Keimhälfte liegt. 

Die exakte Beantwortung der Frage wird durch Versuehe gegeben, auf 
die ich weiter unten eingehen werde, in denen ieh die verschiedenen 
virtuellen Keimbezirke entfernte. Auf Grund derselben kann kein Zweifel 
darüber bestehen, dass CONKLIN'S Analyse der cell-iineage korrekt ist, 
naeh der ein sehr wesentlicher Teil des virtuellen Neuralmaterials in der 
animalen Keimhälfte, der Rest in der vegetativen Keimhälfte gelegen ist. 

DALcQ (1938b) führt in seiner Bespreehung der Befunde V ANDEBROEK'S 
(1938) aus, dass die SubstanzverIagerungen, die mit der Befruchtung ein
setzen, zu einem "fountain-like movement" führen, das "an important 
descent of the neural and the chordal areas" zur Folge hat. Und er fährt 
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 Lösung des 
Widerspruchs angedeutet. Mit Hilfe von Vitalfärbung kann ja nur die 
Oberflächenschicht des Eies analysiert werden. Es könnte deshalb sehr 
wohl virtuelles Neuralmaterial mehr im Inneren des Eies unterhalb des 
Äquators gelegen sein. 



DIE ENTWICKELUNG DER MONASCIDIEN 23 

Wir wollen uns nun den oben erwähnten Versuchen REVERBERI'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 A4.I, A4.1 

(Abb. 18). Es entstehen Larven, denen bestimmungsgemäss Rückenmark 
und Chorda fehlt , die aber auch kein Gehirn, keine Sinnesorgane und 
Palpen besitzen, obgleich das für diese Organe bestimmte Material in den 
ZeIlen a4.2 , a4.2 vorhanden ist (Abb. 19). 

2) Entfernung der beiden hinteren vegetativen Blastomeren B4.I, B4.1. 
Es entstehen Larven , denen lediglich das Mesoderm fehlt, das ja in den 
entfernten Blastomeren liegt. 

3) Entfernung der beiden vorderen animalen Blastomeren a4.2, a4.Z• 

Es entstehen Larven, denen Palpen, Sinnesorgane und Gehirn fehlen, die 
von den entfernten Blastomeren gebildet werden sollten. Aber es fehlt den 
Larven auch das Rückenmark, das von den vorderen vegetativen Blasto
meren A4.I, A40l gebildet werden sollte (Abb. 20). 

4) Entfernung der beiden hinteren animalen Blastomeren b4.2, b4.Z• 

Es entstehen Larven, die zwar Palpen besitzen , aber kein Gehirn und keine 
Sinnesorgane, obgleich das Material für das Gehirn in den ZeIlen a4.2, a402 
vorhanden ist (Abb. 21). Dagegen wird in dem Keimbereich , der von den 
beiden vorderen vegetativen Blastomeren A4.I, A4.1 eingenommen wird, 
eine breite Medullarplatte ausdifferenziert, wie sie für die Anlage des 
Gehirns charakteristisch ist (Abb. 22). Diese wird also nicht bestimmungs
gemäss von den vorderen ani malen Blastomeren a,4.2 , a4•Z gebildet, obgleich 
sie dem Keim belassen waren, sondern von dem in den beiden vorderen 
vegetativen Blastomeren A4.I , A4.1 gelegen en virtuellen l~ückenmarks
material. 

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

a) In den beiden vorderen vegetativen Blastomeren A4.1 , A4.1 ist ein 
Centrum gelegen, das in den beiden vorderen animalen Blastomeren 
aM , a402 Gehirn, Sinnesorgane und Palpen induziert. Fehlt dieses Centrum, 
so unterbleibt die Ausdifferenzierung der genannten Organe, auch wenn 
das für diesel be erforderliche Keimmaterial gegenwärtig ist . 

b) In den beiden vorderen animalen Blastomeren a4.2, a4.Z ist ein 
Centrum gelegen, welches die Bildung des Rückenmarks in den beiden 
vorderen vegetativen Blastomeren A4.I, A4.] induziert. Fehlt dieses 
Centrum, so unterbleibt die Bildung des Rückenmarks, auch wenn das 
präsumptive Material im Keim vorhanden ist. 

c) In den beiden hinteren vegetativen Blastomeren B4.1, B4.1 ist ein 
Centrum gelegen, welches die Bildung des Gehirns in dem anstossenden 
virtuellen ektodermalen Material der hinteren animalen Blastomeren 
b4•2 , b402 hemmt. Diese Schlussfolgerung wird mit dem Ausfall des oben 
referierten Versuchs 4) (Entfernung der beiden hinteren animalen 
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Blastomeren b4.2 , b4.2) begrÜlldet. Unternimmt man nämlich diese Opera
tion, so verschieben sich die beiden vorderen animalen Blastomeren 
a4.2 , a4•2 nach hinten, sodass sie in Kontakt mit den hinteren vegetativen 
Blastomeren B4.1, B4.1 (Abb. 21) gelangen. In solchen Keimen ab er unter
blieb, wie ob en beschrieben, die Ausbildung des Gehirns in den dafür 
bestimmten ZeIlen a4.2, a4.2• Die Hemmungswirkung, die sich normaler
weise in den hinteren animalen ZeIlen b4.2 , b4•2 manifestiert, macht sich 
nun also in den ZeIlen a4.2 , a4.2 geItend. 

Ich habe (1951) gegen diese Deutungen REVERBERI'S und MINGANTI'S 
geItend gemacht, dass man von Induktion rnit Sicherheit doch nur dann 
reden könne, wenn erstens gezeigt ist , dass bei Fehlen eines als Induktors 
oder Organisators (das von REVERBERI und MING ANTI gebrauchte Wort 
"centres" muss ja unwiIlkürlich an den Terminus " Organisationscentrum" 
erinnern. Diesen Terminus benutzen die genannten Autoren in der oben 
referierten Arbeit von 1948 nicht, wo hl aber geht aus ihren früheren 
Arbeiten hervor, dass "centres" Organisations- oder Induktionscentren 
gleichzusetzen ist) verdächtigen 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 hätten. 

REVERBERI und MINGANTI haben auch Versuche ausgeführt , urn diese 
letztere Frage zu prüfen. Entfernt man nämlich die beiden vorderen 
animalen Blastomeren a4.2 , a4•2 (der obige Versuch 3)) , so verschieben sich 
die beiden hinteren animalen Blastomeren b4.2 , b4•2 nach vorn (Abb. 20). 
Sie treten also in Kontakt mit den beiden vorderen vegetativen Blasto
meren A4.1 , A4.1, in denen das ob en unter a) genannte Centrum liegen soll, 
welches die Bildung des Gehirns , der Sinnesorgane und Palpen induzieren 
solI. Es könnte nun seine Induktionswirkung in den ZeIlen b4.2, b4.2 
ausüben, urn so mehr als ja diese vikariierenden ZeIlen wie die entfernten 
virtueIles Ektoderm enthalten. Es werden aber weder Gehirn noch Sinnes
organe oder Palpen gebildet. Ebensowenig werden von den Zellen b4.2, b4•2 

die genannten Organe gebildet, wenn man die beiden vorderen animalen 
Blastomeren a4.2 , a4.2 und die beiden hinteren vegetativen Blastomeren 
B4.1, B4.1 gleichzeitig entfernt (Abb. 23). 

Noch schlagender ist folgender Versuch REVERBERI'S und MINGANTI'S: 
Die beiden Autoren entfernten zunächst die beiden vorderen animalen 
Blastomeren a4.2, a4.2 und ersetzten sie sodann durch die beiden hinteren 
animalen, einem anderen Keim entnommenen Blastomeren b4.2 , b4.2 

(Abb. 24). Aber auch nun werden in dem transplantierten virtuellen Ekto
derm weder Gehirn noch Sinnesorgane oder Pa:lpen induziert. 

Auf Grund dieser Tatsachen kann ich den Beweis für 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 später eingegangen werden soU, wenn von der Organi
sation des Ascidienkeimes geredet wird. 

REVERBERI und MINGÀNTI haben meinen Bedenken in einer meiner 
Publikation von 1951 angeschlossenen Arbeit Rechnung getragen. Das 
Hemmungscentrum in den hinteren vegetativen Blastomeren B4.I, B4o! 
wird auf Grund neuer Analyse ganz aufgegeben. Auch das Centrum b), 
gelegen in den vorderen animalen Blastomeren a4.2, a4•Z, welches das 
Rückenmark in den vorderen vegetativen Blastomeren A 4.1 , A 4.1 induzieren 
soIIte, wird aufgegeben (REVERBERI und MING ANTI. 1951. S. 199), da die 
Autoren nunmehr (1951) zu der Überzeugung gelangt sind, dass das 
präsumptive Material für das Rückenmark nicht in den vegetativen 
vorderen Blastomeren sondern in den vorderen animalen ZeIlen a4.2, a4•Z 

gelegen ist , wie es dem von VANDEBROEK (Abb. 25. VergI. Abb. 10) gege
benen Schema entspricht. Wie oben dargelegt kann diese Annahme nicht 
zutreffen. Das Ausbleiben der Rückenmarksbildung nach Entfernung von 
a4.2, a4.Z muss also andere Gründe haben, worauf später eingegangen 
werden solI. 

Was schliesslich das übrig bleibende Centrum c) in den vorderen vege
tativen Blastomeren A4.I, A4o! 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 für die Ausdifferenzierung des Neural
organs in den ZeIlen a4.2, a4•Z erforderlich angesehen. Die italienischen 
Autoren bezeichnen daher nunmehr dieses Centrum als " Evokationscen
trum" (l.c. 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). 

lch kann nicht leugnen, dass mir auch diese Bezeichnung noch zu viel 
auszusagen scheint. Gezeigt ist doch nur, dass die neurale Differenzierung 
in den vorderen ani malen ZeIlen a4.2 , a4 •Z ausbleibt, wenn die vorderen 
vegetativen Blastomeren A4.I , A4.1 fehlen. Also ein rein negativer Befund. 
lrgend ein positiver Befund, dahin gehend, dass von dem angenommenen 
Evokationscentrum überhaupt Einflüsse ausgehen (REVERBERI und MIN
GANTI nehmen die Entsendung e.iner chemischen Substanz an (l.c. S. 202)), 
liegt nicht vor. Dass aber die Entfernung eines Keimteiles Störungen in 
dem nunmehr unter ganz andere Bedingungen geratenden Nachbargebiet 
hervorrufen kann, die sich in mangelhafter Differenzierung auswirken, 
erscheint doch kaum überraschend. "r elcher Art diese Störungen mög
licherweise sein könnten, wird in dem Abschnitt über die Organisation 
des Ascidienkeimes zu besprechen sein. 

lmmerhin haben die Versuche REVERBERI'S und MINGANTI'S gezeigt, dass 
der Ascidienkeim kein so starres System darstellt, wie man sich gewöhn
lich vorsteUt, in dem jeder Keimteil blind das leistet, was seiner pro
spektiven Bedeutung entspricht. Für die normale Differenzierung sind 
innerhalb gewisser Grenzen gegenseitige Lagebeziehungen der verschie-
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denen Keimbezirke von Bedeutung. Wir werden auf dies es Problem später 
zurückzukommen haben . 

d. 4. Furchungsschritt. 16-Zellenstadium 

Die Spindein des 4. Furchungsschrittes liegen alle ungefähr horizontal 
im VerhiÜtnis zur animal-vegetativen Achee und stellen sich im wesent
lichen im längsten Durchmesser der ZeIlen ein. Das Ergebnis sind je 8 
animale und vegetative ZeIlen von sehr ungleicher Grösse und Gestalt. 
(Abb. 26a-b). lm 8-Zellenstadium enthielten die beiden ZeIlen B4.I, B4.1 
das Material des gelben Halbmondes (Abb. 17a). Wir finden dasselbe nun
mehr in den ZeIlen B5.I, B5.2, B5.2, B5.1 wieder. Die ZeIlen B5.2, B5.2 sind 

weitaus die kleinsten des ganzen Keimes und stellen für die weitere Ver
folgung der Furchung ein sehr wesentliches Orientierungsmerkmal dar. 

e. 5. Furchungsschritt. 32-Zellenstadium 

Bis zur Erreichung des 16-ZeIlenstadiums verlaufen die Zellteilungen 
in allen ZeIlen des Keimes synchron mit Ausnahme der ZeIlen B4.I, B4.1, 
die beim 4. Furchungsschritt et was nachhinken. Von nun aber verlaufen 
die Zellteilungen nicht mehr synchron. Die vegetativen ZeIlen teilen sich 
etwas früher als die animalen und bei Cynthia nach CONKLIN (1905) die 
A-ZeIlen etwas früher als die B-Zellen. Jedoch ist die Zeitdifferenz nicht 
grösser als dass alle ZeIlen geteilt sind, bevor die nächste Teilung im Keim 
einsetzt. Abb. 27a-b gibt die Lage der ZeIlen wieder. Die ZeIlen BS.2, BS.3, 
BS.4, B6.4, B6. 3, B6.2 enthalten das Material des gelben Halbmondes. Wie 
aus den Abbildungen ersichtlich, ist die vegetative Hemisphäre aus
gedehnter als die animale (man beachte, dass an der Peripherie der Abb. 27a 
ZeIlen der vegetativen Hemisphäre sichtbar sind!). Dies kommt dadurch 
zustande, dass die ZeIlen der vegetativen Hemisphäre sich in die Breite 
strecken , während die der animalen Hemisphäre sich verschmälern und 
mehr säulenförmig werden. 

Von den 32 ZeIlen enthalten sämmtliche animalen ZeIlen (a- und b-ZeIlen) 
virtuelles Ektoderm. Jedoch beteiligen sich die beiden an den Äquator 
angrenzenden ZeIlen aS.5, a6.5 auch noch an der Neuralbildung. Die 4 ZeIlen 
AS.2 , AS.4 , A6.4, A6.2 ent halten den Rest des Neuralmaterials und das 

virtueIle Chordamaterial. Das virtuelle Entoderm ist nach CONKLIN auf 
die ZeIlen AG.I, BS.I, B6.1, A6.] begrenzt. Die ZeIlen AS.3, A6.3 liefern nach 

CONKLIN Mesenchym. lch konnte jedoch (1939, 1940) nachweisen, dass 
diese ZeIlen später nochmals je eine Muskelzelle abgeben oder wenigstens 
abgeben können (v. UBISCH. 1940. S. 19). Die den gel ben Halbmond ent
halten den 6 ZeIlen BS.2, BS.3, BS.4, B6.4, B6.3, B6.2 enthalten das gesammte 

virtuelle Muskelmaterial und den grössten Teil des Mesenchyms. 

f. 6. Furchungsschritt. 64-Zellenstadium 

Beim 6. Furchungsschritt teilen sich wiederum die vegetativen ZeIlen 
früher als die ani malen und die vorderen vegetativen ZeIlen früher als 
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die hinteren vegetativen Zellen. Aber wie beim vorigen Furchungsschritt 
haben sich auch jetzt alle ZeIlen geteilt, bevor die nächste Furchung 
einsetzt. 

Die 4 vorderen vegetativen Zellen A6.2, A6.4 , A6.4, A6.2 teilen sich in 4 
unmittelbar am Äquator gelegene ZeIlen AM, A7.8, N· 8, A7.4 und die nach 
hinten auf sie folgenden ZeIlen A7.3, AM, A7.7, A7 .3. Die ers teren 4 band
förmig neben einander liegen den ZeIlen liefern den vegetativen Teil des 
Neuralsystems. Das nach hinten auf sie folgende Band der letzteren ZeIlen 
enthält das gesammte virtuelle Chordamaterial (Abb. 28b). 

Die zentral gelegenen 4 Zellen AS.I, B6.I , B6.J, A6.} teilen sich in 4 hinter 
einander liegende Zellpaare: A7.I, A7.2 , B7.I, B7.2, B7. 2, B7.1. A7.2, A7.1. Alle 
diese Zellen stellen virtuelles Entoderm dar. Die Zellen A 6.3, A6.3 teilen sich 
in je eine mehr central gelegene dotterreiche Zelle A7.S , A7.5, welche beide 
Zellen den Rest des virtuellen Entoderms enthalten, und je eine mehr 
peripher gelegene plasmareichere Zelle A7.6, A7.a , welche beiden Zellen 
Mesenchym liefern. 

Die 6 Zellen des gelben Halbmondes B6.2, BS.3, B6.4, B6.4, B6.3, B6.2 teilen 
sich in die 12 Zellen B7.3, B7.4, B7.7 , B7.S, B7.S, B7.6, B7.6, B7.5, B7.8, B7.7, 
B7.4, B7.3. Von dies en enthalten die B7.3, B7.7, B7.S, B7.S, B7.5, B7.6, B7.7, B7.3_ 
Zellen Mesenchym wie die oben genannten A7.6, A7.6-Zellen. Die B7.4, B7.S, 
B7.8, B7.4-Zellen enthalten die gesammte virtuelle Muskulatur. Etwa 
gleichzeitig mit den letzten vegetativen Zellen (BS.4, B6.4) teilen sich alle 
16 animalen Zellen. Von den so entstandenen 32 animalen Zellen sind die 
vordersten, nämlich die 6 Zellen a7.IO, a7.9 , a7.I3, a7•J3 , a7.9 , a7•JO Neural
zellen. Die übrigen Zellen stellen das virtuelle Ektoderm dar. 

Das 64-Zellenstadium ist besonders für die entwicklungsphysiologische 
Analyse des Ascidienkeimes von allergrösster 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 Hemisphäre. 

26 Ektodermzellen. 
6 Neuralzellen. 

Vegetative Hemisphäre. 

4 Neuralzellen. 
4 Chordazellen. 

10 Entodermzellen. 
8 Mesenchymzellen. 
6 Muskelzellen. 

64 ZeIlen. 
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g. 7. Furchungsschritt 

Wie oben gesagt, sind vom 32-ZeIlenstadium an die ZeIlen der vegeta
tiven Hemisphäre breit und flaeh, während die der animalen Hemisphäre 
sehmale und säulenförmige Gestalt haben. Dies beginnt si eh nun während 
der 6. Teilung zu ändern, indem die vegetativen ZeIlen sieh zusammen
di'ängen und mehr säulenförmig werden, während die ani malen ZeIlen 
kürzer und breiter werden. Das bisherige Verhältnis der ZeIlformen der 
beiden Hemisphären beginnt also sieh umzukehren. Dies ist das erste 
Anzeiehen der beginnenden Gastrulation, im Verlaufe weleher die vege
tative (dorsale) Keimhälfte von der animalen (ventralen) Keimhälfte 
überwaehsen wird. 

Die Differenz in der Teilungsgesehwindigkeit der verschiedenen ZeIl
gruppen, die bereits in den vorhergehenden Teilungssehritten einsetzte, 
wird nun so ausgeprägt , dass ein typisehes 128-ZeIlenstadium niemals 
realisiert wird. Die EntodermzeIlen hinken von nun an naeh, sodass im 
Ektoderm und Mesoderm die 8. Teilung bereits einsetzt, bevor die Ento
dermzeIlen die 7. Teilung voIlendet haben. 

In der vegetativen Hemisphäre beginnt die Furehung am vorderen 
Ende des Keimes. Die 4 NeuralzeIlen teilen sieh und bilden ein quer über 
den Keim gelegenes Band von 8 ZeIlen : As.16, As.Is , AS's , AS.7 , AM, AS's, 
AB·IS, AB·16 (Abb. 29b). Etwa gleiehzeitig teilen sieh die 4 ChordazeIlen in 
ein ähnliehes Band von 8 ZeIlen: AS.14 , AS.13, AS.6 , AS's, AS's, AS.6, As.13, AS'u 
(Abb. 29b und 30b). Ansehliessend teilen sieh die MesodermzeIlen von 
vorn na eh hinten fortschreitend. Abb. 29b zeigt deren 10 auf jeder Seite. 
Die EntodermzeIlen verharren noch aIl~ 10 im vorigen Stadium, ebenso 
6 MesenchymzeIlen. Die ZeIlen der animalen Hemisphäre teilen sieh alle 
gleiehzeitig und es entstehen 64 ZeIlen (Abb. 29a). Bliekt man auf den 
Keim vom vegetativen Pol aus (Abb. 29b), so sieht man an seiner ganzen 
Peripherie ZeIlen der animalen Hemisphäre hervorsehauen. Das beruht 
natürlieh auf der oben erwähnten Verbreiterung der animalen ZeIlen. 

4. VERSUCHE ÜBER DEN DIFFERENZIERUNGSMODUS DER 
VERSCHIEDENEN PRIMITIVORGANE 

Angesiehts der weitgehenden Übereinstimmung in der Entwieklung und 
dem Bau der Ascidienlarven und der Larven der niederen Wirbeltiere, 
insbesondere der so gut durehforsehten A mphibien , ist es von grösstem 
Interesse zu prüfen, ob wie bei den Amphibien aueh bei den Ascidien die 
verschiedenen Keimbezirke induktive Einflüsse auf einander ausüben und 
ferner , ob mit oder ohne solehe regulativer Ersatz entfernter Keimbezirke 
stattfinden kann. 

Umdiese Frage zu prüfen, habe ieh 1939 und 1940 Ascidienkeimen 
jeweils einen der virtuellen Keimbezirke entnommen und geprüft, wie sieh 
die Restkeime differenzieren. Es wurden 5 Versuehsgruppen durehgeführt: 
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Entnahme des 

1) virtuellen ChOI:damaterials. 
2) 
3) 
4) 
5) 

" 

" 

Mesodermmaterials . 
N euralmaterials. 
Entodermmaterials . 
Ektodermmaterials. 
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Versuchsobjekte waren Ascidiella scabra und Corella parallelogramma. 
Beide Formen lieferten übereinstimmende Resultate. 

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

Da sich bei der Analyse der Amphibienentwicklung erwiesen hat, dass 
insbesondere das Chorda-Mesoderm (Urdarmdach) induktive Bedeutung 
für die Ausdifferenzierung der übrigen 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 ausgeführt und 
dementsprechend die virtuellen ChordazeIlen AM, A7.3, A7.3, A7.7 entfernt 
(Abb. 3030), oder es wurde erst im 128-Zellenstadium operiert und die ZeIlen 
AB.U, AB.13, AB.6, AB.5, A8.5, A8.6, A8.J3, A8.U entfernt (Abb. 30b). 

Das Ergebnis ist nach beiden Operationen völlig gleich: 
Es entstanden in zahlreichen Fällen Larven, denen die Chorda vöIlig 

fehlte. Formal war der Rumpf der Larven völlig 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 überhäutet und besaEsen am Vorderende 
die 3 Haftpapillen. 

CONKLIN (1905a) ist auf Grund der Tatsache, dass hintere 2j4-Embry
onen, denen also u.a. das virtuelle Material für Chorda und Neuralsystem 
fehlte, bei seinen Versuchen keine Schwänze bildeten, zu der Schluss
folgerung gelangt, dass "it is quite evident th at the elongation of the tail 
of the normallarva, 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 DALcQ (1938) kommt bezüglich der MuskelzeIlen zu dem Ergebnis, 
dass sie "en l'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 
Schwänze besassen, muss die obige Schlussfolgerung CONKLIN'S dahin 
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eingeschränkt werden, dass die Chorda lediglich einen fördernden Einfluss 
auf die Streckung des Schwanzes und seiner inneren Organe ausübt. Die 
Schnittuntersuchung meiner Larven zeigte nämlich, dass auch die Muskel
zeIlen sich im Gegensatz zu den Befunden DALcQ'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 ChordazeIlen unabhängige Streckungs
tendenz auf. Dies ist daran erkennbar, dass das Schwanzektoderm meiner 
Larven häufig gefältelt war (Abb. 31). Es war für den kurzen Schwanz zu 
ausgedehnt. 

In meinen Versuchen trat eine Anzahl Larven auf, die trotz der Ent
fernung der virtuellen ChordazeIlen einige ChordazeIlen aufwiesen. In 
einigen FäIlen handelt es sich offenbar urn Fehloperationen. In anderen 
jedoch liegt der Verdacht nahe, dass diese Chordazellen von Material 
gebildet wurden, das normalerweise nicht chordaIer Natur ist. Erstens 
könnte es so sein, dass der virtuelle Chordabezirk nicht stets streng auf die 
oben genannten ZeIlen beschränkt ist, sondern dass seine Ausdehnung 
etwas variieren kann. Zweitens ab er ist auch mit der Möglichkeit zu rech
nen, dass einige dem virtuellen Chordabezirk angrenzende ZeIlen gemisch
ter Natur sind und dass bei Fehlen der eigentlichen ChordazeIlen die in 
ihnen liegenden Chordatendenzen sich durchsetzen können. "T enn dem so 
ist, würde es sich urn eine wenn auch sehr begrenzte Regulation handeln. 
CASTLE (1896) hat den Verdacht ausgesprochen, dass die ZeIlen BS.6, BS.6 

(Abb. 29b) ChordazeIlen seien. Hier könnte es sich also vielleicht urn der
artige Übergangszellen handeln. Mir ist jedoch diese Deutung, wie 1939 
S. 455 ausgeführt, schon deswegen unwahrscheinlich, weil die Mutterzelle 
von BS.6, nämlich B7.5 überhaupt nicht an den virtuellen Chordabereich 
angrenzt (Abb. 28b). Gibt es ÜbergangszeIlen, so dürfte doch wohl anzu
nehmen sein, dass sie an den virtuellen Chordabezirk grenzen. Ausserdem 
zeigen ja meine völlig chordalosen Larven, dass die ZeIlen BS.6, B8.6 
jedenfaUs normalerweise keine ChordazeIlen sind. 

Die Versuche zeigen also mit vöIliger Klarheit, dass bei den Ascidien die 
Chorda keine induktive Bedeutung für die Ausbildung anderer Organe, 
insbesondere nicht des Neuralsystems, besitzt. Zu demselben Ergebnis ist 
bereits CONKLIN (1931 .S. 58) und TI-CHOW-TuNG (1934) gelangt. Letzterer 
erwägt aber, ob nicht wenigstens die Sinnesorgane von der Chorda indu
ziert werden. Da aber meine chordalosen Larven wohl ausgebildete Sinnes
organe besassen, fällt 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 bes assen ja aber 
das Mesodermmaterial und es wäre denkbar, dass das Neuralsystem von 
diesem induziert sei . Hiergegen scheint mir zunächst zu sprechen, dass 
bei den Ascidien das Mesoderm schon bei der Gastrulation kaudalwärts 
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verschoben wird und schon z.Z. der Neurulation auf den Schwanzab
schnitt beschränkt 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 Mesodermmaterial entfernt wurde, keinen Anlass für 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 ZeIlen B7-4, B7.S, B7.S, B7.4 und das Mesenchym 
auf die ZeIlen AM, B7.3, B7.7, B7.6, B7.S, B7. 5, B7.6, B7.7, B7 .3, A7.6 begrenzt 

ist (Abb. 33b). 
Im 32-ZeIlenstadium finden wir die gesammte Muskulatur und fast alles 

Mesenchym dementsprechend in den ZeIlen B6.2, B6.3, B6.4, B6.4, B6. 3, B6. Z 
vereint und lediglich die ZeIlen A6.3, N·3 (Abb. 33a) liefern nach der 
nächsten Teilung noch je eine Mesenchymzelle (A7.6 , N·6) (Abb . 33b). 

Die Operationen wurden daher zunächst im 32-ZeIlenstadium vorge
nommen und die B6.2, B6.3, B6.4, B6. 4, B6.3, B6.z-Zellen entfernt in der 
Annahme da.mit die gesamlllte virtuelle Mw:kulatur und fast das gesammte 
virtuelle Mesenchym zu entfernen. Lediglich von den dem Restkeim 
belassenen ZeIlen AM, A7.6 geliefertes Mesenchym wäre in den Larven zu 
erwarten gewesen (Abb. 33a-b). 

Es zeigte sich jedoch, dass weitaus die meisten operierten Larven eine 
Anzahl MuskelzeIlen besassen. In einigen FäIlen , in denen die Zahl der 
Muskelzellen relativ gross war, musste mit Fehloperationen gerechnet 
werden, derart , dass eine der virtuellen Muskelzellen nicht abgetötet war. 
In der Mehrzahl der Fälle ist ab er die Zahl der vorhandenen MuskelzeIlen 
zu gering, als dass die obige Erklärung zutreffen könnte. Es wurde vielmehr 
klar, dass noch eine andere Zelle MuskelzeIlen bilden kann. Der Verdacht 
richtete sich auf die Zelle A6.3 (Abb. 33a), die direkt an das Vorderende 
des gelben H albmondes anstösst (Abb. 27b) und ja so wie so eine Mesen
chymzelle liefert, nämlich N·6 (Abb . 33b). In einer neuen Serie (1940) 
wurde daher ausser den unzweifelhaften Mesodermzellen B6.2, B6.3, R6.4 , 
B6.4, Ba. 3, B6.2 auch noch die verdächtige Zelle A6.3 entfernt. Das Ergebnis 
des Versuchs entsprach den Erwartungen , indem nunmehr eine sehr viel 
grössere Anzahl von Larven ohne Muskelzellen entstand. Bei der Ver
suchsserie von 1939, bei der nur die B6.2, B6.3, BM-Zellen entfernt waren, 
fanden sich neben 10 Larven ohne, 28 Larven mit Muskelzellen. In der 
Versuchsserie von 1940, in denen auch die A6.3-Zellen entfernt waren, 
fan den sich neben 36 Larven ohne, nur 6 mit MuskelzeIlen. Darnach kann 
wohl kein Zweifel mehr darüber bestehen, dass auch die ZeIlen A6.3, A6.3 
neben Mesenchym MuskelzeIlen liefern oder liefern können. Eine uner
wartete Bestätigung dieses Ergebnisses verdanken wir RIES (1939). Es ist 
ja unzweifelhaft , dass es im Wesentlichen der vom gelben Halbmond 
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eingenommene Keimhezirk ist, welcher das Mesoderm der Larve liefert. 
RIES konnte nun feststeIlen, dass dieser Bezirk auf die Nadi- resp. Benzi
dinreaktion anspricht. (Vergl. auch REVERBERI und PILOTTI. 1939 und 
CHILD. 1951). RIES unterwarf Keirne, denen ich die ZeIlen des gelben 
Halbmondes BS.2, Bs.a, BS.4, B6.4, B6.3, B6.2 abgetötet hatte, den ob en 
genannten Reaktionen und fand , dass an der ÜbergangssteIle vom Rumpf 
zum Schwanz, die der Lage der ZeIlen A6.a , A6.3 entspricht, eine " zarte 
Reaktion" erkennbar sein konnte. 

Die völlig mesodermlosen Larven konnten formal wohlausgebildet sein 
(Abb. 34). Rumpf und Schwanz, letzterer wo hl 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 zurückgeführt. Dies 
Ergebnis bestätigt sich nun, denn obgleich den jetzt besprochenen Larven 
das Mesoderm fehlt , während 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 über
häutet und die Haftpapillen vorhanden. Induktive Bedeutung für 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 für die Annahme existiert, dass 
die "muscle cells act as organizers" (l.c. S. 58). 

Einer besonderen Besprechung bedarf die ZeIle As.a. Wie wir sahen, 
kann sie MuskelzeIlen liefern. Tut sie dies normalerweise stets 1 Offenbar 
nicht. Denn schon in meinen Versuchen von 1939, in denen diese Zelle 
nicht entfernt war, fanden sich 6 Larven ohne MuskelzeIlen. Dazu kommt 
folgendes: CONKLIN 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 späteren As.a-Zellen enthielten. 
Solche vordere Halblarven wiesen niemals MesodermzeIlen auf. Ebenso 
habe ich 1940 im 8-Zellenstadium vordere Halbkeime isoliert. Dieselben 
konnten einige MesenchymzeIlen enthalten (von A7.S, A7.6 geliefert) , 
wiesen ab er niemals MuskelzeIlen auf. 

Es ergibt sich also, dass die ZeIlen As.a, A6.3 wohl MuskelzeIlen liefern 
können , dies aber normalerweise nicht tun, wenn die übrigen virtuellen 
MuskelzeIlen im Keim vorhanden sind. Dazu kommt folgendes: Auch bei 
meinen 1940 hergestellten Keimfragmenten , denen neben den BS.2, Bs.a, 
B6.4-Zellen auch noch die ZeIlen AG.a, A6.3 entnommen waren, traten, wie 
gesagt, immer noch 6 Larven mit 1-3 MuskelzeIlen auf. Urn Fehlopera
tionen kann es sich nicht handeln, da in dem FalIe die Zahl der Muskel
zeIlen erheblich grösser sein müsste und da dann auch Mesenchym vor
handen sein müsste. Es muss also der Schluss gezogen werden, dass 
eventueIl auch noch andere ZeIlen regulativ MuskelzeIlen liefern können , 
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dass es sich also hier wie schon im vorigen Abschnitt bezüglich der Chorda
zellen dargelegt, urn das Vorhandensein labiler Übergangszellen, die die 
eine oder andere Differenzierungsrichtung einschlagen können, also urn 
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 th at the pattern of Olavellina is in some 
degree quantitative rat her than strictly a pattern of qualitative regional 
differences" (l.c. S. 367). Erinnern wir uns daran, dass , wie S. 9 erwähnt, 
CONKLIN und DALCQ feststellen kónnten, dass die Pseudomitochondrien, 
welche die ]'arbe des gelben Halbmondes bedingen , für 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, 
DRIESCH. 1895). CONKLIN (1911) gelangt daher zu folgender Schluss
folgerung : "In other words the localization of pigment in such an egg as 
that of Oynthia is the result and not the cause of öoplasmic differentiation 
and localization" (l.c. S. 396). Die sichtbaren Stoffe sind also nicht das 
Wesentliche, sondern es handelt sich vielmehr urn einen bestimmten 
Gradientabschnitt des Keirnes, 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 übergeht, ist es 
begreiflich, dass labile Grenzgebiete vorhanden sind, über deren Schicksal 
je nach den im Ganzkeim herrschenden Verhältnissen bestimmt wird. 

c. Entfernung des virtuellen Neuralmaterials 

Es ist auf Grund unserer Erfahrungen an Amphibien von vornherein 
nicht wahrscheinlich, dass dem Neuralsystem induzierende Bedeutung 
für andere Primitivorgane zukommt. Trotzdem ist die Entfernung des 
virtuellen Neuralmaterials als Experimentum cru cis für die Entnahme 
des Chorda- resp. Mesodermmaterials von grossem Interesse. Entfernen 
wir das virtuelle Neuralmaterial, so ist vorauszusehen, dass virtuelle 
Epidermis die Lücke ausfüllen wird und sich somit über die Chorda und 
im Übergangsbezirk zwischen Rumpf und Schwanz au.ch noch etwas über 
die Muskulatur lagert. Damit aber wäre Chorda und Mesoderm die ideale 
Gelegenheit gegeben, ihre even tu ellen induktiven Fähigkeiten zu erweisen. 

Die Operationen wurden im Übergangsstadium zwischen 32- und 64-



34 DIE ENTWICKELUNG DER MONASCIDIEN 

ZeIlenstadium vorgenommen, wenn nämlich die vegetative Hemisphäre 
bereits aus 32, die animale noch aus 16 ZeIlen besteht. Die virtueIlen 
NeuralzeIlen der vegetativen Hemisphäre werden durch die ZeIlen 
A7.S, .AM, A7.4, A7.S repräsentiert, die der animalen Hälfte durch die ZeIlen 
a67 , a6.5, a6•5 , a6. 7 (Abb. 35a-b). Dabei ist allerdings zu bemerken, dass die 
ZeIlen a6.7, ad •7 noch etwas virtuelles Ektoderm enthalten (die späteren 
ZeIlen a7.14, a7•U (Abb. 28a)). Die Operation schoss also insofern über das 
eigentliche Ziel hinweg, als auch noch etwas virtuelle Epidermis entfernt 
wurde. 

Die gelungenen Operationen ergaben Larven , die formal sehr schön 
ausgebildet waren (Abb. 36). Rumpf und Schwanz sind norm al. 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 zunächst der Erwartung gemäss, dass dem Neu
ralsystem keine induktive Bedeutung für die Ausdifferenzierung der 
übrigen 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 cru cis für die in den beiden vorhergehenden 
Abschnitten durchgeführten Versuche erbracht worden, die zeigten, dass 
das Fehlen von Chorda oder Mesoderm die Ausbildung des Neuralsystems 
nicht beeinträchtigt. 

Von besonderem Interesse ist das Fehlen der Haftpapillen. Man könnte 
zunächst daran denken , dass das virtuelle Material für dieselben in den 
ZeIlen a7.14, a7•U (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 Fällen ist 
zweifellos nicht das gesammte virtuelle Neuralmaterial der animalen 
Hälfte entfernt worden , also auch nicht die möglicherweise virtuellen 
Papillen zeIlen a?l4, a7. U . Trotzdem fehlen dies en Larven stets die Papillen. 
Zweitens könnte man daran denken, dass die Papillen von dem Neural
system induziert werden. Auch dies kann nicht der FaIl sein, denn dann 
müssten 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 zunächst eine Lücke, die von der Epidermis 
überdeckt werden muss. Die Lage der einzelnen EpidermiszeIlen ver
schiebt sich also gegenüber 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 später im Zus am men hang eingehen. 



DIE ENTWICKELUNG DER MONASCIDIEN 35 

d. Entfernung des virtuellen Entodermmaterials 

Die Entfernung des virtuellen Entoderms wurde im 32-Zellenstadium 
vorgenommen, indem die Zellen A6.a, A6.I, B6.I, B6.1, A6.1 , A6.3 entfernt 
wurden (Abb. 37a). Der Versuch ist insofern nicht ganz rein , als die Zellen 
A6.a, N ·3 sich später in die Zellen A7.6, A7.S, N· 5, A7.6 teilen (Abb. 37b), 
von denen die letztere eine reine Entodermzelle ist, während 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 natürlich 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 öfters mehr 
oder weniger verlagert vorhanden waren. Hinsichtlich des Entoderms 
ergab sich eine Überraschung: Wohl fehlten Magen und Darm, insbesondere 
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 über. In den von der Übergangs
stelle ins Ektoderm weiter entfernten Partien waren die "Entoderm
zeIlen" ganz typisch ausgebildet, was Grösse, Stellung der Kerne und 
Dotterreichtum angeht (verg!. v. UBISCH. 1939. Abb. 71 und 76). Wo 
stammt dieses Entoderm her? 

Der direkte Übergang 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 näher, als ja die Keime infolge der Entnahme des virtuellen Entoderms 
einen viel zu kleinen Rumpf und folglich relativ zu viel Ektoderm haben. 
Man könnte dann annehmen, dass infolge der Verlagerung der virtuellen 
Ektodermzellen ins Innere des Keimes dieselben unter den dort herr
schenden Verhältnissen entodermale Differenzierung eingeschlagen haben. 

Aber die Entodermzellen könnten auch aus anderer Quelle stammen. 
DALCQ (1938, 1938a) lenkt die Aufmerksamkeit auf "quelques cellules 
situées aux pointes du croissant 'jaune, à la limite de l'entoblaste et du 
mésenchyme" (l.c. S. 419). DALCQ nennt diese ZeIlen "de type inter
médiaire" ... " celluIes 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 (verg!. 
S. 20) und TI-CHOW-TuNG (1934) zu demselben Ergebnis gelangte. E~ 
muss aber daran erinnert werden, dass REVERBERI und MrNGANTI (1946) 
jeden regulativen Ersatz von Entoderm durch Ektoderm bestreiten (verg!. 
S. 21). Schliesslich wäre es denkbar, dass CONKLIN'S Analyse der cell
lineage hinsichtlich des virtuellen Entoderms nicht ganz exact ist und 
ZeIlen, die er als virtuelles Ektoderm bestimmt hat, in Wirklichkeit 
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virtuelles Entoderm darstellen. Urn das zu prüfen, 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 
wären Defekte im Vorderdarm der Larven zu erwarten. Das war aber 
niemals der Fall. Der Versuch ist allerdings nicht ganz entscheidend, denn 
es wäre ja mit der Möglichkeit zu rechnen, dass nach Entfernung eines 
begrenzten Bezirks virtuellen Entoderms der Ausfall von dem übrigen 
Entoderm regulativ ersetzt wird. Dass solche Regulationen innerhalb 
eines Primitivorganes möglich sind, haben ja meine S. 17 erwähnten 
Keimverschmelzungen ergeben. 

Die Versuche zeigen also, dass dem Entoderm keine induzierende 
Bedeutung für die übrigen Primitivorgane zuzuschreiben ist. TI-CHOW
TUNG 1934) diskut.iert allerdings die Frage, ob dem Entoderm nicht 
möglicherweise eine solche für die Induktion des Neuralsystems zukomme. 
Auch RANZI und FERRERI (1945) nehmen Induktionswirkung des Ento
derms auf das Ektoderm an, die zur Bildung überzähliger Neuralplatten 
führen könne. Andererseits fehlen in ihren LiCI-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 urn einen sehr begrenzten Ento
dermkomplex noch dazu bestimmungsfremder Provenienz handelt, 
während das Neuralsystem in voller Grösse und Vollkommenheit ausge
bildet ist, scheint mir nicht viel für eine induzierende Rolle des Entoderms 
zu sprechen. Dagegen besteht die Möglichkeit, dass dem Entoderm indu
zierende Bedeutung für die Bildung der Haftpapillen zukommt. Diese 
Frage solI jedoch erst später im Zusammenhang besprochen werden. 

e. En tfern ung des virtuellen Ektoderms 

Die Operation wurde schon im 16-Zellenstadium vorgenommen, indem 
die ZeIlen a5•3 , a5. 4 , a 5•4, a5•3 entfernt wurden (Abb. 39). Der Versuch ist 
wiederum insofern nicht ganz rein , als die ZeIlen a5•3 , a 5•3 und a5. 4 , a 5•4 auch 
noch den animalen Anteil des virtuellen Neuralmaterials enthalten. 

Die entstehenden Keime steIlten einen unregelmässigen Sack mit ein 
oder mehreren Anhängen dar (Abb . 40). Der Sack bestand vorwiegend 
aus Entoderm, in das aber Chorda-, Neural-, Muskel- und Mesenchym
zeIlen eingelagert sein konnten . In den Anhängen finden wir wesentlich 
Chorda-, Neural- und MesenchymzeIlen. Bezüglich der ChordazeIlen ist 
besonders zu erwähnen, dass sie nicht nur histologisch wohl ausgebildet 
sind sondern sich auch bandförmig 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 Keirnes liegende Gehirnmaterial entfernt war. 

Niemals fand sich in diesen Keimen Ektoderm vor. Dies Ergebnis steht 
im Widerspruch zu dem schon ob en diskutierten Befund TI-CHOW-TuNG'S, 
der vegetative Halhkeime von Ektoderm überhäutet fand, das von anderen 
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virtuellen Keimbezirken regulativ geliefert worden sei. Wie S. 20/21 
erwähnt, habe ich 1940 TI-CHOW-TuNG'S Versuche an demselben Material 
wie er, mit derselben Methode und im selben Stadium nachgeprüft, 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, 
während dies bei allen anderen oben besprochenen Operationsgruppen, 
denen zufolge die Keime virtuelles Ektoderm bes assen , der Fall war. 

5. ERGEBNISSE DER FRAGMENTIERUNGSVERSUCHE 

Die Versuche ergaben, dass keinem der virtuellen Keimbezirke induktive 
Bedeutung für die Ausdifferenzierung der übrigen Primitivorgane zu
kommt. Insbesondere ist weder die Anwesenheit von Chorda oder Mesoderm 
für die Ausdifferenzierung des Neuralsystems erforderlich. Auf eine 
möglicherweise existierende Induktion der Sinnesorgane und Papillen 
solI später 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 Übergangszonen, deren ZeIlen labiler Natut sind, und die die 
eine oder andere Differenzierungsrichtung einschlagen können. Das gilt 
insbesondere für die ZeIlen A6.a , A6.3, die bei Fehlen des virtuellen Muskel
materials regulativ MuskelzeIlen liefern können. Aber auch an den Chorda
bezirk grenzen höchstwahrscheinlich ZeIlen, die regulativ Chorda bilden 
können. Virtuelles Neuralmaterial kann sich dem Ektoderm angliedern. 
Virtuelles Ektoderm kann allem Anschein nach EntodermzeIlen oder 
jedenfalls der Struktur nach sehr entodermähnliche ZeIlen liefern, wenn 
es ins Innere des Keimes gelangt. Es ist im Hinblick auf später zu be
sprechende Fragen von grossem Interesse, dass solches virtuelles Ekto
dermmaterial sich im Inneren des Keimes ganz anders verhält, als wenn 
es bestimmungsgemäss auf der Oberfiäche des Keimes verblieben wäre. 
Die ZeIlen blei ben grösser, 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 ab er nicht die Folge induktiver Beeinfiussung sondern von Verän
derungen in dem Gehalt des Keimes an Keimbezirken. 

6. GASTRULATION 

Wir wollen im folgenden das Schicksal der einzelnen ZeIlen nicht weiter 
verfolgen, sondern uns nun den dynamisch en Vorgängen zuwenden, durch 
welche die verschiedenen präsumptiven Keimbezirke an ihren definitiven 
Platz gelangen. 
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Das erste Anzeichen der beginnenden Gastrulation besteht, wie S. 28 
ausgeführt, in der Verkürzung und Verbreiterung der animalen und dem 
Zusammendrängen und der Verlängerung der vegetativen ZeIlen. Abb. 29b 
zeigt diese Veränderung der Zellform besonders schön an den Entoderm
zeIlen. 

Eine eigentliche lnvagination tritt bei der Gastrulation nicht ein und 
ist schon deshalb garnicht möglich, weil der Keim stets kompakt ist und 
niemals ein Blastocöl aufweist. Die Gastrulation erfolgt vielmehr durch 
Epibolie. Vom vorderen Ende des Keirnes her überwachsen die Neural
zeIlen die Chorda und die ChordazeIlen das Entoderm. Im hinteren 
Abschnitt des Keirnes geht die Überwachsung von den Seiten her vor sich: 
Die MuskelzeIlen überwachsen die MesenchymzeIlen und die Ektoderm
zeIlen die MuskelzeIlen. lm 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 über die 
Chordazellen. Es ist nun ein Gastrocöl vorhanden, das zufolge der oben 
besprochenen in der vorderen und hinteren Keimhälfte verschieden 
gerichteten Überwachsungsvorgänge vorn breit, hinten eng ist. Die 
spätere reihenförmige Anordnung der MuskelzeIlen ist bereits eingeleitet. 

CONKLIN (1905) hat junge Gastrulä von Oynthia (Stadium der Abb. 41) 
in der Weise quer durchschnitten , dass vordere und hintere Keimhälfte 
getrennt wurden, also entsprechend der 2. Furche. Der Zweck der Opera
ti on war festzusteIlen , ob etwa, wie es DRIESCH (1903) behauptet hat, 
sich in späteren Entwicklungsstadien die Regulationsfähigkeit verändert. 
Das Ergebnis von CONKLIN'S Versuchen waren typische vordere und 
hintere Halblarven, genau wie bei Durchsclmeidungen im 8-Zellenstadium. 

Der Verschluss des Blastoporus erfolgt von vorn nach hinten. Die 
Gastrula streckt sich in die Länge. Die obere Urmundlippe schiebt sich 
nach hinten, während im hinteren Teil der Gastrula die seitlichen Urmund
lippen auf einander in medianer Richtung zuwachsen. Der Blastoporus ist 
nun T-förmig (Abb. 42). Durch die nach hinten erfolgende Streckung der 
Medullarplatte wird zunächst der vordere Teil des Blastoporus geschlossen 
(Abb. 43). lnfolge der inzwischen erfolgten Streckung und Krümmung 
des Keirnes ist der ursprünglich im Centrum der Ventralseite des Keirnes 
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 MuskelzeIlen sind in das Schwan
zende des Keirnes verschoben. Das Mesenchym ist durch diese Vorgänge 
in zwei Portionen getrennt worden. Die grössere Menge der Mesenchym
zeIlen bleibt in der Übergangsregion von Rumpf zu Schwanz liegen, 
während ein kleinerer Teil ganz am Hinterende des Keirnes zu finden ist. 
Es handelt sich urn das caudale Mesenchym (Abb. 45). Zwischen beiden 
Mesenchymhaufen liegen die MuskelzeIlen. Die ChordazeIlen liegen nun 
neben einander in 2 Reihen angeordnet. lnzwischen hat das Ektoderm 
von hinten und den Seiten her den Keim überwachsen und lässt nur die 
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Medullarplatte frei. Sie wird bei dem weiteren Vordringen des Ektoderms 
vonhinten nach vorn fortschreitend eingerollt und schliesslich von Ekto
derm bedeckt (Abb. 45, 46). Der vordere breite Teil des Neuralsystems, 
der von den animalen Neuralzeilen absta.mmt, weist ein Lumen auf und 
wird zum Gehirn. Der hintere Teil, welcher von den vegetativen Neural
zeIlen abstammt, ist strangförmig. 

Die endgültigen Zeilenzahlen der verschiedenen Primitivorgane sind 
folgende: 

Chorda: Nicht mehr als 38 Zeilen (DALcQ. 1938). 
Muskulatur: Nicht mehr als 38 (DALCQ. 1938). 40-44 (COHEN und 

BERRILL. 1936). 
Mesenchym: Sehr zahlreiche ZeIlen (DALcQ. 1938). 
Ektoblast: 180 ZeIlen im Neuralstadium, später sehr viel mehr (DALcQ. 

1938). 
Neuralsystem: Zahlreiche ZeIlen. 
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 Drüsenzellen veraehen sind. 
Sie scheiden ein Sekret aus , nut Hilfe dessen sich die Larve später fest
heftet. Das Ektoderm scheidet die Testahülle ab, die in der Schwanzregion 
die Form eines dorsalen und ventralen Flossensaums annimmt. Der 
Schwanz dreht sich im Verhältnis zum Rumpf urn 90 Grad urn seine 
Längsachse. 

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 fin den ist. Neuerdings stellt 
PRuvoT-FoL (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 becherförmig 
angeordneten PigmentzeIlen und einer Linse. An der ventralen Innenwand 
des Hirns entsteht die Statocyte, deren proximaler Teil mit Pigment ver
sehen ist. Die umgebenden ZeIlen sind mit Haärchen ausgestattet. Hinter 
dem Hirn differenziert sich das Rumpfganglion aus, und es folgt das den 
Schwanz durchziehende Rückenmark. 

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

Die Chorda bestand in früheren Embryonalstadien aus zwei Reihen von 
ZeIlen, die sich nunmehr in einander schieben, sodass ein einreihiger 
Strang entsteht. Zwischen den ChordazeIlen entstehen grosse Vakuolen, 
die mit einer gallertigen Substanz erfüllt sind . 

Die MuskelzeIlen ordnen sich in je drei auf beiden Seiten der Chorda 
liegenden Reihen an . Sie strecken sich spindelförmig und scheiden Muskel
fibrillen aus. Das Mesenchym verteilt sich in den Spalträumen des Körpers. 

Der vordere Teil des Darrnes wird zum Kiemendarm. Auf seiner Ventral
seite entwickeln sich zwei von Wülsten begleitete flimmernde Rinnen, das 
Endostyl (Abb. 53a-c). An der Übergangsstelle von Magen und Enddarm 
wird eine gelappte Darmausstülpung, die darrnumspinnende Drüse 
angelegt. 

Der Peribranchialraum entsteht durch Einstülpung zweier Ektoderm
säckchen (Abb. 47. Kloake) , die mit ihnen entgegenwachsenden Divertikeln 
des Kiemendarmes verwachsen (Abb. 53a). Die Kiemenbläschen erweitern 
sich, ihre Mündungen rücken dorsalwärts und verschmelzen ZUl' Egestions
öffnung (Abb. 53c). Zwischen Darm und Peribranchialraum entstehen 
mehr und mehr Kiemenspalten, in deren trennende Brücken Blutgefässe 
hineinwachsen. 

Der vordere Darmabschnitt entsendet nach hinten dorsal einen Diverti
kei. Diesel' wächst zu einer Schlinge aus (Abb. 53a) , deren hinteres Ende 
sich später mit dem Aftel' in die Kloakenhöhle öffnet. 

Am hinteren Ende des Kiemendarmes bildet sich eine unpaare Ver
dickung, die sich in ein Bläschen umwandelt (Abb. 48a), das sich vom 
Darmkanal abschnürt. An seiner Dorsalwand entsteht eine Einsenkung 
(Abb. 48b) , die sich als ein Bläschen ins Innere des primären Bläschens 
abschnürt (Abb. 48c). Das äussere Bläschen bildet das Pericard, das innere 
Bläschen das Herz. Ûber dem Pericard bildet sich aus zwei Ausstülpungen 
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 dafür vorhanden sind, dass bei ihrer Bildung Induktion 
eine Rolle spielt. Dies ist urn so wichtiger, als sich ja, wie wir gesehen 
haben im übrigen bei den Ascidien - im Gegensatz zu den Wirbeltieren -
keinerlei Anzeichen für induktive Vorgänge nachweisen liessen. 

MINGANTI (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 



DIE ENTWICKELUNG DER MONASCIDIEN 41 

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 können statt 
zweier mit Pigment versehener Sinnesorgane zahlreichere Gruppen von 
SinneszeIlen mit Pigment auftreten. Die meisten dieser überzähligen 
Sinnesorgananlagen können wo hl damit erklärt werden, dass infolge der 
Operation virtuelle SinneszeIlen an falsche Stellen des Keirnes verschleppt 
worden sind. Zweitens können Sinnesorgane an der normalen Stelle fehlen 
und dafür an falscher Stelle ausgebildet sein. So erhielt TI-CHOW-TuNG 
(1934) nach Drehung des Mikromerenquartetts urn 135-180 Grad öfters 
Larven, die ein Sinnesorgan am Schwanz bes assen (Abb. 49). Die Lage 
dieser Sinnesorgane lässt sich natürlich auch durch die Verlagerung des 
virtuellen Sinneszellen-Materials erklären. Endlich aber treten nach 
gewissen Operationen Larven auf, denen die Sinnesorgane regelmässig 
völlig fehlen , obgleich ihr virtuelles Material vorhanden ist und obgleich 
ein Gehirn ausgebildet wurde. So fe hl en Sinnesorgane immer in animalen 
Halbkeimen, die ja das virtuelle Hirnmaterial enthalten. Sie fehlen ferner 
bei Drehung des Mikromerenquartetts um 90 Grad um die Längsachse des 
Keimes. Da bei Drehung des Mikromerenquartetts urn 135-180 Grad 
Sinnesorgane, wie ob en gesagt, vorhanden sein können, schliesst TI-CHOW
TUNG (1934), dass ihre Bildung "semble donc en rapport avec un élément 
médian et qui fait défaut dans les micromères" (l.c. S. 408) . Das führt ihn 
dazu "à soupçonner une influence de la chorde dorsale" (l.c. S. 408). 

RANZI und FERRERI (1945) behandelten Ascidienkeime mit LiCI und 
erhielten Exogastrulä. Die sich entwickelnden Larven besassen nur dann 
Sinnesorgane, wenn die betr. Stelle von vakuolisierten ChordazeIlen 
unterlagert ist . Doch bilden die genannten Verfasser in Fig. 5 eine Larve 
ab, die mehrere Pigmentflecke und Sinnesorgan'e aufweist, ohne dass in 
dem betr. Keimabschnitt ChordazeIlen vorhanden sind. 

Gegen die Vermutung, dass die Chorda die Sinnesorgane induziere, 
spricht die Tatsache, dass meine völlig chordalosen Larven in zahlreichen 
Fällen schöne Sinnesorgane an normaler Stelle aufweisen. RANZI und 
FERRERI stellen daher den Satz auf, dass die ChordazeIlen Sinnesorgane 
induzieren können, auch wenn sie nicht den normalen Induktor der Sinnes
organe darstellen (l.c. S. 3) . 

Weiter könnte man an induzierende Einflüsse 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 geQildet 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 gebild et wurden. 

Nach alledem scheint mir der Beweis dafür, 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, könnte auf anderen Gründen 
beruhen, auf die ich zurückkommen werde, wenn von der Organisation des 
Ascidienkeimes zu reden sein wird. 

b. Haftpapillen 

Auch die Haftpapillen können bei gewissen Operationen fehlen oder es 
sind nul' 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 könnte 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. Abel' das Fehlen von ein oder zwei 
Haftpapillen könnte seinen Grund auch darin haben, dass der betr. Keim
bezirk nul' mangelhaft und noch dazu von regulativ gebildetem Entoderm 
unterlagert war. TI-CHOW-TuNG (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
TUNG'S Befund, dass die Papillen auch dann am Vorderende der Larve 
auftreten, wenn die Mikromeren gegenüber den Makromeren urn 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 befähigt ist Haftpapillen zu bilden und scheint 
zweitens zu beweisen, dass die endgültige Bildung der Haftpapillen auf 
irgend eine Weise induziert wird. Normalerweise könnte dies vom Entoderm 
aus geschehen. In meinen entodermlosen Larven mit regulativ vom 
Ektoderm gebildetem Entoderm müsste also dies letztere die induzierenden 
Fähigkeiten 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 diesel' invaginiert und dem Urdarmdach eingegliedert wird, organisa
torische Fähigkeiten erwirbt (SPEMANN. 1936. S. 108). Abel' 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
sphäre, dessen Zellen a6•5, a6•5 vermutlich auch das virtuelle Haftpapillen
material enthalten, entnommen war, niemals Haftpapillen auftraten, so 
scheint es mil' doch näher zu liegen , das völlige oder teilweise Fehlen der 
Haftpapillen nach gewissen Eingl'iffen auf ganz oder teilweise bestim
mungsfremde Verwendung resp. Fehlen deR ·virtuellen Haftpapillen
materials zurückzuführen. 
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DALcQ (1938) nimmt auf Grund der Versuche von TI-CHOW-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 urn irgend eine Prädeter
mination der epiblastischen Bezirke handeln, denn bei den Operationen 
werden die Bezirke leicht auf einen oder zwei reduziert. Er hält es für 
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 1 DALcQ schliesst: "Il y a 
là 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. Wo hl aber 
scheinen TI-CHOW-TuNG'S oben erwähnte 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 können. Ob freilich diese Umstimmung auf induktivem Wege 
erfolgt, bleibt eine offene Frage. 

9. DIE METAMORPHOSE 

Schon in einem relativ frühen Larvenstadium, wenn sich der Embryo 
noch innerhalb der Eihüllen befindet, sind Zuckungen des Schwanzes 
bemerkbar. Die Larve beginnt dann innerhalb der Eihüllen kräftige 
Bewegungen auszuführen (Abb. 51). Inzwischen ist die S. 7 erwähnte 
Abscheidung eines Enzyms von Seiten der Testazellen erfolgt, durch 
welche die Eihüllen erweicht werden, sodass es der Larve möglich ist diese 
zu sprengen. 

Die Dauer des freischwimmenden Larvenstadiums ist nach Huus (1933) 
bei Oiona, Oorella, Ascidia mentula und Ascidiella aspersa etwa 15-20 
Stunden. Eine Verkürzung 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 bestätigen. 

Die Larven heften sich nunmehr vermittelst der Haftpapillen an einem 
fes ten 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 Körperform hat sich durch 
Wachstum der Zone zwischen Anheftungspol und Ingestionsöffnung 
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gänzlich verändert, sodass schliesslich die Ingestionsöffnung auf das dem 
Festheftungsbezirk entgegengesetzte Ende des Tieres zu liegen kommt 
(Abb. 53a-c). Die Keimdrüsen 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 intestinalis ist nach WEISS 
(1928b) 10-15 Stunden. 

Die Involution des Schwanzes , die stürmisch einsetzt und bei Ciona 
intestinalis nach etwa einer Stunde vollendet ist , setzt sich aus zwei Vor
gängen zusammen, die nach WEISS (1928b) unabhängig von einander 
verlaufen können. Die Muskelzellen verfallen fettiger Degeneration und 
gleichzeitig zieht sich Chorda, Neuralrohr des Schwanzes und das 
Schwanzentoderrn nach der Übergangsstelle von Rumpf und Schwanz hin 
unter Stauung der genannten Organe zusammen (Abb. 54a-c). Die 
Gallerthülle des Schwanzes dagegen zieht sich an das distale Schwanzende 
zurück und verklumpt dort. Eine eingehende Beschreibung der Involu
tionsvorgänge findet sich bei BERRILL (1947). 

Lähmt man die Schwanzllluskulatur durch Chloreton, so kann entweder 
die Gallerthülle normal metamorphosieren während die Achsenorgane des 
Schwanzes mehr oder weniger gestreckt verbleiben, oder aber sowohl 
Gallertscheide wie Achsenorgane blei ben beide gestreckt. Dagegen ver
läuft 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 ausführen, also sehr viellänger, als er unter normalen Ver
hältnissen erhalten geblieben wäre. Die Wundfläche kann verheilen. Bei 
solchen abgeschnittenen Schwänzen unterbleibt die Involution. WEISS 
(1928b) schliesst hieraus, dass "für die Schwanzinvolution irgend ein 
bestimmter vom Körper 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 
ausgelöst wird, liegt es nahe, die Ausgiessung und Wirkung eines solchen 
auch bei den Tunikaten zu vermuten. Dem entspricht ja auch, dass, wie 
oben erwähnt, WEISS und Huus feststellen konnten, dass durch Thyroidea
extrakt der Eintritt der Metamorphose beschleunigt werden kann. Als 
Spender dies es Hormons wäre 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 Neudiffcrenzierung von "Tropfenzellen" stattfindet. Diesé 
ZeIlen stellen Wanderzellen mit einem grossen Vorrat an Baustoffen in 
Gestalt von vital färbbaren, stark lichtbrechenden Tropfen dar. Diese 
Tropfenzellen sollen nach RIES die Tunica abscheiden (l.c. S. 363. Fuss
note) . Nach BRIEN (1930) steht offen, ob die Tropfenzellen nicht nur eine 
sekundäre Rolle bei der Bildung der Tunika spielen: "la tunique ne peut 
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être secrétée que là, ou il y a un ectoderme" (l.c. S. 38). Auch mich über
zeugen RIEs'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 
denj enigen , deren virtuelle Ektodermzellen entfernt waren. Die Larven 
aber besitzen überhaupt keine Tropfenzellen, sondern nur Mesenchym
zeIlen. 

Ich möchte glauben, dass die sogenannten Tropfenzellen amöboide 
Phagozyten resp. Reservenährstoffzellen sind, die mit der Tunikabildung 
nichts zu tun haben. Dagegen spielen sie höchstwahrscheinlich eine 
wichtige Rolle bei der Restitution amputierter metamorphosierter Tuni
katen (HIRSCHLER. 1914. RIES. 1937. BRIEN. 1930 u.a.). 

Für den Genetiker und Deszendenztheoretiker bietet die rapide verlau
fende Metamorphose der Ascidien wie die anderer Tiergruppen, bei denen 
ähnliche Vorgänge ablaufen (Würmer, Echinodermen, Insekten, Wirbeltiere 
etc.) ein höchst interessantes, viel zu wenig beachtetes Problem. Die 
Imago unterscheidet sich ja von der Larve erstens dadurch, dass sie 
Organe besitzt, die der Larve fehiten . Zweitens, dass ihr Organe fehIen, 
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 Veränderungen während 
der eigentlichen Embryonalentwicklung dadurch zustande kommen, dass 
dauernd neue Gene des Totalgenoms in Aktion treten, so würde das für 
die Metamorphose folgendes bedeuten: Gewisse, während der Embryonal
entwicklung und Larvenentwicklung aktive Gene beenden ihre Wirksam
keit und die von ihnen hervorgerufenen Organe werden rückgebildet. Eine 
ganze Gruppe bisher. inaktiver Gene tritt in Aktion, es entstehen die 
ausschliesslich imaginalen Organe. Was dagegen die fast schiagartig 
erfolgende Umbildung der grossen Menge der bereits in der Larve vor
handen en Organe in den imaginalen Zustand betrifft, so drängt 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 
Vorgängen während der Embryonalentwicklung fehlen eigentliche Über
gangsstadien so gut wie ganz. Nehmen wir nun einmal an, dass bei einer 
Tierart durch irgend welche Einflüsse eine ähnIiche Umkonstruktion des 
wirkenden Genoms erfolgte, so würde ein von dem bisherigen weit ver
schiedener Organismus entstehen, also eine "Grossmutation" im weitesten 
Sinne. Sollten solche Vorgänge im Laufe der Phylogenese mögIich sein, so 
würden wir freilich vergebens nach "Übergangsformen" suchen! Ganz 
ähnliche Gedankengänge könnten für die Phänomene des Generations
wechsels, des Sexualdimorphismus und der Pädogenese geIten. 
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10. DIE ORGANISATION DES ASCIDIENKEIMES 

Wenn nun der Versuch unternommen werden soli 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 können wir von der gesicherten und von 
allen Autoren anerkannten Tatsache ausgehen, dass schon die Ovocyte, 
insbesondere aber das Ei und später der Keim eine polare Struktur auf
weisen. Diese ist in der Ovocyte an der animal-vegetativen Schichtung der 
verschiedenen Sub stanzen sowie dem von CHILD (1951) festgestellten 
Gradienten erkennbar (vergl. S. 6). Zweitens wei sen schon die Ovocyten 
und das unbefruchtete Ei, später in ganz ausgesprochenem Masse das 
befruchtete Ei eine deutliche Bilateralität auf, deren erstes äusseres 
Anzeichen die Formveränderungen während der Reifungsvorgänge (vergl. 
S. 10), die Bildung eines bilateralen körnchenfreien Raums am animalen 
Pol (vergl. S. 10), später 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 erwähnten vorübergehenden 
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 späteren Medianebene des Keirnes durchschneidet, während 
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 wählen, so könnte man den Ascidienkeim vielmehr 
mit einer stählernen Feder vergleichen, deren Charakteristikum Festigkeit 
und zugleich Elastizität ist. DALCQ (1938) drückt dieselbe Vorstellung 
aus, wenn er von einer "organisation cytoplasmique à 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 natürlich 
in erster Linie auf die verschiedenen im Ascidienei und Keim vorhandenen 
sichtbaren Substanzen, die in gesetzmässiger Weise auf die verschiedenen 
Primitivorgane verteilt werden , gelenkt. Dass sie ab er nicht die Träger 
sondern nur Symbole dieser Struktur sind, ergibt si eh 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-



DIE ENTWICKELUNG DER MONASCIDIEN 47 

stanzen ist noch nicht definitiv. Während der Kernreifungsperiode bis 
zum Beginn der Furchung folgen ja die durchgreifenden Substanzver
lagerungen, die S. 10 ff. beschrieben sind und zu der definitiven Anordnung 
führen. Diese Verlagerungen müssen darauf beruhen, dass die verschie
denen Substanzen aus irgend welchen Gründen ihnen konforme Bezirke 
des Eies aufsuchen oder in diesel ben gedrängt werden. Schwerkrafts
wirkungen könnten dabei eine Rolle spielen, z.B. hinsichtlich der Lagerung 
von Dotter und Plasma. Für die Verteilung der dorsaloder ventral bila
teral angeordneten Halbmonde und Bezirke (Mesoplasma, Chymoplasma, 
Chordoneuroplasma) aber kommen wir mit so einfachen pysikalischen 
Faktoren nicht aus. Bezüglich dieser Substanzen muss es sich um kompli
ziertere Vorgänge 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 Träger der dreidimensionalen Struktur bleibt also unseren Kennt
nissen nach nur das Grundplasma übrig. Dieses Grundplasma ist aber eine 
homogene Substanz und wenn dasselbe dreidimensional strukturiert ist, 
so kann das nur in Form von Abstufungen, Gefällen, Gradienten der Fall 
sein. Das Grundplasma ist ab er eine kolloidale Substanz und in einer 
solchen können dreidimensional sich überschneidende Gefälle verschie
den er Natur vorhanden sein, z.B. des Gel-Solzustandes, der Viskosität, 
des pH. 

Die folgenden Überlegungen werden unter der Voraussetzung ausge
führt, dass folgende Sätze zutreffen: 

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

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

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

Am einfachsten ist wo hl die Vorstellung, dass jeweils verschiedene Gene 
in Aktion treten. Doch ist dies keineswegs die einzige Möglichkeit. 

Man könnte sich etwa im Anschluss an KOSSWIG'S (1949) Cäsurhypothese 
vorstellen, dass jeweils verschiedene Gengruppen wirksam werden. In dem 
einen Fall würden also z.B. d~e Gene f g hik, in einem anderen die Gene 
hik I min Aktion treten , in beiden Fällen wären die Gene hik beteiligt. 

Es fragt sich nun , was darüber entscheidet, welche Gene oder Gengrup
pen an einer bestimmten Stelle des Keimes aktiviert werden und eine 
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bestimmte Differenzierung bewirken 1 Es liegt nahe diese Entscheidung 
dem Plasma im weitesten Sinne, in welchem die betr. Kerne liegen, zuzu
schreiben. Aber welcher Komponente des Plasmas 1 Den verschiedenen 
Stoffen oder dem Grundplasma 1 Bei den Ascidien hat man wohl mei st 
angenommen, dass die verschiedenen sichtbaren Stoffe, die das Meso
plasma, das Neuroplasma u.s.w. charakterisieren, die Differenzierung der 
betr. Primitivorgane bedingen. Ih unserem F alie müsste man also anneh
men, dass sie dies auf dem Umwege über die Aktivierung bestimmter Gene 
tun. Doch ist diese Deutung kaum annehmbar. Selbst im Ascidienkeim mit 
seinen verhältnismässig zahlreichen verschiedenen Stoffbezirken ist die 
Zahl dieser doch nicht annähernd so gross , dass sie für die riesige Zahl der 
verschiedenen Differenzierungen ausreichen könnte. 

Eine solche, wenn wir die gesammte Entwicklung und phänotypische 
Ausdifferenzierung betrachten, zahlenmässig fast unbegrenzte Differen
zierung bedarf einer ebenso riesigen Zahl von Genaktivatoren. Eine solche 
würde dann zur Verfügung stehen, wenn wir auf Grund der gefälimässigen 
Struktur des Grundplasmas annehmen dürfen, dass die verschiedenen 
Gradientniveaus in verschiedener \Veise auf das in den Kernen vorhandene 
Genom einwirken und daher jeweils verschiedene Gene aktivieren. Damit 
das aber geschehen kann, müssten die verschiedenen Gene in irgend einer 
"verwandtschaftlichen" Beziehung zu den verschiedenen Gradientniveaus 
des Grundplasmas stehen, oder, wie man es ausdrücken kann: Die Gene 
müssten den verschiedenen Gradientniveaus in bestimmter Weise zuge
ordnet sein. Diese "Zuordnungshypothese" habe ich 1951 näher dargelegt. 

Wenn somit nicht den verschiedenen im Ascidienkeim vorhandenen 
Stoffen, sondern dem kolloidalen Zustand des Grundplasmas in den ver
schiedenen Keimabschnitten die entscheidende Bestimmung über das 
Wirksamwerden der Gene zugeschrieben wird, so solI damit keineswegs 
gesagt sein, dass die Stoffe bedeutungslos seien. Wie oben bereits erwähnt, 
werden wir kaum der Annahme entgehen können , dass die revolutionäre 
Umordnung der im Ei vorhandenen Stoffe in der Kernreifungsperiode so 
zu deuten ist , dass diese Stoffe aus chemisch-physikalischen Gründen 
ihnen konforme Bezirke des Grundplasmas aufzusuchen genötigt sind. Da 
das Grundplasma ein System mindestens dreier sich in den drei Dimensi
on en überschneidender Gradienten darstellt, so ist die polare, bilaterale 
und dorso-ventrale Anordnung der verschiedenen Stoffe verständlich. 
Sind die aber erst einmal an dem ihnen zusagenden Ort angelangt, so 
können sie natürlich auch den kolioidalen Zustand des dortigen Grund
plasmas beeinflussen und damit Mitwirkung bei der Aktivierung von 
Genen erlangen (s. S. 9. HARV:j1;Y. 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 über dies auf 
die Gene. Erst diese bewirken auf direktem Wege die endliche Differen
zierung. 
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Wenn die hier vorgetragenen Gedankengänge zutreffen, so müssten wir 
Veränderungen der norm~Llen Entwicklung erzwingen können, wenn es 
uns experimentell möglich wäre, das Gradientsystem eines Ascidienkeimes 
ganz oder abschnittsweise zu verändern. Könnten wir etwa das Niveau 
eines Gradientabschnittes in einem bestimmten Keimabschnitt heben 
oder senken, so müssten in diesem Keimabschnitt Organe auftreten, die 
sonst in einem anderen Keimabschnitt ausdifferenziert werden. Oder 
abel', es müsste die Bildung von Organen unterbleiben, die normalerweise 
in dem betr. Keimabschnitt entstehen. Solche Phänomene sind nun in den 
S. 21 ff. referierten Venuchen R,EVERBERI'S und MINGAN'.rI'S (1948, 1949, 
1951) eingetreten und führten sie zu der Annahme der S. 23 aufgezählten 
Centren. Über die Bedenken, die ich gegen die Existenz diesel' Centren 
vorzubringen hatte und REVERBERI'S nnd MINGANTI'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 mei sten in die 
Augen fallende Vorgang ist die Ansammlung des Mesoplasrnas in dem 
gelben ventral unterhalb des Äquators gelegen en bilateralen Halbmond. 
Das Material, aus dem er besteht, bedeckt zu Beginn der Reifungsteilungen 
die gesammte Ovocytenoberfläche, sammelt sich abel' in der Befruchtungs
periode zu einer Kalotte am vegetativen Pol an (Abb. 8a). Von dort 
strömt es gleichzeitig mit der animalwärts gerichteten Wanderung des 
Sperrnakernes an seinen definitiven Platz (Abb. 8b). Dieser Vorgang weist 
eine auffallende Ähnlichkeit mit der Bildung des roten Pigmentringes im 
Paracentrotusei auf, der ebenfalls unterhalb des Äquators liegt und dessen 
vegetative Hälfte den Bezirk umfasst, der das Mesoderm zu bilden hat. 
Ebenso erinnert die Bildung des gelben Halbmondes der Ascidien stark 
an die Bildung des granen Halbmondes der Amphibien, der ebenfalls unter
halb des Äquators gelegen, den Chordamesodermbezirk kennzeichnet. 
Sowohl bei den Seeigeln (v. VBISCH. 1950) wie bei den Amphibien (v. 
VBISCH. 1951) erweist sich ab er di es er Bezirk als der Höhepunkt eines 
Gradienten, der vom mesodermalen über den entodermalen zum ekto
dermalen Keimbezirk hin abfällt. Im Ascidienei könnten wir denselben 
annähernd durch eine Kurve kennzeichnen, die in der Nähe des animalen 
Pols beginnend sich dorsal bis in den vegetativen Eiteil fortsetzt, urn von 
dort nach der späteren Ventralseite des Keimes umzubiegen (Abb. 18. 
punktierte Linie). Diese Kurve entspricht in auffallender Weise der Kurve, 
welche der ursprünglich animal-vegetative Gradient des Ascariseies 
bildet, wenn die P 2-Blastomere ihren Anschluss an die B-Blastomere 
gefunden hat (Abb. 55) (v. VBISCH. 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 Sub stanzen erzielt. 

http://Ascidienkeim.es
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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 durchläuft , mit Ziffern bezeichnen. Das 
Ektoderm erhalte die Ziffer 1, das virtuelle Gehirn die Ziffer 2, das Rücken
mark 3, die Chorda 4 , das Entoderm 5 und endlich der Höhepunkt des 
Gradienten, das Mesoderm, die Ziffer 6 (Abb. 18). 

Entfernen nun REVERBERI und MING ANTI die beiden vorderen vegeta
ti ven Blastomeren A4.I, A4.1 (Abb. 19) , so fehlen , wie S. 23 referiert, 
Rückenmark und Chorda, die ja in den entfernten Blastomeren liegen, es 
fehlt abel' 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 aM , a4.2 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 könnte 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 
ruit dem höheren Niveau 3 verloren hat , auf das Niveau 1 absinkt. Die 
Gene, welche normalerweise auf das Niveau 2 ansprechen, würden nun 
kein Betätigungsfeld finden und die Bildung des Gehirns mit den Sinnes
organen müsste ausbleiben, was ja in REVERBERI'S und MINGANTI'S 
Versuchen tatsächlich der Fall ist. Ob auch das Fehlen der Palpen auf 
dem Ausfall des Niveaus 2 beruht, kann nicht entschieden werden. Wir 
müssen uns ja daran erinnern, dass die Entstehung der Palpen ein noch 
ungelöstes Problem darsteIIt (vergl. S. 42 ff.). 

Entfernten REVERBERI und MINGANTI die beiden hinteren vegetativen 
Blastomeren B4.1, B4.1 (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 abel' dies mal kein Grund anzunehmen, dass 
das freie Ende des Gradienten mit dem Niveau 5 absinkt (in A4.I), denn es 
stösst ja auch im Ganzkeim an das gleiche Niveau 5 (in B4.I), verliert also 
nicht den Kontakt mit einem höheren Niveau. 

Entfernen REVERBERI und MING ANTI die beiden vorderen animalen 
Blastomeren a4•2 , a4.2 (Abb. 20) , so fehlten natürlich Gehirn und Sinnes
organe, die ja vom Niveau 2 der entfernten Blastomeren zu bilden waren. 
Abel' es fehlt auch das Rückenmark, das vom Niveau 3 in den dem Keim 
belassenen vorderen vegetativen Blastomeren A4.I, A4.1 gebildet werden 
sollte (Abb. 18). Nun schliessen infolge der Operation die animalen hinteren 
Blastomeren b4.2 , b4.2 und die vorderen vegetativen Blastomeren A4.I, A4.1 

zusammen (Abb. 20). Dadurch geraten die letzteren in eine mehr animale 
Position , und ausserdem stösst nun ihr Niveau 3 nicht mehr an das jetzt 
fehlende Niveau 2 sondern an Niveau 1. Es wäre daher verständlich, wenn 
das Niveau 3 auf 1 absinkt und die Bildung des Rückenmarks unter
bleibt, wie es der Fall ist. Für eine derartige Rekonstruktion des Gradienten 
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spricht nun folgender Versuch REVERBERI'S und MINGANTI'S : Die beiden 
hinteren animalen Blastomeren b4.2, b4•Z werden entfernt (Abb. 21). Die 
animalen vorderen Blastomeren a4.2, a4.Z verschieben sich nach hinten, 
sodass der Keim wieder kompakt wird. In dem Bereich der verbliebenen 
animalen Blastomeren a4.2, a 4•2 werden bestimmungsgemäss Palpen gebil
det, ab er kein Gehirn. Dagegen wird in dem Bereich der vorderen vegeta
tiven Blastomeren A4.I, A4.J, der das Rückenmark bilden sollte, eine 
breite Medullarplatte angelegt , wie sie für die Anlage eines Gehirns 
charakteristisch ist (Abb. 22). Das Ergebnis ist verständlich, wenn wir 
annehmen dürfen, dass sich der Gradient derart neu organisiert hat, dass 
er in den gesammten animalen Blastomeren a4.2, a4•Z auf den Wert 1 ab
sinkt, der anschliessende Teil der vorderen vegetativen Blastomeren 
A4.I, A4.! vom Wert 3 auf 2 absinkt und somit ein Gehirn statt eines 
Rückenmarks bildet. Freilich sollte man erwarten, dass sich zwischen dem 
nunmehrigen Niveau 2 und dem darauf folgenden Niveau 4 (Chorda) ein 
Übergangsniveau 3 bildet (Abb. 21) und daher auf die bestimmungsfremd 
gebildete Gehirnanlage ein verkleinertes Rückenmark folgt. Ob ein solches 
vorhanden war, lässt sich nach den Abbildungen REVERBEl,u'S und MIN
GANTI'S nicht erkennen und dürfte wohl auch schwer im Medullarplatten
stadium von der Gehirnanlage zu unterscheiden sein. 

Das Absinken des Niveaus in den vorderen Blastomeren a4.2 , a4•2 könnte, 
wie ich 1951. S. 193 ausgeführt haeb, darauf beruhen, dass die genannten 
ZeIlen 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 überflüssig wird. REVERBERI und MING ANTI haben, 
wie schon S. 25 referiert, 1951 zu meiner Deutung Stellung genommen 
und sowohl das Induktionscentrum (für das Rückenmark) in den vorderen 
animalen Blastomeren wie das Hemmungscentrum (für die Bildung des 
Gehirns) in den hinteren vegetativen Blastomeren aufgegeben und das 
Induktionscentrum (für die Bildung des Gehirns) in den vorderen vegeta
tiven Blastomeren auf ein Evokationscentrum beschränkt. Über meine 
Deutung äussern sie, dass sie " could be accepted as an alternative inter
pretation of the experimental results" (1951. S. 203) . 

Für meine Deutung scheinen mir aber noch eine Reihe weiterer Befunde 
zu sprechen. Vereinige ich , wie S. 17 ausgeführt, 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 können 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 verschie-Jener Art (v. UBISCR. 1938). 
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Wenn die Differenzierung des Ascidienkeimes nicht auf der Wirksamkeit 
spezifischer organbildender Stoffbereiche und auch nicht auf der Wirk
samkeit von Organisatoren, Induktoren oder Evokatoren beruht, sondern 
darauf, dass ein Zuordnungsverhältnis zwischen den Genen und den ein
zelnen Abschnitten eines kolloidalen Grundplasma-Gefällsystems beruht, 
dann werden auch die Ergebnisse der S. 28 ff. referierten Versuche ver
ständlich. Erstens müssen dem Wesen von Gradienten entsprechend 
Übergangsgebiete vorhanden sein, wie es für den Chorda-Mesoderm-Ekto
Entodermbereich festgestellt werden konnte. Besonders spricht in diesem 
Sinne die S. 32 mitgeteilte Beobachtung, dass die labilen ZeIlen N·3, AB·3 
nur dann MuskelzeIlen liefern, wenn keine echten MuskelzeIlen im Keim 
vorhanden sind. Durch das Fehlen eines Gradientniveaus wird, wie anläss
Hch der Versuche REVERBERI'S und MINGANTI'S dargelegt, der Anlass zu 
einer Umkonstruktion des restierenden Gradienten gegeben, soweit die 
kolloidale Reversibilität des Grundplasmas noch erhalten ist. 

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

Jede Regulation beruht im Sinne der hier entwickelten Hypothese 
darauf, dass die kolloidale Grundplasmasubstanz die Fähigkeit der 
Reversibilität ihres Zustandes besitzt. Diese Reversibilität währt aber 
nicht unbegrenzt und kann früher oder später erlöschen, allerdings ~uch 
durch neu auftretende Einwirkungen chemischer oder physikalischer Natur 
wieder erweckt werden. Die Sonderstellung der Ascidien würde darauf 
beruhen, dass im Gegensatz etwa zu den Seeigeln und Amphibien die 
Reversibilität des Ascidiengrundplasmas , die im ungefurchten Ei noch 
weitgehend vorhanden ist (vergl. Versuche von DALCQ. S. 14--15), schon 
zu Beginn der Furchung erheblich eingeschränkt wird. Nicht abel' beruht 
sie auf der erfolgenden Sonderung "ol'ganbildender" Keimsubstanzen. 
Diese ist vielmehr ein sekundärel' Vol'gang, abhängig von dem Gradient
system des Grundplasmas. 
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Abb. 2. Ovarium von Olavellina lepadiformis. 
KORSCHELT und HElDER. 1902. 

IJ.-

Abb. l a - b. Ovocyten von Oorella paralle
logramma. KNABEN. 1936. 

Abb. 3a. Eisektor von Oorella parallelogramma. 

Abb. 3b. Eisektor von Oorella parallelo
gramrna. NB! Vergrösserung etwas geringer 

als 3a. KNABEN. 1936. 
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va /«,1 oL, I't 

f'oL t('Ke/~R /.t'e 

KNABEN. 1936. 

Abb. 3c. Eisektor von Oorella parallelogramma. 
NB! Vergrösserung dieselbe wie 3b. KNABEN. 1936. 



Abb. 4a-e. Ovocyten verschiedener Alters· 
stadien von M olgula. KORSCHELT und HEIDER. 

1902. 

TAFEL 2 

Abb. 5a. Ei von Ascidiella Abb. 5b. Ei von Boltenia 
aspersa. Huus. 1933. echinata. Huus. 1933. 

Abb. 6. Schnitt durch ein 
Ei von Ascidiella soobra. 
Reifungsspindel. Körnchen· 
schicht am vegetativen Pol. 

Abb. 7. Die KUl·ven geben den körn· 
chenfreien Raum urn den anirnalen Pol 
bei verschiedenen Eiern an. DALcQ. 1935. 

Abb. Sb. Ei von Cynthia partita. Der gelbe 
Halbmond hat sich gebildet. CONKLIN. 1905. 

DALcQ. 1935. 

Abb. Sa. Ei von Cynthia partita. Das gelbe Pigment 
am vegetativen Pol. CONKLIN. 1905. 

Abb. 9. Diagramm der Lage der 
organbildenden Keirnbezirke irn Asci· 
dienei. CONKLIN. 1905. Die gestrichelte 

Linie hinzugefügt (v. UBISCH). 
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TAFEL 3 

Abb. 10. Lage der organbildenden Keim
bezirke im Ei von Ascidiella. V ANDEBROEK 

nach DALcQ. 1938. 
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Abb. 11. Centrifugiertes Ei von 
Ciona. SCHLEIP. 1929. 

Abb. 12. Schnitt durch ein Ei von Cynthia partita. 
1. Furchungsspindel quer getroffen. CONKLIN. 1905. 
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2·Zellenstadium von Cynthia partita. CONKLIN. 1905. 
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Abb. 14. Ei von Styela mit organbildenden Keimbezirken. Die Abb. ist mit einigen nicht unwesent
lichen Veränderungen SCHLEIP (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. Gegenüber SCHLEIP'S Abbildung 
sind folgende Veränderungen vorgenommen: Einzeichnung des kaudalenChymoplasmas. Verbreiterung 
des chordo-neuroplasmatischen Bezirks. Doch ist zu beachten, dass auch bei SCHLEIP in Überein
stimmung mit CONKLIN'S Ausführungen dieser Bezirk in die animale Keimhälfte übergreift. Eintragung 

der 'animal-vegetativen und dorsoventralen Achse. 
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Abb. 15a. Schema einer Keimver
schmelzung mit parallel en animal
vegetativen Achsen. Dorsalseite 

Abb. 15b. Schema eines einheit
lichen Gastrulationsvorganges. v. 

Abb. 15c. Schema einer Einheits· 
gastrula. v. UBISCH. 1939. 

UBISCH. 1939. 
neb en Dorsalseite v. UBISCH. 

1939. 
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Abb. 16. 4·Zellenstadium von Cynthia partita vom vegetativen Pol aus gesehen. 
CONKLIN. 1905. 

vorn.. 

Abb. 17a . 8-Zellenstadium von Cynthia partita von der 
Seite gesehen. CONKLIN. 1905. NB! Der gelbe Halb
mond ist nach CONKLIN'S Abb. 32 von mir eingetragen. 

8,·1 

Abb. 18. 8-Zellenstadium des Ascidienkeimes. 
Schematische Eintragung der virtuellen K eimbe 
zirke. Gestrichelte Linie der vermutliche Gradient 

1-6. Verg!. REVERBERI. 1948. 

Abb. 17b. 8·Zellenstadium von Cyn. 
thia partita vom animalen Pol gesehen. 

CONKLIN:. 1905. 

a il:.2.. 

Abb. 19. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes nach 
Entfernung der beiden vorderen vegetativen Blas
tomeren A 4 .1, A 4.1. In den vorderen animalen Bla
stomeren a 4 .2, a 4 •2 unterbleibt dic Bildung von 
Gehirn mit Sinnesorganen und der Palpen. v . 

UBISCH. 1951. 
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Abb. 20. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes nach Entfernung der 
beiden vorderen' animalen Blastomeren a 4.2, a 4•Z• Die beiden hinteren 
animalen Blastomeren b4.2, b 4•z gleiten nach vorn und gewinnen An
schluss an die beiden vorderen vegetativen Blastomeren A4.I, A4.J. 
Keine Induktion von Gehirn, Sinnesorganen und Palpen in b4.2, 

b 4•z. Ein Rückenmark in A 4.1, A 4.Z fehlt. v. UBISCH. 1951. 

Abb. 21. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes 
nach Entfernung der beiden hinteren animalen 
Blastomeren b 4.2, b 4•z. Die beiden vorderen ani
malen Blastomeren a 4.2, a 4•Z gleiten nach hinten. 
Keine Gehirnbildung in aU, a 4•Z• Dagegen Gehirn-

anlage in A4.I, A4.J. v. UBISCH. 1951. 

Abb. 23. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes nach 
Entfernung der beiden vorderen animalen Blasto
meren a 4.2, a 4•Z und der beiden hinteren vege
tativen Blastomeren B4.1, B4.z. Keine Induktion 
von Gehirn, Sinnesorganen und Palpen in b 4.2, 

b 4 •z. v. UBISCH. 1951. 

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

V ANDEBROEK. 1938. 

Abb. 22. Schnitt durch einen Keim von Ascidiella 
aspersa, dem in 8-Zellenstadium die beiden hinteren 
animalen Blastomeren b4.~, b4•g entnommen waren. 
Der von den vorderen vegetativen Blastomeren ge
lieferte Keimbezirk bildet bestimmungsfremd eine 
breite Medullarplatte, wie sie für die Anlage eines 

Gehirns charakteristisch ist. REVERBERI und 
MINGANTI. 1946. 

OU 

Abb. 24. 8-Zellenstadium eines Ascidienkeimes. Die 
beiden vorderen animalen Blastomeren a 4.2, a 4•Z 

sind entfernt und durch die einem anderen Keim 
entnommenen hinteren animalen Blastomeren b4.2, 

b 4 •z ersetzt. Keine Induktion von Gehirn, Sinnes-
organen oder Palpen im Transplantat. 

v. UBISCH. 1951. 
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Abb. 26a. 16-Zellenstadium von Oynthia partita. Abb. 26b. 16-Zellenstadium von Oynthia partita. 
Animale Hälfte. CONKLIN. 1905. Vegetative Hälfte. CONKLIN. 1905. 

Abb. 27a. 32-Zellenstadium van Oynthia partita. Abb. 27b. 32-Zellenstadium von Oynthia partita. 
Animale Hälfte. CONKLIN. 1905. Vegetative Hälfte. CONKLIN. 1905. 

Abb. 28a. 64-Zellenstadium von Oynthia partita. Abb. 28b. 64-Zellenstadium von Oynthia partita. 
Animale Hälfte. CONKLIN. 1905. Vegetative Hälfte. CONKLIN. 1905. 

Abb. 29a. 1l0-Zellenstadium von Oynthia partita. Abb. 29b. 1l0-Zellenstadium von Oynthia partita. 
Animale Hälfte. CONKLIN. 1905. Vegetative Hälfte. CONKLIN. 1905. 
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Abb. 30a. Dorsalseite des 64·Zellenstadiums von 
Ascidiella scabra mit den virtuellen Chordazellen 

A7.7, A7.a, A7.a, A7.7. v. UBISCH. 1939. 

Abb. 31. Larve von Ascidiella scabra, der infolge 
Entnahme des virtuellen Chordamaterials die 

Chordasystem fehlt. v. UBISCH. 1929. 

Abb. 33a. Dorsalseite des 32-Zellenstadiums von 
Ascidiella scabra mit den virtuellen Mesodermzellen 

A6.a, B6.2, B6.a, B6.4. B6.4, B6.a, B6.2, A6.a, 

v. UBISCH. 1939. 
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Abb. 30b. Dorsalseite des 128-Zellenstadiums von 
Ascidiella scabra mir den 8 virtuellen Chordazellen 
AS.l4, AS.IS; AS.6, AS.5, AS.5. AS.6, AS.la, AS.14. 

v. UBISCH. 1939. 

Abb. 32. Neurula einer Ascidienlarve. CONKLIN. 
1905. 

Abb. 33b. Dorsalseite des 64-Zellenstadiums von 
Ascidiella scabra mit den virtuellen Mesoderm
zeIlen A7.6, B7.a, B7.4, B7.7, B7.S, B7.5, B7.6, B7.6, 
B7.5, B 7.S, B7.7, B7.4, B7.a, A 7.6. v. UBISCH. 1939. 

Abb. 34. Larve von Ascidiella Abb. 35a. Ventralseite des 32- Abb. 35b. Dorsalseite des 64-
scabra, der infolge Entnahme des Zellenstadiums von Ascidiella soo· Zellenstadiums von Ascidiella sca
virtuellen Mesodermmaterials das bra mit den virtuellen Neuralzellen bra mit den virtuellen Neuralzellen 
Mesoderm fehlt . v. UBISCH. 1940. a 6•7, a6.5, a6.5, aB·7. v. UBISCH. 1939. A7.S, A 7.4, A7.4,A7.S. v. UBISCH.1939. 



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

TAFEL 8 

Abb. 37a. Dorsalseite des 32- Abb. 37b. Dorsalseite des 64-
Zellenstadiums von Ascidiella sca- ZeIlenstadiums von Ascidiella soo-
bra mit den v irtuellen Entoderm
zeIlen A6.3(?), A6.I, B6.!, B6.1, A6.J, 

A6.3( ?). v. UBISCH. 1939. 

bra mit den virtuellen Entoderm
zeIlen A7.2, A7 .1, B7.1, B7.2, A7.S, 
A7.6(?) , A7.6( ?), A7.ö, B7.2, B7.J, 

A7.1, A7.2. v . UBISCH. 1939. 

~~ '0 ~ 
Abb. 38. Larve von Ascidiella Abb. 39. Ventralseite des 16- Abb. 40. Larve von Ascidiella 
scabra, der infolge der Entnahme 
des virtuellen Entodermrriaterials 

das Darmsystem feht. v . 
UBISCH. 1939. 

ZeIlenstadiums von Ascidieslla sca- scabra, der infolge Entnahme des 
bra mit den virtuellen Ektoderm- virtuellen Ektodermmaterials das 
zeilen a S.3, a S•4, b 5 .S, b S.4, b5 .4, Ektoderm fehlt. v. UBISCH. 1939. 
b5 .3, a5 .4, a 5.3• v. UBISCH. 1939. 
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Abb. 4 1. Beginnende Gastrulation bei 
Cynthia partita. Enden der Chordazellen 
noch siehtbar (sehwarz). Neuralzellen weit 
punktiert. MesodermzeIlen eng punktiert. 
EntodermzeIlen kleine Kreise. Ektoderm 

weiss. CONKLIN. 1905. 

oderlll-

Abb. 42. Fortgesehrittene Gastrulation bei Cynthia 
partita. Die obere Urmundlippe schiebt sieh naeh 

hinten. Blastoporus T -förmig. CONKLIN. 1905. 
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Abb. 44. Mediansehnitt dureh eine GastruIa von Cynthia 
partita. CONKLIN. 1905. 

Abb. 43. Fortschreitende Gastrulation bei 
Cynthia partita. Medullarplatte streekt sieh 
naeh hinten. Vorderer Teil des Blastoporus 

gesehlossen. CONKLIN. 1905. 
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Abb. 45. Dorsalansicht einer Neurula von Cynthia partita. CONKLIN. 1905. 
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Abb. 46. Späte Neurula von Cynthia partita. CONKLIN. 1905. 
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Abb. 47. Embryo von Phallusia mammillata. Nach 
KOWALEVSKY aus KORSCHELT und HEIDER. 1902. 

Abb. 48a - co Entwicklung von H erz und Pericard 
KORSCHELT und HEIDER. 1902. 



Abb. 49. Larve von Ascidiella scabra, entstanden aus einem Keim, an dem im 
8·Zellenstadium die 4 Mikromeren urn 180 Grad gedreht reimplantiert wurden. 

Sinnesorgan an der Dorsalkante des Schwanzes. TI·CHOW-TuNG. 1934. 

Abb. 50. Medianschnitt durch eine Larve von Ascidiella scabra nach Entfernung 
des virtuellen En~oderms. Regulativ erstattetes Entoderm irn Vorderende vorhanden. 

v. UBISCH. 1939. 
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Abb. 51. Larve von Oorella parallelogramma noch innerhalb des Follikels. KNABEN. 1936. 

Abb. 52. Larve von Ascidiella scabra. v. UBISCH.193fl 
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Abb. 53a - co Larve und Metamorphose von 
Olavellina. KORSCHELT und HElDER. 1902. 

Abb. 54a - c. Drei in Abständen von etwa 10 Minuten 
auf einander folgende Stadien der Schwanzinvolution. 
HaIbschematisch nach mikrophotographischen Aufnahmen 

desselben Tieres. WEISS. 1928. 

Abb. 55. Tetraederstadium von Ascaris m egalocephala mit 
eingezeichnetem animal-vegetativem Gradient (punktierte 

Linie). v. UBISCH. 1943. 
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