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Uber die Polaritit des Seeigel-Eies?).
(Vorgetragen in der Sitzung vom 25. Oktober 1900.)

Von
Th. Boveri.

— i,

Als ich bei Gelegenheit anderer Untersuchungen die Eier des
Strongylocentrotus lividus genauer betrachtete, fiel mir auf, dass das
unter der Eioberfliche abgelagerte gelbrote Pigment, welches grisseren
Massen von Eiern und auch den Ovarien dle tief rote Firbung ver-
letht, nicht gleichmissig in der Eirinde
"vertellt ist, sondern zu einem Ring ange- Fig. 1.
ordnet (Fig. 1), dessen weiter Rand nahezu
mit einem grossten Kreis des Eies zu-
sammenf&llt, dessen enger Rand eine un-
gefirhte Protoplasmakappe hervortreten
Jisst, deren Volumen etwa 1fz0 von dem
des Eies betrigt. |
- " Die Verfolgung der Entwickelung
zeigte, dass die durch den Pigmentring
bedingte Eiachse mit der Achse des sich
farchenden Keimes und mit der Achse der
~Gastrula, zusammenfillt. Da die hierdurch
- gegebene Moglichkeit, die Larvenpolaritit anf eine sichtbare Polari-
- tit des Eies zuriickzufiihren, fiir eine Reihe entwickelungs-physio-

: 1) Die hier kurz mitgeteilten Untersuchungen wurden ausgefithrt mit Unter-
sﬁ'ﬁtzung von Seiten der kgl. Preuss. Akademie der Wissenschaften. Ich spreche
daftir an dieser Stelle meinen ergebensten Dank aus. In gleicher Weise bin ich
der Verwaltung der russischen zoologischen Station in Villefranche, besonders
“Berrn Dr. v. Davidoff, fiir die wihrend meines dortigen Aufenthaltes im Miirz und
April 100 genossene Gastfreundschaft und Forderung bel meinen Arbalben zZa

~ lebhaftem Dank verpflichtet.
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lom.scher Fragen und Versuche an dem bisher als fiir unser Auge
geichartig geltenden Seeigel-Fi?) von grosser Wichtigkeit ist, beschloss
ich., den Verhiltnissen - soweit als mioglich nachmgehen. Leider
gestattete die mir noch iibrig gebliebene kurze Zeit von dem Vielen,
das hier zu thun gewesen wire, nur Weniges auszufithren; auch
dieses Wenige hiitte ich nicht zu Stande bringen kénnen ohne die be-
stindige sachkundige Mitarbeit meiner lieben Frau. '

Fig. 1 lehrt, dass der Eikern der durch den Plgmentrmg be-
dingten Polaritit nicht folgt und eine Vergleichung vieler Eier er-
giebt, dass er ganz beliehig zu derselben orientiert sein kann,
Der Durchmesser, der durch seine stets vorhandene KExcentricitit
bestimmt wird, bedeutet sonach keine Eiachse?. Dagegen priigt
sich die durch die Pigmentierung bezeichnete Polaritit moch in
ciner anderen Eigentiimlichkeit des Eies aus. Bringt man nimlich
Echiniden-Eier in Seewasser, das mit Tusche versetzt ist, so erscheint
am jedes Ei ein breiter lichter Hof; es ist dies die fiir gewdhnlich
unsichtbare Gallerthiille, in welche die Tusche nicht eindringt. Ich
fand nun, dass an jedem Ei ein diinner, annéhernd cylindrischer
Tuschestreifen bis an die Eioberfliche heranreicht, dass also die
Gallerthiille in radiirer Richtung von einem Kanal durchsetzt ist.
Dieser Kanal trifft ausnahmslos auf die Mitte der unpigmentierten
Eihilfte (Fig. 1). Sein Vorhandensein ist deshalb von Wert, weil es
gestattet, die erkannte Polaritit des reifen Eies auf die des Ovarial
eies (der Ovocyte L Ordnung) zuriickzufiihren. Hier besteht unser
Ring noch nicht, das Pigment ist ganz gleichmissig in der Rinde
verteilt; nur die Excentnmtat und Form des Keimblischens ermog-
licht die Konstruktion einer ,Achse“. Die Frage ist, ob diese
Achse mit dem spiter durch die Excentricitit des Eikerns ausge-
zeichneten Durchmesser oder mit unserer durch den Ring bestimmten
Achse zusammentrifft. Der Gallertkanal giebt die Antwort; er, -
schon an der Ovocyte nachweisbar, trifft stets auf den Punkt, dem

1) Zu meiner Uberraschung fand ich nachtriiglich, dass Selenka (17) schon

1888 die charakteristische Pigmentierung des Strongylocentrotus-Kies beschrieben

hat, ja dass seine immer wieder citierte, sich freilich nun als irrtimlich heraus-

stellende Angabe, der Mlkromerenpol des Seeigel-Tiies sei der animale, gerade

‘auf dieses Merkmal gestutzt war (pag. 86). HRine genauere Besprechung seiner

'Angaben wie der spiteren in Betracht kommenden Litteratur verschiebe ich auf
_dle ausfibrliche Arbelt

A 2) Sollte das Fi cine Symmetne -Ebene besmzen so Wara es denkbar, dass
R swh der ]inkern atets in ihr aufhill.
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das Kelmblasehen am néchsten liegt (Fig. 2). Hiufig ragt ein
kleiner Protoplasmahitcker (Seleaz?ca,s Dotterhiigel) in den Kanal
hinein. s giebt also schon in der Ovocyte I Ordnung eine feste,
mit der des Eies iibereinstimmende Dolaritit, die die Stellung des
Kmmbla,schens bestimmft. . .

" Durch das ganze Tierreich bezeichnet man denjenigen Pol der
Ovocyte, dem das Keimblischen angenshert ist, als den animalen;
wenden wir diese' Bezeichnung fiir Strongylocentrotus an, 50 haben
wir auf Grond unserer Ieststellung auch den spiteren Eipol, der
der unpigmentierten Hemisphire ange- :
hort, als animalen Pol zu bezeichnen, eine Fig. 2.
Benennung, die sich, wie gleich gezeigt . ‘
werden wird, durch die Schicksale der
verschiedenen Eiregionen rechtfertigt.

~ Die Richtungskérper werden ge-
nau am animalen Pol gebildet und treten
fast stets in den zu dieser Zeit sich er-
weiternden Gallertkanal hinein und durch
‘diesen nach aussen. Noch in Eiern mit
- jungem Eikern fand ich das Pigment diffus
in der Rinde verteilt; erst jetzt erfolgt
die Umordnung, die man im strengen Sinn des Wortes als ,,Ei-
reifung® bezeichnen kionnte. Der Eikern wandert dabei, immer
unter Beibehaltung einer gemssen Excentricitit, an einen beheblgen
Punkt. - -

Uber die Ents’cehung des Gallertkanals stehen mir keine chrekten‘

Beobachtungen znr Verfiigung. Selenka (16) hat gefunden, dass die
Ovocyten aunf gewissen Stadien mit einer Art von Stiel der Ovarial-
“wand aufgepflanzt sind, eine Beobachtung, die ich bestitigen kann.
~ Ein -solcher Zustand kommt auch bei anderen Tieren vor, und wir
kennen Fille von Mollusken-Eiern, wo die gleiche Anordnung zu

" einer mit unserem Gallertkanal véllig iibereinstimmenden Micropyle?)

fiihrt, indem sich der Protoplasmastiel aus der schon vorher gebildeten
Hiille zartickzieht. Bs kann kaum zweifelhaft sein, dass der Kanal
am Seeigel-Ki? in der gleichen Weise entsteht. Trifft dies zu, so

1) Auch der Gallertkanal des Seeigel-Eies ist eine, freilich unnstige Mikropyle.
Ein frithzeitig an seine #ussere Offoung gelangendes Spermatozoon dringt hier
fast momentan bis an die Eioberfliche vor und fiihrt die Befruchtung aus, ehe
diz: Nebenbuhler sich sehr weit in die Gallerthiille hineingsarbeitet haben.
2) Ich konstatierte den Kanal anch bei Sphaerechinus und Arbacia.
' 11*
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konnen wir uber die Entstehung der Polaritit des Eies’ folgendes
anssagen. Dieselbe ist identisch wit der- Polaritit der einzelnen
Zellen - des Keimepithels, der Art, dass die der  Stiitzlamelle der
Ovarialwand aufsitzende Seite der jungen Ovocyten dem animalen,
die ins Lumen gerichtete Seite dem veget'a,tiven Pol entspricht (Fig. 3)1),
~Diese primitive Polaritdt prégt sich in” der reifen, losgelisten Ovocyte
fiir ‘unser Auge aus in der Form und Lage des Keimblischens, in
manchen I'illen auch in dem oben erw.ahnten Dotterhiigel, der in
den Gallertkanal hineinragt, spiter in dem Entstehungsort der Rich-
| tungskérper. Bie geht auf das Ei fiiber,
Fig. 8. ~beeinflusst aber hier nicht mehr die Lage
des Kerns. Sichthar wird sie jetzt durch
die Auskildung des Pigmentringes, einen
Vorgang, der darauf schliessen lisst, dass
sich gleichzeitig tiefer greifende Umgestal-
tungen i1m Protoplasma abspielen. '
Der erste Furchungskern wird in
seiner Endstellung wieder durch die Polaritit
des Plasmakorpers bestimmt?). Er liegt
genau in der Eiachse, ein wenig gegen den
animalen Pol verschoben. Die Verbindungs-
linie der heiden Centrosomen, die an
| ~ den beiden Enden des lingsellipsoiden Kerns
liegen, steht senkrecht auf der Eiachse, sie féllt also in eine Ebene,
dies mit dem breiten Rande unseres Ringes parallel lduft. Ich nenne
sie die karyokinetische Ebene des Eies. - Auch die vier oder
sechs Centren bei Di- und Trispermie fand ich in mehreren Fillen
simtlich annihernd in dieser Ebene angeordnet.
Aus dem Gesagten folgt unmittelbar, dass einer jeden der belden
- priméiren Furc,hungsze]]en (e Blastomeren) die Hilfte des Pigment-

1} Sollte 51011 die Polaritit der Zellen des Keimepithels bis auf dlejemge
der Blastulazellen zuriickfihren lassen, so wiirde der animale Pol des Hiés der
nach innen gerichteten Seite der Blastulazellen entsprechen.

2) Da die bestimmte Einstellung der Kernteilungsfiguren ohne Zweifel
auf: einer Beziehung zwischen der Zellsubstanz und den Centrosomen beruht,
so liegh es nahe, auch bei der Einstellung oder Nichteinstellung ruhender Kerne
‘an die Au- oder Abwesenheit eines dem Kern angefiigten Centrosoms zu denken.
In diesex Beziehung ist es bemerkenswert, dass wir sowohl am Keimblischen wie
‘am I Furchungskern extranukletire Centrosomen vorfinden, der Eikern aber eines
solchen entbehrt und nur ein' intranukledres, fir gewshnlich latentes Gytocentrum
besitzt (vgl. Boveri 4, Kap VII b)
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ringes zufillt; Jede /s Blastomere erhilt von ihm ein Viertel. Die
erste und zweite Furche schneiden stets zuerst am animalen Pol eln.
Die dquatoriale Furche erfolgt so, dass in die vier animalen Zellen
ein schmaler Bereich des breiten Ringrandes iibergeht; der iibrige,
weitaus iiberwiegende Teil des Pigmentringes gelangt zu gleichen
Teilen in die vier vegetativen Zellen, deren jede an ihrem vegetativen

Pol eine kleine unpigmentierte Kappe — ein Viertel derjenigen des
Eies — besitzt. An diesen Zustand kniipft nun die Mikromeren-

Bildung an. Waihrend. die vier animalen Zellen durch meridionals -
Furchen in einen Kranz von acht Zellen zerfallen, teilen sich die vier
vegetativen - so,. dass die pigmentlose Kappe zu einer sehr kleinen
Tochterzelle (Mikromere) wird, der grosse pigmentierte Bereich zu
einer grossen.

Das chamkteustlsche 16 Zellen-Stadium besteht sonach vom
animalen zum vegetativen Pol aus 1. einem Kranz von acht mittel-
grossen Zellen (Mesomeren), die an ihrem #guatorialen Rand Spuren
von Pigment enthalten; 2. einem Kranz von vier grossen, an ihrer
ganzen Husseren Fliche pigmentierten Zellen (Makromeren), 8. einem
Kranz von vier kleinen, vollig pigmentlosen Zellen.(Mikromeren). Es
ist fiir unsere Betrachtungen unndtig, den Furchungsverlanf weiter
zu verfolgen. Bekanntlich geht die anfinglich durch die kleineren
Zellen des Mikromerenpoles sich auspriigende Polaritit an der fertigen
Blastula vollig verloren; die Blastula zeigt weder in der Form noch
in der Zellengriosse eine Spur von Polaritit. Wohl aber ist die
Polaritit auch jetzt noch an dem Pigmentring erkennbar, der die
Blastula ganz ebenso umzieht, wie er das Ei umzogen hat, zwar ver-
schwommener, aber doch vollkommen deutlich. Hierdurch sind wir
in die Lage versetzt, mit voller Sicherheit zu entscheiden, ob und
wie dié in den folgenden Entwickelungsvorgingen in die Erscheinung
tretende Larvenpolaritit auf die der Furchung und des Eies zuriick-
zufiihren ist. Die an meinen Larven schon vor der Mesenchymbildung
durch die Streckung der Blastula unterscheidbare Achse fallt mit
unserer Kiachse zusammen; das primire Mesenchym entsteht an
unserem vegetativen Pol, mdem anscheinend alle hier gelegenen
pigmentlosen Zellen und zwar nur solche in die Furchungshéhle ein-
treten. Ist das priméire Mesenchym gebildet, so schliesst die Pigmen-~
tierung am vegetativen Pol zusammen, der ganze pigmentierte Teil
der Blastulawand wird als Urddrm eingestiilpt, so dass der Urmund
ziemlich genau mit unserem breitén Ringrand zusammenfillt. Die
grosse unpigmentierte Hilfte der Blastulawand wird zum Ektoblast.
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Hieraus ergiebt sich, dass die schon im reifen Ei unter-
scheidbaren drei Zonen den drel Primitivorganen der
Larve entsprechen: die vegetativeunpigmentierte Kappe
liefert das primére Mesenchym und also auch dasLarven-
skelett, die pigmentierte Zomne bildet den Darm und
seine Derivate, die unpigmentierte animale Hilfte des
Eies liefert den Ektoblast und seine Differenzierungen,
Anndhernd entspricht auch jeder der drei Zellenkréinze des 16 Zellen-
- Stadiums einem der drei Primitivorgane, aber nicht vollkommen,
worauf ich unten zuriickkomme. ' |

Der im Vorstehenden gelieferte Nachweis einer die normale Ent-
wickelung beherrschenden Polaritit des Keimes und die durch die
unmittelbare Sichtharkeit dieser Polaritit gegebene Maglichkeit, jedes
Stadium eines bestimmten lebenden Keimes, seiner Orientierung

nach, auf die vorhergehenden und nachfolgenden zu beziehen, wird
fir die kausale Erforschung aller derjenigen ontogenetischen Vorginge
von Bedeutung sein, bei denen eine Abhingigkeit von einer Polaritit
des Keimes im allgemeinen oder von der erkannten plasmatischen
Differenzierung im besonderen in Frage kommt Hieriiber sei hier
folgendes gesagt:

1. Bezughch der I‘ormstorungen der Streckungen und Ab-
plattungen, wie sie durch Schiitteln oder Pressen der Eier hervor-
gebracht werden, gestatten die Strongylocentrotus-Eier mit ihrem |
Pigmentring ein gewisses Urteil dariitber, ob und inwieweit durch |
diese Imsulte die relative Lagerung der Eiteilchen beeinflusst wird.
Das Ergebnis ist, dass Streckungen und Pressungen, wie sie fiir ge-
wohnlich in Betracht kommen, den Pigmentring intakt lassen, nur
seine Dimensionen #ndern. Streckt sich ein Ei in der Richtung der
Achse, so wird der Ring mit der notwendigen Verengerung ent-
sprechend breiter, wird das Ei senkrecht zur Achse gestreckt, so
wird der Ring weiter und schmiiler. Wir diirfen daraus wohl schliessen,
dass auch im Innern des Eies keine erheblichen Verlagerungen der
Teilchen stattfinden. Ein gestrecktes Fi verhilt sich zu einem
kugeligen &hnlich wie eine ausgedehnte Hydra zu einer zusammen-
gezogenen. —~ Bei stirkerem Schiitteln, wie es behufs Isolierung der
. Blastomeren notig ist, kann das Pigment seine Anordnung verlieren;
- sicher werden dabei auch Verlagerungen im Innern anzunehmen sein.
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Die bekannte schidigende Wirkung des starken Schutte]ns durfte

-huarnnt in Zusammenhang stehen.-

9. Der Pigmentring setzt uns in den Stand mit voller Sicherheit
71l bestimmen, was bisher nur indirekt oder anch gar nicht be-
stimmbar war, in welcher Richtung wir ein Ei strecken
oder pressen und welchem Teil des Eies (oder der
Blastula)ein gewonnenes Fragment entstammt. In letzterer
Hinsicht ist eine_besonders genaue Bestimmung in der Weise moglich,
dags man Eier, die durch das Schiitteln zunichst nicht zerteilt,

gondern nur sehr stark eingeschniirt sind, dunrch Erschiitterung ver-

mittelst der Plpet‘re, zum Zerreissen brmgtl)

3. Die Moglichkeit, im deformierten Fi die Achse zu bestimmen,
ergab mir Aufschliisse iiber die gerade am Seeigel-Ei mehrfach errterte
Frage, welche Faktoren die Stellung der Teilungsfigur be-
stimmen. Nach Zieglers (22, 23) Angaben soll das Seeigel-Ei genau
der Hertwigschen Regel folgen. Dies ist jedoch, wenigstens fiir das
Strongylocentrotus-Ei nicht ganz richtig. Mit dem in der Herfwigschen
Regel ausgedriickten mechanischen Faktor konkurriert ein zweiter,
der in der Eistruktur begriindet ist.” Schon in der Thatsache, dass
gsich im kugeligen Ki trotz gleichméssiger Dotterverteilung die Spindel
immer in die ,karyokinetische Ebene“ einstellt, spricht sich dies aus.
Wird nun durch Streckung des Eies eine Dimension vor den anderen
bevorzugt, so sind zwel Fille denkbar: entweder die lingste Dimension
fallt in die karyokmetlsche Ebene oder sie bildet mit ihr einen
Winkel. Im ersteren Falle besteht zwischen den beiden TFaktoren
kein Widerstreit; die Spindel stellt sich zugleich in die karyokinetische
Ebene und in den lingsten Durchmesser. Im zweiten Iall dagegen
haben wir einen Konflikt, in welchem bei kleineren Winkeln stets
und dauernd die Eistruktur siegt. Aber auch in mehreren Eiern,
die in der Richtung der Achse so stark gestreckt waren, dass
sich der lange Durchmesser zu einem kurzen wie 2:1 verhielt, habe
ich die Spindelachse zuniichst fast genau in der karyokinetischen
Ebene gefunden. Kurz vor der Teilung allerdings trat dann hier
eine Drehung ein, so dass die Spindelachse schliesslich zu beiden in
Betracht kommenden Richtungen einen Winkel von 45° bildete, was
man als Einstellung in die Resultante bezeichnen kann. — Ganz ent-
sprechende Ergebnisse lieferte die Pressung der Eier.

1) Auf diese Weise wiirden sich auch die Schicksale zweier zusammenge-
hiriger Fragmente verfolgen lassen. ‘
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‘Mit diesen Thatsachén steht eine andere im engsten Zusammen-
hang, die man an Eifragmenten beobachtet, die nur einen Teil der
normalen Zonen besitzen, sowie an *f2 Blastomeren #Hhnlicher Be-
schaffenheit, entstanden durch abnorme Verteilung der drei Zonen
auf die beiden Blastomeren, wie sie z. B. in-dem -eben erwihnten
Fall des in der Achsenrichtung gestreckten Hies mit schief gestellter
Spindel eintritt. Das Centrosoma in derartigen Zellen und mit ihm
der Kern (erster Furchungskern oder Blastomerenkern) liegt auch ‘hier
in ‘der karyokinetischen Ebene und also unter Umstinden sehr stark
erentrisoh. Das Streben der Centrosomen nach dieser hestimmten
- Zone macht sich sogar in I'ragmenten geltend, denen die karyo-
kinetische Ebene vollstiindig fehlt, indem hier die Teilungsfigur unter
Umstinden sehr Welt in der Richtung, wo diese Ebene liegen sollte,
verschoben ist. — Wir werden aus dieser Erschemung schhessen
diirfen, dass auch in anderen Zellen, in denen wir das Centrosom stets
in einer bestimmten Region antreﬁ'en, eine plasmatische D]fferenz
hierfiir massgebend 1st.

Die Bindung der Centrosomen an eine bestimmte Kbene hort
auf nach der zweiten Furche. Die vier Spindeln der !/s+ Blastomeren -
stehen bekanntlich auf der Ebene, in der die des Eies und der
/2 Blastoméren lagen senkrecht. Dles kann nach dem oben Gesagten
nicht ohne weiteres. durch die Hertwigsche Regel erklirt werden;
denn in einem Ei, das in der gleichen Richtung noch stirker gestreckt
ist als die /4 Bhstomere, steht die Spindel nicht so. Wir miissen
also annehmen, dass im Vierzellenstadinm entweder eine Differenz
zwischen den beiden Centrosomen besteht, oder  dass Plasmaver-
schiebungen oder lokale Anderungen der Plasmabeschaffenheit statt-
finden, welche die Bindung der Spindel an die urspriingliche karyo-
kinetische Ebene aufheben. Fiir eine solche Annahme spricht auch
die von Driesch (5) festgestellte Thatsache, dass im disperm be-
fruchteten Ei die #quatoriale Furche hei dem von Driesch als ,normal®
bezeichneten Entwickelungsmodus erst auf dem Achtzellenstadium
eintritt, auch hier erst, nachdem zwei Tellunwsschntte vorhergegangen
sind, wihrend man sie nach der Hertwigschen Recrel auf das durch
simultane Vierteilung des Eles gebildete vierzellige Stadium folgend
erwarten sollte. \ | o o

Es ist nun noch hinzuzufiigen, dass die Wirkung der Plasma-
struktur auf die Centrosomen-Stellung nicht in allen Eiern glelch stark
ist. Ich habe Fille beobachtet, wo die Spindel in Fiern, die in der
Richtung der Achse gestreckt waren, genau der Hertwigschen Regel
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folgend,, auf der karyokinetischen Ebene senkrecht stand. Ich habe
Grond zu der Annahme, dass es sich hier um etwas geschwichte,
vielleicht iiberreife Kier handelt wenn sie auch zu volhg normaler
Entwickelung befihigt sind. ST

"4, In Eiern dieser letzteren Art, wo dann die erste Furche das
Fi in eine animale und eine Vegeta,twe Zelle (wie normalerweise bei
der Nematoden-Entwickelung) zerlegt, ist der Furchungstypus in sehr
auffallender Weise -verdndert, #hnlich wie dies Driesch (6) fiir ge-
presste Lier festgestellt hat. Hieriiber soll die . ausfihrliche Arbeit,
Genaueres an der Hand von Abbildungen bringen; einstweilen sei
nur bemerkt; dass speziell die Mikromerenbildung ganz unterdriickt
sein kann, -obgleich ‘die vegetative Polkappe aufs deutlichste aus-
geprigt ist, und dass in manchen Fillen nun an der Grenze der
animalen und vegetativen Hilfte einige kleine Zellen — abnorme
Mikromeren — auftreten. Auch hierzu diirften in einigen der Driesch-
schen Pressungsversuche Analogien vorliegen. Aus allen diesen Zu-
stinden konnen normale Larven hervorgehen. ‘

5. Eine der wichtigsten Fragen, deren Beantwortung durch den
Plgmentrmcr moglich wird, ist die, ob die Larvenpolaritit notwendig
an die in dem Ring sichtbar erdende Polaritit gekniipft ist, oder
+ob hier .nur eine P1ad1lekt10n=~1'1chtung besteht, die durch gewisse
‘Faktoren zu Gunsten anderer Richtungen unterdrﬁdkt werden kann,
Hier fragt es sich vor allem, ob eine dem Ei durch Streckung oder
Pressung aufgezwungene geometrische Achse, -die mit unserer
Strukturachse einen Winkel bhildet, ihr geﬂ‘enuber in Betracht
kommt. Sowohl die. Streckungs- wie che Pressungsversuche lehren,
dass solche Formveranderungen des Keimes ganz ohne Emfluss sind.
Besonders instruktiv sind hier die Streckungsversuche. Streckt man
Eier vor der Béfruchtung und ist die Deformation eine hetrichtliche,
0 ‘erhiilt man auch eine entsprechend gestreckte Blastula, deren
lingster Durchmesser unter Umstinden mehr als doppelt so lang 15t
als einer der kurzesten Die Streckung mag nun zur Strukturachse
erfolgt- sein, in welcher Rlchtung sie. ml] stets setzt die Mesenchym-
bildung an' der vegetativen Polkappe ein und bildet sich aus der an-
grenzenden Region der Urdarm Besonders auffallend tritt diese
Thatsache in Fillen hervor, wo dle Streckung senkrecht zur Eiachse
elngetreten war und nun die Mesenchymbildung und Darmeinstiilpung
in der Mitte der Lingsseite erfolgt.

6. Bei diesen Streckungsversuchen habe ich zwei Larven mit
d0ppe1tem Urda.rm erhalten beide Male aus Eiern, die annahernd
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senkrecht zur Achse gestreckt worden waren. Die Eier waren leider
" nicht Schritt fiir Schritt in ihrer Entwickelung verfolgt worden; nur so-
viel konnte festgestellt werden, dass auch hier die beiden Dérme, wenig-
stens zum weit tiberwiegenden Teil aus der pigmentierten Zone her-
vorgegangen sind. Das primire Mesenchym schien in beiden Fillen
nur in einem einfachen Kranz um den einen (stirkeren) Darm vor-
zuliegen, jedenfalls waren nur zwei Skelett-Dreistrahler symmetrisch
zu diesem entwickelt!). (Diese Fille sind mit den Doppelbildungen
in Parallele zu stellen, die Spemann. (18) durch Einschniirung von
Tritonenkeimen in der Richtung der Medianebene erzielt hat.) Man
wird kaum fehl gehen, wenn man die Ausdehnung der normalerweise
kreisformigen Darmbildungszone zu einem langgestreckten Feld — in
einem Falle noch mit seichter Einschniirung auf dem Blastulastadium
— fiir die doppelte Einstiilpung verantwortlich macht. Ist dies richtig,
so konnen Eier, die in der Richtung der Achse gestreckt sind, der-
artige Doppelblldunden nicht liefern2), .

7. Bei zwel gestreckten Eiern trat das primire Mésenchym
in zwei getrennten Gruppen auf. Das eine Ki war genau senk-
‘recht zur Achse gestreckt und die stark verlingerte vegetative Pol-

kappe durch eine Einbuchtung in ihrer Mitte bisquit-
Fig. 4. formig eingeschniirt. Die zwei Mesenchymhaunfen ent-
sprachen genau dieser Konfiguration. s entwickelte
sich jedoch nur eine Darmeinstiilpung, in der Mitte
“der Lingsseite, an der das Mesenchym gebildet
worden war, und also in der Hauptsache die pig-
mentierte Zone in.sich begreifend. Auch entstand
nur ein Paar von Dreistrahlern, symmetrisch zum
Urdarm. :

Das zweite dieser ElBI‘ war in einem zur Achse -
spitzen Winkel sehr stark gestreckt und zwar so, dass
es nach. der angefertigten Profilskizze sehr wahr-
| scheinlich erscheint, dass die vegetative Polkappe in

einen schmalen Zipfel ausgezogen war, wie es in der beistehenden
Figur 4, die die Ansicht vom vegetativen Pol darstellen wiirde, hypo-
thetisch angenommen ist.. Hier entstand eine Hauptgruppe und eine
~ aus nur etwa 5—6 Zellen bestehende Nebengruppe von Mesenchym.
** Auch hier bildete sich nur ein Urdarm. Die Larve wurde dann krank.

1) Die Larven wurden in dlesem Zustande abgetdtot. ‘
2) Ganz andere Bedingungen entstehen nattirlich bei sehr starken Hin-
schntirungen, die zu einer Verdoppelung der Furchungshthle ﬂlhlell, sie ent-
sprechen mehr denen bei voller Durchschniirung.
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Aus diesen Beobachtungen zusammen mit ‘den sub 6 angefiithrten
diirfte zu folgern sein, dass Mesenchymbildung und Darmbildung
nicht in einem so strengen Abhiingigkeitsverhiiltnis stehen, dags jedes
Mesenchymcentrum notwendig ‘eine Darmeinstiilpung bedmgt, Ja es
wire denkbar, dass unter gewissen Umstiinden' an einem oder auch
mehreren Punkten Mesenchym entsteht und an: einer anderen Stelle
die Darmemstulpung erfolgt. |

8. Driesch hat gezeigh (8), dass beheblge durch Schiitteln vor
oder nach ‘der Befruchtung gewonnene Fr agmente von Seeigel-Eiern
sich nach verschiedenen Typen furchen, welche annihernd Bruch-
stiicken des Fulchungsbﬂdes eines mnormalen TEies entslarechen Er
hat demgemdss die einzelnen Bruchstiicke auf verschiedene Regionen
des Fies bezogen und ist zu dem Schlusse gelangt; dass schon im
Plasma des unbefruchteten Eies eine Art von Organisation vorhanden
sein muss, die den Furchungstypus bestnnmt Diese Folgerungen
konnte ich, wie micht anders zu erwarten war, durch Ziichtung von
Strongylocentrotus-Eifragmenten, deren Verhaltnis zum ganzen Ki
darch die Pigmentierung festgestellt worden war, bestiitigen, jedoch
nur insofern, als die Gesamtheit der Dmesckschen Versuche in der
That dashewelst, was er ganz allgemein beziiglich einer besonderen,
fir den Furchungstypus massgebenden Polarisierung des Eiplasmas
geschlossen hat. Dagegen ist der Furchungsverlauf des Bruchstiickes
— vorlaufig abgesehen von den sogleich zu besprechendéen Ganz-
furchungen — kein untriigliches Mittel, um die Herkunft eines I'rag-
ments zu bestimmen. So habe ich z. B. den Dricschschen Fragment-
furchungstypus F (mit einer Mikromere auf dem Achtzellenstadlum,
die dann noch eine kleinste Mikromere bildet) an einem Bruchstiicke -
ablaufen sehen, welches keine Spur des normalen Mikromerenpoles
(der vegetativen Polkappe) ‘besass. Wahrscheinlich ist die hier auf-
- tretende Mikromere in eine Kategorie zu stellen mit jenen Pseudo-
mikromeren, die bei Pressungs- und Streckungsversuchen an der
Grenze der ammalen und’ Veﬂetatwen Hemisphére auftreten konnen.

9. Driesch hat bei seinen in Rede stehenden Versuchen iiber
Fragmentfurchung gefunden (8, 9), dass eine Anzahl von Bruchstiicken
-sich nicht als Fragmente, sondern verkleinert ganz furchen. Von
Fragmenten, die liingere Zeit nach der Befruchtung gewonnen wurden,
~ zeigten ca. 160/0, von solchen, dle unmittelbar nach der Befruchtung
entstanden waren, ca. 809/ d1e Ga,nzfurchung Driesch hat aus diesem
Befund den Schluss gezogen, dass sich die von ihm postulierte P]asma—

L}




156 Th. BOVBI] Uber die Polaritdt des Seelgel Eles [12-

()rgahiéation nach St'éiru'ngen HAum verkleinertenfGahzen‘?' regulieren’
kénne. o

Es mag durch sine allm#hliche Umgestaltung in der: Auffassunn
von Driesch bedingt sein, dass dieser in seinen Anschauungen sehr
‘wesentliche Punkt von einer Unklarheit nicht frei ist. An den ver
schiedensten Stellen und wieder in seinen letzten Veroffenthchungen
betont Driesch, dass er sich die Orgamsatlon des Eies so denkt, dass
das Eiplasma eine durchga,nglge polar-bilaterale Orientierung seiner
Teilchen hesitzt, die in jedem Abschnitt desselben gleichermassen
vorhanden 1st und bei Storungen durch Umlagerung oder Entnahme
sich durch in ihr selbst gelegene Faktoren wiederherstellt (11, pag. 133).
Und wenn. auch Driesch bet seinen soeben verdffentlichten Unter-
suchungen iiber die isolierten Blastomeren des Echinidenkeimes eine
differente plasmatische Beschaffenheit der emze nen Eiregionen mit
Sicherheit nachweisen konnte, so geht doch auch aus seinen letzten
Ausfuhrungen wieder hervor, dass er bei jener ,Regulierung - zum
Ganzen“, wie sie sich in der Ganzfurchung der Fragmente dussert,
nicht etwa eine Wiederherstellung jener plasmatischen Differenzierung,
sondern eine Wiederherstellung der normalen Orientierung der kleinsten
Teilchen im Auge hat. Diese Annahme ist aber nicht im Stande, zu
erkldren, dass sich ein Fragment unter Umstinden als Bruchstiick
des mormalen Furchungsbildes, unter Umstinden verkleinert ganz
furcht. Denn die Annahme involviert, dass der Furchungstypus des
normalen Eies durch die glelchsmmge Orientierung der polarisierten
Pla,sma-Teﬂchen in einem kugeligen Koérper bedingt ist. Gewinnen
‘wir nun ein Fragment, das sich wieder kugelig abrundet, so ist ent-
weder die Orientierung der Teilchen erhalten geblieben, bezw. wieder-
hergestellt, oder nicht. Im ersteren Falle muss verkleinerte Ganz-
furchung -eintreten, im letzteren zwar eine unregelmissige, aber sicher
- keine Bruchstiickfurchung. Eine solche ist auf Grund jener Driesch-
~schen Annahme iiberhaupt unméglich. Nur Abh dngigkeit des Furchungs-
typus von -einer Plasmaschichtung und Wiederherstellung einer dem
Zustand im ganzen Ei entsprechenden Schichtung in gewissen Frag-
menten kénnte einerseits Fragmentfurchung, andererseits (xanzfurchung
identischer Fragmente erkliren.

In der That spricht alles, was ich selbst von (xanz,fuwhung bei -
Bruchstiicken gesehen habe, da,fur ‘dass dieselbe auf einer der Plasma-
schichtung des Eies #hnlichen, polaren und konzentrischen Schichtung
beruht, che aber, wie ich annehmen muss, nicht in beliebigen Frag-
| menten sekunda.r auftreten kann, sondern gewissen Bragmenten glelch |
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von ibrer Entstehung an zukommt. Man erhidlt nimlich aus Eiern,
die senkrecht zur Achse gestreckt sind, sich dann in der Mitte ein-
gchniiren und hier bis zum Durch1elssen immer mehr verdiinnen,
Fragmente, die nach der Abkugelung fast genau wie Miniatureier
aussehen, einen kontinuierlichen Pigmentring aufweisen und alle drei
Zonen im gleichen Verhiltnis besitzen wie das Ei. Solche Bruch-
stiicke zeigen verkleinerte Ganzfurchung. Aber auch Bruchstucke
- die nur annéhernd diesen Bedingungen gentigen, furchen sich, wenn auch
mit geringen Abweichungen, verkleinert ganz. Ausserdem bleten kleine,
rein veietative -Bruchstiicke . bis zum Sechzehnzellen-Stadium ein
Furchungshild, das wie eine verkleinerte Ganzfurchung aussieht. Ich
halte es fitr moglich, dass so unter giinstigen Umstinden 80/ Ganz-
furchungen zur Beobachtung kommen kinnen, die ohne jede Regulie-
rung erklirbar sind. Tine solche scheint mir demnach iiberhaupt
sehr zweifelhaft zu sein. Sollte sie vorkommen, so. miisste man sie
gewiss am ehesten dann erwarten, wenn man _den Bruchstiicken sehr
viel Zeit zn ihrem Eintreten zur Verfiigung lisst. Ich habe nun, noch
ehe ich auf den Pigmentring aufmerksam geworden war, Fragmente,
die zu anderen Zwecken 24 Stunden gelegen waren, ehe sie befruchtet
wurden, in ihrer Furchung verfolgt und beobachtete hierbei die gleichen
Bruchstiickfurchungen, wie an frisch gewonnenen Fragmenten.

"Man wird hier fmgen wie bei dieser Deutung der Drieschschen
Ergebnisse die von ithm beobachtete Halbfurchung von Fragmenten'
(sein Typus G) erklirt werden soll. Denn es kann keinem Zweifel
unterliegen, dass diese Fragmente durch Streckung senkrecht zur
Achse entstanden sind, so dass ein jedes etwa dem Bereich einer
priméren Blastomere entspricht, genau wie jene Bruchstiicke, bei
denen - allein ich selbst gerade Ganzfurchung beobachtet habe.
Diese Verschiedenheiten in der Furchung gleichartiger Bruchstiicke
mbehte ich vorliufiz aus der verschiedenen Art erkliren, wie sie ent~
standen sind. Um dies niher zu erliiutern, sei zunéchst auf folgende
Thatsachen hingewiesen. Driesch hat an isolierten /e Blastomeren
ausnahmslos Halbfurchung, Wilson (21, pag. 819) an zwei solchen
von Toxopneustes Ganzfurchung beobachtet; es kommt also beides
vor, wenn auch letzteres, wie es scheint, viel seltener. Ich habe nin
in meiner soeben erschienenen Arbeit ,Uber die Natur der Centro-
somen“ (4) von zwei verschiedenen- Serien die Teilung des Eies von
Echinus microtuberculatus abgebildet. Die Figuren lehren, dass die
Teilung in der einen Serie durch eine bis zur Teilungsachse "durch-
schneidende Einfurchung, in der anderen durch eine Zellplatte bewirkt
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wird. Bedenkt man nun, dass das Ei nicht nur in animal-vegetativer
Richtung geschichtet ist, sondernn auch von der Achse zur Peripherie
hochst wahrscheinlich differente Schichten besitzt, wovon wir ja
wenigstens eine in dem Pigmentring wirklich sehen so ist die An-
nahme wohl becrrundet dass bei.der Zellteilung \'—'BTHIlttelSt Durch-
schniirung die 12 Blastomere ringsum die gleiche Schichtung gewinnt,
die das Bi bhesass;, wihrend hei Zellplattenbildung der gegen die
andere Zelle gerichteten Seite die Oberflichenschicht des ganzen Eies
fehlt. Der erste Modus wiirde verkleinerte Ganzfurchung, der zweite
Halbfurchung bedingen!). Bei der Fragmentierung durch Zer-
schiitteln kénnte die verschiedene Art, wie das Ei zerreisst oder
zerbricht, dhnliche Unterschiede bewirken, und der Umstand. dass
Driesch den grissten Prozentsatz von Ganzfurchung dann fand, wenn
das Protoplasma beim Zerschiifteln besonders weichfliissig war, spricht
noch ganz besonders fiir .diese Erkldrung. FEine nachtriigliche Regu-
lation wire also auch fiir diese Erscheinung unnétig.

10. Drieseh hat aus allen seinen verschiedenen Bmchstucktypen
normal gestaltete Zwerglarven gezogen. Ks ist von dem hdchsten
Interesse . festzustellen, an welcher Stelle der Blastula hierbei die
Mesenchymbildung und die Darmeinstilpung anftritt. Denn wenn es
auch selbstverstindlich ist, dass in den meisten Bruchstiicken ganz
andere Plasmabereiche zu Ektoderm, FEntoderm und Mesenchym
“werden als bei der normalen Entwickelung, so kionnte sich nun an
unseren Ringeiern doch vielleicht  insofern eine Gleichartigkeit der
fiir die erste Differenzierung bestimmenden Momente aufdecken lassen,
als es denkbar ist, dass die Polaritit, die sich in dem Pigmentring
ausprigt und der, wie oben gezeigt wurde,. die Entwickelung des
ganzen Eies folgt, auch die Lokaligsierung der ersten Differenzierungen
im Bruchstiickkeim bestimmt. Leider ist das, was ich bisher in
- dieser Frage zu ermitteln vermoclite, sehr spérlich. Die Zahl der in
ihrer Herkunft klaren Fragmente, die ich isolieren konnte, war eine
geringe, und auch von diesen gingen, offenbar infolge der Kon-
z_entx:&tionsunterschiede des Wassers beim ijert-ra,geil von dem Deck-
glaspriparat in das Zuchtschilchen, die meisten zn Grunde. — Ich
Habe aus einem Fragment vom Typus des ganzen Eies eine Larve
erhalten, bei der alle Schichten in der normalen Weise in die drei
Primitivorgane iihergingen. Aus -einem Bruchstiick , das annihernd
oder rein der vegetativen Hilfte des Eies entsprach, habe ich eine
Gastrula gezogen, bei der die Differenzierung des primiren Mesenchyms,

1) Ausserdem wird wohl auch die Form der Blastomere in Betracht kommen.
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wie normal, an der vegetativen Polkappe stattfand. Wie viele Mesen-
chymzellen -gebildet wurden, habe ich nicht bestimmt: doch ist an-
sunehmen, dass es betrachthch weniger waren als im Ganzkeim ; denn
der Urdarm ging zum Teil noch aus der vegetativen Polkappe hervor

was zur Folge hatte, dass das beim Ganzkeim reichlich Elgmentlelte
sekundire Mesenchym vdllig pigmentlos war. Der grosste Teil des
~ Pigmentes fand sich in den Ektoblastzellen, — Vorwmgend animale
Stiicke mit einem kleinen Pigmentbereich, wie sie bei schriiger Streckung
“der Eier entstehen sind sehr hiinfig; doch velmoohte ich kein solches
bis zur Lgrve zu velfolgen Dagegen waren in einer genauer unter-
suchten Massenkultur Zwerglarven enthalten, welche auf solche Stiicke
guriickzufithren sein diirften. * Sie waren dadurch charakterisiert, dass
das nicht sehr remhhche Pigment einseitig zum Teil in dem
Urdarm, zum Teil in dem angrenzenden Bereich des Ektoblast ab-
gelagert war. Bemerkenswert ist, dass in allen von mir beobachteten
Zwerglarven das primire Mesenchym pigmentlos ist.

Ein sehr.auffallendes Ergebnis in der erwihnten Massenkultur
st endlich dieses, dass sich Blastulae, die gar kein Pigment ent-
hielten, uberha,upt nicht weiter entwmkelten Um die .isolierte Zucht
solcher rein animaler Fragmente habe ich mich besonders bemiiht.
Vollig pigmentlose von betriichtlicher Grisse sind recht selten; von
Adreien; die ich unter dem Deckglas in ihrer (voilig aqualen)]fmchung
verfolgte und dann isolierte, gingen zwei zu Grunde, das dritte lieferte
_eine sehr lebenskriftige Blaqtula, mit einseitiger Wandverdickung und
‘unregelmissig zerstreuten Mesenchymzellen vermochte aber 111cht 2u
_gastrulieren.

- . Was gich auf Grund dieser fra,gmenta,nschen Beobachtungen vor-
:;la.uﬁg sagen ldsst, ist dieses, dass die gemachten Befunde sich mit
“der Annahme, die Differenzierung bei der Bruchstiicklarve setze an
deren vegetativsten Punkt ein, sehr gut vereinigen lassen.

" Ein Versuch, Blastomeren durch Schiitteln zn 1solieren, nmm
.z verfolgen, wie sich ihre Polaritit zu der der entstehenden Larve
' -fzve:rhalt gelang nicht. Die zu dem Versuch beniitzten Eier liessen
eme Trennung in die einzelnen Blastomeren micht zu. Mit der neuen
-Methode von Herbst (14), der Ziichtung in kalkfreiem Seewasser, die
~-sich in den  kiirzlich mitgetheilten Versuchen von Driesch (13) so aus-
~ gezeichnet hewshrt Lat, wird sich der in Rede stehende Versuch nun
‘mit Leichtigkeit ausfiihren lassen. i

. 11. Nachdem an den Strongylocentrotus-Eiern eine Polaritiit ge-
ésehen werden kann, liegt die I*rage nahe, ob auch die Bilateralitit
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‘der &lteren Larve schon in einer Struktur des Eies erkennbar vorgehildet
.igt. Meine Beobachtungen in dieser Hinsicht waren durchaus negativ,
Ich habe versucht, Marken am Ei anzubringen, um zu entschmden
ob die erste Furche mit der Medianebene der Larve Ausa,mmentnfft,
es gelang aber nicht. An einér Anzahl in der Richtung der Achse
beobachteter Eier habe 1ch den Spermapfad und dann die Stellung
der ersten Furchungsspmdel festgestellt. In allen Fillen stand die
Spindel auf dem. Spermapfad anndhernd senkrecht, was mit den
-entsprechenden Beobachtungen von Wilson an Toxopneustes variegatus
(20, pag. 328). gut harmoniert. Ob nun hierdurch fiir die normale
Entwickelung die Bilateralitit bestimmt wird, muss unentschieden
bleiben; nahezu sicher aber scheint es mir zu sein, dass man durch
Deformierung dés Eies die Medianebene kiinstlich bestimmen kann.
Ich habe drei Fille verfolgt, in denen an dem Ei durch. Streckung
in einer zur Achse schiefen Richtung eine hilaterale Symmetrie Ler-
vorgerufen worden war und in denen sich diese Formstérung bis zur
Anlage des Skeletts aufs deutlichste erhielt. In diesen drei Fiillen
fallt die bilaterale Symmetrie des Larvenkérpers, wie sie sich in der
Darmmeigung .und in der Stellung der Skelet-Anlagen #ussert, mit
der dem FEi anfgezwungenen bilateralen Symmetrie genau zusammen.
~An Zufall ist hiebei nicht zu denken; man kénnte das Zusammen-
treffen nur noch so erkliren, dass sich die Eier in einer praformierten
Symmetrieebene besonders leicht strecken, so dass gerade solche Fille
die gewdhnlichen wiren. Konnte diese Annahme ansgeschlossen. werden,
so wiirden wir den auffallenden Gegensatz zu konstatieren hahen,
dass die Bilateralitit durch Deformierung kiinstlich bestimmt werden
kann, die Polaritit, wie sub 5 gezeigt worden ist, micht. Daraus
wiirde aber wohl zu schliessén sein, dass die Momente, welche fiir
die Polaritéit - der Larve massgebend sind, von denen, welche die
Bilateralitit bestimmen, essentiell verschieden sind.

Ich fasse im Folgenden die hauptsiichlichsten Ergebnisse, die sich
aus den mitgeteilten Beobachtungen ableiten. lassen, kurz zusammen.

Die Schichtung des Eiplaswas zu mindestens drei  differenten
Zonen diirfte in erster Linie darauf abzielen, die verschiedene Qualitit
- der spiiteren Primitivorgane in einfacher Weise vorzubereiten. Bei
der stets in gleicher Weise ablanfenden (normalen) Entwickelung muss
eine Kugelkappe von bestimmter Grosse Mesenchym liefern, ein daran
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grenzender bestimmter Bereich muss den Urdarm bilden, der Rest
wird zu Ektoderm. Diese drei Larvenbereiche, zu ganz verschiedenen
Funktionen berufen, miissen gewisse Differenzen zwischen sich aus-
bilden. Es ist eine Vereinfachung der Entwickelung, wenn schon im
_ Ei eine solche Sonderung .verschiedener Substanzen eintritt, dass jedes

Primitivorgan direkt gerade diejenigen erhilt, dieihm zur Ausbildung
semer wetteren Differenzierung am dienlichsten sind.

‘Die Thatsache, dass Eibruchstiicke gastrulieren (0. und R. Hertwig
[15]) und sich zu Plutel entwickeln (Boveri [1]), beweist, dass diese
Scheidung und die Anwesenheit der drei Zonen Wemgstens innerhalb
- gewisser Grenzen nieht notwendig ist. Doch wird die betrichtlich
langsamere Entwickehing der meisten Bruchstiicke in den spiteren
Stadien wohl darauf beruhen, dass sie etwas, was das normale Ei
. von Anffmg begitzt, erst gewinnen miissen.

- Ich habe frither aus einer Vergleichung derIurchung bastardierter
Fier mit der T urchung homospermer Eier der gleichen Species den
Schluss gezogen ([2] pag. 469), dass der gesetzmilssige Verlauf der
Furchung durch 'die Beschaffenheit des Eiplasmas bestimmt werde,
ein Satz, den Driesch spiter auf Grund der gleichen und a,nderer
Versuche, besonders seiner wichtigen Experimente iiber die Fragment-
furchung besta.t1gt und weiter gestiitzt hat. Wir werden jetzt genauer,
sagen diirfen, dass es die erkannte Schichtung des Eiplasmas
ist, worauf dlB besondere Figentiimlichkeit der Furchung unserer
Eler speziell die Mikromerenbildung, beruht. Ist dies richtig, so
muss natiirlich auch beim Sphaerechinus-Ei, welches den Pigmentring
nicht besitzt, der glelche Furchungstypus die gleiche Ursache haben,
und wir gelancren s0 zu dem Resultat, dass nicht etwa der Plgment-
-ring es ist, der dem von ihm umzogenen Bereich des Eies besondere
Elgenscha.ften verleiht, sondern dass umgekehrt der.Ring im Stron-
gylocentrotus Ei nur eine Folge und gewissermassen ein Symptom ist
einér den ganzen Plasmakorper durchsetzenden Schichtung in animal-
vegetativer Richtung 1. Wir kénnen mit voller Bestimmtheit behaupten,
dass diese Schichtung in allen Seeigel-Eiern mit gleichem Furchungs-
typus vorhzmden 1st, ohne dass wir eine Spur  davon sehen. Dies
fiihrt natiirlich auf den Gredanken, dass auch im Strongylocentrotus-
Ei eine noch feinere Schichtung besteht als die drei Zonen, die wir

'-”-'.unterschmden kénnen, und manche Thatsachen, so die excentrlsche

v 1) Ich habe bei einem Strongylocentrotus-Weibchen .ein véllig pigmentloses
- Bi gefunden, dessen Furchung vollstiindig typisch verlief. :

- Verbandl, der phys.-med. Gesellseh, N, F, XXXIV. Bd, ‘ 12
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Lage des Spermocentrums in gewissen Eifragmenten (vergl. oben sub 3),
die Teilung der primiren Mikromeren in eine grosse und eine kleine
Zelle, unterstiitzen diese Vermutung. |

Ist die Bestimmung des Furchungstypus des (kugeligen) Fies
durch die Schichtung des Eiplasmas klar, so muss nun hinzugefiigt
werden, dass wir hierin nichts anderes als einen fiir die Entwickelung
bedeuntungslosen Nebeneffekt vor uns haben. Die ellteﬂungsmchtunﬂen
die in ihrer Gesamtheit den Typus der Furchung ausmachen, werden
durch gewisse Faktoren in der Struktur und Form der jeweils vor-
handenen Zellen bestimmt; allein es ist, wie .Driesch gezeigt hat,
gleichgiiltig, in welcher Ordnung das Ei in kleine Zellen zerlegt wird.
Dieses Ergebnis von Driesch ist deshalb mnicht eindeutig, weil bel
seinen Versuchen nicht fegtgestellt werden konnte, ob nicht der ver-
inderte Furchungstypus auch zu einer entsprechend anderen Lokali-
‘sierung der ersten Differenzierungen fithrt. Durch meine oben sub 4
und 5 mitgeteilten Resultate an gestreckten und gepressten Stron-
gylocentrotus-Eiern ist dagegen exakt bewiesen, dass die Reihenfolge,
in der die einzelnen Bereiche des Kies als Zellen von einander ge-
sondert werden, auf die Bestimmung der Larvenpolaritit ohmne Ein-
fluss ist. Das Massgebende ist in allen Fillen — es ist hier nur
von ganzen Eiern die Rede — die urspriingliche Eiachse; die ersten
Furchen moégen infolge von Deformierung des Fies zu dieser Achse
jeden beliebigen Winkel einnehmen, die Polaritét der Larve.ist unter
~allen Umstéinden mit der des FEies identisch. |

"Wir diirfen demnach auch nicht die Erscheinungen der normalen
Entwickelung so auffassen, als wenn die beiden horizontalen Furchen
die Aufgabe hitten, in den hierdurch geschaffenen drei Zellenkrinzen
die Anlagen fiir die drei Primitivorgane zu sondern; und es ist in
dieser Hinsicht sehr bemerkenswert, dass diese drei Krinze nur an-
nithernd, aber nicht genau, den drei Primitivorganen entsprechen.’ Aus
den acht Mesomeren geht zwar in der Hauptsache Ektoderm hervor;
sie miissen aber, da sie einen kleinen Teil des Pigments enthalten,
das Ektoderm sich aber typischer Weise pigmentlos zeigt, auch einen
kleinen Teil des Urdarms liefern. Die Mikromeren andererseits bilden
zwar im wesentlichen das Mesenchym ; aber es ist nach den jiingsten
Untersuchungen von Driesch (13) kaum zweifelhaft, dass sie bei
Echinus microtuberculatus entweder mehr oder weniger als das ge-
samte Mesenchym bilden 1).

1) Die Angaben. von Driesch. tiber die Zahl ,der'MikromerenLAbktimmlinge bei
Echinus enthalten einen Widerspruch. - Er giebt einerseits an, dass jede grosse
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Bs ist gewiss die néchstliegende Annahme, heides: sowohl die
\hkromerenblldung, wie die Lokalisation der Mesenchymbildung an
den gleichen Ort, als Folgen der in unserer Schichtung sich aus-
pré‘,nenden Polaritit des Eies anzusehen und zu sagen: wir haben
hier zwei Folgen einer gleichen Ursache, die aber unter sich in keiner

Beziehung stehen.
Allein das Verhéltnis - kdnnte ein komphzlerteres sein.  Jig 1ist

N ._ ﬁ1‘6ghch dass das Fiplasma unabhiingig von der Schichtung noch eine

zweite Art von Polaritit besw?t etwa in einer Polaritit gleichsinnig
| gestelltel kleinster Teilchen begrundet und dass die Eigentiimlichkeit
der Furchung auf jener Schichtung, das Finsetzen der Larvendifferen-
zierung an einem ausgezeichneten Punkt auf dieser Struktur beruht.
-Hiermit kommen wir zu der Amnschauung von Driesch, die ich
oben .schon angefiihrt ‘habe. Das Wesentliche der hlorgamsa,tlon
“sieht er in einer durchgingigen polar-bilateralen Orientierung der
Plasmateilchen, die sich nach Stérungen durch in ihr selbst gelegene
- Ursachen wiederherstellt.  Die Polaritit. die dadurch bewirkt wird,
- muss zwar, wie die Entwickelung des Strongylocentrotus-Eies nunmehr -
gelehrt hat, mit der Schichtungspolaritit normalerweise zusammen-
. fallen; allein die durch sie bedingte Eiachse kann — und dies ist
der wesentlichste Punkt in der Anschauung von Driesch — unter
~ gbnormen Bedingungen in jeden Durchmesser des Kies fallen. Am
besten lisst sich diese Auffassung an der Erklirung illustrieren, die

- Driesch jiingst fiir das Zustandekommen seiner aus zwei Eiern ent-
~ standenen Riesenlarven gegeben hat. Es ist Driesch gelungen (12),
- 'zwel Bier zu gemeinsamer Entwickelung zu bringen, wobei meist ver-
schiedene Arten von Doppelbildungen, in einigen I'illen aber Einheits-
bildungen von doppelter Normalgrisse entstanden sind. Die ein-
- heitlich e Riesenlarve  bildet sich nach Driesch dann, wenn die
beiden Komponenten Zeit genug haben die Richtung ihrer Teilchen
~ gleichsinnig zu machen, so dass in dem ganzen Gebilde eine Polaritiit
herrscht. Da nun die beiden zn gemeinsamer Entwickelung gezwunge-

D SO

- Mikromere des 82- Stadiums acht Blastulazellen liefere, andererseits, dass sie sich

—- nach Abschnlirung der kleinen Mikromere — noch viermal teile. Nach dieser
]etzteren Angabe miissten aber 16 Zellen von ihr abstammen, und die Gesamt-

o gahl der Abkémmlinge der vier primiren Mikromeren wire nicht 40, wie Driesch

sagt, sondern 72. Wie dies aher auch sein mag: heide Zahlen stimmen nicht mit
der von Driesch gefundenen Zahl der Mesenchymzellen welche 50—60 he-
trigh,  Bei Strongylocentrotus diirfte nach einer einzigen Z#hlong, die ich aus-

} gefﬁhrt habe, die Zahl ungefihx die glemhe sein,
192%
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nen Eier urspriinglich jede beliebige Stellung ihrer Achsen zu einander
haben werden, was iibrigens durch die verschiedenen Arten von
‘Doppelbildungen bewiesen wird, und da die Schichtungspolaritit
sich nicht verindern kann, so muss mindestens in dem einen Keim
‘schliesslich die Dneschsche Achse mit der Sclnchtungsachse einen
Winkel bilden. - -
Driesch hat, wie oben erortert, a.uch den Furchungstypus durch
die von ihm angenommene Eiorganisation erkliren zu kénnen gegla,ubt
was nach dem sub 9. Gesagten unhaltbar ist. Wenn also fiir die
Ortsbestimmung der ersten Differenzierung die Anschauung von Dyiesch
sich als notwendig ergeben sollte, so ist die Annahme einer zwei-
fachen Polaritit des Seeigel-Eies nicht zu umgehen. -
Damit stehen wir vor der Frage nach der Berechtigung der Driesch-
schen Vorstellungen. Ich habe nicht die Absicht, diese Frage.hier
von allen Seiten zu priifen, sondern nur einige Punkte hervorzuheben,
wobei ich das Problem der Bilateralitét ganz ausser Betrach-
tung lasse. Man wird gegen die Annahme von Driesch vor allem
den allgemeinen Einwand machen diirfen, dass die Wiederherstellung
‘der von ihm postulierten Struktur, besonders von einer Zelle zur
anderen, und zwar durch in ihr selbst gelegene Faktoren, etwas hochst
Problematisches ist, und dass diese Annahme, wenn sie etwas anderes
hedeuten soll als eine Verlegung des Problems ins Unkontrollierbare,
- einer wirklichen Durcharbeitung fiir alle in Betracht kommenden Fille
bediirfte. Ein zweiter wichtiger Einwand ist der, dass der einzige
- Vorgang, der bisher positiv fiir eine Regulierung zum Ganzen im
Sinne der Wiederherstellung einer  bestimmten Struktur sprechen
kénnte: die Ganzfurchung von Eifragmenten, wie oben gezeigt, nicht
auf eine Orientierung kleinster Teilchen beziehbar ist. FEndlich ist
zu bemerken, dass der ervklirende Wert der Hypothese von Driesch
ein viel geringerer ist, als ihr auf den ersten Blick zuzukommen
scheint. Denn das Besondere, das sie zu leisten scheint, ist dieses,
‘dass infolge der einheitlichen Polaritét der ganzen Blastula einer
Jeden Zelle ihre bestimmte Rolle im Ganzen direkt vorgezeichnet wird,
durci den Winkel, den die Richtung der Polaritit zu den ver-
schiedenen Grenzflichen der Zelle bildet.. Da nun aber, wie oben
gezeigh wurde, an gestreckten Keimen die Differenzierung sowoll
am spitzen Ende wie an der Léngsseite beginnen kann und zu
normalen, wenn auch manchmal verzerrten Larven fithrt, so kann
es nicht die Richtung der kleinsten Teilchen sein, welche einen be-
stimmten Bereich in a,llen Fillen z. B. zu \/[esenchymzellen stempe]t
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sondern die Hypothese kann nur erkliren, dass ein bestimmter Punkt
qim Centrum der ersten Differenzierung wird, worauf alle iibrigen
Teile von hier aus in ihrer Rolle determiniert werden miissen.

Um aber soviel zu erkldren, konnten dazu nicht Annahmen aus-
 yeichen, die sich mehr an das anschliessen, was wirklich zu sehen ist?

Vor allem also, wire nicht die Schichtung des Eies in animal-
yvegetativer Richtung ausreichend, um unter den bisher gesetzten
Bedingungen, welche .' zu normaler Entwickelung gefithrt haben, die-
gelbe zu erkliren? Wenn wir annehmen, dass die Differenzierung
- jmmer an der ,vegetativsten® Stelle einsetzt, so stimmen damit zu-
pichst die oben mitgeteilten Erfahrungen iiber die Entwickelung
deformierter Eier. Sodann konnte diese Annahme in einfacher Weise
die Entwickelung von Bruchstiicken und isolierten Blastomeren ver-
stindlich machen. Denn jedes solche Stiick wird eine relativ vege-
tativste Stelle besitzen miissen; dies kinnte geniigen. Sehr gut lassen
gsich ferner mit umserer Annahme die Resultate von Driesch iiber
gemeinsame Entwickelung zweier Eier verstehen. Driesch hat, wie
schon' erwahnt, die verschiedenen Ergebnisse so erkldrt, dass im Fall
des Einheitspluteus die Richtung der Teilchen in heiden Eiern sich
gleichsinnig gestaltet habe, im Fall der Doppelbildung njcht, und er
macht fiir ‘diese Unterschiede die verschieden lange Zeit verant-
wortlich, die den heiden Eiern in verschiedenen Fillen zun diesem
Ausgleich zur Verfiigung steht. Auch ohne Wiederholung dieser Ver-
suche, die natiirlich nun am Strongylocentrotus-Ei anszufiihren wéren,
glaube ich die Uberzeugung aussprechen zu diirfen, dass Driesch sich
“mit- dieser Deutung geirrt hat. Ob aus gemeinsamer Entwickelung
 zweier Eier eine Einheits- oder eine Doppelbildung resultiert, héngt
‘meines Erachtens ausschliesslich davon ab, wie die beiden Eiachsen
_bei der Verklebung zu einander gestellt waren. Stehen sie annihernd
- parallel, so dass die zwei Eier wie zwel primére Blastomeren -zu
 einander orientiert sind, so entsteht die Einheitslarve, stehen sie im
Winkel, die Doppelbildung., Gerade diese Versuche also scheinen mir
ein sehr gewichtiges Argument gegen die Annahme einer Umordnung
~der ‘Eiteilchen im Sinne von Driesch darzustellen?).

1) Hiergegen kann vielleicht eingewendet werden, dass in den Versuchen
vou Driesch von 125 Objekten des Sphaerechinus, ja ‘nach Ausscheiden der frith
Gestorbenen von 77, sechsundzwanzig die Binheitsbildung ergaben. Ein so
grosser Prozentsatz von parallelen Stellungen der Eiachsen kann nicht zuthllig
zu Stande kommen. Allein es ist sehr wohl moglich, dass unter den zahllosen
sich berithrenden Eiern gerade solche hesonders gern zu gemeinsamei Entwickelung
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Die Experimente, welche auf den ersten Blick am meisten fiir
seine Hypothese zu sprechen scheinen, sind diejenigen, bei.denen er
die Keime auf dem Achtzellenstadium geschiittelt oder gepresst
hat (8, 10). Die Furchungszellen wurden hierbei aus ihrer normalen
gegenseitigen Stellung gebracht und ganz beliebig gegen einander ver-
lagert. Trotzdem entstehen in allen Fillen vollig normale Larven:

nach Driesch in der Weise, dass sich in allen Zellen der entstehenden

Blastula eine gleichsinnige Richtung der kleinsten Teilchen herstellt,
wobel je nach Zufall jeder Bereich des Eies zu jedem beliebigen Teil

der Larve werden kann. — Ich glaube jedoch, dass gerade aus diesen -

Versuchen, wenn man sie mit anderen Ergebnissen zusammenhilt,
das Unzuldingliche der Hypothese von Driesch sehr  klar hervortritt,
Denn in jeder der acht aus ihrer natiirlichen Lage gebrachten Zellen
kann zunfichst die Polaritit eine andere Richtung besitzen. Ks ist

nicht einzusehen, wie gerade hier diese Richtungen sich so beeinflussen

sollen, dass schliesslich eine einheitliche Richtung zu Stande komms,
nachdem fiir andere Kille das Fortbestehen mehrerer Achsen, also
nach Driesch eine- verschiedene Orientierung der kleinsten Teilchen

‘in verschiedenen Bereichen des Keimes, durch die Mehrfachhildungen

bewiesen wi_lgﬂ. Die zwel zu gemeinsamer Entwickelung gezwungenen
Eier in den oben erwiihnten Versuchen von Driesch sind — von
seinem Standpunkt aus betrachtet — genau vor die gleiche Auf-
gabe, nur in viel einfacherer Form, gestellt, wie jene acht Blasto-
meren, und sie ergeben -in der Mehrzahl der Fille Doppelbil-
dungen. So sollte man also gerade bei den in Rede stehenden
Pressungs- und Schiittelversuchen von Driesch nach seiner eigenen
Auffassung als Regel alle moglichen Missbildungen erwarten. |

Auf jeden Fall aber sind gerade diese Experimente von Driesch

fiir das Lokalisationsproblem von der hochsten Bedeutung, und ihre

Wiederholung am Strongylocentrotus-Ei ist ein dringendes Postulat,

schreiten, bei denen sich entsprechende Schichten berithren. —- Fir Nachunter-

suchungen sei hier noch auf eine Fehlarquelle hingewiesen. Ich habe schon friiher
in Neapel und neuerdings wieder in Villefranche beobachtet, dass bei Sphaerechinus
Rieseneier vorkommen, die abgesehen von ihrer betrichtlichen Grosse wie
normale aussehen. Ich habs nicht untersucht, ob sie sich entwickeln; doch
schieint mir kein Grund vorhanden, warum sie es nicht sollten. Sie werden Riesen-
larven ergeben vom Aussehen der Drieschschen Einheitsplutei., Nach dem, was
Driesch mitteilt, ist es sogar denkbar, dass ihm selbst solche vorgekommen sind.
Denn er -hat seine Objekte erst auf dem Blastulastadium gefunden, Ein durch

Schiitteln deformiertes Ricsenei kémnte aber eine eingeschniirte Blastula liefern,

die wie ans zwel normalen verschmolzen aussehen wiirde.
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Denn bei diesem Objekt sind wenigstens die vier pigmentierten Makro-
meren in ibren Abkdmmlingen verfolgbar, und damit iiberhaupt ein
Anhaltspunit gegeben, in welche Regionen der Blastula die einzelnen
ver]a'gerten'Bereiche zu liegen kommen und in welchem Verhiltnis
s ibnen der Ort der ersten Differenzierung steht. Vor allem aber
wird sich feststellen lassen, ob in einer derartigen Blastula die Zellen
wirklich so wahllos durcheinandergewtirfelt sind, wie Driesch annimmt,
Fs wire sehr wohl denkbar, dass bei den Verschichungen, die beim
Ubergang eines verlagerten Blastomerenhaufens zur Blastula notig
sind, Zusammengehoriges sich zusammenfindet, wenn auch ficht in
der schematischen Weise wie beim normal gebildeten Keim. Auch
auf mehrfache Mesenchymbildungscentren nach Art der sub 7, er-
wibnten Félle wiirde zu achten sein. | o

Sollte sich aber ergeben, dass in der That die verschiedenen
Bereiche des Eies in der Blastula, die aus einem solchen durch-
einandergeschobenen Blastomerenhaufen hervorgeht, beliehig gegen
einander verlagert sind und die Differenzierung von Mesenchym und
Urdarm sich trotzdem absolut normal vollzieht, so scheint es mir zur -
Zeit am nichsten zu liegen, die Annahme, dass eine j;Polaritit” des
ganzen Keimes zur typischen Entwickelung notwendig sei, aufzugeben,
und an ihre Stelle die andere zu setzen, dass jeder Bereich der
Blastula ) bereit ist, Mesenchym zu bilden oder sich einzustiilpen, und
dass die Lokalisierung auf einen Punkt dadurch bewirkt wird, dass
sich an einem Bereich diese Prozesse leichter einleiten als an allen
~anderen. Hat bier. die Differenzierung begonnen, so werden von hier
aus alle anderen Bereiche durch eine Regulation, die auch bei der
Hypothese von Driesch nicht zu entbehren ist, in ihrer Rolle be-
. gtimmt. Dass aber ein solcher Vorzugsbereich da ist, dies erklirt
gich aus der nachw'eisbar verschiedenen Plasmabeschaffenheit in den
verschiedenen Bereichen des Fies. Zum Vergleich sei an die Ein-
richtungen erinnert, welche beim Seeigelei die monosperme Befruch-
_tung garantieren. Dass in das Ei von tausend ringsum andringenden
Spermatozoén nur ein einziges eindringt, wiirde man sich am‘ehestelfl
durch eine Art Polaritit erkliren mégen, etwa so, dass das E1 nur
eine besondere Stelle besitzt, wo- das Eindringen maglich ist. So
aber wissen wir, dass sich die Spermatozoén an jedem beliebigen
Punkt mit dem FEi vereinigen konnen und dass es nur derzeitliche

i 1) ‘Hier ist wahrscheinlich eine Einschrinkung notig, worauf ich unten
zurlickkomme, | |
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Vorsprung eines Spermatozoon vor den iibrigen ist,- welcher nebep
der ringsum gleichméassig vorhandenen Fahigkeit ‘des Eies, die Dotter-
haut zu bilden, diesen unikalen Vorgang der monospermen Befruch-
tung gewihrleistet. Ganz &hnlich liesse es sich fiir die Lokalisation
der ersten Differenzierung an einen DPunkt der Blastula - denken.
Die verschiedene Beschaffenheit des Eiplasmas in verschiedenen
Schichten lefert fiir die einzelnen Blastulabereiche Hhnliche Unter-
schiede wie sie bei der Befruchtung "durch die zeitliche Differenz
zwischen den in der Gallerthiille vordringenden Spermatozoén bestehen.
Der Bereich, der dem =zur Differenzierung notwendigen Zustand am
nichsten kommt, heginnt dieselbe und alshald setzt eine Regulation
ein (entsprechend der Bildung der Dotterhaut), die alle iibrigen
Bereiche daran verhindert. S ,
Diese Annahme wire auch wohl geeignet, eine einfache Erkldrong
fir die auffallende Thatsache zu geben, dass grobe Stirungen des
Keimes die Normalitit der Larve viel . weniger beeintrichtigen als
feinere. Aus Eiern, die in einer gewissen Richtung verlingert sind,
- bei denen aber, wie der Pigmentring lehrt, die relative Lagerung der
Teilchen in der Hauptsache erhalten geblieben' ist, konnen unter
Umstéinden und zwar offenbar nicht selten, Doppelbildungen entstehen;
aus den sehr stark misshandelten Keimen, die Driesch auf dem Acht-
zellen-Stadium geschiittelt oder gepresst hatte, gingen ausnahmslos
normale Larven hervor. Ich erklire mir dies so, dass, bei jeder
beliebigen Verlagerung der Furchungszellen, an der fertigen Blastula
doch insofern ein ausgezeichneter Punlt besteht, als immer eine
Stelle existieren muss, an der die Differenzierung leichter beginnt. als
an allen anderen, womit die Lokalisation auf einen Punkt gesichert
ist. Zwei in dieser Beziehung vollig identische Bereiche werden
hochst selten vorhanden sein. Dagegen ist das Auftreten zweier
ganz gleichwertiger und stark ausgezeichneter Vorzugsbereiche an
der Blastula in jenen Fillen leicht verstindlich, wo ein Ei senkrecht
zur Achse gestreckt und in der Mitte etwas eingeschniirt ist, oder
wo zwei primire Blastomeren gegen einander verschoben sind oder
zwel Eier in beliebiger Stellung zur ‘Bildung ‘einer gemeinsamen
Blastula Veranlassung geben. In solchen Fillen werden Doppel-
bildungen entstehen. . - | - -
- Sollten weitere Versuche die Richtigkeit dieser Auffassung . be-
- stiitigen, so wiire der bekannte Satz von Driesch: ,Jeder Teil kann
nach Bediirfnis jedes® in- Betreff der ersten Differenzierung dahin
genauer zu formulieren, dass man sagt: ,Jeder Teil kann es, vorans-
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gesotst dass deér, deér es bessér konnte, nicht mehr da ist.“ Der es
am besten kann, ist aber vermutlich der jeweils vegetativste.

_'Aber auch in' dieser Form ist es zweifelhaft, ob der Drieschsche
Satz allgemein giiltig-ist. Wir kommen damit a,uf die wichtige Frage
“der Aqlupotenz des Keimes.  Aus der Thatsache, dass ich durch
" Behiitteln gewonnene Fragmente (bei monospermer Befruchtung) in
~ ‘grosser Zahl zu normalen Liarven aufziehen konnte, habe ich seiner:
geit den Satz abgeleitet (1): Das Fragment des Seeigel-Eies (bis' zu
einer gewissen Minimalgrosse?!) besitzt den Wert des ganzen Eies.
b dleser Batz allgemeine Giiltigkeit fiir alle Fragmente besitzt; war
auf Grund meiner Versuche nicht zu sagen; sehr wahrchein]-i-c’:h ‘aber
wurde dles, nachdem Driesch aus Fragmenten, die nach ihrem
Furchungstypus den verschiedensten Regionen des Bies " entstammen
mussten, normale Larven ziichten konnte. Allein auch heute noch
kann der Satz, dass jedes beliebige Fragment eines Seeigel-Eies bis
“herab zur Grisse /s einen Pluteus, bis zur Grésse /is eine Gastrula
liefern kinne (vergl. Driesch. [12], nicht als bewiesen angesehen werden.
Ja, man darf sagen, es sprechen gewichtige Momente dafiir, dass
das Seeigel-Ei kein dquipotentes System ist.” Ich habe obéen sub 10
- herichtet, dass ein von mir isoliert geziichtetes, rein animalés (vollig
pigmentloses) Fragment trotz voller Lebensfahigkeit sich nicht iiber

' _das Blastula-Stadium entwickelte, dass in einer Massenkultur von:

~ Fragmenten rein animale (pigmentlose) Gastrulae iiberhaupt nicht zu
- finden waren. Zoja (24) sah aus animalen Blastomerenhaufen von
- Strongylocéntrotus njemals -Gastrulae hervorgehen und Driesch (13)
hat zwar aus animalen /s und %/1s Blastomeren solche’ erzielt, aber
~ trgtz voller Gesundheit der Keime nur sehr wenige, wihrend alle
| -'_en prechend grossen lebensfihigen Keime aus vegetativen Blastomeren
gasbrulierten. Diiesch erklart diese Unterschiede so, dass die aus
animalen Bereichen des Kies stammenden Keime die Regulation zum
Ganzen schwieriger gewinnen als vegetative; aber sie konnen sich
~~ doch, wie die Entwickelung einzelner lehrt, unter giinstigen Um-
- ‘stinden zum Ganzen reguheren und d1e Behauptunv der Aqulpotenz |
bleibe nach wie vor richtig,

1) Ich habe spatel (8) dieses Minimum auf /20 des Eles angegeben, was
emerselts auf einem Rechenfehler beruhte, wie Driesch kiirzlich ans einer Ver-
glelchung meiner Ahblldungen ganz richtig entnommen hat, andererseits auf der
- irttiimlichen Vmaussetzung, dass der Grossenunterschied 'der Larven dem der
- Ausghngszellen direks proportional sei, Driesch hat gezeigt, dass zur ‘Bildung
L alnes Pluteus * 'is des ganzen Eies notwendig ist.
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Auch gegen diese Erklirung sind meines Erachténs gewichtige
Bedenken zu erheben. ,Regulierung zum Ganzen® bedeutet hei Driesch,
wie wir wissen, Wiederherstellung des polar-bilateralen Gerichtet-
seins der kleinsten Teilchen. Wenn also in der !/s- und /1s-Blastomere
eine solche Regulation nétig ist, so muss, da Schidigungen bei der
Isolierung vermittelst der Herbstschen Methode mnicht vorkommen
kénnen, angenommen werden, dass jede normale Zellteilung wihrend
der Furchung die typische Orientierung der Teilchen zerstort und
zwar so ausgiebig, dass die isolierte animale Blastomere und die aug
ihr-entstehende Blastula in der Regel gar nicht mehr im Stande ist,
diese Storung auszugleichen. Ja, man wird nicht umhin kénnen, zu
schliessen, dass die rasch aufeinanderfolgenden Zellteilungen mit jhrer
strukturzerstérenden Wirkung zum mindesten in der animalen Hilfte
einer jeden Blastula von dem vorausgesetzten bllateral-pohren Ge-
richtetsein der Teilchen nichts mehr iibrig lassen wiirden.

Wir werden also schon durch \di"ese.Betrachtung wieder anf
~Schichtung hingewiesen. Fine sehr naheliegende Annahme scheint
mir nun die zu sein, dass von einer gewissen Zone an im animalen
Bereich des Fies diejenige Plasmabeschaffenheit, die zur Gastrulation
notig ist, nicht mehr oder nicht in geniigender Menge vertreten ist,
und dass dle siquatoriale Furche gerade ungefihr an der entsvheldenden
otelle durchschneidet, so dass im einen Fall die -animale Blasto-
mere noch diese notwendige Qualitit oder Quantitit besitzt, im anderen
nicht. Da die animalen Blastomeren des Strongylocentrotuskeims von
dem Pigmentring im einen Fall mehr, im anderen weniger, ja in
manchen fast nichts erhalten, sind fiir die Annahme einer solchen
Variabilitit in der durch die #quatoriale Furche bewirkten Material-
scheidung direkte Anhaltspunkte gegeben. Die sichere Entscheidung
der Frage wird nur an Fragmenten, und zwar nur an denen des
Strongylocentrotus-Eies zu erlangen sein, indem hier allein die Még-
lichkeit besteht, den #ussersten animalen Bereich mit Sicherheit zu
gewinnen. Erst wenn aus solchen moglichst animalen Fragmenten
von Y16 Figrosse Gastrulae, aus solchen von /s Grosse Plutei ge-
ziichtet werden kénnen, wird die Aquipotenz des Keimes behauptet
Werden diirfen?). |

1) Driesch (7) hat aus beliebigen, durch Zerschne;den gewonnenen Blastula-
Fragmenten Gastrulae geziichtet. Es kénnte scheinen, dass damit unsere Frage
im Sinne der Aquipotenz entschleden gei. Dies ist jedoch nicht der Fall; denn
nach den Angaben, dle Drzesch ﬁber seinen Versuch macht, 1st es sehr wohl deuk

' L}
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- Anhangsweise mogen hier noch’ einige Bemerknngen Platz finden.
.. Driesch hat, wovon oben schon mehrfach die Rede war, kiirzlich
"éine Aufgabe gelost, die auch ich mir seit Anfang' der 90er Jahre
- gestellt und- vergeblich, sowohl an. Seeigel- wie an Froscheiern zu
lssen gesucht hatte: zwei Eier zu gemeinsamer und einheitlicher
stwickelung zu bringen; und er hat damit seinen grossen Verdiensten
_gm- die Entwicklungsphysiologie ein neues sehr wichtiges hinzugefiigt.
~ Driesch ‘hat schon. darauf aufmerksam gemacht, dass sein Fall von
" den Ei-Vereinigungen, auf denen die Ascaris-Riesen z2ur Strassens
(t9) beruhen, verschieden ist: er hat aus zwei befruchteten: Eiern
- gin Individunm aufgezogen, wogegen die Riesenembryonen sur Strassens
“gus einem befruchteten Ki, wenn auch ungewbhnlicher Art, ent-
. standen sind. Doch hat: Driesch den hiermit ganz klar préizigierten
.. Unterschied wieder verwischt durch den Beisatz, dass dem Plasma
. nach der Fall von zir Strassen dem seinigen entspricht, nur-nicht
. dem Kern nach!). Denn auch in Bezug auf das Plasma besteht
. meines Erachtens zwischen den beiden Fillen ein grund-ééitzlioher
_Unterschied. Wohl verbinden sich auch bei zur Strassen zwei Ze]len,'
die: wir - — ungenau: — Eier nemnnen kénnen, zur Bildung eines
‘ﬁi"Organlsmus aber sie bewahreu dabel nicht lhI‘B eigene Indlﬂduahtat

wie in dem -Fall von Driesch, sondern sie verschmelzen zu einem
celluliren Individunm, in der gleichen Weise, wie sich Ei- und Samen-
zelle zu einer Zelle vereinigen®). Und nicht: erst als Eizellen thun

sie-dies, was,” wenn es moglich wire (bei monospermer Befruchtung),
vielleicht ‘gar nicht zu einer normalen Entwickelung. filhren wiirde;
'sondern schon in ‘der vorvorigen Generation, als Ovocyten I. Ord-
jnuﬂg, wo  die Ancndnung der P]asmatellchen von der des vor der

bal, “dass er unter seinen 91 Teilstiicken kein emz:ges rein animales’ .un Sinne
der ohlgen Frérterungen gehabt hat. ‘Auch’ diese Versuche sind an Sﬁfbngylo,-
ntiotus- Keimen zu' wiederholen.: ’

-1} Beziiglich” der Kerne liegt der essentlelle Unterschied der belden Fille
rin, dass bei zur Strassen jede Zelle des. neuen Organismus in der relativen
; ualltat ihrer Kernsubstanz so gestellt ist, wie bei der normalen Entwickelung,
"'_Whhrend bei .Dr wsch der neune Organismus zwei Hilften besitzt, deren Kerne 80
: velschleden gind, wie sonst dis Kerne zweier verschiedener Individuen.

% 2) Der Fall von zur Slrassen l#sst sich somach in gewisser Hinsicht der
| Dlspermle vergleichen. Wie sich hier zwei Samenzellen und eine Eizelle zu einer
ersten’ Embryonalzelle  vereinigen, so bei zur Sirassen zwei Eizellen und eme
menzelle. Dass dieser letztere Fall einen normalen Organismus hefert der
erstere nicht, ist ein schéner Beweis dafiir, dass nicht die Veremlgung von mehr
als- zwei Zellen an sich’ die Enilwickelung stért, sondern nur der im FaJl der
Dispermie doppelb vorhandene Tellungsapparat {Centrosomal. |
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Fuiclung stehenden Eies noch sehr verschieden ist. ~ Ja es 18t ‘nicht
einmal ‘sicher, ob die Ovocyten von der Polaritit des Eies irgend
etwas schon besﬂ;/en Ihre rings gleich erscheinende Plasmabeschaffen-
‘heit, die centrale Lage des Keimblaschens, das Fehlen einer Beziehung
zwischen’ dem' Entstehungsort. der RlGhtllll“SkOlp&l und der spiteren
- Iiachse, lassen es moglich erscheinen, dass die Polaritit der reifen
Eizelle - smh erst in ihr selbst ausbildet. Wie dem aber auch sein
m@ . die heiden zu einer annihernd kugeligen Zelle vereinten Ovo-
cyten sehen in ihrer Plasmastruktur genam s£0 einheitlich aus, wie
eine normale Ovocyte und es erscheint ‘mur ‘natiirlich, dass die Um-
lagerungen, welche, schliesslich zu der char&ktemstwclmn and bei der
Entwickelung so  wichtigen -Heteropolie der ersten- Embryonalzelle
filhren, sich- in dem vereinigten Plasma ebenso vollziehen, wie in
einem normalen Fi. Fs entsteht e¢in Riesenei, das nur in der Menge
seiner ‘Teile' von einem gewdohnlichen: versclueden ist. — Etwas ganz
anderes bieten die Vereinigungen von Driesch, deren zwei Komponenten
fiir sich und in ihren Abkémmlingen fiir immer die individuelle Selbst-
stindigkeit bewahren und doch zu Teilen eines einheitlichen Organismus
werden. Der hier vergleichbare Zustand ist der auf dem Zweizellon-
stadium-angelangte normale Keim; die zwei befruchteten Eier spielen,
wie-Driesch es ganz richtig formu11e1t hat, die Rolle von-Blastomeren.
Daher rithrt es auch, dass wenn: aus cheser Art von Vereinignng eine
Einheitsbildung hervorgehen soll ‘noch eine besondere Bedingung zu
erfiillen ist: dle_belden_befruchteten Fier miissen in bestimmter Weise
Lz e-inander.ﬂ orientiert sein. — Bei .Ascaris ist diese Art von Einheits-
Riesenbildung meiner Uberzeugung nach unmoglich,. weil sich hier
die Abkémmlinge eines jeden Eies von Anfang an nach mindestens
zwei verschiedenen Richtungen. spezialisieren! )
4 DLESE} Betr achtung fiilhrt noch auf eine weitere. Ich habe soeben
als essentiell fiir den Fall von Driesch hervorgehohen, dass die beiden
zu’' gemeinsamer Entwickelung schreitenden Eizellen dauernd ihre indi-
viduelle ‘Selbstiindigkeit bewahren. Driesch selbst hat gerade umge- -
kehrtsein Experiment als Verelnlgung zweier Ind1v1dua11taten
zu.einer bezeichnet, wozu das ‘Gegenstiick in seinen Versuchen mit
isolierten Blasfomeren gegeben sei; wo es sich- um Spaltung einer
Individualitét handle. Es ist gewiss, dass man das Verhiltnis
in dleser Weise ansehen kann, indem im einen Fall zwei Ausg'mgs—
_gebllde von denen jedes ein Ind1v1c1uun1 liefern wiirde, Zusammen nurein

r—————

o 5 Vlellelcht liegt in den von sur Sligssen in F‘JQr 80——-52-abgehlldeten
Doppelembryoneu dieser Fall vor. - . ‘ o :
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Individutim aus sich hervorgehen lassen, im andern T'all ein entsprechen-
des Ausgangsgebilde im weiteren Verlauf gezwungen wird, zwei Indivi-
duen zu bilden. Doch ist auch noch eine andere. Betrachtungsweme mog-
Jick. Wenn Driesch von Verschmelzung zweier Individualititen zu einer
__ -_:sprmht go ist fiir ibn das Ei das gleiche Individuum, wie der fertlge
© Qrganismus, Yom Standpunkt - der  Zellenlehre aus ist dies nicht zu
-+ treffend. Das Wesentliche der Ontogenese eines Metazoon liegt, von

hier aus besehen, darin, ‘dass sich zahlreiche cellulire Individuen zu
~pinem Individuum héherer  Ordnung vereinigen Von wann 'a'h wir
. -diesen Zellenkomplex, der typlscherwelse von-einer Ahnzelle, dem

‘befruchteten Ei, abstammt, ein Individuum nennen kénnen, la,sst sich
 natiirlich nicht genau fixieren, ;wie ja die Grenzen. solcher Begriffe
immer schwankend sein miissen. .Dies #ndert aber nichts an der
Richtigkeit der Aufstellung, dass wir das Metazoon als ein Individuum
anderer Art bezeichnen miissen, als das Ei, aus dem es entstanden
ist. Was in Hinsicht der Individualitit dem Ei gleichwertig ist,:das
sind “die einzelnen Zellen des Metazoon; es handelt sich also bei
jeder Ontogenese immer: nur um Indivi duensp altung (Zellteilung),
wobei vermége der besonderen Qualitéiten dieser einzelnen Individuen
eine ganz andere Art. von gememsa,mer Individualitiit, eine héhere
* Einheit bewirkt wirkt. Betrachten wir also einen auf dem Awelzellen-
Stadium angela,ngten normalen Keim, so kémnen wir nicht sagen:
hier- besteht ein Individuum, sondern wir hahen zwei Individuen vor
uns, die gemeinsam zur Entstehung eines Individuums héherer Ord-
nung Veranlassung. geben. Auch thun sie es ja nur, weil sie durch
die Art ihrer Entstehung in. besonderer Weise an einander gebunden
und zu gemeinsamer Entwickelung gezwungen sind; hefreit ‘man sie
diirch Versetzen in kalkfreies Wasser von dieser Bmdung, 80 hefer
_ Jedes fiir sich ein Ind1v1d1uun hoherer Ordnung.
""" Die gemeinsame Entwickelung zweier befruchteter Eier ist, von
diesem Standpunkt aus angesehen, pr1nz1p1ell das Gleiche. qmd nur
die beiden Eier so beschaffen und so “aneinander gefiigt, dass die
~ Zellen des durch die successiven I‘eﬂungen entstehenden ’Kompletes
. entsprechende Eigenschaften haben, wie dleJenlgen des ‘aus einem Ki
- hervorgehenden Komplexes, so entsteht ein normales Individuum
~ hoherer Ordnung. Mit" anderen Worten: Die normale Entwickelung
bistet uns dié¢ gleiche Vereungung mehrerer Indlwduahtaten
%u einer (hoheren) wie der Fall von Driesch.

Diese Uberlegung zelgt wie, mir scheint, dass der Begriff des
Ganzen . wie ‘es vom Ei an durch  die einzelnen Sta.chen der




174 Th.-Boveri: Uber die Polaritht des Secigel-Bies.

Ontogenese durchgehen soll, kein sehr niitzlicher ist. Dep Keim: hg
sitzt, sobald dis Furchung ‘begonnen hat, keine Gesa,mtindividua,litﬁ’t,";5
sondern ist ein: Komplex von celluliren Individuen. Djese -oder ihge-
Abkommlinge treten vermige ihrer Eigenschaften in solche Abhingjg.
keitsverhiiltnisse zu ‘einander, - dass ' eine  Einheit: ein  Individyy
hgherer Ordnung entsteht. Gerade am Seeigelkeim liggt sich: die
Unterscheidung sehr klar anschaulich machen. Dio o1 ste Embryon
zelle dokumentiert sich.als eine Einheit dadurch, dass sie nichf:
Stiicke geteilt werden kann, ‘die jedes wieder ein Ganzes darstelle
die Zerstiickelung. liefert im giinstigsten Falle nur wieder ‘ein g
Entwickelung befihigtes Gebilde.. Der Pluteus zeigt die gleicher

| Eigenschaften der Einheitlichkeit; von seinen Teilstiicken ist keines
im Stande, ein (Ganzes darzustellen, Auf den zwischenliegenden Stadien

~dagegen finden wir eine Teilbark eit des K eimes; die celluldren
Individuen wihrend der Furchung lassen sich isolteren und geben -bis
zu emer gewissen Grenze je einen normalen Pluteus. Es geht also
die Einheit verloren, um frither oder spéter in dem gebildeten 5_Zel]en:-:

komplex durch eine ganz andersartige wieder ersetzt zu werden, .

 Dass dieser Zellenkomplex von einem celluliren Individunm,
dem befruchteten- Ei, "seinen 'Ursprung nimmt, ist natiirlich der ein-
fachste Modus, um jeder Zelle diejenigen Qualititen zn verleihen, die-
zur Entstehung gesetzmiissiger Abhiingigkeiten, auf denen die Gesamt-
individualitit ‘beruht, notig sind. Im Ubrigen fordert schon die Kon-.

jugation eine Zelle als Ausgangspunkt.  Allein dieser' Modus ist, .

wié die Drieschschen Experimente lehren, nicht der einzig mogliche. . -
 Man begegnet vielfach der Vorstellung, dass die Zellenlehre,
d. h. hier die Lehre, die Zellen sefen selhstindige Organismen (Indi- -
viduen), das Metazoon ein Zellenstaat, zur Erklirung der ontogeneti- .
schen Erscheinungen nicht ausreiche; dass vielmehr vom Ei her eing .
Einheit bestehe, in welcher die Zellen nur Unterabteilungen seien,

“dhnlich etwa, wie die Metameren in einem gegliederten Tier. So sagt
Rauber: Der fertige Organismus ist nichts  anderegeffs das in ger
setzmiissiger Weise gewachsene .und zerlegte Ei.  Diese Vorstellung,

der s_(;]ion das ‘phylogenetische Verhiltnis zwischen Protozoén und

Metazosn widerspricht, ist meiner Uberzeugung nach icht_.b,tagrﬁ.nde@;.

Das Experiment von Driesch zeigt aufs klarste, dass eine den Zellen

iibergeordnete Einheit oder Ganzheit wihrend der Furchung nicht

. H

existiert. ‘Wenigstens diirfte es nur eine geringe Bedeutung haben,

Gas als ein. Ganzes — immer im"Hinblick auf das Metazoén-Indi-

-
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viduum — -Zu bezeichnen, was auch zu einem Halben gemacht
werden kann. . : ' :

Diese Betrachtung fishrt ung wieder zuriick auf dle oben ver-
tretene Aunffassung, dass  bei .der Entstehung normaler Plutei aus
I‘ragmenten, aus isolierten Blastomeren oder aus zwei zu gemein-
samer Entwickelung genttigten Eiern nicht wihrend der Firchung eine
Regulation zum verkleinerten oder vergrSsserten Ganzen?)-eintritt,
gsondern die spitere Ganzbildung ohne jede Regulation lediglich
aus den Qualititen der Ausga,ngso'ebﬂde bei der kiinstlichen Zu-
sa.mmenfugung zweier Eier aus der von Anfang an rlchtlg getroﬂ’enen
gogenseitigen Achsenstellung zu erkliren ist.

1} Wenn man darunter mcht dle Blldung einer elnschmhtlgen Zellenblase
verstehen will.

i
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['ber neuere Funde versteinerter Gliedmassenknorpel 1111(1
-muskeln von Selachiern.

Mit 8 Textfiguren.

Von
Hermann Brans,

(Noelr einem am 22, November 1900 gehaltenen Vortrag.)

Man begegnet hiufig der Meinung; dass unter den V ersteinerungen
knocherne Skeletteile allein gut erhalten seien. Von niederen Vep-
tebraten, vor allem auch den ihrer Grisse und Hiufigkeit nach zu
zahlreichem Vorkommen unter fossilen Funden wohl belithigten und
fir die Stammformen hoéherer Wirbeltiere sehr wichtigen Selachiern
und anderen I\norpelﬁschen kannte man in der That lange nur die
charakteristischen Ziilhne, welche das Manl dieser Tiere so ausser-
ordentlich bewehren. Lu genanerer Durchforschung der Schichten
unserer Iirdrinde und namentlich bei der erhéhten Beachtung, welche
den Tierresten nicht nur ihrer geologischen Bedeutung als Leitfossilien
nach, sondern auch als urspriinglicher Tierformen und Vorfahren der
recenten Tierwelt unter dem Einfluss der Descendenztheorie zn teil
wurde, erwies sich der Reichtum mancher, besonders giinstiger Schichten
auch an nicht knschernen Uberresten als ziemlich bedentend. Nament-
lich das letzte Decenium hat uns in dieser Richtung mit einem grossen
Formenreichtum von niederen Fischen: Se Iachlern Ganoiden,
Dipnoern hekannt gemacht, Tieren, deren qumgfaltiqkmt m I’alaeo-
und teilweise auch im Mesozoikum alles weit zuriicktreten lasst, was
heute noch von diesen Wormen lebt. Besonders die Kohlenschiefer
bei Saarbriicken, in Béhmen, Schottland und Nordamerika und die
Jura- und LI&ROGS’EL]DB von ‘%nlenhofc,n und der schwiibischen Alp sind
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