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I. Einleitung.

Trotz des imposanten Versuchs zur STrassens, auf Grund der Riesen-
bildungen in die Kausalitit der Ascaris-Entwicklung cinzudringen, mag es vielleicht
zweifelhaft erscheinen, ob es sich lohnen kiénne, dieses gegen experimentelle Be-
cinflussung bisher so spride Objekt weiterhin zu entwicklungsmechanischen Studien
zu bentitzen, Und ich selbst mull gestehen, dafl, lage Wiorzburg am Meer, andere
Objekte und Probleme mich vor dem hier bearbeiteten gefesselt hatten,  Allein
fir denjenigen, der seine wissenschaftliche Befriedigung vor allem darin findet,
den Vorgingen nachzuforschen, durch die aus den elterlichen Zeugungsstoffen
ein neues Individuum von bestimmten Eigenschaften hervorgeht, und der, bei
solchen Neigungen, fur den grofiten Teil des Jahres nicht nur mitten im Land
sich aufhalten, sondern dberdies stets gewdrtig sein mufl, in der Verfolgung
eines lebenden Objekts unterbrochen zu werden, bilden die Ascaris-Eier wegen
ihrer Unempfindlichkeit und Anspruchslosigkeit ein untibertreffliches Material.
Die auf einen Objektirigor aufgestrichenen Eier kann man mindestens for einige
Monate trocken in einem kalten Raum aufbewahren, ohne daf sie sich verindern.
Hat man Zeit, an ihnen zu arbeiten, so geschieht dies bei Zimmertemperatar, wo
sie sich langsam weiterentwickeln; will man die Entwicklung fiir einige Zeit be-
schleunigen, so bringt man die Eier in den Wiarmeschrank; mull man die Arbeit
unterbrechen, so versetzt man sie wieder auf beliebig lange Zeit in Kilte, um sie
bei der Fortsetzung der Arbeit ebenso wiederzufinden, wie man sie verlassen hat.

Nimmt man hinzu, daB sich das ganze Jahr hindurch unbegrenzte Mengen
dieser Eier zur Verfilgung halten lassen, dall vieles, was an anderen Keimen nur
durch komplizierte Priparation ermittelt werden kann, sich im Leben verfolgen
laft, sowie endlich die Einfachheit des Studiums der konservierten Objekte, so
sind dies Vorztige, die manche Nachteile aufwiegen.

Und dazu kommt noch, daB sich nun doch auch fiir diese als fast unangreif-
bar geltenden Eier allmihlich einige brauchbare experimentelle Methoden haben
ermitteln lassen. Neben den Naturexperimenten der Riesenbildung und Doppel-
befruchtung ist es einerseits die Abtotung einzelner Keimesteile durch ultra-
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viclettes Licht, andercrseits das Zentrifugieren, wodurch mit grobler Sicherheit
und Grenauigkeit Hinflisse auf den sich entwickelnden Keim ausgeabt werden
konnen. Zu diesen Methoden werden sich ohne Zweifel andere gesellen und sich
mit ihnen in verschiedener Weise kombinieren lassen, Und so bin ich fitherzenst,
dall, wenn erst einmal alles herausgearbeitet sein wird, was unser Objekt der
experimentellen Forschung gewdhren kann, das Ascaris-Fi sich vollberechtipt
neben die klassischen Objekte entwicklungsphysiologischer Forschung wird stellen
dirfen, nicht nur Bekanntes bekriiftigend oder maodifizierend, sondern mit funda-

mentalen Ergebnissen, die anderswo nicht #u gewinnen sind.

II. Vorbemerkungen iiber die normale Entwicklung,

Fiir das Verstindnis der in dieser Arbeit mitgeteilten Tatsachen ist Ver-
trautheit mit den ersten Stadien der normalen 1\5{:31"55-1"}"mgvnl_-ﬁr' unerlilfflich. Zu
diesem Behuf sel auf die Darstellung 2UR STRASSENS von o18gh und auf die
meinige von 1899 verwiesen: letztere ist insofern pinstiger, als die von mir soit
1802 benutzten Bezeichnungen der eingelnen Blastomeren durch Buchstaben tind
Farben nunmehr von allen Autoren (SPEMANN 18935, ZIEGLER 1855, ZOIA 1806,
ZUR STRASSEN 1903, 1gob, H. MOLLER 1903) akzeptiert worden sind.

Damit nun der Leser wenigstens das fiir den vorliegenden Zweck Wichtigste
gleich bei der Hand habe, schicke ich einige Bemerkungen tber die normale
Entwicklung voraus.

Die Ontogenese der Ascaris-Arten ist bekanntlich dadurch ausgezeichnet, daf
sich der Chromatinbestand des Eies nur auf die eine Tochterzelle und von dieser
wieder nur auf die eine usw. forterht, wogegen in der jeweiligen Schwesterzolle
(bei deren Teilung) das Chromatin umgeformt und zum Teil abgestollen wird, ein
Vorgang, den wir seit HERLA (18g93) als Diminution bezeichnen.

Das hieraus sich ergebende Furchungsschema, wie ich es (18g2) entworfen
habe, ist mit den Maodifikationen, welche die lTI'lt{:.E'sm:Im||gun von ZUR STRASSEN
(18g6) und H. MoOLLER (1go3) hinsichtlich der Schicksale der einzelnen Zell-
familien notwendig gemacht haben, auf P- 135 gezeichnet. In diesern Schema be-
deutet der schwarze Kreis eine Zolle mit .Urchromosomen®, der weille Kreis
eine Zelle mit diminuiertem Kern, d. i, mit somatischen® Chromosomen,  Der
von vier schwarzen Punkten umstellte weille Kreis bhedeutet sine Lelle, bei deren
Teilung die Diminution stattfindet. Diese letzteren Zellen habe ich JUraomai-
zellen" genannt und als S, Sy usw, unterschieden: ddie jeweiligen Schwester-
gellen, in denen sich der Chromatinbestand des Fies forterbt, bezeichne ich als

Stammzellen” und unterscheide sie als P, P. usw,
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Die Stammzelle P!} ist die Urgeschlechtszelle des nenen Individuums:
sie liefert durch lauter gleichartige Teilungen dessen Geschlechiszellen; die Ge-
samtheit der tbrigen Zellen reprasentiert das Soma.
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Wilirend die Stammzellen in den Abbildungen keine Farbe tragen, ist
jede Ursomagzelle mit einem bestimmten Ton versehen, der auch fir ihre Ab-
kommlinge, wenn notig in verschiedenen Nuancen, gebraucht wird.

Die Ursomazelle rist gelb,

. = 2, blay,
" " 3w rot,
" o 4 . braun,

Um fir spatere Furchungsstadien eine miglichst einfache Nomenklatur zu
crhalten, ist jede Ursomazelle in folgender Weise noch mit besonderen DBuch-
staben bezeichnet,

Die Ursomazelle 1 (gelb) heidt ADB; sie spaltet sich in zwei hinter-
einander gelegene Zellen A und B, und jede von diesen zerfillt dann in eine
rechte und linke Zelle: a—e, b—@g. Dicse Zellen liefern in ihren weiteren Ab-

1) Ich bmbe friber cine Stanmeelle P angepeben, deren Existenz von den andercn Autoren he
stritten. wird,  Dhafh aber wenigstens augknahmswelse die Zelle P, sich nochmals in swel ungleichwertipe
Zellen: B, und 5, tellt, damn glanhe fch festhulien o milsien,
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kiimmlingen ein gleichartiges Epithel, das den weitans grifiten Teil des Ekio-
derms darstellt (Ektoderm 1)

Die Ursomazelle 2 (blau) heift EMSt Sie teilt sich in zwei hinter-
einander gelegene Zellen: in die Zelle M5t (dunkelblaw), die Urzelle fir das
Stomodaeum und den groften Teil des Mesoderms (Mesoderm 1); und in die
Zello E (hellblau), die Urzelle des Entoderms.

Die Ursomazelle 3 (rot) heilit C. Aus ihr leiten sich die sogenannten
Schwanzzellen ab, die das Ektoderm ergiinzen (Ektoderm 11), sowie, nach MULLER,
ein Teil des Mesoderms (Mesoderm 111),

Die Ursomazelle 4 (braun) heiffit D und beteiligt sich in ihren Ab-
kémmlingen am Aufbau des Mesoderms (Mesoderm 11

Ich gebe nun hier, mit Rilcksicht auf gewisse, unten zu besprechends
Verhiltnisse, einige Bilder der ersten Furchuugsstadien nach dem Leben wieder,
Sie sollen zugleich dazu dienen, die Eigentimlichkeiten der ersten Klaftungen
zu illustrieren.  Aehnliche Abbildungen nach lebenden Keimen hat bereits zun
STRASSEN (1906) verdffentlicht. Von diesen unterscheiden sich die hier reprodu-
zierten dadurch, dall sie die Unterschiede in Gralle und Dottergehalt der DBlasto.
meren besonders deutlich ausgeprigt zeigen,

Schon vor der Teilung ist in den Eiern vieler, aber durchaus nicht aller
Ascaris-Weibchen durch die Anordnung des Dotters eine Heteropolie markiert:
der eine Pol ist dotterarm, und in der hierdurch kenntlich gemachten Achse
streckt sich das Ei zum Zweck der Teilung Y, St erhilt die eine Zelle, und zwar
die grofere, weniger Dotter als die kleinere (Fig. A) Sowohl die Griben- als
auch die Dotterdifferenz der beiden Blastomeren sind jedoch bei verschiedenen
Wheibchen sehr verschieden stark; sie konnen sogar ganz fehlen.

Ich habe friher die grofere obere Zelle als die animale, die untere als die
vegetative bezeichnet. ZUR STRASSEN unterscheidet sie als dorsal und ventral
und nennt die von fhnen abstammenden Zellgruppen die Dorsal- und die
Ventralfamilie. Ich werde kinftig gleichfalls diese Ausdriicke gebrauchen.

Die dorsale Zelle ist die Ursomazelle 1 (AB), die ventrale die Stammzelle
(P). Der Gegensatz zwischen den beiden Blastomeren, der sich, wie soeben be-
schrigben, meist, schon in der Grobe und dem Deottergehalt zu erkennen gibt,
manifestiert sich weiterhin durch die Richtung der niichsten Teilung; P teilt
sich in der Richtung der vorigen Teilungsachse in EMSt und P,: AD teilt sich
senkrecht dazu in A und B (Fig. B). So entsteht die merkwiirdige T-Figur, die
durch Umklappen des Lingsbalkens zum Rhombus wird (Fig. €). Durch die

1) Vor Kurgem lkonvte fch mitteifen (1g10), dall sich die AsearisEfer elnige Zeit vor der Tellung
in einer Richtung verdingem, die aul der definitiven Teflungsrichtung senlerecht sieht,
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Richtung des Umklappens werden das Vorn und Hinten des Embryo deutlich;
Fig. C und die folgenden zeigen den Keim von seiner rechien Seite.

Wie die Teilung des Eies selbst, so fihrt auch dis Teilung von P, bei
manchen Weibchen zur Hildung von Tochterzellen, die in Grofle und Dotter-

Fig: T,

mengre erheblich verschieden sind; stets ist in diesem Fall die Zelle EMSt grofler
und dotterreicher als P, (Fig. C, D).

Die Vermehrung der vier Zellen auf acht goht in der Weise vor sich, duf
sich die' dorsalen Zellen A und B je in eine rechte und eine linke Zelle (a—a,
b—f) teilen (Fig. 1), die sich alsbald in streng gesetzmilliger
Weise asymmetrisch gruppieren, Die Ventralfamilie hilt bed
ihrer Teilung an der einreihigen Anordnung in der Median-
chene fest (Fig. E); EMSt zerfillt in MSt und E, Py in P, ﬁ
und €. Diese vier Zellen bilden miteinander einen PBogen.
Auch bei diesen Teilungen kommen Differenzen in Grofle “
und Dotterreichtum der Schwesterzellen vor.  Hiufig ist P, “

kleiner als C; nicht selten erhilt E mehr Dotter zugeteilt
als MS

Fiigen wir noch hinzu, dall — wie es in dem Schema
der Fig. F ausgedriickt ist — beim nédchsten Teilungsschritt

der Ventralfamilie die vorderste und hinterste der vier Zellen Fig, F.
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sich in eine rechte und linke teilen (MSt in mst und por, Cin ¢ und 1), die
beiden mittleren aber in eine vordere und hintere (E in ET und EIIFT;-in P;
und D), so ist damit das fir unsere Zwecke Notigste tiber die Zellengenealogie
sesagt,

III. Die Entwicklung doppeltbefruchteter Eier.

Dispermie liit sich bei Ascaris nicht kinstlich hervorbringen. Man muf
die dispermen Eler aussuchen, die sich gelegentlich, meist sehr spirlich, unter
den normalen finden. Da die Fier wegen des Dotters ziemlich undurchsichtig
sind, wird sich die Dispermie kaum jemals im ungeteilten Fi erkennen lassen;
erst durch die simultane Vierteilung tritt sie hervor.

Ich habe frither (1gogb) fiir das Ascaris-Ei zwei Typen dispermer Furchung
beschrieben: einen, bei dem der fir das normale Vierzellen-Stadium charakteri-
stische senkrechte T-Balken einmal, den anderen, wo er zweimal auftritt.
Inzwischen ist mir noch ein dritter Modus vorgekommen, bei dem der senkrechte
T-Balken dreimal vertreten ist ).

Da das Auftreten dieses radial vom Keimzentrum wegstrebenden Zellen-
paares in der Beschaffenheit der Zelle Py seinen Grund hat, so unterscheide ich
die drei Modi kurz als:

Typus mit einer Zelle P,
Typus mit zwei Zellen P,
Typus mit drei Zellen P,

A. Die Entwicklung bis zum Stadium von 16 Zellen.
Typus L.

Disperme Eier mit einer Zelle P,.

Alle Keime, die ich von diesem Typus beobachtet habe, zeigten, als ich sie
auffand, die vier simultan entstandenen Blastomeren zu einem Tetratder an-
geordnet,  Wie sich spiter ergeben wird, darf daraus nicht geschlossen werden,
daf} sich die vier Zellen in tetraédrischer Stellung voneinander abgeschoiirt haben,
Dall aber beim Typus 1 tetraédrische Anfangsstellung wenigstens vorkommit,
schlieBe ich aus dem in Fig. 1 (Taf 11) abgebildeten Fall, wo das Tetracder sich
nachtraglich zu einem Rhombus umformte. Denn es ist kaum anzunehmen, dafl

1) Zwel Kelme dieser letetoren Art hatte ich schon friber beobachtet, aler wepgen  unginstiper
Crientigmnog nicht richtip pedentet.

.
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aus quadratischer oder rhombischer Anfangsstellung zunichst die tetraddrische
entstanden ist, um dann wieder zu einer ebenen Anordnung zurfickzukehren,

Hinsichtlich der Grofe der vier Zellen ist hervorzuheben, dafi nach meinen
Erfahrungen diejenige, welche sich spiter als Py erweist, gewdhnlich deutlich
grofler, niemals aber kleiner ist, als die drei anderen, die unter sich gleich zu
sein scheinen.

Die Entscheidung, welchem der drei Typen ein Keim angehort, bringt stets
der nichste Teilungsschritt. Die Zellen teflen sich entweder so, dafl die beiden
Tochterzellen moglichst gleichmaBig dem tibrigen Teil des Keimes anfliegen, oder
so, daf) die eine Tochterzelle sich vom Gesamtkeim abwendet, so dald sie zunichst
meist nur auf threr Schwesterzelle aufsitzt. Dies ist also das Gleiche, was im
normalen Keim die Zelle Py tut, wenn sie durch ihre Teilung in EMSt und P
den Stamm der T-Figur bildet,

IDas Spezifische unseres Typus 1 ist, wie oben schon erwihnt, dieses, dali
nur eine der vier Zellen — bei vorhandener GroBendifferenz die grofite — sich
in dieser Weise teil. Wir geben ihren Abkommlingen auch hier die Be-
zeichnungen EMSt (blau) und Py (weill), und nennen diese Gruppe die Ventral-
familie. Die drei anderen Zellen entsprechen in ihrem Verhalten der Zelle AD
(welb) des normalen Keimes; es sind also bei unserem Dispermie-Typus | drei
Dorsalfamilien vorhanden.

Die weitere Entwicklung sei zunéchst an dem Embryo der Fig. 1 verfolgt.
Nachdem sich (b) die vier Zellen zu einem Rhombus geordnet haben, teilt sich (g
suerst die Zelle P, in EMSt und P.. Veon Anfang an ist Py der einen Dorsal-
zelle stark genihert und mit dieser kommt sie alsbald in breiten Kontakt (d).
[Hese Seite des Keims wird dadurch zur hinteren gestempelt; wir sehen also den
Embryo in allen folgenden Figuren annidhernd von seiner linken Seite. In e f
und g verfolgt man die Teilung der drei Dorsalzellen. Auf eine Vergleichung
der Teilungsrichtungen mit derjenigen der normalen Zelle AB gehe ich nicht ein.

In Fig. 1h vellzieht sich die nichste Teilung der Ventralfamilie. In vollig
typischer Weise entsteht eine einfache Reihe von vier Zellen, die wir als MSt,
E, Py, und € bezeichnen dirfen, In FFig. 1] seshen wir diese vier Zellen zu einem
Bogen angeordnet, der vollkommen den Verhiltnissen eines normalen Embryo
bei ‘seitlicher Ansicht entspricht. (Man vergleiche z B. meine Figg. 122 und 13a
in der Festschrift f, KurrrER), Aber wihrend diesem vierzelligen Bogen normaler-
weise nur vier primiire Ektoblastzellen aufruhen, sind es in unserem Falle zw 014,
indem sich die sechs gelben Zellen inzwischen wieder geteilt haben,

Ich hatte die Absicht gehabt, den Keim noch bis zur nichsten Teilung der
Ventralzellen sich entwickeln zu lassen. Da er jedoch durch den Druck des
Dieckglases etwas abgeplattet worden war und unter dieser Pressung zu leiden schien
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— besonders die unaufhorlichen amdboiden Bewegungen der vier Ventralzellen
schienen mir darauf hinzudeuten — totete ich ihn auf dem erreichten Stadium ab.

Das gefirbte Praparat ist in Fig. 1 n und o gezeichnet; n bietet den Embryo
in Oberflichenansicht von der linken Seite dar; in o sind bei gleicher Lage die
tief gelegenen gelben Zellen dargestellt. Wie nach der Furchungsart zu erwarten
war, enthalten die zwolf gelb gezeichneten Zellen diminuierte Kerne; und die Be-
schatfenheit der Diminutionskérner beweist, dall auch in den dreien, die gerade
wieder in Teilung begriffen sind, die Diminution schon mindestens bei der vorigen
Teilung erfolgt sein mulfl,

Im Gregensatz dazu weisen alle vier Zelle der Ventralfamilie urspriing-
liche Kerne auf. Darin liegt eine gewisse Abweichung von dem zu Erwartenden.
Denn nach dem Vorbild des normalen Embryo sollten nur Py und € Urchrome-
somen besitzen, bei der Entstehung von E und MSt dagegen hitte die Diminution
gintreten sollen. Da wir wissen, dad auch sonst die Diminution um einen Teilungs-
schritt hinausgeschoben sein kann, so dafl sie z B. in der normalen Dorsal-
familie bald in der Zelle AD, bald erst in deren Tochterzellen erfolgt (vergl.
BOVERTD 18gg), und dafl, wie ZUR STRASSEN (1906, p. 47) beobachtet hat, auch in der
Ventralfamilie unter abnormen Umstidnden die Diminution in den typischen
Ursomazellen unterbleiben kann, wird man dieser Abweichung kein besonderes
(rewicht beilegen miissen. Ich fage gleich hingu, da#h dies der einzige Fall ist,
wo ich in einem dispermen Keim die Chromatinzustinde nicht vollig meinen Er-
wartungen entsprechend gefonden habe,

Ein gewisser Grund fur dic Ausnahme konnte vielleicht darin erblickt
werden, dafl in den dispermen Keimen des Typus 1 die Zelle P, wahrscheinlich
aus dem Teil des Hies entsteht, der normalerweise nur die untere Hilfte
dieser Zelle bildet, dafl also EMSt in unserem Fall Plasma enthalt, das belm
normalen Keim in die Stammzelle Py zu liegen kommt. So lieBe sich ein
lingeres Verharren von EMSt aul dem Zustand der Stammzellen verstehon,

Einen zweiten Embryo des Typus I, der gleichfalls vom Stadium von vier Zellen
bis zu dem von sechzchn verfolgt worden ist, gibt Fig. 2 (Taf. 11) wieder. Auch
dieser Keim wurde als tetratdrische vierzellige Gruppe gefunden, behielt aber
diese Gruppierung auch weiterhin bei, Die Zelle Py sitzt zundchst rings frei auf
EMSt auf (Fig. 2b) und gewinnt dann, nachdem sich zwei der drei Dorsalzellen
geteilt haben (¢} Anschlufh an eine dieser Zellen. Die Ansicht der Fig. 2¢ lait
sich danach als ziemlich genaue Ventralinsicht bezeichnen, woraus sich ergibt,
dali die drei Zellen AD in fhrer Teilungsrichtung nicht allzu sehr von der nor-
malen Dorsalzelle abweichen. In Fig. 2f hat der Embryo, der sich hier wieder in
ziemlich reiner Ventralansicht prisentiert, eine sehir symmetrische Gestalt gewonnen.
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In g finden wir vier der sechs Dorsalrellen geteilt; in h ist auch die Teilung
von Py in Py und C vollzogen, Wihrend dieser Verdnderungen hat sich der
Embryo in seiner Schale hin und her gedreht, und erst in i zeigt er sich wieder
in ziemlich genauer Ventralansicht. Hier ist nun das gane typische Verhiltnis
von EMSt, Py und C gut zu dberschen; es entspricht sehr genan dem Zustand
meiner Fig. 11 (18gg), nur eben wieder mit dem Unterschied, dafl mit dieser
typischen Ventralfamilie fast das Dreifache der normalen Ektoblastmenge ver-
bunden ist

In | endlich ist auch die Teilung von EMSt vollzogen, dicse nun aber, an-
statt in der Lingsrichtung der Ventralfamille, quer zu ihr. Dies ist ein Vor-
kommnis, welches bei Keimen mit gesttirter Zellconfguration nicht ganz ‘selten
beobachtet wird und sowohl mir selbst bei einigen anderen dispermen Keimen
hegegnet ist, als aoch untér den T-Riesen ZUR STRASSENS séin Analogon hat
Es kann also die Qualifizierung der fraglichen Zelle als EMSt nicht erschittern.

In Fig. 2 m und n ist der einige Zeit nach dieser Teilung abgetiitete Em-
bryo abgebildet. Er besteht aus 16 Zellen; m gibt ihn in der gleichen Ansicht
von der Ventralseite wieder, wie die vorausgehenden Figuren; in' n sind bei
gleicher Orientierung die vier bei tieferer Einstellung sichtbaren Zellen gezeichnet,

Hinsichtlich der Diminution entspricht der Keim vollstiindig der ge-
gebenen Deutung.  Die dreimal vier Zellen der Dorsalfamilien enthalten diminuierte
Kerne; Py und C sind die einzigen Zellen mit urspriinglichen Kernen; in den
beiden blauen Zellen lassen die an ijhrer Berfhrungsfliche liegenden kleinen
Chromatinbrocken noch erkennen; dafl bei der kurz vorher abgelaufenen Teilung
die Diminution stattgefunden hat

In Fig. 3 (Taf. 11) ist die Anfangsgeschichte eines dispermen Embryos
wiedergegeben, die dadurch von dem typischen Verhalten abweicht, dall zwar
zuerst vier selbstindige, tetrafdrisch gruppierte Blastomeren vorhanden zu sein
schienen, spiter aber zwel davon wieder zu einer einheitlichen Kugel zusammen-
flossen (Fig. 3a). Diese Erscheinung ist mir bei dispermen Keimen ofter begegnet;
sogar nachtragliche Verschmelzung von dreien der vier primiren Blastomeren
ist mir einmal vorgekommen; dieser Fall wird unten besprochen werden. Wie
diese Vorkommnisse zu deuten sind, kann ich nicht mit Bestimmtheit angeben.
Nachdem ich frither {18g7) habe [eststellen kénnen, dall in Secigel-Eiern, die
mehrpolige Mitosen enthalten, zwischen Polen, die kein Chromatin zwischen sich
haben, in der Regel keine dauernde Zelldurchschntrung stattfindet, liegt es gewil
am niichsten, fir die gleiche Erscheinung des Ascaris-Eies das gleiche Moment ver-
antwortlich zu machen; und wir werden daftir bei Besprechung der Fig, 5 (Taf 12)
noch eine gewichtige Stitze kennen lernen, Auf der anderen Seite allerdings
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unterliegt es, wie ich schon 1888 mitteilen konnte, keinem Zweifel, dal sich bei
Ascaris um eine Sphiire, die mit keiner der anderen durch Chromosomen verbunden
ist, ein Stiick Protoplasma vollstindig und davernd abgrenzen kann. Danach wird
man das Verhiltnis wahrscheinlich ganz ebense beurteilen milssen, wie beim See-
igel-EiY): dall davernde Protoplasmadurchschniirung awischen Zentren, die nicht
durch Chromatin verbunden sind, zwar vorkommt, aber nur in seltenen Fillen.

Kehren wir nach dieser Abschweifung zo unserem Keim zurtick, so hat
sich in Fig. 3b eine der beiden einwertigen Zellen geteilt, in einer Weise, dic
dieser Zelle den Charakter einer Dorsalzelle zuweist. In Fig. 3o teilt sich, wie
voranszusehen war, die doppelwertige Zelle-simultan in vier Zellen. Dall ich auch
diesen vier Zellen und ihren Abkommlingen den gelben Ton gebe und ihnen
damit die Wertigkeit von dorsalen Zellen zusclhireibe, wird sich im Kapitel V1
rechtfertigen. Zuletzt teilt sich die zweite einwertige Zelle, und zwar, wie d
lehrt, nach dem Typus der Ventralzelle P,. Die Anordnung der Zellen ist nun
fast identisch mit derjenigen des wvorher besprochenen Keimes in Fig, 2f. In
Fig. 3o ist die Teilung von P, in EMSt und Py vollzogen; die letztere Zelle ist
bereits in Umklappung nach oben begriffen. Sie legt sich nun (f, g) so an zwel
benachbarte gelbe Zellen an, dafl ihre Schwesterzelle EMSt bei der Rilckenansicht,
in der sich der Keim won jetzt an prisentiert, verdeckt blelbt. In der Periode
zwischen f und i vermehren sich die gelben Zellen von sechs auf zwolf, und
nachdem im Stadium i duch EMSt und Py sich zor Teilung bereit zeigten und
die erstere sich dann einzuschnfiren begann, wirde der Embryo getditet, Das ge-
fiarbte Priparat ist in Fig. 3 k in ventraler, in 1 in dorsaler Ansicht wiedergegeben,
Es entspricht in jeder Hinsicht unseren Voraussetzungen, Alle gelb gezeichneten
Zellen besitzen diminuierte Kerne. Die Teilungsachsen in der Ventralfamilie sind
in typischer Weise orientiert; es wiirde, wenn auch Py sich geteilt hitte, dic
einfache bogenférmige Reihe von vier Zellen vorliegen. Py enthilt eine Aequa-
torialplatte mit Urchromosomen; bei der Teilung von EMSt hat sich die Dimi-
nution vollzogen,

Auf den dispermen Keim der Fig. 4 (Taf. 12), der haunptsichlich wegen
seiner spiteren Entwicklung von Interesse ist, komme ich im niachsten Abschnitt
auriick. Als letzte Dlustration fir den Typus 1 gebe ich in Fig. 5 (Taf. 12) die
Anfangspeschichte jenes oben schon erwihnten Keimes, bei dem nach anfinglich
scheinbarer Vierteilung durch Wiederzusammenflieen dreier Blastomeren der
Zustand von Fig, 54 entstanden war. Die grofle Zelle ist also hier dreiwertig,
und dies zeigt sich deutlich beim néchsten Teilungaschritt, wo sie den Versuch
macht, sich simultan in sechs Zellen zu teilen (Fig. 5b), was aber nicht pelingt.

1) Vergl, hiersn Zizornn (18g8), E. B. Wiisox (19o1), TricHMANN (1903}, M, BovErl (1go3).
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So sehen wir die Zelle in ¢ wieder zur Kugelform zuriickgekehrt, und nun teilt
sich die einwertige Zelle nach dem Typus P,. lhre Abkommlinge EMSt und
Py erfabren die normale Umklappung (Fig. 5d, e f), bis sie beide der grofien
Zelle angeschmiegt sind, Diese ist als sechswertig in den Ruhezustand zurtick-
gekehrt und beginnt nun (g) mit einem neuen Khiftungsversuch, bei dem unge-
fithr die zu erwartende Zahl von zwilf Vorwealbungen
auftritt, In diesen Zustand wurde der Keim getotet
(Fig. sh)., Die Zellen EMSt und P, enthalten ur-
springliche Kerne, in dem gelben Komplex ist alles
diminuiert,

Die Kerne der Zellen EMSt und Py sind so abnorm
grolf, dafi sie mindestens sechs Chromosomen enthalten
miissen. Dies aber setzt eine Teilungsfigur des FEies
voraus, bei welcher derjenige der vier Pole, der fir die
Zelle Py bestimmt ist, mit allen sechs Chromosomen in
Verbindung steht, wie es in Fig. G schematisch dargestellt ist, Das heiit: es
kinnen in diesem Ei die drei oberen Pole nicht durch Chromosomen verbunden
gewesen sein; und darin eben liegt eine Bestitigung fiir die oben ausgesprochene
Vermutung, dall das Wiederverschwinden von Furchen zwischen solchen Polen
eintritt, die kein Chromatin zwischen sich haben.

Fig. G.

Typus 1L
Disperme Eier mit zwei Zellen P,.

Als ich diesen Typus vor 6 Jahren kurz beschrieb (1gogb), bezeichnete ich
ihn als den haufigsten. Auch zUR STRASSEN, der in seinem grollen Werk
(1gob, p. 277, 282) einige disperme Fier beschrichen und abgebildet hat, scheint
diese Furchungsart am hiufigsten beobachtet zu haben. Nach meinen jetzigen
Erfabrungen halte ich es jedoch fir kaum angingig, in dieser Besiehung etwas
Generelles auszusagen. Ich habe seither mehrere Weibchen untersucht, bei denen
sich alle von mir beobachteten dispermen Fier nach dem Typus III furchten.
Man wird also nur sagen dirfen: bei den Eiern des gleichen Muttertieres besteht
eine entschiedene Pridilektion fir die eine oder die andere Kliftungsart.

Der Typus Il erscheint auf den ersten Blick als der verstindlichste, Ich
habe ihn frither als Doppelfurchung” charakterisiert; und in der Tat: be-
trachtet man solche Keime anf dem Stadium wvon acht Zellen, so sehen sie so
aus, als hitte man zwei normale T-formige Vierzellen-Keime aneinander ge-
schweiit, zUR STRAssENs Figg, TTTT; und UUUU (p. 282, 283) liefern dafiir
gute Beispiele, Es gibt zwei Blastomeren A, zwei B, zwei EMSt und zwei Py;
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ganz dhnlich, wie bei der reguliren Furchung eines dispermen Sceiges- Eies
Mesomeren, Makromeren und Mikromeren in doppelter Zahl auftreten (DRIESCH),

Alle Keime des Typus II habe ich erst nach der vollendeten Vierteilung
des Eies gefunden, auspahmslos in tetraddrischer Anordnung der vier Zellen.
Wie schon beim Typus 1 erwilint, folgt daraus nicht, daf sich die vier Zellen
in dieser Stellung von einander abgeschniirt haben miissen,

In einigen Fillen entsprach die Dotterverteilung deutlich der spiiteren
Furchung; zwei Zellen waren heller als die beiden anderen, sie erwiesen sich
spiter als die beiden Dorsalzellen. Dapegen ist die Grofie der Zellen kein
Kriterium far ihre Qualitit. Es kommt zwar vor, dafl bei vorhandenen Grofen-
unterschieden die beiden groften die Zellen AP sind: aber manchmal, wie in dem
Keim der Fig. 6, ist eine Zelle AD die kleinste von allen.

Ich bilde funf Keime des Typus IT ab in Figg. 6, 7 und 8 (Taf. 12), Figg. g
und ro (Taf. 13). Die drei ersten sind vollig typisch; bei den zwei letzten ist
das Gleiche eingetreten, was uns oben beim Typus I in Fig. 3 begegnet ist, da8
von den vier scheinbar vollig isolierten Zellen nachtriglich zwei wieder zusammen-
geflossen sind.

Auch hier werden die Zeichnungen eine ins Einzelne gehende Beschreibung
fiberflossig machen. Dadurch, dafl die Keime in verschiedener Weise zum Be-
schauer orientiert sind, und dafl auch nicht selten ein Keim, wihrend er in seiner
Entwicklung verfolgt wurde, sich in seiner Schale gedreht hat, geben die einzelnen
Zeichnungen verschiedene Ansichten ungefithr gleicher Stadien wieder und er-
leichtern dadurch die Formvorstellung.

Allgemedn 140t sich sagen, daB der Uebergang vom Vier- zum Achtzellen-
Stadium bei unserem Typus in der Weise abliufr, dafl zwei Zellen sich in un-
gefihr radialer Richtung teilen, die beiden andern paratangential. Fast immer
lassen sich nach dieser Teilung aus den acht Zellen zwei vierzellige T-Figuren
heraus erkennen, die sich in manchen Fillen ungefithr decken, in anderen einen
Winkel miteinander bilden. Dabei sind die vier gelben Zellen entweder zu
einem Rhombus angeordnet, oder sie konnen auch, wie in Fig. 8b, v.im;r‘T-F'igur
bhilden.

Falls die beiden Ventralfamilien nicht schon von Anfang an parallel neben-
einander stehen, so gewinnen sie doch spiter eine solche Bezichung. Fig. 8§ ist
in dieser Hinsicht lehrreich. Nachdem sich zuerst die eine Zelle P, streng radial
in EMSt und P, geteilt hat (Fig, 8d), ist in e anch die 2weite geteilt; und dieses
zweite Paar steht nun zundchst von dem ersten weit ab und hilt eine andere
Richtung ein. Durch allméhliche Zellverschiebungen aber, wie sie in f—k zu
verfolgen sind, ordnen sich die beiden Ventralfamillen parallel nebeneinander, so
dalf sie schlieilich einen ebenen Rhombus miteinander bilden, wie er in Fig. 8
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k und 1 in schiefer Ansicht zu schen ist. Es scheint mir, dall dieser ,\Ventral-
rhombus®, wie er kurz genannt sein mag, in allen Fillen des Typus Il frither
oder spiter erreicht wird. Wir sehen fhn in Fig. 3 d—f in TFlichenansicht, in
Fig. e [ in Kantenansicht. Es muf sich hier wohl um eine Anziehung der
homologen Zellen aufeinander handeln. Die zentrifugierten Fier werden uns
eine entsprechende Erscheiming noch deutlicher darbieten.

Dem Ventralchombus ruhen die vier Dorsalzellen in der Regel so auf,
dafl zwei sich vorn an die Zellen EMSt anschlieflen, wihrend die zwei anderen
anf die eine Fliche des Ventralrhombus herabgeriickt sind, wodurch diese Seite
zur dorsalen gemacht wird. Dies ist in Figg. 8§ und 7c bei ungefihr seitlicher,
in yd und e bei Flichenansicht des Ventralrhombus zu sehen. Durch diese
Verschiebung wird etwas annihernd Aehnliches erreicht, wie im normalen vier-
zelligen Keim durch das Umklappen der Ventralfamilie: die Endzelle dieser
Familie kommt mit einer Dorsalzelle in Kontakt oder wenigstens in ihre Nihe
Wenn wir in Fig. 7d die rechten vier Zellen ins Auge fassen, so entsprechen
sie in ihrer Gruppierung fast genau enem vierzelligen Keim nach Erreichung
der Rhombenform bei dorsaler Ansicht. IFir die linken vier Zellen ist diese Normal-
gestalt nur annithernd erreicht, da die linke Zelle P, sich mit der entsprechenden
gelben Zelle nicht beriihrt.

Bei dieser Aehnlichkeit des doppelt gefurchten Keimes der Fig. 7d mit
zwei parallel aneinander gepressten normalen ist jedoch zu beachten, dafl die
beiden gelben Zellenpaare, von denen wir eines der rechten, eines der linken
Ventralfamilie zugeordnet haben, nicht, wie im normalen Keim, Schwester-
zellen sind,

Erwithnt mag sein, da der gelbe Rhombus der Fig. 7d in seiner Asym-
metrie ebenso zur Mediainebene orientiert ist, wie das vierzellige primiire Ektoderm
eines normalen Keimes. Und im Zusammenhang damit ist noch ein weitcrer
Vorgang bemerkenswert. Im normalen achtzelligen Keim vollziehen sich an den
vier primiren Ektoblastzellen wichtige Umordnungen, wobei ihre zuerst rhombische
Gruppierung in eine T-formige Obergefilhrt wird. Eine ihnliche Umformung
vom Rhombus zum T kemmt auch auf dem in Rede stehenden Stadium des
Dispermietypus 11 vor. Man erkeant sie in Fig. 7e (noch nicht ganz vollzogen)
von der Fliche und in Fig. 8i in ungefihr seitlicher Ansicht: Natirlich ist hier-
bei im Auge zu behalten, dab, wenn an dieser Zellverschiebung eine Achnlichkeit
mit normalen Verhiltnissen hervorgehoben wird, beide Umordnungsvorgiinge
nicht streng vergleichbar sind, da derjenige des normalen Keimes sich erst im
achtzelligen Stadium abspielt, wihrend wir bei unseren dispermen Keimen erst im
doppelt - vierzelligen Stadium stehen. Die Verschiebung fihrt hier insofern zu

einem mehr typischen Zustand, als dadurch, wie Fig. 5 e lehrt, nun beide Zellen P,
Festschrily Hartwig. Bd, 111: Boveri, Ascarn-Hlastomeren, 10
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mit primarem Ektoblast in Kontakt’ gebracht sind, ein Zustand, der sich auch
weiterhin erhilt.

Daf iibrigens die gelben Zellen nicht immer so weit auf die eine Fliche des
Ventralthombus Gbergreifen, wie in den Keimen der Figg. 7 und 8, lehrt Fig, te, f,
wo keine der beiden Zellen Py Anschluff an die Dorsalfamilien gefunden hat. Sehr
Ahnlich mit diesem Embryo scheint mir der von zUR STRASSEN in Fig. S555
(p. 277) abgebildete zu sein, auf den ich unten noch zuriickzukommen habe,

Fiir die nichste Teilung der gelben Zellen lafit sich sagen, dafl sie hiufig
senkrecht zu den beiden Lingsbalken erfolgt, wobei die Teilungsachsen der vier
Zellen auberdem ungefihr paratangential orientiert sind. Dies ist besonders gut
an Fig. 72 zu sehen, die den Keim etwas schief von links dorsal darstellt. Man
vergleiche dieses Bild mit einer entsprechenden Ansicht des normalen Keims
beim Uebergang vom Vier- zum Achtzellenstadium (z. B. die Figg. 1o0b und 11h
meiner deskriptiven Arbeit, 18gg), Wie hier jede der beiden gelben Zellen in
cine rechte und linke zerfillt, so geschieht es in unserem dispermen Keim mit
den vier Dorsalzellen; die vorderste und hinterste sind schon geteilt, die beiden
mittleren gerade in Teilung begriffen,

Werfen wir jetzt einen Blick auf Figg. ¢ und o (Taf. 13), so verhalten
sich die beiden Ventralfamilien ebenso wie in den bisher betrachteten Objekten;
sic hilden schlieBlich (Fig. gg, Fig. 10e, f) den charakteristischen Rhombus mit
einander, Die zwel zunitchst anscheinend selbstiindigen Dorsalzellen (Fig, 10a)
sind nachtriiglich wieder zusammengeflossen (Figg. 1ob, ga), und der nichste
Teilungsschritt fihrt, wie zu erwarten, zu simultaner Vierteilung (Figg. od, 1o4d].
Aber auch dieses Mal kommt es in beiden Keimen nicht zu volliger Separation;
nur zwei der vier Zellen werden wirklich selbstiindig, die beiden anderen fliefien
abermals znsammen.

Der Keim der Fig. g ist wihrend des niichsten Teilungsschrittes der Dorsal-
zellen abgetotet worden (Fig. gi, k). Von den zwei einwertigen hat sich die eine
vor Kurzem geteilt, die andere ist gerade in Teilung (i) Die zweiwertige Dhersal-
zelle (Fig. gk) zeigt die zu postulierenden vier P'ole, die aber nur zwei Spindeln
zwischen sich gebildet haben, Wahrscheinlich wiirde die Teilung auch in diesem
Falle nicht zur Entstehung von vier Zellen gefithrt haben; wenn doch, so wiire
cine davon kernlos geworden,

Aehnlich verhillt es sich mit dem Embrye der Fig. 0. In [ ist die eine der
beiden einwertigen Zellen geteilt, in g ist die zweiwertige gerade in Vierteilung
begriffen; kurz darauf wurde der Keim getotet. Man sieht in Fig. 10i von der
in Vierteilung begriffenen gelben Zelle am oberen Rande des Bildes zwei Tochter-
zellen, auferdem rechts die noch ungeteilte einwertige Dorsalzelle mit urspring-
lichern Kern, links nebeneinander die zwel vor Kurzem gebildeten Schwesterzellen.
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Fiir alle beobachteten Keime gilt, daff die Dorsalzellen beim Uebergang des
achtzelligen Keims zum sechzehnzelligen diminuiert werden.

Kehren wir nun zu den weiteren Schicksalen der beiden Ventralfamilien
zuriick, so teilen sich die Zellen EMSt (blau) in der Liangsrichtung fhrer Familie,
wie im normalen lSeim, wobel allerdings kleine Abweichungen vorkommen.
Typische Lingsteilung der beiden Zellen EMSt zeigt Fig 7i; in Figg. 6g und
gm, wo erst eine von beiden in Teilung ist, ist diese Teilung gleichfalls eine aus-
geprigte Langsteilung. Der Keim der Fig. 1oi scheint mit seiner rechten blauen
Zelle eine Ausnahme zu bilden; aber auch diese ist, wie andere Ansichten des
Embryo mich lelwten, in der Hauptsache nur scheinbar und rihrt daher, dali sich
die Ventralfamilien in starker Verkiirzung prisenticren,

Wo cine Zelle EMSt in Teilung gefunden wurde, war damit ausnahmlos die
Diminution verbunden, wie in der normalen Ontogenese.

Vollig typisch endlich verlief in allen von mir beobachteten Fillen die Teilung
der beiden Zellen Py in Py und €. Wie in der normalen Entwicklung die Teilungs-
achse von Py, mit derjenigen von EMSt cinen Winkel bildet, der sich fast cinem
rechten néhern kann, so flindet sich ein solcher Winkel auch stets mehr oder
weniger ausgepriigt bel unseren dispermen Keimen, wie dies an allen abgebildeten
zu sehen ist. Dabei konnen die Teilungsachsen der beiden Zellen Py unter sich
ungefihr gleichsinnig gerichtet sein oder auch divergieren. Den ersteren Fall
reprisentieren die Keime der Figuren 6, 7 und 8, die iberhaupt von allen, die
ich beobachtet habe, den normalen Verhiltnissen am niachsten kommen. Fig, 6ig,
welche den Embryo ziemlich genau in Ventralansicht darbietet, zeigt, wie die
linke (im Bild rechte) Zelle C dorsalwiirts aus der Ebene des friheren ,Ventral-
rhombus” heraustritt; und das gleiche wird nach der Stellung der Teilungsfigur
mit der anderen Zelle C der Fall sein. Ganz Entsprechendes bietet Fig. 7 g und h,
und in mehr seitlicher Ansicht Fig. 8m und n. Wihrend sich in diesen Fillen
die beiden Zellenpaare Py—C nebeneinander ordnen, finden wir sie im Embryo
der Fig. ¢ (b, i, k) hintereinander in eine Reihe gestellt. Hier ist die Abbiegung
des Paares P,—C gegen EMSt zwar auch fir beide Ventralfamilien gleichsinnig
erfolgt, aber in der Ebene des Ventralthombus, wogegen sie in den vorher
betrachteten Fallen aus ihr herausfihrt

Starke Divergenz der Teilungsachsen der beiden Zellen P, bietet Fig. 10i;
als ein Folgestadium dazu darf wohl der schon erwihnte Embryo betrachtet
werden, den ZUR STRASSEN (19ob, p. 277) abgebildet hat.

Ausnahmslos treten bei der Teilung der Zellen Py in Py und C Urchromo-
somen auf, wie in der normalen Ontogenese.

1o
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Typus 1L
Disperme Keime mit drei Zellen P,.

Dieser Typus war mir, als ich meine ersten Mitteilungen schrieb, nicht be-
kannt. Zwar hatte ich, wie ich nun nachtriiglich finde, zwei Fille dieser Art ge-
sehen, aber damals wegen der ungiinstigen Orientierung der Objekte nicht richtig
gedeutet.  In groferer Zahl habe ich den Typus 11T zuerst unter Eiern gefunden,
die vor der Teilung stark zentrifugiert worden waren. Die simultane Vierteilung
ergab hier sehr charakteristische Zustinde, die sofort den Gedanken an drei
Zellen P, nahe legten: niimlich eine groflere Zelle, meist ganz dotterlos, und drei
unter sich gleichgrofle kleinere, gleichmiBig mit Dotter ausgestattet.  Diese
letzteren bilden ein gleichseitiges Dreieck, auf dessen Mitte die grobe helle
Blastomere aufruht (Fig. 11, Taf 13).

Wie erwartet, verhielt sich in allen diesen Fallen die grofle Zelle als eine
Zelle AB, die kleineren als drei Zellen P',. Spiter habe ich den gleichen Typus
auch an nicht zentrifugierten Eiern beobachtet, wo dann jene bezeichnende Ver-
teilung des Dotters, auf die ich im Kapitel V zuriickkomme, fehlte.

Tch gebe in Fig. 12—15 einige Beispiele fir die weitere Furchung., Die
drei kleineren Zellen teilen sich tiberall so, dall eine der grofien Zelle anliegende
Zelle EMSt und eine dieser frei aufsitzende Zelle P, entsteht, Dabei gibt es
aber noch zwei Moglichkeiten, Entweder, wie in Fig. 12b, erfolgt die Teilung
der drei Zellen in horizontaler® Richtung; die drei Zellenpaare liegen dann un-
gefithr in einer Ebene und die heransragenden Zellen Py legen sich spiiter an
die inzwischen entstandenen Zellen A und B an. So entsteht das charakteristische
Bild der Fig. 12¢, das den gleichen Keim, wie 12b, auf einem etwas spiiteren
Stadium fast von unten zeigt. Von einem Zentrum gehen drei zweizellige
Schenkel aus, die spiter in ebenso gerichtete, sich immer mehr am primiren
Ektoderm emporkriimmende vierzellige Reihen iibergehen '),

Der zweite Fall ist der, dafl die Teilungsachsen der drei Zellen I’y nur
schwach nach unten divergieren. Dann entstehen Bilder, wie in Figg. 13 und 14,
Hier wird offenbar die normale Anziehung zwischen der Zelle Py und dem
primidren Ektoderm von der gegenseitigen Attraktion der Ventralfamilien Gber-
wogen ; diese drei Familien schliefien sich eng aneinander an, nicht selten so, dafh
ihre sechs Zellen sich zu einer Ebene anordnen, wie wir dies fiir die vier Ventral-
zellen des Typus 11 ausnahmslos gefunden haben. Nahezu ebene Anordnung der
drel Zellenpaare zeigt Fig. 13¢; noch genauer in einer Ebene gelegen sind die

1) Ex Bt nicht cimemschen, woaram  disse Divergens der Ventmlgroppen nicht such beim Typus TI
vorkommen sallte,  Mir selbst ist sie dort nie begegnet: dugegen scheint mir Fig, TTTT,, p. 282 bei
IUR STRASSES (1906} filr ¢inen dispermen Keim des Typus 11 etwas Entsprechendes darzubiieten.
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Ventralfamilien im Keim der Fig. 15b, bei dem allerdings bereits die drei Zellen
P, sich in eingr Ebene nebeneinander aufgestellt hatten (Fig. 15a)

Inzwischen hat die groBie helle Zelle eine Teilung in paratangentialer Rich-
tung erfahren. Wir konnen ihre Tochterzellen direkt als A und B bezeichnen.
Diese teilen sich ungefihr senkrecht zur vorigen Teilung, und so entsteht ein
Rhombus (Fig 13c¢, d), der sich zu einer T-Figur verschicben kann (Fig. 15¢)

In dem Keim der Fig. 14 besteht die offenbar hoichst seltene Abnormitiit,
dall die eine der vier simultan entstandenen Blastomeren, und zwar die als AB
aufzufassende, kernlos ist. Ich hatte dies zunichst gar nicht bemerkt, da sich
dic Zelle zur typischen Zeit in typischer Richtung teilte. Auffallend aber war
nun, dafl die beiden Tochterzellen sich in der Folge nicht so eng aneinander
schmiegten, wie es ruhende Ascaris-Blastomeren sonst tun. Auch die niichste
Teilung erfolgte zur richtigen Zeit, aber insofern abnorm, als die eine Tochterzelle
sehr ungleich grofie Abkommlinge leferte (Fig. 14c), die nun unverindert als
Kugeln nebeneinander liegen blieben und zu der Zeit, wo sich die sechs Ventral-
gellen auf zwilf vermehrt hatten, kein Zeichen neuer Teilung erkennen lieflen.
Ich hiitte gern das Schicksal dieser so selten zu erlangenden kernlosen Blasto-
meren weiter verfolgt. Allein der Keim war mir, wovon im Kapitel V die
Rede sein wird, wegen seiner zu erwartenden Kernverhiltnisse von besondercr
Wichtighkeit, und deshalb totete ich ihn auf dem Stadium der Fig. 14d ab,

In allen anderen Fallen, wo die Zelle AB einen Kern erhalten hatte, erfolgle
bei der Teilung der beiden Zellen A und B die Diminution, wie es in der normalen
Entwicklung die Regel ist.

Ebenso typisch verhalten sich weiterhin die drei Ventralfamilien. Besonders
klar ist der Fall der Fig. 13. Fig, 13d bietet den abgetiteten Keim in der gleichen
Angicht dar, wie die vorausgehenden Figuren; auch in e ist er in dieser Stellung
gezeichnet; nur ist hier, um die drei Ventralfamilien gane sichtbar 2u machen, die
dariiberliegende Dorsalfamilie lediglich durch punktierte Umrililinien angegeben,
Di¢ drel Zellen EMSt teilen sich, der Norm entsprechend, in der Lingsrichtung
ihrer Familien, wobei die Diminution stattfindet. Die drei Zellen P, teilen sich
mit Urchromosomen in anndhernd gleicher Richtung, jedoch mit der typischen
Krimmung, welche bei den zwel dulleren Familien so erfolgt, dafl die Zellen
gegen den Beschaver emporriicken, wogegen die noch nicht abgeschniirte mittlere
Zelle C, nach der Stellung der Spindel zu urteilen, nach unten aus der Ebene
heraustreten wird,

Nicht ganz so typisch erfolgen die in Rede stehenden Teilungen der Ventral-
familicn in den Keimen der Figuren 14 und 15; und so kann es for den Embryo
der Fig, 14¢ zweifelhaft erscheinen, ob bei der rechten Familie die als Py und C
bezeichneten Zellen ihre Benennung nicht zu vertauschen hiitten. Hieriber
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kinnte eben erst der nichste Teilungsschritt Auskunft peben. Doch ist auch in
diesen Keimen, speziell in dem der Fig. 15, eine Tendenz zu einreihiger Anordnung
der vier Zellen der Ventralfamilien unverkennbar. Die Abweichungen diirften
aus abnormer gegenseitiger Beeinflussung der Zellen zu erkliren sein, wofir sich
bei der Detrachtung der zentrifugierten Eier noch bestimmtere Anhaltspunkte er-
geben werden, :

In allen Fallen fand bei der Teilung der drei als EMSt diagnostizierten
Zellen die Diminution statt; bei der Teilung der drei Zellen P, erschienen Ur-
chromesomen,

Wiihrend alle bisher betrachteten Keime des Typus III, auch der in Fig. 15
abgebildete, als tetratdrische Vierzellenstadien gefunden worden sind und,
nach dem Merkmal der Dotterverteilung an den zentrifugierten, die vier Zellen
sich auch in dieser Anordnung voneinander abgeschniirt haben miissen, ist auf
den Tafeln 14 und 15 die Entwicklung eines Keimes dieses Typus abgebildet, den
ich schon als in Teilung begriffenes Ei avigefunden hatte, wo die Mittelpunkte
der vier Zellen zuerst in einer Ebene lagen (Fig. 16, Taf 14). Da ich diesen
Embryo bis zum Ende seiner Entwicklung verfolgt habe, erwihne ich ihn hier nur
des FFaktums wegen, dall der Furchungstypus [11 auch aus anderer als tetracdrischer
Vierteilung des Fies entstehen kann, Die Beschreibung der Entwicklung folgt
im néichsten Abschnitt,

B. Die weitere Entwicklung,

In allen betrachteten Fallen ist den Zellen, die aus einem dispermen Ei durch
simultane Vierteilung hervorgehen, eine bestimmte Qualitit zugeschrieben worden,
namlich entweder die ciner normalen Zelle AB oder die einer normalen Zelle P,
Wir haben entweder drei Zellen AD und eine Zelle Py, oder zwei AB und zwei
Py, oder endlich eine AB und drei P, unterschieden. Es fragt sich, ob dicse
Bewertung, die nur aus den ersten Teilungsschritten abgeleitet war, sich auch
durch die spitere Entwicklung rechtfertigt. Soweit meine Erfahrungen reichen,
ist dies der Fall. Die Zellen, die sich durch den zweiten Teilungsschritt als A
und B zu erkennen gaben, licferten, wo ich sie weiter verfolgt habe, stets eine
gleichartige Epithelfliche, wie in der normalen Entwicklung. Wurde ein solcher
Keim vom achtzelligen Stadium an zu irgendeiner Zeit abgetotet, so waren dic
Kerne dieser Zellen sdmtlich diminuiert. Mehr laft sich bei dem dberhaupt
wesentlich negativen Charakter des primiren Ektoderms nicht aussagen.

Viel wichtiger ist es daher, ob auch in den Abkémmlingen derjenigen Zellen,
die sich nach ihren zundichst folgenden Schicksalen als Py darstellen, auch weiterhin

= |
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die so dullerst bezeichnende Kliuftungsart der normalen Ventralfamilie nachweisen
lafit. Dies festzustellen ist nicht ganz leicht. Schon am normalen Keim Lifit sich
die Zellengenealogie nur schwer verfolgen, wie am deutlichsten daraus hervorgeht,
dabl alle Forscher, die sich friher daran versucht haben, die Nematoden-Ontogenese
durch das Studium lebender Keime aufzukliren, schon auf frihen Stadien in er-
hebliche Trrtimer verfallen sind. Es rihrt dies vor allem daher, daf die zom
groflen Teil mit Dotterktrnern angefillten Blastomeren sich im Ruhezustand
swischen zwei Teilungen oft kaum mehr voneinander abgrenzen lassen, und dall
die unregelmiifige Form des Keimes eine Orientierung in hohem Grade erschwert.
Wenn nun wihrend einer solchen Période der Keim sich in der Schale dreht,
ist es unter Umstinden fast unmibglich, die ()ﬁentiarung wiederzugewinnen.
S0 bin ich bei dispermen Ascaris-Keimen aber das Stadium von 32 Zellen niemals
hinausgelangt und habe auch bis hierher nur ein einziges Mal die Genealogie fiir
alle Zellen sicher feststellen kénnen,

Dieser Keim ist auf den Taf. 14 und 15 abgebildet; es ist der oben erwihnte
des Typus III, den ich schon vom Stadium der Durchschnirung des Eies an beob-
achtet hatte. Das Objekt war gliicklicherweise eines von denen, die zwischen
zgwei Deckglisern montiert wiren und also von zwei Seiten betrachtet werden
konnten, Dies ist, falls man das immerhin gefithrliche dftere Rollen des Kies ver-
meiden will, for eine Verfolgung der Zellengenealogie ber die ersten Stadien
hinaus unerliflich,

Fig. 16 (Taf. 14) zeigt das Ei im Zustand der simultanen Vierteilung. So-
wohl durch die Gestalt, wie durch die Verleilung des Detters wird eine ausge-
zeichnete Linie markiert, die, nach dem weiteren Verlauf zu urteilen, in der Tat
der normalen Eiachse entspricht. Ich will die vier entstehenden Zellen als eine
ohere, cine untere und zwei seitliche unterscheiden. Die obere ist deutlich grifier
als die drei anderen und enthalt erheblich weniger Dotter; durch beide Eigen-
schaften entspricht sie der normalen Zelle AB (vergl. Textfig. A, p. 137). Die
drei anderen sind unter sich ungefihr gleich groll und enthalten auch annihernd
gleiche Dottermengen,

Auch nach der vollen Durchschnirung bestand die rthombische Anordnung
noch fort; die beiden Zellen der kurzen Diagonale standen in cinem breiten IKon-
takt, der die obere und untere voneinander trennte. Allmihlich aber traten sich
auch diese beiden Zellen niher, bis sie sich schlieBlich ebenfalls breit be-
rihrten; die rhombische Ancrdoung war in eine tetraddrische dbergegangen
(Fig. 17). Die drei kleineren Zellen bilden nun ein Drefeck, auf dem die groliere
aufruht. Schon in dieser Figur laft sich nach der Stellung der Spindelpole er-
keénnen, dafl die obers Zelle sich als AD verliilt, jede der drei unteren als P,
Sie seien als P, I, P11 und P, IIT unterschieden und die von ihnen abstammenden
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Zellgruppen allgemein als Ventralfamilie I, 1T und 111" Um in den Figuren
spiterer Stadien die Uebersicht zu erleichtern, sind alle Zellen der EFamilie T durch
kleine Ringe als solche kenntlich gemacht; diejenigen der Familie I11 sind punktiert,
digjenigen der Familie 11 leer gelassen.

Fig, 18 und 19 (letztere etwas spater} zeigen den Keim nach fast erreichtem
Achtzellen-Stadium, und zwar von entgegengesetzten Seiten. Die Ansicht der
Fig. 19 entspricht ungefihr derjenigen von Fig. 17. Jede der drei klcineren Zellen
teilt sich in eine proximale Tochterzelle, die der AB-Familie anlicgt und die
Wertigkeit EMSt besitzt, und in eine distale von der Wertigkeit P,

In allen folgenden Stadien ist der Keim in beiden Ansichten gezeichnet,
die immer als a und b unterschieden werden. Die Ansicht a entspricht derjenigen
der Fig. 18, die Ansicht b derjenigen der Fig. 10,

Der Keim ist in der folgenden Periode dadurch bemerkenswert, dall zwei
von den Zellen P, durch eine Verschiebung, welche dem normalen Umklappen
des senkrechten T-Balkens entspricht, Anschluf an die Dorsalfamilie gewinnen. In
Fig. 20 treffen wir die Zellen P,1I und P, 11T auf diesem Weg; in Fig. 21 haben
sie den Kontakt erreicht, Die Zellen A und B — ihre Benennung ist ihnen
eben auf Grund der Lageberichungen zu den Ventralfamilien gegeben — haben
sich in a und o, b und # geteilt. Mit b ist Py Il in Berihrung getreten, wihrend
sich P, 111 zwischen b und # einzuschieben beginnt. Die Ventralfamilie 1 hat
diese an normale Verhiltnisse ankniipfenden Umlagerungen nicht mitgemacht
Nimmt man an, dafl ihr eine Umklappungstendenz in gleicher Richtung inne-
wohnte, wie den zwei anderen Familien, so ist es klar, dafl die Gruppe I gerade
durch die Gruppen II und I11 daran verhindert werden mufite, ihr zu folgen.

Fin anderer (zesichtspunkt, von dem aus dieser Unterschied ewischen den
Ventralfamilien 1T und IIT und der Familie 1 eine Betrachtung wverdient, ist
durch die Frage gegeben, aus welcher der drei kleineren Zellen der Fig. 16 die
Familie I sich ableitet, ob aus der unteren oder einer der beiden seitlichen. Der
{zedanke liegt nahe, dafl die sich Ahnlich verhaltenden Familien 11 und 111 den
beiden symmetrischen seitlichen Zellen der Fig. 16 entstammen. Dies ist jedoch,
wie die Vergleichung der Figuren ergibt, nicht der Fall; Familie 11 stammt aus
einer seitlichen, Familie 111 aus der unteren Zelle des aus dem Ei entstandenen
Rhombus.

Fig. 2z zeigt den Keim gegeniber Fig. 21 etwas gedreht; er priisentiert
gich in a nahezu von vorn, in b von hinten, Man sieht nun, wie die Zelle Py 111

1) Diese Renenmungsweise fihrt au eloer powlssen Kollislon, indem E1 bel mngerem Embryo die
Trentodermzelle det Familie T bedeutet, wogegen in der normalen Ontogenese deren vordere Tochterzelle
als E1 bexelchnet wind, T wir den dispermen Embryo niéht weltor als bis aur Teilung der Zellen E
vurfolgen, wird daraus lélne Verwirrung entstehen kinnen,
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die moglichst normale Stellung eingenommen hat; sie filgt sich von hinten zwischen
die Zellen b und # ein, wobei sie die Zelle P,II aus ihrer zuerst fast ebenso
giinstigen Stellung nach rechts verdriingt hat. Diese Zelle ist in Fig. 22 bereits
geteilt in die beiden Zellen CIl und PyII. Die Teilung ist, in Ricksicht auf die
ganze Familie IT betrachtet, eine Lingsteilung, also wie in der nermalen
Ontogenese, CII ist zwischen P,II1 und EMStIIT eingekeilt und nur auf der
cinen Seite mit der Dorsalzelle b in Bertthrung.

In Fig. 23 finden wir einige weitere Klaftungen vollzogen, Die beiden
Zellen der Familie 111 haben sich geteilt und bilden die yollkommen der Norm
entsprechende Zellenreihe MSt, E, Py und C; die Zelle C ragt in typischer Weise
hinten zwischen b und # empor, EMSt1 hat sich in gleichfalls korrekter Weise
in MStI und ET geteilt, Endlich hat sich auch die Teilung von EMStII vol-
zogen; und dies ist, soweit ich den Keim verfolgt habe, die einzige Teilung in
dieser Ontogenese, die nicht so verlief, wie man erwarten mochte. Anstatt dall
die beiden entstehenden Zellen mit den schon gebildeten Zellen P11 und CII
eine einfache Reihe bilden, stehen sle vom Anfang an beide mit P II in Kontakt,
die eine sogar mit CII,

Nachdem bei den T-Riesen zZUR STRASSENs (1g06), bei denen ilber die
Qualitit des Lingsbalkens als einer typischen Ventralfamilie kein Zweifel bestehen
kann, dhnliche Abweichungen, wenn auch picht so weitgehend, vorliegen, wird
man auch in unserem Fall diese anscheinend anormale Teilungsrichtung auf
unkontrollierbare Zellverschiebungen oder das Unterbleiben solcher Verschiobungen
zuriickfithren dirfen, um so mehr, als die weiteren Schicksale der Familie T, soweit
es nach der nunmehr bestehenden Gruppierung noch erwartet werden konnte, sich
typisch gestalteten, Es ist erwihnenswert, daB die fragliche Teilung, wenn auch
zur Schwestergruppe Py—C, doch im Verhéltnis zur AB-Gruppe korrekt verliuft.
Jedenfalls halte ich es fiir richtig, die mit der Dorsalfamilie in Berithrung stehende
Zelle als MSt1I, die andere als E11 aufzufassen,

Fig. 24 (Tal. 15) gibt das vollendete Sechzehnzellenstadium wieder, Jede
Familie besteht nun aus vier Zellen, nachdem auch P,I sich in typischer Weise
in der Langsrichtung ihrer Familie geteilt hat. Noch besser 146t sich aus Fig, 25
erkennen, wie die vier Zellen der Familie I in einfacher Reihe aufeinander folgen.
Die Familien IT und IT1 weisen in Fig. 24 keine wesentliche Verinderung auf,
auller dafl die Zellenreihe 111 eine starke Knickung erfahren hat,

In Fig. 25 hat sich der Keim um seine dorsiventrale Achse ein wenig ge-
dreht, so dafl er sich pun in mehr seitlicher Ansicht darstellt, in a von rechts, in
b von links, wie dies besonders aus der Orientierung der Zellen a, ¢ b und #
ersichtlich ist. Wie im normalen Keim, ist auch hier die linke Gruppe o—2 weiter
nach vorn gertickt als die rechte a—b; auch &bt die Zelle o etwas von der
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normalen Neigung erkennen, mit der Zelle C, hier CIII, in Kontakt zu treten:
doch kommt der Anschluff nicht zustande.

Fig. 26 zeigt die gelben Zellen von vier auf acht vermehrt. Ich habe diese
Teilungen, die gleichzeitig abliefen, nicht beobachtet. Doch konnen, nach der
ganzen Konfiguration, die acht Zellen nicht anders zusammengehoren, als es durch
die Verbindungsstriche angegeben ist. Vergleicht man die Anordnung der vier
dorsalen Zellen der Fig. 25 mit der Stellung dieser Zellen in einem normalen
Keim, z. B. in meiner Fig. 12 (18gg), so wird man zu dem Schluff gelangen, dal,
unter Beriicksichtigung der verschiedenen Gruppierung hier und dort, die Teilungs-
richtungen unserer wvier Zellen mit denen in einem normalen Keim schr gut
tibereinstimmen,

Weiterhin sind in Fig. 26 zwei Teilungen in der Familie IT zu verzeichnen:
C1I hat sich in ¢Il und 511 geteilt, Pyl in PyII und DIL Beide Teilungen,
die erstere — in bezug auf die Familie II — eine quere, die letztere eine Langs-
teilung, sind vollkommen typisch.

Endlich ist for die Familie 111 die Teilung von MSt in mst und por zu er-
withnen, in der zu postulierenden Weise quer zur Richtung der (esamtfamilic.

Fig, 27 bietet eine neue Teilung, nimlich die von CI in ¢l und 41, in
typischer Weise quer zur Richtung der ganzen Familie. Im tbrigen ist zwischen
Figg. 26 und 27 eine Dislokation in der Familie I1 eingetreten, die in Fig. 28
noch weiter fortgeschritten ist. Die Zelle DII gibt nimlich ihren Zusammenhang
mit ¢l und 411, wie er in Fig. 26 noch besteht, auf, um sich an CILII, spiter
deren Abkommlinge ¢l und 11l anzuschliefen. Durch diese Verschiebung
wird die urspringlich in der Ansicht von links verdeckte Zelle P11 jetzt auch
von hier teilweise sichtbar. Es ist eine interessante Frage, ob bei dieser 1is-
lokation nur mechanische Verhiiltnisse, wie Druck und Zug durch andere Zellen-
verschiebungen, eine Rolle spiclen, oder ob jede Zelle mit den ihr typischer Weise
benachbarten in einem bestimmten Anzichungsverhiltnis steht, das, wenn eine
Zellenart, wie hier C, mehrfach vertreten ist, zu einer Ablenkung einer Zelle aus
ihrer normalen Verbindung fithren kann, Verschiedene Umstinde scheinen mir
far diese letztere Annahme zu sprechen.

Fig. 28 zeigt den Embryo im nahezu erreichten Zweiunddreilligzelien-
Stadium. Jede der vier Familien besteht aus acht Zellen, nur in Familie | ist die
Zelle MSt erst in Vorbereitung zur Teilung.

Beginnen wir mit Familie 111, so sehen wir, in typischer Orientierung 2u
mst [T und poelll die Teilung von EIIL sich vollziehen. Ebenso in der Lings-
richtung der ganzen Familie ist die Teilung von Py I11 in P T11 und DIII erfolgt,
wie in der normalen Ontogenese. Und endlich, abermals typisch, quer zu DIII
hat sich CIII in cIll und v III gespalten.
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In der Familie 11 haben sich MStll und EIl geteilt. Wie schon die
Teilungsrichtung von EMStIT problematisch war, so lafit sich auch diejenige
ihrer beiden Tochterzellen nicht mit Sicherheit auf die Norm beziehen, um so
weniger, als ja inzwischen auch in der kaudalen Hilfte dieser Familie sekundare
Verlagerungen eingetreten sind.  Denkt man sich durch die Zellen cII, 11,
D11 und P II die Lingsrichtung dieser Familie bestimmt, welche also bei der
Stellung unserer Fig. 28 horizontal verlaufen wiirde, so ist es bemerkenswert,
dafi sich MStIl quer zu dieser Langsrichtung teilt, also tvpisch, wihrend die
Teilung von EII so erfolgt, daf ihre Tochterzellen mit P, I1 und DIl eine ein-
fache gekriimmte Reihe darstellen werden, was gleichfalls den Verhiiltnissen des
normalen Keimes (vgl 2 B, meine Fig. 20 in der Festschrift fur Kuprrer)
entspricht,

Vollkommen in der zu erwartenden Weise sind endlich die Teilungen in
der Familie I erfolgt, Nachdem schon in Fig, 27 die Zelle C1 in querer Richtung
in ¢l und 1 geteilt war, hat sich nun Py in der Lingsrichtnng der Familie in
1 und DI geteilt, und gleichfalls in der Lingsrichtung teilt sich gerade E L
Die Zelle MStT ist noch in der Teilung zuriick; ein wenig spiter (Fig, 2q) finden
wir sie, wiederum typisch, geteilt, quer zur Langsrichtung der Familie. Dabei
ergibt sich aber etwas Eigentimliches. Vergleicht man in der Familie 111 die
Position von mst—por mit der von ¢—, so sieht man, dafl zwar beide Paare
quer zur Lingsrichtung der ganzen Familie I11 orientiert sind, aber nicht in der
gleichen Ebene, sondern senkrecht zueinander, Duas Gleiche zeigt sich zwischen
den Tochterzellen von MSt und C in der Familie . Man mochte darin zunichst
eine Abweichung vom Typischen erblicken. Allein, wie unten besprochen
werden wird: wenn man bel einem normalen zweizelligen Keim die Zelle AR
durch uliraviolettes Licht titet, so daB die Zelle PP, sich allein entwickelt,
tritt der gleiche Gegensatz in der Orientierung zwischen dem Paar c—v und
dem Paar mst—par auf. FEs scheint sich also hier unter den abnormen Be-
dingungen eine Eigenschaft zu enthiillen, die unter normalen Verhiltnissen ver-
borgen bleibt,

Weiter als bis zu dem erreichten Stadium vermochte ich die Zellengencalogie
unseres Embryo nicht zu verfolgen, Nur so viel lief sich feststellen, dal (Fig. 30)
aus der Dorsalfamilie ein kleingefurchter, seine Form mehrfach verindernder
Zapfen hervorging, dem ein unregelmilliger Haufen groflerer und kleinerer rund-
licher Zellen angeftigt war; zwischen diesen ragten noch an zwei Stellen klein-
gefurchte Ballen hervor, die in ihrer Situation den Stellen entsprachen, an denen
frither die Zellen C1 und, einander benachbart, CIT und CIIT gelegen waren.
Da sich in der normalen Ontogenese aus Abkdmmlingen von € ein Teil des
Ektoderms ableitet, ist es. kaum zu bezweifeln, dafl in den genannten beiden
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Zellballen unseres dispermen Embryo das von den Zellen C stammendeé sekunddre
Ektoderm vorliegt. Nachdem der Keim sich in diesem Zustande lingere Zeit
unvertindert crhalten hatte, begann der Zerfall

Aphnlich, wie in diesem Fall, war das Schicksal fast aller von mir beobachteten
dispermen Keime, die ihrer Entwicklung bis zum Ende iiberlassen worden waren.
Es entstanden sehr verschieden gestaltete Klumpen, in mannigfacher Weise aus
Gruppen gréferer und kleinerer Zellen zusammengesetzt. Ein Gebilde, das nur
einigermalen an einen normalen Embryo erinnerte, habe ich aus dispermen Eiern
der Typen 11 und II1 nie hervorgehen sehen. Doch mufi ich hierzu bemerken,
dall meine Erfahrungen in dieser Hinsicht nicht sehr groll sind.

Weit bessere Produkte Hefert der Typus I, also mit nur einer Ventral-
familie. Dies [aBt sich leicht verstehen. Ein Embryo dieses Typus leidet, von
den Kernverhilltnissen abgeschen, lediglich an einem abnormen, allerdings sehr
betriichtlichen Ueberschull an primirem Ektoderm. Anstatt dem normalen Mengen-
verhdltnis von etwa 11 zwischen Darsal- und Ventralfamilie, besteht hier das
Verhilltnis von fast 3:1. Dieses Miflverhiltnis ist wohl der Grund, weshalb auch
diese Keime, soweit meine Erfabrungen reichen, niemals normale Embryonen er-
geben. Wie nahe sie aber dem Normalen kommen kénnen, lehrt der Fall der
Fig. 4 (Taf. 12),

In Fig. 4 a—d sind einige Furchungsstadien wiedergegeben. Der Keim
war im tetraddrischen Vierzellen-Stadium gefunden worden, alle vier Zellen ziem-
lich gleich grofl, diejenige; die sich spiter als P; zu erkennen gab, etwas grofier.
In Fig. 4a hat sich diese Zelle als erste geteilt; die Wertigheit der Tochterzellen
als EMSt und Py unterliegt keinem Zweifel. Die drei anderen Zellen teilen sich
nun paratangential (Fig. 4b und ¢) und sind schon kurz nach der Teilung so
orientiert, dafl vier daven in die Ebene von EMSt und P, fallen, die zwei anderen
rechts und links hervorstehen. So zeigt in Fig. 4d der nunmehr von links ge-
sehene Embryo eine sebr regelmifige Zellenkonfiguration, Die vier in der Median-
ebene gelegenen dorsalen Zellen bilden mit der Ventralfamilie einen Ring, dessen
klgine Oeffnungen (die Furchungshohle) rechts und links durch die fiinfte und
sechste Dorsalzelle verschlossen werden., Die linke dieser beiden Zellen liegt etwas
mehr cranialwiarts, was mit der Asymmetrie des primiren Ektoderms im normalen
Embryo gut bereinstimmt,

Die nichstiolgenden Stadien dieses Keims habe ich leider zu beobachten
versdumt; ich halte es fir zweifellos, dafl die nidchste Teilung der Ventralfamilie
zu einer einfachen Zellenrefhe gefithrt hat, wie in dem schr dhnlichen Embryo
der Fig. 1. Nach einigen Tagen war der Zustand der Fig qe crreicht, der nach
dem Vorausgehenden leicht zu beurteilen ist. Der Embryo sieht in seinem
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hinteren — nach rechts gekehrten — Bereich wie cin nermaler Embryo wvon
etwa  halber GroBe aus Man betrachte 2um Vergleich meine Fig. z3b in der
Festschrift fir KUPFFER. Aber anstatt daB non das Ektoderm in gleichem Ab-
stand von den Urdarmzellen sich vorn herumzdge, weitet es sich hier zu einer
groflen Blase aus. Man braucht nur das doppelt-vierzellige Stadium der Fig. 4 d
mit dem normalen rhombischen Vierzelien-Stadium (Textfig, C, p. 137) 2u ver-
gleichen, um diese Blase als notwendige Folge des gewaltigen Ektoderm-Ueber-
schusses zu verstehen,

Sehr merkwiirdig ist es nun, dafl die abnorm grolfle Furchungshihle unseres
Embryo sich spiiter auf den normalen spaltformigen Hohlraum wverkleinert, was
in Fig. 4f teilweise, in ¢ und h, welche in verschiedener Ansicht das gleiche
Stadium darbieten, vollstindig erreicht ist. Diese Regulation wird in der Haupt-
sache jedenfalls dadurch bewerkstelligt, dafl sich das Ektoderm sehr stark ver-
dickt!), Kurz darauf habe ich den Embryo konserviert. Einige an dem Priparat
sichtbare Mitosen deuteten darauf hin, daf die Entwicklung noch nicht zum‘SﬁlI-
stand gekommen war. Wie zu erwarten, fanden sich zwei Urgeschlechts-
zellen, schon tief ins Innere eingesenkt, mit abnorm kleinen Kernen,

Das Hauptergebnis dieses Kapitels glaube ich folgendermaflen zusammen-
fassen zu diirfen: Durch die simultane Vierteilung eines dispermen Ascaris-Eies
entstehen (viellelcht mit ganz seltenen Ausnahmen) Zellen, welche die gleiche
Wertigkeit besitzen, wie diejenigen, die durch Zweiteilung eines normal-befruchteten
Eies gebildet werden, nidmlich die Wertigkeit AB oder P,. Es kiononen drei
Zellen die Qualitit AB besitzen oder zwei oder eine; dem jeweiligen Rest kommt
die Cualitit P, zu. Schon beim Uebergang vom vierzelligen zum achtzelligen
Stadium 148t sich aus der Teilungsrichtung mit Sicherheit diagnostizieren, welche
der vier primiren Blastomeren als AB, welche als Py aufzufassen sind; und diese
Werthestimmung wird durch die weiteren Schicksale der vier Zellfamilien in jeder
[insicht bestitigt, :

lch habe schon frither (T, BoveErRD und N, M. STEVENS, 1go4) die Meinung
vertreten, dafl die schidlichen Folgen der Dispermie bei Ascaris nicht, wie bei
Echiniden, dadurch bewirkt werden, dall der Chromatinbestand, der den
Blastomeren durch die mehrpolige Mitose des Eies zugeteilt wird, in der Regel
unrichtig kombiniert ist; sondern da#} es die unrichtigen plasmatischen Quali-
titen des sich entwickelnden Zellenkomplexes sind, welche verderblich wirken.

Diese Anschauung hat inzwischen noch erheblich festere und bestimmtere
Gestalt gewonnen, wovon unten eingehender die Rede sein soll,  Ich hin

1} Dieser Verlanf scheint mir elolgen von 2ok Sreasses (1906} gelinferien Vorsiellungen, sowaoll
fiber den Mechanismus der Epithelbildung, wie tiber Regulationen bel Ascarls, m widerdprechen.
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iberzeugt, dall jede Blastomere eines dispermen Ascaris-Keimes, sofern sie nur
wenigstens ein Chromosoma erhalten hat, einen bestimmten Teil eines normalen
Embryo liefern wiarde, falls sie sich in der richtigen Umgebung be-
fande; oder konkreter ansgedriickt: ich zweifle nicht daran, dafl, wenn es gelingen
kinnte; einen dispermen Keim des Typus IT auf dem Vierzellen-Stadium in die
beiden Gruppen AB—P, zu trennen, oder wenn man beim Typus 1 die Zelle PP,
mit einer der drei Zellen AB, oder beim Typus III die Zelle AB mit eciner der
drei Zellen P, isolieren kinnte, aus jeder solchen zweizelligen Gruppe ein normaler
Zwergembryo hervorgehen wirde.

IV. Die Entwicklung zentrifugierter Eier.

Das Zentrifugieren der Ascaris-Eier habe ich in Angriff genommen in der
Erwartung, dall es moglich sein werde, die Eier zur Teilung in abnormer Richtung
und sonach, bei einer bestimmten Orientierung, zur Teilung in zwei gleich-
wertige Blastomeren zu zwingen, womit sich ein neues Kriterium for die Frage
ergeben mulite, ob die in der Furchung sich abspielende Scheidung der Chromo-
somen in Urchromosomen und somatische Chromosomen auf differentieller Chro-
mosomenteilung beruht oder durch plasmatische Differenzen ausgelost wird. Diese
Hoffoung hat sich durch die Experimente erfillt. Aber zugleich ergab sich dabei
etwas vollig Unvorhergesehenes hinsichtlich der absoluten Wertigkeit der
durch das Zentrifugieren erzielten dquivalenten Y,-Blastomeren; und dieses FEr-
gebnis bildet nun zu den Resultaten aber dic Wertigheit der Blastomeren di-
spermer Eier die willkommenste Erginzung.

Ueber die Wirkungen, welche sich durch die Zentrifugalkraft in den Ascaris-
Eiern hervorbringen lassen, habe ich bereits in einer kurzen, in Gemeinschaft
mit M. J. HoGUE wverdffentlichten Mitteilung (1gog) berichtet,  Ausfahrlichere
Darstellungen nach verschiedener Richtung finden sich in der seither erschienenen
Arbeit von Miss HOGUE (1g10) und in meinem Beitrag zu der Festschrift fur
W. Roux (1g10).

Ieh verweise auf diese Veroffentlichungen und hebe beztiglich der allgemeinen
Wirkung des Zentrifugierens hier nur hervor, daB weder die bei der Teillung der
zentrifugierten Fier maist stattfindende abnorme Verteilung der ins Protaplasma
cingelagerten Granula und Dotterkorner, noch die bei Teilung unter starker
Zentrifugalkraft cintretende abnorme Richtung der ersten Furche die Entwicklung
im geringsten beeintrichtigt. Nur in einem einzigen Fall wird die Entwicklungr
abnorm, und diesen Fall erhitlt man in sehr verschiedenem Prozentsats dann,
wenn man die Eier, nachdem sie schon wvor der Teilung langere Zeit stark
zentrifugiert worden waren, unter starker Zentrifugalwirkung (wir arbeiteten mit
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3800 Umdrehungen in der Minute, bei g cm Abstand der Eier von der Rotations-
achse) sich teilen 1aft,

Unter den so behandelten Eiern findet man eine geringere oder griflere
Zahl (bis 36 Proz) von sclchen, die durch einen kleinen Plasmaball ausgezeichnet
sind, der in der ersten Furche liegt und stets an derjenigen Seite des Fies sich
abgeschniirt hat, die von der rotierenden Achse weggewendet war. Da an dieser
Seite des Eies sich die zahlreichen kleinen Granula angehiuft haben, die schwerer
als das Plasma sind, ist der abgeschniirte Ball stets dicht mit diesen Kornchen
vollgepfropft.

Diese ,Ball-Eier”, wie sie kurz genannt sein mtigen, sind weiterhin da-
durch charakterisiert, dail die beiden Blastomeren immer genan gleich grof) sind
und dafl die Furchungsebene auf der durch das Zentrifugieren hervorgebrachten
Schichtung der Eibestandteile genau senkrecht steht. Der prinzipielle Unter-
schied gegeniiber den normalen Keimen gibt sich aber erst spiter zu erkennen,
nimlich darin, dafl sich die beiden Blastomeren bei der weiteren Furchung voll-
kommen gleich verhalten, wovon man sich durch einen Blick auf Fig. 31 (Taf. 16)
vorliufig diberzeugen kann.

Die Ursachen fiir das Auftreten dieser Ballkeime habe ich korzlich (1910) eéiner
eingehenden Untersuchung unterzogen, von der ich hier nur das fiir das Folgende
wichtige Hauptresultat hervorhebe. Es laBt sich beweisen, dafl die eigentiimliche
Abnormitit dann entsteht, wenn bhei einem unter starker Zentrifugalwirkung
sich teilenden Ei die Kraft exakt in der Richtung der Eiachse wirke
Unter diesen Umstidnden wird die Spindel, htichst wahrscheinlich infolge der in
der Achsenrichtung stattfindenden Abplattung des Fies, gezwungen, sich zur
Eiachse senkrecht zu stellen; oder richtiger gesagt: die Spindel, die sich nach
meinen jingsten Ermittelungen (L ¢) in jedem Ei senkrecht zur Achse anlegt,
wird durch das Zentrifugieren gezwungen, diese Stellung beizubehalten. Denkt
man sich die Strultur, auf der die Palaritat des Fies und also die Existenz elner
Eiachse beruht, als eine parallele Schichtung. so muB die genannte Spindel-
stellung dazu fithren, daff jede Blastomere von allen Eizonen die Hilite erhilt.
Daraus erklirt sich die vollkommene Aequivalenz der beiden Zellen.

Wie ich zeigen konnte (L c), entstehen die Ballkeime sowohl dann, wenn
der vegetative Pol der Rotationsachse zugekehrt ist als auch bei der umgekehrien
Orientierung, Doch sind die am animalen Pol gebildeten Biille deshalb weit
haufiger, weil sehr viele Eier, infolge der Anhiufung des leichteren Dotters in
der vegetativen Eihilfte, sich beim Beginn des Zentrifugierens so drehen, dafl der
vegetative Pol gegen die Rotationsachse sieht. Aus dieser Tatsache erklirt es
sich auch, dal in manchem Eimaterial bis zu 36 Proz. Balleier gefunden werden,
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was undenkbar wire, wenn sich die Eier ganz beliebig zur Richtung der Zentri-
fugalkraft einstellen wiirden.

Wenn nun auch der mit den schweren Kornchen gefillte Ball ein fast un-
tritgliches Kennzeichen dafiir ist, dafl ein zur Beobachtung kommendes Zweizellen-
Stadium aus einem Ei entstanden ist, das sich in einer zu seiner Achse senk-
rechten Richtung geteilt hat, so kommen doch auch Fille mit dem Ball vor, die
sich vollig normal entwickeln, wofiir ich in der erwithnten Arbeit die Ursachen
erbrtert habe, Und andererseits kann auch die so ungemein charakteristische ,Ball-
entwicklung” an Eiern eintreten, die sich unter starker Zentrifugalwirkung geteilt
haben, ohne daB sich dabei ein Ball abgeschnirt hitte. Aus beiden Tatsachen
geht hervor, dafl nicht etwa die Bildung des Balles fir die abnorme Entwicklung
verantwortlich zu machen ist; vielmehr kann diese ihren Grund nur haben in der
abnormen Teilungsrichtung senkrecht zur Eiachse.

Im Folgenden soll lediglich die weitere Entwicklung der Ballkeime
betrachtet werden, deren ndchste Stadien bereits in der vorldufigen Mitteilung
(BoveERT und HOGUE, 19og) und etwas ausfihrlicher in der Arbeit von Miss HoGuE
{1g1o) beschrieben worden sind. Was an dieser Entwicklung vor allem als voll-
kommen konstant auffillt, das sind die Verhiltnisse der Chromatin-Dimi-
nution. Der urspriingliche Kernzustand erhalt sich, wie ja auch bei den meisten
normalen IKeimen, bis zum Stadium von vier Zellen. Wilhrend aber nun im nor-
malen Keim beim niichsten Teilungsschritt in drei Zellen, ndmlich in A, B und EMSt
die Diminution stattfindet, geschieht sie in den Ballkeimen nur in zweien, und
zwar wird in jedem Zellenpaar die obere Zelle, die gewohnlich mit dem Ball in
Kontakt steht, diminuiert, wogegen die untere die Urchromosomen bewahrt
(Fig. 39, Taf. 16} Und nun verhalten sich die beiden Keimhilften auch weiter-
hin symmetrisch; jede der beiden Stammzellen liefert stets wieder eine Stamm-
zelle und eine Ursomazelle, so dall also zwei Keimbahnen nebeneinander hergehen
und schlicBlich anstatt der normalen zwei Urgeschlechtszellen deren wvier vor-
handen sind.

Diese Tatsache, sowie das oben besprochene Frgebnis, dall jede 1/y-Blasto-
mere eines Balleies alle zwischen dem animalen und vegetativen Pol gelegenen
Eizonen enthdlt, legten den Gedanken nahe, dafl diese beiden Blastomeren die
Wertigkeit von ganzen Eiern besitzen dirften. Zwar furchen sie sich
niemals so, wie ein ganzes Ei. Allein wer konnte voraussagen, wie zwei ganze
Eier, in solcher Weise aneinandergefiigt, sich verhalten wiirden? Zeigen doch
auch z B, die zwel Ventralfamilien eines dispermen Keimes Attraktionen fiir-
einander, die sich aus der normalen Entwicklung durchaus nicht wiirden ent-
nehmen lassen, So hielt ich es fir moglich, dafl, wenn es gelinge, die eine Blasto-
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mere eines Ballkeimes von der anderen zu trennen, aus jeder ein normaler Zwerg-
embryo hervorgehen wiirde, wie ans der normalen !'/,-Blastomere eines See-
igel-Fies:

Ich suchte deshalb nach einem Mittel, die eine Blastomere ohne Schidigung
der anderen zu wvernichten. Dies ist mir bis jetzt nicht in idealer Weise gelungen,
aber doch so, daB mir das Verfahren fir die weitere Analyse von groflem Nutzen
war. HEs ist die Methode des Abtotens einzelner Blastomeren ver-
mittelst Uviollichtes. Fufiend aufl den Erfahrungen HERTELs (i1go5) tiber
die Wirkungen ultravioletten Lichtes auf Seecigel-Eier, fand ich, dafl es sehr leicht
gelingt, von Eiern, die den Strahlen einer Uviollampe ausgesetzt sind, die eine
Blastomere ohne Schidigung der anderen zu toten, indem man diese durch einen
dicht aufliegenden Stanniolstreifen vor der Einwirkung der Strahlen schiitzt.
Miss STEVENS hat anf meine Veranlassung normale Ascaris-Keime vermittelst
dieses Veérfahrens pariiell abgetitet und die Entwicklung des lebenden Restes
verfolgt. In ihrer Arbeit (1gog) ist die Methode genauer beschrieben.

Als ich nun auf diese Weise die eine '/,-Blastomere von Balleiern ab-
tittete, zeigte sich, dall sich die iiberlebende neben ihrer toten Schwester genau
so furchte, wie wenn diese gleichfalls an der Entwicklung teilnahm, Damit war
die urspringliche Hypothese bereits sehr unwahrscheinlich geworden. Mein
nichster Gedanke war nun der, daf in der Ballfurchung itberhaupt nichts mit
der normalen Entwicklung zu ldentifizicrendes vorliege. Jede der beiden Blasto-
meren des Ballkeimes ist ja aller Wahrscheinlichkeit nach zusammengesetzt aus
Plasma, das normalerweise auf die Zellen AB und P, verteilt ist. Aus dieser
Mischung konnten neue Eigenschaften entstehen, die der Furchung der Balleier
einen besonderen Typus verleihen wiirden,

Allein auch diese Moglichkeit, die fir eine weitere Analyse kaum noch
Handhaben geboten hitte, ergab sich erfrenlicher Weise als nicht realisiert.
Vielmehr kam das ebenso dberraschende wie sichere Resultat zu Tage, dafl jede
!/s~~-Blastomere eines Balleies genau die Eigenschaften einer
normalen Blastomere Py besitzt. DieEigenschaften der normalen
Blastomere AB sind vollkommen verschwunden.

Da dieses Ergebnis zuerst an den partiell abgetiteten Keimen gewonnen
waorden ist, stelle ich deren Beschreibung voraus.

A. Die Entwicklung der einzelnen 1/2-Blastomeren von Balleiern.

Hinsichtlich der Methode sei erwidhnt, daf ich bei den Bestrahlungsver-
suchen nicht bestimmte Exemplare zweizelliger Balleier partiell mit Stanniol be-

deckte, was sehr zeitravbend wiire ind doch nicht sicher zum Ziel fihren wirde:
Fesschrili. Hortwig, Bd. 111t Boveri, Asoorm-Hlastomeren, 11
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sondern ich verwendete einen Objekttriger, auf dem etwa 3o Proz. Balleier auf-
getreten waren und bedeckte die Eier in der Richtung, in welcher der Objekt-
triger zentrifugiert worden war, mit parallelen, etwa ', mm breiten Stanniol-
streifen, zwischen denen ungefihr ebenso breite Zwischenrume blieben. Auf
diese Weise erhielt ich vierzehn brauchbare Objekte. Dancben fanden sich in
groflerer Zahl normale Zweizellenstadien, von denen gleichfalls die eine Blasto-
mere abgetotet war. Diese dienten als wertvolle Kontrollen.

UUm mit diesen letzteren zu beginnen, so furchten sie sich so, wie ich es
bei meinen friheren Vorversuchen schon im Groben gefunden hatte und wie es
dann von Miss STEVENS im Detail verfolgt worden ist. Die einen, bei denen die
Zelle P, tot war, ergaben annidhernd kugelige, aus gleichartigen Zellen zusammen-
gesetzte Blastulae mit diminuierten Kernen (vgl. STEVENS, Fig. 1), Die anderen,
bei denen die Zelle AB durch das Uviollicht getitet war, lieferten jene:. charalk-
teristischen, im Schema der Fig. F (p. 137) dargesteliten Zellenstreifen, wie er
normalerweise avs der Zelle Py entsteht und von Miss STEVENS in ithren Figuren 8
und g abgebildet worden ist.

Im Gegensatz zu diesen zweierlei Typen verhielten sich die vierzehn partiell
abgetdteten Ballkeime in ihrer Furchung vollig gleich. Wiire es noch notig,
fiir die vollkommene Aequivalenz der beiden '/,-Blastomeren eines Dallkeimes
einen- Beweis zu liefern, so diirfte er in diesem Befunde erblickt werden. Denn
so gut bei den normalen Keimen in ungefihr der HHilfte der Fille die Zelle AD
und in der anderen die Zelle P, durch das Stanniol geschiltzt war, so hiltten auch
unter den partiell bestrahlten Ballkeimen wenigstens cinige abweichende auf-
treten miiszen, wenn es tiberhaupt solche giibe.

Das zweite, weit wichtigere Resultat aber war dieses, dafd sich die vierzehn
!/ ¢-Blastomeren der Ballkeime genau so furchten, wie die allein sich entwickelnde
Zelle Py der normalen Keime, In Fig. 32 (Taf 16) ist die Entwicklung eines partiell ab-
getoteten Balleles in den Hauptetappen wiedergegeben, Die iiberlebende Blastomere
teilt sich stets wie eine an AB befestigte Zelle Py, und ihre beiden Tochterzellen
fihren nun (Fig, 32a und b} die for die normale Entwicklung so charakteristische
Umklappung aus, bis sie beide der toten Schwesterzelle anliegen (Iig. 32 ¢ und d),
Verhalten sie sich schon hierin wie die normalen Zellen EMSt und Py, so gilt
dies in gleicher Weise fiir ihre Teilung. Deide teflen sich in der urspranglichen
Lingsrichtung und so entsteht die fir die normale Ventralfamilie typische Reihe:
MSt, E, Py und C (Fig. 32el. Wie bei der normalen Entwicklung teilen sich
nun die beiden Endzellen M5t und C quer zor ganzen Familie; es entstehen die
Zellen mst—por und e—y (Fig: 321, die sich sekundir mehr oder weniger stark
verschieben konnen (Fig. 32g) Die beiden"Zellen E und P, endlich teilen sich

———— -
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in typischer Weise longitudinal, es entstehen die Zellen ET und EIL PP, und 1D
(Fig. 32 h).

Als die einzige Abweichung dieses Verlaufs vom normalen konnte die
Teilungsrichtung der Zelle MSt angesehen werden, Zwar teilt sie sich typisch
Jquer” zur Lingsachse der ganzen Zellenreihe, aber nicht, wie C, in eine rechte
und linke Zelle, die beide der abgetdteten Schwesterblastomere aufliegen, sondern
in eine aufliegende und eine nach aullen gerichtete. Diese Erscheinung zeigte sich
jedoch ebenso bel normalen Keimen nach Abtotung der Zellen AB. Und
bei dem dispermen Keim des Typus 111 dessen Entwicklung auf Taf 14 und 15
abgebildet ist, ist uns an den Ventralfamilien I und 11T das Gleiche begegnet, wie
in Fig. 28 und 29 zu sehen ist. Also auch hierin liegt nichts Anormales.

Der Verlauf war bei allen vierzehn Objekten so gleichartig, dall nur ein
einziger Punkt noch der Erwihnung bedarf. Dei einigen Keimen blieben die vier
Zellen MSt, E, P, und C nicht in einfacher Reihe hintereinander liegen, sondern
verschoben sich zu T-formiger oder rhombischer Anordnung, wodurch sich natiir-
lich das klare Bild der Fig. 32 verwischte. Da jedoch bei der sich allein ent-
wickelnden normalen Zelle P; ganz das (Gleiche vorkommt, bedeutet auch diese
Erscheinung keine Abweichung vom Normalen.

Es 1t sich also sagen: jede sich allein entwickelnd: '/ -Blastomerc eines
Balleies verhiilt sich in allen Stiocken wie eine normale Y ,-Blastomere P;. Und
dies gilt, wie die konservierten Objekte lehren, auch fiir die K ernverhiltnisse
Wo im normalen Verlauf eine Diminution eintritt, da auch bei unseren Objekten.
Die Anwesenheit des ,Balles", der fast immer den AbktOmmlingen von M5t
anliegt, ist das einzige Kriterium, um feststellen zu konnen, dall man nicht die
Deszendenten der Zelle P, eines normal geteilten Eies vor sich hat.

In Fig. 38 (Taf. 16) ist eines der vierzehn Objekte im konservierten Zustand
wiedergegeben, Der Keim ist so gedreht, dall die aus der aberlebenden Blasto-
mere hervorgegangene (Gruppe von dreizehn Zellen annidhernd in Ventral-
ansicht (nach der fir den ganzen normalen Embryo giltigen Terminologie) zu
sehen ist. Was in der Zeichnung nach oben sieht, entspricht dem Vorderende des
Embryo. Die dem Uviollicht avsgesetzte Blastomere war in diesem Fall nur
stark geschidigt und vermochte sich noch einmal zu teilen. Die Verbindungs-
linie ihrer beiden Tochterzellen ist, wie ich es auch in einem anderen Fall be-
obachtet habe, merkwiirdigerweise nicht lings-, sondern quergestellt. Doch kommt
auch die andere Orientierung vor. Der Ball liegt auf der nach unten gekehrten
Seite, in typischer Weise mit den Abkommlingen von MSt in Kontakt Er ist
in der Zeichnung als punktierter Kreis unter den Zellen P, und E1I angegeben,

Vergleicht man die Gruppe von dreizehn Zellen mit der Ventralfamilie eines

normalen Embryo, so ist die Uebereinstimmung so vollkommen, als man es bei
i i
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der Verzerrung infolge des Fehlens eines entsprechend ausgebildeten primiiren
Ektoderms nur erwarten kann. Von hinten beginnend finden wir in typischer
Lagerung die vier Abkommlinge der Ursomazelle C (eI, ¢Il. yI, yII). Dann
folgt die Ursomazelle D, in normaler transversaler Teilung begriffen, wobei die
Diminution stattfindet. An sie schlieft sich nach vorn ihre auffallend kleine
Schwesterzelle, die Stammzelle Py an, die in dem von der ganzen (iruppe gebil-
deten Bogen am hochsten liegt. Nun kommen, unter einer Knickung angefigt,
die Entodermzellen, die hintere {E1I) bereits in typischer Weise in ell und ]I
geteilt, die vordere (K1) gerade in Teilung begriffen. Selbst der Winkel, den die
Spindelachsen von EI und EIl miteinander bilden, stimmt mit demjenigen des
normalen Embryos iberein (vergl meine Fig, 21 b in der Festschrift for Kuoprrem).
Endlich das Vorderende wird von den vier Abkommlingen der Zelle MSt gebildet
{m, u, st, ox), Diese weichen in ihrer Lage insofern vom Normalen ab, als, offenbar
wegen des Fehlens der primidren Ektodermzellen, die Zellen mst und gpeor sich
nicht voneinander gelost hatten. So sind die beiden im normalen Embryo seitlich
neben den Entodermzellen gelegenen zwei Gruppen vereinigt.

B. Die Entwicklung ganzer Ballkeime.

Nach den Erfabhrungen an den partiell abgetdteten Ballkeimen bot nun auch
die Entwicklung der ganzen keine Schwierigkeiten mehr, War doch schon vom
Anfang der Untersuchung an die Art, wie sich die beiden Schenkel des vier-
zelligen Ballkeims zu einem Ring und dann zum Rhombus zusammenschliclen, als
ein Vorgang erschienen, der in Verdoppelung das darbietet, was im normalen
vierzelligen Keim die Tochterzellen von P, ausfuhren.

Es sei nun zuniichst auf diese Verhiltnisse noch etwas niher eingegangen,
Totet man zweizellige Ballkeime auf dem Stadium ab, wo in jeder Blastomere
die Spindel ausgebildet ist, so findet man nicht selten
beide Spindeln auf der Berfhrungsebene der Dlasto-
meren senkrecht stehend; mit anderen Worten: die
beiden Spindelachsen fallen in eine gerade Linie
Demgemill liefert die Teilung eine gerade Reihe von
vier Zellen, deren #ulerste gewthnlich etwas kleiner
sind als die mittleren (Fig, H. Man kann dies so0
formulieren: jede Zelle P; des Ballkeims ver-

Fig. H. hilt sich so, als ob ithreSchwesterzelle nicht
anch die Qualitiat P, sondern AB hitte

Die Anordnung der vier Zellen in einer Geraden ist gewohnlich von sehr
kurzer Dauer; hidufig tritt schon withrend der Durchschniirung der Zellen eine
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Winkelstellung der beiden Familien ein, oft bilden schon dic Spindeln einen
Winkel miteinander, Bei diesen Verschiedenheiten ist ohne Zweifel zum Teil die
FForm der Eischale von Bedeutung. Ist ihre Oblongitit gering, so erfolgt die
Umbiegung rascher als wenn die vierzellige Reihe genfigend Raum hat, sich aus-
zustrecken, wie in Fig. H.

Das weitere Verhalten der beiden Schenkel ist verschieden. Als das typische
(reschehen, das in weitaus den meisten Fallen beobachtet wird, ist das in Fig. 31
dargestellte zu bezeichnen ), wo sich die beiden Schenkel in der gleichen Ebene
gegeneinander bewegen, bis sie schliefilich (Fig. 31¢) in engster Bertthrung in
quadratischer Anordnung nebeneinander liegen. Dieser Zusammenschlufi erfolgt
entweder direkt und dann sehr rasch, oder er vollzieht sich unter Einschaltung
eines sehr eigentiimlichen Ringstadiums, wie Fig. 31b es zeigt, Diese Kon-
figuration kommt dadurch zustande, dall die Zellen zum Zweck des Zusammen-
schlusses sich nicht drehen, sondern verbiegen, So findet man in Fig. 31b die
stark gestreckten Zellen EMSt geradezu geknickt, wihrend die Zellen P, schwach
gekrimmt sind. Auf solche Weise kommen diese beiden Zellen zuerst mit einem
kleinen unteren Bezirk in Berithrung. Die Anniherung vollzieht sich ziemlich
langsam, und auch nachdem der Kontakt hergestellt ist, wird erst ganz allmahlich
eine breitere Berlihrungsfliche geschaffen, Ganz langsam verkleinert sich dann die
Oeffnung des Ringes, sie besitzt zuletzt gewohnlich die Form eines engen Langs-
spaltes, nach dessen Verdringung der Zustand der Fig. 31c¢ erreicht ist. Von
nun an sind die beiden Modi nicht mehr zu unterscheiden.

Wir sehen also, dafl das, was bei partieller Abtotung die eine Blastomere
dllein macht (Fig. 32a, b, ¢}, hier symmetrisch von beiden ausgefihrt wird, Und
wenn dort kein Zweifel sein konnte, dafl der Vorgang
dem normalen Umklappen der Wentralfamilie ent-
spricht, so ist es klar, dall die Erscheinungen beim

ganzen Keim den gleichen Umklappungsprozef
doppelt reprisentieren. '
Diabei ist es von Interesse, daf auch die normale
Umklappung der Ventralfamilie in zweierlei Weise
Fig. I

geschehen kann, entweder so, dafl von der Stelle, wo
EMSt der Dorsalfamilie bereits anliegt, der Kontakt
kontinuierlich weiter ausgedehnt wird, oder in der Weise, wie es Fig. | darstellt,
wo durch Biegung der Zelle P, und besonders der Zelle EMSt zunichst ein
distaler Bezirk von P; an die Zelle B herangefithrt wird, so daB also auch hier

1) Die Lage des Balles in den ersten Bildern der Fig. 31 ist nicht die umspringliche. Er ist von
seingr Bildunpgsstitte am oberen Rand hemnbpgerfiickt and lehet spiter wieder In diee primire Stellong
suriick.



1 iy Theodor Boveri, 34

ein Ring gebildet wird, den man im Vergleich mit dem des Ballkeims als ,Halb-
ring" bezeichnen konnte, Sehr bemerkenswert aber ist es, dall die Ringbildung,
die, nach meinen ziemlich ausgedehnten Erfahrungen, in der normalen Entwicklung
gine Ausnahme darstellt, bei den Ballkeimen umpgekebrt die Regel ist, so dall sie
auch in Zuchten, wo die normalen Keime sich in der gewohnlichen Weise um-
gruppieren, fast immer auftritt. Die Tatsache, die ich mehrmals an Ballkeimen
begbachtet habe, dafl die Oeffnung des Ringes, nachdem sie schon fast ver-
schwunden war, wieder grofl wird, um dann erst definitiv beseitigt zu werden,
sieht fast wie eine Abneigung gegen den Zusammenschluf aus; und wenn hierin
etwas Wahres liegen sollte, so wiire diese Abneigung nach dem Gesagten zwischen
gwei Ventralfamilion bedeutend groller als zwischen einer Ventral- und einer
Dorsalfamilie,

Das quadratische Vierzellenstadium, wie es durch den Schwund der Ring-
offnung entsteht, verschiebt sich alsbald zu einem Rhombus (Fig. 31d). FEs exi-
stiert kein Kriterfum, auf Grond dessen ermittelt werden konnte, ob die beiden
anscheinend identischen Zellenpaare doch eine gewisse innere Verschiedenheit
hesitzen, welche bewirken wiirde, dal es stets eine bestimmte Zelle TEMSt st
welche mit P, des anderen Paares in Kontakt tritt, oder ob hier nur der Zufall
entscheidet. Weit wahrscheinlicher ist mir das letztere; die Rautenform wiire
dann nur als eine stabilere Anordonung der vier Zellen zu betrachten,

Nicht immer jedoch verliiuft die Umlagerung der beiden Schenkel des vier-
zelligen Ballkeimes in dieser Weise, Manchmal bewegen sie sich in verschiedenen
Ebenen; die Ringfigur wird frither oder spater windschief, und daraus resultiert
nach dem Verschwinden der Oeffnung eine tetraédrische Gruppierung
(Fig. 334, bl .

Ein dritter Fall ist der, dali die beiden Schenkel nicht zusammenklappen.
Dies tritt dann ein, wenn die Schale stark linglich und eng ist. Aehnlich wic bei
den T-Riesen 2UR STRASSENs haben die beiden Zellenpaare nicht genfigende
Bewegungsfreiheit.

Endlich eine ganz eigentiimliche Umordnung der vier Zellen hat Miss HOGUE
beschrieben und in ihren Figuren 24—a26 abgebildet; ich verweise aof ibre Dar-
stellung,

Ich gehe auf diese Verschiedenheiten und ihre moglichen Ursachen nicht
weiter ein. Im Anfang haben sie die richtige Auffassung der Ballkeime sehr
erschwert. Nachdem aber einmal an den typischen und weitaus haufigsten 1allen
(Fig. 31) die Wertigkeit der beiden Zellenpaare als zweler Ventralfamilian er-
kannt war, liefl sich leicht konstatieren, dall dies fir die dbrigen IFille eben-
falls gilt,
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Kehren wir zu dem ebenen* Ballkeim der Fig. 31 zuriick, so teilen sich
nun die beiden Zellenpaare in den meisten Fillen so, daff ¢ine Doppelreihe
von je vier Zellen') entsteht (Fig. 31 e und £, die sich, oft schon ehe alle
acht Zellen gebildet sind, verbiegt, und zwar sowohl in der Fliche wie nach der
Kante (Fig. 31 g). In seitlicher Ansicht ist dieses sehr charakteristische Wurst-
stadium in Fig. 35 wiedergegeben.

Nach dem, was die Entwicklung der einzelnen Y/,-Blastomere gelehrt hat, ist
die Deutung sowohl der Teilungsrichtungen, wie auch der Kraimmung klar. Wir
haben in jeder der beiden vierzelligen Reihen eine normale vierzellige Ventral-
familie (MSt, E, Py und C) vor uns, und der Bogen, dea sie bildet, entspricht der
Krimmung, welche die vierzellige Ventralfamilie in jedem normalen Keim dar-
bietet.

Hines aber ist hierbei merkwardig, Die Ebene, in der die Ventralfamilie
des normalen Embryo gekrimmt ist, ist die Medianebene, o b auf Vorher-
gehendes bezogen: es ist die Ebene, zu welcher die vier
Blastomeren A, B, EMSt, Py im Rhombusstadium ange-
ordnet waren: die Konkavitat der Krimmung ist gegen
die Dorsalfamilie gerichtet. Wiirden die beiden vierzelligen
Reihen des Ballkeims sich in gleicher Weise biegen, so
mitften sie, wie Fig. K es schematisch ausdriickt, in der
Mitte auseinander weichen; es mifite der Ring, wie er
auf dem vierzelligen Stadium bestanden hatte, abermals
auftreten, Dies kommt aber niemals vor. Offenbar ist
die Adhision, welche die beiden Gruppen, oft nach
langem Zogern, gewonnen haben, so stark, dafl die ihr entgegenwirkende
Krimmungstendenz sie nicht dberwinden kann,, Aber irgendwie vollzieht sich
die Ikrimmung doch; teils so, dall die eine Familie die andere in ihre Richtung
zwingt, viel mehr aber dadurch, dall die Krimmung in einer zu der typischen
Richtung senkrechten erfolgt, beide Reihen also sich gemeinsam nach der einen
oder anderen Seite aus der Medianebene heraushiegen.

Den Anschauungen zUr STrASSENs folgend, konnte man sich dies so vor-
stellen, daBl Drehungen der einzelnen Blastomeren von solcher Art stattfinden,
dali die eintretende Kriimmung de facto doch der normalen entspricht. Wahr-
scheinlicher kommt es mir vor, dall die Zellen, wenn sie verhindert sind, die
typische Kruommung herzustellen, innere Umstimmungen erfahren, welche die
Krimmung in abnormer Richtung zustande bringen,

) The in der vorlilufigen Mittellung {BovEsl und HOGUE 1900} in Fig. § wiedergegobene Anordoung
der acht Zellen ist rwor in manchem Material picht selten, totedem aler als atyplsch s bezelchnen,
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Hier scien ein paar Worte @iber die weitere Furchung der tetraédrischen
Ballkeime (Fig. 33b) eingeschaltet. Auch bei ihnen geht in den meisten Fillen
aus jeder zweizelligen Gruppe eine einfache vierzellige Reihe hervor und es ent-
steht auf diese Weise das sehr auffallende Bild eines Kreuzes (Fig. 33¢). Wenn
nun hier die Krimmung eintritt, richten die beiden Reihen ihre Konkavitit
gegeneinander und schmiegen sich so ineinander, wie Fig. 33d es wiedergibt,
in welcher jede der beiden Familien durch eine ihre vier Zellen durchziehende Linie
kenntlich gemacht ist. In diesem Fall gestattet also der anfangs vom Normalen
stirker abweichende Verlauf eine korrektere Fortsetzung.

Kehren wir zu den ebenen Ballkeimen zuriick, so geht die Verschiebung,
wie sie die beiden Zellenpaare im rhombischen Vierzellen-Stadium gewonnen
haben (Fig. 31d), gewdhnlich auch auf das achtzellige Stadium Ober. Dann sitzt
die eine vierzellige Reihe um eine halbe oder ganze Zellenbreite tiefer als die
andere. So kommt das sehr typische Bild der Fig. 35 zustande, Der wurst-
fsrmige Korper wird oben und unten von je einer Zelle abgeschlossen, wogegen
im mittleren Bereich die Zellen doppelt liegen, Aus den Kernverhiltnissen ergibt
sich, daf in Fig. 35 die oben frei hervorragende Zelle MSt zu der dem Beschauer
zagekehrten Familie gehort, die unten herausragende Zelle C zu der abgewandten.

Wenn spiter die Kriimmung noch stiarker wird, gibt gewdhnlich die eine
Familie die einreihige Anordnung auf, manchmal beide. -

DaB nun jede der beiden Reihen in der Tat einer mormalen Ventralfamilie
entspricht, wird bestitigt durch das Verhalten der Kerne. Ohne Ausnahme
findet sich im achtzelligen Ballkeim der Kernzostand der Fig. 35. Jede Reihe
besteht aus zwei Zellen mit diminuierten Kernen, von denen die endstindige ge-
wohnlich mit dem Ball in Berihrung steht, und aus zwei Zellen mit urspring-
lichen Kernen, Die ersteren sind als MSt und E, die letzteren als Py und C an-
zusprechen.

In vollem Einklang damit stehen die Teilungsrichtungen beim Ueber-
gang zum sechzehnzelligen Stadium. Die beiden Mittelzellen jeder Reihe teilen
sich lings, die beiden Endzellen teilen sich quer. Dies illustrieren die nach dem
leben skizzierten Figuren 31 h und i, sowie die nach kenservierten Praparaten ge-
zeichneten Figuren 36 und 37. Fig. 36 gibt einen achtzelligen Ballkeim in Ilichen-
ansicht wieder, Die rechte Familie hat die einreihige Anordnung ziemlich gut
bewahrt: von der linken dagegen ist die Zelle Py auf der dem Beschauer ab-
gewandten Seite aus der Platte herausgedrangt worden. Die rechte Reihe Lifit
in MSt und C quer gestellte Teilungsfiguren erkennen; die Spindel der Zelle 1"
steht in der Langsrichtung der Familie, und ebenso weist die Stellung der Centro-
somen in der Zelle E darauf hin, dall sich diese Zelle in der Lingsrichtung der
Gruppe teilen wird. Die Zellen der linken Familic zeigen, soweit die Ver-
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schiebungen eine Aussage erlauben, das Gleiche. Die beiden nach der Lage des
Balles als Py zu diagnostizierenden Zellen enthalten, der Norm entsprechend, Ur-
chromosomen, in den Zellen C findet gerade die Diminution statt.

Ebenso verhdlt es sich mit dem Keim der Fig. 37. Ich habe diesen Keim
in anderer Orientierung abgebildet als die bisher besprochenen, namlich so, dafl
die beiden Ventralfamilien sich moglichst in der Stellung prisentieren, wie wir
sie in einem bei seitlicher Ansicht gezeichneten normalen Keim orientieren. Das
Objekt ist in gleicher Ansicht zweimal wiedergegeben; in a ist die dem Beschauer
zugekehrte Familie genaver ausgefithrt, in b die abgewandte. Die Uebersin-
stimmung der ersteren Reihe mit einer normalen Ventralfamilie kdnnte nicht
vollkommener sein. In den Zellen MSt und C (c—) sehen wir auf die Teilungs-
figuren in der Richtung ihrer Achse, in E und P, liegen die Spindeln der Lange
nach vor uns. Die Zelle, die nach der Lage des Balles als Py, bestimmbar ist,
teilt sich mit Urchromosomen, bei der Teilung der Zelle C vollzieht sich die
Diminution.

In der abgewandten Reihe (Fig. 37 b) zeigen die Chromatinzustinde die gleiche
Wertigkeit der Zellen an; dagegen sind die Teilungsrichtungen infolge der Ver-
lagerungen nicht so klar, Auch stellt sich die ganze Familie in einer Ansicht
dar, die zwischen Flichen- und Seitenansicht ungefihr die Mitte halt. So pri-
sentieren sich die typischen Querteilungen von MSt und C in schiefer Lage. Die
Spindel von P, ist typisch in der Lingsrichtung der Familie eingestellt; und auch
die Teilung der dus der Reihe herausgedringten Zelle E laft sich unter Berick-
sichtigung dieser Verlagerung als in der Langsrichtung der Familie erfolgend
bezeichnen.

Ich bemerke ausdriicklich, dali diese Fille nicht etwa ausgewihlt giinstige
sind, sondern dall solche zu Hunderten hitten gezeichnet werden kinnen.

Die erfolgten Querteilungen der Zellen MSt und €, nach dem lebenden
Objekt gezeichnet, sind in Fig. 31h und i zu sehen, Hier treffen wir abermals
auf die Erscheinung, die uns, sowohl bei dispermen Keimen (Fig. 28 w. 20, Taf. 15)
wie bei den partiell abgetiteten Ballkeimen (Fig. 32f) begegnet ist, daf die
Teilungsrichtung von C auf derjenigen von MSt senkrecht steht. Und auch hier
wieder mull die erstere Richtung als die korrektere im Sinne der normalen Ent-
wicklung bezeichnet werden,

Ueber die spétere Entwicklung teile ich nur soviel mit als notig ist,
um zu zeigen, dall sie die Auffassung des Ballkeimes als einer zweifachen Ventral-
familie gleichfalls in jeder Hinsicht bestitigt. Je nach den oben erwihnten ver-
schiedenen Zellauordnungen auf dem vierzelligen Stadium sind die spiteren Zu-
stinde der Ballkeime im Aussehen ziemlich verschieden. Weitaus am klarsten
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sind die ,Embryonen®, die sich aus dem ebenen Typus (Fig. 31) entwickeln,
wie ein solcher in Fig. 30 abgebildet ist. FEr ist so orientiert, wie derjenige der
Fig. 37, und bietet sich also in der Ansicht dar, in der sich die Ventralfamilie
cines normalen Embryo bei der Betrachtung von links prasentiert. Aehuliche
Gebilde finden sich in Material, dessen Ballkeime dem ebenen Typus angehoren,
in grofler Zahl. Sie haben mit allen anderen Ballkeimen dies gemeinsam, daf
ihnen infolge des Mangels eines primiren Ektoderms die Furchungshohle (primiire
Leibeshohle) fehlt. Der Embryonalkorper ist, mit einer unten zu erwihnenden
Einschrinkung, kompakt. In ihm kann man nach Beschaffenheit und Gruppierung
der Zellen leicht die Elemente zweier parallel vereinigter Ventralfamilien erkennen,
Deutlich sind im Praparat an ihrer glasigen Beschaffenheit die Entoblastzellen zu
erkennen. Vorn, seitlich und dorsal von ihnen finden sich die Stomatoblasten und
Mesoblasten. Ventralwirts, meist etwas iiber das Entoderm hervorragend, erkennt
man die Stammzellen. In Fig. 30 haben wir es ohne Zweifel mit zwei Zellen By
zu tun, die sich gerade teilen, um die Urgeschlechtszellen zu liefern, Dann folgen,
durch die groflen Diminutionskorner ausgezeichnet, die Abkommlinge der Ursoma-
zelle D (braun) und endlich digjenigen der Ursomazellen C {rot), die sich, wie im
normalen Embryo, gegen den Riicken empor und nach vorn krommen. Wo sie
hier abrupt aufhoren, da eben sollte das primire Ektoderm sich anschlieben; und
wenn man, wie es in Fig. 39 geschehen ist, den auferen Kontur einer normalen
Dorsalfamilie hinzuzeichnet, ist die Uebereinstimmung des Bildes mit der Seiten-
ansicht eines normalen Embryo iberraschend.

Schon bei den ersten Versuchen, in denen Ballkeime aufgetreten waren,
ficlen an den daraus entstandenen Zellenhaufen sehr hiufig schwanzartige, oft
langgestreckte Anhiinge auf. Die Figuren 21 und 27 bei Miss Hogus geben hierfor
Beispiele, Nachdem ich die Wertigkeit der Ballkeime einmal erkannt hatte, war die
Deutung dieses Anhangsels klar; es ist nichts anderes, als jene aus Abkommlingen
der Ursomazelle C bestehende Zellenreihe, die sich, wie besonders ZUR STRASSENS
Schiler H, MOLLER (1go3) genau verfolgt hat, in der Medianebene des normalen
Embryo zwischen den primiaren Ektodermzellen weit auf dem Ricken nach vorn
erstreckt,

Dieser Zellenkomplex legt sich manchmal schon auf Stadien, wie dem der
Fig. 39, mit seinen Riindern dem dicken Teil des Keimes anf, wabrend sein
mittlerer Bereich hohl liegt. So entsteht hier hinten oben ein kleiner, rings ah-
geschlossener Hohlraum, der dem hintersten Teil der normalen Leibeshohle ent-
spricht.  Auch vorn zwischen den Stomatoblasten und Entoblasten tritt nicht
selten ein Hohlraum auf. Spater findet man hiiufig Ansiitze zu cinem Stomodaeumn,
Dann aber steht die Entwicklung still,

Ich habe bis jetzt nicht die Zeit gehabt, die vorstehend in aller Kirze ge-
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schilderte spiitere Entwicklung der Ballkeime so eingehend, als es winschenswert
wire, zu studieren. Auf Grund dessen, was ich gesehen habe, bin ich der
Ueherzeugung, daf sich diese Entwicklung bei dem ebenen Typus mit fast eben-
solcher GesetzmiiBigkeit vollzieht, wie diejenige eines normalen Keimes,

An demjenigen Resultat, das finr die Zwecke dieser Arbeit die Hauptsache
ist: dafl die beiden primiren Blastomeren eines Ballkeimes in
jeder Hinsicht genau die Eigenschaften normaler Zellen P, be-
sitzen, werden die mitgeteilten Tatsachen keinen Zweifel lassen,

V. Gibt es bei Ascaris erbungleiche Chromosomenteilung?

Diese Frage habe ich vor 6 Jahren (19og b) auf Grund meiner Erfahrungen
an dispermen Eiern in einer kurzen Mitteilung erdrtert und verneint. Da zUR
STRASSEN [(1906) meine Argumentation nicht als zwingend anerkannt hat und
seinerseits dis umgrekehrte Antwort filr die richtige hilt, sei zunichst meine frihere
Beweisfithrung  etwas ausfihrlicher wiederhole Wir werfen zu diesem Behuf
cinen Blick auf das oben (p. 135) gegebene Furchungsschema, Wie an jener
Stelle schon erwiihnt, bedeutet der schwarze Kreis eine Zelle mit urspriinglichem
Kern, der weille eine solche mit dimi-

nuiertem Kern, der von vier schwarzen i]
Punkten umgebene weille Kreis eine AAEN
Zelle, in der die Diminution stattfindet. / \

Wenn wir nun annehmen, dall die H"
Entscheidung dariiber, welche Chromo- //f \ / \
somen den Charaltter von ,Urchromo- I" [H] m] m

somen” bewahren, welche diminuiert
werden, im Chromatin selbst ,/'
voraushestimmt sein soll, so miissen wir l] [m [ﬂ]
far die Deszendenz eines jeden Chromo-
soma des normal befruchteten Eies einen
ganz entsprechenden Stammbaum zeichnen, wie Fig. L ihn zeigt. Das heifit: wir
missen annehmen, daf jedes Urchromosoma des befruchteten Eies sich durch
differentielle Teilung in ein Urchromosoma (schwarz) und in ein — zundichst nicht
als soiches erkennbares — diminutorisches (weil) spaltet. Das letztere liefert
durch erbgleiche Teilungen fortan lauter gleiche — somatische — Chromosomen.
Das Urchromosoma der zweiten Zellgeneration aber zerfillt durch differenticlle
Teilung abermals in ein Urchromosoma und ein diminutorisches usf,

Da (bei der Varietit bivalens) im normalbefruchteten FEi, also in der
ersten Zellgeneration, vier Urchromosomen wvorhanden sind, so giht es dann in
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jeder folgenden Zellgeneration wieder vier Urchromosomen, alle in einer der
jeweils vorhandenen Zellen vereint.

Die Frage ist nun: was haben wir auf Grund dieser Vorstellung von den
Chromatinverhiltnissen eines dispermen FEies zu erwarten? Das doppeltbe-
fruchtete Ei der Varietiit bivalens besitzt sechs Urchromosomen, Da dieselben
die gleiche Wertigkeit haben, wie die vier Chromosomen des einfach befruchteten
Eies, so mufl nach unserer bisherigen Annahme auch jedes von ihnen sich in ein
Urchromosoma und in ein diminutorisches teilen usf. So missen auch in jeder
folgenden Zellgeneration sechs Urchromosomen vorhanden sein. Allein wihrend

Fig, M.

bei der normalen Entwicklung infolge der reguliiven Verteilung der Tochterchromo-
somen sich alle Urchromosomen in einer bestimmten Zellenfolge forterben 7), miissen
sie bei der simultanen Vierteilung des dispermen Eies iberwiegend hiufig auf mehrere
Zellen zerstreut werden. Dies sei an der Hand der Fig. M ctwas niher erliutert,
In a ist eine der zahlreichen Moglichkeiten, wie die sechs Chromosomen zwischen
die vier Pole eingeordnet sein konnen, gezeichnet, und zwar habe ich diese
Gruppierung wirklich beobachtet, Es finden sich zwischen den vier Polen vier
wopindeln® ausgebildet, namlich in dreien der vier Seiten des Zentren-Quadrats

1) Allerdings milllte hietfitr noch eine FEinrichtung angenommen werden, welche bewirkt, dall bed
jeder diffeventiellen Teihmg alle Chromosomen die gleichen Spalthilfien dem gleichen Pol eukehren.
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und in einer Diagonale. Jedes der sechs Chromesomen ist, unserer Annahme
gemil, in differentieller Teilung begriffen; das schwarze Tochterchromosoma
soll ein Urchromosoma bedenten, das weille ein diminutorisches ). Die Orientierung
der beiderlei Spalthilften ist aus spiter zu besprechenden Griinden so gewihlt
worden, daf in den beiden senkrecht stehenden Spindeln, sowie in der diagonalen,
die diminutorischen Spalthalften nach oben gerichtet sind.

In Fig, M, b ist der aus dieser Anordnung sich ergebende Chromatinbestand
der vier simultan entstandenen Tochterzellen dargestellt. Die linke untere Zelle
hat drei, die rechte untere ein Urchromosoma erhalten; die linke obere Zelle
besitzt vier diminutorische Chromosomen, die rechte obere nebeneinander je
zwei Urehromosomen und zwei diminutorische. In ¢ finden wir die
vier Zellen in Vorbereitung zur nichsten Teilung. Unserer Annahme gemifl
spalten sich die sechs diminutorischen Chromosomen in gleichwertige Tochter-
chromosomen, die sechs Urchromosomen wieder je in ein Urchromosoma und ein
diminutorisches. So erhalten wir das achtzellige Stadium der Fig. M, d. Finf
der acht Zellen enthalten nur somatische Chromesomen (weifl) in verschiedener
Zahl, zwei Zellen besitzen nur Urchromosomen, eine enthilt zur Hilfte diese
Art, zur Hiilfte jene.

(ranz allgemein liBt sich das Resultat folgendermafen formulieren: ist die
Differenzierung in Urchromosomen und in somatische Chromosomen ein antonomer
Vorgang des Chromatins, so mufl jeder auf dem achtzelligen Stadium wihrend
der Mitose untersuchte disperme bivalens-Keim genan sechs Urchromosomen
darbieten, in variabelster Weise auf die acht Zellen verteil. Dabel mufl es sich
nicht selten ereignen, dafl Urchromosomen und somatische in der gleichen Zelle
pusammen vorkommen. Dies mufl nidmlich immer dann eintreten, wenn drei von
den vier Polen durch drei chromosomenhaltige Spindeln verbunden sind, wie es
sehr haufig beobachtet wird und auch in dem Ei, dessen Gruppierung der Fig, M, a
sugrunde gelegt ist, der Fall war, Wie man sich auch in dieser Figur die in der
supponierten  differentiellen Teilung begriffonen Chromosomen orientiert denken
mag, stets muBl mindestens eine Zelle entstehen, welche beiderlei Chromosomen-
arten zugeteilt erhalt

Allerdings ist dieses letztere Kriterium nur dann beweiskriftiz, wenn es
positiv ausfillt, Wirde sich wirklich in einem dispermen Keim eine Mitose finden,
die neben grofien Urchromosomen kleine somatische enthdlt, so wiire damit fiir
die Annahme differentieller Chromosomenteilung cine wichtige Stiitze gewonnen.
Kommt solches nicht zur Beobachtung — und in der Tat ist es mir in keinem
einzigen Fall begegnet — so braucht man darum auf jene Anschauung noch nicht

1) Ieh bleibe, in Anlchoong an meine Glteren Schemata (1gog4a), bei dieser Markicrunpswelse,
Zun STRasSsEN (1906, po 273, Fig. RRRR) bat des Schwars und Weill umgelehrt verwendet.
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zu verzichten, Denn man kann immer noch annehmen, dall gerade in den Eiern,
aus denen die untersuchten Keime hervorgegangen sind, jene Gruppierung, die
zur Mischung der beiderlei Chromosomenarten fithren mifite, nicht gegeben war:

Bie Zahl der Urchromosomen dagegen ist ein entscheidendes Merkmal,
Finden sich aul dem Stadium der Fig. M. d mehr oder weniger als sechs Ur-
chromosomen, so ist unsere bisherige Annahme sicher widerlegt,

Ehe wir nun zur Betrachtung der Tatsachen schreiten, sei noch die andere
Moglichkeit betrachtet, wonach alle Chromosomenteilungen der Ascaris-
Entwicklung gleichwertige Abkommlinge liefern und lediglich die
Umgebung daritber entscheidet, ob ein solcher Abkommling den urspringlichen

Fig. N

Charakter bewahrt oder die Diminution erleidet. Idie einfachste Vorstellung, die
man sich bei dieser Grundannahme bilden kannp, ist die, dafl man, foflend aaf
der nachgewiesenen Heteropolie des Eiplasmas, in schematischer Weise cine ani-
male und ecine vegetative Eihilfte unterscheidet. Bei der normalen Entwicklung
stellt sich die Spindel so ein, dal der eine Pol in die animale, der andere in dic
vegetative Eihdlfte zu liegen kommt. Die erste Furche scheidet dann diese heiden
verschiedenwertigen Bereiche voneinander; die animale Blastomere (AB), bezw. ihre
Tochterzellen, lésen die Diminution aus, die vegetative (P,) nicht Die Zelle P,
teilt sich aber ihrerseits wieder in zwei protoplasmatisch ungleichwertige Zellen
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(EMSt und .l-‘,]l, von denen wicder die cine die ihr zofallenden Chromosomen zur
Diminuton veranlaft, o s £

In Fig. N fst dargestellt, wie sich unter dieser Annahme die Chromatin-
verhiltnisse ecines dispermen Keimes gestalten, Es ist in a die gleiche
Gruppierung der Chromosomen zwischen den vier Zentren angenommen, wie in
Fig. M, nur mit dem Unterschied, dall sich nach unserer zweiten Annahme die
sechs Chromosomen in gleichwertige Hiliten spalten, Die am unteren Eipal
eingetragens horizontale Schraffiernng soll ansdriicken, dall die untere Eihilfte
die vegetative ist, Fir die Orientierung der vierpoligen Figur sur Eipolaritat ist
der einfachste Fall angenommen, dall zwei der quadratisch gruppierten Pole in
der animalen, zwei in der vegetativen Eihilite liegen. Fig. N, b gibt das aus
dieser Anordnung resultierende Vierzellenstadiom wieder; die zwel unteren Zellen
sind aus der vegetativen Eihiilfte entstanden; sie entsprechen in ihrem Flasma der
normalen Zelle P, ibre Chromosomen bleiben also Urchromosomen. Die zwei
nberen Zellen entsprechen in ifhrem Plasma der normalen Zelle AB; ihre Chromo-
somen sind der Diminution verfallen, was, obgleich es ja erst spiter eintritt, schon
in Fig. b dadurch ausgedriickt ist, daB diese Chromosomen weill gezeichnet sind.
Fig. N, ¢ gibt den Uebergang zum Achtzellenstadium. Der Unterschied gegen-
iber Fig. M, ¢ ist wiederum der, dafl nicht eine differentielle Chromosomenteilung,
sondern eine solche des Plasmas stattfindet.  In den beiden unteren Zellen bildet
sich, wenn er nicht schon vom Ei her vorhanden war, ein Gegensatz einer oberen
und unteren Zone aus, welche durch die Zellteilung auf die beiden Tochterzellen
verteilt werden (d), Die Plasmabeschaffenheit der oberen Zelle Iost wieder die
Diminution aus, die der unteren nicht.

Wenn wir also einen dispermen Keim auf diesem Stadium untersuchen, so
wird er nach unserer jetzigen Hypothese erstens niemals beiderlei Chromosomen-
arten in der gleichen Zelle enthalten konnen; zweitens aber, und dies ist fir die
Privfung -unserer Frage ungleich wichtiger: er wird in der Regel nicht sechs
Urchromosomen anfweisen, wie es nach der ersten Hypothese zu fordern ist,
sondern mehr oder weniger; so viele eben, als durch die in der mehrpoligen
Mitose bewirkte zufillige Verteilung der Tochterchromosomen in die ,vegeta-
tiven" Blastomeren gelangt sind, in unserem Fall also vier

e von mir beobachteten dispermen Keime heweisen nun in vollig: klarer
Weise die lotztere Alternative. In keinem einzigen Fall habe ich Urchromosomen
und somatische in der gleichen Zelle nebeneinander getroffen. Wenn darin auch,
nach dem oben (p. 173) Gesagten, kein strenger Beweis gegen die erste Hypothese
liegt, so spricht dieser Befund doch schon mit Entschiedenheit for die zweite.
In allen von mir weit genug verfolgten dispermen Keimen trat bei der Teilung
derjenigen Zellen, denen nach dem Furchungsverlauf die Wertigkeit A oder B
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guzuschreiben war, die Diminution ein. Urchromosomen erhielten sich nur
in der Reihe der  Stammzellen® (P), mit einziger Ausnahme des Embryo der
Fig. 1 (Taf. r1), wo die bei der Teilung der Zelle EMSt zu erwartende Diminution
nicht eingetreten war. Allein diese Abweichung ist fiir unser Problem belanglos;
denn es handelt sich fiir uns ja nur um die Frage, wie sich die aus der vierpoligen
Mitose in die Zelle Py ibergegangenen Chromosomen verhalten, in welcher Be-
ziehung das Objekt gleich allen anderen der zweiten Hypothese vallig Geniige leistet.

Das entscheidende Moment fir unsere Frage liegt, wie oben betont, in der
Zahl der Urchromosomen, Nach der ersten Hypothese sollten sie, wenn
wir die fiir univalens geltenden Zahlen auf bivalens umrechnen, in allen dispermen
Keimen auf jedem Stadium in Summa sechs betragen. Nach der zweiten
Hypothese dagegen mull diese Zahl variabel sein, In der Tat haben meine Be-
obachtungen ergeben, daf sie bei den wverschiedenen Keimen zwischen zwei
und zwolf (univalens wieder auf bivalens umgerechnet) schwanken kann,

Diese groflen Schwankungen hingen natirlich aufs engste mit dem Vor-
kommen der drei oben unterschiedenen Dispermie-Typen zusammen, Die niedersten
Zahlen finden sich beim Typus I, die héchsten beim Typus IT1, withrend Typus 11
in der Mitte steht. Dies sel nun an den abgebildeten Keimen etwas niher be-
trachtet,

Den Typus I reprisentieren die Embryonen der Figuren 1, 2 und 3 (Taf. 11).
Am klarsten ist derjenige der Fig, 3 (k und 1)) Wir finden hier die Zelle P,
gerade in Teilung; sie enthilt vier Urchromosomen, Thre Schwesterzolle EMSt
hat sich vor Kurzem unter Diminution geteilt. Alle anderen zwolf Zellen, welche
die drei Dorsalfamilien (das primire Ektoderm) reprisentieren, enthalten dimi-
nuierte Kerne. Es stammen also nur von vieren der sechs Chromosomen des
Eies Urchromosomen ab,

In dem Keim der Fig, 1 (n und o) besteht die Ventralfamilie bereits aus
vier Zellen (MSt, E, P, C) mit ruhenden Kernen, wobei als ungewohnlich die
schon erwihnte Erscheinung hervorzuheben ist, dafi die Zellen MSt und E noch
urspriingliche Kerne enthalten. Dies ist deshalb fiir unsere Frage ginstig, weil
nun vier Kerne zur Verfigung stehen, an denen geprift werden kann, wie viele
Chromosomen die Urzelle der Ventralfamilie, die Zelle P,, erhalten hatte, Dank
den an allen vier Kernen aufs beste sich ausprigenden vier Schleifenenden !) Lifit
sich diese Zahl mit voller Sicherheit auf zwei bestimmen. Also nur zwel
von den sechs Chromosomen des Eies haben in diesem Keim Ab-
kommlinge vom urspriinglichen Charakter geliefert. Alle anderen
Abkommlinge sind diminuiert worden, Es ist klar, dafi in diesem Fall, wo von

1) Vgl. Bovery, Die Blustomerenkerne von Ascaris und die Theorie der Chromosomenindividn:
alitit (1909},
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den zwilf Tochterchromosomen des Eies nur zwei in die Zelle P} tibergegangen
sind, die drei Dorsalfamilien durchschnittlich erheblich chromatinreicher sein
miissen, und damit simmt aufs beste die sehr betrichtliche Grofle ihrer dimi-
nuierten Kerne. Man vergleiche damit den in Fig. 1 p gegebenen Umrif eines
primiiren Ektoblastkernes aus einem normalen Keim des entsprechenden
Stadiums,

Wie der Embrvo der Fig. 1, so ist nach meiner Ueberzeugung auch der-
jenige der Fig. 2 (m und n) zu beurteilen. Die Zellen P; und C sind die einzigen
von den 16 Zellen, welche urspriingliche Kerne enthalten, Jeder dieser Kerne
zeigt vier Fortsitze, die entsprechend der langen Zeit, die seit der letzten Teilung
verflossen ist, sehr dick sind und ein feines Chromatingertist enthalten. Nach der
ganzen Konfiguration und besonders auch nach der Grife des zentralen Kern-
raumes halte ich es fiir sicher, dal} wir es auch hier mit Kernen zu tun haben,
die nur zwei Chromosomen enthalten. Dies wird weiterhin bestitigt durch die
geringe Menge des abgestofienen Chromatins in der vor Kurzem geteilten (blauen)
Schwesterzelle und durch die betriichtliche Kerngrofle in den meisten gelben
Zellen. Zum Vergleiche betrachte man die Diminutionsbrocken in den blauen
Zellen, sowic die Kerngrofien in den primiren Ektodermzellen in Fig. 3.

Aber selbst, wenn wir fiir die beiden Kerne der Fig. 2 je vier Chromosomen
anzunehmen hitten, wiire der Embryo immer noch ein weiteres Deweisstiick fir
unser Ergebnis, da in dispermen Keimen nicht alle sechs Chromosomen des Eies
Deszendenten von generativem Charakter liefern miissen,

Wie die Keime mit einer Zelle P, naturgemif die besten Beispicle daftr
liefern, dafi im dispermen Embryo GbermiBige Diminution eintreten kann, so ist
umgekehrt bei den Keimen mit drei Zellen Py (Typus 111 auf tbermiillige
Produktion von generativen Chromosomen zu rechnen. Die Embryonen der
Figuren 13 und 14 (Taf. 13) bestdtigen dies. Beide gehoren der Varietdt uni-
valens an, so dafl wir also an Stelle der Zahl sechs mit der Zahl drei zu
rechnen haben,

Der Keim der Fig. 13 zeigt uns die drei Zellen Fy gerade in Teilung;
wir finden in der linken Keimbabhn ein Chromosoma, in der mittleren und rechten
je zwel, im gangen also finf. TIn die Dorsalfamilie ist sonach nur eines von
den sechs Tochterchromosomen des Eies dbergegangen; nur dieses hat aus-
schlieflich somatische Abkommlinge geliefort,

Das #uferste Extrem in dieser Hinsicht bietet der Keim der Fig. 14 (¢, bei
dem die Dorsalfamilie tiberhaupt kein Chromatin erhalten hat. Hier it sich
nach der Zahl der Schleifenenden in der rechten Keimbahn ein Urchromosoma

nachweisen, in der mittleren zwei, in der linken drei. Da bei der Lage des
Festachrift Hertwig. Bd. 1I1: Boveri, Asoar-Blastomenn. L2
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Kaimes die Kerne der beiden linken Zellen Py und C sich beinahe decken und
noch durch cine dartiber gelegene Zelle teilweise verdeckt sind, habe ich gie in
Fig, 14 f und g noch einmal besonders gezeichnet, wo nun in jedem Kern sechs
Schleifenenden aufs klarste hervortreten. Hier haben also alle sechs Tochter-
chromosomen des Eies den generativen Charakter bewahrt.

Fiir den Dispermie-Typus IT endlich habe ich die von mir gefundenen Zahlen
schon in dem Aufsatz von 1go4b mitgeteilt. Es ergab sich — wir haben es hier
wieder mit der Varietit bivalens zu tun — die Summe der Urchromosomen in
den beiden Zellen Py in ecinem Fall (Fig. 8 m und n) als acht (54 3), in einem
zweiten (Fig. 1oh und i) als sieben {4+ 3}, in zwel weiteren, von denen nur
der eine in Fig. 7 g und h wiedergegeben ist, als sechs (343 und 4 - 2), und
endlich in zweien als funf (34 2. Der eine dieser beiden letzteren Keime ist
in Fig. 6 abgebildet; hier sind die Chromosomen leicht zu zihlen, Der andere
dagegen, der in Fig. ¢ i und k gezeichnet ist, ist in seiner einen Ventralfamilie
schon so weit vorgeschritten, dafl die Schwesterzellen C und Py bercits ruhende
Kerne enthalten. Allein die Schleifenenden sind in diesen Kernen noch so wohl
ausgepragt, daB man die Chromosomenzahl mit Sicherheit auf drei bestimmen
kann: in der anderen Keimbahn sind es zwei.

Die Mehrzahl der von mir verfolgten Keime des Typus I leidet an dem
Nachteil, daB die Ventralfamilien den dorsalen beim Uebergang vom Acht-
zum Sechzehnzellenstadium etwas vorausgeeilt waren. So kommt es, dafl dort,
wo die Zellen Py gerade withrend der Teilung, also in dem fir die Feststellung
der Chromosomenzahl giinstigsten Stadium abgetotet worden sind, sich fast dber-
all in einer oder beiden Dorsalfamilien noch Zellen mit urspringlichen Kernen
finden. Hier also ist der Einwand moglich, man koénne nicht wissen, wie solche
Zollen sich weiter verhalten wiirden; vielleicht sei es gar nicht richtig, sie als
primire Ektodermzellen aufzufassen, und es konnten in ihnen noch Urchromo-
somen stecken, die an anderer Stelle fehlen. Hs ist klar, daf dieser Einwand
nur gegen die Fille mit zu wenig Urchromosomen einen Sinn hat; denn wo
es, wic in Fig, 8 und 1o, schon in den Ventralfamilien mehr als sechs sind,
witrde ja ein weiteres Plus von Urchromosomen die Abweichung von der Zuhl
sechs nur noch vergrofern,

Allein auch gegeniber einem Fall, wie dem der Fig. 6 g mit fanf Ur-
chromosomen in den beiden Ventralfamilien dirfte das Bedenken kaum eine De-
rechtipung haben. Denn die in meinen Figuren gelb gezeichneten Zellen,
welche noch urspringlich Kerne aufweisen, sind iiberall solche von der Wertig-
keit A oder B, also Zellen, welche auch im normalen Embryo noch den ur-
springlichen Chromatinbestand besitzen, um erst bei ihrer Teilung die Dimi-
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nution zu erleiden. Es ist mir kein einziger Keim des Typus II vorgekommen,
bei dem in einer Zelle, die nach der Furchungsart als a oder b (a oder f)
anzusprechen war, noch Urchromosomen vorhanden waren. Danach halte ich
es fiilr zweifellos, dafl auch die A- und B-wertigen Zellen der in Rede stehenden
Keime hei ihrer Teilung die Diminution erlitten hitten. Doch sei betont, dall
angesichts der vollig klaren Fille unsere Beweisfihrung auf die fraglichen Keime
verzichten kann,

Auf Grund der vorstehenden Analyse darf, wie ich denke, der Satz als ge-
sichert gelten: ob ein Chromosomadiminuiert wird oder nicht, hingt
ausschieBlich ab von der Umgebung, in der es sich befindet.

Schon in meiner friheren Darstellung habe ich darauf hingewiesen, dafl,
wenn es nur disperme Keime des Typus II gibe, die Ausltsung der Diminution
als von den Centrosomen abhiangig gedacht werden konnte. Man konnte
annehmen, dalf sich die Centrosomen vom Ei an differentiell teilen, immer in
pines, das die mit ihm in Bezichung tretenden Tochterchromosomen in diminu-
torische verwandelt, and eines, das dies nicht tut. Dei der Dispermie wirde
dieser Zentren-Stammbaum doppelt vertreten sein und so militen zwei Keimbahnon
entstehen, Allein die Dispermiefille mit einer und mit drei Keimbahnen schliefien
diese Hypothese sofort aus. Und so bleibt nur die Moglichkeit abrig, dafl die
Beschaffenheit des Plasmas es ist, welche das Schicksal der in ihm
liegenden Chromosomen nach der einen oder andern Richtung bestimmt.

Wie man sich dies vorstellen kann, darfiber habe ich mich friher (1gog b, p. 1g)
folgendermaflen geduflert: Wie bekannt, besitzt das Ascaris-Ei vor Beginn der
Furchung eine ausgeprigte Heterapolie; wir konnen in schematischer Weise eine
animale” und ,vegetative* Halfte an ihm unterscheiden. Indem bei der normalen
Entwicklung der eine Spindelpol in die animale, der andere in die vegetative zu
liegen kommt, scheidet die erste Furche diese beiden verschiedenwertigen Bereiche
voneinander; die animale Zelle lost Diminution aus {wenn auch gewOhnlich erst
in ihren Tochterzellen), die vegetative nicht. Die vegetative Zelle teilt sich aber
ihrerseits wieder in zwei protoplasmatisch ungleichwertige Zellen, von denen wieder
die eine die ihr zufallenden Chromosomen zur Diminution veranlaBt u. s, £.°

Jm doppeltbefruchteten Ei ist die Stellung der Zentren variabel, dement-
sprechend sind die durch die simultane Vierteilung entstehenden Zellen in ver-
schiedenen Keimen von verschicdener Wertigkeit. Wir werden annehmen dirfen,
daf in denjenigen Fallen, welche Doppelfurchung (unseren Typus I1) zeigen, die
Vierteilung des Eies so erfolgt war, dafl die vegetative Eihilfte zwei Blastomeren
und die animale zwei geliefert hat Die Falle mit einer Keimbahn (Typus I)
lassen sich so erkliren, daf eine rein vegetative, eine rein animale und zwei

aquatoriale, also in unserem Sinn gemischte Zellen gebildet worden sind und
ra*
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dall die letzteren ihr Chromatin chenso zur Diminution veranlassen, wie eine rein
animale Zelle."

An diesen Ausfihrungen halte ich zwar das Prinzipiclle auch jetzt noch fir
zutreffend, dagegen bedarf die spezielle Annahme des letzten Satzes auf (Grund
meiner seitherigen Erfahrungen einer Korrektur. Schon ZUR STRASSEN (1gof,
p. 278) hat das Bedenken erhoben, daB man bei dieser Hypothese durch die di-
spermen Keime mit drei Keimbahnen in Verlegenheit gebracht werde. Denn es
erhebe sich die Frage, waruom die zwei Aquatorialen” Zellen, von denen in meiner
Erorterung die Rede ist, im einen Fall die Wertigkeit AB, im andern die Wertig-
keit 17, erhalten. Dieser Einwand erschien mir zundchst deshalb bedeutungslos,
weil damals Eier mit drei Keimbahnen nicht bekannt waren. Denn der von

Fig. 0. Fig. P. Fig. Q.

ZUR STRASSEN (1906, p. 277) als Beispiel abgebildete Keim ist sicher nicht ein
Embryo mit drei Keimbahnen (Typus III), sondern er gehort dem Typus IT an.
Die von ZUR STRASSEN als Zelle einer dritten Keimbahn angesprochene Blasto-
mere ist eine Zelle von der Wertigkeit AB, die in der gewohnten Weise noch
den urspringlichen. Kermzustand bewahrt hat.

Nachdem ich aber inzwischen selbst disperme Keime mit drei Zellen P,
gefunden habe, wird das Bedenken zUR STRASSENs beachtenswert, Lillt sich aber
auch sofort zerstreuen. Meinen fritheren Betrachtungen hatte ich lediglich solche
vierpolige Figuren zugrunde gelegt, deren Zentren zu einem Quadrat gruppiert
sind. Nun weisen aber sowohl die Teilungsfiguren dispermer Eier als auch die
Gruppierung, in der die simultan entstandenen vier Blastomeren gefunden

-
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wurden, darauf hin, daBl tetraédrische Zentrenstellung weit haufiger ist als
quadratische, Far tetraddrische Teilungsfiguren macht aber die Tatsache, dall
manchmal drei Zellen A B. manchmal drei Zellen P, entstehen, keine Schwierigkeit.
Man braucht sich nur das Tetracder im ersten Fall so orientiert zu denken, dafl
drei Zentren in gleicher Hohe in der animalen Eihilfte liegen, im zweiten Fall
dagegen umgekehrt so, daB drei Zentren gleichmiBig in der vegetativen Flemi-
sphiire verteilt sind, um, wie Fig. O, a ond ), a es darstellen, dort drei vegetative
Blastomeren neben einer animalen, hier drei animale neben einer vegetativen zu
erhalten.

Dafl die dispermen Keime mit drei Zellen P, (Typus I11} in der Tat aus
der supponierten Orientierung einer tetratdrischen Teilungsfigur — wenn auch
nicht ausnahmslos — hervorgehen, lifit sich aus meinen Beobachtungen mit
grofier Wahrscheinlichkeit erschlieflen. Wie oben (p. 148) erwihnt worden ist,
habe ich die dispermen Keime dieses Typus zuerst unter zentrifugierten

Eiern angetroffen. Das Material, unter dem sie aufgetreten waren, bestand aus
Eiern, deren Dotter schon vor Beginn des Zentrifugierens fast villig in der einen
Eihalfte angehiuft war, so daf also hier die Fiachse sich aufs deutlichste
ausprigte (Fig. R, a und b). Wie ich kirzlich (1g10) mitgeteilt habe, stellen sich
solche Eier beim Beginn des Zentrifugierens in grofler Zahl so ein, daff die dotter-
haltige, vegetative Hemisphiire als die leichtere sich der Rotationsachse zuwendet.
Sie werden also in der Richtung ihrer Achse zentrifugiert. Die Dotterkalotte
bildet sich am vegetativen Pol, die schweren Granula sammeln sich am animalen.
Werden solche Eier einige Zeit vor der Teilung der Zentrifugalwirkung entriickt,
so dafl die Spindel ihre Normalstellung einnehmen kann, so teilen sie sich in sehr
charakteristischer Weise so, dafl die Zelle P, an ihrem unteren Pol den gesamten
Dotter enthiilt, wihrend am oberen Pol der Zelle AB alle Granula angehiuft sind.

Die unter solchen zweizelligen Keimen gefundenen dispermen trugen nun,
wie oben schon hervorgehoben, eine ganz entsprechende Lagerung der von der
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Zentrifugalkraft beeinfluften Einlagerungen zur Schan. Eine grofiere, meist vollig
dotterlose Zelle sah dref Kleineren auf, die gleichmillig mit Dotter ausgestatiet waren,

Nach diesen Befunden halte ich es fir nahezu sicher, dal die fraglichen
dispermen Eier gleichfalls in der Richtung ihrer Achse zentrifugiert worden
waren; und wenn dies richtig ist, dann folgt ans der Anordnung des Dotters in
der Tat, was oben postuliert worden ist, dafl die drei kleineren Blastomeren gleich-
malig aus dem vegetativen Bereich des Eies herausgeschnitten worden sind,
withrend die griflere der animalen Hemisphire entstammt.

Allerdings mufl nun hinzugefiigt werden, dafl Typus III nicht nur aus dieser
Konfiguration hervorgehen kann, sondern auch aus quadratischer oder
rhombischer Zentrenstellung, wie der auf den Tafeln 14 und 15 davgestellte
Keim lehrt, wo das Ei (Fig. 16, Taf. 14) — das einzige disperme Ei, das ich in
Teilung gesehen habe — sich in vier rhombisch angeordnete Zellen duorch-
geschnort hat, deren Grofe und Dottergehalt kaum bezweifeln libt, dald eine
Zelle dem animalen, die ihr gegeniberstehende dem vegetativen Pol entspricht,
wiihrend die zwei anderen aus dquatorialen Bereichen sich gebildet haben.

Gerade dieser Fall, der beweist, daf die im Aequator sich abschniirenden
Zellen die Qualitit P, erhalten, macht es nun sehr wahrscheinlich, daf} die Faille
mit einer Zelle P,, die ich frither auf die soeben betrachtete Konfiguration
euriickgefiihrt hatte, sich nicht aus ihr, sondern aus tetraddrischer Zentren-
stellung mit drei in der animalen Hilfte gelegenen Zentren ableiten
(Fig. O, p. 180). Die freilich sehr sparlichen Tatsachen, die zur Prifung dieser
Annahme dienen konnen, sind ihr ginstig. Alle dispermen Keime des Typus [
habe ich als tetraédrische Vierzellenstadien gefunden; und wenn dies auch,
wie oben gezeigt worden ist, kein Beweis dafdr ist, daf die vier Zellen schon
bei ihrer Entstehung diese Stellung zueinander innehatten, so darfte doch .
wenigstens fliir den Keim der Fig. 1 (Taf. 11), dessen Zellen spiter aus der
tetraddrischen Anordnung zu einer rhombischen fbergingen, kein Zweifel bestehen,
daf die Ausgangsstellung wirklich die tetraidrische gewesen ist.

Fir die Keime endlich mit zwei Zellen Py (Typus 11) darf die frihere
Vorstellung  beibehalten werden, dall zwei Zentren in der animalen, zwei in
der vegetativen Eihiilfte legen (Fig. P, p. 180), wobei sowohl quadratische, wie auch
tetratdrische Stellung der Pole angenommen werden kann. Denn auch bei
letzterer Steflung ist eine solche Orientierung der Teilungsfigur zu der Eipolaritat
midglich, da zwei Blastomeren avs der animalen, zwei aus der vegetativen Ei-
hitlfte herausgeschnitten werden,

So also lassen sich die drei Dispermietypen unter der Annahme ausschliefi-
lich dqualer Chromosomenteilung in ungezwungener Weise erkliren,
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Dafl diese Argumentation in ihrem wesentlichen Teil einem Einwand aus-
gesetzt sein konnte, hitte ich nicht gedacht. Und doch ist ein solcher von ZUR
SrRASSEN (190o6) erhoben worden. Eines allerdings erkennt ZUR STRASSEN
(p. 275) durch meine Ergebnisse als bewiesen an, dafl nimlich die Entscheidung,
ob ein Chromosoma diminuiert wird oder nicht, in der Tat von der Beschaffen-
heit des Protoplasmas abhangt. Trotzdem aber glaubt er an der Hypothese
ciner qualitativ-ungleichen Chromosomenteilung festhalten zu massen.
Denn es frage sich eben, wie das Plasma der beiden primiren Blastomeren so
verschieden wird, dall die eine ihre Chromosomen zur Diminution veranlallt, die
andere nicht. Nach zUR STRASSEN wird diese Verschiedenheit durch den Kern
induziert, in der Weise, daB jedes Chromosoma des befruchteten Kies sich in eine
Hilfte spaltet, welche in ijhrem kinftigen Plasmabezirk die Qualitit AB hervor-
ruft, und in eine Halfte, welche die Qualitat P, bewirkt, Diese differenticlle
Chromosomenteilung wire demnach, was genau zu beachten ist, nicht eine Teilung
in Urchromoesomen und diminutorische, sondern, wie man es am vinfachsten aus-
driicken konnte, eine Teilung in AB-Chromosomen und in P,-Chro-
M OSOomen.

Im normal befruchteten Ei werden die Chromosomen nach ZUR STRASSEN
durch ecine gewisse Heteropolie des Eiplasmas so eingestellt, dafl alle ADB-Spalt-
hiilften nach der einen Seite gerichtet sind, alle P,-Halften nach der anderen,
Die Tochterzelle, der die AB-Chromosomen rugefallen sind, erhillt dadurch die
plasmatische Eigenschaft AB und diese Plasmabeschaffenheit ihrerseits bewirkt
nun die Diminution,

Es leuchtet ein, dafl danach auch die verschiedenen Typen der Di-
spermie ganz anders zu erklaren sind als nach meiner Auffassung. Wie viele
Keimbahnen entstehen, dies hingt nach zZUR STRASSEN nicht von der Richtung
ab, in welcher die Furchen das Ei in vier Zellen zerlegt haben, sondern davon,
in wie viele von den vier Zellen die P,-Chromosomen gelangt sind. Allerdings
erhebt sich hier eine gewisse Schwicrigkeit, die ZUR Strassen wohl erkannt
hat. Da ndmlich, wie oben (p. 173) erdrtert worden ist, infolge der Konstitution
vieler mehrpoliger Mitosen nicht selten in eine oder mehrere Tochterzellen des
sich vierteilenden Fies sowohl AB- wie P,-Chromosomen gelangen miissen (vgl
Fig. M, a und b, p. 172}, so sieht sich zUR STRASSEN durch meine Ergebnisse
su der Hilfsannahme genotigt, dafi in diesen Fillen die Majoritit der Chromo-
somen entscheidet.  Hat eine Zelle mehr AB-Chromosomen, so erhilt ihr Plasma
die Figenschaft AB, hat sie mehr PP,-Chromasomen, 50 siegt die Qualitat P,. Wie
es ist wenn eine Zelle beide Chromosomenarten in gleicher Zahl besitzt, wie
in Fig. M, b, wird von ZUR STRASSEN nicht diskutiert.

Stellen wir nun die beiden Hypothesen einander kurz gegeniber! Beide
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gehen von der Vorstellung einer plasmatischen Heteropolie des Eies aus
Nach meiner Anschauung gentigt diese, um zu bewirken, dall nach erfolgter
Zwei- oder Vierteilung des Eies die entstandenen Zellen entweder die Qualitit
AB oder die Qualitit P; besitzen. Wo die Qualitit AB besteht, erfolgt die
Diminution. Eine differentielle Chromosomenteilung gibt es nicht.

Nach zUR STRASSENs Hypothese hat die plasmatische Heteropolie des Eies
nur die Aufgabe, die Chromosomen, die sich in eine AB-Hilfte und in eine P,-
Hiilfte spalten, richtig einzustellen. So werden im normal befruchteten Ei die
AB-Halften nach der einen, die P -Hailften nach der anderen Seite gefihrt. Erst
die (ualitit dieser Chromosomen verleiht den beiden Zellen jenen wverschiedenen
Charakter, der nun wieder riickwirkend iiber das weitere Schicksal der Chromo-
somen selbst entscheidet, Im dispermen Ei mufl der Mechanismus fiir die
richtige Finstellung der Chromosomen in vielen Fillen versagen, so z, B. auch
bei jenen Spindeln der vierpoligen Figur, die auf der Protoplasmaachse senkrecht
stehen; und es missen deshalb in den primiren Blastomeren eines dispermen Eies
hiinfig P,- und AB-Chromosomen nebeneinander vorkommen. An solchen Fillen
von Dispermie tritt das Spezifische der Auffassung ZUR STRASSENS besonders
deutlich hervor. Denn es ergibt sich nun, daB nach seiner Hypothese die
urspriingliche Qualitit eines Chromosoma fir dessen spiteres Schicksal irrelevant
ist. Liegt z. B. ein Pj-Chromosom in der gleichen Zelle mit zwei AB-Chromo-
somen, so erhilt, nach zUR STrAssexs Majorititshypothese, das Plasma dieser
Zelle die Eigenschaft AB; und diese Eigenschaft Iost nun auch an dem P,-
Chromosoma, bezw. an allen séinen Abkommlingen, die Diminution aus, so
dafi man wohl direkt sagen darf: ein unter cine Majoritit von AB-Chromosomen
geratenes Pj-Chromosoma wird so umgestimmt, dafl es sich weiterhin genan wie
ein AB-Chromosoma verhiilt; und ebenso geschieht es in umgekehrter Richtung
mit einem AB-Chromosoma, wenn es mit einer Ueberzahl von P,-Chromosomen
zusammenkommt,

Die Griinde, welche zUR STRASSEN veranlaBt haben, an Stelle meiner ein-
fachen Vorstellung diese schr verwickelte zu setzen, werden im nachsten Kapitel
zu erwihnen sein. Die Hauptfrage war fiir mich die, ob es wirklich unmoglich
sein sollte, in dieser Angelegenheit zu einem endgiltigen exakten Resultat zu
gelangen. Es scheint mir, daf schon der Versuch, die Hypothese zUr SRTASSENS
auf alle friher von mir beschriebenen Dispermiefille anzuwenden, zu bedenklichen
Konsequenzen fiihren wiirde. Aber immer dirfte noch wieder eine neue Hilfs-
annahme zu finden sein, durch die sich seine Grundhypothese halten liefle. So
schien es mir aussichtsreicher, anstatt langwierige Erorterungen diber grofiere oder
geringere  Wahrscheinlichkeiten anzustellen, auf die Beibringung neuer zur
Entscheidung der Frage geeigneter Tatsachen auszugehen. In dieser

Pl ¥ T DA
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Absicht unternahm ich, wie oben schon erwihnt, die Zentrifugierangsver-
suche, Und so sei zuniichst betrachtet, was diese fir unser Problem Neues
lehren,

Wir haben konstatiert, daf ein in der Richtung seiner Achse zentrifugiertes
und unter starker Zentrifugalwirkung sich teilendes Ei zwei Blastomeren licfert,
die beide in vollig gleicher Weise die Wertigkeit einer normalen Zelle
Py besitzen; eine Zelle von der Wertigkeit AB tritt gar nicht auf.
Wiihrend diese Tatsache mit meiner Anschauung ohne weiteres in bester Ucher-
cinstimmung steht, indem diese Anschauung ja gerade fordert, daf sich in Zellen
von gleichwertigem Protoplasma die Chromosomen gleich verhalten, erhebt sich
fir die Hypothese ZUR STRASSENs die Frage: was ist aus den AB-Chromo-
somen geworden?

Zwei Antworten wiren hier denkbar. Man konnte sagen: wenn die Spindel
durch die Zentrifugalkraft gezwungen wird, sich so im Plasma einzustellen, daf
die zur Aequatorialplatte geordneten Chromosomen nach beiden Seiten gleicher
Plasmabeschaffenheit gegeniiberstehen, dann teilen sie sich nicht, wie sonst, in
verschiedenwertige, sondern in gleichwertige Stiicke, welche nun beiden Tochter-
zellen die Qualitit P, verlethen, Dieser Ausweg ist aber nichts anderes als ein
Aufgeben der ganzen Hypothese. Denn ob ich sage: die Chromosomen teilen
sich unter allen Umstiinden in gleiche Stilcke und die Entscheidung, ob diese gleich
bleiben oder verschieden werden, hingt davon ab, oh sie in gleiche oder in ver-
schiedene plasmatische Umgebung gelangen, — oder ob ich sage; je nachdem
die zur Aequatorialplatte geordneten Mutterchromosomen beiderseits in gleich-
artiges oder in verschiedenartiges Protoplasma sehen, teilen sie sich dqual oder
differentiell, das ist im Grund das Gleiche, Nur ist die erstere Annahme in jeder
Hinsicht so viel einfacher, daf es keinen Sinn hat, die andere weiter in Betracht
zu ziehen,

Die zweite Moglichkeit fir ZUR STRASSEN ist die folgende. Wenn im axial
zentrifugierten Ei die einstellende Wirkung des Plasmas auf die sich differentiell
teilenden Chromosomen fehlt, so konnen sie sich beliebig orientieren; bald stellen
sich — wir wollen die Varietit univalens zugrunde legen — beide Chromosomen
gleichsinnig ein, bald gegensitzlich. Im ersteren Fall wirden die richtig aof die
beiden Blastomeren verteilten AB- und P -Spalthalften das zundchst gleichartige
Plasma dieser beiden Zellen ebenso verschieden machen, wie sonst: es wiirde
normale Entwicklung folgen, Im letzteren Fall dagegen, wo jede Tochterzelle
ein AB- und ein P,-Chromosoma besitzt, wire anzunchmen, dall das P;-Chromo-
soma {iber das AB-Chromosoma den Sieg davontrigt, so dafl beide Blastomeren
die Qualitit P, erhalten. Hierbei kénnte sich 20R STRASSEN auf die Tatsache
stitzen, dall die . Balleier" sich in der Tat in zweierlel Weise enmriu‘:ke]n; £5
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kénnen aus ihnen sowohl normale Embryeonen als die oben beschriebenen, aus
zwel Ventralfamilien bestehenden | Ballembryonen® hervorgehen,

Allein schon an diesem Punkt stOft man auf Schwierigkeiten. Normale
Entwicklung von Ballkeimen ist AuBerst selten; man kann Hunderte verfolgen,
ehe man auf einen normalen stéfit'). Es konnte also nicht dem Zufall iiberlassen
sein, ob sich die beiden Chromosomen des axial zentrifugierten Fies gleichsinnig
oder gegensiitzlich einstellen, sondern es mifte ein Mechanismus bestehen, der
bewirkt, dafl in der ungeheuren Mehrzahl der Fille die AB-Hulfte des einen
Chromosoma gegen diesen Pol, die des anderen gegen den anderen Pol gerichtet
ist. Die Verfolgung dieses Gedankengangs stofit auf grofite Unwahrschein-
lichkeit,

Weiter: Miss HoGUE und ich haben gefunden, dall, wenn man die Eier kurz
vor der Teilung, auf einem Stadium, wo die Chromosomen anscheinend schon ihre
definitive Position in der Spindel angenommen haben, der Zentrifugalwirkung
entritckt, die Spindel sich in die Richtung der Eiachse einstellt und darauf normale
Entwicklung folgt. Hier mibte angenommen werden, daB sich noch im letzten
Augenblick das falsch orientierte Chromosoma umdrehen kann.

Wir wollen jedoch diese und andere Bedenken beiseite lassen und uns mit
der Konstatierung begnigen: wenn Oberhaupt die spezifische Entwicklung der
Balleier auf gegensdtzlicher Orientierung der sich differentiell teilenden
Chromosomen des befruchteten Eies beruht, so folgt aus den Verhiltnissen von
Ascaris meg. univalens, dall, beim Vorhandensein gleicher Anzahl
von beiden Chromosomenarten in einer primdren Blastomere,
die P,-Chromosomen ihre Eigenschaften vollkommen rein zur
Herrschaft bringen.

Allein wir vermdgen aus den Zentrifugalversuchen noch mehr abzuleiten.
Tnter dem Material, das zu diesen Versuchen diente, fand sich einmal ein Weibchen
von bivialens, das von einem univalens-Minnchen begattet worden war, Die be-
fruchteten Eier zeigten, wie dies seit HErLAs und Zojas Beobachtungen bekannt
ist, die zu erwartende Zahl von drei Chromosomen. Unter den in der Zentrifuge
geteilten Fiern dieses Weibchens traten, wie sonst, die charakteristischen Ball-
kelme auf, die sich, soweit ich es verfolgt habe, ausnahmslos in der oben be-
schriebenen Weise als Doppelventralfamilien entwickelten. Da das Tier auch
bivalens-Spermien enthielt, war zuniichst die Moglichkeit nicht ausgeschlossen,
dall gerade alle Ballkeime nicht aus Bastardeiern entstanden waren, sondern vier
bivalens-Chromosomen enthielten, FEs war deshalb notig, die Chromesomenzahl
dlterer Ballkeime zu bestimmen. Zwei solche Keime sind in den Figuren S

1) Wie diese leteteren su erklicen sind, habe ich Iteslich (Festschrift fir W. Roux) erfirtert.
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und T wiedergegeben. Der erstere prisentiert sich annidhernd in der Ansicht
von rechts. Man erkennt an der Granulierung den Ball; vor und Ober ihm liegen
Zellen, die als Stomatoblasten zu deuten sind; dann fﬂigt Entoderm und dariiber
hervorragend vermutlich das rechte Mesoderm; endlich, durch ein kleines Stiick
Leibeshohle sehr klar davon geschieden, das aus den Zellen C stammende
sokundire FEktoderm. Hinten unten liegen drei generative Zellen. Zwei, im
Ruhestadium befindliche, reprisentieren die Urgeschlechtszellen der einen Keim-
bahn, die dritte Zelle befindet sich gerade in jener Teilung, durch welche dic
beiden anderen Urgeschlechtszellen entstehen. Obgleich sich die Chromosomen
dieser Zelle teilweise decken, war die Zahl drei mit voller Sicherheit zu kon-
statieren. (GGanz dieselben Verhiltnisse bictet der Ballkeim der Fig. T, der sich in
mehr ventraler Ansicht darstellt. Auch hier war die Zahl der |[Chromosomen mit
voller Bestimmtheit als drei zu bestimmen. Wir haben es also ohne Zweifellin
beiden Fillen mit Bastardkeimen zu tun,

Fig. S.

Betrachten wir nun diese Fille von Ballkeimen vom Standpunkte ZUR
STRASSENS aus, so-sind nach seiner Hypothese zwei Moglichkeiten der Chromo-
somenstellung gegeben, Entweder sind alle drei Chromosomen deé Eies gleich-
sinnig orientiert, oder, wie es in Fig, U, a (p. 188) gezeichnet ist, zwei kehren
ihre AB-Hiilfte nach dem einen Pol, withrend die AB-Halfte des dritten nach dem
anderen Pol gerichtet ist. Eine weitere Moglichkeit gibt es nicht. Den ersten
Fall darfen wir auBer Betracht lassen; er wiirde eben nach ZUR STRASSEN zu
normaler Entwicklung fuhren und darum — aufler durch den Besitz des Balles —
nicht bemerkbar sein:

Unseren in den Figuren S und T gezeichneten abnormen Ballkeimen
dagegen muft nach zUR STrRASSENs Hypothese die zweite mogliche Art der
(‘hromosomenverteilung, die der Fig. U (p. 188), zugrunde liegen, Denn die Eigen-
schaft P, kann eine Zelle nur bekommen, wenn siemindestens ein Pi-Chromesoma
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besitzt. Daraus folgt aber (Fig. U, b), daB eine Blastomere, die neben
ginem P,-Chromosoma zwei AB-Chromosomen enthdalt, die
Qualitat P, annimmt, daB also die Py-Chromosomen gegeniiber
mindestens der doppelten Anzahl von AB-Chromosomen ihre
Qualititen in der Zelle durchzusetzen vermbgen.

Fig, T.

Zu dem gleichen Schluf zwingt auch der oben (p. 149) beschrichene und in
Fig. 14 (Taf. 13) abgebildete disperme Ieim der Varietit univalens, wo bei
der simultanen Vierteilung des Eies eine kernlose Blastomere entstanden war
und die drei kernhaltigen Blastomeren alle drei die Wertigkeit P, darboten. Nach
den Kernfortsitzen konnten wir oben feststellen, daf die sechs Tochterchromo-
somen, die sich im Ei gebildet hatten, in der Weise auf die drei Zellen P ver-
teilt worden waren, dafl die eine drei erhalten hatte, die andere zwei, die dritte

Fig. V.

eines Da nun fir die drei Zellen zusammen nur drei Pj-Chromosomen zur Ver-
figung stehen und jede Zelle eines davon besitzen mull — denn sonst kionnte sie
nicht die Qualitit P, aufweisen — so ist nach ZUR STRASSENs Hypothese nur
die Chromosomenverteilung der Fig, V, b moglich, die sich aus der Gruppierung
der Fig. V, a ableiten laBt. Das heiflt: es mtssen in derjenigen Zelle Py, welche
drei Chromosomen enthiilt, neben einem P;-Chromosoma zwei AB-Chromo-
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somen vorhanden sein, was abermals zu dem Schiuf fiihrt, daff die P,-Chromo-
somen auch neben der doppelten Zahl von AB-Chromosomen
den Sieg davontragen.

Diese nicht zu umgehende Konsequenz der zUR STRAsSENschen Hypothese
ist aber — und damit gelangen wir zu dem entscheidenden Punkt
— unvereinbar mit dem Verhalten der von mir beobachteten dispermen Keime des
Typus L Ich habe oben zwei Keime dieser Art besprochen (Fig. 1 und 2, Tat 11),
fiir deren Keimbahn ich aus der Beschaffenheit der ruhenden Kerne die Chro-
mosomenzahl zwei ermittelt habe. Fir den Embryo der Fig. 2 konnte man
dies bezweifeln, for den der Fig. 1 glaube ich es, auf Grund meiner ausgedehnten
Erfahrungen fiber die Blastomerenkerne von Ascaris, als sicher bezeichnen zu
diirfen.  Allein ich machte hier, wo es sich um die Entscheidung tober die Zu-
lassigkeit einer Theorie handelt, auch mit diesem Fall nicht argumenticren, be-
schrianke mich viclmehr auf den dispermen Embryo der Fig, 3, in dessen einer
Keimbahn vier Chromosomen direkt zu zéhlen sind.

Fig. W.

Selbst dieser Fall mit vier Urchromosomen ist mit der soeben gezogenen
Konsequenz der zUR STRASSENschen Annahmen, dafi ein P-Chromosoma seine
Qualitat gegenfiber zwei AB-Chromosomen durchzusetzen vermag, nicht zu
vereinigen. Denn selbst, wenn wir die fir die Hypothese ZUR SIRASSENs
giinstigste Annahme machen, dafl alle vier Chromosomen der Keimbahn in dem
Embryo der Fig. 3 P,-Chromosomen sind, mufl noch eine zweite Zelle existieren,
in welcher neben einem P-Chromosoma nicht mehr als zwei AB-Chromosomen
vorhanden sind, wie nebenstehendes Schema (Fig. W, a und b) beweist. Wir
geben, um im Sinne ZUR STRASSENs die drei AB-Zellen moglichst zu entlasten,
der Zelle P, (Fig. W. b) vier P;-Chromosomen; es sind also noch zwei dbrig.
Die giinstigste Annahme fir ZUR STRASSEN ist die, dafl diese beiden auf zwei
Zollen verteilt sind, damit sie, was ja fir ihn zur Erklirung des Falles notwendig
ist, von den AB-Chromosomen fiberwunden werden konnen, Wir denken uns
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also das eine noch @brige Py-Chromesoma in der Zelle 1, das andere in der
Zelle 3. Bei den AB-Chromosomen ist die ginstigste Annahme fr ZUR STRASSEN
die, daB die Zelle 2, welche kein P;-Chromosoma besitzt, nur gin einziges
AB-Chromosoma erhilt, damit moglichst viele, namlich fanf, for die Zellen 1
und 3 Obrig bleiben, Und weon wir nun auch diese noch so glinstig wie mog-
lich verteilen, so erhilt die eine der beiden Zellen zgwel, die andere drei.  Eine
vierpolige Mitose, aus der cine solche Verteilung hervorgehen konnte, ist in
Fig. W, a gezeichnet. Allein, obgleich nun hier in jedet Hinsicht die fir die
Hypothese ZUR STRASSENs vorteilhaftesten Annahmen gemacht worden sind, zeigt
sich, dafl aufler der einen P,-Blastomere jedenfalls noch eine zweite Zelle existieren
mufl, welche neben einem P,-Chromosoma nicht mehr als zwei AB-Chromo-
somen enthdlt. Eine solche Zelle aber mifite, nach unseren vorigen
Feststellungen, gleichfalls die Qualitat Py besitzen.

Genercll lift sich dies dahin formulieren, dafl in allen dispermen Embry-
onen von bivalens neben ciner Keimbahn, die nicht mehr als vier Chromosomen
besitzt, notwendig noch eine zweite Keimbahn ex istieren muB; oder anders
ausgedriickt: dafl es unter der genannten Voraussetzung disperme Eler mit nur
piner Keimbahn nicht geben kann, Und da sie doch vorkommen und jedenfalls
alle von mir beobachteten in ihrer einzigen Keimbahn nicht mehr als vier
Chromosomen, ji dic Mehrzahl nach allen Merkmalen sogar weniger enthalten,
so muf die Hypothese zurR STRASSENs unrichtig sein.

Fs ist damit, wie ich glaube, die Theorie ciner qualitativ-ungleichen
Chromosomenteilung’) aus ihrer letzten und stirksten Position definitiv
verdringt. Wenn bei Ascaris, wo die Schwesterchromesomen in ihren weiteren
Schicksalen nachweislich verschieden sind, die Annahme  qualitativ-ungleicher
Chromosomenteilung nicht nur unndtig, sondern unzuldssig ist, so dorfte es kaum
noch einen Fall geben, wo sie berechtigt witre,

Die Anschauung aber, welche WeisMANN und Roux zur Theorie der
differentiellen Chromosomenteilung gefithrt hat, daB namlich die in der Ontogenese
sich entwickelide Mannigfaltigkeit im Chromatin des Eies vorgebildet sei und
durch Differenzierung des Chromatins auf die einzelnen Zellenkomplexe
anseinandergelegt werde, braucht deshalb keineswegs verlassen zu werden. GGe-
rade die Ascaris-Ontogenese ist hier lehrreich. 'Wenn auch zuniichst das differente
Protoplasma es ist, welches in den P-Zellen die Urchromosomen weiter he-
stohen 1aBt, in den abrigen sie zu somatischen Chromosomen umformt, so wird
man die hiermit hervorgebrachte Verschiedenheit des Chromatins doch gewifi

1) Eiwds andercs ist qualitativ-onglelche Kernteilung, die in gewissen Fillen wirklich workommt.
Vgl Boviri, Ergebnisse fiber die Konstimtion ete. 19040,
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nicht als einen gleichgiiltigen Nebeneffekt bel ciner rein im Protoplasma selbst
vorgezeichneten ontogenetischen Zelldifferenderung ansehen; vielmehr darf fast
mit Bestimmtheit angenommen werden, dal nun wieder riickwirkend das ver-
erhiedene Chromatin es jst, welches die einen Zellen zu Somazellen, die
anderen zu Fortpflanzungszellen stempelt.

So scheint mir der Fall von Ascaris ein einfachstes Paradigma dafiir dir-
zustellen, wie die Wechselwirkung von Protoplasma und Kern in der Ontogenese
2u denken ist und auf welche Weise aus der dufferst geringen Ungleichartigkeit
des Hiprotoplasmas, durch Auslosungswirkungen anf den Kern und Riockwirkungen
vom Kern auf das Protoplasma, die schlieBlich so gewaltigen Verschicdenheiton
der entstehenden Zellen hervorgehen kinnen.

VI. Ueber die Wertigkeit der priméren Blastomeren und
ihre Determinierung.

Alle im speziellen Teil beschriebenen abnormen Kliftungsarten, wie sie durch
Dispermie und bestimmt gerichtetes Zentrifugieren hervorgerufen werden, haben
tlas Eine gemein, dafl der erste Teilungsschritt, gleichgiltig, in welcher Richtung
und in wie viele Sticke das Fi zerlegt wird, nur Blastomeren von zweierlei Art
liefert, pamlich von der Qualitit AB oder P, 4. h. Zellen von der ndmlichen
Wertighkeit, wie sie durch die erste Teilung des normalen Eies gebildet werden,
Das Mengenverhiiltnis aber, in welchem unter abnormen Bedingungen diese
beiden Blastomeren-Arten entstehen, ist sehr variabel. Es konnen avs der simul-
tanen Vierteilung dispermer Eier hervorgehen:

drei Zellen I, und eine Zelle AB,
gwei Zellen Py und zwei Zellen AB,
gine Zelle Py und drei Zellen AR,

Den dulersten Fall in der Dominanz der Qualitit Py liefern die Balleier.
Hier entstehen durch die erste Teilung

zwel Zellen Py, keine Zelle AB.

Auf die Masse des Eies bezogen, konnen also in dem einen duflersten Fall
{Dispermietypus [} etwa ¥, des Eies zu AB werden, !/, zu P,, wihrend im anderen
extremen Fall (Balleier) das gange Ei zu P, wird und die Qualitit AB gar nicht
zum Vorscheln kommt.

Eine vergleichende Betrachtung der Tafelfiguren mit Bericksichtigung der
farbigen Tone, von denen Gelb fiberall die Zellen AB und ihre Abkommlinge
bezeichnet, wogegen die Zellen der Ventralfamilien durch Blay, Weilh und Rot
ausgezeichnet sind, lilfit die auBerordentliche Labilitit des Eiplasmas in bezug auf
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die Schicksale der einzelnen Eiregionen besonders klar hervortreten. 3Man ver-
gleiche z. B. Fig. 2m (Tak 11) mit Fig. 36 (Taf. 16)

Ehe ich auf die Bedeutung dieser Befunde eingehe, habe ich nun noch auf
die im speziellen Teil erwihnten Fille zurGckzukommen, bei denen die Vier-
teilung dispermer Eier sich nicht rein vollzogen hatte, sondern zwei, unter Um-
stiinden sogar drei der in Bildung begriffenen Zellen nachiriglich wieder zu-
sammengeflossen waren, so dafl neben typischen einwertigen Zellen zwei- oder
gar dreiwertige entstanden, die sich in der Folge anch durch die Polzahl jhrer
Teilungsfiguren als solche zu erkennen gaben (vgl. Fig. 3, 3, 9 und o) Es
konnte fraglich sein, ob auch solchen mehrwertigen Blastomeren die Qualititen
AT} oder Py zukommen; man konnte denken, dafl wenn zwei Zellen wieder zo-
sammenfliefen, von denen ohne dieses Ereignis die eine sich als AB, die andere
als P, entwickelt hitte, eine Mischqualitit entstehen werde. Soweit meine Er-
fahrungen reichen, ist dies jedoch nicht der Fall; alle Fille lassen die Deutung
zu, dall die mehrwertigen Zellen, wie die einwertigen, entweder die Wertigkeit
P, oder AB besitzen. Sehr einfach liegen die Verhilltnisse beziiglich der Qualitiit
AD; in diese Kategorie gehGren alle oben genannten und abgebildeten IFalle.
Wie wir gesehen haben, liefern die doppelwertigen Zellen der besprochenen Keime
frither oder spater einwertige Zellen, welche sich hinsichtlich der Diminution und
der Beteiligung am Aufbau des primédren Ektoderms gerade so verhalten, wie die
Abkommlinge einer typischen Zelle AB. Nicht so sicher ist die andere Alter-
native zu beweisen, dall gewisse doppelwertige Zellen die Qualitit P, besitzen.
Fragt man sich, was von der Weiterentwicklung einer doppelwertigen Zelle dieser
Art zu erwarten ist, so gilt fiir sie aller Wahrscheinlichkeit nach das Gleiche wie
fiir #in dispermes Ei selbst. Wie aus einem solchen Ei zwar stets nur Zellen AB
oder P, entstehen, aber je nach der Orientierung der vierpoligen Figur in ver-
schiedener Zahl, so wird man bei simultaner Vierteilung einer Zelle P, immer nur
Zellen von der Wertigkeit Py und EMSt erwarten miissen, aber gleichfalls bald
mehr von dieser, bald mehr von jener Kategorie. Diese Zellen aber als solche
#zu diagnostizieren, dirfte bei den verwickelten Raumverhiiltnissen, unter denen
sich die fragliche Zellfamilie befindet, kaum méglich sein. Nur das Eine ist zu
fordern, dafl alle vier durch simultane Teilung einer Zelle P entstandenen Zellen
zundichst Urkerne besitzen, wie die normalen Zeflen Py und EMSt, und dafl
bei ihrer Teilung zom Teil Zellen entstehen, die den urspringlichen Kernbestand
beibehalten (Py und C) und solche, die die Diminution erfahren (E und MSt).
Dies trifft anf die von mir beobachteten Fille in der Tat zu, Unter den zentri-
fugierten Eiern, bei denen disperme Keime mit drei Ventralfamilien auftraten
(Typus der Fig, 11, Taf. 13), fand ich zwei Keime, bei denen zwei der vier
Blastomeren nachtriglich zusammengeflossen waren, Von den nun verhandenen

i e ———
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drei Zellen entwickelte sich die eine einwertige klar als AB, die zweite ebenso
klar als P,; die zweiwertige Zelle lieferte simultan vier tetraédrisch angeordnete
Tochterzellen. Der eine Keim wurde auf diesem Stadium abgetotet; die vier
fraglichen Zellen zeigten Urkerne, wie es fir Zellen von der Wertigkeit P, und
EMSt zu postulieren ist. Bei dem anderen Keim wurde noch die niichste Teilung
abgewartet; es teilten sich zwei von den vier uns interessierenden Zellen mit Ur-
chromosomen, die beiden anderen mit Diminution.

So glaube ich, daBl der Satz: die aus dem Ei durch simultane
Teilung entstehenden Blastomeren besitzen entweder die Quali-
tit AB oder die Qualitit PP, auch fir die unter Umstidnden sich bildenden
mehrwertigen Zellen Geltung besitzt,

Dalh das in diesem Satz formulierte merkwiirdige Verhalten fir andere Eier
nicht konstatiert worden ist, liegt wahrscheinlich weniger an einem wirklichen
Unterschied, als vielmehr daran, daf simultane Mehrteilung von Fiern noch kaum
in Ritcksicht auf die Potenzen der Blastomeren studiert worden ist. Die einzigen
Eier, wortiber Beobachtungen vorliegen, sind diejenigen der Seeigel, und diese
liefern nun in der Tat zu dem Verhalten von Ascaris eine interessante Parallele.
Wenn wir unsere Erfabrung auf die einfache Formel bringen: die primiren
Blastomeren von Ascaris, mdgen es zwei, drei oder vier sein,
haben stets den Wert normaler Y,-Blastomeren, so gilt dieser Satz
auch for das Secigelei, allerdings unter der Voraussetzung, daB die Teilungspole,
welche zu den Zentren dieser Blastomeren werden, in die karyokinetische Ebene
des Eies (vgl. DRIESCH 1892, MORGAN 18935, BOVERI 1go1, 1go7) fallen. Ob unter
dieser Voraussetzung zwei, drei oder vier Zentren vorhanden sind und also zwei,
drei oder vier Blastomeren entstehen: stets zeigen diese die Eigenschaften
von ,Yy-Blastomeren®, d. h. die primire Blastomere des Simultan-Direiers
oder Simultan-Vierers erfihrt die namliche weitere Furchung mit Bildung von
je zwei Mikromeren, zwei Makromeren und vier Mesomeren, wie die normale
'/;-Blastomere. Dafi also diese letztere sich in bestimmter Weise ,halb®
furcht, hat nicht darin seinen (Grund, dafl diejenige Hilfte des Eies, aus der sie ent-
standen ist, eine bestimmte ,[Talb“-Struktur besitzt, in welcher diese Furchungsart
vorgezeichnet ist; denn, wie wir sehen, verhilt sich ein zur primdren Blastomere
gewordenes Drittel oder Viertel genau ebenso. Es hat deshalb, nebenbei bemerkt,
auch keinen Sinn, in der Halbfurchung einer /;-Blastomere eine mangelnde
(Regulation zum Ganzen” zu erblicken, wie dies fiblich ist,

Die vorstehende Betrachtung fithrt zu dem wichtigen Begriff des Teilungs-
schrittes als eines determinierenden Faktors, Schon vor langer Zeit (1886)
habe ich for die Oo- und Spermatogenese einen ,Zellen-Generations-

wechsel” postuliert und dariiber damals in betreff der Spermatogenese Folgendes
Featschriflt Hertwig, Bd. I11: Boveri, Asaris-Digstomernen. 13
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geduBert: ,An jede (Zell-JTeilung ist ein gewisses Cantum von Verinderung
gekniipft, so dafl jede folgende {Zell-)Generation dem 2u erreichenden Ziel, dem
Spermatozoon, wieder um einen Schritt niher gerickt ist. Dall diese Veriinde-
rungen gerade an die Teilung geknlipft sein missen, ldflt sich leicht einsehen;
denn wiirden sie schon frither sich ausbilden, wiirde also z. B die Spermamutter-
zelle schon wvor der Teilung die Eigenschaften des Spermatozoons annehmen,
dann wiire sie eben ein Spermatozoon und wirde sich nicht mehr teilen. Solche
mit der Zellteilung einhergehende Verinderungen miissen auch in vielen anderen
Fillen (Embryonalentwicklung) angenommen werden; . . .*

Was in diesem letzten Satz nur theoretisch erschlossen worden war, ist durch
die oben besprochenen Tatsachen bewiesen!l. Sowohl die Verhiltnisse heim
Ascaris- wie beim Seeigel-Ei notigen zu der Annahme, daB mit der Teilung des
Eies vin bestimmtes Mafl von Verinderung verknfipft ist, so dafl sich die Tochter-
zellen von der Mutterzelle in bestimmter Weise unterscheiden, wobei die letzteren
unter sich gleich sein konnen (Seeigel) oder von zweierlei Qualitit (Ascaris).

Es ist, wenn auch sonst bedeutungsvoll, doch fir die Zulissighkeit unserer
Parallelisierung irrelevant, daff die Bildung von mehr als zwei ,'/,-Blasto-
meren® aus einem Ei bei Ascaris fior die weitere Entwicklung verhingnisvoll
wird, bei den Echiniden dagegen an sich keine Schidigung mit sich fihrt ®).
Die Echiniden-Blastomere und die Ascaris-Blastomere sind eben hinsichtlich ihrer
prospektiven Potenz von ganz verschiedener Wertigkeit. Die Echiniden-Furchung
ist, wie ich froher schon hervorgehoben habe (BOVERI und STEVENS 1go4) im
wesentlichen nur Zerlegung des Eimaterials. Falls nur die einzelnen Teile in
ungefihr der gleichen Anordnung, die sie im i innehatten, auf die enistehende
Zellenblase tbertragen werden, erfolgt normale Weiterentwicklung; die Reihen-
folge der Richtungen, in denen die Zerlegung geschieht, ist, wie DRIESCH zuerst
gezeigt hat, gleichgiltiz. Die verschiedene Wertigkeit, die cine primiire Blasto-
mere je nach der Eiregion, aus der sie stammt, besitzt, ist nur von Bedeutung
firr die niichsten Furchungsschritte; fir die weitere Entwicklung wird sie dadurch
gleichgiiltig, daf eine solche Zelle, chne eine selbstindige Rolle zu spielen, nur
cinen Durchgangspunkt darstellt, wobei die Eizonen, die sie bei ihrer Bildung
iiherkommen hat, in ihr in gleicher Lage erhalten bleiben, so daB durch die
weiteren Teilungen ein stets in gleicher Weise geordneter Zellenkomplex entsteht.

Man konnte fast versucht sein, zu sagen: beim Seecigelei beginnt die Ent-
wicklung” erst nach dem Blastulastadium, mit der Mesenchymbildung und Gastru-

1) Wichtig fir diesen Gogenstand sind awch dic neneren Erfaliromgen diber die Konwtane  histo-
logizcher Elemonte, um die sich speriell GorpscuminT (1903, 1908) und MarTINI (1908, 1900 bemiht haben,
2} Vgl. Bovig: 19o07.
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lation. Jetzt erst zeigt es sich, ob die Materialien des Keimes so beschaffen und
so geordnet sind, dall ein normaler Embryo entstehen kann.

Bei Ascaris dagegen beginnt die Entwicklung, d. h. die Differenzierung in
bestimmte Organanlagen, schon mit dem ersten Furchungsschritt; jede Zelle hat
einen bestimmten nicht verdinderbaren arganbildenden Wert, und deshalb sind hier
Abweichungen, wie sie durch mehrfaches Auftreten der normalen Zellen AD und
P, hervorgerufen werden, irreparabel!),

Es fragt sich, ob das, was oben als determinierende Wirkung des
Teilungsschrittes charakterisiert worden ist, nicht noch weiterer Analyse
zuganglich ist. Eine Erfahrung an Seeigel-Eiern ertiffnet hierfiir eine gewisse Aus-
sicht, Ich habe fiir die durch Schiitteln hervorgebrachten Monaster-Eier" ge-
zeigt und kiirzlich (1g10) durch Abbildungen illustriert, daf diese Fier, welche
zundchst einen oder zwei karyokinetische Zyklen durchmachen, chne sich zu
teilen, sich dann unter Umstinden genau so furchen, wie eine normale !/ -Blastomere.
Es miissen hier also die Verinderungen, die sonst an die zwei ersten Teilungs-
schritte geknipft sind, im ungeteilten Ei abgelaufen sein, und nicht die , Teilung”
selbst wiire also das Essentielle, sondern nur ein fiir gewdhnlich mit ihr fest
verbundener ProzeB, den wir einstweilen nicht anzugeben vermigen,

Die Tatsache, daf das Ei von Ascaris, je nach der Art und Orientierung
der in ihm auftretenden Teilungsfigur, einerseits zu drei Vierteln in Zellen von
der Qualitait AB, andererseits vollstindig in Zellen von der Qualitat P, zerfallen
kann, schliefit jede Annahme organbildender Keimbezirke ohne weiteres aus. Zu
diesem Ergebnis ist bereits 2UR STRASSEN (19of) auf Grund seiner Befunde an
den Rieseneiern gelangt. Bekanntlich hatte dieser Forscher schon frither
(18g8) festgestellt, daB disperme Doppeleier unter Umstinden eine richtige
Zwillingsfurchung erfabren. Es tritt ein Doppel-T-Stadium auf, wobei aber, zum
Unterschied von den dispermen Einfacheiern des Typus II, die beiden Konsti-
tuenten nie parallel nebeneinander liegen, sondern entweder mit den (uerbalken
der beiden T oder mit deren Lingsenden zusammenhéingen. Es handelt sich hier
offenbar um Falle, wo sich die beiden verschmolzenen Eier entweder mit ihren
animalen oder vegetativen Polen vereinigt und beide ihre Polaritit bewalirt
hatten, und wo infolge der linglichen Gestalt des Verschmelzungsprodukts jeder
Konstituent seine eigene erste Furchungsspindel — beide in der Lingsachse des
ellipsoiden Gebildes stehend — zur Ausbildung brachte. Diese Falle lehren noch
nichts Neues. Nun hat aber zur STRASSEN (1go6) derartige Keime beschrieben,
bei denen sich die beiden ersten Furchungsspindeln nicht gleichmiflig in das

1) Vgl hiersu aoch die Erdrterongen in Bovenr und STEVENS (1904).
i
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Doppelei geteilt hatten, vielmehr durch die simultane Vierteilung ein grofles und
ein kleines Zellenpaar entstanden war. Einen solchen Fall hat ZUR STRASSEN
in seiner Fig. YYYY (p. 28¢) abgebildet. Die beiden Zellenpaare haben sich
viollig voneinander getrennt; der grofiere Keim ist anf dem Vierzellenstadium
stehen geblieben, der kleinere aber — und darin liegt die Bedeutung des Befundes
— hat ein typisches achtzelliges Stadium erreicht, von nur hichstens halber
Normalgriibe.

Ein Gegenstick hierzu bilden die von ZUR STRASSEN beobachteten, leider
nicht eingehender beschriebenen Dreifachzwillinge. Darunter versteht er
Keime, die aus dref Eiern verschmolzen sind, aber nur zwei Spermien in sich
aufgenommen haben. Diese doppelbefruchteten Dreifacheier konnen nach
7R STRASSEN die gleiche oben erwihnte Zwillingsfurchung erleiden, wie
er sie fiur die doppelbefruchteten Doppeleier konstatiert hat; und wenn nun hier
auf dem Doppel-T-Stadiom beide T-Figuren gleich groB sind, so mull jedes
Zellenpaar ginstigsten Falles aus ein und einem halben Ei entstanden sein.

ZUR STRASSEN schlieft aus diesen Tatsachen (p. 28g), dal} die plasmatische
Organisation der aus einem solchen Riesengebilde hervorgehenden Kinzelkeime
nicht auf eine plasmatische Organisation der verschmolzenen Eier bezogen werden
kann, sondern daf sie, spitestens wenn die Grofe der beiderseitigen Individuen
entschieden ist, in irgendeiner Weise neu begriindet werden mull.

Ich komme auf diese Formulierung unten zuriick. Jedenfalls stimmen 2UR
StTrASSENs Ergebnisse insofern mit den meinigen {berein, als auch in seinen
Fillen aus der ersten Teilung des Eies unter allen Umstinden Blastomeren
hervorzugehen scheinen, die entweder die Qualitit AB oder P, besitzen. Vollig
einwandsfrei bewiesen dirfte dies allerdings fir die zur STrAsSsENschen Falle
nicht sein. Denn weder der einzige von ihm beschriebene Dreifachzwilling ist in
dieser Hinsicht iiber jeden Zweifel erhaben, noch auch ist es ohne weiteres selbst-
verstindlich, dafl, wenn bei dem Doppelkeim der Fig. YYYY der kleinere, an-
scheinend auf weniger als ein ganzes Ei zu bezichende Keim normal ist, dies
auch fiir den zu frih abgestorbenen groferen gilt, der auf mehr als ein Ei zu
bezichen wiire. Man braucht ja nur darauf hinzuweisen, dall, wenn man Zwel
Seeigel-Eier mit ihren vegetativen Polen zur Verschmelzung bringen und dann
das so entstandene Gebilde im Verhilmis von 1:2 parallel zur Verschmelzungs-
fliche zerlegen wirde, zwar das kleinere Stilck einen normalen Embryo liefern
wiirde, for das groflere dies aber sehr unwahrscheinlich ist (vgl. BOVERI, 1g01),

Aber diese Bedenken wiirden nur dann ins Gewicht fallen, wenn die Er-
gebnisse, die ZUR STRASSEN aus seinen Beobachtungen abgeleitet hat, mit anderen,
besser fundierten in Widerspruch stinden. Da sie mit den meinigen harmonieren,
wird man die Zweifel fallen lassen diirfen.

.
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Indem nun diese Befunde, wie oben schon erwihnt, ZUR STRASSEN zu dem
Schluf fithrten, daf in diesen Fillen die plasmatische Organisation des Keimes
beim Beginn der Furchung neu begrindet wird, fand er sich der Frage gegen-
itber, wie diese Determinierung bewirkt werde. Und hier kam er anf die, ange-
sichts seiner Beobachtungen vielleicht am nachsten liegende Hypothese, dafl der
erste Furchungskern diese Neuorganisation bewirke. Sind zwei Eier mit
gleichnamigen Polen zu einem lingsellipsoiden Korper verschmolzen und stellen
sich die beiden Furchungsspindeln in dieser Lingsrichtung hintereinander, aber
nicht symmetrisch, sondern beide gegen das eine Ende verschoben, so dall die
erste Teilung ein kleines und ein groBes Zellenpaar liefert, die beide die Wertig-
keit AB—P, besitzen, so wird dies nach zUR STRASSEN dadurch bewirkt, daf)
jede der beiden in irgendeiner Weise als heteropol zu denkenden TFurchungs-
spindeln dem Protoplasma auf der einen Seite ihres Aequators die Qualitit ADB,
auf der anderen die Qualitit P, verleiht. Die ursprimgliche Polaritit der beiden
verschmolzenen Eiplasmen wiirde lediglich bewirken, daff die Spindeln ihre AD-
Seite hier-, ihre P,;-Seite dorthin wenden, Die fir die Folge mabBgebende plas-
matische Organisation aber wire dann ausschliefilich ein Werk des organisierenden
Kerns,

Diese Hypothese ist uns in ihrer spezielleren Ausgestaltung, wonach die
niach zwel Seiten verschicdene Wirkung des Kerns in differentieller Chro-
mosomenteilung jhren Grund haben sollte, bereits im vorigen Kapitel be-
gegnet, wo wir diese Spezialannahme als unhaltbar erkannt haben.  Allein
damit ist die Grundhypothese nicht widerlegt. s wiire denkbar, dafl die erste
Furchungsspindel in irgendeiner anderen Weise eine nach beiden Seiten ver-
schieden organisierende Wirkung aof das Plasma ausfibt. Wir stehen also vor
der Aufgabe, die Hypothese mit allen nunmehr bekannten Tatsachen zusammen-
zuhalten.

Ich beginne mit den an den zentrifugierten Eiern ermittelten Tat-
sachen, Fs sei hier zuniichst das unscheinbare Faktum betrachtet, dafi sich Eier,
deren Teilung unter starker Zentrifugalwirkung vor sich gegangen ist, mit Aus-
nahme der axial zentrifugierten (Balleier), normal entwickeln, Da sich solche
Fier mit ihrer Achse in jedem beliebigen Winkel zur Zentrifugalkraft befinden,
ihre Teilungsachse aber infolge der starken Zentrifugalwirkung bei fast allen auf
der Richtung der Zentrifugalkraft senkrecht steht, muf hier das Eiplasma in der
verschiedensten Weise auf die beiden primiren Blastomeren verteilt werden, Es
fithrt also jede beliebige Verteilung der einzelnen Eizonen, mit
Ausnahme vollkommien gleicher Verteilung (Ballkeime), zu nor-
maler Entwicklung.

Diese Tatsache bietet der Hypothese $UR STRASSENs keine Schwierighkeiten,
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Wie chen die Spindel sich einstellt, so bestimmt sie die cine Halfte des Eies zu
AB, die andere zu P, Und wenn sich, bei Sistierung des Zentrifugierens kurz
vor der Teilung, die Spindel noch nachtraglich in die alte Eiachse einstellt und
gleichfalls normale Entwicklung folgt, so wire chen anzunchmen, dafl die Spindel
erst sehr spit, vielleicht erst wihrend der Teilung, jene determinierende Wirkung
entfaltet,

Wendet man aber nun diese Betrachtungsweise auf die Balleier an, so ver-
sagt die Hypothese. Denn wenn die Differenz der Dlastomeren AD und P,
durch die Heteropolie der Spindel bewirkt wird, dann mtBte auch hei einer zur
Fiachse senkrechten Spindelstellung eine Blastomere AB und cine Py entstehen
und nicht, wie wir es tatsichlich finden, zwei identische Blatomeren Pp. Man
konnte hier vielleicht wieder das Eiplasma zu Hilfe rufen und sagen: wenn die
Spindel gezwungen ist, bis zum Schluf} in einer zur Eiachse senkrechten Ebene
zu verharren, so bildet sie ihre differenzierende Heteropolie nicht aus; erst wenn
sie sich so drehen kann, dafl jeder ihrer beiden Pole in eine andere Eizone fallt,
kann sie diese Heteropolie gewinnen,

Dieser Ausweg 1aBt aber nicht verstchen, warum bei der ersteren Spindel-
stellung zwei Blastomeren entstehen, die genau die Qualitit P, besitzen, eine
Qualitit, die ja nach ZUR STRASSEN gerade erst auf Grund der organi-
sierenden Wirkung des heteropolen Kerns in der einen Hilfte des Plasmas
crzeugt werden soll. Aber abgeschen davon, hitte eine solche Anschauung gar
keinen Vorzug ver der viel einfacheren, daB der Kern (die Spindel) mit der
Determinierung gar nichts zu tun hat, diese vielmehr eine protoplasmatische
Angelegenheit ist, in der Weise, daff, wenn die beiden Blastomeren in ihrer
plasmatischen Zusammensetzung verschieden ausfallen, sei es auch nur um ein
Geringes, diese Differenz geniigt, um den Gegensatz von AB und Py hervor-
surufen; fallen sie dagegen — bei axial gerichteter Zentrifugalkraft — genau
gleich aus, so erhilt jede die Qualitat Py.

Mit eciner solchen Vorstellung stehen auch die bei der Dispermie ge-
wonnenen Tatsachen gut in Einklang, wihrend sie der Annahme ciner differen-
gierenden Wirkung der Spindel gleichfalls kaum aberwindliche Schwierigkeiten
bereiten. Tm vorigen Kapitel habe ich dargelegt, wie die an den verschiedenen
dispermen Keimen ermittelten Chromatinverhiltnisse, im Zusammenhang mit denen
an den zentrifugierten Eiern, die Spezialvorstellung einer differenzierenden Wirkung
der ,Spindel” auf Grund qualitativ-ungleicher Chromosomenteilung
ausschliclen. Es ist nun leicht ersichtlich, daf die ,Spindel® als Ganzes die bei
den Dispermiefillen konstatierten Potenzen der primiren Blastomeren erst recht
nicht zu erkliren vermag; ja ich glaube, dafl eben diese Einsicht es war, die
ZUR STRASSEN dazu gefihrt hat, eine Erklirung durch differentielle Chromo-
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somenteilung zu versuchen. Denn wie soll man die far die zweipolige Teilungs-
figur leicht vorstellbare Zweiscitigkeit auf die vierpolige Figur obertragen? Man
konnte sich in diese Figur zwei Priméarspindeln” hineindenken, die je einer
gewohnlichen  zweipoligen  ersten  Furchungsspindel entsprichen und  zwischen
deren Polen . sekundire® Spindeln entwickelt wiren, die fiir die Determinierung
bedeutungslos sind.  Bei dieser Annahme mtften aber aus jedem dispermen Ei
ewel Zellen AB und zwei Zellen Py entstehen; die Typen 3 AB+ 1 P, und 3 P,
+ 1 AD blieben unerklirt, und ich sche (Gberhaupt keine Moglichkeit, diese ver-
schiedenen Typen mit irgendeiner Vorstellung tiber determinierende Wirkung der
Spindel in Einklang zu bringen.

Legt man dagegen die Vorstellung zugrunde, dafl es plasmatische
Differenzen einfachster Art sind, welche die entstehenden Zellen zu ihrer Rolle
determinieren, so lassen sich, wie ich schon im vorigen Kapitel (p. 179—182) dar-
gelegt habe, die drei Typen dispermer Furchung leicht einheitlich erkliren.

Ehe wir nun die Frage untersuchen, ob nicht auch 2UR STRASSENS Be-
funde sich einer solchen Anschavung unterordnen lassen, sei noch etwas genauer
prizisiert, wie sich eine unseren Bediirfnissen genfigende Plasmaorganisation etwa
denken lasse,

Zwei Hauptmbglichkeiten bicten sich hier dar, namlich, daB die Differenz,
welche zu dem Gegensatz AB - P, fibrt, entweder in ectwas Relativem oder in
etwas Absolutem besteht,

Die letztere Alternative liele sich so denken, dall der animale’ Pol des
Eies dadurch bedingt sei, dal} hier eine Kalotte einer besonderen Substanz — sie
heifle An — liegt, die im dbrigen Plasma, das als Ve bezeichnet sei, fehlt. Die
Entscheidung, ob P, oder AB entsteht, richtet sich danach, in welchem Mengen-
verhdltnis in einer primiren Blastomere die beiden Plasmaarten An und Ve vor-
kommen, Ist die Proportion die gleiche, wie im ungeteilten Ei oder tberwiegt
Ve, so entsteht die Qualitit P;; ist An gegeniiber Ve proportional stirker ver-
treten als im Ei, so entsteht AB. Mit dieser Annahme lassen sich alle von mir
beobachteten Tatsachen einheitlich erkliren, wie die Schemata der Fig. X {p. 200
erlautern, in denen, wie in Fig. Y (p. 202), die runden Kerne Zellen AD, die
mit vier Aussackungen versehenen Kerne Zellen P, bezeichnen,

Die normale Teilung des Eies im Aequator (Fig, X, a) bringt die ganze
Substanz An in die obere Blastomere; diese wird zu AB, die untere zu Py
Teilung des Fies in cinem Meridian (Fig. X, b, Balleier) erteilt beiden Blasto-
meren die im Ei gegebene Proportion von 4n und Fe; beide Blastomeren
werden zu Py Die durch Zentrifugalwirkung erzwungene schiefe Teilung (Fig. X, ¢)
muBl nach unserer Annalme stets eine Zelle AB und eine P, ergeben, wie die

SR = o S S e e S e
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normale Furchung. Ein dispermes Ei das nach Art der Fig. X, d in vier
Zellen zerlegt wird, licfert zwei Zellen AB und zwei Py (Typus I1); eines, bei dem,
wie in Fig. X, e drei Zellen in ungefilhr gleicher Weise am animalen Pol partizipicren,

Fig. X.

ergibt 3 AB und 1 Py (Typus 1), die umgekehrte Zellgruppierung liefert + AD
und 3 P, (Typus 111). Die durch Fig. X, { dargestellte Teilungsart vines dispermen
Eies, entsprechend dem auf Tafel 14 und 15 abgebildeten Keim, mufl nach
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unserer Anmnahme gleichfalls einer Zelle AR und drei Zellen Py, Entstehung
geben,  Endlich folgt aus unserer Annahme ohne weiteres, daB auch die bei
Dispermie manchmal auftretenden doppelwertigen Zellen (vgl oben po 193)
entweder die Cualitit P, oder AD besitzen miissen,

Will man sich eine einfache mechanische Analogie zu dem hier voraus-
gesetzten Verhalten des Eies bilden, so kann dies in folgender Weise geschehen,
Wir imitieren die erste Tellung des Eies durch Zerschneiden einer in Wasser
gelegenen Kugel wobei der Gegensatz zwischen AB und P, dadurch reprisen-
tiert sein soll, dall von den durch den Schnitt gelieferten Teilsticken die einen,
die AT darstellen, leichter sind als Wasser und also aufsteigen, die anderen ()
schweror und also sinken,  Denken wir uns, den beiden hypothetisch angenommenen
Plasmaarten An und Ve entsprechend, die Kugel aus zweierled Substanz be-
stehend, derart, daB die eine (A#n) leichter, die andere (Ve) schwerer ist als Wasser,
und zwar in solchem Verhiltnis kombiniert, daf die ganze Kugel cin wenig
schwerer ist als Wasser, so wird die pach den Diagrammen der Fig. X vor-
genommene verschiedene Durchschneidung der Kugel aufsteigende und sinkende
Sticke in dem namlichen Verhiltnis Hefern, wie die verschiedene Furchung des
Fies bei unserer vorausgehenden DBetrachtung Blastomeren AB und P ergeben
hat. Man sieht sofort, dal Zerschneidung der Kupel nach Art der Fig X, a
und ¢ je ein awfsteigendes und ein sinkendes Stick gibt, Zerschneidung ent-
sprechend der Fig. X, b zwei sinkende Stiicke, Fig, X, d zwei aufsteigende und
zwei sinkende, Fig. X, e drei anfsteigende und ein sinkendes, Fig. X, f cin auf-
steigendes und drei sinkende.

Die zweite oben genannte Alternative liee sich als eine Schichtung
denken, in der Weise, dall irgendein Etwas in der Richtung vom animalen zum
vegetativen Pol an Konzentration zu- oder abnimmt (Fig. ¥, p. z02). Jeder mehr
vegetativ gelegene Eibereich mag als positiv bezeichnet sein, gegeniber einem
mehr animal gelegenen negativen. Werden durch die erste Teilung des Eies
Zomen voneinander geschieden, welche in der fraglichen Hinsicht different sind, so
becinflussen sie sich bei der Trennung gegenseitiy so, dafl jede positive Zelle zu P,
jede negative zu AB wird. Werden dagegen die primiren Blastomeren aus dem
Ei so herausgeschnitten, dafl sie gleiche Eizonen enthalten, so beeinflussen sie sich
gegenseitig nicht; doch geht die an den Teflungsschrit gekniipfte Verinderung
auch in diesem Fall vor sich.

Ohne weiteres folgen aus dieser Annahme die Blastomerengualititen bei der
normalen (Fig. ¥, a) und bei der unter Zentrifugalwirkung sich vollziehenden
schiefen Teilung (Fig. Y, ¢). Der in diesen Figuren an der Grenze der beiden
Blastomeren eingezeichnete Kegel" soll das zwischen ihnen bestchende (refiille
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ausdriicken, das um so geringer wird, je mehr die Spindel sich einer zur Hiachse
senkrechten Ebene nihert. Auch die drei Dispermietypen leiten sich aus unserer

-,
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Fig. Y.
Vorstellung einfach ab. Beim Typus 11 (Fig. Y, d} beeinflussen sich die beiden

oberen und die beiden unteren Zellen  gegenseitip nicht;  der unser Gefille ans-
driickende Kegel wird zu einem Zylinder; beim Typus 1 (Fig. Y, e) becinflussen
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sich die drei oberen, beim Typus 1 die drei unteren Zellen gegenseitigh nicht
(Fig. Y, f.

Nun gibt es aber auch Fille, fir welche wir noch speziellere Annahmen
machen miissen; hierher gehoren vor allem die Balleier (Fig. Y, b. Da hier
die beiden Blastomeren gleiche Eizonen enthalten, kann es keine differenzierende
Wechselwirkung bei ihrer Entstehung geben. Daf nun diese beide Zellen zu P,
werden und nicht zu AB, muf als Tatsache hingenommen werden, Man kinnte
die Verhiltnisse vielleicht so ausdriicken, dafl man sagt: durch den ersten Teilungs-
schritt wird die Qualitit ,Ei* in die Qualitit P, obergefihrt, mit der Ein-
schrinkung, daf Zellen, die sich wahrend dieses Schrittes in animaler Richtung
abspalten, die Qualitit AB annehmen. Daf im Ballkeim die beiden Y/,-Blastomeren
zu P, werden und nicht zu AB, wirde darauf hinweisen, dafl wir in der Qualitit
P, das eigentliche Erbe der Eiqualitit zu erblicken haben, neben der die Qualitit
AB wie etwas Negatives erscheint. Und dies wird ja auch durch die zundchst
folgende Entwicklungsperiode bestitigt, die uns in den Abkémmlingen von Al
cin gleichartiges Epithel darbietet. das fiirr sich allein eine ungefibr kugelige go-
schlossene Blase bildet !), withrend alle wichtigen Differenzicrungen von P, ausgehen.

Weiterhin gibt unsere Relativititshypothese nicht ohne weiteres dber die-
jenigen Fille Rechenschaft, wo das Ei durch simultane Teilung in mehr als zwei
Zellen zerfillt und wo nun eine oder mehrere von diesen in solche Positionen zu
zwel Nachbarzellen gelangen konnen, dafl sie von der einen positiv, von der anderen
negativ bestimmt werden. Wie sall hier die Entscheidung fallen? In den durch
die Fig. Y, d, ¢ und f wiedergegebenen Dispermiefillen kommt dieses Moment
nicht in Betracht, wie aus den Diagrammen ersichtlich ist. Anders aber ist es,
wenn der Tetraster des dispermen Eies z. B, so orientiert war, dall eine animale,
cine vegetative und zwel Aquatoriale® Zellen entstehen, wie in dem oben be-
schrichenen Embryo der Tafeln 14 und 15. Schematisch ist dieser Fall in Fig. Y, g
diargestellt, wobel nur die eine Aquatoriale Zelle beriicksichtigt ist. Wiire diese
Zelle nur von der vegetativen Nachbarzelle beeinflullit, so wilrde sie nach unserer
Hypothese die Qualitit AB erhalten, wire sie nur von der animalen beeinfluflt,
so milfite sie die Qualitat P, annehmen. Dafl sie, wie der beobachtete Fall gelehrt
hat, zu P, wird, ist eine von unserer Hypothese nicht vorauszusehende Tatsache,
die man sich in der Weise zurechtlegen kiénnte, dafl die Dichtigheitsunterschiede

1) Ich bemerke hier, dafl mir die von o STRASSEN (1906), Miss STEVENS (190G) wund mir selbst
beobipchtete Tatsache, dall eine Blastomere AB, die sich chne entsprechende Differensiering der Ventral-
familie entwickelt, su einer geschlossenen Zellenbluse fihre, einiges Bedenken gegen 2UR STRaSSENs Deutung
des von thm in den Figuren 65—67 (Tal. V) wiedergepebenen Embryos erwecki.  Seiner Annshme
{p 177), dall sich hier das primire Ektoderm ohne Anechlufll un die Ventrallamilie o seiner normalen
Form entwickelt habe, michte ich die andere vorzichen, dall der oreprimglich peschlossene Embiyo, sei es
schon im Leben, sel es infolge der Konservierung, geplntst ist
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swischen den einzelnen Fizonen gegen den animalen Pol zu kontinuierlich wachsen,
so dafl bei der Konstellation unserer Figur die Differenz an der Grenze x grofier
ist als an der Grenze y.

Wir haben nunmehr die Frage zu untersuchen, ob sich nicht auch die Falle
ZUR STRASSENs, die diesen Forscher zur Annahme einer differenticllen Kern-
teilung gefithrt haben, unserer Hypothese in der einen oder anderen Fassung
unterordnen lassen. Zu diesem Behuf muB ich etwas weiter ausholen, Die
Ascaris-Riesen, deren Kenntnis wir ZUR STRASSEN verdanken, gehdren in zwei
streng auseinanderzuhaltende Kategorien. In der einen stehen die Falle, wo zwei
Oocyten schon vor dem Eindringen des Spermatozoons verschmolzen waren.
Solche Rieseneier werden im allgemeinen einfach befruchtet und verhalten sich
in ihrer Entwicklung wie ein normales Ei. Die zweite Kategorie bilden jene
Ialle, wo zwei bereits befruchtete Oocyten miteinander verschmolzen sind. Solche
Riesen entwickeln sich, wenn nicht immer, so doch jedenfalls hifig, zu Zwillings-
bildungen, wobel nach zUR STRASSENs Feststellungen die beiden Konstituenten
entweder mit ihren animalen oder mit ihren vegetativen Polen zusammenhingen,

Ich habe (BoveRr! und STEVENS, 1904) diese beiden Typen so gedeutet —
und ZUR STRASSEN hat sich damit im wesentlichen einverstanden erklirt —, dafl
im ersteren Fall die Verschmelzung der beiden Oocyten vollzogen war, ehe die
Aushildung der Eipolaritit begonnen hatte. So kommt sie nun in dem Ver-
schmelzungsprodukt ebenso zustande, wie sonst in einem einfachen Ei.

Im zweiten Fall besafl jede Oocyte bereits die definitive Polaritat, die nicht
mehr rickginglg gemacht werden kann, IHierbei mufl vorausgesetzt werden,
daf die beiden Oocyten bei der Verschmelzung entsprechende Pole einander zu-
gekohrt hatten, Vielleicht ist das Verhiltnis gerade dahin aufzufassen, dafl Oocyten
dieses Stadiums nur dann verschmelzen konnen, wenn sie zufillig mit gleich-
namigen Polen aneinanderstofien.

Die¢ erste Kategorie der Riesen macht natiirlich unserer Hypothese keinerlei
Schwierigkeiten, Ebensowenig ist dies der Fall bei denjenigen doppelt befruch-
toten Riesen, bei denen sich jeder der beiden Zwillingsembryonen auf eines der
beiden verschmolzenen Eier beziehen LiBt (Fig. Y, h, p. zoz). Etwas anders
aber liegen die Dinge bei jenen von ZUR STRASSEN aufgefundenen sogenannten
Dreifachzwillingen, wo ein Gebilde, das aus drei Fiern zusammengesetat
ist, einen symmetrischen Zwillingsembryo aus sich hervorgehen libt. Es ist zu-
néichst notig, die Konstitution eines solchen Dreifacheies genauer festzustellen.
Aus seiner Furchung muf geschlossen werden, daff z wei Spermien eingedrungen
warer, Da nun, falls die drei Oocyten sich vor der Befruchtung vereinigt
hitten, nur ein Spermium zu erwarten wire, falls sie nach der Befruchtung
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verschmolzen wiiren, dagegen drei Spermien, so lifit die Anwesenheit von zwei
Spermien mit fast vollkommener Sicherheit auf folgende Kombination schliefien:
Zwei Oocyten waren vor der Befruchtung verschmolzen und hatten dann ein
Spermium in sich aufgenommen, es entstand ein monospermes Riesenei mit ein-
facher Organisation, das sich normal entwickelt hatte. Dieses monosperme
Riesenei ist dann mit einem monospermen Einfachei verschmolzen, und zwar,
wie wir in Anlehnung an einen von ZUR STRASSEN beschriebenen Dreifach-
swilling annehmen wollen, so, dafl die beiden vegetativen Pole sich verbanden.

Fassen wir den Fall zuerst vom Standpunkt unserer Relativititshypothese
ins Auge, so wire die Plasmastruktur des Eies die in Fig. Y, i (p. 202) dar-
gestellte, in welcher die punktierte. Linie die Ebene anzeigt, wo das Finfachei
und das Deppelei mit ihren vegetativen Polen verschmolzen sind. Wenn hier
durch die simultane Vierteilung eine einfache Reihe von vier anndhernd gleich
groflen Zellen gebildet wird, so tritt das Gleiche ein, was wir oben als bei
dispermen Einfacheiern vorkommend betrachtet haben, dafl namlich eine Zelle
von jhren beiden Nachbarzellen in verschiedenem Sinn beeinflullt wird. Fr
unseren Fall wirde, wie die Figur anschaulich macht, Folgendes gelten. Die
beiden Endzellen sind eindeutig bestimmt, sie werden zu AB. Die untere Mittelzelle
ist gleichfalls eindeutig bestimmt; sie stofit beiderseits an Zellen, die im Vergleich
zu ihr negativ sind; sie wird die Qualitit P, erhalten. Die obere Mittelzelle
dagegen verhdlt sich gegenaber ihrer unteren Nachbarzelle negativ, gegeniiber
der oberen positiv. Dafi sie, wie zUR STRAsSEN, freilich nicht mit voller Sicher-
heit, angibt, zu P, wird und nicht zu AB, dafir reicht die gleiche einfache Hilfs-
annahme aus, die oben fir den Dispermiefall der Fig. Y, g gemacht worden ist.

Noch einfacher erledigt sich der Fall fiir unsere andere Alternative, wonach
das in einer Dlastomere gegebene Mengenverhdltnis zweier Substanzen An und
Ve dariiber entscheidet, ob die Zelle die Qualitit AD oder I'; annimmt. Fig. X, g
(p. 200) zeigt sofort, dal die beiden Endzellen zu AB, die mittleren zu P, werden
miissen,

Und endlich, was hier fiir den Dreifachewilling erliutert worden ist, lafit
sich leicht auf den anderen #UR StrAssENschen Fall Gibertragen, wo aus einem
doppeltbefruchteten Zweifachei ein grofler und ein kleiner Embryo ent-
standen war ),

Nun aber bleibt noch Folgendes zu beachten, Wenn wir nach unserer einen
Alternative die Entstehung einer Zelle AB von dem Vorhandensein ciner gewissen
Menge ciner besonderen Substanz Am abhdngig machen, die am animalen Pl
des FEies angesammelt ist, so lassen sich nur Dreifachzwillinge von einem be-

1) Man vergleiche Gbeigens hiermu nochmals das oben {p. 196) geiaflerte Bedenken gegen die
Bewelskmaft dieses Kelms,
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stimmten Typus erkliren, nimlich solche, die mit den vegetativen Polen zu-
sammenstoflen,  Wiiren das Einfach- und das Doppelei mit ihren animalen Polen
verschmolzen, so mibte die Zerlegung des Gebildes in eine Reihe von vier un-
gefihr gleich groflen Zellen unsere Substanz An ganz und gar in eine der beiden
Mittelzellen verbringen (Fig, X, h, p. 200), und es miifiten neben ihr als der einzigen
Zelle von der Qualitit AB drei Zellen P, entstehen; der Keim wiirde sich nicht
als Zwilling entwickeln. Und hier erhebt sich nun die Frage, iber die ZUR
StrAssENs Mitteilungen keine Auskunft geben: sind die Dreifachizwillinge alle
von einer Art oder sind beide Orientierungsmoglichkeiten verwirklicht?

Gerade das Studium der Dreifachzwillinge in bezug auf diesen Punkt konnte
deshalb vielleicht geeignet sein, eine Entscheidung zwischen den beiden oben
aufgestellten  Alternativen zu erbringen und der einen oder der anderen noch
bestimmtere Gestalt zu verleihen, Was aber auch hier durch weitere Unter-
suchungen noch erreicht werden mag, Eines halte ich fur sicher, daf sich alles,
was Gber die Wertigkeit der priméren Blastomeren bei abnormer Furchung er-
mittelt worden ist, durch dic Annahme sehr einfacher Plasmadifferenzen
erkliren 1aft, wogegen die Hypothese ciner differenzierenden Wirkung des Kerns
in jeder Form auf untiberwindliche Schwierigkeiten stofit

Es erhebt sich nun die Frage, was von der spiteren Organisation, zundchst
also von der Organisation der /;-Blastomeren, im Ei direkt vorgebildet sein kann,
Vergleicht man die P,-Blastomere des Ballkeims mit der P,-Blastomere  des
normalen Keims, so sind beide nicht nur hinsichtlich der Eibereiche, aus denen
sie stammen, fundamental verschieden, sondern auch, was uns an dieser Stelle vor
allem wichtig ist, in der Richtung ihrer weiteren Differenziecrung.
Wihrend die Spindelachse der normalen PP,-Biastomere in die alte Eiachse fiillt,
steht die Spindelachse der P,-Blastomere des Ballkeims auf der Eiachse entweder
senkrecht, was wohl als das typische Verhalten anzusehen ist, oder schief (vil.
oben p. 164). Gegen diese Behauptung wére der Einwand moglich, daff die zwei
Blastomeren eines Ballkeims sich vielleicht in bestimmter Weise gegeneinander
gedreht haben kénnten, in welchem Fall die spitere Richtung ihrer Spindeln
{iber die Bezichung ihrer Polaritat zu der des Eies keine Aussage erlauben wiirde.
Dieses Bedenken 1Bt sich jedoch mit Bestimmtheit beseitigen, -und zwar fiir die
aus der Zentrifuge genommenen, frisch geteilten Balleier durch die Stellung der
Kerne und Sphiren, von da an durch die Position der beiden Dotterkalotten,
welche eine untrigliche Marke fir Zelldrehungen abgeben.

Achnlich wie bei den Balleiern liegen die Verhiltnisse bei den schief zur
Achse zentrifugierten und unter starker Zentrifugalkraft sich teilenden Eiern. Da

ek U
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solche Eier, gleichfalls ohne Zelldrehung, sich vollkommen normal entwickeln, mull
dic Achse der Zelle P, jeden beliebigen Winkel mit der alten Fiachse bilden
kimnen. So scheint mir die Annahme nicht zu umgehen, daf die P,-Blastomere
das, was sie von polarer Organisation besitzt, erst selbst gewinnt oder wenigstens
gewinnen kann. Nur ihr allgemeines Schicksal ist bestimmt durch ein gewisses
Mehr oder Weniger an bestimmter Substanz oder durch eine gewisse Differenz
ge&enﬁhar der Zelle, von der sie sich abschnfirt. Dadurch ist entschieden, daB
sie die Qualitit P, annehmen muB. Die hierfir charakteristische polare Organisation
aber gewinnt sie erst jetat,

Es zeigt sich hierin eine interessante Parallele zu den Verhdltnissen der
Oocyten. Aus den Tatsachen der Riesenbildung mufite geschlossen werden, dall
die Polaritit des reifen Eies in der unbefruchteten Oocyte noch nicht besteht.
Entweder besitzt diese eine andere Polaritit oder gar keine. Die polare Or-
ganisation des Eies, deren Existenz aus einer Reike von Tat-
sachen zu entnehmen ist, entsteht als etwas Neues, wenn wir auch
nicht genau anzugeben vermogen, wann dies geschieht. Es ist moglich, dafl auch
diese innere Umgestaltung an eine Zellteilung (Richtungskirperbildung) ge-
kntipft ist.

Fragen wir aber nun, zur Blastomere P, zuriickkehrend, durch welches
Moment die Orientierung derinihrentstehenden polaren Struktur
bestimmt wird, so laflt sich kaum an etwas anderes denken, als an die Rich-
tung, in welcher sich die Py-Zelle von der oder den AB-Zellen, bezw. im Ballkeim
von der Schwesterzelle P, abschniirt. Sowohl die verschiedenen Dispermiefille
wie die Zentrifugalversuche stehen mit dieser Annahme in gutem Einklang, was
aus den Tafelfiguren leicht zu ersehen ist. Wenn es also auch, wie zuerst ZUR
STRASSEN nachgewiesen hat, fir die Weiterentwicklung einer Blastomere
P, im wesentlichen gleichgiltig ist, ob sie in den normalen Raumbeziehungen
su den Obrigen Zellen des Keimes steht, so scheint doch die Richtung dieser
Weiterentwicklung durch die Orientierung zu der Schwesterzelle im Moment der
Abschniirung bestimmt zu werden.

Was im Vorstehenden fir die Zelle P, ausgefithrt worden ist, gilt mutatis
mutandis auch fir die Zelle AB, so dafl darfiber nicht weiter gesprochen zu
werden braucht. Allein es tritt hier bereits eine nene Frage hinzu, diejenige nach
der Determinierung der Bilateralitit. Wenn wir die polare Organi-
sation des zweizelligen Stadiums als etwas ansehen miissen, das erst hier sich neu
aushildet oder wenigstens ausbilden kann, so gilt nicht Gleiches fiir die bilaterale
Organisation, Es erscheint, zundchst fir die Ballkeime, denkbar, daf ihre Sym-
metrieebene vom Ei her unverindert fibernommen wird, Diese Frage hiingt
natirlich aufs engste mit der vorlaufig ungelosten Frage zusammen, ob die in
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einer aufgezwungenen Ebene gelegene Spindel ecines unter Zentrifugalwirkung
sich teilenden Eies zugleich in einer bestimmten, durch die Eistruktur vorge-
zeichneten meridionalen Ebene liegt oder nicht. Jedenfalls spricht vorliufig
nichts gegen eine solche Annahme. Die Ebene, in der sich spiter die beiden
Zellenpaare des vierzelligen Ballkeims gegeneinander drehen (Fig. 31, Taf. 16),
wilrde diese prasumptive Medianebene sein. Aber nun kommen wir doch an
cinen zweifelhaften Punkt. Im normalen Keim erfolgt die Krimmung der vier-
zelligen Ventralfamilie in der Medianebene, und zwar ist die Konkavitit der
Krimmung immer nach der gleichen Seite, nimlich gegen die Dorsalfamilie ge-
richtet. Die beiden vierzelligen Ventralfamilien eines Ballkeims erfahren eine ganz
entsprechende Kriimmung; und in denjenigen Filllen, wo nur die eine der beiden
Blastomeren P, sich entwickeln durfte (Fig. 32), stimmt diese Kriimmung in ihrer
Richtung vollkemmen mit der des normalen Keimes (berein (Fig. 32e). Ent-
wickeln sich dagegen die beiden Ventralfamilien eines Ballkeims gemeinsam, so
scheint die Kriimmung meistens aus der Symmetriecbene des Vierzellenstadioms,
die doch die Medianebene darstellen wilrde, heranszufithren; und die Konkavitit
der Krimmung ist im Fall des ebenen Ballkeims (Fig. 31) fir beide Ventral-
familien gleichsinnig gerichtet, withrend beim tetraitdrischen (Fig. 33) die konkaven
Seiten gegeneinander gekehrt sind. Es mufl unter diesen Umstiinden fraglich
erscheinen, ob die Medianchene, wie sie sich z. B. in der vorderen Ventralfamilie
des Ballkeims der Fig. j7a in so klarer Uebereinstimmung mit den Zustinden
ciner normalen Ventralfamilie zeigt, auf eine Symmetriechene des Eies bezogen
werden kann, Nur unter der Annahme ausgiebiger Zellendrehungen liefie sich an
eine solche Beriehung denken,

Es konnte scheinen, als miifiten in der Entwicklung dispermer Keime dic
besten Kriterien fir die aufgeworfene Frage gegeben sein; aber auch hier machen
die ohne Zweifel vorkommenden Zellenverschiebungen ein sicheres Urteil un-
misglich,

Wenn wir daher dieses Problem einstweilen ungeldst stehen lassen miissen,
so mochte ich doch der Ueberzengung Ausdruck geben, dafl es nicht tiberhaupt
unangreifbar ist. Ich fihre einstweilen zwei Beobachtungen an, die ich noch nicht
in der zu wiinschenden Weise vervollstindigen konnte, die aber doch zeigen,
welche experimentelle Aussichten hier bestehen.

Wie schon kurz mitgeteilt {1910}, habe ich aus Eiern, die ungefihr in der
Richtung ihrer Achse zentrifugiert worden waren und sich dann auflerhalb der
Zentrifuge geteilt hatten, in grofler Zahl Embryonen mit Situs inversus
erhalten. Diese Erscheinung konnte auf den ersten Blick als eine klare Bestii-
tigung der interessanten Hypothese CoNKLINs (1go3) erscheinen, wonach Um-
kehrung der Eipolaritit bei Erhaltung einer davon unabhangigen Bilateralstruktur

B il e e s
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die Ursache des Situs inversus wire. Allein die Polaritit des Ascaris-Eies ist nach
allen meinen hieriiber angestellten Versuchen nicht umdrehbar. So stehen wir
hier wieder vor einem neuen Problem, dessen Verfolgung einigen Einblick in die
Bilateralititsfrage erhoffen Kbt

Im Zusammenhang mit dieser Frage steht der zweite Punkt, den ich hier
erwihnen will. ZUR StrAsSsEN hat in einer sehr eingehenden Ertrterung die
Drehung des senkrechten T-Balkens auf chemotaktische Wechselwirkung zwischen
den von ihm angenommenen Schichtensystemen der Dorsal- und Ventralfamilie
zuriickgefithrt (1gob, p. 252—257). In den Fillen, wo die Umklappung der Ventral-
familie zuniichst aus der Mediancbene herausfiohrt, nimmt er an, dafl die Ventral-
familie sich vorher um go' um ihre Lingsachse gedreht hatte, um sich nach
vollzogener Schwenkung wieder um den gleichen Betrag zurlickzudrehen. Es
schien mir moglich, diese Annahme durch Zentrifugierungsversuche zu priifen.
Zentrifugiert man nimlich bis kurz vor der Teilung, so daB der Dotter bei der
Durchschniirung zu einer sehr dichten Kalotte angehiuft ist, so wird er von der
ihn durchschneidenden Furche so auf die beiden Blastomeren zerlegt, daB jede
an der gleichen Seite eine Dottermacula darbietet, die sich, wenn auch allmihlich
undeutlicher werdend, oft noch bis ber die nichste Teilung hinaus erhilt. Wenn
nun, wie ZUR STrAsSENs Hypothese will, die beiden primiren Blastomeren gegen-
einander rotieren, so mufl dies an den Dottermarken erkennbar sein, In der Tat
habe ich an den Eiern eines Worms auf dem Zweizellenstadium solche Rotationen
konstatieren konnen, In einigen Fillen stand die Dottermarke von Py auf der
von AB genaun senkrecht, in anderen war der Winkel grofler oder kleiner oder
fehlte ganz. Die ersteren Fille frappierten mich in fhrer Uebereinstimmung mit
dem Postolat 20R STRASSENs so sehr, daBl ich bereits glaubte, eine sichere Be-
stitigung seiner Hypothese vor mir zu haben. Allein die Drehungsrichtung des
senkrechten T-Balkens zeigte zu der in den Dottermarken sich auspragenden Ro-
tation keinerlei gesetzmiflige Bezichung. In allen Keimen, auch in denen, wo die
beiden Marken senkrecht gzueinander standen, klappte der Stamm des T direke
in der Medianebene nach hinten um.

Wenn sonuch meine Ergebnisse mit denjenigen ZUR STRASSENS in mehreren
und sehr wesentlichen Punkten in Widerspruch stehen, so liegt mir doch nichts
ferner, als den hohen Wert seiner Arbeit zu verkennen. Vielmehr bewundere
ich aufrichtig, trotz eines nicht ganz geringen Gegensatzes in den Maximen der
Forschung, den Scharfsinn, die Kihnheit und die Konsequenz, mit der 2UR
StrassEN auf einigen unscheinbaren Tatsachen sein verwickeltes Theoriengebiude
aufgerichtet hat. Aber das Eine eben ist zu bedauern, dab die Tatsachenbasis
auf der sich dieser Bau erheben konnte, nicht nur sehr schmal war, sondern anch

an manchen Stellen recht unsicher. Tatsachen festustellen, dies scheint mir
Festsclirift Hestwig. B, TIT7 Baveri, Ascarfs-Blastomeren, 14
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auf diesem Feld das wichtigste Bedarfnis zu sein; und dabei zweifle ich nicht,
daf gerade die Hypothesen ZUR STRASSENS fir die weitere experimentelle Er-
forschung unseres Objekts zu wichtigen Fragestellungen fiihren werden.

Fine Vergleichung der mitgeteilten Befunde mit den an anderen Eiern ge-
wonnenen Ergebnissen gedenke ich im Zusammenhang mit der Besprechung
anderer Experimente vorzunehmen. Hier seien nur noch einige Bemerkungen
zum Regulationsproblem angefigt

Die Potenzen der Ascaris-Blastomeren bei abnormer Furchung haben uns ge-
lehrt, dalt Stiicke eines reifen Eies die Wertigkvit eines ganzen Eies besitzen
kinnen. So entstehen aus einem dispermen Ei des Typus IT zwei verbundene
Zellenkomplexe, deren jeder sich wie ein normaler Keim darstellt (vgl oben p. 157/8].
Und dementsprechend hat Miss Ho6UE (1910, p. 136) bei ihren Zentrifugierungs-
versuchen gefunden, dafl von manchen Eiern wihrend der ersten Teilung kernlose
Plasmasticke von nahezu halber Eigrofie abgestoflen werden und der Rest doch
sinen vollig normalen, entsprechend verkleinerten Embryo liefert. Das Ascaris-Ei
verhalt sich also in dieser Hinsicht, wie ein typisches JRegulations-Ei (K.
HEIDER); ja es ist sogar mbglich — falls die oben aufgestellte Relativitiitshypo-
these zutreffen sollte — dafl das Ascaris-Ei ein harmonisch-aquipotentielles System
ist, wie dies schon DRIESCH vermutet hat,

Mit dieser sehr vollkommenen Regulationsfihigkeit des Eies, und zwar des
teilungshereiten Eies, steht in schirfstem Kontrast die unabénderliche Bestimmt-
heit jeder einmal gebildeten !/;-Blastomere, Sie ist entweder AB odeér P, und
auberstande, wenn die andere von der Entwicklung ausgeschlossen wird, sich zu
etwas anderem zu entwickeln, als was sie im normalen Verband geliefert hitte.
Hier also keine Spur von Regulation, sondern strengstes Mosaik.

Man konnte genecigt sein, hierin, auf eine etwas spitere Periode verlegt,
das Gleiche zu erblicken, was . B, WiLsoN (1go3) und speziell YATSU (1goq) durch
Zerstickelungsversache far das Ei von Cerebratulus nachgewiesen haben, wo im
reifen Ei cine Lokalisation bestimmter Anlagen auf bestimmte Eibereiche besteht,
die das unreife Ei noch nicht besitzt. Bruchsticke, die dem unreifen Ei ent-
stammen, lefern bei Cercbratulus normale Zwergembryonen; je weiter die Reifung
vorgeschritten ist; um so mehr sind die aus Fragmenten gezogenen Larven defekt.
DiiEscH hat auf Grund dieser und anderer Erfahrungen oft die Ansicht wieder-
holt, dafh das Plasma mit fortschreitender Entwicklung ,starrer” werde und da-
durch der Regulation immer grobere Schwierigkeiten entgegensetze. Ich halte
es fiir schr zweifelhaft, ob diese Anschauung tberhaupt und speziell fir die
Ascaris-Entwicklung zutrifft. Nach den Tatsachen, die ich oben (p. 1g2/3) tber die
doppelwertigen Zellen dispermer Keime mitgeteilt habe, ist es wahrscheinlich, daf
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- jede primire (AB oder P;) Blastomere genau die gleiche Regulationsfahigkeit
wie das Ei besitzt, so daf Fragmente dieser Zellen, wenn man sie herstellen
ktmnte, auch wieder exakt die Wertigkeit AR oder P, besiflen, Also jede Zelle
in sich wiire regulationsfihig, oder, vielleicht richtiger ausgedriickt: so konstruiert,
dafl das Fragment ohne weiteres die Struktur des ganzen Fies wiederholt: eine
Regulation der isolierten Blastomeren zum ganzen Keim dagegen ist ausgeschlossen.
Dies fahrt uns zuriick zu dem Begriff des Teilungsschrittes; die Teilung
liefert bei Ascaris definitiv nach verschiedenen Richtungen determinierte Tochter-
zellen; in diesen aber wiiren, so wenig wie im Ei, die Qualititen der nidchsten
Tochterzellen raumlich vorgebildet. Die Zellstruktur stellt kein Mosaik dar:
dieses wird erst gebildet von dem Komplex der selbstindig gewaordenen Zellen,

FEine eigentimliche Beziehung zum Regulationsproblem besitzt weiterhin
jene auffallendste Erscheinung, welche unsere Experimente zon Tage gefordert
haben: namlich dafl aus Eiern, die in bestimmter Weise zentrifugiert worden
sind, nur ein halber Embryo entsteht, und zwar nicht etwa eine seitliche
Hilfte, in der alle Zellenarten des normalen Embryo vertreten wiren, sondern
eine ventrale Hilfte, Ohne daf vom Ei das Geringste weggenommen zu sein
braucht — denn der , Ball* kann fehlen — entsteht aus einem solchen Fi nur
der ventrale Embryonalbereich; der dorsale ist vollig unterdriickt. Dies geschieht
mit der gleichen Exaktheit, mit der z. B. aus einer '/,-Blastomere des Seeigel-Eies
ein ganzer Embryo entsteht.  Wenn wir im letzteren Fall sagen: der Teil reguliert
sich zum verkleinerten Granzen, ist es dann nicht ebenso richtig, in jenen Fillen
von Ascaris zu sagen: das Ganze reguliert sich zum vergrofierten Bruchstiick ?

Diese Betrachtung fihrt von anderer Seite zu dem gleichen Schluf, den ich
frither (1go1) aus den Versuchen an Seeigeleiern abgeleitet hatte, dafl der Begriff
einer withrend der Entwicklung den Blastomeren {bergeordneten ,Ganzheit”
oder JEinheit" keine Berechtigung hat.

Die Balleier fordern schliefilich noch zu einer Bemerkung auf FEs hesteht
gine gewisse Uebereinstimmung zwischen den aus ihnen hervorgehenden defekten
Embryonen und den Miflbildungen, die man in der pathologischen Anatomie als
Embryome oder Teratome bezeichnet. Wie diese letzteren entstehen, dariiber
gehen bekanntlich die Meinungen auseinander; dafl sie aber irgendwie auf eine
Entwicklung von Keimzellen oder verlagerten Blastomeren zuriickzufthren seien,
dariber scheinen alle Autoren einig zu sein, Auf was ich nun hier aufmerksam
machen machte, ist dieses, dafl die sinnlose Fragmentnatur eines Embryoms nach
unserem Befund an Ascaris nicht mit Notwendigkeit auf die Entstehung aus
einem T eil eines normalen Keimes hinweist. Wenn durch die einfache Prozedur

rg*
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des Zentrifugierens in bestimmter Richtung ein normales Ascaris-Ei so verindert
werden kann, daB es ein ,Embryvom" liefert, so 1alt sich denken, dal spontane
Entwicklung ungenfigend ausgehildeter Keimzellen beim Sdugetier zu dhnlichen
Defektbildungen hinfihren kann. Das (Gesagte soll natiirlich nichts anderes be-
deuten als dic Wegriumung einer Gedankenhemmung, die bisher wohl nicht
selten beim Nachforschen oiber dieses ebenso interessante wie schwierige Problem
die Richtung der Ideen beeinflullt hat.
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Erkldrung der Abbildungen.
Alle Figuren bezichen sich anf Ascaris megalocephala,

Tafel 11,

Fig. 1. Dispermer Keim von Asc. meg, bivalens (Dispermie-Typus I)
a—m nach dem Leben, n und o das konservierte Objekt bei verschiedener Ein-
stellung, p Kernkontur einer Ektodermzelle eines normalen Embrvo von 16 Zellen,

Fig. 2. Desgleichen; a—1 nach dem Leben, m und n das konservierte
Objekt bei verschiedencr Einstellung,

Fig. 3. Desgleichen; a—i nach dem Leben, k das konservierte Objekt in
ventraler, 1 dasselbe in dorsaler Ansicht

Tafel 12

Fig. 4 a—h. Dispermer Keim von Asc. meg. bivalens (Dispermie-
Typus I}, nach dem Leben.

Fig. 5. Desgleichen; drei von den vier primiren Blastomeren sind wieder
zusammengeflossen; a—g nach dem Leben, h das konservierte Objekt.

Fig. 6. Dispermer Keim von Asc. meg. bivalens (Dispermie-Typus I1),
a—f nach dem Leben, g nach dem konservierten Objekt.

Fig. 7. Desgleichen; a—f nach dem Leben, g und h nach dem konser-
vierten Objekt in ungefilr opponierten Ansichten.

Fig. 8. Desgleichen; a—l nach dem Leben, m ond 01 nach dem konser-
vierten Objekt in opponierten Ansichten,
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Tafel 13,

Fig. g. Dispermer Keim von Asc. meg. bivalens (Dispermie-Typus 11);
a—h nach dem Leben, i und k zwel entgegengesctzte Ansichten des konservierten
Oihjekts.

Fig. 1o, Desgleichen; a—g nach dem Leben, i der konservierte Keim,
h dessen noch ungeteilte Zelle Py in anderer Ansicht.

Fig. 11. Dispermer Keim von Asc. meg. univalens (Dispermie-Typus IT1),
nach dem Leben. IDas Ei war vor der Teilung zentrifugiert worden,

Fig. 12 a, b, c. Desgleichen; drei Stadien nach dem Leben.

Fig. 13. Desgleichen; a—c nach dem Leben, d das konservierte Objekt,
e das gleiche, die Ektoblastzellen nur in Konturen gezeichnet.

Fig. 14. Desgleichen; a—d nach dem Lioben; e das konservierte Objekt, die
gelhen Zellen sind kernlos; f und g die Kerne der in ¢ links gelegenen Zellen Py und C,

Fig. 15 a—d. Desgleichen; vier Stadien nach dem Leben.

Tafel 14
Fig. 16—23.  Dispermer Keim von Asc. meg, bivalens (Dispermie-
Typus 111}, nach dem Leben. Von Fig. 20 an ist jedes Stadium in zwei ent-
gegengesetzten Ansichten wiedergegeben (@ und b)

Tafel 15
Fig. 24—30. Der gleiche Keim wie auf Taf. 14, in spiteren Stadien. Un-
gefihr mit dem Zustand der Fig. 3o stand die Entwicklung still.

Tafel 16,

Fig. 31—39. Keime von Asc. meg. univalens, deren erste Teilung sich unter
starker Zentrifugalwirkung vollzogen hatte (Ballkeime). Der Ball an seiner
Granulierung v erkennen,

Fig. 31 a—i. Entwicklung eines Ballkeimes vom Stadium von vier bis zum
Stadium von zwolf Zellen, Nach dem Leben,

Fig. 32. Entwicklung eines halben Ballkeims. Die andere primire
Blastomere durch Uwicllicht getotet. Nach dem Leben.

Fig. 33 a—d. Vier Stadien eities getratdrischen” Ballkeimes. Nach dem Leben.

Fig. 34. Konservierter Ballkeim im Uebergang vom Vier- zum Achtzellen-
stadium.

Fig. 35. Achtzelliger Ballkeim, konserviert. e beiden vierzelligen Ventral-
familien decken sich in fhren mittleren Teilen.

Fig. 36. Aechnliches Stadium in anderer Ansicht.

Fig. 37a. Ballkeim, konserviert beim Uebergang zum Sechzehnzellenstadium,

Fig. 37 b. Gleicher Keim in gleicher Ansicht; die vordere Ventralfamilie
nur durch Konturen angedentet

Fig. 38 Halber Ballkeim, konserviert. Die andere Hilfte war durch Uviol-
licht an der Entwicklung verhindert worden.

Fig. 39. Adclterer Ballkeim, konserviert, in seitlicher Ansicht.
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