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ABSTRACT: On the dynamics of development in Ectopleura dumortieri (Athecatae-Antho- 
medusae) to proactinula. Film projection and single-frame analyses of micro-time lapse 
movies. Employing the technique of micro-time lapse movies (analyses of projection and 
single frames) the dynamics of the development of Ectopleura dumortieri VAN BEN~DrN is 
thoroughly investigated until attainment of the proactinula (starlet stage). Character- 
istic are sharp cleavage furrows ("schneidende Furchen"); the blastomeres formed are arranged 
along a single llne. The long, stretched embryo bends and stretches in rhythms caused by cell 
divisions. "Cross divisions" start relatively late; ~hey begin at the front and hind end of the 
embryo. It follows a re-organization, resulting in an elipsoid shape; this procedure takes 
several hours. Following flattening and formation of the tentacle-anlagen, the rather strange 
starlet stage is reached about 101/~ hours after the first division. Special attention is given to 
the dynamics of the incision of cleavage furrows and to the more or less passive motions in the 
cytoplasm correlated herewith. The kinetic diagrams produced by the partial-picture analysis 
of time lapse movies give an exact survey of the whole development; they have the value of 
"Normentafeln" (norm tables). 

E I N L E I T U N G  

Das eigenartige ,sternchenfSrmige = Gebilde, das in den Sommermonaten mehr 
oder weniger h~iufig pelagisch im Nordsee-Plankton auftritt, konnte bis zu den Unter- 
suchungen yon AURICH & WrRNEr. (1955) und AURICH (1958) ni&t einwandfrei einer 
bestimmten Art zugeordnet werden. Die Vermutung der Zugeh6rigkeit zu einem Ver- 
treter der Tubularia-Linie konnten Au•IcH & WERNER (1955) best~tigen: es gelang 
die Aufzucht von Eiern der Meduse yon Ectopteura dumortieri Vt~N BeNt.DeN iiber 
das ,,Stern&en-Stadium", das als Proactinula bezeichnet werden kann, his zur Acti- 
nula und dem sich anheftenden jungen Polyp. Es liegt eine direkte Entwi&lung vor 
yore besamten Ei his zur Actinula. Im Gegensatz zu den Gattungen Hybocoden und 
Margelopsis, bet denen die Entwicklung bis zur Actinula-Larve am Medusen-Manu- 

I Wir widmen diese Untersuchung Herrn Prof. Dr. FRIEDRICH SEIDEL zum 70. Geburtstag. 
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brium abl~iuft, 15st sich bei Ectopleura dumortieri das besamte Ei vom Manubrium ab; 
die gesamte Entwicklung t~iuf~ pelagisch ab (AuRiCH & WERNER 1955). 

Die vom Anthomedusen-Typus erheblich abweichende Friihentwicklung mit den 
eigenartigen ,,schneidenden" Furchen, die yon AURICH 8C WEKNER bis zum 8-Blasto- 
merenstadium kurz dargestellt wird, verdient eine genauere Untersuchung, vor allem 
im Hinblick auf die Dynamik der Teilungsvorg~inge; als notwendige Zeittransforma- 
tion kommt wegen der Langsamkeit der cytodynamischen Bewegungsabl~iufe selbst- 
verst~indlich nut Zeitraffung (ira folgenden: Z.R.) in Betracht. 

METHODIK 

Im August 1964 kamen Medusen yon Ectopleura dumortieri im HeIgol~inder 
Plankton in ausreichender Menge zur Gewinnung der erforderlichen besamten Eier 
vor, die in der GrSile um den Wert _+ 0,3 mm variieren. Das in Abbildung lc 
(Phase 49) dargestellte 10armige ,,Sternchen-Stadium" wurde in ltickenloser Z.R.- 
Aufnahme in einem 4 cm im Durchmesser grof~en, etwa 6 mm hohen Glasringpr~iparat, 
das durch ein grol~es Deckglas vSllig abgeschlossen ist (geschlossenes System, keine 
StrSmungen) nach 10 Stunden und 25 Minuten erreicht. Das Ectopleura-Ei ist sehr 
stSrungsempfindlich gegeniiber noch unbekannten Faktoren, besonders in den ersten 
Furchungsstadien. Im Durchschnitt entwickelten sich etwa 40 °/0 der Eier. Angewandte 
Zeittransformation: Z.R. auf 1/160, 1/320 und 1/480 bei der sehr langsamen Umbil- 
dung zur ,,Sternchen-Form" (Abb. lb: Phase 38-40 und Abb. lc: 41-49). Die Zeit- 
rafferaufnahmen mit der Arriflex-16-Kamera (vgl. KUHL 1961, 1964) entstanden an 
der Meeresstation Helgoland. 

DIE ENTWICKLUNG DES EIES VON ECTOPLEURA DUMORTIERI 
UNTER BERUCKSICHTIGUNG DES ZEITRAFFER-LAUFBII.DES 

Der Ablauf der Furchung des Ectopleura-Eies kann trotz .aller Abweichungen 
zum total-~iqualen Typus gerechnet werden, denn die ersten sieben Furchen durch- 
dringen den gesamten Keim (Abb. la: 1-13). UngewShnlich erscheint vor allem die 
D y n a m i k  des Vordringens der Furchen in das Cytoplasma. Die Bezeichnung 
,,schneidende Furchen" l~igt sich auch fiir den Eindruck dieses Teilungs-Modus im Z.R.- 
Laufbild anwenden. Das ,,Einschneiden ~ erfolgt mit kontinuierlicher Geschwindig- 
keit. Charakteristisch verh~ilt sich der , G r u n d  der Furche" ;  zu Beginn der Tei- 
lung scharf ausgepr~igt (Abb. la: 4, 5, 6) zeigt er auf dem optischen Schnitt bald eine 
kreisfSrmige Auspr~igung yon etwa 0,016 mm Durchmesser, die bei der ersten Furche 
noch nicht so deutlich ausgebildet ist wie bei den folgenden Teilungen (Abb. la: 7, 8, 
9, 11). 

Ftir eine ,,schneidende ~ Furche liegen andere mechanische Bedingungen vor, als 
bei einer allseitig das Ei durchschniirenden Furche (z. B. Teitung des Eies yon Psam- 
mechinus miliaris oder von Sagitta setosa; KrZHL 1941, 1949, 1965). Bei der typischen 
total-~iqualen Furchung (Prototyp" Seeigel-Ei) l~it3t sich das Vordringen der Furchen 
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mit einer Irisblende vergleichen, die langsam zugezogen wird, ein Vergleich, der bei 
Ectopleura nicht angewandt werden kann. Bei Psammechinus findet eine ,,Durch- 
schniirung" des Eiplasma im eigentlichen Wortsinn start, wie etwa bei einem Durch- 
schniirungsversuch; der ,,Grund der Furche" bleibt spitzwinkelig. Die Plasmaverbin- 
dung zwis&en den Blastomeren wird kontinuierli& schmaler, schlieglich zu einem 

Abb. lc: Ausbildung der Anlagen der aboralen Tentakel yon Ectopleura dumortieri. 
Erkl~irungen im Text 

,,Verbindungsstrang", in dem unter Z.R. Plasmastr6mungen yon einem Blastomer 
zum anderen und zuriick auftreten (KuHL 1949), offenbar eine Mengenausgleichs- 
bewegung des Cytoplasma. Wesentlich ist, dal3 die ,,schneidende Kante", der ,,Grund- 
der Furche", die Peripherie eines Kreises darstellt, dessen Radius kontinuierlich ver- 
kleinert wird. 

Bei den , s c h n e i d e n d e n  F u r c h e n "  hingegen wird das Eiplasma wie mit 
einem Skalpell durchschnitten; die ,schneidende Kante" ist eine Linie, deren L~inge 
zuerst gering ist, dann bis zum Ei-i~iquator (grStgter Ei-Durchmesser) anw~ichst, um 
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dann wieder abzunehmen. Die Gestalt der Furche, das Klaffen der Furchenr~inder und 
ihre Abrundung (Abkugelungstendenz der lebenden Zelle, wie in Abbildung la (Teil- 
bilder I-4) erkennbar, wird zweifelsohne yon der Viskosit~it des Eiplasma beeinflui~t. 
Auch bei den ,,schneidenden Furchen" zeigt das Z.R.-Laufbild deutlich beim Vordrin- 
gen der Furche l a n g s a m e  S t r 5 m u n g e n  im Cytoplasma, auf die noch n~iher ein- 
gegangen wird. 

Die eigenartige, auf dem Schnitt kreisf5rmige Gestalt des ,,Grundes der Furche" 
(Abb. la: Teilbilder 7-11) ist nicht einfach zu deuten; wahrscheinlich wird sie dutch 
mechanische Faktoren bestimmt. Diese merkwtirdige Ausbildung der Furchen scheint 
h~iufig bei Hydrozoen vorzukommen, wenn auch nicht immer in der f[ir Ectopleura 
charakteristischen scharfen Auspr~igung. Bei Phialidium hemisphaericum und Euchei- 
Iota maculata dringen die Furchen in ~ihnlicher Weise einseitig ein (Z.R.-Aufnahmen 
liegen vor). Die Abweichungen vom Ectopleura-Typ dfir~en zum Teil auf Unterschie- 
den in der Viskosit~it des Eiplasma beruhen. 

Bemerkt sei, dag bei der Entwicklung der Ctenophore Bero~ cucumis (nach un- 
ver5ffentlichten Z.R.-Aufnahmen) der nahezu gleiche Typ der ,,schneidenden" Fur- 
chen festgestellt wurde. Bei dieser Rippenqualle weist das Eiplasma eine bemerkens- 
werte Netzstruktur auf, die beim Vordringen der Furche zur Seite gedr~ingt werden 
mug und keine PlasmastrSmungen zustande kommen lassen kann. W~ire dies der ein- 
zige Fall yon ,,schneidenden Furchen", so k5nnte man versucht sein, diese relativ grobe 
Netzstruktur zur Deutung der merkwiirdigen Gestalt des ,,Grundes der Furche" her- 
anzuziehen. 

Die von der iiblichen stark abweichenden Formgestaltung des sich entwicketnden 
Keimes yon Ectopleura dumortieri wird in ihrer D y n a m i k  unter Z.R. sehr ein- 
drucksvoll zur Darstellung gebracht; es werden Bewegungsvorg~inge ermittelt, die 
keine noch so intensive direkte Beobachtung des lebendes Eies ahnen l~ii~t. Das Un- 
gewohnte dieser Fr[ihentwicklung beruht auf der Tatsache, dai~ die vier ersten Blasto- 
mere sich weder auf einer quadratischen noch rhombischen Fl~iche anordnen lassen 
oder gar einen Tetraeder bilden: sie weisen eine r e i h e n f 5 r m i g e  G r u p p i e r u n g  
auf (Abb. la: Teilbilder 1-12). Trotz dieser ,,linearen" Lagerung kommt die bisher 
immer unter Z.R. bei vielen Untersuchungsobjekten beobachtete A b k u g e 1 u n g s- 
t e n d e n z der Blastomere deutlich zum Ausdruck: die ,,schneidenden Furchen" weisen 
einen g e k r [ i m m t e n  V e r l a u f  auf (Abb. la: Teilbilder 9-11). An den 49 Teilbit- 
dern der Abbildung la, b und c, dem Z.R.-Film enmommen, lassen sich folgende Ein- 
zelheiten ablesen. 

Abbildung la (Vergr51~erungen yon Teilbildern einer Mikro-Z.R.-Aufnahme auf 
t6-mm-Fihn) zeigt in den Teilbildern t bis 3 die ,,schneidende" 1. Furche und in den 
Teilbildern 4 bis 8 die beiden ,,schneidenden" 2. Furchen. Die erste Furche hat erst 
nach 28 m 18 s (8) das Ei vSllig geteilt. Beginn der nur geringf[igigen aktiven Anein- 
anderpressung der beiden ersten Blastomere. Die beiden 2. Furchen sind beinahe bis 
zur Mitte der Blastomere vorgedrungen. Teilbilder 9 bis 13: ,,Verstreichen" der ge- 
kr[immten ersten Furche. Die beiden gekriimmt verlaufenden 2. Furchen (9, 11, 13) 
haben die beiden ersten Blastomere v511ig geteilt (13). Bereits 31 m 36s nach Furchungs- 
beginn sind die vier 3. Furchen angedeutet (9). 19 m 36~ sp~iter (13) sind die beiden 
,,~iut~eren" nahezu v511ig, die beiden ,,inneren" zur H~ilt% ,,eingeschnitten" (durch 
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kleine Ziffer 3 gekennzeichnet). Es sind jetzt sieben Furchen deutlich zu erkennen (13; 
50 m nach 1), die dutch kleine Ziffern (3, 2, 3, 1, 3, 2, 3) angegeben sind. Es sind be- 
reits die n~i&sten Furchen - vier jederseits zwis&en den kleinen Ziffern - s&wach 
angedeutet. 

Von Teilbild 14 ab setzen an den Enden des nunmehr langgestre&ten und sich 
jetzt allm~ihlich aufwSlbenden Keimes die ersten Querteilungen ein, die, etwa ab Teit- 
bild 16, auch auf die mittlere Region der ersten Furche iibergreifen. Von einem 8- 
beziehungsweise 16-Blastomerenstadium kann nicht einwandfrei gesprochen werden, 
da die 4 dritten und 8 vierten Furchen infolge des Einsetzens der ,,Q u e r t e i 1 u n g e n" 
offenbar nicht mehr zu einer erkennbaren vSlligen Durchschniirung gelangen. Der 
V e r I a u f der F u r c h e n,  vor altem der mehr oder weniger senkrecht zu den ersten 
15 Fur&en nunmehr einschneidenden ,Querfurchen", t~igt sich, wie aus den Teilbil- 
dern 14 bis 20 hervorgeht, nicht mehr genau verfolgen. Dies wird besonders in den 
Teilbildern 17 bis 20 deutlich. Die AufwSlbung des Keimes nimmt stark zu; Teil- 
bild 20 zeigt den Keim 14 13 m 182 seit Teilbild 1. 

In Abbildung lb (1 h 16 m 362 nach Beginn der Entwi&Iung) hat die A u f w S 1 -  
b u n g d e s K e lm  e s ihren hS&sten Grad erreicht. 10 m sp~iter (Teilbild 24) ist bereits 
eine deutliche Stre&ung zu beoba&ten; es tiegt gerade eine Teilungsphase vor, die - 
besonders an den Keimenden - erkennen l~if~t, dai~ der Verlauf der Blastomerengrenzen 
nicht mehr festgestellt werden kann. Die Teilbilder 25 bis 28, die einen Zeitraum yon 
10 m umfassen, zeigen die weitere Abnahme der Kriimmung, verbunden mit einer Ver- 
kiirzung der ,,Horizontalachse" (Abb. 3b :H) .  In den n~ichsten 15 m (Teilbilder 29 
bis 32) nimmt der Grad der AufwSlbung (Krtimmung) welter ab. 12 m 54~ sp~iter 
(Teilbild 36; 2 h 13 m 18 s seit Entwi&lungsbeginn) ist die ,,Horizontalachse" noch mehr 
verkiirzt, der Keim erscheint kompakter; 33 m 18 s sp~ter (Teilbild 37; 2 h 46 m 36 ~ seit 1) 
weist der Keim im optischen Schnitt fast eUiptische Gestalt auf. Die Kriimmung ist nur 
noch andeutungsweise vorhanden. Teilbild 38, 16 m 42 ~ sp~iter als 37, l~i~t das Maxi- 
mum der Kontraktion in der ,,Horizontalachse" erkennen; abgesehen yon einem ge- 
ringen Rest der vorausgegangenen AufwSlbung liegt jetzt eine ellipsoidische Gestalt 
vor. Anzahl und Grenzen der Blastomere sind nicht mehr wahrzunehmen. Das Z.R.- 
Laufbild zeigt deutlich, daf~ no& Teilungen stattfinden, die jedoch nur an minutiSsen 
Bewegungen, die rhythmisch erfolgen, erkennbar sind. 

Von diesem Zeitpunkt an (34 3 m 18 ~ nach Entwi&lungsbeginn) weist der Keim 
mehrere Stunden keine wesentlichen Gestaltsver~inderungen auf; der Ubergang zum 
,,Sternchenstadium" erfolgt relativ sehr langsam. Das Zeitintervall zwischen Teilbild 38 
und 39 betr~igt 3 h 20 m. Es zeigen sich die ersten Andeutungen des Vorwachsens der 
Forts~itze, der A n l a g e n  d e r  a b o r a l e n  T e n t a k e l  der Proactinula. Die ,,Hori- 
zontalachse" wird nicht weiter verkiirzt. 50 m spiiter (Teilbild 40, 7 h 13 m 185 seit Ent- 
wicktungsbeginn) sind deutlich 6 VorwSlbungen, die Aboraltentakel-Anlagen, vorhan- 
den. Der Keim breitet sich nunmehr in der Fl~iche aus. 

Abbildung ic zeigt 9 Phasen der Ausbildung der Anlagen der aboralen Tentakei 
des ,,Sternchenstadium" im Zeitraum yon 2 h 46 m 42 ~ (Teilbilder 41 bis 49). Die Anzahl 
der Tentakelanlagen wird yon 6 auf 10 erhSht. Das Vorwachsen eines neuen Tentakels 
wird durch eine Zellanh{iufung an der Peripherie angedeutet; sie ers&eint dunkel am 
Rande des sich nunmehr reiativ schnelt in der Fl~iche ausbreitenden Keimes. 
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H~iufig werden zun~ichst 6 Forts~itze angelegt (41); die weiteren entstehen ziemlich 
genau in der Mitre yon zwei bereits vorhandenen Tentakelanlagen. Genauer ist die 
Variabilit~it der Anzahl der Aboraltentakel biometrisch noch nicht untersucht. Nach 
Z~ihlungen yon Au~ICH & W~RNER (I955) an fixiertem Material batten unter 22 Pro- 
actinulastadien neun I2 Aboraltentakel; das Minimum yon 9 Tentakeln trat einmal, 
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Zei t interval le  zwischen 49  Teilbi idern (Abb. 1 ) 

Abb. 2: Schematische Darstellung der Zeitintervalle zwischen den ausgew~ihlten 49 Entwick- 
lungsphasen der Abbildungen la, b und c. Ab Teitbitd 36 bedingt die langsamere Entwicktung 
grSflere Zeitintervalle zwischen den dargestetlten Teilbildern. Bei Teilbild 39 beginnt die Um- 
formung des ellipsoidischen Stadium (37, 38) zum ,,Sternchenstadium". Gr/5t~tes Zeitintervall 
(3 Stunden 19 Minuten 12 Sekunden) zwischen Teilbild 38 und 39. Das Zeitraffer-Laufbild 
liitgt bei der Umbildung zur Proactinula zwar lebhafie Bewegungen im Keimgewebe erkennen, 
die Zellen sind jedo& bereits zu klein, umbei glbersichtsaufnahrnen Einzelheiten der Verlage- 

rungen und Umordnungen erkennen zu kSnnen 

das Maximum yon 17 Tentakeln ebenfalls einmal auf. Im vorliegenden Fall sind 
I0 aborale Tentakelanlagen ausgebitdet. In Teilbild 49 (10 h 25 ~ nach Entwicklungs- 
beginn) sind die zun~ichst angelegten 6 Tentakel mit 1 bezeichnet, die in den Zwischen- 
r~umen entstehenden mit 2. ObwohI in zwei Zwischenr~iumen (X) keine Tentakel- 
anlagen vorwachsen, werden die Abst~inde zwischen den Tentakeln allmiihlich aus- 
geglichen. In den Teilbildern 41, 42 und 43 erkennt man die erste Andeutung einer 
aboralen Tentakelanlage in Gestalt einer Anh~iufung yon Zellen an der Peripherie des 
Keimes. 

Die in den Abbildungen la, b und c ausgew~ihlten Phasen der Entwicklung von 
Ectopleura dumortieri weisen bis einschlieiglich Teilbild 35 ein Zeitintervall von 
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3,3 Minuten im Durchschnitt auf. Von diesem Zeitpunkt ab verl~iuf~ die Entwicklung, 
das heif~t die bemerkenswerte Umbildung zum ,,Sternchen-Stadium", erheblicher lang- 
samer ab. Abbildung 2 gibt eine graphische Ubersicht tiber die Zeitintervalle zwischen 
den 49 Teilbildern der Abbildungen la, b undc .  Man beachte, dat~ zwischen Teil- 
bild 38 und 39 3 Stunden und 18 Minuten liegen: Phase der ersten Andeutung der 
Bitdung der aboralen Tentakelanlagen. 

,,STRtJMUNGEN" IM CYTOPLASMA W_KHREND DER ENTWICKLUNG 

Wie bei den meisten Entwicklungsvorg~ingen scheint bei direkter Beobachtung in 
der Eizelle und in den Blastomeren vSllige Ruhe zu herrschen. Daf~ diese Ruhe nur 
eine scheinbare ist, wird dutch die Anwendung der Zeittransformation im Sinne einer 
Raffung leicht bewiesen. Bei Ectopleura dumortieri ist die ,,Granulabewegung", eben- 
falls nur unter Z.R. sichtbar, bei einer Raffung auf 1/160 im Laufbild deutlich wahr- 
zunehmen. Sie erscheint wesentlich langsamer als zum BeispM beim Ei von Psamme- 
chinus miIiaris, was ffir eine hShere Viskosit~it des Cytoplasma spricht. 

Der typische Pressungsvorgang der Blastomere nach 5eder Teilung ist im Z.R.- 
Laufbild nicht deutlich zu beobachten. Bei der ersten Teilung (Abb. la, Teilbilder I 
bis 4 und Abb. 3a) verstreicht die Furche (Indikator der Aneinanderpressung) nur sehr 
langsam; erst bei Teilbild 12 (Abb. la), 46 Minuten 36 Sekunden nach Furchung~- 
beginn, ist die Furche nut noch schwach erkennbar, nahezu ausgeglichen und gekrfimmt. 

Das erste Anzeichen der 2. Furchen (Teilbild 4, Abb. la) zeigt sich 13 Minuten 
18 Sekunden nach Beginn der Entwicklung; der Grund der ersten Furche hat gerade 
die Eimitte erreicht. ,,Klaffen" und ,,Tropfenform" des Furchungsgrundes sind vom 
Beginn des Vordringens der Furche an zu beobachten und bleiben bestehen, bis die 
beiden zweiten Furchen die andere Eiseite erreicht haben (Abb. la, Teilbild 11 und 
Abb. 3c). W~ihrend 15 Minuten verlaufen die zweiten Furchen geradlinig (bis Teil- 
bild 9, Abb. la), biegen dann mit dem (auf dem Querschnitt) ,,tropfenfSrmigen" 
Grund nach der Eimitte ein (Abb. la, Teilbilder 10, 11, 12 und Abb. 3c). Diese Ab- 
lenkung der Einschneide-Richtung wird offenbar durch die Abkugelung und aktive 
Aneinanderpressung der ersten beiden Blastomere bewirkt. Die zweiten Furchen 
schneiden ein, bevor das Zweizellenstadium die Interphase erreicht hat. 

Far den bei Ectopleura dumortieri weniger deutlichen Modus der Aneinander- 
pressung ist zweifelsohne die eigenartige Anordnung der FurchungszelIen in einer Reihe 
verantwortiich zu machen. 

Dieser ,,Rhythmus" wird bei Ectopleura dumortieri beibehalten, bis die ersten 
,,Querteilungen" an den Enden der Blastomerenreihe einsetzen (Abb. la, Teilbild 16; 
1 Stunde nach Beginn der Furchung). Das Einsetzen der folgenden Teilung vor Ab- 
schlui~ der vorausgehenden, das gleichzeitige kontinuierliche Einschneiden mehrerer 
Furchen in verschiedenen Phasen des Vordringens sowie die Anordnung der Furchungs- 
zellen in einer sich im Teilungsgeschehen rhythmisch kriimmenden und streckenden 
Reihe sind die wesentlichen Charakteristika der FKihentwicklung von Ectopleura 
dumortieri; die Dynamik dieser beachtlichen Vorg~.nge wird nut unter Z.R. erkennbar. 

Bereits bei der direkten Beobachtung der scheinbar in Ruhe befindlichen Ent- 
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wicklungsstadien wurde vermutet, dat~ bei diesem eigenartigen Furchungsmodus ,,Str6- 
mungen" im Cytoplasma nachweisbar sein miigten. Z.R.-Aufnahmen best~itigten diese 

Abb. 3: ,,CytoplasmastrSmungen" w~ihrend der Friihentwicklung des Eies yon Ectopleura 
dumortieri, unter Zeitraffung sichtbar gemacht. Pfeile geben die Richtung der StrSmungen an. 
Teilbilder 79; 12 Minuten, 182:30 Minuten, 296:48 Minuten, 372:61 Minuten nach Fur- 
chungsbeginn. Zeitdifferenzen zwischen den vier Teitbildern: 18 Minuten, 18 Minuten, 13 Mi- 
nuten. Die vier Teilbilder stammen aus der gleichen Einstellung (415) wie in Abbildung la, b 
undc.  Die sp~iter als die dargestellten ,,Str6mungen" einsetzenden hin- und hergehenden 

Plasmaverlagerungen sind nicht eingezeichnet 
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Annahme. Ahnlich intensive Bewegungsvorg~inge wurden bisher bei keiner unter Zeit- 
transformation untersuchten Blastomeren-Mitose w~ihrend der Entwicklung festge- 
stellt. 

In Abbildung 3 ist in vier Teilbildern (aus der gleichen Einstellung 415 der 
Abb. la, b und c) die Richtung der &arakteristischen ,,Hauptstr6mungen im Cyto- 
plasma, die offensi&tli& dur& das Einschneiden der Fur&en ausgelgst werden, durch 
Pfeile gekennzeichnet. 

Zur exakten zeitlichen Erfassung wurde wie folgt verfahren: Sobald im Z.R.- 
Laufbild die jeweilige Bewegung einsetzt, wird das Teilbild-Z~ihlwerk des Vorf~ihr- 
ger~ites mit Elektronenblitz aufgenommen, und die mit 1/1000 Sekunde auf dem Fihn- 
streifen einer Kleinbildkamera s&arf abgebildete Teilbild-Nummer, die den Bewe- 
gungsbeginn anzeigt, registriert (langbrennweitiges Objektiv an der Kleinbildkamera) 
und der Registrierfilm sofort weiterges&altet, w~ihrend der Z.R.-FiIm mit dem si& 
entwi&elnden Keim welter abl~iul~ (KuHL 1966). In glei&er Weise werden beliebige 
Bewegungsphasen festgehalten, sowie gegebenenfalls das Ende der Bewegung. Die auf 
dem Registrierfilm festgehaltenen Teilbildzahlen tassen die gleichen Teilbilder lei&t 
beim Kopieren auf dem Negativ auffinden und vergr~igern (s. Abb. 3). 

Fiir die in Abbildung 3 unter a-d dargestellten Teilbilder geben die Pfeile zeitli& 
genau die Cytoplasmabewegungen vor der einschneidenden Furche an: Das Cyto- 
plasma scheint vor der Furche auszuwei&en. Diese Auffassung wiirde eine aktive 
Bewegung annehmen. Einen erheblich h6heren Grad yon Sicherheit gew~ihrt die Ver- 
mutung, dag diese ,,Cytoplasmastr/Sme" vorwiegend passiver Natur sind. Das Plasma 
der Blastomere wiirde dann also dur& den (im Querschnitt) ,,tropfenf6rmigen" Grund 
der vordringenden Fur&e in der Pfeilrichtung nach beiden Seiten gedr~ingt. Es spricht 
far die relativ h o h e V i s k o s i t ~i t des Cytoplasma, dag dieses Beiseitedr~ingen au& 
noch in einem grogen Abstand vom Grunde der Fur&e im Z.R.-Laufbild zu beoba&ten 
ist; aus der Lage der gekriimmten Pfeile geht dies deutlich hervor. 

Das Z.R.-Laufbild zeigt ferner, dat~ die als Indikatoren der Bewegungsvorg~inge 
im Cytoplasma aufzufassenden Hyaloplasma-Eins&liisse (Granula im weiteren Sinne), 
eine bin- und hergehende Verlagerung aufweisen. Driingt iediglich die klaffende ein- 
schneidende Furche das Blastomerenplasma zur Seite beziehungsweise nach beiden 
Seiten (Abb. 3b), so ist die Bezeichnung ,,Str6mung" streng genommen nicht zul~issig, 
wenn unter diesem Begriff a k t i v e  Bewegungsvorg~inge im Cytoplasma verstanden 
werden. Es mug dann yon einem ,,Verdr~ingen" des Plasmas dur& die s&neidende 
Furche gespro&en werden. Die relativ groge Breite der klaffenden Furche mit ihrem 
,,tropfenf6rmigen" Grunde erleichtert beim Vordringen das Zurseitedr~ingen des 
Cytoplasma. 

Die oben erw~ihnte zweite ,,str~Smungs~ihnliche" hin- und hergehende Verlagerung 
der Granula, die nach Ablauf der ,,Verdr~ingungsbewegung" einsetzt, wenn die Fur- 
&en die (ira Bild) untere Blastomerenseite nahezu errei&t haben, die Durchs&niirung 
also fast vollendet ist, stiitzt die Auffassung, datg es si& hier bei beiden Vorg~ingen 
funktionelI mn ,Massenausgleichbewegungen" w~ihrend der Teilung handelt, also mn 
mehr oder weniger passive Verschiebungen im Cytoplasma. Bei der zweiten hin- und 
hergehenden Bewegung ist eine aktive Bewegungskomponente nicht v611ig auszu- 
s&Iiet~en, r3brigens wurde eine ~ihnliche Bewegung, in entsprechend abgewandelter 



Entwicklung von Ectopleura 249 

Form, bei Psammechinus miliaris in zeitlich gleicher Teilungsphase unter Z.R. fest- 
gestellt (KuHL & KUHL 1949). 

K I N E M A T I S C H E  D I A G R A M M E  ZUR F R O H E N T W I C K L U N G  V O N  
ECTOPLEURA DUMORTIERI 

Bei der Untersuchung der Dynamik der normalen Entwicklung mit Hilfe der 
Zeittrans£ormation geben die durch die Teilbild-Analyse gewonnenen ,,k i n e m a t i 
s c h e n D i a g r a m m e" die M~Sglichkeit, die ermittelten Vorg~nge an und in den 

V:,,VertikaI-Achse" 

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  H . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ; 

b H :,,Horizontal-Achse" 

" . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  H . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  2; 

C H:Horizontai-Achse': k:KrLimmungswinkel 
== 

Abb. 4" Schema der w~ihrend der Entwicklung des Eies yon Ectopleura dumortieri ausgefiihrten 
Messungen (nach den Teilbildern 12-38 der Abbildungen la, b, c und den Abbildungen 5, 6a 

und b). Maximale Einkriimmung bei Teilbild 21:116 ° 

Blastomeren in der Gesamtheit zu iiberschauen. Erstmalig wurde diese Ar t  der er- 
weiterten Auswertung bei der Entwicklung yon Sagitta setosa und Sagitta elegans 
arctica (Ku~tL & KUHL 1965) angewandt. Die Untersuchung nimmt durch diese Form 
der Darstellung den beabsichtigten Charakter  einer ,,N o r m e n t a f e 1" der unbeein- 
fluf~ten Entwicklung an. Dies ist yon allgemeiner Bedeutung f~ir sp~itere entwicklungs- 
physiologische Versuche an diesen Objekten: Die kinematischen Diagramme erm~Sg- 
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lichen eine genaue Festlegung des passenden Zeitpunktes eines geplanten Eingriffes in 
den natiirlichen Entwicklungsablauf, da aus ihnen ja die der direkten Beobachtung 
verschlossenen Phasen intrazeliul~irer Bewegungsabl~/ufe abgelesen und die geeigneten 
Zeiten ausgew~ihlt werden k/Snnen. Als Beispiel diene die Entwicklung des Chaeto- 
gnathen-Eies mit seinem so verschiedenen dynamischen Verhalten w~hrend der Tel- 
lungs- und Interphase (KuHL & K~HL 1965). 

Die am Ectopleura-Keim teitbild-analytisch gemessenen Strecken und Winkel zeigt 
das Schema in Abbildung 4. 

Das kinematische Diagramm in Abbildung 5 gibt einen I~berblick iiber das cyto- 
dynamische Geschehen w~ihrend der ersten vier Teilungen, die sich iiber einen Zeitraum 
yon 1 Stunde 3 Minuten 18 Sekunden erstrecken. Weiter ist diese Art der Darstellung 
nicht vorzutreiben. In der oberen Reihe ist die Aufeinanderfolge der schneidenden 
Furchen, darunter die allm~ihliche Kriimmung des Keirues entsprechend den wirklich 

1. 2. 3. /~. 
Furche Furche F u rche Fu r the 

H 

Io 
li 2 3 4 5 7 s O 1°11 1;~l~'1516171s192°2122232~'252s272s29 3o3132333~'353s373e39~,o/*1"~4-3~-* 
1Teilun 9 :: 2~reltung i 3.Teilung i ~.Teilung i ,,Sternchen'~ 

3m:lB, 13m18s 31m36s SOre ~"3mZei  t s=~o= =~=no~ 
@h33rn 

E c t o p l e u r a  d u m o r t i e r i  
k 

V:,,VertikaV'-, H:.Horizontal"-.Achse" des Ke rues., k: KrLJmmungswinkel: 

Abb. 6a: Kinematisches Diagramm der Gestalt~inderung des Keimes yon Ectopleura dumortieri 
vom Beginn der Entwicklung an (Ordinate 1) bis zur Umgestaltung zum ,,Sternchenstadium" 
(Proactinula) nach 8 Stunden 33 Minuten (Ordinate 44). In der Mitte der Ordinaten ist ab 
Teilbild 12 bis 38 die Iangsam ansteigende Kriimmung des Keimes (Maximum bei Ordinate 21; 
Kr~immungswinkel 116 °) und die wieder einsetzende Streckung (Ordinate 39) graphisch dar- 
gestellt. Die ,,Horizontalachse ~ M (Abb. 4b) erreicht ihre gr~Si~te L~inge bei Ordinate 17. Die 
,,Vertikalachse" weist geringere Schwankungen auf. Ab Ordinate 39 tritt Abrundung des 

Keimes ein: Die Werte yon H und V fallen fast zusammen (Ordinate 44) 

vorliegenden Werten eingetragen. Zur Vermeidung von Wiederholungen m/Sge die 
Erkl~irung der Abbildung 5 eingesehen werden. Aus den Kurven H und V l~if~t sich 
die Gestah~inderung des Keimes abtesen. Es sind 17 Phasen (Ordinaten) dargestetlt. Es 
liegen also vor: 1 erste, 2 zweite, 4 dritte und 8 vierte Furchen (d~inne Linien). 

Das kinematische Diagramm in den Abbildungen 6a und b umfai~t das dynamische 
Geschehen f~ir den Zeitraum von 8 Stunden 33 Minuten (Ordinaten 1-44 der Abbil- 
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dungen la,  b, c). In a kommt die ffir Ectopleura dumortieri charakteristische G e -  
s t a l t ~ i n d e r u n g  durch den Verlauf der Kurven H und V (vgl. Abb. 3a, b und c) 
zum Ausdruck. Das zwischen H und V gelegene Fliichenareal ist der graphische Aus- 
druck fiir die mit der reihenf/Srmigen Anordnung der Blastomere verbundene welt- 

FU re he FU rche  

H-V i i..ll..., 
12 3 ~ 5  

3. 4. 

v _ _  - . . . . .   iltlit ¢I 

i r  I ,-v 
7 e 9 io 11 12 13 ~i 15 16 17 io 192o 2122 2324.2526 27 2e 293o 31 32 33 ~3536 3738 39~.oz,_i z,.2/-43 ~- 

"~.Teitu ng i 2~reilung 3.Teilu ng  4,Teiiu ng 

3~ los }3mlss 31m:~s ~0m lh3m Zeit 
H : V - -  Quotient ,, Hor i zo nt al"- ~Ver ti kala chse': 
k: Y~r0mmungswinke~ ; ~ 180 o_ k:~ll/ 

T 

8h33m 
H-V : Dffferenz .Horizontai'l,VerLikat"-Achse: . . . . . . . . . . . .  

. . . . .  h y p o t h e t i s c h e r  Verlauf 

Abb. 6b: Erg~inzung zum kinematischen Diagramm von Abbildung 6a. Die Kurve f[ir die 
Differenz der Werte von H und V zeigt die starke Streckung des Keimes infolge der Neben- 
einander-Anordnung der Blastomere und das versp~itete Einsetzen der ,,Querteilungen" erst 
nach der 4. Teilung, fast eine Stunde nach Entwicklungsbeginn. Bei Teilbild 40 £illt H-V stark 
ab; langsame Kontraktion und Abrundung des Keimes ergeben die Vorbedingungen zur Aus- 
bildung des ,,Sternchen-Stadium" (Proactinula). Im kinematischen Diagramm der Abbil- 
dung 6a werden die erheblichen Gestalfiinderungen des Ectopleura-Keimes durch die Fl~iche 
zwischen den Kurven H und V dargestellt. Die Kurve fiir den Quotienten H : V weist ein 
Maximum bei Teiibild 23 auf, bei der zweitst~irksten Kriimmungsphase des Keimes (k = 119°). 
Die Kriimmungsphase liegt zwischen Teilbild 11 und 39 mit einem Maximum bei 21 (k = 116% 
Die Zu- und Abnahme der Einkriimmung des Keimes wird durch die Kurve 180°--k graphisch 
dargestellt. Sie beginnt gegen Ende der 3. Teilung (Abb. 5, 6a, b: 12), steigt gleichf6rmig an bis 
Teilbild 15 (etwa zeitliche Mitte der 4. Teilung) und nimmt bis Teilbild 35 einen stark unregel- 
m~ii~igen Verlauf. Bis zum Ausgleich der KrLimmung (39, erste Andeutung der beginnenden 
Umgestaltung zum ,,Sternchenstadium") zeigt die Kurve einen gleichf~Srmigen Abfall. Die 
Kurvenpunkte bei 15 und 35 sind dur& eine punktierte Linie verbunden; sie zeigt den wahr- 
scheinlichen ,,theoretis&en" Verlauf yon 180°-k an, wenn die starken Schwankungen der 
Kriimmung zwischen Teilbild 15 und 35 unber~i&sichtigt bleiben, die auf die in diesem Zeit- 
abschnitt von 5 Stunden und 42 Minuten stattfindenden ,,Querteilungen" - vorwiegend an den 

Enden des gestreckten Keimes - zuriickzufi.ihren sind 

gehende Umformung, die schliefllich zum ,,Sternchenstadium" fiihrt. Auf den Ordi-  
naten 12 bis 38 zeigt der Winkel k den Wechsel und Grad  der Kr[immung des lang- 
gestreckten Keimes an. H und V fallen in Ordinate 44 wieder nahezu zusammen, und 
zwar  bei h~Sheren Werten als zu Beginn (Ordinate 1), was bedeutet, dag der Keim sich 
zur Ausbildung des ,Sternchen-Stadium" fl~i&enha~ auszubreiten beginnt. 

Im Erg~inzungsdiagramm der Abbildung 6b kommt dutch die Differenzkurve 
H - V  die Blastomeren-Anordnung in einer Reihe (Streckung des Keimes) deutlich zum 
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Ausdruck. Die Zu- und Abnahme der K r ii m m u n g des Keimes zwischen Teilbild 15 
und 35 gibt in etwa einen Eindruck yon den relativ sp~it einsetzenden ,,Querteitungen". 
Die ,,Querteilungen" lassen sich in der Teilbild-Analyse nur auf diesem Umwege 
einigermal~en erfassen: Das Absinken der Kurve bei 16, 18, 24, 27, 29, 32 und 34 mit 
Eintragung der Werte ftir 1800 - k (schwarz ausgezeichnete Winkel auf der Abszissen- 
achse) zeigt die nahezu rhythmisch verlaufende ~nderung des Krilmmungsgrades des 
Keimes in Korrelation rait den Querteilungen, die selbstverst~indlich keineswegs in ihrer 
Gesamtheit auf diese Weise erfai~t werden k/Snnen. Weitere Daten sind aus der Legende 
zu den Abbildungen 6a und b zu zu enmehmen. 

Es ist geplant, derartige k i n e m a t i s c h e  , , N o r m e n " - D i a g r a m m e  
ftir eine Reihe weiterer normaler Entwicklungsabliiufe mit Hilfe des Z.R.-Filmes auf- 
zustellen, was ftir die Entwicklungsphysiologie zweifellos yon Nutzen sein wird. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Mit Hilfe der Laufbild- und Teilbildanalyse yon Mikrozeitrafferaufnahmen wird 
die Dynamik der Entwicklung von Ectopleura dumortieri VAN BENEDEN untersucht. 

2. Medusen yon Ectopleura wurden im Sommer 1964 an der Biologischen Anstalt 
Helgoland tiber l~ingere Zeit lebend gehalten und zu ausreichender Eiablage ge- 
bracht. Die Entwicklung konnte in liickenloser Serie vonder ersten Teilung bis zum 
,,Sternchen-Stadium" unter Zeitraffung aufgenommen werden. Es entwickelten sich 
40 % der abgelegten Eier normal. 

3. Trotz einseitig vordringender ,,schneidender Furchen" ist der Furchungstypus als 
totai-~iqual zu bezeichnen. 

4. Vor der v~511igen Durchschntirung eines BIastomer schneiden bereits die Furchen 
der n~ichsten und tibern~ichsten Teilung ein. 

5. Der ,,Grund" der schneidenden Furche erscheint auf dem optischen Querschnitt 
,,tropfenf/Srmig"; die Furchenr~inder ,,klaffen" auf dem Querschnitt durch die 
Furche (Abstand zwischen den Trennungsfl,ichen). Die schneidende Kante weist 
zuerst nur geringe L~inge auf, nimmt beim Vordringen bis zum Zell~iquator zu und 
dann wieder ab entsprechend der Gestalt der sich teilenden Furchungszelle. 

6. Nach den vier ersten Teilungen sind die Blastomere in einer Reihe angeordnet. 
7. Die Tendenz zur aktiven Aneinanderpressung der Blastomere in der Interphase 

ist in abgewandelter Form noch vorhanden; sie wird zum Tell durch den zur Me- 
dianlinie gekrtimmten Verlauf der Furchen gekennzeichnet. 

8. Bereits das 8-Zellen-Stadium w/SIbt sich in der Mitte auf (50 Minuten nach Ent- 
wicklungsbeginn). In Korrelation zu dem rhythmischen Teilungsablauf folgen 
Krtimmungen und Streckungen des Keimes gesetzm~iffig aufeinander. 

9. Die 8 vierten Furchen schntiren den langgestreckten Keim nicht mehr durch, da 
unterdessen die ersten ,Querteilungen" an den Enden eingesetzt haben. 

10. Auf die h~Schste AufwiSlbung des Keimes (1 Stunde 16 Minnten seit Entwicklungs- 
beginn) folgt eine sehr langsame Verktirzung. Drei Stunden nach der 1. Teilung ist 
die Gestalt eines Ellipsoid angenommen. 

11. Erst nach weiteren 3 Stunden und 20 Minuten (7 Stunden 13 Minuten seit der 
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ersten Teilung) beginnt die Ausbreitung des Keimes in der Fl~iche. Die ersten An- 
lagen der Aboraltentakel (meist 6) werden erkennbar. 

12. Unter Zeitraffung werden zwei verschiedene ,,striSmungs~ihnliche" Bewegungs- 
abt~iufe im Cytoplasma w~ihrend des Einschneidens der Furchen sichtbar: (a) Eine 
,,Verdr~ingungsbewegung" infolge des Vordringens der schneidenden Furchen (pas- 
sive Bewegung). (b) Eine bin- und hergehende ,,Massenausgleichbewegung", die 
als aktiv-passive Bewegung aufzufassen ist. 

13. Aus der Teilbild-Analyse yon Zeitraffer-Aufnahmen gewonnene kinematische 
Diagramme (Normentafeln) geben einen exakten Uberblick fiber das gesamte dy- 
namische Geschehen w~ihrend der Ectopleura-Entwicklung. 
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