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ABSTRACT: The dynamics of the early development of Sagitta setosa. Film-Projection and 
single-frame analysis of time lapse movies. The dynamics of the early development of the 
chaetognath Sagitta setosa JoH. MOLL has been studied up to the completed gastrulation, the 
ieaving of the primordial germ ceils and the closure of the prostoma. Comparative studies 
have been conducted on Sagitta elegans arctica AuRv. The analysis was performed on the basis 
of micro-time-lapse movies and exact investigation of single frames ("Teilbild-Analyse"). 
A detailed account is presented on rhythmic behaviour of the btastomeres, such as the ex- 
pansion during the ceil division and the contraction during interphase, which ix combined 
with an almost complete rounding off of the embryo and the production of fluid drops in the 
contact areas between the blastomeres. These drops fuse with the minute blastocoeI and 
enlarge it. The "Urgeschtechtszellen" (primordial germ cells) are very active; during the sixth 
to eight division of the blastomeres they show an active centripetal movement, depress the 
blastocoel to some extent and move backward until they project in part into the region of 
the vegetative pole (during interphase) beyond the surface of the rounded embryo. Gastrula- 
tion by means of invagination becomes only possibIe after three "advancing attempts" of the 
primordial cells. During invagination "active-passive" movements of blastomeres occur in 
the "Umbiegungszone" between ectoderm and entoderm. Duration of cell division increases 
considerably after the sixth division. After the ninth division the blastomeres no longer divide 
synchronically. Within the entoderm the 4 primordial germ cells remain very motile. Closure 
of the prostoma occurs synchronically with the dislocation of the primordial germ cells into 
the archenteron lumen. They stay in further contact with the entoderm of the "Urdarmdach". 
The cinematic diagrams produced by employing the method of single frame-analysis of time 
lapse series allow an exact survey of the cytodynamic processes during the embryonic 
development. 

E I N L E I T U N G  

I~ber die normale Entwicklung der Chaetognathen (Homalopterygia) liegen nur 
wenige Untersuchungen, vorwiegend an fixiertem Material, vor. Lebendbeobachtun- 
gen bei einfacher, direkter Beobachtung fiihren kaum ~ber die Ergebnisse, die an den 
iibllchen Dauerpr~iparaten gewonnen werden, hinaus, da nur einzelne Entwicklungs- 
phasen dargestellt werden k6nnen, und alle Bewegungsvorg~inge im Innern und an der 
Peripherie der Eizetle und des sich entwicketnden Keimes infolge ihrer geringen Ge- 
schwindigkeit unzug~nglich bleiben. 
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Die folgenden Untersuchungen an Sagitta setosa Jo~. MOLL. basieren auf Mikro- 
zeitraffe>Filmaufnahmen des lebenden Objektes, also auf der B~nderung des Zeit- 
faktors als Forschungsmittel. Die Anwendung der Zeittransformation in Gestalt einer 
,,Raffung" ergibt eine natiirliche Gliederung der Arbeit: (1) Die mSgtichst h~iufige Be- 
obachtung des Zeitraffer-Laufbildes, die zur Entdeckung der fiir das menschliche Zeit- 
moment zu langsamen Bewegungsvorg~nge fiihrt. (2) Die Teilbild-Analyse, die zur 
messenden Darstellung der Dynamik der auf dem Film dokumentarisch festgelegten 
Ver~inderungen die Daten liefert. Die erzielten graphischen Darstellungen sind als 
,, k i n e m a t i s c h e D i a g r a m m e" aufzufassen, die flir vorgefa~te Meinungen kei- 
nen Raum lassen. Sie passen sich in ihrer ,,Formgestaltung" dem dynamischen Ge- 
schehen w~ihrend der Friihentwicklung an. 

In den folgenden Ausfiihrungen bedeutet Z.R.: Zeitraffung; Z.R.F.: Zeitraffer- 
film; Z.R.-Laufbild: Zeitraffer-Laufbild. 

UNTERSUCHUNGSMETHODEN 

Sagitta setosa JoH. MOLL. ist im Gebiet um Helgoland der h~iufigste Vertreter 
der Chaetognatha; die gr6f~ere Sagitta elegans arctica A~r,v. ist wesentlich seltener, 
do& variiert ihre H~iufigkeit erheblich in den dnzeInen Jahreszeiten. Die Eizelle yon 
S. setosa mi~t 0,18 ram, die der S. elegans arctica 0,21 ram. Im allgemeinen lassen sich 
geschlechtsreife Tiere in den Sommermonaten leicht beschaffen; jedoch kommt es auch 
vor, daf~ fast nur unreife Tiere gefangen werden, so bdspielswelse im August und 
September 1964. 

In giinstigen Jahren liegen am Vormittag im Plankton bereits immer Gastrulae 
vor. Folgendes Verfahren zur B e s c h a f f u n g  u n e n t w i c k e l t e r  E i e r  hat sich als 
zweckm~if~ig erwiesen; es hat jedoch zun~ichst nut fiir Helgoland Giiltigkeit. Kurzer 
Oberfl~ichenfang yon hSchstens 5 m Dauer gegen 21 Uhr 30 auf der Reede; mSglichst 
schnelles Aussortieren geschlechtsreifer Tiere im Laboratorium; H~ilterung tiber Nacht 
im Kiihlschrank bei 11 o C in grot~en Schalen. Am folgenden Vormittag in Zimmer- 
temperatur gebracht, erfolgt die Eiablage nach etwa einer halben Stun&, und zwar in 
,,Ketten". Die Eier sind kurz nach der Ablage noch gegeneinander polygonal abge- 
plattet, sie sind immer befruchtet und ,,heben" bald die Befruchtungsmembran ab; sie 
schweben dann frei im Wasser und sinken langsam auf den Boden des Glases. Nach 
etwa einer Stunde setzt dann die Entwicklung ein. Die Teilungen folgen sehr genau im 
Abstand yon etwa 20 Minuten aufeinander. Das schliipfreife ,Larvenstadium" wird 
nach 71/2 bis 8 Stunden erreicht. 

Die Eier yon Sagitta setosa sind wenig empfindlich gegen Licht, W~irme und Er- 
hShung der Salzkonzentration. Die Mikrozeitraffer-Aufnahmen wurden bei mSglichst 
geringer Lichtkonzentration vorgenommen, und zwar bei relativ konstanter Zimmer- 
temperatur, Die Pr~iparate lagen unter dem Verdunstungs-Schutzrahmen (VSR; KUHL 
1954), der den Salzgehalt fast konstant h~,ilt. Angaben der Zeittransformation haben 
nur fiir das Z.R.-Laufbild Bedeutung; hier werden die Zeiteinheiten nach dem ersten 
jeweils dargestellten Teilbild angegeben. 

Aufnahmeapparatur: ARRIFLEX 16 (ARNOLD & Rm~TEI% Miinchen) in Kombina- 
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tion mit dem Ortholux tI-Mikroskop (E. LEITZ) und dem ,,Aristophot" III-Stativ 
(E. L~ITZ) na& KuHI, (1961). 

Giir~stige E i g e n s c h a f t e n  des Eies yon S. setosa fiir die Untersuchung unter 
Zeittransformation Z.R.: Durchsichtigkeit, Iange Lebensfiihigkeit in vitro (yon der 
befru&teten Eizelle bis zum S&liipfen der Larve) und relativ schnelle Entwicklung. 
Ungi ins t ige  E i g e n s c h a f t e n :  Kontrastarmut der relativ groi~en Einschltisse 
(Granula) im Hyaloplasma. Undeutliche Granulabewegung, kaum erkennbarer Spin- 
delapparat. Sehr st/Srend fiir die Z.R.-Filmaufnahmen slnd die erst im Z.R.-Laufbild 
sichtbar werdenden h~iufigen sehr Iangsamen Drehbewegungen der ~ilteren Keime; sie 
vereitelten bisher die Erfassung der Dynamik der Coelombildung durch Abfaltung 
yore Archenteron. Die undeutliche Granulabewegung l~if~t leider die Berechnung des 
,,relativen Verschiebungsmittels" (RVM; SCHW6~EL 1952) zur Erfassung der relativen 
Viskosit~it bei den einzelnen Entwicklungsphasen und in bestimmten Eibezirken nicht 
zu, obwohI dies gerade bei diesem Objekt yon besonderer Bedeutung w~ire. Far Phasen- 
kontrast ist das Ei yon S. setosa selbstverst~indlich vM zu grofl. 

CYTODYNAMISCHE ERGEBNISSE DER BEOBACHTUNGEN DES 
ZEITRAFFER-LAUFBILDES 

Alle beschreibenden Darstellungen des ,,zeitlich geratRen" Laufbildes k/Snnen den 
Eindru& der Dynamik der Friihentwi&lung des Eies yon S. setosa oder S. elegans 
arctica vom ungeteilten Ei his zur beendeten Gastrulation in keiner Weise auch nur 
andeutungsweise ersetzen. Die Z.R.-Aufnahmen am Sagitten-Ei ergaben im Laufbild 
wesentli&e neue Erkenntnisse fiber mtigli&e cytodynamische Vorg~inge bei der total- 
aequalen Furchung, die bei den bisher mit gleicher Technik untersuchten Objekten 
fehlten (Psammechinus miIiaris GMEL., Pomatoceros triqueter L., Parascaris equorum 
GOEZE, Rhabditis peIIio, teres; Weifle Maus, Beroe cucumis FAB~mlOS und andere 
Arten). Nur diese Besonderheiten werden bier an Hand des Z.R.-Laut~ildes behan- 
delt (Einzelheiten bei der Analyse der Teilbildserie Abb. la und lb). 

In friiheren Arbeiten wurde bereits wiederholt auf die Bedeutung der auf jede 
Blastomerenteilung folgenden aktiven Pressung der neu entstandenen beiden Blasto- 
mere aneinander hingewiesen, die mit elner mehr oder minder starken Abrundung des 
jeweiligen Fur&ungsstadiums verbunden ist. Dieser Vorgang wiederholt si& rhyth- 
mis& am ganzen Keim, solange die Teilungsschritte syn&ron verlaufen. 

Im vorliegenden grogen MateriaI an Z.R.-Aufnahmen iiber die Friihentwi&lung 
yon Sagitta setosa ist dieses rhythmis&e Geschehen (Ausdehnung des Keimes w~ihrend 
der jeweiligen Mitosen - Zusammenziehen w~ihrend der Interphasen, verbunden mit 
einer erhebli&en Vergr6f~erung der Beriihrungsflii&en der Blastomere infolge der 
Pressung) besonders eindru&svoll. Bei Psammechinus miliaris fiihrt die Ausdehnung 
des Keimes wF.hrend der Mitosen sogar bis zur Beriihrung mit der Befru&tungs- 
membran. 

Bei Sagitta setosa ist dieser Rhythmus zuerst w~ihrend der Interphase zwischen 
der vierten (16 Blastomere) und fiin~en (32 Blastomere) Teilung in seiner ersten Phase 
zu beoba&ten, tn den folgenden Interphasen hebt si& der fast bis zur Kugelgestalt 
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abgerundete Keim immer deutlicher yon dem Habitus w~ihrend der Teilungsphasen 
ab mit ihren distal stark vorgew~51bten, unter Z.R. in ,wogender" Bewegung befind- 
li&en Blastomeren. 

Zwischen der achten und neunten Teilung - deutlicher Beginn der Gastrulation - 
wird die letzte, fi~nt~e Abrundungs-Interphase, die man auch als ,,Pressungsphase" 
bezeichnen kann, im Z.R.-Laufbild deutllch (Teilbilder 51 und 52, Abb. la). Bemerkt 
sei, dai~ eine ~/hnli& intensive Keimabrundung vorl uns bisher nur bei der Entwicklung 
des Eies der Weit~en Maus beobachtet wurde. 

Die erste Teitung fiihrt zu einer zun~ichst nicht deutbaren Feststellung, die in der 
gleichen Weise bei jeder Z.R.-Aufnahme immer wieder auffiel. Zu Beginn der Inter- 
phase-Pressungsphase wird in der Mitte der Beriihrungsfl~che der gerade entstandenen 
Blastomere ein in zwei ,,Spitzen" auslaufendes Gebilde si&tbar, dessen Gestalt ibm 
erst w~ihrend der Pressung der beiden ersten Blastomere aneinander aufgepr~gt wird. 
Meist finden sich in seiner Umgebung, aber nie auf~erhalb der Beri~hrungsfl~iche der 
beiden Blastomere mehrere bis vide ~hnliche, jedoch wesentlich kleinere derartige 
K6rperchen. Unter Z.R. erkennt man, daf~ sie zentripetal verlagert werden, bis sie mit 
dem grot~en zentral in der Ber~ihrungsfl~iche gelegenen Gebilde eine Vereinigung ein- 
gehen. 

Es handelt sich um einen zentralen, grot~en und um eine verschieden groi~e Anzahl 
kleinerer Fl~issigkeitstropfen, die infolge der Aneinanderpressung der Blastomere ab- 
gesondert werden. Die Ortsverlagerung ist passiv. Bei g[instiger Anfangslage des Zwei- 
Blastomerenstadiums kann man beobachten, dai~ jedes Blastomer je einen grogen ,,Pri- 
m~irtropfen" ausprel~t, die sich schneli vereinigen. 

Bei jedem der folgenden, genau s y n c h r o n einsetzenden Teilungsschritte wieder- 
holt sich dieser Vorgang; je nach der Lage des Keimes erkennt man die passive Tr~Spf- 
chenbewegung mehr oder minder deutlich. 

Der erste, relativ sehr groi~e Trop£en ist die erste Andeutung des Blastocoel, der 
,,Furchungsh~Shle" oder prim~iren Leibesh~Shie im Keim yon Sagitta setosa. 

Das Z.R.-Laufbild l~ii~t erkennen, daft bei jeder Teilung in£olge der lebhai°cen 
Gestalt~inderungen der proximalen Enden der Blastomere die Form des B!astocoel 
st~indig wechselt, so dab hie eine derartig regelm~i~ige Anlage des Blastocoel zustande 
kommt wie etwa bei Psammechinus miliaris GM~L 

Die durch das Z.R.-Lau~ild einwandfrei festgestellte Vereinigung der abgeson- 
derten kleinen Tropfen mit der kaum als ,,Blastocoel" anzusprechenden zentralen Fttis- 
sigkeitsansammlung ftihrt zu einer Volumvergr~Sf~erung; jedoch bleibt diese gering£iigig. 

Ein Anlaf~ zur Bearbeitung der Entwicklung des Chaetognathen-Eies war auch die 
offene, jedoch offenbar bisher nirgends erw~ihnte Fragestellung: Wie kann bel einem 
sich entwickelnden Ei die Bildung des zweiten ,,Keimblattes °', des Entoderm, durch 
Einst[ilpung (Invagination) erfolgen, wenn die Voraussetzung £~ir diesen Vorgang - 
ein Raum, in den hinein eine Einst~ilpung erfolgen kann - fehlt, oder doch nut in 
unzureichendem Mai~e vorliegt. Man vergleiche das Heine Blastocoel bei Sagitta setosa 
etwa mit dem morphologisch homologen, grof~en beim Seeigel-Ei. 

Das Z.R.-Laufbild lief~ den, wie erwartet recht verwickelten Vorgang der Bil- 
dung des Archenteron dur& Invagination in seiner Dynamik erkennen und die ver- 
schiedenen Phasen direkt sichtbar werden. Bei dem geringen fliissigkeitserf~illten Lu- 
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Abb. ia :  Sagitta setosa JoH. M/iLL. 56 Teilbilder aus einer Zeitrafferaufnahme der Entwi&lung 
des Eies bis zur vollendeten Invagination des Archenteron (Einstellung 24). Fiir die Entwick- 
lung des Chaetognathen-Eies typisch: Fast vSllige Abrundung des Keimes in den Interphasen 
verbunden mit Auspressung yon Fliissigkeitstro?fen, die zentripetal bewegt werden und mit 
dem sehr kleinen Blastocoel verschmelzen (siehe Teilbilder 20, 21; 28, 29; 35, 36; 41, 42, 43). 
Urgeschlechtszellen w~ihrend der Abrundungsphase (32-Blastomerenstadium) am vegetatlven 

Pol hervorragend 

Re&te Seite: Abbildung la, Teilbilder 1 bis 12. 

(1) Besamtes Ei mit Befru&tungsmeml?ran, Oben re&ts im per~vitellinen Raum die PolkSrper; unten 
1inks der ,,Kelmbahnk~Srper". Synkaryon ,aufgelSst". Groge, kontrastarme Granula im Eiplasma, 
Ei-Dur&messer 0.18 ram. Perivite|liner Raum granulafrel. 

(2) 5m 57s ha& (1). W~ihrend der Teilung zum 2-Btastomerenstadium. KeimbahnkSrper wird in das 
linke Blastomer iibernommem Grenze der no& vorhandenen Verbindung zum Teil deutli&, 

(3) 7m 42s nacll (1). Die Fur&e trennt die beiden ersten Blastomere bis auf eine 0,03 mm breite 
Plasmaverbindung, die infolge der Lage der entstehenden Blastomere elliptis& ers&eint. 

(4) l lm 12s ha& (1). Erste Teilung beendet. Im re&ten B1astomer Kern erkennbar. Phase der a k t i -  
yen  A n e i n a n d e r p r e s s u n g  der Blastomere, verbunden mit erhebli&er VergrSgerung der 
Beriihrungsfl~&en. Innerhalb dieser werden 1 groger und etwa 5 bis 7 kleinere Fliissigkeitstropfen 
,ausgepregt". Die kleinen TrSpf&en werden zentripetal verlagert und vers&melzen mit dem 
grogen Tropfem Diese FI~issigkeitsansammlung stellt die erste Andeutung des relativ sehr kleinen 
BlastocoeI dar, 

(5) 18m 12s nach (1), Weiteres Auspressen yon kleinen Tropfen, die mit dem grogen, ,zentralen" 
vers&melzen. 

(6) 21m 30s na& (~). In der Beriihrungszone der Blastomere etwa 12 kleine Tropfen; yon dem grogen, 
zentralen Tropfen wird gerade eln kleinerer aufgenommen. Vor der zweiten Teilung; keine Kerne 
mehr si&tbar. 

(7) 25m na& (I). Beglnn der zweiten Teilung zum 4-Zellenstadium. Groger Tropfen s&arf begrenzt; 
etwa 8 kleine TrSpf&em 

(8) 30m 12s ha& (1). Dur&s&niirung volizogen; unregetm~igige Anordnung der vier Blastomere. 
Keimbahnk6rper deutli& im linken unteren BIastomer, BlastocoeI-Region (=  Lage des grogen, 
zentralen Tropfens) infoIge der besoaders intensiven cytodynamis&en Vorg~/nge ,Milarend der 
Teilung ni&t s&arf begrenzt. Auseinaixdergezogene Tropfen erlauben R~i&s&liisse auf die Cyto- 
plasmastrSmungen in der betreffenden Eizone. 

(9) 33m 48s ha& (1), Beginn der Pressungsphase. 
(10) 37m 12s ha& (1). BlastocoeI noch unregetmiiflig gestaltet, in mehrere ,Str~/nge" ausgezogen; viele 

kleine TrSpf&en in der n~/heren und weiteren Umgebung w~,ihrend der Absonderung in den vier 
Ber~ihrungsfl~i&en, 

(11) 40m 48s ha& (1), Starker ,,Zustrom" yon kleinen und grogen Flilssigkeltstropfen zum BlastocoeI. 
(12) 44m 18s ha& (1). ¥or der dritten Teilung. Blastocoel vorund wiihrend der Aufnahme grSgerer 

Tropfen. 
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Rechte Seite: Abbildung la,  Teilbilder 13 bis 24. 

(13) 47m 48s nach (1). Beginn der dritten Teilung zum 8-BIastomerenstadium. Blastocoel vergr~Sflert; 
Gestalt unregelm~iflig infolge cytodynamischer Vorg~inge. 

(14) 51m 18s nach (1). 8 Blastomere; Blastocoel welter vergriSflert, vor der Aufnahme eines groflen 
Tropfens (links). 

(15) 56m 30s nach (I). Interphase mit Ruhekernen; im linken, unteren Blastomer auger dem Ruhekern 
der Keimbahnkgrper erkennbar. 

(i6) 60m ha& (1). Abstand zwischen KeimbahnkiSrper und ZelIkern verringert; Kernmembranen vor 
der ,Auflgsung". Blastocoel in mehrere Fortsatze ausgezogem die in die Blastomeren-Begrenzungs- 
fl~chen hineinragen, die im Teilbild als mehr oder weniger scharf begrenzte Linien erscheinen mit 
reihenfgrmig angeordneten, sehr kleinen s&malen Trgpf&en (siehe au& I7--20). 

(i7) lh 3m 30s ha& (1). Vor der vierten Teilung; keine Kerne mehr erkennbar. Die Gestalt des Blasto- 
cod untertiegt starker VerS.nderung (Zeitrafferfilm!). Tr~Spfchenzufuhr h~lt an. 

(18) lh 10m 3s nach (1). Beghm der vierten Teilung zum 16-Blastomerenstadium. Furche beginnt einzu- 
s&neiden. 

(19) lh 14m ha& (1). 16-Blastomerenstadium mit reduzierten ,,Forts~itzen" in die Ber[ihrungsfl~i&en 
der Blastomere; geringere Zufuhr kleinerer Tr8pfchen aus den Zonen der fl,ichenhatien Beriihrung 
der Blastomere. 

(20) ih 17m 30s ha& (1). Interphase ha& dem vierten Teiiungsschritt. Es setzt die bemerkenswerte 
e r s t e  A b r u n d u n g  des Keimes ein, die bei den niichsten vier Teilungen in den Interphasen 
noch intensiver wird (siehe 28, 29; 35, 36; 42, 43; 51, 52). Die Teilbildanalyse ergibt, dag das 
Maximum der Abrundung in Korrelatlon steht zum Maximum der Auspressung yon Fltissigkelts- 
tropfen in den Berlihrungsfli/&en der Blastomere (siehe Abb. 3 und 5). 

(21) lh 21m nach (1). Maximale Keimabrundung des 16-Blastomermlstadium; die BIastomere ragen 
no& zum TeiI - -  distal stark abgeflacht - -  fiber die Oberfl[i&e hinaus. ErhShte Tropfenzu~uhr aus 
den radiiir angeordneten Beriihrungszonen der Biastomere (Fl~ichen yon der Kante gesehen). 

(22) lh 26m 18s na&~(i). Erste Abrundungsphase wird aufgehoben; die Blastomere ragen wieder weiter 
~ber die KeimoberflS.che hinaus. Zentripetale TriSpfchenzufuhr in radi~/rer Richtung h~ilt an. 

(23) 1in 30m ha& (1). Vorw~51bung der Blastomere nimmt weiter zu; Tr~Spf&enzufuhr reduziert. 
(24) lh 33m 30s nach (1). 16-Blastomerenstadium vor der n~i&sten Teilung; ~hnliche Anordnung der 

Blastomere wie in Teiibild 19. 
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Rechte Seite: Abbi ldung la,  Teilbilder 25 bis 36. 

(25) lh 37m 12s nactl (t), Beginn der ftinften Teilung zum 32-Biastomerenstadium. Blastocoet urlregel- 
miiriig mit mehreren ,,Forts~itzen" zu den BertihrungsflS.&en der Blastomere. Nur verelnzett kleine 
TrGpf&en. 

(26) Ih 40m 24s nach (1). Kurz vor AbschIuri der £iinflten Teiiung: 32 Blastomere. BlastocoeI stark 
deformiert infolge der no& nicht beendeten cytolisthetis&en Vorg~inge. Anzahl der kIeinen 
Tr~Spfchen etwas vermehrt gegeniiber Teilbild 25. 

(27) Ih 44m nach (1). Beginn der z w e i t e n  A b r u n d u n g s p h a s e .  Btastomere w~lben st& bereits 
weniger fiber die Keimoberfl~&e hinaus. AnzahI der in den Beriihrungszonen der Blastomere ge- 
bildeten Tr~Spf&en erheblich vermehrt: Radiilr angeordnete Tr~Spfchenreihen in Richtung auf das 
Blastocoel. Infolge der Aufnahme der Tropfen in das Blastocoel zeigt dieses keine scharfe Kontur. 
Im Teilbild unten ragen zwei Blastomere wetter tiber die Peripherie des Keimes hervor, als die 
iibrigen: die U r g e s c h I e c h t s z e l l e n .  

(28) lh 47m 30s nach (1). Die Abrundung des 32-Zellenstadium hat ihr Maximum errei&t. Die beiden 
deutlich abgesetzten Urges&lechtszellen geben die Lage des vegetativen Poles an; hier erfolgt 
sp~iter die Einstlilpung des Urdarmes (Archenteron). Zentripetale Verlagerung vieler Trrpf&en in 
Ri&tung auf das Blastocoei. Das Teilbild l~gt die Vereinigung der abgesonderten Tropfen mit 
dem Blastocoel deutlich erkennen (re&ts). 

(29) lh 51m nach (1). Beglnn der Aufhebung der zwdten Abrundungsphase: Die Blastomerengrenzen 
sind bereits wieder angedeutet, die Urges&lechtszellen heben sich ni&t mehr so deutlich ab. No& 
immer nimmt das BIastocoel die in der zweiten Abrundungsphase abgesonderten Tropfen auf. 

(30) lh 54m 30s nach (1). Die B[astomerengrenzen des 32-Zellenstadlum wblben st& deutlich tiber die 
Keimperipherie hinaus. Das Blastocoel hat an Ausdehnung infolge der erheblichen Tropfenzufuhr 
w~ihrend der zweiten Abrundungsphase zugenommem Nur noch sehr wenlge kleine Tr~Spfchen 
vorhanden. 

(3t) Ih 58m nach (t). Kurz vor Beginn der se&sten Teilung zum 64-B1astomerenstadinm. Keine Trop- 
fen mehr in der Umgebung des BlastocoeL das eine hatbmondfGrmige Gestalt im optis&en Sdmitt 
aufweist; die Konkavselte ist dem vegetativen Po: zugekehrt. 

(32) 2h lm 24s ha& (I). W~.hrend der sechsten Teilung zum 64-Zellenstadlum. Die Blastomere der 
animalen Region beginnen friiher mit der Durchschniirung. Die Halbmond- oder Sichelform des 
Blastocoel ist jetzt sehr ausgepr~igt. Auf der dem vegetativen Pol zugekehrten Seite des Blastocoel 
erkennt man, dart die Einbu&tung des Blastocoel infolge des Eindringens yon Zellen yore vege- 
tativen Pol verursacht wird. In vielen Zeitraffer-Aufnahmen ist einwandfrei zn erkennen, dart die 
Urges&lechtszellen eine Bewegung in zentripetaler Richtung aufweisen, dutch die das Blastocoel 
(auf dem optischen S&nitt) zur S:chelform ,eingedrii&t" wird. Aus dem Z.R.-Laufbild geht hervor, 
dab es st& offenbar urn eine a k t i v e Bewegung dieser Zellen handelt; eln mehr oder weniger 
passiver Anteil an dleser Bewegung soll damit nicht ganz ausgeschlossen werden; er w~ire nur 
schwer abgrenzbar. Dieser bemerkenswerte Vorgang auf den beiden Teilbildern 32 und 33 stellt 
den ersten ,,Versu&" des Sagittenkeimes dar, die Bildung des Entoderm durch Invagination yore 
vegetativen Pol aus elnzuleken. 

(33) 21: 5m nach (1). 64..Blastomerenstadium. BlastocoeI-Gestalt fast unver~indert. Am vegetativen Pot 
teilen sich - -  verspatet - -  die beiden Urgeschlechtszellen, deren proximate Anteile no& in das 
Biastocoet hineinragem 

(34) 2h 8m 30s nach (i). Die d r i t t e  A h r u n d u n g s p h a s e  des 64-Zellenstadium setzt ein; es wet- 
den wieder zahlrei&e t:liissigkeitstropfen in den Berahrungszonen der Blastomere sichtbar. Be- 
merkenswert ist, dag die vler Urgesdatechtszellen jetzt eine zentrifugale Bewegung aufweisen, 
dutch die das tempor~r eingeengte Blastocoel wieder freigegeben wird: Die UrgeschlechtszelIen 
treten am vegetativen Pot in dem Marie wieder auf, wie das Blastocoei die frtihere Gestalt wieder 
annimmt, ein unter Z.R. besonders eindru&svoller eytodynamis&er Vorgang. 

(35) 2h 12m nach (1). Die dritte Abrundungsphase ist erreicht, verbunden mit der Absonderung ether 
groflen Zahi :on  Tropfen. Das Biastocoel weist kaum no& ,,Sichelform" auf; es ist nut no& das 
proximale Ende ether Urgeschlechtszelle als leichte Vorw~51bung in das Blastocoei zu erkennen. Am 
vegetativen PoI slnd die vier Urgeschle&tszellen deutlich als VorwiSibungen sichtbar. 

(36) 2h 17m nach (1). Das Blastocoel des 64-Zellenstadium ist nunmehr fast kugelig; links unten ragt 
noch ein kleiner proximaler Anteil ether Urges&le&tszelle wenig in den fltissigkeitsgeftillten Hohl- 
raum hineln. Tropfen der Pressungsphase (Teilbild 35) sind zum Tell in das BlastocoeI aufge- 
nommen oder unmittelbar vor der Verschmelzung (rechts unten). 
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Re&re  Seite: Abb i ldung  la ,  Teilbilder 37 bis 48. 

(37) 2h 21m ha& (1). Blastomere ragen allm~/hli& wieder fiber die Peripherie des Keimes hinaus. Die 
vier Urges&le&tszellen sind nur noch andeutungsweise in der dem vegetativen Pol zugewandten 
Region des Blastocoel zu erkennen. Anzahi der Tropfen nut  no& gering. 

(38) 2h 24m i2s ha& (1). Dritte Abrundungsphase des 64-Blastomerenstadium beendet. Das Blastocoel 
ist infolge der erneuten Tropfenaufnahme w~ihrend der Abrundungsphase vergr6flert worden. Die 
proximaten Enden der vier Urges&le&tszellen am ,vegetativen Rande" des Blastoeoel sind deut- 
ii& wahrzunehmen. Keine Tropfenabsonderung mehr in dieser Phase. 

(39) 2h 28m na& (1). Unmittelbar vor Beginn der siebten Teilung. Die vier Urges&le&tszellen dringen 
zum zweitenmal aktiv in das BlastocoeI yore vegetativen Pol her tin. Im Z.R.-Laufbild sind die 
unerwarteten cytodynamis&en VorgS.nge und die unter Z.R. lebhaRe, mit Ortsverlagerung ver- 
bundene Bewegli&keit der Urges&Iechtszellen wohl einwandfrei als iiberwiegend aktiv auszu- 
ma&en, Die Bewegung der vier Zellen l~iuR in dieser Phase ni&t nur geradlinig in Ri&tung auf 
den anlmalen Pol, sondem au& (im Teilbild) yon re&ts ha& links und umgekehrt. Das Biastocoel 
ers&eint auf der re&ten Seite v611ig yon den eingedrungenen Urges&le&tszellen ausgefiillt; nut 
auf der linken Seite ist no& freies Lumen zu beoba&tem 

(40) 2h 31ra 12s ha& (1). Siebte Teilung zum 128-Zellenstadium fast beendet. Das Blastocoel ist bis 
auf einen kleinen Rest (links) yon den eingedrungenen oder eingewanderten vier Urgesehle&ts- 
zellen ausgefiilh. Keine Tropfenabsonderung mehr. Blastomere stark vorgewtSlbt. 

(4i) 2h 38m ha& (1). Die v i e r t e  A b r u n d u n g s p h a s e  des 128-Zellenstadium setzt eln; wieder 
beginnt die Absonderung ether erheblichen Anzaht, jetzt sehr kleiner, Tr6pfchen in das yon den 
vier Urges&le&tszellen nahezu vgliig verdr:,ingte BlastocoeL Am vegetativen PoI ist die erste 
Andeutung ether kleinen Eindellung der Keimperipherie zu beoba&ten: hier fehlen die proxi- 
malen Teile tier in das Blastocoel vorgedrungenen vier Urgeschie&tszellen. Die Teilbilder 43, 44 
und 45 lassen deutli& erkennen, dafg diese Eindellung wieder ausgegli&en wird. 

(42) 2h 41ra 42s ha& (1). Die Urges&te&tszetlen sind welter aktiv distal zum vegetativen Pol zurii&- 
verlagert; das Blastoeoei ist dadur& zum Tell wieder fret geworden. Die zentripetale Tropfen- 
zufuhr h~ilt an. Das Maximum der vierten Abrundungsphase ist fast erre[&t. 

(43) 2h 45m 24s nach (1). Maximum der vierten Abrundungsphase (Pressungsphase). In das BlastocoeI 
ragen nut noch die proximaien Enden der Urges&le&tszellen hinein; der gr6flte Tell des Blastocoei 
ist fret. Nut  no& geringe Tr~Spf&enzufuhr. Am vegetativen Pol sind die vier Urges&ieehtszetlen 
- -  distai abgerundet - -  gerade n o r  zu erkennen. Die n o r  in das Blastocoel hineinragenden 
p r o x i m a i e n Anteile weisen hingegen keine glatte Begrenzung auf; sie f[ihren no& unter Z.R. 
si&tbare Bewegungen aus. Die Blastomerengrenzen sind znm Tell als zarte Linien zn erkennen, 
jedo& ni&t in der Region der vier Urgeschle&tszellen; bier ist infolge der Rii&wanderung no& 
keine Rnhe eingetreten. 

(44) 2h 48m 54s ha& (1). Die vierte Abrundungsphase (Pressungsphase) ist beendet, die VorwiSibung 
der Blastomere beginnt. Nut  no& verelnzeite Tropfen. Btastoeoel infolge cytodynamis&er Vor- 
g~nge uns&arf begrenzt; an seiner dem vegetativen Pol zugewandten Selte erkennt man die 
proximalen Enden der Urges&le&tszellen in starker Bewegungsunruhe w~ihrend des dritten aktiven 
Eindringens in das Blastoeoel. tm Mage des Vordringens entsteht am vegetativen Pol wieder eine 

Eindellung. 
(45) 2h 52m 24s ha& (1). Die in Teilbild 44 eingeleiteten cytodynamis&en Vorg~inge s&reiten fort: 

deutli& sleht man die proximalen Enden der vier, jetzt zum drittenmaI in das Blastoeoel aktlv 
elndringenden Urges&le&tszellen und die st& entsprechend vertiefende Eindellung am vegetativen 
Pol. Es resultiert eine Verdr~ngung des BIastocoel, zun~i&st in Gestalt ether Verbreiterung in der 
Region des Eindringens. Im Z.R.-Laufbild werden das aktive Vorwandern der vier Urges&le&ts- 
zellen und die mit diesen Zellbewegungen verbundenen Cytoplasma-,,Str6mungen" elnwandfrei 
wahrnehmbar, besonders eindru&svoll, weii im iibrlgen Keim Kuhe zu herrs&en s&eint. 

(46) 2h 56m ha& (1). Der Keim steht in ¥orbereitung zur a&ten Teilung. Es ist zu bea&ten, dab das 
aktive Eindringen der vier Urgeschlechtszellen vor der Teilung der tibrigen - -  somatischen - -  
Blastomere einsetzt. Bet der siebten Teilung war die glei&e zeitli&e Reihenfolge festzustellen 
(Teilbilder 38 und 39). Das Blastocoel ist nunmehr - -  auf dem optis&en S&nitt - -  zu einem 
halbkreisf6rmigen Spalt zusammengedr~ngt; die stark metabolen Urges&iechtszellen haben ohne 
Zweifet einen grotgen Anteil arl diesen Gestalt~inderungen, zelgt do& das Z.R.-Laufbild in dieser 
Phase eine lebhat~ bin- und herwogende Bewegung dieser Zellen, dur& die sogar die Zellgrenzen 
lei&t unsnar l  konturiert werden. 

(47) 2h 59m 30s nada (1). Unmitteibar vor der a&ten Teilung zum 256-Zelienstadium. Die Eindellung 
des Ektoderm am vegetativen Pol gem jetzt ni&t mehr zurti& oder nur sehr unwesentli&. Sie 
ist nunmehr als Aniage des Urmundes (Prostoma) zu bezel&nero 
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(48) 3h 3m nach (i). W~ihrend der achten Teilung zum 256-Blastomerenstadium; Blastocoel welter zu- 
sammengedr~ngt; rechts ]st nur noch ein enger Spak zu erkennen, wiihrend links no& ein gr/Sf~erer 
Rest des Lumen vorliegt. 
Im Veriauf der bisherigen Entwicklung sind die U r g e s c h l e c h t s z e l l e n  dreimal mehr oder 
weniger akdv zentripetal, jeweils in der Abrundungsphase, also vor der nlichsten Teilung, in das 
Blastocoel vorgewandert, in das Lumen vorgedrungen und wieder zuriickgewichen. Man kann die- 
ses Zellverhalten als ,,Versuch" zur Invagination bezeichnen. An anderer Stelle wird hierauf ge- 
nauer eingegangen. 
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Re&te  Seite: Abbi ldung la,  Teilbilder 49 bis 56. 

(49) 3h 6m 24s nach (1). Vor dem Ende der achten Teilung. Grof~e Aktivit~it der Blastomere in der 
Prostomaregion. Unter Z.R. wird die Dynamik der erst jetzt m~glichen Gastrulation durch I n -  
v a g in a r io  n deutIic~. Das cytodynamische Gesamtverhatten des Sagittenkeimes auf dem 256- 
Zellenstadium l~i~t folgende Teilvorg~nge erkennen, die auch durch eine Serie yon Teilbildern aus 
dem Z.R.-Film nur sehr unvollkommen zur Anschauung gebracht werden kannen. (a) Weitere Ein- 
engung des Biastocoei bls auf einen feinen Spaltraum zwischen Ektoderm und dem invaginierten 
Entoderm (siehe Teilbild 56); (b) aktiv-passive Bewegung ektodermaler Blastomere in der vege- 
tativen ,,halbrlngwulsffSrmigen" Urmundregion (im Z.R.-Laufbild wird das Verhalten dieses 
wohl vorwiegend aktive Bewegung alifweisenden Btastomerenmateriales in der ,,Umbiegungszone" 
besonders Mar erkennbar; betont sei, dai~ bier vermehrte Teilungen nicht nachgewiesen werden 
konnten); (c) w~ihrend in Teilbild 48 der das Blastocoel verdrS.ngende ,Zellpfropf" im wesentlicheri 
alis den zuniichst ihre Gr~Sf~e nicht ver~indernden vler Urges&lechtszelleu besteht, kann jetzt erst, 
da in ringfiSrmlger Anordnung um den sich formenden Urmund infolge der vorausgegangenen Tei- 
lungen wesentli& kleineres Btastomerenmaterial invaginiert wird, der Spaltraum des Urdarmes 
ausgebildet werden. Er reidat in Teilbild 49 nur his zu den grot3en UrgeschlechtszeIlen. 

(50) 3h 9m 54s nac~ (1). Die a&te Teitling ist beendet. Lumen des Archenteroli etwas erweitert. 
(51) 3tl 13m 24s nach (1). Beginn der f i i n f t e n  A b r u n d u n g s p h a s e  (jetzt keine Pressungsphase 

mebr); das Blastocoel wird nicht mehr durch Tr~Spfchenaufnahme vergr~51%rt. Am vegetativen Pol 
ist fast vSlllge Rlihe eingetreten; im no& nicht fertig ausgebildeten Archenteron finden hingegen 
no& - -  unter Z.R. - -  Iebhai}e Bewegungen einiger Entodermzellen statt, vor allem auf der re&ten 
Seite, wo zwei Zellen welt in das Lumen des Urdarms hineinragen. Die bis zum Kontakt mit dem 
animalen Ektoderm verlagerten vier Urgeschlechtszellen sind st~indlg in Bewegung, die mit Gestalt- 
iinderungen verbunden ist. Aus den Teilbildern 52. 53 lind 54 geht hervor, daig sich das ,,Urdarm- 
dach" w~hrend der Gastrutationsvorg~inge no& ha& rechts und dann nach links neigen kann. 

(52) 3h 17 m nach (1), Maximum der ftinfLen Abrundungsphase des 256-Zellenstadium. Die vier grogen 
Urgeschlechtszellen sind in illren Abgrenzungen zum Tell erkennbar. In der Urmundregion herrscht 
Rlihe. 

(53) 3h 20m 24s nach (1). Im Ektoderm sind die Grenzen der sehr schmalen Zellen deutli&; die Ur- 
ges&lechtszellen sind teitweise ha& der linken Seite (ira dargestellten optischen Schnitt) verlagert. 
Noch immer h~ilt ihre lebhat~e Bewegung an. 

(54) 3h 24m nach (1). In dleser Phase liegen die Urges&lechtszellen tempor~ir nebeneinander im sp~teren 
Urdarmda&. Das Lumen des Archenteron ist verengt. 

(55) 3h 27 m 24s nach (1). Vor Beginn der neunten Teilung zum 512-Zellenstadium. Im Entoderm des 
sp~iteren Urdarmda&es sind die vier grot3en Urgeschlechtszellen ni&t mehr zu erkennen, sie haben 
sich in das Entoderm eingeftigt (dieser Ausdruck ist zul~ssig, da fiber ihre F~higkeit zu aktiver 
Bewegling kein Zweifel hesteht). Bei Polansichten des Sagittenkeimes - -  das Lumen des Archenteron 
ers&eint dann als Kreis - -  beobachtet man. unter Z.R., da~ die vier Urgeschlechtszellen slch in 
st~indiger, fast ,amoeboid" zu nennender Bewegung befinden, 

(56) 3h 34m 24s nach (1). Neunte Teilung. Der Keim besteht jetzt aus etwa 512 Zellen. Wiihrend der 
Teilung wird das Lumen des Archenteron erheblich erweitert, nach der Teilung wieder ver- 
engert; dieser Rhythmus ist auch bei derl folgenden, nlcht mehr iiberall synchron verlaufenden 
Teilungen festzustellen. Er beruht au& jetzt immer noch auf der Summation des stets zu beobach- 
tenden' Auseinanderweichens der Blastomere wiihrend einer Teiluug mit nadifolgendem Anein- 
anderpressen nada erfolgter Dlir&schniirung. 
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Abb. lb :  Sagitta setosa JoH. MOLL. 16 Teitbilder aus der Z.R.-Aufnahme eines anderen Eies 
(Einstellung 51). Teilbild 1 schliet~t an Teilbild 56 der Abbildung l a  an. Fortsetzung der 
Gastrulation dutch tnvagination;  Auswandern der Urgeschlechtszellen aus dem Entoderm des 

Urdarmdaches. Starke Verengung des Prostoma 

Rechte Seite: Abbiidung lb,  Teitbilder 1 bis 8. 

(1) Etwa 512 Blastomere; Ende der Interphase nach dem neunten Teilungsschrkt. Die Teilungen ver- 
laufen nicht mehr v611ig syn&ron. Im Entoderm des Archenteron Zetlen in Ruhe. Vorw~51bungen 
der Ektodermzellen lassen auf baldigen Beginn der n~,ichsten Teilung schlief~en. Gastrulatlons- 
winkeI g: I400 (siehe Abb. 8). 

(2) 15m nach (1). Teihmgen in den tateralen Regionen des Ektoderm. Gro~e Aktividit im Entoderm 
des Archenteron. Urdarmlumen stark erweitert gegeniiber Teilbild (I). Die vier UrgeschlechtszelIen 
im Urdarmdach weisen besonders starke Metabolie auf, soweit ihre Lage im entodermalen Epithel- 
verband es zul~ilgt, Prostoma ist stark gedehnt. Der enge Blastocoelrest zwisehen Ekto- und Ento- 
derm, der in der Interphase nut eine ,,Trennungslinie" im optischen L~ingsschnitt dureh die Gastrula 
darstetlt, ist jetzt in den Aktivit~tszonen im Entoderm ,,aufgelo&ert". g: 1350. 

(3) 17m 30s nach (1). Die Aktivit~it im Entoderm des Archenteron h~lt an. In das Urdarmlumen ragen 
Entodermzellen hinein, g: 140 °. 

(4) 22m 30s nach (I). Keine deutlich abgegrenzten Teitungen mehr. Jedoch kann das Verhalten des 
Urdarmes, seine rhythmisch einsetzende Lumenerweiterung und Einengung, fiir das Entoderm einen 
Anhalt fiir Teitungsabl~iufe geben. Das Ektoderm erf~ihrt allm~ihlich elne starke Abnahme sdner 
HShe; vgl. Teilbild (1) mit (16). Im Z.R.-Laufbild sind dagegen Teilungen, auch wenn sie auf 
eng begrenztem Raum stattfinden, stets sehr deutli& zu erkennen. Uber die nunmehr vorliegenden 
Zeltzahten k/Snnen keine genauen Angaben gegeben werden. Die Aktivit~it im Urdarmdach hat 
nachgelassen; das Lumen ist enger geworden. Infolge des erneuten ,,Einwanderns" yon Ektoderm- 
zeilen um die ,,Umbiegungsstelle ~ Ektoderm/Entoderm (haibringf6rmiger ,,Urmundwulst") ist der 
schmale, auf die Trennungszone Ekto-Entoderm zusammengedr~ingte Rest des Blastocoel erheblich 
weiter an den Seiten ,,heruntergezogen". g: 970. 

(5) 25m nach (I). Leichte Verengung des Archenteron. Blastocoelrest ausgegilchen, g: 980. 
(6) 37m 30s naeh (1). Interphase. g: 96 °. 
(7) 45m ha& (1). Prostoma stark erweitert, desgleichen das Lumen des Archenteron. Teilungsphase 

beginnt. BlastocoeIrest unruhig konturiert infolge der Teitungen. g: i060. 
(8) 47m 30s nach (1). Fast in allen Regionen Teilungen; Archenteron und Prostoma sehr erweitert. Im 

Entoderm grol% Teilungsunruhe, besonders in der Urmundregion. Urgeschlechtszellen im Urdarm- 
dach wieder unterscheidbar, g: 1040, 
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Rechte Seite: Abbi ldung  lb,  Teilbilder 9 bis 16. 

(9) Ih nach (1). Maximale Erweiterung der Urdarmreglon unterhalb des Urdarmdaches; Entoderm 
hier niedrig (wenig oberhalb des Keim~iquators). Das ,,Auswandern" der Urgeschlechtszellen aus 
dem Entoderm beginnt. Biastocoelrest noch ,,unruhig". g: 95 °. 

(10) lh 17m 30s nach (1). Vorwiegend Interphase; Lumen des Prostoma und Archenteron verengert. 
Urgeschlechtszellen in dieser Phase in das Entoderm zurfickverlagert. Blastocoelrest weist glatte 
Kontur auf. g: 92 o. 

(11) lh 20m nach (1). No& Interphase; Urgeschlechtszellen no& ira Entoderm. Prostoma etwas ver- 
engert, g: 840. 

(12) lh 30m ha& (1). Beglnnende Teilungsphasen; Urges&lechtszellen treten wieder aus dem Epithel- 
verband des Entoderm aus. Urmund verengt. Btastocoelrest noch glatt konturiert bis auf die Region 
des Urdarmda&es. g: 71 °. 

U3) lh 35m na& (1). Starke Teilungsunruhe im Archenteron; breite ,,Aktivit~itszone" im Urdarmdach. 
Urges&iechtszellen welter aus dem Entoderm in das Ar&enteron ausgetreten. Im Z.R.-Laufbild 
wird die lebhaf~e Bewegung dieser Zellen sehr deutlich. Sie zeigen starke Metabolie. g: 68 °. 

(14) lh 37m nach (1). Weitere Verengung des Prostoma. Urgeschtechtszellen fast ganz aus dem ento- 
dermalen Epithelverband geI6st. Das Entoderm ist in der Austrittszone wieder zusammengeschlos- 
sen. Im Archenteron no& ,,Teilungsunruhe". g: 630. 

(15) lh 52m 30s nach (1). Archenteron im Aquator des Keimes stark gedehnt. Btastocoelrest weicht 
infolge der Teilungen erheblich yon der Kreisform ab (ira gr6gten optischen Schnitt), besonders auf 
der re&ten Selte. Urgeschlechtszellen weit vertagert; Einzelzellen optisch nicht abgegrenzt, Aut~en- 
kontur in dieser Phase fast glatt, g: 53 °. 

(16) lh 55m nach (1). Urgeschlechtszellen wieder in langsamer Bewegung; ihr Auflenkontur wird un- 
regelm~i~ig. Prostoma welter verengt. Starke Verbreiterung des Ardaenteron im Aquator des 
Keimes mit Abflachung des Entoderm in der Region des grSgten Lumen dauert an. Blastocoelrest 
ausgeglichener, g: 480. 
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men des Blastocoel wiirde man eher eine Bildung des Entoderm durch Delamination 
erwarten als durch Invagination. 

Die sechste, zum 64-Blastomeren-Stadium ftihrende Teilung l~Bt im Z.R.-Laufbild 
die erste Andeutung einer Einsttilpung vom vegetativen Pol her erkennen. Bereits nach 
der ftint~en Teilung (32 Blastomere) fallen in der Abrundungsphase die welt tiber die 
fast v611ig kreisrunde Peripherie des Keimes hinausragenden U r g e s c h 1 e c h t s ze 11 e n 
auf (Abb. la, Teilbilder 28, 29, 30 und 31). Das Z.R.-Laufbild zeigt bei der sechsten 
Teilung deutlich, dag die Urgeschlechtszellen eine zentripetale Ortsverlagerung auf- 
weisen: sie verschwinden yon der Peripherie und erscheinen im Linen  des Blastocoel 
(Abb. la, Teilbilder 32-34). Bei der siebten und achten Teilung wiederholt sich der 
gleiche Vorgang. 

Von besonderem Interesse ist nun die durch die Zeittransformation sichtbar ge- 
machte r~ickl~iufige Verlagerung der Urgeschlechtszellen: sie verschwinden aus dem 
,,vegetativen Bereich" des Blastocoel und werden am vegetativen Pol langsam wahr- 
nehmbar; fie ragen wieder tiber die Keimoberfl~iche hinaus (Abb. la, Teitbilder 35, 
42, 43). Diese riickl~iufige Bewegung findet jeweils in der Abrundungsphase statt. Im 
Z.R.-Laufbild f~illt auf, dab zu diesem Zeitpunkt die Anzahl der in der Sch~rfenebene 
sichtbaren kleinen Tropfen erheblich vermehrt ers&eint (Teilbild-Analyse Abb. 3 
und 5). 

In der Abrundungsphase zwischen der achten und neunten Teilung (256 und 512 
Blastomere) wird der erhebliche GrSgenunterschied zwischen den sich zun~ichst nicht 
welter teilenden vier Urgeschle&tszellen und den unterdessen sehr kMn gewordenen 
iibrigen Blastomeren, den Somazellen, deutlich (Abb. la, Teilbilder 50-54). Dieses 
GrSBenverh~ilmis ist bei der Beurteilung der langsamen Blastomerenbewegungen zu 
berticksichtigen. 

Die Dynamik des erst zum Zeitpunkt der achten und neunten Teilung mSgli&en 
Invaginationsvorganges ist yon besonderer Eindringlichkeit, vor allem das cytolisthe- 
tische Verhalten der Blastomere in der Region des Prostoma, die als ,,lebender halber 
Ringwuist" plastisch vorzustellen ist, tiber den die Zellen in den Teilungsphasen lang- 
sam hinweggleiten. Das bereits - im Liingsschnitt mehr ats halbkreisfSrmig erschei- 
nende - stark deformierte Blastocoel (Abb. la, Teilbilder 51-54) wird infolge der 
wohI vorwiegend aktiven Beweglichkeit der vier Urgeschlechtszellen w~ihrend der 
frtihen Gastrulationsvorg~inge welter erhebli& ved, indert; seine ,Enden" (Umbie- 
gungsstelle an der Innenseite des Halbringwutstes; siehe auch das Schema in Abb. 8) 
rti&en n~iher aufeinander zu, bis, nach VerschluB des Prostoma, ein vSlliger Kreis vor- 
iiegt: das volumm~igig kleine Blastocoel ist in den schmalen Spaltraum zwischen Ekto- 
und Entoderm ,,aufgegangen". 

DaB die vier Urgeschlechtszellen zu aktiver Eigenbewegung bef~ihigt sind, erhetlt 
elnwandfrei aus Z.R.-Aufnahmen ~ilterer Gastrulae, bei denen diese groi~en ZelIen be- 
reits aus dem Urdarmdach ausgewandert sind. Liegen diese Gastrulae in Pollage (man 
bli&t dann in das Lumen des Ar&enteron hinein), so beoba&tet man, dab die Ur- 
geschlechtszellen st~ndig ihre Lage und Gestalt wechseln; man k5nnte diese Bewegungen 
als ,,amoeboid = bezeichnen. Auch schon v o r dem Verlassen des Entoderm weisen 
diese vier Zellen im Epithelverband unter Z.R. st~indig eine lebhafke Metabolie (das 
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Wort im alten Sinne gebraucht) auf, so dat~ von einer ,,Aktivit~itszone" gesprochen 
werden kann (Abb. 2, A Z). 

In diesem Falle der freiliegenden vier Urgeschlechtszellen ist also die Entschei- 
dung, ob eine aktive Bewegung der Zellen vorliegt oder nicht, mit Hilfe der Zeittrans- 
formation mit Sicherheit zu treffen. 

Oft ist diese wichtige Klarstellung nicht so leicht zu erreichen, so zum BeispM bei 
den Blastomerenbewegungen an der Umbiegungsstelle Ektoderm / Entoderm, die sich 
im Z.R.-Laufbild bei der Einstellung auf die Oberfl~iche des Keimes besonders gut ver- 
folgen lassen. Hier ist die ohne Zweifel vorliegende aktive Bewegungskomponente zu- 
n~idut nicht eindeutig yon der passiven zu trennen (Abb. la, Teilbild 56), obwoht die 
Beoba&tung des Z.R.-Laufbildes far eine iiberwiegend aktive Bewegung und Orts- 
verlagerung in dieser Entwi&lungsphase zu sprechen scheint. 

Es ist unvermeidbar, fiir derartige unter Z.R. entde&te cytodynamis&e VorgS.nge 
unter Umst~inden die Bezeichnung ,,aktiv-passive" Bewegung anzuwenden solange, 
bis gegebenenfalls durch entwi&lungsphysiologis&e Versu&e festgestellt ist, ,,wer 
wen bewegt". Es ist selbstverst~indlich - oder sollte es do& sein -, dag alle experimen- 
tellen Eingriffe in das normale Entwi&lungsgeschehen erst dann eine Bere&tigung 
haben, wenn dieses genau bekannt ist. Auch die Dynamik der normal ablaufenden Ent- 
wi&lung, nut mit Hilfe der Zeittransformation erkennbar, geh~irt unabdingbar in den 
Berei& der Vorarbeit; der Z.R.-Film erm6gli&t glei&zeitig eine st~indige Vitalit~its- 
kontrolte des si& entwi&elnden Keimes. 

Sehr eindru&svoll erweist si& im Z.R.-Laufbild die weitere ,Differenzierung" 
des Archenteron und des Prostoma (10. und 11. ni&t mehr syn&roner Teilungss&ritt). 
Sie besteht in einer rhythmischen Ver~inderung des Lumen: Erweiterung w~ihrend der 
Teilungsphasen, Verengung in den Interphasen, soweit eine Abgrenzung noch m6glich 
ist (Abb. lb, Teilbild 1-16). Der fiir die vorausgehenden Stadien festgestellte ,,Gestalt- 
Rhythmus" des Keimes: Ausdetmung-Abrundung ist auch jetzt noch unter Z.R. er- 
kennbar. 

Das Z.R.-Laufbild zeigt ferner die zeitliche Koordination: ,,Austritt" der Ur- 
geschlechtszellen aus dem entodermalen Urdarmdach - Vers&lut~ des Prostoma durch 
Kontakt und Vereinigung yon Ekto- und Entoderm an der fdbergangsstelle im ,,Halb- 
ringwulst" der Urmundregion; die beiden Vorg~inge k/Snnen mit hinrei&ender Ge- 
nauigkeit ats zeitli& parallel laufend angesehen werden. Nach vtilligem VerschIut~ des 
Urmundes (Deuterostomier) besteht der Blastocoelrest nur aus dem kaum no& ein 
Lumen aufweisenden, kugeligen, engen Trennungsraum zwischen Ekto- und Entoderm, 
der im optischen S&nitt nur no& als Linie auff~illt. 

Selten wird durch Anwendung des Z.R.-Filmes bei einer normalen Entwi&lung 
eine derartige Fiille langsamer Bewegungsvorgiinge der Beobachtung zug~ingig gemacht 
wie bei Vertretern der Gattung Sagitta. Die Filmstreifen bilden die dokumentaris& 
festgelegte Grundlage fiir die nunmehr folgende Teilbild-Analyse. 
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TEILBILDVERGROSSERUNGEN 
(FRUHENTWICKLUNG VON SAGITTA SETOSA) 

Die Untersuchung der auf dem Z.R.-Filmstreifen dokumentaris& festgehaltenen 
Phasen der langsamen Veriinderungen an den Keimen w'[ihrend der Entwi&lung kann 
auf te&nisch verschiedene Weise erfolgen. Die Teilbilder kSnnen zum Beispiel in ver- 
schiedenen AbstS.nden - was einem neuen Raffungsgrad entspri&t - auf durchsi&tiges 
Papier projiziert werden unter jeweiligem Na&zei&nen der in Frage kommenden 
Strukturen und ihrer Ver~inderungen; es entsteht dann eine Serie yon ,,Teilbildpausen", 
die Grundlage fiir die weitere messende Verarbeitung (KuHL 1952). 

Sind die Teilbilder ausreichend scharf - die Conditio sine qua non - so kann in 
schnellem Arbeitsgang jedes beliebige Teilbild auf Photopapier vergrSf~ert werden. 
Die Abbildungen la und lb wurden auf diese Wdse aus dem 16-mm-Negativ erhatten. 
Sch~irfe und praktis&e Kornfreiheit erlauben eine d i r e k t e M e s s u n g der sich 
langsam ~indernden Strukturen. Die Anordnung der Teilbilder zu Tafeln gestattet es, 
die Teilungsschritte synchron-optisch zu verfolgen. Die ausgew~ihlten Teilbild-Ver- 
grSf~erungen liefern die Daten fiir die kinematis&en Diagramme und graphis&en 
Darstellungen. 

TEILBILD-ANALYSE BIS ZUM BEGINN DER GASTRULATION 

K i n e m a t i s c : h e  D i ~ g r a m m e  m e t g b a r e r  V o r g S . n g e  w ~ i h r e n d  
d e r  T e i l u n g e n  1 bis  9 

Die fiir die Teilbild-Analyse geeignetel~ Daten werden aus den Konturen des 
grSi~ten optischen L~ingsschnittes des Keimes enmommen, die eine ausreichende Sch~irfe 
aufweisen (Abb. 2). 

Die kinematischen Diagramme zeigen den zeitlichen Ablauf der mef~technisch er- 
fafgbaren langsamen Ver~inderungen w~ihrend der Entwicklung auf, die dutch das Z.R.- 
Laufbild als direkte Bewegungsabl~iufe erkennbar werden. Die Art der graphischen 
Darstellungen so ll sich dem jeweiligen Bewegungsvorgang anpassen. Forts&reiten der 
Entwi&lung yon links nach re&ts. 

Die 56 Entwi&lungsphasen des gleichen Keimes der Abbildung 3, durch je eine 
Ordinate dargestellt, lassen als auff~illiges, stark ver~inderliches Merkmal die Gestalt 
des Keimes erkennen, demonstriert an den st~indig wechselnden Werten ftir die Achsen 
animaler-vegetativer Pol (AV) und die Quera&se (QA). Das kinematis&e Diagramm 
wurde aus Abbildung la gewonnen. Die eingetragenen 9 Teilungsschritte sind dur& 
st~irker ausgezogene Ordinaten voneinander abgegrenzt. Die erste und zweite Teilung 
ist fiir diese Messung ungeeignet, da QA und AV no& ni&t genau definiert wet den 
kSnnen (-.-). Die folgenden Feststellungen gelten daher erst ab Teilbild 11, kurz vor 
der dritten Teilung. Im Z.R.-Laufbild ist yon dieser rhythmis&en Gestalt~inderung 
nichts zu bemerken. 

Die Interphasen fallen etwa in die Mitre zwischen je zwei ,,Teilungsordinaten". 
Interphasen liegen beispielsweise bei den laufenden Nummern I 1, 15-17, 20-22, 27-29, 
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34-37 und 41-43; Teilungsordinaten bei den laufenden Nummern 7, 13, 18, 24, 32, 
40, 47. Die genaue zeittiche Abgrenzung der Interphase ist an Hand der Teilbilder 
schon nicht einfa&, wenn in gleichen Zeitabst~inden bei der Teilbitdanalyse die Ver- 
gr6f~erungen hergestellt werden; infolge der Auswahl fiir die Ver6ffentlichung tritt 

~, A Z -  

~B P ~--~ 
i : : i 

" - - iBA i ; 

~E P-~ 
Abb. 2: Megschema I. Oastrula im L~ingsschnitt. QA: Querachse. AV: Achse animaler- 
vegetativer PoL LA: L~inge, BA: Breite des Archenteron. BP: Breite des Prostoma. EP: Engste 
Stelle des Prostoma. EU: H6he des Entoderm. AZ: Aktivit~itszone der vier Urgeschlechtszelten 
imEntoderm des ,,Urdarmdaches". Rest desBlastocoel: Spaltraumzwis&enEkto-undEntoderm 

dann noch eine ,,Verschiebung" der Lage der Interphase zwischen zwei Teilungen im 
kinematischen Diagramm ein. 

Die GrtSf~e des Wertes fib die Differenz QA-AV ist ein Mag fiir die Abwei&ung 
des Keimes yon der Kugetgestalt; je kleiner dieser Wert, urn so gr/Si~er die Ann~herung 
an diese. Dies ist jeweils in der Interphase der Fall (schwarz ausgef~illte Zwischenriiume 
der Ordinaten und s&warze Rechtecke auf der Abszisse). Die Interphase ist zur Ab- 
rundungs- oder Pressungsphase geworden. 

Das Z.R.-Laufbild konnte nicht mit Sicherheit entscheiden, zu welchem Zeitpunkt 
die gr6gte Anzahl der Fliissigkeitstrop£en im Bereich der Ber~ihrungsfl~ichen der gerade 
geteilten Blastomere abgesondert wird. Das kinematische Diagramm Abbildung 3 zeigt, 
daft die Maxima der Tropfenanzahl mit der Mitre der schwarzen Zone (Minimum des 
Wertes fiir QA-AV) zusammenfallen, und zwar im Rahmen der hier ~iberhaupt er- 
reichbaren Met~genauigkeit; unsichere Regionen des Diagramms sind punktiert ge~ 
kennzeichnet. 

Die Darstellung des Gestaltwechsels des kleinen Blastocoel, zum mindesten in den 
Interphasen der vierten auf fLinf~en, fiinEen auf sechsten und sechsten auf siebten Tel- 
lung, l~igt erkennen, dat~ beim Maximum der Pressung (=  Abrundung) das Blastocoel- 
Volumen klein ist, um dann, nach Aufnahme der Tropfen, anzuwachsen. Nach der 
achten Teilung f~illt die Tr6pfchenabsonderung auf geringe Werte ab: die Gastrulation 
hat eingesetzt (Teilbilder 47-56). 
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Das kinematische Diagramm Abbildung 3 zeigt in instruktiver Weise die sinnvolle 
Erg~inzung von Z.R.-Laufbild- und Teilbild-Analyse und beweist die Notwendigkeit 
der m e s s e n d e n Auswertung yon Forschungsfilmen. 

Abbildung 4 veranschaulicht in Diagrammform 35 Entwi&lungsphasen eines Eies 
yon Sagitta setosa w~ihrend der achten, nelmten und der folgenden, nicht mehr genau 
abzugrenzenden Teitungen (Einstellung 51). Nur bei der achten Teilung (128/256 
Blastomere) ist no& eine dentliche Pressungs-(Abrundungs-)Phase zu erkennen (Teil- 
bilde~ 3-6); yon da ab wird die Differenz QA-AV kontinuierlich geringer, nach An- 
deutung der neunten Teilung bei Teilbildern I0 bis 13. 

Das kinematische Diagramm Abbildung 4 l~it~t die Gestaltiinderungen des Archen- 
teron w~ihrend dieser Teilungsschritte zum Ausdru& kommen. Die Kurve fib die L~inge 
des Urdarmes LA ( - - - )  fS.11t wlihrend der achten Teilung stark ab; ihre Tiefpunkte 
(Teilbilder 3-6) fallen zusamrnen mit den Zeiten der Abrundung. Die Liinge des Ur- 
darmes wird also w~ihrend der Pressungsphase erheblich verringert, ebenso die Breite 
BA ( ...... ). Beide Kurven laufen relativ genau parallel. 

Zu Beginn der niichsten, neunten Teilung (256/512 Blastomere), steigen LA und 
BA gleichm~ii~ig stark an: w~ihrend der Ausdehnungsphase des Keimes (Auseinander- 
weichen der nen geteilten Blastomere) nehmen auch Lgnge und Breite des Ar&enteron 
gIeichfSrmig zu. Die folgende, jetzt nur noch angedeutete Abrundungsphase (LA bei 
10, 12, BA bei 13, 14) wird durch Absinken der beiden Kurven gekennzei&net, wobei 
BA eine Verz/Sgerung deutlich werden t~iih; die nur no& geringe Pressung verkiirzt 
also zuerst den auf das Prostoma folgenden Abschnitt und dann erst den breiteren Teil 
unterhalb des Urdarmdaches. Die gestrichelte Ordinate bei laufender Nummer 18 gibt 
in etwa das Ende der neunten Teilung an, es liegen jetzt etwa 512 Blastomere vor. 

Die zweite H~l~e des Diagramms l~f~t eine langsame, geringe L':ingenzunahme des 
Ar&enteron erkennen; der Kurvenabfall yon LA bei laufenden Nummern 21, 21 ent- 
spricht vielleicht einem regional begrenzten Teilungsschritt. Die Breite des Archenteron 
BA steigt ab Ordinate 18 stark an, weist vor ihrem hSchsten Weft bei 27 eine kurz- 
fristige Verringerung auf (Ordinate, laufende Nummer 26), um dann langsam auf 
einen nahezu konstanten Wert abzusinken. Die tempor~ire geringere Breite bei 26 l~ii~t 
keine besondere Deutung zu; viellei&t wurden einige Blastomere infolge Teilungs- 
nnruhe fiir wenige Minuten in das I~umen vorgewSlbt und ergaben so diesen ab- 
weichenden Wert. 

V e r g t e i c h s u n t e r s u c h u n g e n  an  S a g i t t a  e l e g a n s  a r c t i c a  Aut~v.  

Die Entwicklung der gr6f~eren und nicht so h~ufigen S. elegans arctica Aver. des 
HelgolSnder Raumes wurde mit den gleichen Methoden untersucht. Die 0,21 mm rues- 
sen& Eizelle beh~ilt im Rhythmus der Teilungen die Kugelgestalt exakter bei als 
S. setosa. 

Aus dem kinematischen Diagramm Abbildung 5 ist dies deutlich an den geringeren 
Werten fi~r die Differenz QA-AV (=  Abweichung yon der Kugelgestalt) zu erken- 
hen. Aus mef~technis&en Grilnden kann die Teilbitd-Analyse erst yon der zweiten 
Teilung ab zur Anwendung kommen (Ordinate Nr. 12). 
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Ein Vergleich der klnematischen Diagramme in Abbildungen 3 und 5 l~it~t die 
bemerkenswerte Tatsache erkennen, datg trotz der bei dieser Art geringfiigigeren Ab- 
weichung yon der Kugelgestalt w~hrend elner Teilungsphase gegentiber S. setosa in 
der Abrundungs- beziehungsweise Pressungsphase (s&warze Ausfiillung der Ordina- 
ten-Zwischenr~iume) eine wesentlich gr~5t~ere Anzahl yon Fllissigkeitstropfen in den 
Beriihrungsfl~ichen der neu geteilten Blastomere abgesondert wird (Kurve ....... wdche 
die Enden der di& ausgezogenen Ordinaten fiir die Tr6pfchenanzaht verbindet, ober- 
halb der Darstellung der Gestaltiinderungen des Blastocoel). 

S a g i t t a  s e t o s a  JOH.MiJLL.  

QA 
)A 

A V ,V 

0,1 
m m  

1 

.A 

0,~ 
t m  

;A 

BA 

Q_AA:Querachse des Eies. AV_._: Achse animaier-vegetativer Pol.. B:~...~BreitedesArchenteror~. 
_LA_:_L~nge des Archenteron. ~ Abrundungs -Phase ( Pressung ). 

Abb. 4: Sagitta setosa JOH. MOLL Kinematis&es Diagramm einiger Vorgiinge w~ihrend der 
achten und neunten Teilung und der folgenden 110 m 30 s. Teilbild-Analgse elner Z.R.-Auf- 
nahme. QA: Querachse des Eies ( ). AV: Achse animaler-vegetativer Pol ( -~. 
BA: Breite des Archenteron ( ....... ). LA: LS/nge des Archenteron ( . . . . . . .  ). ~ : Abrun- 

dungsphase (Pressung) 

D i e D a u e r  d e r  s y n c h r o n  v e r l a u f e n d e n T e i l u n g e n  1 b i s  8 

Die Teilungen 1 bis 8 (2-256 Blastomere) laufen scheinbar synchron im Zeit- 
abstand yon etwa 20 Minuten ab; jecto& ist die fiir jeden Teilungss&ritt erforderli&e 
Zeit S&wankungen unterworfen, die erst mit Hilfe der Teilbild-Analyse im Rahmen 
des dynamischen Gesamtges&ehens erfaf~t werden k~Snnen. 

Das kinematische Zeitdiagramm Abbildung 6 l~igt erkennen, daf~ vonder  ersten 
bis eins&liegIich sechsten Teitung die Teilungsdauer nur yon 19,5 m bis 24 m zunimmt, 
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3. Te i tung :  
4 /8  
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1. " 1.Te t u n g  : 
, , , ,  , ,  ~ i ,  I ,  L ,  i ~ J , , ,  ] 1/2 

Zei t  in IMinuten. 10 20 
I .......... Dauer der Te i lungen 1=8, 

I I  . . . .  Ze i t  vom l.Anzeichen der Furche bis zum Abrundungs-Beg inn .  
I I I  . . . . . .  Dauer der P r e s s u n g s - P h e s e ( A b r u n d u n g ) .  
I V  . . . . . . . . .  Zei t  yore W iede rau f t r e t en  der B i a s t o m e r e n - G r e n z e n  

b i szu rn  Beginn der n~ichsten Te i lung,  

Abb. 6: Sagitta se tosa  JOH. MOLL. Graphische Darstettung der verschiedenen Zeitdauer der 
Teilungsschritte 1 bis 8 (2-256 Blastomere). I: ....... Dauer der Teilungen 1 his 8. Dauer der 
ersten Teilung: 19m 18s; Dauer der siebten Teilung: 37m 12s; diese Teilung erfordert die gr6i~te 
Zeit. Dauer der achten Teilung etwa 3m 30s k[irzer. Von diesem Zeitpunkt ab kein synchroner 
Teilungsverlauf mehr. II: Zeit vom ersten Anzeichen der Furche his zum Beginn der 
Abrundung des Keimes. III: . . . . . . .  Dauer der Abrundungs-(Pressungs-)phase; gleichfSrmige 
Zunahme yon der vierten Teilung (8/16) bis zur achten Teilung (t28/256 Blastomere). IV: 
. . . . . . . . . .  Zeit yore Wiederauftreten der Blastomerengrenzen bis zum Beginn der n{ichsten 
TeiIung; Abnahme yon der vierten bis sechsten Teilung, dann starke Zunahme yon der sechsten 

zur siebten Teilung. Tellbild-Anaiyse aus elner Z.R.-Au£nahme 

und zwar dauert die zweite Teilung etwa 3,5 m l~inger als die erste. Die Teilungen 3, 4 
und 5 (16/32 Blastomer~) e r£ordern etwa die gleiche Zeit (22,8 m). Die sechste Teilung 
(32/64 Zellen) dauert  24 m. Dann steigt die Kurve £Lir die Teilungsdauer (I: ...... ) zur 
siebten Teilung (64/128) stark auf 37 m an. Die aclxte Teilung (128/256) l~ufE in 36,5 m 
ab. Von diesem Zeitpunkt  an sind genaue Zeitangaben nicht mehr mSglich. 

Der auff~lligste Vorgang w~ihr~nd der Friihentwicklung des Eies im Z.R.-Lauf- 
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i 3 .  T e i l u n g  : 4. / 8 
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.- 2 . T e i l u n g :  2 / /+ 
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"1 Til n I I 2 , ~ ~ , , , , , , I . . . . .  ~ L ~ _  . _ e . . u n = : .  
Zeit in Ninu ten .  Btastomere 

81astomeren-Grenzen punk t i e r t  angedeutet ; (schomat is ier t ) .  
B lastocoeI-Anlage : schwarz.  

Abb. 7: Sagitta setosa Jot~. MOLL. Graphische Darstellung der verschiedenen Zeitdauer der 
Teilungsschritte 1 bis 8 unter Ber~icksichtigung der 5 Abrundungs-(Pressungs-)phasen. - . . . .  : 
Zeit vom ersten Anzeichen der Furche bis zum Beginn der Abrundung des Keimes. - . . . . . .  : 
Dauer der Abrundungs-(Pressungs-)phase. Gleiche Darstellung wie in Abbildung 6, nur anderer 
Mat~stab der Ordinate. Links die Teitungsphasen s&ematisch; Blastocoelanlage schwarz ein- 
getragen. Zwischen den beiden Kurven und . . . . . . . .  sind die Keime wS.hrend der 
Abrundung in der Interphase eingezeichnet. Erster Invaginations-,,Versuch" (zwischen 32- und 
64-Zellenstadium) in der dritten Abrundungsphase. Beginn der Invagination des Ar&enteron 
zur Zeit der fiintten Abrundung (zwischen 128. und 256. Blastomeren). Teilbild-Analyse einer 

Z.R.-Aufnahme 



288 W. KUHL und G. KUHL 

bild sowohl wie in der Teilbild-Analyse (Abb. 3, 4 und 5) ist die Abrundungs- be- 
ziehungsweise Pressungsphase zwischen zwei Teilungen, die yon der vierten his sieb- 
ten Teilung zu beoba&ten ist, verbunden ink einem Maximum der Tr~Spfchenabson- 
derung. 

In Abbildung 6 ist die Dauer der Pressungsphase durch die Kurve III: - . -  ge- 
kennzeichnet. Die Zeit nimmt ann~ihernd geradlinig yon der vierten zur achten Tei- 
lung zu, und zwar yon 7,6 TM auf  17,8 m. 

Die Kurve II: - - -  gibt fiir den vierten bis achten Teilungsschritt die Zeit vom 
Auftreten des ersten Anzei&ens der neuen Fur&e bis zum deutlichen Beginn der Ab- 
rundung des Keimes an. Bei der fiintien Teilung beginnt die Abrundung 1 m friiher als 
bei der vierten. Von die sem Zeitpunkt an setzt die Pressungsphase kontinuierli& 
sp~iter ein. Die - - -  Kurve verl~iuft geradlinig bis zur achten Teilung, bei der die 
Abrundung erst 10,5 m nach dem Beginn der Einschniirung einsetzt, gegeniiber 5 m bei 
der fiintien Teilung. 

S&wankungen unterliegt auch die Zeit vom Wiederauftreten der Grenzen der 
Blastomere bis zum Beginn der nS.chsten Teilung; Kurve IV: . . . .  . Be'i der vierten 
Teilung vergehen etwa 8 m 20 ~, bei der ftin~en 6,5 m, be i der sechsten nur 4 m, bei der 
siebten (64/128) 11 m. Auch die Kurve I ( ...... , Dauer der jeweiligen Teilung) weist 
einen grot~en zeitlichen Sprung beim siebten Teilungss&ritt auf. 

Das kinematische Zeitdiagramm Abbildung 7 basiert auf Abbildung 6. Es wurde 
aus technischen Gffinden in der Ordinate etwas tiberhSht fiir die Eintragung der 
s&ematischen Darstellungen der Entwi&tungsphasen (links, punktiert). 

Im Raum zwischen den Kurven - - -  und - . -  sind die 5 Abrundungs-Pressungs- 
phasen schematis& eingezeichnet nebst dem am vegetativen Pol hervorragenden Ur- 
geschle&tszdlen und den GestaltS.nderungen des kleinen Blastocoet. Diese Phasen 
liegen zwis&en je zwei Teilungss&ritten (siehe linke Vertikalreihe). 

Aus Abbildung 7 l~iI~t sich ablesen, dai~ die erhebliche Verl~ingerung der Dauer 
der siebten Teilung beim I~bergang vom 64- au£ das 128-Zdlen-Stadium yon 24 Mi- 
nuten auf 37 ~., also um 13 m, offensichtli& in zeitlichem Zusammenhang steht mit 
dem Beginn der Invagination. Die vierte Abrundungs-Pressungsphase fiihrt zum zwei- 
ten Invaginations-,,Versu&" des Keimes: Die Urgeschle&tszellen ragen kaum no& 
fiber den vegetativen Pol hinaus; sie ,,dringen" in das Blastocoel ein und bewirken 
die Umgestaltung zur ,,Sichelform" (Abb. 7, Schema bei der siebten Teilung zwischen 
den Kurven - - -  und - . - ) .  Die Mittdpunkte der im optischen Schnitt fast Kreise 
darstellenden 5 Abrundungsphasen im Raum zwischen diesen beiden Kurven liegen yon 
der fiint~en Teilung ab fast genau auf einer schr~ig im Winkel yon etwa 15 ° zur Null- 
ordinate (Zdt) verlaufenden Geraden. Dieser Winkel gibt auch ein Maf~ fiir die Ver- 
l~ingerung der Tdlungszeit infolge der jetzt erst m6glichen Invagination des Archen- 
teron. Die iibrigen zeittichen ZusammenhS.nge kSnnen direkt dem Diagramm ent- 
nommen werden. 
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TEILBILD-ANALYSE DER GASTRULATION 

K i n e m a t i s c h e  D i a g r a m m e  d e r  D y n a m i k  d e r  G a s t r u l a t i o n  
d u t c h  I n v a g i n a t i o n  

Nach 10 Teilungsschritten liegen etwa 1024 Blastomere vor, die nunmehr bereits 
sehr klein geworden sind. Cytolisthetische Bewegungen sind jetzt leichter m~Sglich, trotz 
der geringen Gr/5t~e des Blastocoel nur die vier Urgeschlechtszellen weisen noch das 

A n i m a t e r  Po l  

C 
V e g e t a t i v e r  Po l  

g : G a s t r u l a t i o n s - W i n k e [ ;  

D u r c h m e s s e r  des Blastocoelrestes: ................. 
A b s t a n d  de r  E n d e n  . . . .  : . . . . .  

im  A q u a t o r :  . . . . . .  
U r d a r m t u m e n  

,, bei  den Enden des Blostocoeirestes: . . . . . . . . .  

Abb. 8. Met~schema II fiir die Abbildungen 9 his 12. g: Gastrulationswinkel. Der Winkel zwi- 
schen dem Mittelpunkt des als Teil einer Kreisperipherie angenommenen Restes des Blastocoel 
(zwischen Ekto- und Entoderm) und den Enden dieses Blastocoelrestes in der ,,Umbiegungs- 
region" Ekto-/Entoderm. Der WinkeI g gibt den Grad der Invagination an.. ..... : Durchmesser 
des Blastocoelrestes. - - - - :  Abstand des Enden des Btastocoelrestes. - . . . .  : Urdarmlumen 

bei den Enden des Blastocoelrestes 

relativ grot;e Voiumen auf, das den beiden Teitungen entspricht, die sie durchgemacht 
haben. 

Ftir die Teilbild-Analyse der nunmehr m~Sglichen Gastrulation sind einige wei- 
tere Messungen erforderlich, die im II. Met~schema (Abb. 8) eingetragen sind. Zweck- 
m~itgig fiir die graphische DarsteIlung des Fortschreitens des Gastrulationsvorganges 
ist die Einfiihrung des ,,Gastrulationswinkels" g. Er ist zu definieren als der Winkel 
zwischen den Verbindungslinien der Enden des Blastocoelrestes mit dem Mittelpunkt 
der yore Blastocoelrest als Peripherie umschlossenen, fast genau kreisf~rmigen Fl~iche. 
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S a g i t t a  s e t o s a  

2m30 s 

~m 

. 9 7  ° -  
a m 

• 9 B  ° .  
12m30 s 

.96 ° _ 
?m30 s 

, I 0 6 °- 
2 m 30 s 

• I 0 . ' ° -  
12 m 30 s 

. 9 5  '°_ 
l?m 30 s 

• 92 ° .  
2m30 s 

• 8/+0 • 

I0 m 

• 7 1  ° . 
5m 

2 m 30 s 

6 3 '0 
15 m 

5 3 o . ~ - ~  ~ 
Zeit- 2rn30 ~-Interval| 

G a s t r u l a t i o n s - W i n k e [  g 

Abb. 9: Sagitta se~osa JoH. M/2LL Darstellung der Knderung des Gastrulationswinkels g der 
16 in Abbildung lb vorliegenden Gastrulationsphasen. g schwankt zwischen 140 ° (Teilbild 1) 

und 48 ° (Teilbild 16), geht also auf iA zurti&. 

Der Winkel g unterliegt im Verlau£e der Gastruiation sehr groi~en Schwankungen, 
und zwar in einem Ausma~e, das seibst das Z.R.-Laufbild nicht der Wahrnehmung 
zug~ingig machen kann. Abbildung 9 gibt einen Eindruck der Knderungen des Win- 
kels g an Hand der 16 Teilbilder der Gastruiation der Abbildung lb. Die Schwan- 
kungen yon g sind fiicherfSrmig dargestellt. Der hohe Anfangswert von I40 ° bei Tell- 
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AV 

• --S ~" 
>- 

E~ 

c :  
[ i :  

1 2 3 4- 5 6 7 8 g 10 11 12 13 14- 15 16 
Zeit Tei|bilder t -16  (|fd.Nr.) t h55min 

Abb. 10: Sagigta setosa JoH. Mf0LL. Kinematis&es Diagramm des in Abbildung lb in 16 Teil- 
bildern dargestellten Gastrulationsvorganges unter Berii&si&tigung der Knderung des Gastru- 
lationswinkets g. Gesamtdauer der 16 Phasen bis zum Austritt der Urgeschlechtszellen (Teil- 
bild 9-16): 11~ 55~. QA: Querachse des Eies. AV: A&se animaler-vegetativer Pol. g: Gastru- 
latlonswinkel: - - .  Abstand der Enden des Blastocoelrestes: . . . .  . Urdarmlumen im 
Aquator: . . . . .  und bei den Enden des Blastocoelrestes: . . . . . . .  . Dur&messer des ann~ihernd 

t ) kugeligen BlastocoeIrestes: ...... . Abkugelungs---I ressungsphase nicht mehr deutIich. Teilbild- 
Analyse aus einer Z.R.-Aufnahme 

bild 1 sinkt auf 480 bei Tdlbild 16 ab; die verschieden grof~en Zeitintervalle zwischen 
zwei Winkel~inderungen sind in der Mitre angegeben. Bei den Teilbildern 3, 5 und 7 
nimmt g um einige Grade wieder zu (wahrscheinli& nicht vermeidbare Melgungenauig- 
keit), um im iibrigen langsam auf 1/a des Anfangswertes abzufallen. N a &  erfolgtem 
Verschlug des Prostoma wird g sdbstverstlindlich 0: die beiden Enden das BlastocoeI- 
restes (ira optischen L~ingsschnitt dur& die Gastrula) fallen zusammen (in Abb. lb 
nicht mehr dargestellt). 

Die Schwankungen des Gastrulationswinkels g sind in Beziehung zu setzen zu 
den iibrigen megbaren Veriinderungen an der Gastrula von Sagitta setosa w~ihrend 
der Endphasen ihrer Ausbildung. 

Abbildung 10 gibt ein kinematisches Diagramm fiber die dynamisch bedingten 
Ver~inderungen an der Gastrula w~hrend des Invaginationsvorganges an den gleichen 
16 Entwi&lungsphasen des Keimes der Abbildung lb und 9; die Teilbild-Analyse ver- 
wendet 7 an der Gastrula gemessene Gr~Sgen und beriicksichtigt den Gastrulations- 
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winkel g. Ein Vergleich der Kurven der Abbildnug 10 mit den 16 Teilbildern der 
Abbildung lb erleichtert das Verst~indnis der cytodynamischen Vorg~inge in ihren 
Korrelationen untereinander w~ihrend der Beobachtungszeit yon 11: 55m. 

Die Differenz QA-AV weist bei Teilbild 2 den geringsten Weft auf, der Keim 
hat nahezu Kugelgestalt angenornmen; bei Teilbild t2 ist dies noch einmal in etwas 
geringerem Mat~e der Fall. In: iibrigen bleibt Q A A V  relativ konstant, da die Ab- 
rundungs-Pressungsphasen auf dleser Entwi&lungsstufe kaum no& eine Rolle spielen. 
Der Dur&messer des ann~ihernd kugeligen Blastocoelrestes (Abb. 8 ...... ) weist einen 
ziemlich gteichm~igigen, geringen Anstieg auf im Ausmage der allmlihlichen Verengung 
des Prostoma und der Abnahme der HShe yon Ekto- und Entoderm. Der Abstand der 
Enden des Blastocoelrestes (Abb. 8 . . . .  ) mug entsprechend stark abnehmen. Ab 
Teilbild 3 l~iuf~ diese Kurve in Korrelation zu den Schwankungen des Gastrulations- 
winkels g ( - - ) .  Das Urdarmlumen im Nquator des Keimes und bei den Enden des 
Blastocoelrestes (Abb. 8 - . -  und . . . . . .  ) ~indert sich ebenfalls synchron; die beiden 
Kurven zeigen ab Teilbild 2 bis Teilbild 7 Parallelverlauf. Von dieser Phase ab weichen 
sie allm~ihlich auseinander, das heifer das Lumen des Urdarmes im Aquator nimmt zu, 
w~ihrend es in ,,HShe" der Enden des Blastocodrestes entsprechend der Einengung des 
Prostoma abnimmt. 

Die Kurve ffir den Gastrulationswirlkel g ( - - )  f~illt ab Teilbild 7 steil ab und 
vermittdt einen deutli&en Eindru& yon der allmiihlichen Verengung des Prostoma. 
Daf~ die Kurven - - -  und . . . . . . .  ab Teilbild 9 einen ~ihnli&en Verlauf nehmen, ist 
verstiindlich. 

Von Interesse ist noch der Kurvenverlauf bei den Teilbildern 1 und 2 (vgl. hier- 
zu Abb. lb, Teilbilder 1 und 2). Geringe Werte £tir das Urdarmlumen, hohe Werte £tir 
den Durchmesser des Blastocoelrestes und den Abstand der Enden des Blastocoel- 
restes kennzeichnen diese yon der Kugelgestalt stark abweichende Phase (hohe Werte 
fiir QA-AV); ein stumpfer Gastrulationswinkel g entspricht diesen Daten. 15 m sp~iter 
ist die Stre&e QA-AV auf :/a gekiirzt, demnach eine Abkugelung erfotgt, g um 5 ° 
verringert, das Urdarmlumen erheblich vergrSigert, ebenso der Durchmesser des 
Blastocoelrestes, w~ihrend der Abstand der Enden des Btastocoetrestes nur wenig 
grSger geworden ist. Aus Abbildung lb, Tdlbild 2 geht herxmr, dag in dieser Phase 
eine besonders grot~e Aktivifiit der vier Urgeschlechtszellen im Urdarmda& zu be- 
obachten ist. In dem IntervalI yon 5 m zwischen Teilbild 3 und 4 der Abbildung 10 ist 
der Gastrulationswinkel gum 43 ° enger geworden; entsprechend ist der Abstand der 
Enden des Blastocoelrestes wesentlich kleiner, g bIeibt bis Teilbild 6 nahezu konstant 
bei 97 ° (15 m liegen zwis&en 4 und 6), um innerhalb 7,5 mauf 1060 anzusteigen (Teil- 
bild 7; 4,5 m nach Tdlbild 1). Von diesem Zeitpunkt ab nimmt der Gastrulations- 
winkeI g nahezu gleichf6rmig bis auf 48 ° ab. 

Zur Kontrolle der dynamischen Vorg~inge w~ihrend der Invagination des Ento- 
derm wurde an einem anderen Keim y o n  Sagitta setosa das kinematische Diagramm 
der Abbildung 11 mittels der Tdlbild-Analyse gewonnen. Die Auswertung erstre&t 
sich tiber 2 I~ 39 m 54s an 24 Phasen der Gastrulation. Je mehr Phasen (Ordinaten) 
ausgemessen werden, um so deutticher treten die feineren Schwankungen der Lage- 
und GrSt~enverh~iltnisse am Keim in Erscheinung, die au& im Z.R.-Laufbild nicht 
wahrgenommen werden kSnnen. Dies gilt vor allem fiir g, dessen Wert in Abbil- 
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dung 11 yon 1620 auf 51 °, also auf weniger als 1/8 reduziert wird. Von Teilbild 5 ab 
weist die Kurve fiir g grot;e Ubereinstimmung mit der in Abbildung 10 registrierten 
au£ Die vier Kurven: ...... , - - - ,  - . -  und . . . . . .  zeigen ebenfalls einen ~ihnlichen 
Verlauf wie die gleichen in Abbildung 10. Die Kurve ...... (Durchmesser des ann~ihernd 
kugeligen Blastocoelrestes) zum Beispiel schneidet in beiden Diagrammen die Kurve 
fiir g ( - - )  bei einem Gastrulationswinkel yon 700 beziehungsweise 71 °. Auch die Uber- 
schneidungen der Kurven - - -  und - . -  (in Abb. 11 zwischen Teilbildern 17 und 18, 
in Abb. 10 zwischen Teilbildern 11 und 12) liegen bei einem Gastrulationswinkel 
zwischen 700 und 80 °. Die Kurven - . -  und - . ; - . .  (in Abb. 11 bei Teilbild 2, in Abb. 10 
zwischen Teilbildern 1 und 2) kreuzen sich bei einem Wert fiir g yon 1560 beziehungs- 
weise 140 °. 

In Abbildungen 10 und 11 sind jeweils am rechten und linken Bildrande die 
Anfangs- und Endwerte des Vergleichsdiagramms eingetragen (punktlerte Ordinate 
bis zur H/She der Kurve ...... ), also in Abbildung 10 die Werte der Abbildung 11, in 
Abbildung 11 die der Abbildung 10. Die gute Ubereinstimmung spricht sowohl fiir 
die Mel~genauigkeit wie fiir die Konstanz der dynamischen Vorgitnge bei der Gastru- 
lation yon Sagitta setosa. 

Es liegt nahe, die Schwankungen des Gastrulationswinkels g w~ihrend des Ab- 
laufes einer Teilung zu messen. Das kinematische Diagramm Abbildung 12 zeigt die 
Teilbild-Analyse der achten Teilung (128/250) der darauf folgenden Interphase - mit 
nut noch geringer Abrundung des Keimes - und den Beginn der neunten Teilung 
(256-512); es sind 61 Phasen-Ordinaten dargestellt bei einem Zeitintervall yon je 35 
Sekunden. Die Differenz QA-AV weist bis Teilbild 20 noch die relativ hohen Werte 
einer Teilungsphase auf (in der Interphase deutliche Abnahme, das heit~t no& immer 
geringe Keimabrundung; ab 52 etwa wieder deutliche Zunahme dieses Wertes, also 
Abweichung yon der Kugelgestalt, das Kennzeichen des Beginns der Teilung 256/512 
Blastomere). 

Die Schwankungen des Gastrulationswinkels g bei dem geringen Zeitintervalt 
yon 35 Sekunden sind unerwartet und beachtlich. Von 1740 (Teilbild 1) £illt der 
Winkel auf 1120 ab, und zwar in einem Zeitraum yon 35 Minuten. Nur viermal bleibt 
der Winkel yon einer Ordinate zur n~ichsten nahezu gleich (bei den Teilbildern 9-11, 
36, 37, 47, 48 und 56, 57). Selbst die gr6t~ten Schwankungen finden meist innerhalb 
des Zeitintervalls yon 35 Sekunden (zwischen je zwei Ordinaten) statt; es tiegen 
Schwankungen yon 300 bis 400 vor. 

Eine ,,ruhigere" Zone im Verlaufe der Kurve gist  bei den Teilbildern 21 bis 27 
zu beobachten; sie liegt in der Interphase, in der auch QA-AV konstant bleibt. Die 
Kurven ...... , - - - ,  - - -  und . . . . . .  weisen im Verlaufe einer Teitung nur geringe 
Abweichungen auf. 

Die Kurve g far den Gastrulationswinkel bietet ein sehr anschauliches Bild yon 
den unserem Zeitmoment unzug~ingiichen cytodynamischen Vorg~ingen zur Zeit der 
Invagination des Entoderm. 
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Gr~5t~en- u n d  G e s t a l t ~ i n d e r u n g e n  des  A r c h e n t e r o n  

Zur Erg~inzung der kinematischen Diagramme der mehr oder minder rhythmisch 
ablaufenden Ver;inderungen des Urdarmes gibt Abbildung 13 63 Phasen der all- 
m~ihlichen Vergr6i~erung des Urdarmtumen (punktiert) und seiner Form~nderung. 

1 2 3 /* 5 6 7 8 9 10 I I  12 13 

14. 15 16 I7 18 19 20 21 22 23 

2~,- 25 

3/* 35 

26 27 28 29 30 31 32 33 

4.~ 45 ~ L7 /.8 4-9 50 51 52 53 

54, 55 56 5"7 58 59 60 61 62 63 

Abb. 13: Sagitta setosa JOH. Mi)LL Darstellung der Gr6t~en- und Gestalt~inderungen des Ur- 
darmlumen in 63 Phasen der Entwicklung. Die aus dem Entoderm (Urdarmdach) in das Lumen 
des Archenteron austretenden Urgeschlechtszellen schwarz gekennzeichnet. Aus einer Z.R.- 

Aufnahme 

Die langsam aus dem Entoderm des Urdarmdaches in das Urdarmlumen austretenden 
Urgeschlechtszellen sind schwarz eingetragen; sie liegen zun~ichst auf der rechten Seite 
im Bilde (Teilbilder 6-15) und werden dann nach links verlagert (Teilbilder 24-63). 
Der gr~SJ~te Durchmesser des Archenteron-Lumen liegt, etwa ab Teilbild 40, im F~qua- 
tot des Sagittenkeimes. 
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BESPRECHUNG DER ERGEBNISSE 

Die rhythmischen Gestalt~inderungen des Keimes von Sagitta setosa, charakteri- 
siert durch die Annahme fast vSlliger Kugelgestalt in der Interphase, sind letztlich auf 
die Summation der Aneinanderpressungen je zweier, gerade durch Teilung entstande- 
ner Blastomere zurti&zufiihren. Often bleibt die Frage nach den Ursachen der bei 
Sagitta setosa so besonders intensiven Pressungsphase nach den Teilungen, bei dernur 
die Urges&lechtszellen ein eigenes cytodynamisches Verhaiten erkennen Iassen. 

Wie bei den meisten durch Anwendung der Zeittransformation erzieken Ergeb- 
nissen ist zwar die Aufdeckung der f~ir das menschliche Zeitmoment zu langsamen 
Bewegungsvorg~inge im Z.R.-Laufbild ein Fortschritt gegeniiber der direkten Beobach- 
tung der scheinbar in Ruhe befindlichen lebenden Zelle oder gar des Dauerpr~iparates, 
sofern es sich um cytodynamische Fragestellungen handelt; jedoch bleiben die ,,Ur- 
sachen" der neu entde&ten Bewegungsvorgiinge in den meisten F~illen welter unge- 
kl~irt: ,,Wer bewegt wen?" Das hier einzusetzende entwicklungsphysiologis&e Ex- 
periment ist jedoch erst dann sinnvoll, angebracht und wissenschaf~lich zul~issig, wenn 
das no rma le  E n t w i c k l u n g s g e s c h e h e n  dynamisch so genau analysiert ist, wie 
es hier ftir zwei Vertreter der Chaetognatha versucht wurde. Es ist mit der Zweck 
dieser dynamischen Untersuchung, aufzuzeigen, wie viele unbekannte Bewegungsvor- 
g~inge und Zell-Verhaltensweisen jenseits unseres Zeitmomentes bei einer normalen 
Entwicklung no& der Analyse barren. 

Die Anwendung entwi&lungsphysiologischer Versuche vor der genauen Kenntnls 
der Dynamlk der normalen Entwi&lung, die ofl¢ als wissenschattIich nicht mehr ergiebig 
angesehen wird, muf~ als abweglg und voreilig angesehen werden. Derartige Versuche 
kSnnen leicht zu fehlerha~en Deutungen f~ihren, zurnal wenn die Versuchsauswertung 
an fixiertem Material ausgefiihrt wird. Ist der dynamische Ablauf der unbeeinflugten 
Entwi&lung bekannt, kann der Eingriff (etwa ein Strahlensti&) in einer bestimmten 
Entwicklungsphase gesetzt werden, einer Phase, die zeitli& und auch morphologisch 
wesenttich genauer definiert werden kann, wenn das Z.R.-Laufbild vorliegt und teil- 
bild-analytlsch ausgewertet ist. 

Die Absonderung yon Fliissigkeit in Tropfenform in der Pressungsphase und die 
VergrSt~erung des extrem kleinen Btastocoel dur& Aufnahme dieser Tropfen ist often- 
bar eine Besonderheit der Entwi&lung yon Sagitta. Eine starke Abkugelung des ge- 
samten Keimes im Rhythmus Teilung-Interphase wurde yon uns bisher nur bei der 
Entwi&lung des Eies der Weif~en Maus beobachtet (KUHL & FREKSA 1936). Das Ei 
wies hier sogar sehr langsame Drehbewegungen auf, die ihre Drehrichtung umkehren 
konnten (allerdings erst bei einer Z.R. auf 1/480 erkennbar). 

Eine Tropfenabsonderung wurde bisher nur bei der Friihentwicklung der Cteno- 
phore Beroe cucumis (aus dem Gebiet yon Hetgoland) im Z.R.-Laufbild festgestelit. 
Hier finder jedoch keine Ortsverlagerung der Tr6pfchen statt (noch nicht fertig ausge- 
wertetes Beobachtungsmaterial). 

Die VergrSf~erung des Blastocoel infolge der Fl~issigkeitsaufnahme ist nicht sehr 
erheblich und keineswegs ausreichend f~ir eine Invagination in einem kontinuierlich 
fortschreitenden Vorgang. 

Das cytodynamische Verhalten der Urgeschlechtszellen, ihre ,,Tendenz", trotz 
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ihrer Gr6t~e in das kleine, unregdm~.flig gestaltete Blastocoel einzudringen, mit nach- 
folgender zentrifugaler Bewegung, ist bemerkenswert vor allern, well diese Verlagerun- 
gen bei drei aufeinanderfolgenden Teilungsschritten stattfinden. Es liegt nahe, dieses 
Verhalten, rein formal, als ,,Invaginationsversuch" zu bezeichnen, ohne dag damit 
eine ,kausale" Aussage gegeben werden soll. 

Wesentlich ist die Frage, ob die so agilen Urgeschlechtszellen aktive Bewegungen 
ausfiihren, ob sie passiv verlagert werden oder ob eine ,,aktiv-passive Bewegung" vor- 
liegt. Bei den zentripetalen Ortsverlagerungen dieser Zellen, die zum partielien Ein- 
dringen in das Blastocoel fiihren, das sie mit ihren proxirnaten Enden mit begrenzen, 
beobachtet man im Z.-R.-Laufbild nicht iibersehbare Str/Smungen im Cytoplasma, und 
zwar in zentripetaler Richtung. Hier darf also wohl mit Sicherheit eine aktive Be- 
wegung angenommen werden. 

Von Interesse ist der Zeitpunkt der ersten zentripetalen Verlagerung der beiden 
Urgeschtechtszellen bei der sechsten Teilung (32/64 Blastomere) in der dritten Abrun- 
dungsphase. Es sind erst etwa 120 Minuten nach der ersten Teilung vergangen. Die An- 
zahl der somatischen Blastomere in der vegetativen Region reicht noch l~ingst nicht aus 
f/~r eine Invagination; ferner sind die Zellen noch vM zu grog fiir diesen cytodynamisch 
komplizierten Vorgang. Der zweite und dritte ,Versuch" der nunmehr vorhandenen 
vier Urgeschlechtszellen, in das Blastocoel einzudringen, fiihrt wieder zur Riickver- 
Iagerung, obwohl die ,,mechanischen" Bedingungen bereits dadurch besser geworden 
sind, dat~ ein gtinstigeres Gr6f~enverh~lmis zwischen den Urgeschlechtszellen und den 
Somazellen gegeben ist: die Ektodermzelten sind erheblich kleiner geworden, leichter 
gegeneinander verschiebbar (Cytolisthesis; Roux 1896), wobei dahingestellt sei, in 
welchem Grade aktive Bewegungen, passive Verlagerungen oder eine Kombination 
beider in Frage kommen. 

Die aktive Rolle der vier Urgeschlechtszellen bei der Gastrutation durd~ Invagina- 
tion fiihrt zur Frage nack der Art der Verlagerung der den Urgeschlechtszellen benach- 
batten, zun~ichst noch ektodermalen Blastomere. Hier ist die Frage ,,wer bewegt wen" 
besonders akut. Es liegen mehrere M6glichkeiten vor. (1) Die mit den vier Urge- 
schlechtszellen direkt in Kontakt stehenden Blastomere sind ebenfalls zu aktlven Be- 
wegungen befiihigt. (2) Die Urgeschlechtszellen ,,nehmen" die Nachbarblastomere pas- 
sly mit, mit denen sie nach beendeter Gastrulation das entodermale Urdarmdach bilden. 
(3) Die Nachbarzellen an der Umbiegungsstelle Ektoderm/Entoderm werden nicht nur 
passiv infolge des fl~ichenhaften gegenseitigen Kontaktes ,,mitgenommen", sondern sie 
beteiligen si& mehr oder weniger aktiv an der Verlagerung; das Verhalten w~ire dann 
ein ,,aktiv-passives ". 

Das Z.R.-Laufbild spricht ffir die dritte Auffassung. Besondere Oberfl~ichenein- 
stellungen der cytodynamisch schwierig zu beurteilenden ,,Umbiegungsregion" geben 
ein deutliches Bild yon den m~ter Z.R. sehr lebhaflcen Bewegungen der Btastomere in 
dieser Zone, in der keine zus~itztichen Teilungen stattfinden. 

Die vier Urgeschlechtszellen im Urdarmdach zeigen no& lange unter Z.R. lebhaf~e 
Bewegungen bei starker Metabolie, die offenbar noch im Rhythmus der vorausgegan- 
genen Teilungen der somatischen Blastomere erfolgen, was atlerdings nicht mit v6Iliger 
Sicherheit behauptet werden kann. Es miif~te dann angenommen werden, dag den Ur- 
geschlechtszellen noch eine Art ,,innerer Teilungsrhythmus" innewohnt, der sich ~ihnlich 
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~iuf~ert wie die Teilungsunruhe, obwoht die Urgeschlechtszellen sich zuniichst nicht 
mehr teilen. Im Z.R.-Laufbild verhalten sich die vier Urgeschlechtszellen derart, datt 
yon e iner direkten ,,Aktivit~itszone" im Urdarmdach gesprochen werden kann. 

Eine gewisse, nicht unerhebIiche ,,Aktivit~it" der Urgeschlechtszellen ist erforder- 
lich, um aus dem entodermalen Epithelverband des Urdarmdaches herauszugelangen 
und in das Urdarmlumen einzutreten, bei gleichzeitigem Verschlui~ des Prostoma. Die- 
ser ,Austritt" aus dem Epithelverband erfolgt zweifetlos durch aktive Bewegungen. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Untersuchungsobjekt. Sagitta setosa Jon. MOLL. Vergleichsobjekt: Sagitta elegans 
arctica Avav. Methoden: Laufbild- und TeilbiIdanalyse yon Mikrozeitrafferfilmen; 
kinematische Diagramme. 

2. Unter Zeittransformation (Zeitraffung, Z.R.) wird eine Ausdehnung des Keimes 
w~hrend der Teilungsphase, gefolgt von einer Kontraktion in der Interphase, im 
Z.R.-Laufbild erkennbar. Dieser Rhythmus ist etwa vom 32-Blastomerenstadium 
bis zur neunten Teilung (256/512 Zellen) zu beobachten. Er kommt zustande durch 
die Summation der nach jeder Teilung einsetzenden aktiven Aneinanderpressung 
der jeweils entstandenen beiden neuen Blastomere. Dieser Vorgang ist bei den bei- 
den untersuchten Sagitten-Arten besonders intensiv und fiihrt in der Kontraktions- 
phase zur fast v611igen Abkugelung des Keimes. 

3. Die erste Andeutung des sehr kleinen Blastocoel wird bei der Aneinanderpressung 
der beiden ersten Btastomere in Gestalt eines in zwei Spitzen ausgezogenen FRissig- 
keitstropfens wahrnehmbar. Die innerhalb der Bertihrungsfl~che ausgepret~ten klei- 
neren Tropfen weisen zentripetale Ortsverlagerung auf und verschmelzen mit dem 
gr~Sf~eren ,,Blastocoel-Tropfen". Der ,,Keimbahnk~Srper" ist im Leben bis zum 16- 
Zellenstadium feststellbar. 

4. Es folgt eine Wiederholung der Tropfenabsonderung nach jeder Teilung in der 
Pressungsphase bis zur neunten Teilung. Das Blastocoel vergr/Si~ert sich infoIge der 
Fltissigkeitsaufnahme. 

5. Kinematische Diagramme der ersten Teilungen, dutch Teilbild-Analyse aus Z.R.- 
Aufnahmen gewonnen, beweisen, dai~ die st~irkste Tropfenabsonderung jeweils mit 
der Phase intensiver Abkugelung zusammenfiillt. 

6. Bei Sagitta elegans arctica AuRv. ist die Tropfenabsonderung in der Interphase 
(Abrundungs-Pressungsphase) erheblich grislier, die Abrundung geringer. 

7. Die unbedeutende VergrtSi~erung des Blastocoel durch Fliissigkeitsaufnahme l~t~t 
keine direkte Entodermbildung durch Invagination zu. Der endgtittigen Einsttil- 
pung gehen drei ,,Versuche" voraus. 

8. Die yore 32-Blastomerenstadium ab am vegetativen Pol teilweise herausragenden 
U r g e s c h 1 e c h t s z e 11 e n weisen gegentiber den Somazellen Teilungsverz6gerung 
auf. Bei der sechsten Teilung (32/64) zeigen die Urgeschlechtszellen unter Z.R. eine 
aktive zentripetale Bewegung; sie verschwinden am vegetativen Pol und driicken 
das Blastocoel mit ihren proximalen Enden ein: erster ,Invaginationsversuch". Zu 
Beginn der niichsten Teilung erfolgen riickl~iufige Bewegung und Wiedererscheinen 
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am vegetativen Pol. Der zweite ,,Versuch" finder bei der siebten Teilung start 
(128 Blastomere), der dritte bei der a&ten Teilung (256 Zellen). Die Aktivit~it der 
nunmehr vier Urgeschlechtszellen ist unverkennbar. 

9. Die si& zun~ichst nicht weiter teilenden vier Urgeschlechtszellen behalten etwa die 
Gr6t~e eines Blastomer des 64-Zellenstadium bei, w~hrend die Somazellen unter- 
dessen wesentli& kleiner geworden sin& Gastrulation durch Invagiriation ist erst 
m~Sgli&, wenn das Gr6genverh~ilmis zwischen den beiden Zellgruppen eine Orts- 
verlagerung ektodermaler Zellen in das Heine Blastocoel dynamisch zul~it~t. 

10. Auffatlend ist unter Z.R. die F~higkeit der Blastomere zu aktiv-passiven Be- 
wegungen, vor allem in der Region des Prostoma, in der ,Umbiegungszone" Ekto- 
derm-Entoderm. 

11. Nach Invagination des Entoderm, die vier Urgeschlechtszellen an der ,,Spitze", 
liegt zun~i&st ein schmales Urdarmlumen vor. Das Entoderm zeigt w~ihrend der 
Interphase wieder eine rii&l~ufige Bewegung, die aIs ,,Restverhalten" des voraus- 
gegangenen Rhythmus aufzufassen ist. 

12. Sobald die zentripetalen ,,Invaginations-Versuche" der Urgeschlechtszellen - yon 
der sechsten his zur achten Teilung - einsetzen, dauern die Teilungsschritte l~inger 
als vorher; his zur achten Teilung nimmt die Zeit erheblich zu; nach der neunten 
verlaufen die Teilungen nicht mehr synchron. 

13. Die grotge Aktivit~it der vier Urgeschlechtszellen bleibt auch no& nach ihrer Ein- 
ordnung in das Entoderm des Urdarmdaches erhalten, offenbar im Rhythmus der 
nunmehr lokalisierten TeiIungen im Entoderm. 

14. Nach Verlagerung der Urgeschlechtszellen in das Lumen des Archenteron, unter 
Beibehaltung des Kontaktes mit dem Entoderm, ist das Blastocoel his auf den 
schmalen spaltartigen Raum zwischen Ekto- und Entoderm verdr~ingt. Das ,,Aus- 
wandern" der vier Zellen erfolgt offenbar durch aktive, mit starker Metabolie ver- 
bundenen Bewegungen. Das Archenteron weist unter Z.R. rhythmische Erweiterun- 
gen und Verengungen auf. 

15. Der Verschlut~ des Prostoma (Deuterostomia) verl~iut~ synchron mit dem ,,Auswan- 
dern" der Urgeschlechtszellen. 

Dem Direktor der Biologischen Anstak Helgoland, Herrn Prof. Dr. O. KINNE, sowie den 
Kollegen und Mitarbeitern, vor allem Herrn A. HOLTMA~N, danken wit herzli& far die Unter- 
stiitzung unserer Arbeit. 
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