
Zur Kenntnis des Parablastes

und der Keimblatterdifferenzierung im Ei

der Knochenfische.

Von

Waclaw Berent.

Mit Tafel XVI—XVIII und 4 Figuren im Text.

Die ersten Entwickelungsprozesse der Knochenfische waren

Gegenstand zahlreicher Untersuchungen und vieler Kontroversen.

Die Streitpunkte, urn die es sich hier hauptsachlich handelt, treten

schon in scharfer Form bei den ersten Embryologen zu Tage.

Nach Carl Ernst von Bar (3) sondert sich das Blastoderm

in ein seroses und ein Schleimblatt, von dem sich dann das

zwischeuliegende GefaCblatt dififerenziert. Abgesehen von dem

Mechanismus dieser Sonderung laCt sich derselbe Grundgedanke

bei den raeisten Forschern finden ; so bei Rathke (67), Remak

(69), RiENECK (70), Stricker (75), Weil (79), Oellacher (61),

His (35), Hoffmann (39), Gotte (24), Haeckel (26), Kingsley

und Conn (46), Ziegler (83), Goronowitsch (23), v. Kowalewski

(49), Ryder (72), Henneguy (30) und Wilson (82).

Lereboullet (54) fand unter dem Blastoderm eine proto-

plasmatische feinkornige Masse mit unregelmafiig eingestreuten

Kernen. Aus dieser Lage („feuillet muqueux" von Lereboullet,

spiiter „Parablast" von Klein, „couche intermediaire" van Bam-

beke's) soil sich das Darmblatt bilden. Dieser Schilderung

schlieCen sich, auCer Klein (47) und van Bambeke (6), Kupffer

(51), OwsiANNiKOw (62), VAN Beneden (9), Brook (13) und

Lwoff (59) an.

Das Jahr 1894 brachte zwei Arbeiten, in welchen die beiden

entgegengesetzten Standpunkte aufs energischste verteidigt werden.

Ziegler (86) stellt seine fruheren Beobachtungen bei den Tele-

ostiern und Selachiem zusammen und spricht den Dotterkernen
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jede Beteiligung beim Aufbau des Embryos ab. Dies soil auch als

vorlaufige Mitteilung fiir die Vogel gelten. Dieser Forscher hofft,

daC es der Lehre iiber den Auteil der Merocyten (Dotterkerne)

beim Aufbau des Embryos ebenso gehen werde, wie es der von der

freien Entstehung dieser Kerne im Parablast ergangen ist: neue

Beobachtungen werden ihr alle Stiitzpunkte entziehen.

Gleichzeitig erschien eine Arbeit von Lwoff (59), in v^elcher

das Entoderm der Selachier und Teleostier aus dem Parablast ab-

geleitet wird. Der Autor geht sogar an Hand seiner vergleichen-

den Untersuchungen so weit, daB er die Bildung des Darmblattes

durch Gastrulation bei alien Wirbeltieren leugnet.

Was die Salmoniden im Speciellen betrifft, so sind sie, dank

der Leichtigkeit, mit welcher das Material beschafft werden kann,

beinahe zum klassischen Untersuchuugsobjekt geworden. Eine

ganze Reihe von Forschern haben Lachs und Forelle untersucht.

Es seien hier von den neueren His, Ohllacher, Klein, G5tte
und vor allem Ziegler, Hoffmann und Henneguy genanut. Trotz-

dem blieben noch die wichtigsteu Punkte streitig, und wenn man

auch wenige thatsachliche Angaben zu Gunsten dieser oder jener

Auffassung anfiihren kann, so ist jede in dieser Richtung aufge-

noramene Untersuchung berechtigt und begriindet, zumal die Frage

so eng mit der Gastrulationsfrage zusammenhangt.

Ich will nicht versauraen, gleich an dieser Stelle zu bemerken,

daC ich dem bekanuten Untersucher der Forellenentwickelung

Henneguy (27—30) in vielen Punkten beipflichten muB ; was aber

das spatere Schicksal des Parablastes aubelangt, so lassen die

HENNEGUY'schen Angaben viel zu wiinschen iibrig. Beweisende

Bilder der Ablosung der Zellen fehlen, und die nicht gerade ge-

rechtfertigten hypothetischen Vermutungen des Autors iiber die

AusstoCung nukleilrer Parablastkiigelchen gaben schon AnlaB zu

MiBverstandnissen.

Was die Bildung des Darmblattes anbelangt, so weiche ich

prinzipiell von Henneguy ab: erstens darin, daB ich die Forelle

in der Bildung des Darmblattes nicht alien Wirbeltieren gegen-

uberstelle (was auBer Henneguy auch Oellacher [61] thut), son-

dern hier wie iiberall das einschichtige (nicht 3—4-schichtige) Auf-

treten desselben behaupte ; zweitens bildet sich das Darmblatt nach

meiner Erfahrung nicht durch Abspaltung von der sekundaren

Schicht, sondern durch sehr friihzeitige Differenzierung.

Beim Studium dieser feinen Verhaltnisse kommt es sehr auf

die Fixierungsmethode an. Dieselbe soil nicht nur die histo-

logischen Verhaltnisse schonen, sondern auch die Zellgrenzen mog-
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lichst hervortreten lasseu. Die hier zur Anweudung gekommene

Fixierung hat, wie ich glaube, diesen Vorteil. — Die ktinstlich

nach russischer Methode befruchteten und in einem gewohnlicheu

Fischbrutapparat geztichteten Forelleneier wurden in einem Ge-

misch von konzentrierter wasseriger Sublimatlosung und Eisessig

(80 T, konzentrierter wasseriger Sublimatlosung auf 20 T. Eisessig)

fixiert, langsam in steigenden Alkohol von 30—70 Proz. iibertragen,

dann im 80 -proz. Jodalkohol ausgewaschen. Hier wurde die

Keimscheibe sorgfaltig mit einem Rasiermesser abgeschnitten , in

80-, 90-proz. bis absoluten Alkohol ubergefiihrt, mittelst Xylols in

Parafin gebracht, eingebettet und auf gewohnliche Weise in Schnitt-

serien zerlegt. Die Aufklebung der Schnittbander geschah mit

destilliertem Wasser. Als Farbungsmittel (Durchfarbung und

Schnittfarbung) wurden Boraxkarmin und Hamalaun gebraucht.

Der letzterc Farbstotf ist vorzuziehen.

Sollte der umfassenden Litteratur auf entsprechende Weise

Rechnung getragen werden, so wurden die Besprechungen fremder

Augabeu einen viel groCeren Raum in Anspruch nehmen, als der

beschrankte Rahmen dieser Mitteilung gestattet. Um die Arbeit

nicht allzu sehr mit Citaten zu iiberladen, muC ich mich nur auf

eiugehende Besprechung neuerer Angaben beschranken, die teils

im Widerspruch zu dem hier Mitgeteilten stehen, teils als Be-

kraftigung desselben dienen konnen.

Die Untersuchungen wurden im zoologischen Laboratorium

der Universitat Zurich unter Leitung des Herrn Prof. Dr. Arnold

Lang ausgefiihrt. Dem hochgeehrten Lehrer erlaube ich mir an

dieser Stelle meinen bleibenden Dank auszusprechen. Dankbar

verpflichtet bin ich ferner dem Herrn Prof. Dr. Ph. Stohr, welcher

mir gestattete, die Serien der Forellenentwickelung aus der Samm-
lung des Anatomischen Institutes zum Vergleiche zu benutzen.

I. Aiiteil des Parablastes beiiii Aufbau des Embryo.

Seitdem Lereboullet (54) unter der Keimscheibe der Kno-

chenfische eine feinkornige protoplasmatische Masse mit einge-

streuten Kernen entdeckt hat, gab dieselbe AnlaC zu alien mog-

lichen Deutungen. Es wurde schon erwahnt, daC dieser Forscher

und nach ihm van Bambeke (6), Kupffer (51), Klein (47),

OwsiANNiKOw (62) und LwoFF (59) das Darmblatt von dieser proto-

plasmatischen Lage ableiten. van Beneden (9) und Brook (13)
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lassen die ganze untere Schicht (Mesoderm plus Entoderm)

auf diese Weise sicli bilden. Fur Ziegler (84), Goronowitsch

(23), VVenkenbach (80) spielt der Parablast nur eine eruiihrende

Rolle. Einige altere Forscher, wie C. E. von Bar (3), Baum-

GARTNER (7), Max Schulze (76) und FiLippi (20) vermuten, dafi

aus deu Dotterkernen das Blut entstelie. C. Vogt (78), uach

welchem sich iibrigeiis jede Zelle des Embryo in Blutzelle um-

wandeln kanu, sah nach der Diflferenzieiung der Organe eine hil-

matogene Zellenlage iiber dem Dotter, die aber nicht aus Dotter

entstehen soil. Kupffer (51 a) sah ferner auf dem Dotter Zellen,

die sich zu Blutzellen umwandelu solleu. Diese Vermutungen

glaubt in letzter Zeit Hugo Gensch (21) bestatigeu zu konnen

;

er schreibt deu Dotterkernen die ausschlieCliche Fuuktion der

Blutbildung zu und beansprucht sogar fur diese Gebilde den Naraen

Hiimatoblasten.

tJber die Genese des Parablastes verdanken wir die ersten

Angabeu Agassiz und Whitman (1), denen sich einstimmig

KiNGSLEY und Conn (46). v. Kowalewski (49), Hoffmann (43)

in seiner letzten Arbeit, Wilson (82) und Henneguy (30) auge-

schlossen haben. Die Segmente, die am Anfang mit ihrer Basis

im Zusammenhang mit dem Nahrungsdotter bleiben, teilen sich

aquatorial; die obere Zelle schntirt sich ab, wahreud die untere

samt ihrem Kern mit dem Dotter ira Zusammenhang bleibt: ein

Vorgang, der sich auf der ganzen Bodenflache der Keimscheibe

(Kowalewski) oder nur an ihrem Rande abspielt. Die Ausicht

iiber die endogene Entstehung der Kerne darf wohl heute als

uberwundener Standpunkt gelten ^).

a) Das Verhalten des Parablastes bei der Furchung.

Ich beginne die Schilderung vora 3. Tage nach der Befruch-

tung : Die sich furchende Keimscheibe liegt auf einer feinkornigen

1) Nach der seltenen Einstimmigkeit betreffs dieses Punktes bei

den letzten Autoren und nach den schonen und beweisenden Bildern

ist es jedenfalls sonderbar, wenn Mo Intosh und Prince (60) 1890 die

endogene Entstehung der Kerne als moglich erachten. Sie schreiben

dariiber folgendes : „0b8ervations do not strongly support the view

that the nuclei of the periblast migrate from the archiblast, but prob-

ably they arise in the periblast itself." — Um eine „ Migration"

handelt es sich, wie man aus dem eben Erwahnten sieht, nicht. Im
iibrigen scheinen sie die HENNEOUY'schen und HoFFMANN'schen Arbeiten

(30 und 43) nicht zu kennen. Die Untersuchungen von Kowalewski
werden zu wenig beriicksichtigt. Die WiLSON'sche Arbeit ist ein Jahr

spater erschieneu.
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protoplasmatischeu Masse, der vielbesprocheneu intermediiiren

Schicht. Dieselbe ist nach unten mit Dotterpartikelchen stark

iiberladeu ; allmablich erbalten die Dotterpartikelchen tJbergewicht

gegeniiber dem protoplasmatischen Teile; es treten grofie blasen-

artige Vakuoleii auf; die Dotterpartikelchen werden zu Dotter-

klumpen ; noch naher deiii Centrum stellt der Dotter eine homo-

gene, korapakte Masse dar. In der interraediaren Schicht selbst

lassen sich deutlich zwei Teile unterscheiden : ein peripherer, am
Raude des Eies liegender, breiter Saum uud eine centrale, dtinne

Partie (Taf. XVI, Fig. 1). van Bambeke und Henneguy haben

diesen Unterschied hervorgehoben und nennen den breiten Saum
„bourrelet- oder zone periph6rique". Den diinnen centralen Teil

beschreibt van Bambeke von Anfang an als eine strukturlose

LAmelle, welcbe den Dotter von der Keimscheibe trennt. Dieses

paBt wohl auf das Stadium, auf welchem er die intermediare

Schicht gesehen hat, nicht aber auf fruhere. Fig. 1 laCt erkennen,

daB die centrale Partie nichts weiter ist, als ein verschmiilerter

Teil der Randverdickung, die genau dieselbe Struktur hat, was

auch Agassiz und Whitman und Wilson schildern, Bei der

Forelle lassen sich ferner in dem centralen Teile ruhende Kerne

nachweisen, wahrend in der Randverdickung beinahe ausschliefilich

Kernteilungsfiguren vorkommeu. Die Mitosen stehen oft so dicht

aneinander, daC man die, einer jeden Spindel zukommenden, Centro-

somen schwer auseinanderhalten kann (Taf. XVI, Fig. 2). Die

sehr selten vorkommenden ruhenden Kerne zeigen in der Rand-

verdickung strahlige Anordnung des Protoplasmas.

In der intermediaren Schicht lassen sich weiter andere Ele-

mente finden, die sich scharf von der kornigen Grundmasse ab-

heben und welche alle zu der Kategorie der Fett- und Dotter-

konkretionen zu rechnen sind. Einige derselben wurden von den

Autoren hier und da in den Abbildungen mitgezeichnet und von

Henneguy im ovarialen Ei eines Gymnotus beschrieben. Die-

selben lassen sich auch sehr deutlich im Parablast nachweisen.

Fig. 3 zeigt eine Reihe solcher Gebilde; es sind kugelige

Gebilde, welche stark lichtbrechende Korner enthalten. Die Korner

sind, wie aus dem Vergleich der unter a, h und c abgebildeten

Kugeln sich ergiebt, von verschiedener GroCe und Zahl ; oft sind

sie so dicht in einer Kugel zusammengehauft, dafi man die Kon-

turen der einzelnen nicht mehr zu unterscheiden vermag. Nicht

selten sieht man auch einen Kern in der Kugel (d). — Alle diese

Gebilde sind olfenbar in verschiedenem Grade zusammengeflossene
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Fettkugeln ; als solche verrateii sie sich durch ihr starkes Brechungs-

vermogen und ihr Verhalten gegeiiiiber Reagentien. Daneben

kommen auch Dotterpartikelchen vor, welche sich von deu iibrigeu

Einschliissen durch ihr mattes Aussehen, geringe Brechungsfahig-

keit, sowie durch ihre intensive Farbbarkeit unterscheiden (e).

Man wird sofort eine vollstandige Homologie zwischen diesen

Gebilden und den von Balfour im weiCeu Dotter des Hiihnchens

beschriebenen Elementen erkennen. Das unter e abgebildete Ge-

bilde entspricht den im gelben Dotter des Hiihnchens vorgefundenen

Elementen.

Zur intermediaren Schicht zuriickkehrend, sei gleich erwahnt,

daB von ihrer Randverdickung hauptsachlich die Nachfurchung

vor sich geht. Weder Oellacher noch Klein, die die Furchung

des Forelleneies studierten, haben dieselbe beobachtet; Henneguy

sah in seiner „zone p6ripherique" Erhebungen rait einem von

strahliger Struktur des Protoplasmas umgebenen Kern und schlieCt

mit Recht, dai] sich vom Parablast Zellen loslosen, um sich an

den Keim anzuschlieBen. Direkte Ablosung, mit einer mitotischeu

Kernteilung verbunden, wurde bei der Forelle nicht gesehen, und

doch tritt der Vorgang vielleicht noch deutlicher zu Tage, als es

KowALEwsKi (49) fiir den Goldfisch und Hoffmann (43) fiir den

Lachs schildern. Fig. 5 (Taf. XVI) zeigt bei der Forelle vier neben-

einander liegende Zellen, die alle Stufen dieser Abfurchung er-

kennen lassen. Die Abbildung spricht fiir sich selbst, so daC ein

weiteres Verweilen bei diesem Punkte uberflussig erscheint.

Gegenuber Kowalewski muB ich mit Hoffmann betouen,

daB in diesem Stadium kein Unterschied zwischen den abgefurchten

Zellen und den eigentlichen Blastodermzellen festzustellen ist.

Zwar ist die intermediare Schicht nach unten zu dunkler und grob-

korniger, als das Protoplasma der Blastodermzellen, doch ist der

Ubergang ein so allmahlicher, daB man hier keine scharfe Grenze

Ziehen kann; ofter erscheint der obere Teil einer sich abfurchen-

den Zelle heller, der untere dunkler, wie uberhaupt die Farbuugs-

merkmale eine sehr unbestandige Eigenschaft waren. tJbrigens

gesteht auch Kowalev^ski zu, daB die Verschiedenheit nur sehr

kurze Zeit sich bemerken liiCt, und daB man spater nicht sageu

kann, welche die primare Blastodermzelle und welche die abge-

furchte ist. Der Vorgang der Abfurchung ist, versteht sich, nicht

auf alien Schnitten des betretfenden Stadiums zu sehen, ofters

sind auf der ganzen Lange alle Zellen vom Dotter abgelost und

die neue Nachfurchung ist noch nicht vorbereitet. Am besten
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sieht man den Zusammenhang der Blastodermscheibe mit der inter-

mediaren Schicht und die Nachfurchung auf tangentialen Schnitten,

weil man dort die Randverdickung in ihrer ganzen Ausdehnung

trifft (Taf. XVI, Fig. 7 und 8).

Henneguy sah.bei der Forelle im centralen Teil kein Para-

blast, sondern nur, wie van Bamheke, eine strukturlose Lamelle,

welche die Segmente scharf vom Dotter trennen soil. Dieses ist

indessen nicht richtig. Auf dem Stadium, das gerade der Fig. 62

von Henneguy entspricht, und wo die centrale Partie unter

schwacher VergroBerung als strukturlose Lamelle (van Bambeke)

zu sehen ist, habe ich gelegentlich Zellen gefundeu, die mit breiter

Basis mit dieser Lamelle im Zusammenhang blieben (Fig. 6). Es

ist, als ob der tJbergang der intermediaren Schicht zum Dotter

in dieser Zelle selbst beginne ; denn ihr unterer Teil ist schon

reicher an Dotterpartikelchen, als an Protoplasma. Die strahlige

Anordnuug derselben laCt sich auch nach unten zwischen den

Dotterteilen verfolgen. Der Mangel an Protoplasma ist wohl die

einzige Ursache, warum von hier aus sehr sparlich Zellen abge-

furcht werden. Diesem Umstand schreibe ich auch zu, dafi in

der centralen Partie der intermediaren Schicht nur ruhende Kerne

angetroffen werden.

In viel spateren Stadien, da, wo sich die Keimblatter zu

ditierenzieren beginnen, sieht man unter der Keimscheibe eine

ziemlich starke intermediare Schicht. Sie wird dann von der

Randverdickung aus gebildet, indem sich dieselbe rasch nach dem

Centrum hin ausbreitet. Dieses wurde beinahe von alien Forschern,

wenn nicht beschrieben, so doch abgebildet.

Eine Ausnahme macht der von M. v. Kowalewski (49) unter-

suchte Carassius auratus. Derselbe unterscheidet sich von der

Forelle wie von alien bisher beschriebenen Knochenfischen dadurch,

daC hier keine Verbreituug von der Randverdickung stattfindet ; die

zukiinftige intermediare Schicht bildet sich als Uberbleibsel des

Protoplasmas nach der Nachfurchung auf der ganzen Bodenfliiche

des Blastoderms. Ein noch von ihm untersuchter Macropode

scheint mehr mit alien iibrigen Knochenfischen zu harmoniereu;

er hat eine Randverdickung, aber daftir keiue centrale Partie,

vielmehr eine Lamelle im Sinne van Bambeke's, von welcher aus

keine Nachfurchung stattfinden soil.

Dieses veranlaCt Kowalewski, zwei Grupi)en der Bildung der

intermediaren Schicht zu unterscheiden. Bei der ersten Gruppe

soil die Koncentration des Protoplasmas noch lange nach dem
Bd. XXX. N. F. XXIII. 20
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Auftreten der Horizontalfurche fortdauern; dieselbe schneidet

nach oben kaum die Halfte des zum Aufbau des Embryos notigen

Eiplasmas ab ; es tritt daher an der gauzen Bodeuflache des Eies

eine Nachfurchung ein. Bei der zweiten Gruppe soil die Kon-

centration beim Auftreten der ersten Furche ihr Ende erreicht

haben, die Furche selbst trennt das Blastoderm beinahe voll-

standig vom Dotter ab (ausgenommen ist eine dunne, kernlose

Lage unter dem Blastoderm) ; die Vermehrung der Zellen ge-

schieht ausschlieClich auf Kosten der schon vorhandenen ; die inter-

mediare Schicht soil sich von den Raudzellen des Blastoderms

am Ende der Furchung bilden. Der Macropode soil eine tJber-

gangsstufe vorstellen, da bier die Furchungsebeue an der Stelle

der spateren Randverdickung noch Protopi asma ubrig laCt, von

wo auch die Nachfurchung vor sich geht.

Es existiert ein nicht zu verkennender Unterschied in dem

Verhalten des Parablastes zwischen Carassius und den iibrigen

Knochenfischen, doch scheint mir, daC die primare Ursache der

Verschiedenheit nicht in der Schnelligkeit der Konzentration, son-

dern in der Art und Weise, wie diese geschieht, zu sehen ist.

Auch darf man, streng genommen, nicht behaupten, daC die Fur-

chungsebenen das ganze Protoplasma, auCer der diinnen centralen

Lage von Anfang an von dem Dotter trennen. Berichten doch

Agassiz und Whitman, dafi die Randzellen noch lange Zeit mit

dem protoplasmatischen Uberzug des Dotters in Verbindung bleiben.

Sehr deutlich sprechen sich daruber auch Cunningham (18) und

Mc Intosh und Prince (60) aus. Dasselbe lassen ferner die

Abbildungen von Wilson (Fig. 15, 16, 17) erkennen. — Die inter-

mediare Schicht soil im zweiten Falle aus den Randzellen des

Blastoderms stammen. Zwar spricht auch Wilson von einer

„Verschmelzung einiger Blastodermzellen" oder davoii, daB „the

marginal cells have been metamorphosed into the periblast wall",

jedoch ist dies nur insofern richtig, als man (auch mit diesem

Forscher) im Auge behalt, daC diese Randzellen nichts in sich

Abgeschlossenes, vom Dotter vollstiiudig Getrenntes darstellen.

Sie hiingen vielmehr kontinuierlich zusammen mit dem proto-

plasmatischen Uberzug, der durch allmahliche Konzentration die

Keimscheibe geliefert hat. Dieser protoplasmatische Uberzug

(Entoblastrinde, couche corticale) ist nichts anderes als das beim

Carassius auratus unter dem ganzen Boden der Keimscheibe be-

findliche Protoplasma.

Der amerikauische Embryologe Ryder (72) machte zuerst
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darauf aufmerksam, dafi die Keimscheibe nicht bei alien Teleostiern

auf gleiche Weise gebildet wird. Beim Gadus umgiebt das Proto-

plasma den Dotter und sammelt sich, dera Rande des Eies folgend,

zur Keimscheibe, bei einigen Clupeoiden (Clupea, Alosa, Pomo-

lobus) kommen dazu noch kleinere Ziige von dem Innern des

Dotters. Das Ei der Forelle laCt wegen seiner GriiCe und Un-

durcbsichtigkeit diese Verhaltnisse im Leben nicht durchblicken

;

wir haben aber soeben konstatiert, daB 1) die Nachfurchung zwar

hauptsachlich vom Rande vor sich geht, 2) daC sie aber in der

centralen Partie nicht ausgeschlossen ist, 3) daC die centrale Partie

sich nachtraglich auf Kosten der Randverdickung vergroCert. Diese

drei Eigenschaften bezeugen, daC wir es hier mit ahnlichen Ver-

haltnissen in Bezug auf die Keimscheibe zu thun haben wie bei

den Clupeoiden, Erinnern wir uns ferner an das Verhalten beim

Carassius, so haben wir eine Kontinuitat der Erscheinung vor uns,

und die verschiedene Bildungsweise der intermediaren Schicht

wird sich leicht auf die verschiedene Richtung der Konzentration

des Protoplasmas im Ei zuruckfiihren lassen.

Im ersten Falle diirfte die Konzentration des Protoplasmas

vom Dotter in alien Richtungen vor sich gehen (Carassius aura-

tus). Im dritten Falle geschieht sie nur in Ziigen am Rande der

Dotterkugel (die meisteu Knocheufische: Ctenolabrus, Merlucius

nach KiNusLEY und Conn (46) und Agassiz und Whitiman (1)

Crenilabrus, Tinea nach Janosik; Trachinus nach Brook (11)

Gadus, Trigla nach Cunningham (17); Serranus nach Wilson (82)

Gadus nach Ryder (72) und die groCe Zahl der von Mc Intosh

und Prince untersuchten Fische). Ubergangsstufen werden durch

solche Eier repriisentiert, wo zwar das meiste Protoplasma vom

Rande zustromt, wobei aber kleinere Ziige von der Mitte, wenig-

stens am Aufang, nicht ausgeschlossen sind (Fall 2) — hierher:

Forelle und nach Ryder: Clupea, Alosa, Pomolobus.

20*
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Dieses stimrat vollstandig mit dein uberein, was wir auch

dank anderen Autoren iiber die Konzentration des Protoplasmas

im Ei wissen. So berichtet Kowalewski uber den Carassius

auratus (Fall I), daC das Protoplasma von der Oberflache des

Eies in ganzen Schichten, von dem Innern in Zugen gegen den

Keimpol stromt. Nach Janosik (45) und List (58) umgiebt das

Protoplasma den Dotter bei Crenilabrus und Tinea (.Fall III) und

sammelt sich erst spater an einem Pol. Kingsley's (46) Figuren

9, 10 und 11 veranschaulichen in schoner Weise, wie sich die

Keinischeibe durch seitlichen ZufluC bildet. Mc Intosh und Prince

hatten Eier vor sich, die ebenfalls unter das dritte der hier ge-

gebenen Schemata fallen. Nach ihnen ist das Parablast eine An-

haufung von Protoplasma, welches zu spat an dem animalen Pol

angekommen ist, um in die Keimscheibe einbezogen zu werden

(60, p. 715). Das, was Oellacher (61) als protoplasmatisches

Maschenwerk unter der Keimscheibe der Forelle (Fall II) be-

schreibt, samt der hier erwahnten Nachfurchung :
— alles dies

deutet auf einen geringen ZufluC von der Mitte des Eies 0-

Wo die Konzentration des Protoplasmas wie beim Carassius (I),

Forelle (II), Macropode (III) noch wahrend der Furchung liingere

Zeit andauert, kommt es zu einer deutlich ausgepragten Nach-

furchung. Aber auch bei Cteuolabrus, nach Agassiz und Whit-

man, und Serranus, nach Wilson, lassen sich bei der Furchung

gewisse Verhaltnisse als Nachfurchung deuten. Mit Recht be-

merkt Henneguy (30), daC zwischen Furchung und Nachfurchung

keine scharfe Grenze zu ziehen, und daC der zweite ProzeB als

Folge des ersten aufzufassen sei. Er sagt (S. 462) : „Les premiers

segments se detachent en effet du disque germinatif de la meme

mani^re que les cellules parablastiques se s6parent du parablast

;

dans le premier cas, les cellules sont tres volumineuses par

rapport a la masse parablastique, dans le second cas elles sont

beaucoup plus petites."

Eine Zelle, die von einer solchen abstammt, welche mit dem

Protoplasma des Dotters (sei dasselbe unter der ganzen Boden-

flache der Keimscheibe oder nur als Eutoblastrinde vorhanden) zu-

sammenhangt, kann als nachgefurchte bezeichnet werden. Auf der

1) Die Sammluug des Protoplasmas zur Keimscheibe kanu mit

merkwiirdigen Koutraktionen dea Dotters, wie solche von Stricker (75),

AuBEBT (2), Lkreboullet (54), VAN Bambeke (6) geaehen und ein-

gehender von Ramson (66) studiert worden aind, verbunden sein.
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WiLSON'schen Figur 17 (Schema I) konnte man die von der Zelle a

stanimende Tochterzelle eine uachgefiirchte nennen. Dariiber ware

kein Zweifcl, wenn die Entoblastrinde h machtiger ware, so daC

die Tochterzelle als Knospe er-

schiene. Ware z. B. die Rand-

zelle mit der Entoblastrinde dimk-

ler gefarbt, etwa wie der Parablast

der Forelle, so konnte man mit

noch mehr Berechtigung ihrc

Tochterzelle als nachgefurcht be-

zeichnen. Dieses Verhalten haben

wir auf dem Stadium der zwei- fi
^

schichtigen Keimscheibe bei Cte-

nolabrus — Agassiz und Whit-

man — (Schema II und III). Und
trotzdem behaupten die Autoren,

dafi bei diesem Fische keine Nach- "
/^

^j

furchung existiere.

Sie sprechen von Parablast

iiberhaupt dann, wenn er sich voll- /^*^
standig voni Blastoderm gesondert ).

^

hat. DaC sie aber mit ihrer Deu-
^^^^=^:::~rl -

i
^''' ^

tung nicht gut verstanden wurden, > st- --|

bezeugt schon der Umstand, dafi

KowALEwsKi nur auf Rechnung

dieser Autoren manchen Fischen Vb m
die Nachfurchung abspricht, Hen-

NEGiiY (p. 469) sie im Gegenteil unter denjenigen Forscheru citiert,

die das Entoderm vom Parablast ableiten.

li) Das weitere Schicksal des Parablast es.

Bei Carassius kommen nach beeudeter Furchung die Kerne

der intermediaren Schicht zur Ruhe; bei der Forelle tritt, wie

bereits Henneguy richtig hervorhebt, diese Erscheinung noch vor

dem Schlusse der Furchung ein. Die strahlige Anordnung des

Protoj)lasmas um die Kerne verschwindet bald ; einige Zeit haben

dieselben das Aussehen wie in Fig. 1 in der centralen Partie;

bald wachsen sie jedoch zu groCeren Gebilden an und, was das

Wichtigste ist, verraehren sich weiter direkt durch einfache Frag-

mentation.



302 "Waclaw Berent,

Diese sind die wahren Kerne der iLtermediaren Schicht,

weiiigstens werdeii sie meistens als solche beschrieben. DaC die-

selben sich friiher indirekt teileii, haben Agassiz und Whitman,

Rauber, Kowalewski, Hoffmann, Kingsley uad Conn, Wilson

und Henneguy gesehen. Der direkte Teilungsmodus wird von

alien Autoren erkannt.

Die Dottereinschliisse, die friiher sparlich in der kornigen

Masse des Parablastes vorhanden waren, kommen jetzt immer

reichlicher vor und werden von da an sarat den sich loslosenden

Zellen ins Blastoderm ubergefiihrt. Fur dieses Stadium konnte

man die Definition van Bambeke's beibehalten, nach der die inter-

mediare Schicht eine Einheit „de moindre dignity" ist. Und zwar

uicht nur in Bezug auf das Blastoderm, sondern auch bezug-

lich ihrer fruheren Beschaffenheit. Kowalewski redet z. B. erst

von diesem Punkte an von einer intermediaren Schicht.

Die Membran der Kerne wird permeabel und die Kerne selbst

wachsen zu groCen Gebilden an, oder, richtiger gesagt, sie quellen

auf. Ihr Inhalt besteht aus einer klaren Fliissigkeit, in we.lcher

die Chromatiusubstanz in ungeordneten Faden mit knotigen An-

schwellungen und in Klumpen zerstreut ist. Fig. 14 a (Taf. XVI)

stellt einen solchen Kern bei starker VergroCerung dar. In einigen

(sicher nicht in alien) sieht man einen Nucleolus, der, ne])enbei

gesagt, sehr leicht mit einer knotigen Anschwellung verwechselt

werden kann. Man mufi zu den starksten VergroBerungen greifen,

um an der regelmaCigen Umgrenzung und dem mehr homogenen

Aussehen solche Nukleolen von knotigen Anschwellungen der

Chromatinfaden zu unterscheiden. — Solche Gebilde teilen sich in

der Weisc, daU ihr Nucleolus dabei in zwei Stiicke zerfallt und

daun die Einschniirung erfolgt (Taf. XVI, Fig. 13 d und 14 b).

Anders liegen die Verhiiltnisse da, wo sich kein deutlicher Nu-

cleolus nachweisen laBt. Hier scheint eine Ansammlung der Chro-

matinsubstanz an den Poleii die Teilung eiuzuleiten und eine

mittlere Einschniirung sie selbst zu zerlegen. Indessen habe ich

nur ein einziges Bild gesehen, welches iiber die Teilung solcher

Kerne einen naheren AufschluB zu geben vermag (Fig. 9 b).

AuCer den starkeren Chromatinfiiden, die hier nicht unregelmaBig

sind, sondern, wie gesagt, an den Polen auftreten, sieht man von

einer Seite die Einschniirung und von derselben einen dunkleren

Schatten quer iiber den Kern, der wohl der Ausdruck einer Ver-

dichtung an dieser Stelle ist. — Endlich kommt ein dritter Tei-

lungsmodus vor, der an eine Art Knospuug erinnert. Ofters sieht
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man an einem schon zu groCen Dimensionen angewachsenen Kerne

einen kleinen mit einem Nucleolus versehenen aufsitzen ; oft

trifft man audi 2— 3 solcher Knospen an einem Kerne (Fig.

14 c, d). Als Vorstufe dieses Teilungsmodus durfte ein in der

Fig. 14 e abgebildeter Kern zu betrachten sein, wo man in der

Ecke einen von hellerer Zone umgebenen Nucleolus sieht.

So viel ware in wenigen Zugen iiber den direkten Teilungs-

modus der Kerne der intermediiiren Schicht zu berichten. Der

Vorgang ist hier nicht so deutlich wie bei der indirekten Teilung

der Kerne. Man fiudet oft genug Endresultate der Teilung, aber

hochst selten Zwischenstufen. Diesem Umstand ist es wohl zu-

zuschreiben, dafi bei den Autoren so wenig iiber den Vorgang

selbst zu finden ist. Nur Hugo Gensch hat Ahnliches bei seinen

Hamatoblasten abgebildet; doch scheint mir, dafi er dabei auch

einige Fettkongregationen mit Dotterkernen verwechselt bat.

Die durch direkte Teilung gebildeten Kerne haben mehr oder

weniger regelmafiige Umrisse (Fig. 14b) und bleiben eine Zeit

lang unveriiudert. Ihre grofieren Mutterkerne wachsen bald zu

Gebilden von riesigen Dimensionen und sonderbarsten Gestalten

an ; oft sind zwei aufgetriebene Gebilde durch einen dicken Strang

miteinander verbunden oder sie sind ganz unregelmaCig zerflossen

;

die iiuCeren Konturen sind haufig schon verwischt (in Fig. 14

sieht man sie blofi von einer Seite). Die so zerfallenden Kerne

legen sich oft aneinander und verschmelzen (14 g, rechts). So

entstehen kolossale, unregelmafiige, intensiv gefarbte Klumpen, die

namentlich auf spateren Stadien angetroffen werden (Fig. 14 g—ra).

Alles dies sind Degenerationserscheinungen, wie sie Oellacher,

KowALEWSKi, Gensch und Henneguy gesehen haben, und wie sie

ZiEGLEK ausfiihrlich fiir Selachier beschreibt.

Es sei nochmals bemerkt, dafi nicht alle Kerne diese Um-
wandlung gleichzeitig durchmachen. Neben den total zerflossenen

Kernen, ohne irgendwie nachweisbare Konturen, finden sich noch

solche von regelmafiig runder oder ovaler Form, auch kommt es

vor, daB ein schon zerfliefiender Kern an einem Ende eine Knospe

mit dcutlicliem Nucleolus tragt (Fig. 14 g). Die letzte noch zu

ervvithnende Eigenschaft der Kerne ist ihr ungleiches Fiirbungs-

vernuigen, ein Unterschied, auf welchen auch Ruckert bei Se-

lachieni hinwies und unter den iMerocyten helle, chromatinarme

und dunkle, chromatinreiche unterschied. Letztere stelleu duukle

knotige Gebilde dar, die, wie ich zu sehen glaube, viel zahlreicher

in alteren Stadien vorkommen.
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Vom Parablast losen sich auch Zellen ab, iihnlich wie wahrend

der Furchung, nur niit dera Unterschied, daC diese Ablosung nicht

durch niitotische, soudern durch direkte Kernteilung eingeleitet

wird.

Fur eine derartige Abfurchung treten die meisten Forscher

ein: Lereboullet (54), Kupffer (51a), Owsiannikow (62), van

Beneden (9), VAN Bambeke (6), Brook (13), Cunningham (17),

KiNGSLEY und Conn (46), Klein (47), Hoffmann (43) und Lwoff

(59). — Agassiz und Whitman (1), Kowalewski (49) und Wilson

(82) wollen der intermediaren Schicht zu dieser Zeit nur eine er-

nahrende Funktion zuerkennen, welche Meinung auch von Zieg-

LER (84, 86) euergisch verfochten wird. Fiir Wenkenbach (80)

scheint die Ablosung der Zellen als „hocbst zweifelhaft", trotz-

dem seine Fig. 6, die ein Versinken der Zellen ins Parablast

illustrieren soil, eigentlich geeignet ware, nur die Ablosung zu be-

weisen, worauf schon Lwoff treffend aufmerksam machte.

Uber die Art und W^eise, in welcher die Zellen abgefurcht

werden, sprechen sich nur wenige Forscher aus. van Beneden

sah neben den vollstandig voni Dotter abgelosten Zellen solche,

die zur Halfte mit demselben zusammenhangen. tJberzeugende

Bilder von diesem Vorgang giebt nur Hoffmann (43) fiir den

Lachs; Klein (47) und Henneguy (30), welche fiir die Forelle

diese Abfurchung annehmen, haben sie direkt nicht verfolgt. Der

letzte Forscher stellt dariiber hypothetische Betrachtungen an, die

zum Teil recht sonderbar klingen.

Er laCt die im Parablast durch direkte Teilung gebildeten

Kerne („globules parablastiques'') an die Peripherie wandern, um
dort als solche ausgestofien zu werden. Daiin giebt er zu, daC

es schwer sei, sich vorzustellen, daC die abgelosten Gebilde nur

aus Nuclein bestehen, und glaubt annehmen zu mtisscn, daC „le

])rotoplasnia anibiant entre aussi pour une certaine i)artie :i leur

constitution". Deinentsprechend glaubt er zwar die „g]obules

parablastiques" in jedem Blatte verfolgen zu konuen, doch soUen

sie dort resorbiert werden und keine Rolle bei der Bildung der

Organe spiolen. Ziegler (86), der Henneguy zu Gunsten seiner

Autfassung anfuhrt, glaubt sie einfach durch Dotterkiigelchen er-

setzen zu konnen und behalt fiir sie den Naraen Parablastkiigel-

chen bei.

Ich habe nichts bemerkt, was auf eine Emigration der Kerne

von tieferen Lagen des Parablastes an die Peripherie deuten

konntc, und keine Spur von AusstoCung loser Dotterkugeln ohne
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Protoplasma und Kern gefunden. Der Vorgang der Ablosung der

Zellen vom Parablast wird auf diesera Stadium wohl wie bei der

Nachfurchung zu erklaren sein. Die ganz peripher gelegenen

Kerne erzeugen, indem sie sich teilen , eine Hervorragung der

Parablastmasse, die samt ihren Kernen als Zellen vom Mutterboden

abgelost werden. Das Schicksal der tiefer liegenden Kerne wird

wohl das sein, daB sie gleich den grofieren Mutterkernen einer all-

niahlichen Degeneration verfallen.

Von einer AusstoCung nuklearer Parablastkugelcben kann bei

Forelle und Lachs keine Rede sein. Was man zu Gesicht be-

kommt, sind typische, sich allmahlich loslosende Zellen, wie sie

VAN Beneden beschreibt und Hoffmann fiir den Lachs abbildet.

Die Fig. 9, 10, 11, 12 (Taf. XVI) stellen solche Zellen vor.

In Fig. 10 habe ich auch die dariiber liegenden Blastodermzellen

gezeichnet, um anzugeben, dafi kein Unterschied zwischen beiderlei

Elementeu existiert. In dem Mafie, als die Randverdickung sich

nach dem Centrum zu ausbreitet, findet auch dort die Nach-

furchung statt, sie ist jedoch auf spateren Stadien viel seltener. —
Es ist aber wiederum nicht ausschliefilich die Randverdickung,

welche die Zellen liefert. Auf einem Schnitt einer Lachsserie sah

ich unter der fadendiinnen Lamelle einen protoplasmatischen Keil

mit undeutlichem Kern eingesenkt, und bei der Forelle fand sich

ungefahr an derselben Stelle eine abgefurchte Zelle. Das mag
iramerhin sehr selten vorkommen, deutet aber jedenfalls auf eine

hier frtiher persistierende Schicht.

Im allgemeinen unterscheiden sich die abgefurchten Zellen von

den iibrigen Blastodermelementen nicht, doch trennen sich ge-

legentlich von der intermediaren Schicht solche ab, die sich durch

ihre GroCe und dunkle Farbung des Kernes (dunkler chromatin-

reicher Dotterkern) von den anderen stark abheben (Taf. XVI, Fig.

15). Diese sind es wohl, die Klein (47) im Auge hat, wenn er

von Zellen spricht, die in ihren „larger masses and all characters

denote their origin from parablast". Auch Hoffmann beschreibt

grofiere abgeloste Zellen, die stark mit Dotterschollen beladen

sind. Dieselben losen sich meistens etwas spater ab, kurz vor

dem Umschlag der Rander oder auch nach demselben.

Auch die in Fig. 17 (Taf. XVII) abgebildete kolossale Zelle ge-

hort in diese Kategorie. Die Dotterkugel ist eigentlich nicht in

die Zelle eingeschlossen, sie ist ihr vielmehr nachgewandert. Wie

man aus der Figur ersieht, ist sie nicht von alien Seiten mit

Protoplasma umgeben, unten liegt sie frei auf dem Dotter Der
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schmale, zellige tJberzug steht unten und seitlicli mit der inter-

mediaren Schicht kontinuierlich in Verbindung. Links sieht man
ein lilngliches Fragment eines Kernes, der schon seiner dunkleren

Farbung und starken, ftidigen und knotigen Struktur nach als ab-

geloster Kern der intermediaren Schicht sich verrat. Er liegt der

Kugel flach auf, so daB man ihn nicht in seiner ganzen Lange

treifen kann; drei Schnittc weiter sehen wir ihn so, wie ihn Fig.

16 b zeigt.

Es fragt sich aber, was ist das spatere Schicksal der aus-

gestoCenen Zellen iiberhaupt? welche Rolle spielen sie beira Auf-

bau des Embryos?

Lereboullet (54) beschreibt die intermediiire Schicht selbst

und legt ihr schon den Namen „feuillet muqueux" bci ; er glaubt,

daB sich aus ihr der Darm bilde. — Kupffer untersuchte eben-

falls durchsichtige Eier und beobachtete iiber dem Dotter Zellen,

die das Entoderm liefern sollen. — Owsiannikow hat eine direkte

Ablosung der Zellen ebenfalls nicht verfolgt; aber in der inter-

mediaren Schicht (Nebenkeim, wie er sie nennt) bemerkte er solche,

die den daruber liegenden vollstandig gleichen; im iibrigen be-

ruhen seine Annahmen auf Vermutungen. „Dem Auge pragen sich

Verschiedenheiten ein", — sagt er, um das AusstoBen seiner

Nebenkeimzellen zu bcweisen. „Die Zellen legen sich an einer

Stellc so, daB sie ein besonderes Blatt zu liefern scheinen." ....

Zwischen diesem scheinbaren Blatt und dem, welches weiter ab-

gebildet wird (62, Fig. 3) giebt es kein Bindeglied. tJber die

Bildung des mittleren Blattes erfiihrt man nichts. —
VAN Beneden (9) leitet das Entoderm ebenfalls von nach-

gefurchten Zellen ab. „La couche interm^diaire forme le plancher

de la cavito de la segmentation, cependant sur cette couche re-

posent ca et la quelques cellules arrondies, dont les caracteres

sont tres semblables a ceux qui distingueut les cellules de la

couche profonde de blastodisque." Diese Zellen sollen von der

intermediaren Schicht stammen ; denn auBer den vollstandig ge-

trennten giebt es solche, die noch mit der intermediaren Schicht

zusammenhangen. Die vollstandige Ausbilduug des Entoderms

wurde gleichfalls nicht verfolgt. van Beneden halt es auch fiir

moglich , daB das Mesoderm gleichfalls von der intermediaren

Schicht und zwar von ihrer Randverdickung abstamme.

Die Schilderuug der Vorgange, wie sie van Bambeke (6)

giebt, ist zum mindesten unvollstandig, was der Autor selbst be-

kennt. Er hat namlich nichts gesehen, was auf eine Emigration
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der Zellen aus der interraediiiren Schiclit hiiideutet und lafit des-

halb das Entoderm in der intermediaren Schiclit in situ sich bilden.

Schon zu der Zeit, da die intermediare Schiclit eine diiune cen-

trale Lage niit Randverdickung vorstellt und die Kerne nur in

dieser Verdickung zu sehen sind, wird sie als ein besonderes

Keimblatt aufgefaCt. „Deux feuillets bien distincts" — unter-

scheidet dann van Bambeke, — „run sup6rieur, plus considerable,

Faiitre inferieur, beaucoup plus faible, forme par la couche inter-

mediaire." — Die weitere Ditierenzierung konnte ebenfalls nicht

verfolgt werden. Ein Schnitt durch einen viel alteren Embryo,

welcher dann gezeichnet wird, laCt die oben erwiihnten zwei

Blatter unterscheiden ; ein mehr nach hinten gefiihrter zeigt ganz

deutlich 3 fertige Keimblatter. Das untere „feuillet muqueux"

(folgert VAN Bambeke) hat sich in der intermediaren Schicht durch

Zellditierenzierung um die Kerne gebildet. — An van Bambeke

schlieCt sich am meisten Kupffer an. Um die endogen ent-

standenen und sich regelmafiig anordnenden Kerne des Parablastes

differenziert sich das Protoplasma zu Zellen, und die so gebildete

Lage stellt das Entoderm dar. — Cunningham, Kingsley und

Conn verriiuten nur, daC die abgefurchten Zellen einen Teil des

Hypoblastes liefern. Nach Brook (13) entsteht nicht nur das

Entoderm, sondern auch das Mesoderm aus den nachgefurchten

Zellen. Nach Mc Intosii und PRiNce (60) haben die ausgestofienen

Zellen einen Anteil beim Aufbau des Darmblattes.

Neuerdings ist Lwoff Mr die Bildung des Darmblattes aus

dem Entoderm aufgetreten, und zwar ist er dazu auf folgendem

W'ege gelangt: Auf einem Praparat ist eine kiinstliche Spalte

zwischen dem Dotter und der intermediaren Schicht entstanden,

„daraus folgt, daB der Zusammenhang der intermediaren Schicht

mit der Embryonalanlage ein innigcrer ist, als mit dem Dotter.

Da friiher das Blastoderm vom Dotter getrenut war, so entsteht

die Erage, worauf beruht auf diesem Stadium der Zusammenhang

der Embryonalanlage mit der intermediaren Schicht, die nichts

anderes ist, als die oberfliichliche Lage des Dotters ?" Diese Frage

wird an Hand einer zweiten Abbildung beantwortet. Es ist ein

Querschnitt, auf dem die Chorda schou gut differenziert ist, je-

doch von dem Parietallappen noch nicht vollkommen getrennt er-

scheint; unter dem Parietallappen sieht man die Eutodermlage,

die zwar nach der Schilderung bald mehr, bald weniger deutlich

auftritt, aber auf der Abbildung ganz scharf und deutlich von der

intermediaren Schicht getrennt erscheint. Unter der Chorda ist
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nur die intermediare Schicht samt Kernen zu sehen. Hier ist das

Entoderm noch nicht gebildet, meint Lwopf. —
„Die Lage ist so innig mit der interraediaren Schicht ver-

bunden und geht stellenweise so allraahlich in dieselbe uber, dafi

ihre genetische Beziehung keinem Zweifel unterliegen kann." An
auderer Stelle (p. 121) schreibt Lwoff: „Auf dem Querschnitt

von Gobius haben wir gesehen, daC die Entodermlamelle, aus der

sich spater der Darm bildet, unterhalb der Mesodermplatten schon

fertig ist; unterhalb der Chorda aber sieht man noch keine Zell-

grenzen, sondern bloC eine plasmatische Schicht mit Kernen. Auf

einem etwas spateren Stadium sieht man schon eine ununter-

brochene Zellenreihe. Es liegt die Wahrscheinlichkeit nahe, daC

der mittlere Teil der Reihe sich aus der plasmatischen Schicht

gebildet hat." Also einmal darf man keinen Zweifel haben, das

andere mal ist es bloC Wahrscheinlichkeit.

Wie bekannt, tritt bei den meisten Knochenfischen, wie bei-

nahe bei alien Wirbeltieren *), das Entoderm unter der Chorda

zuletzt auf. Dieses Verhalten ist auch die wichtigste Sttitze fiir

die theoretischen Deutungen der Keimblatterbildung von Hertwig.

Es wird im allgemeinen angeuommen, daB sich die freien Riinder

des Darmblattes unterhalb der Chorda nahern und verwachsen,

wie das auch in neuester Zeit von Wilson fiir Serranus gezeigt

wurde. Zwischen dem Stadium, wo das Entoderm unter der

Chorda fehlt und wo es vollstandig gebildet ist, vermag Lwoff
kein Zwischenstadium anzugeben, um die Prioritat seiner Deutung

gegeniiber friiheren Annahmen zu bekraftigen.

Hugo Gensch (21) nennt die Kerne der intermediaren Schicht

„Hamatoblasten" ; sie sollen, wie der Name sagt, Blutkorperchen

bilden. Und zwar hat er sich die Aufgabe insofern erleichtert,

als er die intermediare Schicht kurzweg als sekundares Entoderm

deutet. Dariiber liegt das Ektoderm, „seitlich am Embryo war

das Mesoderm zu sehen". Es blciben noch Zellen zwischen Ekto-

derm und intermediiirer Schicht iibrig. Sie als Blutbildner zu

deuten lag nicht so fern, in Anbetracht der AuCerungen friiherer

Autoren iiber die Entstehung des Blutes. Direkte Ablosung der

Kerne hat Gensch nicht gesehen, wie das auch an Elachen-

praparaten nicht zu konstatieren ist. Der genetische Zusammen-

hang zwischen der intermediaren Schicht und den spateren Blut-

1) Ausnabme machen auBer Forelle, Lachs, Labrax, auch, nach

iibereinstimmenden Angaben, die Anuren.
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zellen ist nicht erwiesen und Ziegler vermutet, daC sich Gensch
durch die Ahnlichkeit dieser Gebilde mit den wirklichen meso-

dernialen Blut zellen liabe irre fiihren lassen. Fur den parablasti-

schen Ursprung des Blutes tritt ferner Ryder (72) ein. Nach

Ziegler (84), Wenkenbach (81) und Wilson (82) entstelit das

Blut aus dem Mesoderm.

His (34, 38) leitet vom Parablast das Blut, die Anlagen der

VVandungen der primitiven GefaCe, samtliche Bindesubstanzen ab

(His'sche Parablasttheorie).

Was das Schicksal der nachgefurchten Zellen betrifft, sei zu-

letzt die Ansicht Hoffmann's erwahnt : er zweifelt nicht daran,

daU die Merocyten (ausgestoCene Zellen) den groCten Anteil an

der Bildung des Hypoblastes haben ; aber er will nicht mit Be-

stimmtheit behaupten, „daC es allein die Holocyten sind (ursprung-

liche Blastodermzellen), welche das Epiblast bilden, und daB sich

die Merocyten nicht daran beteiligen".

Die Frage, wie sie letzthin Hoffmann formuliert hat, ist iu-

dessen nicht leicht zu beantworten. Die meisten nachgefurchten

Zellen sind den ubrigen Blastodermzellen gleich und es ist nicht

moglich, sie in der Keimscheibe zu verfolgen.

Ungleich den ubrigen Blastodermzellen sind die gelegentlich

auf spateren Stadieu sich abfurchenden groCeren, mit Dotter be-

ladeneu Zellen, die einen groCen, stark gefarbten chromatinreichen

Kern besitzen, — und diese sind es, von denen wir eine nahere

Auskunft erwarten konneu. Ich habe schon gelegentlich auf eine

kolossale Dotterzelle ganz unter der Keimscheibe aufmerksara iie-

macht (Fig. 17, Taf. XVII). Figur 18 zeigt eine ebensolche Zelle,

dicht unter der Deckschicht ^). DaB diese Dotterkugel, wie man
vielleicht einwenden konnte, nicht friiher hier lag, etwa bei der

Sammlung des Protoplasmas im Ei eingewandert ist, dariiber be-

lehrt der drittfolgende Schnitt. Hier sehen wir einen dunkeln,

knotigen, schon ofter besprochenen Kern, der mindestens um das

Doppelte an Grofie die ubrigen Kerne ubertrifft (Fig. 18 b). —
Auf derselben Serie, nur einige Schnitte weiter, sieht man eine

Zelle doppelt so groC wie die anderen mit dreifach groCerem Kern

(Fig. 18c)«).

1) Leider ist die Deokschicht hier zerrisBen, was wohl in An-

betracht der Lage der Kugel nicht zu vermeiden war. Den Zu-

sammenhang der Teile eieht man iibrigens gut.

2) Die Lage dieser Zelle ist in Fig. 18a darch ein Kreuz an-

gedeutet.
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Es sei hier gleich die Frage beantwortet, die wohl bei Be-

trachtung der Figuren auftauchen kann : wie sind diese Zellen

dort hinauf gewandert? Nacb iiieiuer Ansicht konnte das auf

doppeltem Wege gescheben. Hoffmann bat eine sich eben ab-

liisende Zelle gesehen, an der kiinftigen Umbiegungsstelle des

Blastoderms. Die Deckscbicbt war zii der Zeit nocb nicht iiber

den Dotter gevvacbsen. Man muC sich nun eine solcbe Zelle ab-

gelost denken und die Deckscbicbt dariiber gewachsen, und wir

baben das Verbalten, wie in Fig. 17. Die zweite Moglicbkeit, und

die einzige zugleicb, fiir die nicbt am oberen Rande abgefurchten

Zellen, ist die, welcbe auf ungleicher Teiluugsintensitat der Zellen

berubt. Dadurcb wird eine unten oder in der Mitte gedacbte

Zelle eiuem hocbst komplizierten Druck- und Schubwecbsel unter-

liegen, der sie scbliefiHcb bis nacb oben treiben kann. Dieses

tritit aber auf frubere Stadien, als das in Fig. 17 dargestellte, zu,

in welcber Abbildung sich die Zellen noch nicbt in dem MaCe

gegenseitig abgeflacht baben. In Fig. 10 z. B. ist der Vorgang

nocb nicht so weit vorgeriickt.

So gezwungen eine solcbe Erklarung erscheinen mag, ist sie

doch die einzige, die man hier geben kann. Dafi die Zellen sich

nicht alle ira gleichen Ma6e teilen, davon habe ich mich geniigend,

nicbt nur an meinen Praparaten, sondern auch an fremden Ab-

bilduugen, iiberzeugt. Dieses kann sich sogar bis ins Extrem

steigern. Fig. 47 gehort einem Stadium an, auf dem sich in der

Keimscbeibe der Embryonalwulst zu difterenzieren beginnt. In der

Mitte (zukiinftiger Embryonalwulst) sieht man groCe Zellen, die

dreimal so grofi als die iibrigen sind; sie sind auch heller und

zeigen noch schon die Sonnenstruktur des Protoplasmas um die

Kerne. Diese Zellen gehoren eigentlich den ersten Furchungs-

stadien an. —
Es giebt ferner markante Zellen anderer Art, die sich im

Blastoderm verfolgen lassen. Ihr Protoplasma umschheCt in Form

eioes Ringes eine Vakuole. Der Kern ist meist plattgedriickt

und liegt flach auf der letzteren (Fig. 11a, 13 a und b). — Wie soil

man sich die Entstebung der Vakuolen denken? Sind sie ent-

stauden durch Resorption des Dotters in den abgefurchten Zellen

oder sind sie schon so primar aus der vakuolenreichen iuter-

mediaren Schicht gebildet? Ich glaube, daC beides der Fall sein kann.

AuCer den in der Fig. 13 b und c abgebildeten, die deutlich auf

die erste Vermutung hindeuten, habe ich solcbe gesehen, die sich

von der in Fig. 17 abgebildeten dadurcb unterscheiden, dafi die
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Dotterkugel in der Mitte feWte und der Protoplasmamantel ein

wenig breiter war.

Solche Vakuolenzellen kommen jedenfalls nicht oft vor und

bleiben auch nicht lange unveriindert im Blastoderm. Auf spa-

teren Stadien sieht man sie gar nicht raehr. tJber die Art und

Weise, wie solche Zellen sich zu regelmaCigen Blastodermzellen

umbilden, giebt eine Zelle, die ich im sekundaren Blatt einer,

etwa auf dem Stadium der Fig. 35 stehenden Keimscheibe ge-

funden habe, den besten AufschluC (Taf. XVI, Fig. 13 f). Sie zeigt

einen von einer Seite abgeflachten Kern, analog den unter a und b

(Fig. 13) abgebildeten ; das Protoplasma fullt die ganze Zelle aus,

ist aber nach der Mitte zu merklich heller.

Nachdera ich solche Vakuolenzellen unter der Keimscheibe ge-

sehen, suchte ich sie im iibrigen Blastoderm, — und auf dem

Stadium der anfanglichen Dili'erenzierung der Keimblatter waren

solche in der That im sekundaren Blatte zu finden. Im Ektoderm

konnte ich sie bei der Forelle nicht bemerken, wohl aber in einer

Langsschnittserie vom Lachsei, welches gerade auf dem Stadium

stand, das dem der Forelle in der Zeichnung (Taf. XVIII, Fig. 36)

wiedergegebenen Stadium entspricht. Die Zellen waren auf dem
Schnitt zu finden, der ungefahr durch die Mediane ging, an der

Stelle also, wo sich der Medularwulst schon bildet. Fig. 16

(Taf. XVI) zeigt die unteren Zellen des Ektoderms schon cylindrisch

ausgezogen, die obereu polygonal und zwischen beiden die Va-

kuolenzelle. Sie unterscheidet sich von der in Fig. 13 abgebildeten

dadurch, daC ihr Protoplasmamantel dicker war ; der Kern ist wie

dort von einer Seite abgeflacht. —
AUes, was hier iiber die intermediare Schicht mitgeteilt wurde,

glaube ich in Folgendem zusammenfassen zu konnen

:

Der Parablast, eine mit der Keimscheibe zu-
samm enhangende protoplasmatische Lage, die vom
Dotter wahrend der Furchung noch weiteren Zuflufi

erhalt, giebt anfangs durch indirekte, dann durch
direkte Kernteilung dem Blastoderm Zellen ab,

welche aber in keinem genetischen Zusammenhang
mit irgend ein em Blatte stehen, vielmehr in die

Bildung der ganzen Keimscheibe, aller Keimblatter
einbezogenwerden.
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II. Die Keimbiatter-Differeiizierung.

Es sei zunachst das Wichtigste uber die allgemein bekannten

Vorgange kurz rekapituliert : Die durchgefurchte Keimscheibe

breitet sich auf dem Dotter aus, verdiiiint sich in der Mitte und

bildet einen Randwulst, welclier an einer Stelle miichtiger er-

scheint. Diese Stelle ist der Embryonalschild, von welchem aus

sich der Embryo bildet. Ein Langsschnitt eines etwas spiiteren

Stadiums bietet fiir alle Fische beinalie gleiche Verhaltnisse : ein

nach hinten zu sich erweiterndes Blatt, das Ektoderm, darunter

das umgeschlagene sekundiire Blatt, „das zungenformig nach vorue

wilchst". Ein Querschnitt zeigt vom Randwulst aus ebenfalls e.ine

umgeschlagene Lage. Die sekundare Schicht legt sich somit durch

ringformige Umstiilpung des Ektoderms an, welche aber an der

Stelle des Embryonalschildes machtiger ist und wo allein das

eigentliche Hypoblast gebildet wird.

Hier beginnen die Meinungen auseinander zu gehen. Nach

den meisten Forschern bildet sich das sekundare Blatt vom oberen

durch Einstulpung: Haeckel (26), Gotte (24), Ziecjlek (83),

Henneguy (30), V. KowALEwsKi (49), Cunningham (17), Kingsley

und Conn (46), Janosik (45), M'Intosh und Pkincje (60), Wilson

(82). Nach His (34), Hoffmann (39, 41), Ryder (72), Kupffer

(51) und Oellacher (61) scheidet es sich von der Keimscheibe

durch Abspaltung. Einige iiltere Forscher, so Rieneck (70),

Strickek (75), Weil (79) behaupten fiir die Forelle, daB die

unteren Zellen der Keimscheibe auf den Boden der Furchungs-

hohle fallen und so das sekundare Blatt lieferu. Die mit Hiilfe

neuerer Methoden aufgenommeueu Untersuchungen haben diese

Behauptungen in keiner Weise bestatigt.

Am besten eignen sich zu Untersuchungen uber diesen Gegen-

stand die von Kingsley und Conn und Cunningham untersuchten

p]ier, wo sich eine einzellige Lage umschliigt, am wenigsten aber

die Forelle. Denn hier spielen siph, wie schon Ziegler (83) her-

vorhebt, gleichzeitig zweierlei Vorgange ab : Ausbreitung der

Keimscheibe und Umschlag. Derselbe Autor machte darauf auf-

merksam, daC beim Lachs sich der Vorgang viel deutlicher ge-

stalte ; die Keimscheibe hat sich schon gut ausgebreitet, bevor der

Umschlag beginnt. Dieses Verhalten bringt auf den Gedankeii,

daB zwischeu Einstulpung und Spaltung in gewisser Beziehung

kein Unterschied besteht und diese Momente sich gegenseitig er-

ganzen konnen, so daB das zweite als die Folge des ersten er-
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scheinen kann. In der That muB, wenn sich der verdickte Teil

der Keimscheibe am Dotter staut und die Ausbreitung in dem-

selben Sinue noch weiter wirkt, in den oberen und unteren Zellen

eine entgegengesetzte Bewegungsrichtung eintreten, die eine Zer-

reiCung zur Folge hat. Die Ursache bleibt dennoch die Um-
stiilpung und nach dem erfolgten Auftreten der Spalte findet die-

selbe unbehiudert weiter statt.

Als Griinde, die eher fiir eine Einstulpung als ZerreiBung

sprechen, seien meinerseits folgende erwahnt. Den Kernteilungs-

figuren begegneu wir, trotzdem sie hier und da an verschiedenen

Stellen angetroiien werden, doch vorwiegend am Umschlagsrand.

Beinahe auf jedem Schnitte sieht man hier Mitosen , deren cha-

rakteristische Lage als ein zweiter Beleg dienen kann. Sie liegen

nicht beliebig in den Zellen, sondern sind alle nach den mecha-

nischen Zuglinien des Umschlags orientiert, wie man aus Fig. 28,

30 (Taf. XVII) und 35 (Taf. XVIIIj ersehen kann. In Fig. 35 s ist

eine Zelle zu sehen, die zwar eine kleine Biegung hat, doch nicht

so charakteristisch, wie eine auf gleicher Hohe liegende in einer

anderen Serie. Solche Zellen muCten wahrend der Teilung eine

Kriimmuug erlitten haben, was an der ganzen Form der Zelle zu

erkennen ist. Der letzte Grund, der mich zur Annahme eines

Umschlags zwingt, soil spater besprochen werden. Hier sei nur

darauf hingewiesen, da6 auf den Fig. 28—30 die Ansatzstelle der

difFerenzierten, helleren Zellen sich immer mehr nach vorn ver-

schiebt.

Der in manchen Figuren wiedergegebene Zwischenraum beider

Schenkel scheint kein normales Verhalten zu sein. Er fehlt in

der Fig. 35 sowie an den Querschnitten. Henneguy sagt, er habe

ihn nur an Osmiumpraparaten gesehen. Auch Goronowitsch

beobachtete einen solchen Zwischenraum, doch behauptet er, dafi

derselbe nicht immer zu treffen sei. Kingsley und Conn, Cun-

ningham zeichnen ihn nicht, wohl aber Gotte und His. So aber,

wie ihn der letztgenannte Forscher zeichnet: unregelmaBig, zackig

und oft mit losen, zwischen den Schenkeln liegenden Zellen (34,

Taf. XVII, Fig. 2), habe ich ihn nie beobachten konnen. Quer-

schnitte durch das Ei in der Gegend des Embryonalschildes be-

lehren uns ferner, daC wir es hier von friihesten Stadien an mit

zwei Teilen des sekundaren Blattes zu thun haben : mit einer

medianen Verdickung (3—4 Zellen dick), welche die Chorda-

anlage reprasentiert und seitlichen zweischichtigen Lagen, die zu

Mesodermplatten werden.
Bd. XiX. N. F. XXIII. 21
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Die Deck schicht.

Bevor ich auf die Entwickelung des Entoderms eingehe,

mussen hier einige Beraerkungen iiber die Entwickelung der Deck-

schicht vorausgeschickt werden. Im allgemeinen wird angenommen,

sie differenziere sich durch Abflachung der auCersten Zellen des

Blastoderms. Der Name selbst riihrt von Gotte (24) her, der

sie als „vergangliche Sonderung des oberen Keimblattes, welche

fiir morphologiscbe Wirbeltierentwickelung ohne Bedeutuug ist"

charakterisierte. DaC die Deckschicht eine Sonderung und nicht

etwa ein Blatt ist, dagegen wird wohl nicht gestritten, daC sie

aber eine Sonderung des oberen Keimblattes ist, dagegen lieCe

sich einwenden, daC sie sich zu der Zeit bildet, wo von der Keim-

blatterdijfferenzierung noch keine Rede sein kann. Korrekter konnte

man sie daher als Sonderung der Keimscheibe bezeichnen. Was
den Vorgang der Abplattung betrifft, so erfolgt er nach Gotte

gleichzeitig an der ganzen Oberflache des Keiraes, „und wenn ein

Teil der Deckschicht etwas trager erscheiut, so ist es gerade der

auCerste Saum, dessen Zellen die anderen an GroCe meist iiber-

treffen. Nach Oellacher (61) vollzieht sich dies ganz umge-

kehrt: die Abflachung seiner Hornschicht geschieht erst an den

Seiten, dann in der Mitte. Goronov^itsch (23) nahert sich den

Angaben von Gotte, indem er ein Stadium beschreibt, wo die

Deckschicht im centralen Teil der Keimscheibe starker abge-

flacht war.

Der Eindruck, den ich bekommeu habe, ist der, dafi der

Vorgang sich uberhaupt ganz unregelmaCig vollzieht. Einige

Zellen waren schon abgeflacht und entsprechend dunkler geworden,

wahrend gleich daneben noch solche lagen, welche total den

anderen Furchungszellen glichen und dazu noch in Teilung be-

griffen waren, um, ehe sie in die Deckschicht einbezogen werden,

der Keimscheibe noch eine Zelle zu liefern (Fig. 19). Oft auch

bemerkt man zwischen den abgeflachten Zellen groCere Zellen eiu-

geklemmt (Taf. XVII, Fig. 20). — Bei den abgeflachten Zellen stehen

die Kernplatten bei der Teilung vertikal, sodaB sie wieder Deck-

schichtzelleu liefern. Auf einem und demselben Schnitte liiBt sich

oft in der Deckschichtlage eine vertikale Kernplatte in abge-

flachter Zelle und eine horizontale, in runder oder polygonaler

Zelle bemerken. Fig. 21 stellt die Deckschicht auf einem weiteren

Stadium dar; auch hier sieht man noch die ungleiche Abflachung

der Zellen.
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Bei der Abplattung ziehen sicli die Zellen erst in die Quere,

dann in die Lange, wie dies das Fragment eines Langsschnittes

(Fig. 22) zeigt, ferner die Reihenfolge der Langsschnitte Fig.

25—27. Die Zellen haben hier eine Parallelepipedonform.

Von den nachsten Tagen (8. und 9.) stehen mir nur Quer-

schnitte zur Verfugung; aber diese geben vielleicht die besten

Aufschlusse tiber die weiteren Details der Difierenzierung der

Deckscliicht. Fig. 23 a (Taf. XVII) zeigt die Deckschicht auf den

letzteu, b auf dem vorletzten Schnitt : sie ist hier gleichmaCig ab-

geplattet ; c stellt sie auf dem ersten, d auf dem zweiten Schnitt

dar : Hier sehen wir in der Mitte einige Zellen, die sich noch

nicht abgeflacht haben, ein wenig heller sind und den Zellen der

ubrigen Keimscheibe vollstandig gleichen, vielleicht, daC sie die-

selben ein klein wenig an GroBe ubertreffen. Der sechste Schnitt,

Fig. 23 e zeigt noch diese Verschiedenheit, weiter nach vorn ver-

schwindet sie. Dasselbe kann man auf Querschnitten des folgen-

den Tages sehen.

Fig. 24 (Taf. XVII) stellt einen medianen Langsschnitt von einer

10 Tage alten Keimscheibe dar und zeigt ebenfalls dasselbe Ver-

halten : die hinteren Zellen haben sich nicht abgeflacht, sie stehen

zwar im Zusammeuhang mit der Deckschicht, lassen sich aber

von den Keinischeibenzellen nicht scharf trennen, sowohl ihrer

GroBe als auch ihrer helleren Farbung nach. In Fig. 25 ist der

hintere Teil desselben Schnittes bei starker VergroCerung ge-

zeichnet.

Auch andere Autoren weisen, wenn auch nicht deutlich, auf

diese Verhiiltnisse hin. So meint Gotte, daC der auCere Saum

der Deckschicht in der Abplattung trilger erscheine. Kowalewski

halt dafiir, dafi die abgeflachten Zellen am Rande des Blastoderms

in runde, dann polygonal werdende Zellen iibergehen. Seine Fig. 14

lalit den Ubergang nur von einer Seite erkenuen. Ferner kann

man nach Goronowitsch „hier und da den Ubergang der

auCersten Zellen der Deckschicht in die Zellen des Randteils des

Blastoderms verfolgen" und „in dem Randgebiet, wo die Deck-

schicht aufhurt, haben ihre Zellen einen iudifferenteu Charakter". —
Auf der Fig. 24 ist die Deckschicht selbst, sowie der vordere und

hintere Rand der Keimscheibe mit Projektionsapparat gezeichnet,

das ubrige scheniatisch ausgefiillt. Sie soil nur zeigen, dafi die

Deckschicht am entgegengesetzten Rand keine solche Verschieden-

heit aufweist (entsprechend den Querschnitten Fig. 25). Auf

Fig. 26, die sich gleich der vorangehenden anschliefit, hat die

21*
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Deckschicht angefangen, sich auch in der Richtung von vorn nacli

hinten abzuflacben. Sie ist auch ein wenig dunkler geworden,

ihre Randzellen haben ihre Form und GroJBe beibebalten. Das-

selbe, nur weiter vorgeschritten, sieht man in der Fig. 27. Was

bei dieser Figur noch speziell betont werden muB, ist die Ver-

schiedenheit der Randzellen, nicht nur von den Deckscbichtzellen,

sondern auch von den Keimzellen. Sie sind auch heller als die

letzteren und iiberragen dieselben an GroCe.

Der nachstfolgende Tag zeigt schon das Verhalten, wie es

auf Fig. 21 dargestellt ist. Die Deckschicht greift uber die Keini-

scheibe und endet iiber dem Dotter, die groCeren, helleren Zellen

sind unter derselben in der Ecke zu sehen. Es ist jedenfalls ein

groBer Sprung zwischen den beiden Stadien ; aber eine kleine An-

deutung iiber den Vorgang finde ich dariu, daB sich niimlich zu

dieser Zeit die Deckschicht stark in die Lange auszubreiten be-

ginnt und ihre Zellen in lebhafter Teilung begriffen sind. Fig. 32

zeigt von derselben Serie ein Deckschichtfragment unter noch

starkerer VergroCerung. An diesem Tage hat sich auch die Um-
stiilpung der sekundiiren Schicht vollzogen, die niit der Keim-

scheibe zusammenhangenden groBen Randzellen sind mitgezogen

worden.

Trotzdem sich diese Zellen nur unter starker VergroBerung

wahrnehmen lassen, konnten sie nicht von alien Forschern der

Forellenentwickelung unbemerkt geblieben sein. Henneguy, dem

wir die genauesten Angaben iiber diesen Fisch verdanken, hat sie

gesehen und schreibt dariiber Folgendes : „Les cellules marginales

de la couche enveloppante sont plus d^veloppees qu celles qui

constituent le reste de la couche. Souvent elles donnent naissance

a des cellules qui font saillie dans le canal pi^rigerminatif et ten-

dent a le combler. . . Je n' ai pu constat6r leur existence chez

la truite qu' au moment de la reflexion de I'^ctoderme et il m'a

6t6 impossible de suivre leur evolution ult6rieure."

Das Pentode rm.

Das weitere Schicksal dieser Zellen ist aus der Reihenfolge der

Fig. 28, 29, 30, Taf. XVII und Fig. 35, 3G, Taf. XVIII ersichtlich,

— sie sind es, die das Darmblatt liefern. In Fig. 29 sind sie keil-

formig nach unten versenkt, in Fig. 30 ist der Vorgang noch weiter

vorgeschritten; Fig. 31 zeigt schon eine deutliche Lage hellerer

Zellen, ebenso Fig. 35. Die Stelle, wo das Entoderm in das untere
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Blatt iibergeht, verschiebt sicli immer mehr nach unten und vorn,

was ein deutlicher Ausdruck des Umschlags der sekundaren

Schicht ist. Diese Entodermlage ist deutlich von den dariiber

liegenden Zellen zu unterscheiden, trotzdem sie nicht iiberall scharf

abgesetzt ist; sie ist namlich viel heller und in friiheren Stadien

aus langlichen Zellen zusammengesetzt ; wenn man sie einraal ge-

sehen hat, ist sie nicht mehr zu verkennen, sowohl auf Langs- als

auf Querschnitten. — Fig. 47, Taf. XVIII stellt einen Querschuitt

durch die Stelle dar, wo die oberen Keimblatter in einer in-

ditierenten Zellenmasse („Schwanzknospe") zusammenhangen. Unten

sieht man gut die Entodermlage, die sich seitlich noch nicht voll-

standig ausgebreitet hat. In spateren Stadien, wo sich die Wurzel

des Darmblattes mehr nach vorn verschoben hat, ist diese Lage

unter der „Schwanzknospe" nicht mehr zu finden.

Von alien Autoren, welche die Entwickelung der Knochen-

fisohe studiert haben, ist es allein M. v. Kowalewski (49), der

tliese Entodermbildungszellen beim Gobius gesehen und sie auch

weiter verfolgt hat. Sein Studienobjekt zeigt diese Verhaltnisse

viel deutlicher, sie lassen sich sogar bei schwacher VergroCerung

beobachten. Dasselbe hat er auch bei „Carassius" gefunden, doch,

wie er selbst meint, nicht mehr so schon. Bei der Forelle scheint

der Vorgang noch undeutlicher zu sein, denn er ist ausschliefilich

nur bei starker VergroCerung zu erkennen. Genannter Autor hat

die Entodermbildungszellen auf dem Stadium gesehen, das meiner

Fig. 28 entspricht und ist daher geneigt, sie von Blastoderm zellen

abzuleiten, die beim Umschlag desselben in der Ecke blieben und

nicht nachgeschlei)pt wurden. Er verfolgte sie auch nur bis zu

einem Stadium, das zwischen meinen Fig. 29 und 30 steht und

glaubt deshalb in einem Nachtrag, in dem er sich speciell mit der

KupFFEJi'schen Blase befaCt (50), daC die beschriebene Aulage nur

den hinteren Teil des definierten Entoderms bildet. Die Anlage

der Kui'FFRR'schen Blase steht nicht im direkten Verhaltnis zu

der groCzelligen Anlage, sondern sie ist auf nachtragliche Wuche-

rung des schon gebildeten Entoderms zuruckzufuhren (Fig. 36,

Taf. XV III); so wenigstens bei der Forelle. Auf die Entwickelung

der KuPFFEK'schen Blase will ich unten mit einigcn Worten

zuruckkommeu.

()l)gleich ich den Zusammenhang der Entodermbildungszellen

in friiheren Stadien mit der Deckschicht zu zeigeu bemuht war,

will ich durchaus nicht behaupten, daC das Entoderm etwa durch

Umschlag der Deckschicht sich bildet. Von einem wahren Um-
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schlag der Deckschiclit kann tlurchaus keine Rede sein. Auch

raochte ich diese Zellen auf deni Stadium der Fig. 27 nicht in-

different nennen, wie es Goronowitsch fiir die Randzellen der

Deckschicht thut. Gegen die letzteren verhalten sie sich wohl

indifferent, aber im Verhaltnis zum Blastoderm sind sie eben

differenzierte Teile desselben. — In der geschilderten Entoderm-

bildung mochte ich im Gegensatze zu Kowalewski, der fiir sie

einen Gastrulationsmodus aufstellt, nicht ein primares, sondern

ein abgeleitetes Verhalten erblicken. Obgleich die meisten Ar-

beiten, in denen das Darmblatt vom primaren Entoderm abge-

leitet wird, die Frage nicht eingehend genug behandeln, so ist es

die ausfiihrliche Abhandlung von Wilson (82), die eine derartige

Bildung des Darmblattes iiber jeden Zweifel erhebt. Sein Objekt

ist auch wegen der relativen Dicke des Hypoblastes iibersichtlicher

als alle anderen. Worin sich Wilson von den andern Forschern

unterscheidet, ist, dafi er das Entoderm sich nicht abspalten,

sondern differenzieren lafit, und daC diese Differenzierung g 1 e i c h

nach Beginn des Umschlags erfolgt. Es werden zwei ein-

schichtige Lagen gebildet (Anlage des Mesoderms plus Chorda und

die Anlage des Darmblattes), die dann weiter nach vorn wachsen

(vgl. Wilson Fig. 46, 47, 43, 44. — Schema I und II.)

^^^

^f^>'

II

III

Wiihrcnd also bei anderen Fischen eine Differenzierung des

sekundiiren Blattes erst nach dem beendeten Umschlag eintritt,
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ist sie hier zeitlich verschoben und zwar gleich nach dem Anfang

derselben. Man braucht sich nur zu denken, daC diese Differen-

zierung zeitlich noch weiter zuriickgreift, ferner, dafi die sekun-

dare Schicht viel machtiger sei und wir kommen zu dem Ver-

halten der Forelle (Schema III).

So befremdend die beschriebene Bildung des Entoderms bei

diesem Fisch erscheinen mag, erweist sie sich doch als Spezial-

fall von der allgemeinen Kegel der Differenzierung dieses Blattes

aus der unteren Schicht.

Ini iibrigen kann eine derartige Bildungsweise des Darm-

blattes verbreiteter sein, als es bisher angenommen wurde. Go-

bius, Carassius und Forelle sind nicht allzu nahe stehende Knochen-

fische ^).

Bei alien Wirbeltieren ist das Darmblatt in seinem ersten

Auftreten einschichtig, fiir Salmoniden wird von Hoffmann, Zieg-

LER und GoTTE dasselbe angegeben. Oellacher behauptet da-

gegen, da6 bei der Forelle das Darmblatt zwei- bis dreischichtig

erscheine und der letzte Untersucher der Forellenentwickelung,

Henneguy, spricht sogar von einer drei- bis vierschichtigen Lage.

Nach meinen Erfahrungen ist das Darmblatt nicht nur bei seinem

Auftreten einschichtig, sondern es behalt noch lange diesen Bau.

Wenn die Zellen der Chorda und der Mesodermplatten, oben cy-

lindrisch, uuten polygonal sind, erscheinen die des Entoderms mit

ihren Liingsachsen horizontal gestellt; sie sind ferner, wie schon

erortert, ein wenig heller als die iibrigen Zellen. Die beiden

Eigenschaften lassen das Darmblatt gut von den dariiberliegenden

Zellen uuterscheiden (Fig. 47, 45 und 46, Taf. XVIII). Das ist

jedoch nur mit Hilfe starker Vergrofierungen zu erkennen, bei

schwacher VergroCerung erscheint das Entoderm nur stellenweise

von den iibrigen Blastodermzellen getrennt. Bei Betrachtung

solcher Bilder kann man mit Gotte zu der Vorstellung gelangen,

daC das Darmblatt stellenweise mit dem dariiber liegenden Meso-

derm verschmelze. In jedem zweifelhafteu Falle wird die stiirkere

VergroBerung gerade das Gegenteil bezeugeu.

1) So sieht man z. B, bei van Bambeke's Fig, 5 (6), die einen

mediauen Liingsschnitt durch die hintere Region einer noch nicht in

KeimbUitter difFereuzierten Keimscheibe wiedergiebt, bei total undeut-

lichen Zellgrenzen in der Ecke drei groRere, scharf begrenzte Zellen

mit markant hervortretendem Nucleus. Es ist wohl moglich, daB die-

selben dort eine ahnliche Bedeutung haben, wie in unserem Falle.
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Unter der Chorda behalt das Darmblatt semen einschichtigen

Bau am langsten ; lateralwarts beginnt die einschichtige Lage hier

UDd da zweischichtig zu werden (Fig. 33, Taf. XVII). Wo der

freie Raum oder die Druckverhaltnisse es gestatten, teilen sich die

Zellen aquatorial (Fig. 45, links), an Stellen aber, wo im Gegen-

teil der Druck starker wird (z. B. wenn eine Vacuole die Keim-

scheibe hebt), zwangt sich das Entoderm als sehr schmale Lamelle

durch, um gleich dahinter wieder dicker zu werden (Fig. 34).

In spateren Stadien ist das Entoderm stellenweise so deutlich

zweischichtig, daI5 es sogar bei schwacher VergroCerung gut wahr-

genommen werden kann. Dieses fiihrt Henneguy zu der merk-

wiirdigen Annahme, dafi die Zahl der Schichten sich nachtraglich

vermindere.

Darm und KuPFFER'sche Blase.

Der Darm der Knochenfische soil nach Agassiz und Whitman

(1), Hoffmann (40), Wilson (82), Henneguy (30) und Lwoff (59)

durch Faltenbildung entstehen ; Ziegler (85) berichtet beim Lachs

von einer soliden Anlage desselben ^).

Wenn man bei der Forelle von einer Faltenbildung sprechen

wollte, so wiirde dieselbe jedenfalls nicht als eine laterale, sondern

vielmehr als eine mediane Auftaltung aufzufassen sein, d. h. die

faltenbildende Kraft kame nicht von der Seite, sondern von der

Mitte. Zu einer deutlich ausgepragten Falte kommt es bei der

Forelle nie ; die Hohlung erscheint als Spaltoflfnung.

Die unter der Mitte der Chorda gelegenen Zellen siud in

der Fig. 37 in Ausbreitung und Teilung begrilfen, dadurch

werden die seitlichen gezwungeu auszuweichen, stoCen aber auf

Widerstand der rechts und links gelegenen Zellen. Dem beider-

seitigen Drucke passen sie sich so an, daC sie in schiefe

Stellung geraten (Fig. 38). Bei noch weiter anhaltendem Drucke

klappen sie in horizontale Stellung um und legen sich mit

ihrer breiten Seite auf den Dotter. Sie haben hier den stiirksten

Grad der Abflachung erreicht, Sie sind schmal und lang ge-

worden, ihre Kerne stark oval zusammengedruckt (Fig. 39). Die

Entstehung der Hohlung ist dadurch zu erkliiren, daC der Druck

von der Mitte noch weiter andauert, die seitlichen Zellen aber, bis

1) Die verschiedenen Angaben beziehen sich nur auf deu niitt-

leren und hinteren Teil des Darmes. In der Branchialgegend bildet

er sich durchwegs durch Faltung.
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auf den hochsten Grad abgeflacht, lialten jetzt den Druck aus,

dadurch wird eine Spannung entstehen, die schlieClich zur Bildung

einer Spalte fuhrt. Ziegler (83) scbeint eine ahnliche Bildungs-

weise beim Lachs beobachtet zu haben, indem er kurz von einer

solid en Anlage bericlitet. Diese Bilder lassen sich auch schwer-

lich dahin interpretieren, daC die Falten sich dicht aneinander

lagern und verschmelzen, wie es Henneguy annimmt.

LwOFF, dessen Objekt eine deutliche Falte zeigt, hat im

Bauchteil dieser Falte mitotische Figuren gefunden und kann

deshalb mit voller Berechtigung auch in diesem Falle von einer

medianen Auffaltung sprechen. Somit waren die Anfangsstadien

in beiden Fallen der Darmbildung (solide Anlage und Faltung) die

gleichen ; Teilung der Zellen in der Mediane, die zur Abflachung

und SchiefstelluDg der seitlichen Zellen fiihrt. Es laBt sich nun

deuken, daC die seitlichen Zellen im zweiten Falle nicht einer

weiteren Verschiebung zur horizontalen Lage fahig sind (sei es

'^mm^

durch den groCeren Gegendruck seitlicher Zellen, sei es aus

anderem Grunde), und daC schon auf diesem Stadium eine

Spannung entsteht, die zur Abhebung fuhrt. Sobald sich der

niittlere Teil emporgehoben hat, wird die Spannung wieder kleiner,

die Vermehrung der Zellen in der Mitte wird nun zur Abflachung

der seitlichen Zellen fuhren und sie dadurch mit ihren zugekehrten
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Enden ciiiander uahern ; ein Vorgang, der gleichzeitig niit ciner

horizoiitalcii Teilung der letzteren Hand in Hand gehcn kann.

Anders lixBt sich die verschiedene Bildungsweise des Darraes

bei den Knochenfischen nicht erklaren, wenn man in beiden Fallen

die niediane Auffaltung acceptieren will.

LwOFP laCt die untere Wand des Darmes sich frei aus dem
Dotter diirch Nachfurchung bilden. Die beigegebenen Zeichnungen

sind aber nicht imstande, diese Anschauungen zu beweisen. Seine

Figuren 39 und 40 stellen bloC die Falten dar, 41 einen voll-

standigen Darm, welcher sich sogar schon von dem Entoderm al)-

gegliedert hat. Die untere Wand kann sich ebenso gut durch

Entgegenwachsen der Rander und Teilung der abgeflachten Zellen

bilden. (DaC diese Zellen sich auch wirklich teilen, sieht man
aus meiner Fig. 39, Taf. XVIH, wo rechts die Kerne eine Vor-

bereitung dazu zeigen.) Der einzige Hinweis darauf, daC die

Zellen der ventralen Wand flacher sind, kann in Anbetracht der

vielfach erwahnten Abflachung nicht als Beweis einer Nachfurchung

dienen,

Dieser Entwickelungsmodus des Darmes, wie wir ihn fiir die

Forelle konstatiert haben, tritt noch deutlicher zu Tage bei der

Entstehung seines hintersten, differenzierten und vergilnglichen

Teiles, bei der Bildung der Kupffer ' s c h e n Blase.

Dieses Gebilde wurde zuerst von Kupffer (51, 52) an durch-

sichtigen Knochenfischembryonen gefunden und als rudimentiire

Allantois gedeutet. Balfour (5) halt sie fiir homolog dem post-

analen Darme der Selachier, Jihulich D. Schv^arz (73). — Henne-

GUY, der dieses Gebilde bei der Forelle fand, glaubt, daR sich

die Deutung Kupffer's noch heute verteidigeu liiCt. Cunning-

ham (18) ist in den Fehler verfallen, als KuPFFEu'sche Blase eine

Dottervakuole zu deuten , was aus seiner Fig. 3 klar ersicht-

lich ist.

Auch Agassiz und Whitman, Kingsley und Conn und Zie(;ler

wurde derselbe Vorwurf zu teil ; sie alle berichten, daR die Blase

ventral vom Parablaste begrenzt wird. Im Zusammcnhang damit

wollen sie dieses Gebilde als einen Teil der Gastralhohle auf-

fassen. Bei den Selachiern niinilich ist das umgeschlagene P]nto-

derm (dorsale Wand der Hohle) im hinteren Teil, vom Dotter

(ventrale Wand) abgehoben, bei den Teleostiern liegt der hintere

Umschlagsrand dem Dotter dicht an, und was vom Dotter abge-

hoben ist, ist ein weiter nach vorn gelegener Teil des Urdarms,

die KupFFER'sche Hohle. — Kupffer schildert die Blase als von
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deutlicliem Epithel begrenzt, ebenso Balfouk. Nach Schwakz,

dem wir die genauesten Angaben iiber dieses Organ verdauken,

entsteht im hinteren Teil des verdickten Darmblattes ein Lumen,

das die KuPFFER'sche Hohle reprasentiert. Ebenso schildert

Henneguy die Entstehung dieser Hoble bei der Forelle, welchen

Angaben ich vollstiindig beipflichten muB.

An einer nahe der Scbwanzknospe gelegenen Stelle fangen

die Zellen des Entoderms an sich rasch zu vermehren (Fig. 36).

In der gebildeten Zellenmasse tritt ein Lumen auf, welches dorsal

von cylindrischen Zellen, ventral von abgeflachten begrenzt wird

Eingehender auCert sich Henneguy nicht iiber die Bildung dieses

Lumens. Schwakz spricht nur von „einer eigentiimlichen, nicht

niiher zu beschreibenden Gruppierung der Zellen". — Wenn ich

nun auf die Bildung der KuPFFEii'schen Hohle noch zuruckkomme,

so geschieht es, wie gesagt, nur darum, well sich auch hier das

Lumen ahnlich wie beim Darm bildet.

Fig. 40, Taf. XVIH, stellt einen Querschnitt durch die schon

mehrfach erwahnte Anschwellung des Entoderms (Fig. 36) dar.

Hier laCt sich wiederum konstatieren, daC die mittleren Zellen

sich am energischsten teilen und die seitlichen in schiefe Stellung

zwingen. Es kommt aber ein neuer Umstand hinzu : die mittleren

Zellen strecken sich und nehmen eine cylindrische Form an

(Fig. 41), die schief gestellten teilen sich ebenfalls, wenn auch

nicht so schnell. Es entsteht eine zweischichtige Lage hoher

CyUnder- und abgeplatteter, langgestreckter Zellen. Die Spannung,

die dank dem Druck von der Mitte weiterwirkt, fiihrt endlich

zur Trennung beider Lagen (Fig. 42). Die unteren Zellen platten

sich nachtraglich noch weiter ab (Fig. 45).

Ob die Trennung immer so vor sich geht, daC eine doppelte

Spalte auftritt, kann ich nicht sagen ; indessen ist das sehr

moglich, schon in Anbetracht, daB sich der mittlere Teil am
energischsten teilt; hier muC also eine mehr als zweischichtige

Lage entstehen. An einem alteren Embryo, wo die KuPFFER'sche

Blase schon gut ausgebildet ist und die untere Wand sich ab-

flacht (Fig. 44), sieht man in der Mitte einen hoheren Wulst, der

stellenweise zwei Zellenlagen aufweist. Dieses diirfte auch fiir den

gegebenen Bildungsmodus sprechen,

M. KowALEWSKi (50) hat iiber die Entstehung der Kupffer-

schen Blase ganz eigenartige Ansichten geaufiert. Die mehrfach

erwahnten differenzierten Zellen des Blastoderms, die nach den

letzten Angaben des Autors nur den hinteren Teil des Darm-
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blattes bilden, sollen sich radiiir um eine kleine, der Deckschicht

zugewandte Aushohlung gruppieren. Diese Aushohlung ist der

„zuerst zura Vorschein kommende Teil des Gastraldarmes" resp.

der KuPFFER'schen Blase. Die der intermediaren Schicht an-

liegenden, ditferenzierten Entodermzellen sollen die ventrale und

vordere Begrenzung der KuPFFER'schen Blase bilden. Die weiter

beschriebene Etappe in der Entwickelung der KuPFFER'schen

Blase soil ein ovales Gebilde vorstellen, dessen Zellen um eine in

der Langsachse des Embryos gelegene Linie radiar angeordnet

sind. Die untere einscbichtige Wand dieses ovalen Gebildes soil

sich in Form eines dicht der intermediaren Schicht anliegenden,

aus 3—4 Zellen bestehenden Stranges bis an die Deckschicht fort-

setzen. Dieser Zellenstrang wird als Rudiment des Canalis neur-

entericus gedeutet. Er verschwindet in dem MaCe, als die Blase

weiter nach vorn riickt und ein deutliches Lumen bekommt. Die

so gebildete KuPFFER'sche Blase stellt einen kleinen Teil des

Gastraldarmes vor, von dem nach vorn „eine nimmer hohle, sondern

solide Verlangerung desselben abgeht, ein mit Mesodermanlagen

zusammenhangender Strang, der die Chorda und den Darm bildet".

Trotzdem man eigentlich abwarten sollte, bis eine sachliche

Begriindung dieser kurzen und nicht ganz klaren Mitteilungen

erfolge M, so lassen sich doch schon jetzt einige Punkte hervor-

heben, die durchaus nicht zu Gunsten dieser Auffassung sprechen.

Erstens habe ich bei der Forelle nichts gesehen, was sich als

Blastoporus resp. Gastralhohle in dem oben erwahnten Sinne dcuten

heCe. Die Entodermbildungszellen lagen inmier dem Blastoderm

dicht an. Zweitens wurde die Entstehung der Hohle fiir die Forelle

in Ubereinstimmung mit Henneguy als eine nachtragliche Ver-

dickung des Entoderms (verursacht durch lebhafte Zellenteilung

an dieser Stelle) geschildert. Was den soliden Strang vor der

KuPFFER'schen Blase betrifft, von dem sich Chorda und Darm-

blatt bilden soil, so handelt es sich hier wohl um einen Beobach-

tungsfehler. Haben doch alle Forscher zur Zeit, wenn die

KuPFFER'sche Blase gebildet ist, ein wohl zu unterscheidendes

Darmblatt gesehen und die Zugehorigkeit der KuPFFER'schen Blase

zu demselben hervorgehoben. Da, wo das Entoderm unter der

Chorda spater auftritt, bildet cs sich durch Verwachsung der

Rander unter der Chorda. Der Vorgang geschieht in der Regel

viel friiher, als sich die Blase gebildet hat. Ein einheitlicher

^1) Die Mitteilung ist ubrigens 1886 erschienen.
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Zellenstrang hinter derselben wurde zu dieser Zeit nicht beobachtet.

Endlich, wie kann sicli nach alledeni das seitliche, in die Bildung

des Darmblattes nicht einbezogene Entoderm bilden? Otienbar

durch Abspaltung vou den Mesodermlappen, Wir batten also

nach KowALEwsivi einen dreifachen Ursprung des Darmblattes.

Ferner ist auch merkwiirdig genug, dali sich Darm und Chorda

anfangs in der Mitte und dann nach vorn und hinten differen-

zieren sollen.

Die Entwickelung der KuPFFER'schen Blase, wie sie bei der

Forelle so deutlich zu Tage tritt, VaU dieses Gebilde am ehesteu

mit dera postanalen Darme der Selachier vergleichen, was auch

Balfour und Schwarz thun. Die Deutung der Blase als Allantois,

wie KuPFFER und Henneguy wollen, stofit jedenfalls auf einige

Schwierigkeiten. Die KuPFFER'sche Blase hat keine splanchnische

Bedeckuug wie die Allantois der Reptilien, Vogel und Saugetiere,

was mit dem Fehlen des Amnions zusammenhangt. Die Allantois

der hoheren Wirbeltiere entsteht viel spiiter als das Amnion, kann

somit als jiingeres Gebilde aufgefaBt werden. Schon das Vor-

kommen derselben ohne Amnion diirfte nicht ohne weiteres auf

ein primiires Verhalten deuten ^). Endlich findet man bei den

Amphibien nichts, was sich als Amnion deuten lieBe. Fiir die

exkretorische oder respiratorische Fuuktion" der Blase lassen sich

bei den Knochenfischen schwer irgend welche Anhaltspunkte finden.

Freilich wurden auch hier die Merocyten herbeigezogen.

Mesoderm und Chorda.

Die mediane Verdickung, wie sie oben beschrieben wurde,

diffei'enziert sich immer mehr von den seitlichen Teilen des se-

kundiiren Blattes, bis sie sich als definitive Chordaanlage von ihra

abschniirt. Der Vorgang schreitet im allgemeinen von hinten nach

vorn fort. Ihre grofite Entwickelung hat sie auf diesem Stadium

gleich hinter der Schwanzknospe ; weiter nach vorn ist sie durch

die Wucherung des Ektoderms plattgedriickt und ein wenig in den

Dotter eingequetscht, an den vordersten Schnitten ist die mediane

Verdickung nicht mehr so deutlich von den seitlichen Teilen ab-

gehoben. Fig. 45, Taf. XVIII, stellt die Chordaanlage von einera 20

Tage alten Embryo dur, Fig. 4G ein um einen Tag alteres Stadium.

1) Allerding8 hat His (36) bei Haifischembrjonen Spuren vou

Falteu, die er als rudimentare AmnioDialten deutet, beschrieben.
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Auf beiden Stadien ist die Chorda noch uicht von
der sekundaren Schicht abgesondert, uud das Ento-
derm ist unter ihr schon gut zu untersch eiden.

Den Punkt muC ich stark betonen, weil er den Schilderungen

von GoRONOwiTSCH (23) und M'Intosh und Prince (60) gegen-

ubersteht. Nach dem ersten Forschcr soil sich das Entoderm

samt einer medianen Verdickung (Chordaanlage) vom sekundaren

Blatte spalten und die Chordaanlage sich nachtraglich vom Ento-

derm losen. Nach M' Intosh und Prince ist die Chorda ebenfalls

ein Produkt des Hypoblastes und zwar eine Proliferation seines

medianen Teiles. Die Forscher gehen indessen von einem relativ

sehr spaten Stadium aus, auf dem die Mesodermplatten schon von

der Chorda getrennt sind. Die Chordaanlage hangt ebenso gut

mit dem ektodermalen Medullarstrang wie mit dem Hypoblast zu-

sammen ; es wurden weder hier noch dort Abgrenzungen kon-

statiert. Ferner ist auf ihrer Fig. 5 a, PI. IV, unter der Chorda-

anlage (die hier auch mit dem Ektoderm kontinuierlich zusammen-

haugt) iiberhaupt keiu Hypoblast zu sehen ; das Vorkommen des-

selben in dieser Eegion soil sich durch das Vorwartszwangen des

schon gebildeten hinteren Teiles erklilren.

Oellacher (61) beschrieb fiir die Forelle, wie bekannt, einen

ganz anderen Entwickelungsmodus der Chorda und des Medullar-

rohres. Eine feine Spalte soil die Keimscheibe in ein oberes und

unteres Blatt scheideu. Diese Spalte tritt nur seitlich auf; in

der Medianebene bleibt ein aus konzentrischen Zellen bestehender

„Achsenstrang", von welchem sich dann die Chorda und das

Medullarrohr differenzieren. Die konzentrische Anordnung der

Zellen in der Mediane ist in der That zu beobachten, tritt aber

bei starker Vergrofierung nicht so deutlich hervor (Fig. 45). Sie

wurde bei den Salmoniden von alien Nachfolgern Oellacher's

gesehen, aber ebenso gut wurde eine Grenzlinie in der Mediane

in den fruhesten Entwickelungsstadien konstatiert, und dies nicht

nur bei den Salmoniden, sondern durchweg bei alien untersuchten

Knochenfischen. — Auch fiir Radwaner (64) machte es eine

Reihe von Querschnitten wahrscheinlich, daC die Chorda ein Ge-

bilde des auBeren Keimblattes ist. Doch hat er Schnittserien

nicht gebraucht und giebt nicht an, von welcher Region die ab-

gebildeten Schnitte stammen. Seine Fig. 2, die als Beweis an-

gefiihrt wird, stammt (wie man aus der Dicke der oberen Schicht,

der Lage der Mesodermlappen mit ziemlicher Sicherheit sagen

kann) aus der Gegend der Schwanzknospe, dort, wo die beiden
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Blatter ineinander ubergehen. Der Ubergang vollzielit sich in der

That erst in der Medianebene, dann seitlich. Bilder, wie Rad-

waner's Fig. 2, lassen sich bis iu die spatesten Stadien iu der

betreliendeu Region bemerken.

Fiir HoFFMANM ist die Chorda bei den Knochenfischen (und

speciell bei der Forelle) ein direktes Produkt des Entoderms.

Der Vorgaug soil auf folgende Weise vor sich gehen: Die drei

Keimblatter liegen vorerst iibereinander geschichtet, das Ekt.oderm

bildet in der Mediane den Medullarkiel und drangt die Mesoderm-

zellen seitlich, bis schlieBlich in der Mediane das Ektoderm direkt

(las Entoderm beriihrt; das Mesoderm bildet jetzt zwei seitliche

Zellenlagen. Die Chorda bildet sich als Wucherung des Entoderms

an seiner Beriihrungsstelle mit dem Ektoderm,

Trotzdem die letzten Angaben des Forschers bezuglich des

Parablastes (43) bei den Salmoniden gewiC genau sind, konnte

ich, was die Entwickelung der Chorda anbetrifft, nicht die ge-

ringste Andeutung des beschriebenen Vorgangs finden und muB
niich vielmehr auf die Seite Gotte's stellen, welcher die Chorda

der Forelle vom sekundiirea Blatt ableitet. — Der Kiel dringt

nie so weit ein, bis er das Mesoderm in zwei seitliche Lagen

trennt und mit dem Entoderm in Beruhrung kommt. Die bei-

gegebenen Zeichnungen Fig. 45 und 46, Taf. XVIII, zeigen so deut-

lich, wie man nur wiinschen kann, die Chordaanlage in kontinuier-

lichem Zusammenhang mit den Mesoderraplatten, darunter das

Entoderm, dessen Zellen, wie gesagt, von denjenigen der Chorda

und des Mesoderms sich deutlich unterscheiden.

Ofters wird Calberla (14) als derjenige angefuhrt, der eine

entodermale Entstehung der Chorda fur Teleostier nachgewiesen

hat (so z. B. von L. Gerlach [22] oder Hoffmann [40J). In-

dessen sagt der Forscher nichts, was einer anderen Anschauung

gegeuubergestellt werden darf. „Die Chorda", schreibt er, „ent-

steht zweifellos aus dem primaren Entoderm. Das Mesoderm ent-

steht aus dem primaren Entoderm, gleichzeitig mit der Anlage

der Chorda." Ferner entsteht das Darmblatt aus dieser Schicht;

kurzum, es bilden sich Chorda, Mesoderm und Darmblatt aus

einer Schicht, dem primaren (oder, wenn man will, dem palin-

genetischen) Entoderm. Nun diiferenziert sich das Darmblatt (das

sekundiire, eigentliche Entoderm oder Enteroderm, wie es auch

genannt wurde) viel friiher von der gemeinschaftlichen Anlage als

die ubrigen Telle. Die Ditferenzierung kann sogar bald nach dem

Anfang der Invagination stattfindeu (Wilson) oder zeitlich noch
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weiter zuriickgreifen, wie bei der Forelle. Chorda und Mesoderm

bleiben also noch lange Zeit, nachdem sich das Darmblatt gebildet

hat, miteinander in Verbiudung. Es ist Sache der Autiassung,

die zwischenliegende Schicht ira Ganzen als Mesoderm zu deuteu

und die Chorda vom Mesoderm abzuleiten, wie es Gotte fur die

Forelle thut, oder von zusammenhiingendcn „Anlagen" der Chorda

und des Mesoderms zu sprechen. Fur die letztere Annahme lieCe

sich das sehr fruhzeitige Erscheinen der medianen Verdickung

anfuhren.

Das Auftreten einer zusammenhangenden Mesoderm- und

Chordaanlage kommt nicht ausschlieClich den Teleostiern zu. Es

lalU sich in diesera Sinne eine weitgehende Homologie zwischen

Teleostiern, Ganoiden, Anuren und wohl auch Urodelen ziehen.

Bei alien diesen Tieren treten beiderlei Anlagen als eine kon-

tinuierliche Schicht auf. Was die Urodelen anbetrifft, so wird

zwar von O. Hertwig (31), ferner von Calberla (15), Schwink

(74) und Erlanger (19) behauptet, dafi das Mesoderm zu beiden

Seiten der Chordaanlage als paarige Doppellamelle gebildet wird,

doch stehen auf anderer Seite die Beobachtungen von Gotte (25),

Bellonci (8), HoussAY (44) und Lvvoff (59), die auch ftir diese

Tiere das Auftreten einer zusammenhangenden Anlage beschreiben.

Ferner wird fiir die Anuren auch von Schwink zugegebeu, daC

hier Chorda und Mesoderm als zusammenhangende Lage gebildet

werdeu. Die Selachier konnen am allerwenigsteu zur Vergleichung

herangezogen werden. Born meint in einem Referate in den

Fortschritten fiir Anatomic und Eutwickelungsgeschichte, daB die-

selben in der Bildung des Mesoderms wie in der Gastrulation eine

Riickkehr zum primitiven Verhalten des Amphioxus vorstellen.

Diese Deutung stiitzt sich auf die Arbeit der Briider Ziegler, und

nur sie allein ist es, die einen solchen Vergleich gestattet. Danach

entsteht das ganze Darmblatt durch Einstiilpung, und das axiale

Mesoderm entsteht durch Wucherung beiderseits der Chorda; das

peristomale Mesoderm wird den Polzellen des Amphioxus gleich

gesetzt, die, nebenbei gesagt, von Lwoff und Wilson vollstandig

in Abrede gestellt werden. — Fiir die Cyclostomen wird die Bil-

dung des Mesoderms von GOtte dadurch erklart, dafi mit der

Dotteranhaufung in den Makromeren die Urdarmhohle verengt

wurde. lufolgedessen wird das Material fiir das Mesoderm seit-

lich und nach oben abgegrenzt. In noch hoherem MaCe konnte

man dies fiir Teleostier behaupten. Da dieselbe Bildungsweise

des Mesoderms und der Chorda bei alien Wirbeltieren sich wieder-
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holt, SO lafit sich, indem man am primaren Verhalten des Am-
phioxus festhalten will, kaum an etwas anderes als an ein Zuriick-

verlegen der Anlagen auf fruhere Stadien denken.

Allgemeines.

Die Gastrula der Knochenfische wurde von verschiedenen

Seiten zu erklaren versucht; so vor allem von Haeckel (26),

ZiEGLER (83, 85) und 0. Hertwig (32), deren jeder eine originelle

Auffassung vertritt').

Nach Haeckel ist die Teleostiergastrula eine typische Disco-

gastrula. Die Umstiilpung vom Randwulst gleicht der Blastula-

einstiilpung. Die urageschlagene Schicht (das Entoderm) wachst

„als ein immer enger werdendes Diaphragma in die Keimhohle

hinein". Der Umschlagsrand entspricht dem Urmundrand. —
Hennegut, der sich dieser Deutung anschlieBt, lafit sich die

Blastula vom Amphioxus offen denken und um eine Dottersphare

einstiilpen. Die obige Erklarung wurde schon verschiedentlich be-

sprochen (Balfour [4], S. 548-553, Wilson [82], S. 262). Der

Haupteinwand, den man dieser Auffassung gemacht hat, ist die

Asymmetrie der Gastrula bei alien Wirbeltieren und bei den

Teleostiern insbesondere. Zwar wird hier eine ringformige Ein-

stiilpung augelegt, doch schreitet sie nur an der hinteren, dem

Embryonalschild entsprechenden Stelle fort, und von da aus bildet

sich der eigentliche Hypoblast. Ziegler's Deutung, der sich auch

Wilson anschlieCt, kann als eine Korrektion der HAECKEL'schen

Gastrula in dem oben erwahnten Sinne betrachtet werden. Die

Dotterzellen der Amphibien werden der Dottermasse plus inter-

mediare Schicht der Teleostier homolog gesetzt, was auch Bal-

four ftir die Selachier thut. In beiden Fallen erfolgt der Um-
schlag um die dorsale Lippe. Die ventrale Lippe der Amphibien

gleicht dem oberen Pol der Teleostier, das Wachsen des oberen

1) KuPFFEE (53), KoLLMANN (49) und KowALEWSKT (50) miissen

hier noch genannt werden. Der erste Forscher bricht in seiner

groBeren Arbeit beim Anfang der Schilderung der Teleostiergastrula

ab, und die vor 11 Jahren versprochene Fortsetzung ist nicht erfolgt.

Zudem widersprechen seine Oberflachenbilder der Forelleneier den

friiheren von Oellachee, wie den spateren von Henneguy. Koll-

mann's abweichende Deutung wurde von Wilson besprochen. Die

Auffassung von Kowalewski babe ich bei Gelegenheit der Kupffee-

Bohen Blase erwiihut.

Bd. XXX. N. F. XXllI. 22
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Poles um den Dotter dem Uberwachsen der Mikromeren iiber

die Dotterzellen. Das Archenteron befindet sich bier, wie dort

zwischen dem Dotter und der umgeschlagenen Schicht.

Der einzige Unterschied, das Fehlen der Verbinduiig zwiscben

dem Dotter und dem eingestiilpten Teil, kann nacb Wilson als

Anpassung an die Bildung des Darmes aufgefaCt werden. Es

tritt eine Arbeitsteilung im Hypoblast ein : der dorsale Teil iiber-

nimmt die Funktion der Entodermbildung, der ventrale wird zum

Nahrungsmaterial. Ziegler und Wilson stimmen ferner darin

iiberein, dafi der vordere Umschlag nur als peristomales Meso-

derm aufzufassen sei. Hertwkj scheint ein Gleiches aucb fiir die

Amphibien anzunehmen (Lehrb., 4. Aufl., Fig. 58). — Bei den

Teleostiern bat er seine Bedeutung verloren und wird zur rudi-

mentaren Anlage — zum extraembryonalen Keimring, welcher

nachher mit dem dorsalen Umschlagsrand verschmilzt.

Was das Schicksal des Urmundes betrifft, so wurde schon

erwahnt, daC Haeckel den Umschlagsrand als Urmundsrand

deutet. Wilson, Henneguy und Schwarz setzen die indifferente

Kaudalmasse, „die Schwanzknospe", dem Primitivstreifen der

Amnioten horaolog, und in der That gestattet der Bau dieses Ge-

bildes, indem alle drei Blatter in einer indiflferenten Lage zu-

sammenhangen, sowie auch seine Lage, die mit der anfanglichen

Lage des Primitivstreifen s der Amnioten entspricht, am ehesten

einen solchen Vergleich.

Nach Hertwig (32) darf der obere Umwachsungsrand der

Teleostier nicht mit der ventralen Lippe der Amphibien ver-

glichen, sondern hochstens der „Randzone", in welcher vegetative

und animale Zellen ineinander ubergehen, gleichgesetzt werden.

Das Schicksal des Urmundes ist nach Hertwig, wie bekannt,

folgendes : Die Urmundlippe fallt am Beginn der Einstiilpung mit

dem Rand der Keimscheibe zusammen, bekommt aber bald eine

nach der Scheibenmitte gerichtete Ausbuchtung. Diese ist da-

durch entstanden, dali die rechte und linke Halfte der zuerst ge-

bildeten Urmundslippe sich in der Liingsachse des Embryos in dem

MaCe, als sich die Keimscheibe uber den Dotter ausbreitet, zu-

sammenlegen (Lehrb., 4. Aufl., und „Urmund und Spina bifida",

S. 445). Der Vorgang kommt erst dadurch zum AbschluC, daC

sich die seitlichen Urmundslippen durch Ausbildung der ventralen

Lippe miteinander verbinden. Der Unterschied zwischen Teleostiern

einerseits, Selachiern und Amnioten andererseits beruht auf einer

SchlieBung des Urmundes bei den letzteren. Hier wird er schon
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geschlossen, noch ehe die Keimscheibe den Dotter umwachsen hat.

Der im ersten Falle „randstandige" Embryo kommt mehr in die

Mitte des Blastoderms zu liegen')-

Wie nach Hatschek die Verengung des Urmundes beim

Amphioxus durch Verwachsung der Rander erfolgt, welche zum
groBten Teil die spatere Riickenlinie bilden, so wird auch bier

„der Anfang des Urmundes am Anfang der Chorda und der

Zwischenhirngegend zu sucben sein". Das hintere Ende des Ur-

mundes wird zum After. — Die einzelnen Bildungsstadien, sagt

Hertwig, zeigen uns immer einen kleinen, dem jeweiligen Sta-

dium entsprecbenden Teil des Urmundes geofifnet. Will man den

Begriif von seiner ganzen Ausdebnung bekommen, so mufi man
sich den Urmund in seiner ganzen Lange geoffnet denken. Der-

gleicben sollen die bekannten FroscbmiCbildungen vorstellen, wo

der Urmund klafft und sich tiber die ganze Riickengegend des

Embryos ausdebnt. Schon von Lereboullet wird tiber eine abn-

licbe MiCbildung beim Hecbtembryo berichtet, ferner wurde eine

solcbe von Rauber bei der Forelle beobacbtet. Bei einem normal

sich entwickelnden Knochenfischembryo lafit sich indessen ein der-

artiger ScbluC des Urmundes nicht beobachten; die Schilderung

von Hertwig stiitzt sich, wie bekannt, auf die Konkrescenztheorie

von His, der eine solcbe Bildung des Embryos erstens fiir die

Selacbier, dann fiir die Knocbenfiscbe bebauptet (36, 37). Rauber

(68 a), Cunningham (17) und Ryder (73) schlieCen sich dieser

Tbeorie an ; andererseits wurde sie aber aufs energischste an-

gegriffen. So von Balfour (5), welcher sie ad absurdum zu

fubren sucbt. Ferner sprechen sich Henneguy und Lwoff ent-

schieden gegen dieselbe aus. Unter anderem meint Balfour,

daC, wenn die Medullarrinne der Selacbier sich geschlossen hat

und an ibrem binteren Ende mit dem Darmkanal in Verbindung

stebt (was sebr friihzeitig geschiebt), kein weiteres Langenwachs-

tum durch Konkrescenz erfolgen konne. Man mtifite also an-

nehmen, daC nur ein kleiner Teil des Korpers durch Konkrescenz

gebildet werde, wahrend der iibrige durch Intussusception wachst.

Henneguy bemerkt, daC, nachdem sich die KuPFFER'sche

Blase gebildet bat, die Konkrescenz nur hinter derselben (im

1) Auch dieser Uutersohied ist wohl nicht so scharf. Bei einem

von Miss Cornelia Clapp (16) untersuchten Teleostier (Batrachus Tau)

kommeu die Keimscheibenriinder hinter der Embryonalanlage in einer

liingeren Verwachsungsstrecke zur Vereinigung.

22*



332 Waolaw Berent,

Embryo nach vorn) stattfinden kann, da sich im anderen Falle

dieselbe immer mehr und mehr von der Schwanzgegend entfernen

miifite, wahrend sich im Gegenteil konstatieren lafit, dafi sie sich

nach hinten ausdehnt. Ferner konstatiert der Autor an Hand der

Messungen von His, daC der Teleostierembryo bis zum Schlusse

des Blastoderms mit der Partie wachst, welche zwischen der

KuPFFER'schen Blase und den Urwirbeln gelegen ist. Sich fragend,

wie diese Beobachtungen mit der Konkrescenztheorie in Einklang

zu bringen seien, sieht er nur zwei Moglichkeiten : 1) der Rand-

wulst (bestehend aus Ektoderm und umgeschlagenem Entoderm)

legt sich mit seinen auCeren Randern in der Mediane zusammeu,

dann wird in der Langsachse des Embryos eine axiale celluliire

Masse entstehen, die erst lateralwarts das gesonderte Ekto- und

Entoderm erkennen lassen wird, oder 2) bevor sich der Randwulst

in der Mediane mit seinen Halften zusammenzulegen beginnt, ver-

schmelzen die gesonderten Ekto- und Entoderm zu einer inditie-

renten Zellenschicht, die sich erst nachtraglich in Zellen des Ekto-,

Meso- und Entoderms differenziert. Beide Moglichkeiten sind

nicht annehmbar, da die Schnitte vor der KuPFFER'schen Blase

zu jeder Zeit gut ditferenziertes Ektoderm, Entoderm und Chorda

mit den Mesodermplatten erkennen lassen.

LwOFF sagt kurzweg, daC eine Bildung des Urmundes, wie

sie Hertwig beschreibt, von keinem Menschen gesehen wurde.

Was er Positives fiir Axolotl angiebt, ist in der That recht ver-

schieden von den HERTWiG'schen Figuren. Er sieht keinen Vor-

sprung nach vorn in der Langsachse des Embryos. Der Urmund,

anfangs hufeisenformig, wird immer enger, bildet sich zu einem

Ring um, bis er sich endlich mit zwei lateralen Lippen schlieCt.

Bei den Knochenfischen hangt diese Frage mit der nach der

Umwachsung des Blastoderms iiber den Dotter eng zusammen.

Und in dieser Hinsicht ist man noch lange nicht zu einer be-

friedigenden Antwort gekommeu.

His (37) sieht den Kopfteil des Embryos als fixiert an. Der

vordere Teil der Keimscheibe umwachst den Dotter energischer

als der hintere; der Embryo bildet sich durch Konkrescenz. —
Nach Oellacher (61) ist im Gegenteil der hintere Teil der Keim-

scheibe (also auch das Schwanzende des Embryos) als fixiert zu

betrachten, der vordere Teil umwachst den Dotter; der Embryo

wachst durch Intussusception.

Die meisten Forscher nahmen eine gleichmaCige Umwachsung

von alien Seiten an, nach Kupffer (51) soil sich dabei die Keini-
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scheibe um den centralen festen Punkt in dem Sinne drehen, daB

sich der Embryo parallel zu sich selbst um 180" verschiebt.

Mit diesen drei Behauptungen sind alle Moglichkeiten der

Umwachsung erschopft (ausgenommen vielleicht die Annahme einer

langsameren Umwachsung des vorderen Teiles und schnelleren des

hinteren). Schon diese Zusammenstellung bezeugt, wie unsicher

die SchluCfolgerungen sind, die von einer dieser Moglichkeiten

ausgehen. Die F'orelleneier eignen sich zur Entscheidung der

Frage weniger als alle anderen; einmal ihrer GroBe wegen, die

eine Schnittfiihrung durch das Ei unmoglich macht, zweitens ihrer

runden Form wegen, welche eine einwandsfreie Orientierung aus-

schlieBt ^). Von ahnlichen tJberlegungen wurde wohl Henneguy
geleitet, indem er sich zwischen den Angaben von Kupffer und

Oellachee nicht entschlieBen kann. Um so mehr muB man be-

dauern, daC der Mangel an Material Kowalewski nicht erlaubte,

die Frage endgiltig zu losen. Dieser Forscher hatte ovale Eier

eines unbekannten Teleostiers vor sich und hat in allerfriihesten

Stadien eine Verschiebung des hintersten Randes konstatiert.

Nach der Lage des fertigen Embryos zu urteilen, wiirde aber der

hintere Rand bald zur Ruhe kommen und die weitere Umwachsung
nur von dem vorderen Rand der Keimscheibe aus vor sich gehen.

Zwischenstadien fehlen, wie gesagt. Und somit bleibt eine der

wichtigsten Fragen in der Entwickelung der Knochenfische noch

offen.

Ganz negativ gegen die Gastrulationsfrage bei den Wirbel-

tiereu verhalt sich ein hier schon mehrfach erwahnter Autor,

LwOFP (59), dessen Arbeit, wie man hoffen darf, von vielen Seiten

eine Replik herausfordern wird. Der Forscher hat die Ent-

wickelung des Amphioxus einer Kontrolle unterzogen , ferner

Cyclostomen, Amphibien, Selachier, Teleostier und Reptilien auf

die Keimblatterbildung nochmals untersucht und kommt zu dem
Schlusse, daB alle unsere theoretischen Vorstellungen iiber die

Entwickelung der Wirbeltiere (Bildung des Entoderms durch

Gastrulation, entodermale Chordaentwickelung, Entstehung des

Mesoderms vom Entoderm, Colom als Urdarmdivertikel) jeder that-

sachlichen Grundlage entbehren. Zu einer Kritik dieser Angaben

ist wohl nur der berechtigt, der mit ebenso viel Thatsachen-

1) Wenn Wilson (82) z. B. bei Serranus das hintere Ende sich

nicht yerschieben laBt, weil seine relative Lage zu der Fettkugel die

gleiche bleibt, so ist dies wohl im randen Ei kein allzu exaktes Ma6.
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material diesen Behauptungen entgegentreten kann. Hier wurde

vorlaufig fiir die Knochenfische eine der LwOFF'schen entgegen-

gesetzte Meinung vertreten uod gezeigt, daC, was diese Tiere be-

trifft, seine Angaben viel zu unvollstandig sind, um die Bildung

des Darmblattes aus dem Dotter zu beweisen. Aber auch sonst

drangen sich beim Studium seines Werkes Fragen auf, die die

Grundlagen der Beweisfuhrung beruhren. Lwoff geht vom Am-
pbioxus aus, und indem er die Makromeren nach Hatschek als

Entoderm-, die Mikromeren als Ektodermzellen deutet, lafit er im

Gegensatz zu bisherigen Erfahrungen beiderlei Zellenarten sich

einstiilpen, und zwar verlauft der Vorgang so, dafi die Mikromeren

die dorsale Wand der Hohle bilden. Aus dieser dorsalen Wand
(„ektoblastogene dorsale Platte") bildet sich das Mesoderm und

die Chorda. Aus den Makromeren entsteht der Darm. Lwoff
verwahrt sich zwar ausdriicklich dagegen, im allgemeinen in

friiheren Stadien die Makromeren kurzweg als Entodermzellen zu

deuten, und giebt zu, daC dieselben, indem sie sich teilen, ebenso

Ektoderm- wie Entodermzellen liefern. „Bei der Unterscheidung

der primaren Keimblatter", meint er, „muB man zunachst ins

Klare bringen, welche Elemente oder welche Schicht den Darm
bildet", und wenn Lwoff schon bei der Blastula des Amphioxus

Entodermzellen unterscheidet, so ist es nur deswegen, weil diese

eben den Darm liefern. Sofern also die innere Schicht der

Gastrula einartige Zellen bilden, darf man von Entoderm sprechen,

denn auch nach Lwoff ist es gleichgiltig, ob von diesen Zellen

etwas anderes auCer dem Darm gebildet wird. Wenn es aber

zweierlei Zellen sind, wie beim Amphioxus (nach Lwoff), danu

sind die Makromeren ausschlieBlich als Entoderm zu bezeichuen.

Es fragt sich, inwiefern man sogar auf diesem Stadium den

Unterschied prazisieren darf, ob die Mikromeren, trotzdem sie

eingestiilpt werden, als Ektoderm gedeutet werden konnen und

nicht etwa jenem Teil der Makromeren gleich sind, „die etwas

anderes aufier dem Darm bilden sollen".

DaC die Makromeren friiher oder spater zu Entodermzellen

werden, das wird stillschweigend angenommen ; daB es aber nicht

imraer der Fall zu sein braucht, daruber belehrt uns z. B. die

Entwickelung einer ganzen Reihe von Kalkschwammen (Sycandra,

Ascandra, Leucandra) [Schulze, 77JO- Das Ei furcht sich erstens

1) Vgl, auch : Dendy, On the pseudogastrula - stage in the de-

velopment of calcareous sponges, in Proc, Roy. Soc. Victoria, 1890.
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aqual, dann ein wenig inaqual, so daC ein Unterschied zwischen

Mikro- und Makromeren entsteht. Es bildet sich eine „Amphi-

blastula" vod groCen, kornigen Zelleu und sekundar gestreckten

kleinereu GeiBelzelleii. Die grofieii stiilpen sich ein, es bildet sich

eine „Pseudogastrula". Nachdem der Embryo ausgeschlupft ist,

nimmt die Pseudogastrula ihre friihere Blastulaform wieder an, und

es bildet sich die definive Gastrula in umgekehrter Weise: die

kleineren Zellen stiilpen sich ein, die grofieren werden zum Ekto-

derm. — Erstcns konnte man hier denkeu, daB eine und dieselbe

Schicht einmal als Ektoderm, dann als Entoderm fungiert. Zwar

verlafit die Larve auf dem Stadium der Pseudogastrula die Radiar-

tuben und gelangt nach auCen, doch wandelt sie sich bald in eine

Blastula um. Ob die zuerst eingestUlpte Schicht die ernahrende

Funktion eines Entoderms ausUbt, ist nicht sicher. Aber viel

wichtiger ist es, daC in der definitiven Gastrula das Entoderm von

kleineren Zellen gebildet wird.

ScHULZE selbst macht auf dieses Verhalten besonders auf-

nierksam : „Es folgt daraus , daB die Figuration der bei der

Furchung entstandenen Elemente fiir ihre Bestimmung als Teile

des einen oder des anderen Keimblattes keineswegs so charak-

teristisch und entscheidend ist, wie man wohl friiher glaubte." —
Gegen dieses Beispiel konnte man vielleicht einwenden, daB die

Stammesverwandtschaft der Schwamme mit den ubrigen Metazoen

und die entsprechende Homologie der Keimblatter von einigen

Forschern bestritten, von den anderen mit groBter Reserve auf-

genommen wird. Ein ahnliches Verhalten der Furchungssegmente

lassen aber auch einige Antozonen erkennen, wie man aus den

Abbildungen von Kowalewski und Maeion (Ann. Mus. Hist. Nat.,

Marseille, Vol. I, 1883) ersehen kann. Friihzeitig tritt in den

Furchungssegmenten ein Unterschied zwischen den inneren, kornigen,

kleineren Zellen, die zu Entodermzellen werden, und groBeren

Ektodermzellen ein.

Ein Gastropode, Neritina fluviatilis, zeigt das Verhaltnis der

beiden Blastomeren in noch deutlicherem Lichte. Die Makromeren

liefern wie bei den ubrigen telolecithalen Eiern die Mikromeren;

aber nicht alle Mikromeren werden zu Ektodermzellen, ein Teil

derselben wird zu Entoderm, und der Urdarm wird teils von

Makro-, teils von Mikromeren gebildet (Blochmann, 10)^).

1) Ahnliches Verhalten findet man auch bei Planorbis. Rabl,

tjber den pedincle of invagination und das Ende der Furchung bei

Planorbis, Morph. Jahrb., 1880.
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Der Urdarm wird also gebildet: 1) durch Makromeren,

2) durch Mikromeren, 3) durch Makro- und Mikromeren zugleich.

— Kann man in Anbetracht dieses Verhaltens einen Unterschied

zwischen den beiden Gebilden machen? 1st es nicht zum min-

desten ebenso gerechtfertigt, beiderlei Blastomeren als indiflferente

Zellen aufzufassen, die sich nur durch verschiedenen Dottergehalt

unterscheiden, und von einer Gastrula im allgemeinen auf dem
Stadium des zweischichtigen Keimes, ungeachtet der GroBe der

Zellen, zu sprechen ?

Auch LwoFF laCt die beiden Zellenarten allmahlich ineinander

tibergehen, und die lateralen Telle der Mesodermfalten sollen von

Makromeren gebildet werden, was der Autor als doppelten Ursprung

des Mesoderms deutet.

Fiir die iibrigen Wirbeltiere soil die Gastrula auch nicht zu-

treffen. Es laCt sich hier nichts von einer Einstulpung, die zur

Darmbildung fiihrt, bemerken, und als Gastrulation ist nur eiu

solcher Einstiilpungsprozefi zu bezeichnen, der direkt oder indirekt

zur Bildung des Darmes fuhrt. Die Darmbildungszellen (Dotter-

zellen der Amphibien und Cyclostomen, Dotter samt Merocyten

der Fische) werden von Mikromeren umwachsen. Was eingestiilpt

wird, ist hier eiue ektoblastogene Chorda und Mesodermanlage,

die in keinem Verhaltnis zur Bildung des Darmes steht.

LwoFF sucht an seinen Praparaten den ausschlieClichen Anteil

der Dotterzellen (resp. der intermediaren Schicht) beim Aufbau

des Darmblattes bei Cyclostomen, Amphibien, Selachiern, Teleostiern

und Reptilien zu beweisen. Auf der anderen Seite stehen aber

die Beobachtungen vieler Autoren, die fiir alle diese Tiere das

Darmblatt durch das umgeschlagene Blatt ausschlieBlich oder

wenigstens teilweise bilden lassen.

Fiir Cyclostomen nehmen Balfour und viele andere Forscher

an, dafi sich der Darm aus zweierlei Zellen bildet. Fiir Ganoiden

wird einstimmig die Diiferenzierung des Darmblattes vom priraaren

Entoderm behauptet. Bei den Amphibien ist die Frage bis jetzt

noch streitig. Wahrend die einen beide Zellenarten sich daran

beteiligen lassen, entsteht es nach anderen durch Auseiuander-

weichen der Dotterzellen. Bei den Selachiern schreiben beinahe

alle Autoren dem umgeschlagenen Hypoblast eine RoUe beim Auf-

bau des Darmblattes zu, die Brtider Ziegler lassen das ganze

Entoderm sich einstUlpen. Wie es mit den Teleostiern steht,

wurde ja eingehend besprochen.
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Als die vorliegende Arbeit schon fertig war und dem Druck

uberliefert werden sollte, bekam ich die ganz neuen Publikationen

von Samassa (87, 88, 89) in die Hande; sie mussen an dieser

Stelle eine kurze Besprechung finden. Der Umstand, daC zwei

Autoren gleichzeitig und unabhangig voneinander die Gastrulation

bei den Wirbeltieren einer Kritik unterziehen und dieselbe ganz

Oder teilweise verwerfen, ist an und fiir sich schon charakteristisch.

Diese Kritik ist es, was die beiden Autoren nahert, sonst unter-

scheiden sie sich beinahe in alien wesentlichen Punkten. Wahrend

LwOFF eine Einstiilpung iiberall anerkennt, die jedoch, wie mehr-

fach erwahnt, eine ektodermale Chorda und Mesodermanlage bildet,

leugnet sie Samassa bei den meroblastischen Eiern ganzlich, und

wo dieselbe fiir ihn noch vorhanden ist (beim Amphioxus und

teilweise bei den Amphibien), ist es eben eine Gastrulation , die

zur Rildung des Entoderms fuhrt. Lwoff leitet das Entoderm bei

den meroblastischen Eiern von den Dotterkernen ab (und darauf

beruht ja seine Gegenuberstellung des Darmblattes der Anlage der

Chorda und des Mesoderms) ; Samassa wiederum leugnet jeglichen

Anteil der Dotterkerme beim Aufbau des Embryos. Lwoff be-

gniigt sich, zu zeigen, daC die Keimblattdififerenzierung bei den

Wirbeltieren nichts mit der Gastrulation zu thun hat, fiir Samassa

„liegt die Starke der Gastraeatheorie vor allem darin, dafi sie von

alien Hypothesen liber den Ursprung der Metazoen die grofite

innere Wahrscheinlichkeit hat" und auCerdem „in der Ontogenie

der meisten urspriinglichen und dotterfreien Formen ihre Be-

statigung findet", und er sieht sie auch beinahe palingenetisch

rein beim Amphioxus, canogenetisch verandert bei den Amphibien

;

bei den meroblastischen Eiern soil sie ganzlich fehlen: canogene-

tisch vollstandig unterdriickt sein. — Auch geht Samassa meiner

Ansicht nach viel methodischer zu Werke. Er sucht sich einer-

seits auf die Begrifife „Gastrula", „Gastrulation" eine klare Ant-

wort zu verschaften und fragt sich zweitens, inwiefern die Teilung

Anhaltspunkte fur die Bestimmung der Keimblatter giebt.

Und hier trifit Lwoff seitens dieses Autors ganz derselbe

Vorwurf, den ich ihm an Hand zweier Beispiele, welche sich viel-

leicht vermehren lassen, aus dem Gebiet der Entwickelung der

Wirbellosen gemacht habe, namlich: inwiefern darf man die

Makromeren als Entoderm-, die Mikromeren als Ektodermzellen



338 Waclaw Berent,

deuten? ~ „Wenn aber", lesen wir, „iiur die Zellen Entoderm-

zellen sind, aus denen der Darm entsteht, so ist nicht gut ein-

zusehen, wie aus denselben noch etwas anderes gebildet werden

kann als der Darm." . . . Spater stellt sicb heraus, dafi auch ein

Teil des Mesoderms aus dem Entoderm entstehen soil. Woran

sind denn die Entodermzellen zu unterscheiden ; vielleicht daran,

daC sie von Mikromeren umwachsen sind? Dann sind also die

Mikromeren wohl Ektoderm, von einem friiheren Stadium wird

dies aber ausdrucklich geleugnet. . . Woher kommt dann auf ein-

mal die Berechtigung, die Keimblatter nach der GroCe der Zellen

zu unterscheiden ? — An anderer Stelle heiCt es : „Falls die

Beobachtungen Lwofp's uber die Entwickelung der Wirbeltiere

mit totaler Furchung richtig sind, so folgt meiner Ausicht nach

aus denselben weiter nichts, als dafi die Auffassung der Makromeren

als Entoderm, der Mikromeren als Ektoderm, welche von den

meisten Forschern vertreten wird, irrtumlich ist, daB vielmehr

beide Zellenarten zur Bildung des Urdarms verwendet werden,

wobei die Mikromeren die Chorda und einen Teil des Mesoderms

bilden." Samassa sucht die Frage, inwiefern man die Mikromeren

(resp. animale Zellen) und Makromeren (vegetative Zellen) zur

Bestimmung der Keimblatter verwenden kann, auf folgende Weise

zu losen:

Bei Ascidien wird der Urdarm n u r aus den vegetativen

Zellen gebildet und nach iibereinstimmenden Angaben der Beob-

achter der Ascidienentwickelung gehen Chorda und Mesoderm

aus dem Urdarm hervor (folglich aus den vegetativen Zellen). —
Bei Amphibien versuchte der Autor diese Frage auf experimen-

tellem Wege durch Abtotung der vegetativen Zellen mittelst In-

duktionsschlagen zu losen (88). Das Hauptergebnis, auf welches

es hier hauptsachlich ankommt, ist das, dafi man bei einem Ei mit

abgetoteten vegetativen Zellen an der Stelle, wo bei normaler Ent-

wickelung der Urmund liegen wiirde, eine umgebogene Lage sieht,

die beim Vergleiche mit dem sich normal entwickelnden Embryo

als dorsaler Urdarm gedeutet wird. In einem Falle, wo die vege-

tativen Zellen zwar nicht getotet, doch in ihrer Entwickelung ge-

scbadigt wurden, entwickelte sich der Embryo so weit, dafi die

Anlage der Chorda deutlich sichtbar wurde.

Bei Ascidien wurde der dorsale Urdarm und folglich auch

die Chorda, aus den vegetativen Zellen gebildet, bei den Am-
phibien aus den animalen: somit „gewahrt die Furchung fur die

Bestimmung der Keimblatter keinerlei Anhaltspunkte".
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Zur Gastrulation zuruckkehrend, findet sie der Autor beinahe

rein palingenetisch beim Amphioxus (auf die bilaterale Symmetrie

dieser Gastrula wurde ja schon von mehreren Seiten aufmerksam

gemacht) ; bei den Amphibien vollzieht sich die Gastrulation nur

um die dorsale Lippe, auf der ventralen Seite ist sie canogenetisch

stark beeinflufit: sie wird hier gar nicbt vollzogen.

Nun folgen die Angaben des Autors fiir meroblastische Eier ^),

die mit meinen Erfahrungen bei den Knochenlischen in manchem

nicht ubereinstimmen.

Zunachst der Anteil der Dotterkerne bei der Bildung der

Keimscheibe. Im Gegensatz zu den Annahmen von Balfour,

ScHULz, SwAEN, Kastschenko u. a. ^), sollen die Dotterkerne

keinen Anteil an der Bildung der embryonalen Gewebe der Sela-

chier haben. Dagegen, dafi man die entsprechenden Befunde bei

den Teleostiern nicht ohne weiteres auf die Selacbier iibertragen

darf, sprechen bei den letzteren gewichtige Beobachtungen das

Erscheinen der Dotterkerne betrefifend. Wahrend bei den Knochen-

fischen die neuesten Autoren alle eiuig dariiber sind, dafi die

Dotterkerne von den Furcbungskernen abzuleiten sind, ist dies bei

den Selachiern zum mindesten zweifelhaft. — Kastschenko hat

auf dem Stadium zweier Furchungszellen eine Anzahl Dotterkerne

bemerkt, Ruckert beobachtete dieselben noch vor der Vereinigung

der Vorkerne; er fiihrt sie somit auf iiberschiissig eingedrungene

Samenfaden zuriick, wofiir eine weitere Sttitze darin gefunden

wird, daC die Dotterkerne halb so viel Chromosomen enthalten als

die Furchungskerne. Von Samassa wird Torado citiert, der fiir

die Reptilien urspriinglich eine Polyspermie annahm, sich aber

bald iiberzeugte, daC er es mit gewissen Protoplasmaansammlungen

zu thuu hat, und daC physiologische Polyspermie bei den Rep-

tilien nicht vorkommt. Samassa meint dies bestatigen zu konnen,

verwahrt sich aber gegen die Ubertragung dieser Befunde auf die

Selacbier. Auch umgekehrt diirfte eine solche Ubertragung auf

die Teleostier nicht statthaft sein. Bei diesen Fischen wurde

Ahnliches, wie Kastschenko und RtJCKERT bei Selachiern ge-

sehen, von keinem Forscher beobachtet, auch Samassa nimmt gleich

1) Es handelt aich hier um die Eier von Selachiern und Tele-

ostiern ; bei den Sauropsiden soil die Keimblatterdifferenzierung be-

trachtlich verschieden sein, worauf hier nicht eingegangen werdeu kann.

2) Den betreffenden Litteraturuachweis siehe bei Lwoff und
Samassa.
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den anderen Forschern an, daC die Dotterkerne der Teleostier

anderen Ursprungs sind, dafi sie von den Furchungskernen ab-

stammen. Und wird einmal der verschiedene Ursprung der Dotter-

kerne fiir die beiden Fischgruppeu angenommeu, so ist die Mog-

lichkeit ihres verschiedenen Verhaltens nicht ausgeschlossen. Und
dennoch sollen auch bei den Knochenfischen die Dotterkerne keinen

Anteil am Aufbau der Keimscheibe haben ^).

RUCKERT lafit ubrigens die Moglichkeit ott'en, dafi nicht alle

Merocyten der Selachier von den uberschussigen Samenfaden ab-

zuleiten sind. Ohne naher darauf eingehen zu konnen, verweise

ich nur auf Samassa's Fig. 46, Taf. XIII, welche eiu alteres

Furchungsstadium vom Scyllium canicula vorstellt. Fine Zelle

hangt zur Halfte mit dem Dotter zusammen, auCerdem sieht man
unter ihr tief im Dotter einen Kern , der auf der Figur als

Furchungskern zum Unterschied von den iibrigen Dotterkernen

bezeichnet wird. Fragt man sich, was aus diesem Kerne wird, so

kann die Antwort nach alledem, was man von dem Autor iiber

die Furchungskerne erfahrt, nur die sein, dafi er sich mit einem

Teil des Protoplasraas vom Parablast abschniirt. Und ist dies

nicht eine Nachfurchung? Man braucht sich dieses Verhalten bei

den Teleostiern nur gesteigert zu denken: namlich, dafi mehr

Furchungskerne, ahnlich wie in der Fig. 46, in den Parablast zu

liegen kommen. Uberdies glaube ich, dafi hier vorerst ein Mifi-

verstandnis in der Deutung vorliegt. Dafi die direkt sich teilenden

Kerne eine Nachfurchung unterhalten, tritt besonders bei den

Salmoniden (und diese hat der Forscher untersucht) so deutlich

zu Tage, dafi es einfach schwer ist, dieselbe zu iibersehen. In

Anbetracht der erwahnten Fig. 46 (die sich ubrigens auf die

Selachier bezieht) glaube ich, dafi der Autor den Vorgang wohl

bemerkt, denselben aber von der Furchung nicht unterscheidet

Oder nicht unterscheideu will. Indessen werden im allgemeinen

die Zellen, die mit dem Parablast kontinuierlich zusammenhangen

und welche, dank der Teiluug der in der kontinuierlichen Schicht

eingeschlossenen Kerne, als Knospen sich abschniiren, als nach-

gefurcht bezeichnet. (Vergleiclie ubrigens das iiber Furchung und

Nachfurchung auf S. 300 Gesagte.)

Es handelt sich hier offenbar nur um Nachfurchung auf spa-

teren Stadieu, wobei sich die Kerne des Parablastes schon direkt

1) Die Angaben fiir die Teleostier sind vor der Hand als vor-

laufige Mitteilung zu betrachten.
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teilen, Trotzdem bei den Selachiern der Anteil der Merocyten

am Aufbau des Embryos mit Bestimratheit ausgeschlossen wird,

findet man doch folgeude Klausel: „Die bestimmten Angaben

RCckert's iiber diesen Punkt (das Abschniiren eiuiger Dotter-

kerne mit dem umgebenden Dotter und Einwandern derselben in

die Gewebe, um dort zu Grunde zu gehen) will ich durchaus nicht

in Zweifel ziehen, ich glaube aber, dafi sie speciell bei Torpedo

Giltigkeit haben." Sollte man auch fiir die Knochenfische eine

ahnliche Klausel vorbehalten konnen^)? Die Frage wtirde sich

also darauf zuriickfuhren, ob die abgeschntirten Zellen zum Aufbau

der Gewebe verbraucht werden oder bloC dort einwandern, um
resorbiert zu werden. DaC diese abgeschntirten Zellen nicht mit

Dotter, sondern mit Protoplasma umgeben sind, scheint fur mich

in Anbetracht solcher Bilder, wie ich sie in Fig. 11 und 12 ab"

gebildet habe, sicher. Dieselben sind auch alien ubrigen Zellen

gleich, und es laCt sich an ihnen nichts erkennen, was ihren

spateren Zerfall bedingen sollte ; im Gegenteil glaubte ich zu sehen,

daC die mit Dotterkugeln beladenen Zellen oder die „Vakuolen-

zellen" (Fig. 13 a, b, c) sich zu regelmaCigen Blastodermzellen

umwandeln (Fig. 13 f). Nur die relativ auf sehr spaten Stadien

sich abfurchenden Zellen mit dem groCen, knotigen, dunklen Kern,

seien dieselben frei oder mit Dotter beladeu (wie solche in den

Fig. 15, 17, 18 b und c abgebildet sind), zeigen, an dem Kern

namlich, die beginnende Degeneration, und nur von diesen durfte

man behaupten, dafi sie nachtraglich dem Zerfall unterliegen.

Trotzdem man beim Anblick der meisten nachgefurchten Zellen

keinen Anhaltspunkt fur die Behauptung hat, dafi sie einer spateren

Degeneration unterliegen, so hat andererseits die Annahme, daC

sie zum Aufbau der Embryonalgewebe verbraucht werden, denuoch

eineu schwachen Punkt, den ich nicht verschweigen will.

Die Kerne, die sich im Parablast direkt teilen, konneu diesen

Teilungsmodus unmoglich bewahrt haben. Zweierlei Zellenver-

mehrung im Embryo anzunehmen, ware zum mindesten sonderbar,

DaU die Zellen, nachdem sie in die Keimscheibe gelangen, sich

auf einmal mitotisch zu teilen beginnen, ist auch nicht ohne

Weiteres wahrscheinlich.

1) Und thut man dies RIjckeet zu Liebe, so sollte man fiir die

Behauptungen Kupffeb's, van Beneden's, van Bambeke's, Beook's, die

von solchen Zellen das Entoderm ableiten, wenigatens die Moglichkeit

ihrer spateren Resorption reaervieren.
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Die nachgefurchten Zellen stelle ich, wie erwahnt, in keinen

genetischen Zusammenhang zu irgend einem Keimblatt und mochte

darin eine Nebenerscheinung, verursacht durch die Art der

Furchung und des Sammelns des Protoplasmas im Ei, erblicken.

Und dieses iindert an der Frage der Gastrulation bei den Tele-

ostiern gar nichts.

Ein wichtiger Unterschied ist, dafi die primaren Keimblatter

bei Teleostiern nach Samassa durch Abspaltung sich bilden soUen.

Es wurde erwahnt (S. 312), dafi die meisten Autoren sich fiir die

Einstiilpung aussprechen, wahrend einige an der Abspaltung fest-

halten ; auch wurde es betont, dafi die Salmoniden zur Entscheidung

der Frage kein gunstiges Objekt sind. Die Lage der mitotischen

Figuren schien mir hier auf eine Umbiegung und Umschlag zu

deuten ; die WiLSON'schen Abbildungen aber, die sich auf Serranus

beziehen (82, Fig. 43, 44, 46, 47), scheinen die Moglichkeit einer

Abspaltung auszuschliefien. Eine andere Frage ist die, ob der

Prozefi, den ich mit dem wenig passenden Worte „UmschIag"

mehrfach benannte, auch als Gastrulation gedeutet werden kann,

denn eine Einstiilpung, wie sie bei holoblastischen Eiern vor-

kommt und sich phylogenetisch bei der Gastraea nach Haeckel

vollzogen haben soli, ist der Vorgang eben nicht, Anders lautet

dieselbe Frage: ob bei den Teleostiern ein Gastrulastadium vor-

handen ist oder nicht?

Samassa antwortet darauf verneinend, denn ein entsprechender

Vergleich der Gastrula beim Amphioxus wird „iEQmer daran

scheitern, dafi die ventrale Urdarmwand fehlt und der ventrale

Darmverschlufi viel spater erfolgt" und dies „durch einen Prozefi,

dem beim Amphioxus nichts entspricht".

Auf S. 330 wurde gesagt, wie Wilson diesen Unterschied

erklart: es sei eine Arbeitsteilung im Hypoblast eingetreten, der

dorsale iibernimmt die Funktion der Entodermbildung, der ventrale

wird zum Nahrungsmaterial.

Ein ahnlicher Gedankengang findet sich bei Samassa: „Es

kann aber sein, dafi gerade die grofie Masse des Dotters diesen

Effekt hervorbringt (die Vorschiebung der morphologischen Funk-

tionen von den vegetativen Zellen auf die animalen), indem in

einem bestimmten phylogenetischeu Stadium sich das Bildungs-

plasma vom Dotter zuriickzieht und so der Keim dem Dotter

gegeniiber in eine mehr unabhangige Stellung gelangt."

Wir haben aber eine Lage von Bildungsplasma in dem

Dotter — ich meine den Parablast, und dieser diirfte wohl den
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vegetativen Zellen des Amphioxus entsprechen. Da derselbe aber

nicht die gleiche morphologische Rolle spielt (Bildung der ven-

tralen Urdarmwand), so lassen sich die Teile nicht homolo-

gisieren, und wenn ich Samassa richtig verstehe, diirfte das

Vorhandenseia desselben vielmehr die Richtung andeuten, in

welcher die canogenetische Beeinflussung seitens des Dotters statt-

gefunden hat.
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Tafelerkiaruiia:.

Die Abbildungen wurden mittels Camera und zwar die meisteu

bei Leitz Ok. 1, Ob. 7 entworfen.

Tafel XVI.

Fig. 1. Schnitt durch die Keimsoheibe am 3. Tage naoh der

Befruchtung.

Fig. 2. Mitotisohe Kernteilungsfigureu im Parablast.

Fig. 8. Fettkongregationen.

Fig, 4, 5 u. 6. Schnittfragmente durch die Keimsoheibe zur De-

monstration der nachgefurchten Zellen.

Fig. 7 u. 8. Querschnitte durch die Keimscheibe, Ok. 1, Ob. 3.

Fig. 9 u. 10. Schnittfragmente durch altere Keimecheiben der

Forelle.
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Fig. 11 u. 12. Dito vom Lachs.

Fig. 13 a, b u. c. Vakuolenzellen aas dem unteren Teil der

Keimscheibe der Forelle.

Fig. 14. Merocyten iu Teilung und Degeneration.

Fig. 15. Unterer Teil der Keimscheibe nach der Sonderung der

primaren Keimblatter mit einer nachgefurchten groBen Zelle.

Fig. 16. Bin Teil des Medullarwulstes eines 19 Tage alten Lachs-

embryos. v = Vakuolenzelle.

Tafel XVII.

Fig. 17. EeimscheibenfragmeDt mit einer nachgefurchten, mit

Dotterkugel beladenen Zelle.

Fig. 17 b. Der Kern der Zelle.

Fig. 18 a u. b. Dito.

Fig. 18 c. Eine Zelle aus derselben Serie; ihre Lage ist in 18 a

rait einem * angedeutet.

Fig. 19, 20, 21, 22. Obere Fragmente der Keimscheibe vom
5. bis 7. Tage.

Fig. 23 a—e. Deckschichtfragmente von einer Keimscheibe 8

Tage nach der Befruchtung.

Fig. 24. Medianer Langsschnitt einer 10 Tage alien Keimscheibe.

Fig. 25. Der hintere Teil desselben Schnittes in starkerer Ver-

groBerung.

Fig. 26 u. 27. Die hinteren Teile der medianen Langsschnitte

(11. and 13. Tagj.

Fig. 28 u. 29. Mediane Langsachnitte durch die Keimscheibe

einer Forelle, 14. und 15. Tag nach der Befruchtung.

Fig. 30 u. 31. Dito, 16. and 17. Tag.

Fig 32. Deckschichtfragment aus dem Stadium Fig. 28.

Fig. 33 u. 34. Teile der Langsschnitte von einer 19 Tage alten

Keimscheibe. e = Entoderm.

Tafel XVIII.

Fig. 35 u. 36. Mediane Langsschnitte durch die Embryonen
der Forelle, 18. und 19. Tag nach der Befruchtung.

Fig. 37, 38 u. 39. Entwickelungsstadien des Darmes.
Fig. 40—44. Entwickelungsstadien der KxTPPPEEschen Blase.

Fig. 45 u. 46. Querschnitte durch die 20 und 21 Tage alten

Embryonen.
Fig. 47. Uuerschnitt durch die ..Schwanzknospe" (18 Tage alt),

e = Entoderm.

Fig. 48. Querschnitt durch die Keimscheibe, 6 Tage nach der

Befruchtung. f = die in der Teilung zuriickgebLiebenen Zellen.
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