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FRANZ KEIBEL. 

In seinem Artikel ‚Allgemeine und experimentelle Morphologie und Ent- 

wicklungslehre‘‘ hat O. Hertwig die ersten Entwicklungsprozesse im gesamten 

Tierreich, auch die der Wirbeltiere, besprochen und bis zur Ausbildung der 

Keimblase, der Blastula, verfolgt. Hier habe ich anzuknüpfen und darzulegen, 

wie die besondere Organisation der Wirbeltiere sich herausbildet und 

sich in den verschiedenen Klassen ausgestaltet. Es wird dabei zu unter- 

suchen sein, ob sich große Zusammenhänge zwischen den einzelnen Entwick- 

lungsreihen ergeben oder, wo dies noch nicht der Fall ist, klarzulegen, ob und ın 

welcher Richtung sie zu suchen sein werden. Auch werden die Gründe 

anzugeben sein, warum in manchen Fällen in der Phylogenie vorhandene Zu- 

sammenhänge schwer zu finden oder wohl überhaupt in der Entwicklung der 

Einzelwesen, wie sie sich uns heute darbietet, nicht mehr zu erkennen sind. 

Es soll bei unseren Betrachtungen der Hauptbauplan der Wirbeltiere 

durchaus in den Vordergrund gestellt werden, die Vorgänge, welche man als 

allgemeine Entwicklung bezeichnet, und die mit der Ausbildung der Keim- 

blätter ihren Abschluß finden. Es werden dabei die beiden Theorien, welche 

im letzten Drittel des vergangenen Jahrhunderts sich als fruchtbringend für 

unser Gebiet erwiesen haben, die Gastraeatheorie und die Coelomtheorie aus- 

führlicher zu erörtern sein. Zum Schlusse ist dann die Bedeutung der Keimblätter 

für die weitere Entwicklung zu besprechen und auch zu zeigen, wie und ob die 

besprochenen Entwicklungsvorgänge mit dem sogenannten biogenetischen 

Grundgesetz Häckels und O. Hertwigs ontogenetischem Kausalgesetz in Ein- 

klang zu bringen sind. Auf die Entwicklung der einzelnen Organe und Organ- 

systeme dagegen kann hier nicht eingegangen werden. Für sie wird auf den 

folgenden Abschnitt, in dem Gaupp die Morphologie der Wirbeltiere bearbeitet, 

hingewiesen. 

Versuchen wir zunächst eine Übersicht über die Fragen zu gewinnen, Überblick über 

welche uns hier beschäftigen. Da gehen wir am besten von der Entwicklung “* "wiektune 

des Amphioxus lanceolatus aus, bei dem die grundlegenden Entwicklungsvor- 

gänge sich zum größten Teil in fast schematischer Einfachheit vollziehen oder 

doch zu vollziehen scheinen. Freilich müssen gleich hier dann auch einige Bemer- 

kungen gemacht werden, welche die Bedeutung des Amphioxus für die Auf- 

fassung der Entwicklungsvorgänge der Wirbeltiere einschränken und sich 

gegen die alles beherrschende Stellung wenden, die man fast 40 Jahre lang 
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den sich in der Entwicklung dieses kleinen Tieres abspielenden Vorgängen für 

die Entwicklung aller Wirbeltierklassen beigemessen hat. 

Zunächst: der Amphioxus ist gar kein Wirbeltier im strengen Sinne, denn 

bei ihm kommt es niemals zur Entwicklung von Wirbeln, sein Achsenskelett 

wird zeitlebens von einem ungegliederten Stab, der Chorda dorsalis und ihrer 

Scheide, gebildet. Darauf daß auch sein Stützgewebe nicht die physiologisch- 

chemischen Reaktionen gibt, welche das Stützgewebe aller anderen Wirbeltiere 

auszeichnet, sei nur nebenher hingewiesen; wichtiger ist, daß der Amphioxus 

sicherlich ein in bedeutungsvoller Weise zurückgebildetes Geschöpf ist. Er 

hat keinen Schädel, ist ein Akranier, und dieses Merkmal ist zweifellos kein 

primitives, sondern der Mangel des Schädels und die ganze mangelhafte Aus- 

gestaltung des Kopfes, dem 

die typischen Sinnesorgane 

der Wirbeltiere fehlen, ist se- 

kundär erworben. In welcher 

Weise die scheinbar so sche- 

matisch klaren Vorgänge bei 

der Gastrulation des Am- 

phioxus lange Zeit hindurch 

die Auffassung des Gastrula- 
Fig. 2. Junge Gastrula des Am- 

f phioxus, es ist noch ein bedeuten- tionsproblems bei den Wirbel- 

Fig. I. Keimblase (Blastula) des der Teil der Furchungshöhle er- tieren erschwert haben, wird 
Amphioxus. a animaler, v vege- halten. @ animaler, v vegetativer 

tativer Pol, #4. Furchungshöhle. Pol, #H. Furchungshöhle. Nach später zu erörtern sein. Trotz- H 

Nach HATScHEK. HATSCHEK. 
dem empfiehlt es sich, wie 

schon gesagt, sich mit Hilfe der Entwicklung des Amphioxus einen Überblick 

über die Entwicklungsvorgänge zu verschaffen, die wir dann bei den eigent- 

lichen Wirbeltieren betrachten, und deren Zusammenhänge und Bedeutung wir 

dem Verständnis näher bringen wollen. Wir beginnen mit dem Stadium der 

ausgebildeten Keimblase, der Blastula, wie sie sich aus dem dotterarmen Ei des 

Amphioxus durch die Furchung herausgebildet hat. Die Blastulae des Amphi- 
oxus sind kleine Bläschen, doch kann man schon im Blastulastadium eine Dif- 

ferenzierung der Zellen auch äußerlich erkennen. Fig. I zeigt uns eine solche 

Blastula im Durchschnitt. Wir können an ihr zwei Pole unterscheiden, welche 

den gleichnamigen Polen des ungefurchten Eies entsprechen. Der animale Pol 

(a) ist durch kleine dotterarme Zellen gekennzeichnet, der vegetative (v) durch‘ 

größere, dotterreithere. Durch ungleiches Wachstum werden die Zellen des 

vegetativen Poles der Blastula eingestülpt und durch denselben Vorgang wird 

die Furchungshöhle (FM.) schließlich bis auf geringe Reste verdrängt (Fig. 2). 

Aus dem einschichtigen Bläschen ist eine zweischichtige Kappe geworden, die 

man als Gastrula bezeichnet. Die Höhlung dieser Kappe, der Urdarm oder die 

Gastrulahöhle, steht ursprünglich mit der Außenwelt durch eine sehr weite 

Öffnung, einen weiten Urmund oder Gastrulamund, in Verbindung. Die beiden 

Schichten dieser Kappe pflegt man als das äußere und das innere Keimblatt, 

als das Ektoderm und das Entoderm zu bezeichnen; doch wird sich später 
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zeigen, daß diese Keimschichten mit denen, welche man bei anderen Tieren 
so nennt, nicht ohne weiteres verglichen werden können. Iminneren Keimblatt, 

dem sogenannten Entoderm, des Amphioxus sind außer den Anlagen für das 

Epithel des Darms und seiner Drüsen auch noch andere Anlagen enthalten, 

die für die Chorda dorsalis, das primitive Achsenskelett, und die für das zwischen 

Ektoderm und Entoderm gelegene Mesoderm. Die Beziehungen dieser Anlagen 

zum Entoderm sind, wenn man solches einfach topographisch als inneres Keim- 

blatt auffaßt, bei den verschiedenen Wirbeltieren verschiedenartig. Bezeichnen 

wir überall das ursprünglich untere oder innere Keimblatt als primitives Ento- 

derm, so müssen wir uns von Anfang an gegenwärtig halten, daß wir dieses 

primitive Entoderm bei 

Amphioxus nicht ohne 
weiteres dem bei den ver- 

schiedenen Wirbeltieren 

homologisieren dürfen, 

und ebensowenig dürfen 

wir das primitive Ento- 

derm der verschiedenen 

Wirbeltiere untereinander 

homologisieren. Erst nach 
caud, 

Absonderung der Chorda Er g.3. Gastrula von Amphioxus,welche Fig. 4. Schema des Urmundschlusses 
die Verengerung und Verlagerung des 5; Amphioxus DIN ALERT 

und des Mesoderm erhal- Urmundes zeigt. Die Flimmern der an ah 
äußeren Keimschicht sind angedeutet. 

ten wir im definitiven En- 

todermeinenZellkomplex, 
aß apical, caud caudal, dors dorsal, 

ven? ventral.e. Nach HATScHER. 

Stadium, &@ und «@, $ und $ usw. 

Punkte dieses Randes, welche sich 

später in aa, 99 usw. aneinander 

legen und so den Urmund in apico- 

caudaler Richtung einengen. Nach 

HATSCHERS Darstellung entworfen. 

der bei Amphioxus und 

bei den Wirbeltieren 

durchweg vergleichbar ist: wir können ıhn als das definitive Entoderm be- 
zeichnen. Das definitive Entoderm besteht aus den Zellen, welche beim Am- 

phioxus und bei allen Wirbeltieren dem Epithel des Darms und der Darm- 

drüsen seinen Ursprung geben. Das gleiche gilt entsprechend für das primitive 

Ektoderm. Neben den rein morphologischen Unterschieden machen sich 

zwischen innerer und äußerer Keimschicht, zwischen primitivem Ektoderm und 

Entoderm auch schon frühzeitig physiologische Unterschiede bemerkbar. Das 

äußere Keimblatt differenziert sich zum Fortbewegungs- und Schutzorgan; 

es erwirbt Flimmern und eine gewisse Festigkeit, das innere paßt sich der Auf- 

nahme von Nahrung an. In der nun folgenden Periode der Entwicklung ver- 

engert sich zunächst der Urmund und wird dabei zugleich dorsal- und caudalwärts 

verlagert (Fig. 3u. 4). Hatschek nahm an, daß der Verschluß des Urmundes 

durch in cranio-caudaler Richtung erfolgende Nahtbildung vor sich gehe. 

Fig. 4 veranschaulicht seine Meinung. Die Linie ur zeigt den Urmundrand 
in einem frühen Stadium an. Der Urmund soll sich nun entsprechend einer 

später über den Rücken verlaufenden Linie dadurch schließen, daß seine Rän- 

der von rechts und links symmetrisch gegeneinander rücken, so daß stets 

korrespondierende Punkte der beiden Seitenränder «u.«, ßu.ß usw. zur Ver- 

Keimblätter 

bei Amphioxus. 

Verschluß des 

Urmundes 

bei Amphioxus. 
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wachsung kommen. Man hat das eine Concrescenz des Urmundes genannt, und 

man hat darzutun versucht, daß der Verschluß des Urmundes bei den Wirbel- 

tieren allgemein in dieser Weise erfolgt. In diesem Sinne spricht man von einer 

Concrescenztheorie. Was nun den Amphioxus im besonderen anlangt, so haben 

alle neueren Untersucher zwar nichts von einer Nahtspur am vorderen Rande 

des sich verkleinernden Urmundes nachweisen können, doch wäre das an sich 

kein Grund einen Verschluß des Urmundes in der von Hatschek angenommenen 

Weise schlechthin zurückzuweisen. Wenn sich das Material der Urmundlippen 

von rechts nach links auch in der angedeuteten Weise vereinigt, so braucht 

doch keine richtige Naht dabei zustande zu kommen. An einem Experiment, 

das Gräper neuerdings zur Erläuterung anderer Verhältnisse gegeben — bei ihm 

Er handelt es sich um die Ent- 

stehung des Darms durch zwei 

seitliche Falten, die auch in 

Zweifel gezogen wurde, weilman 

keine Spur einer Naht erkennen 

könne —, kann man sich das klar 

machen. Ein Glasstab wird wie 

in Fig. 5a gebogen und an der 

Biegungsstelle ein anderer Glas- 

/} 

caud 

Fig.5A u.5B. Verschmelzung eins Fig.6. Schema des Ur- Stab als Handhabe aufgesetzt; 
gebogenen Glasstabes ohne Naht- mundschlusses bei Am- . 5 
bildung. Nach GrÄrPER. Man ver- phioxus. Nach RApıs dann läßt man die Flamme 

gleiche den Text. Auffassung. direkt in den Verschmelzungs- 

winkelschlagen, und es gelingt bei entsprechender Übung eine vollständige Ver- 

schmelzung, wie sie Fig. 5b zeigt, ohne jede Naht zu erreichen, es rückt ein- 

fach die bogenförmige Grenze in der Richtung des Pfeiles, vor und hinter ihr 

bleibt eine nahtlose Verschmelzung. Die Pfeile deuten die Richtung der Ver- 

schmelzung an. 

Trotzdem hat die Concrescenztheorie des Fehlens der Nahtspur wegen 

heftige Gegner gefunden. Daß etwa der Urmund sich in der Weise schließt, 

daß die einzelnen Punkte seiner Ränder konzentrisch gegeneinander vor- 

rücken, um sich schließlich in einem Punkte zu vereinigen, das ist aus- 

geschlossen, und so nimmt z.B. Rabl an, daß die Ränder gegen einen ex- 

zentrisch gelegenen Punkt des Urmundes, welcher der Mitte seines hinteren 

Randes entspricht, vorrücken. Einen solchen Verschluß soll das Schema 

Fig. 6 verdeutlichen. Dabei nimmt auch nach Rabls Auffassung der Gastrula- 

mund anfangs nahezu den ganzen Rücken ein; er verkleinert sich von vorn 

nach hinten, und sein letzter Rest bildet eine kleine dorsal am Hinterende ge 

legene Öffnung. Wie Rabl es mit dieser Auffassung vereinigt, daß auch nach 

seiner Annahme, falls der Verschluß des Urmundes nicht zustande käme, an 

seinen Rändern sich an entsprechenden Stellen die entsprechenden Teile der 

rechten und linken Seite des Embryo entwickeln würden, ist mir freilich dabei 

nicht klar geworden. Mit dieser Annahme kehrt er doch zur Concrescenz- 

theorie in verschleierter Form zurück, und so interpretiert erscheint der Unter- 
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schied zwischen seiner Auffassung und der Annahme einer Concrescenz im 

Sinne von Hatschek und Oskar Hertwig nicht eben groß. 
Kehren wir nach dieser theoretischen Abschweifung zur Larve des 

Amphioxus zurück. 
Schon in frühem Gastrulastadium 

ist an der kleinen Larve durch Ab- 

flachung die dorsale Seite kenntlich 

geworden (Fig. 3u.7) und mit ihr die 

bilaterale Symmetrie. So kann man 

nun am Urmunde eine dorsale, eine 

ventrale und jederseits eine laterale 

Urmundlippe unterscheiden. Hat sich 

der Urmund bis zu einem gewissen 

Grade verengert, dann beginnt sich die 

Larve allmählich in die Länge zu 

strecken, und wichtige Differenzie- 

tungen treten sowohl am äußeren wie 

aminneren Keimblatt ein. Das äußere 

Keimblatt verdickt sich in der dorsa- 

len Medianlinie und zu beiden Seiten 

von ihr und so grenzt sich allmählich 

als erste Organanlage aus dem Ekto- 

derm die Medullarplatte ab. Fig.8 zeigt 

ein Schema, welches ein solches Tier- 

chen in der Ansicht von caudal und 

rechts darstellt. Das Gebiet der Me- 

dullarplatte ist durch einen dunkleren 

Ton kenntlich gemacht. Im Gebiet der 

inneren Keimschicht haben sich in- 

zwischen an der dorsalen Wand des 

Urdarms drei Rinnen gebildet, eine 

mittlere und zwei seitliche. Diese Rin- 

nen sind schon bei der durchsichtigen 

Larve kenntlich, am besten aber treten 

sie an Querschnittenhervor (Fig.9—11). 

Fig.7. Gastrula des Am- 

phioxus mit stark ver- 

kleinertem Urmund von 

caudal und rechts. Die 

dorsale Seite ist ab- 

geflacht. 

Fig. 8. Gastrula des Am- 
phioxus mit stark ver- 

kleinertem Urmund von 

caudal und rechts. Auf 

der abgeflachten dorsalen 

Seite ist durch einen 

dunkleren Ton die An- 
lage der Medullarplatte 

kenntlich gemacht. 

Fig. ır. Querschnitt durch 
eineLarve desAmphioxus. 
Chordarinne und Coelom- 

divertikel sind nahezu 

abgeschnürt. 

Nach HATSCHER, 

Larve des Amphioxus. Dorsal 

hat sich aus dem Ektoderm 

die Medullarplatte abgeglie- 

dert. An der dorsalen Wand 

des primitivenEntoderm sehen 

wir rechts und links die Coe- 

lomdivertikel eben angedeu- 

tet, eine Chordarinne ist noch 

nicht vorhanden. 

Nach HATScHEK, 

Querschnitt durch Hies.to. 

eine Larve des Amphioxus, 

Im Gebiet des Ektoderm hat 
sich die Medullarplatte zu 

einer Medullarrinne eingefal- 
tet und ist von dem übrigen 

Ektoderm überwachsen wor- 
den. Im Bereich des primi- 

tiven Entoderms erkennen 

wir unterhalb der Medullar- 

rinne die Chordaanlage und 

rechts und links von ihr die 

schon ziemlich tiefenCoelomdi- 

vertikel, deren Begrenzung 
die Anlage des Mesoderms 

darstellte. Nach Hartschsk, 

Die mittlere Rinne schnürt sich später ab und bildet die Chorda dorsalis, die 

seitlichen Rinnen gliedern sich in cranio-caudaler Richtung und lassen so zu 

jeder Seite der Chordaanlage eine Reihe von Taschen entstehen, die sich dann 

wie die Chorda von dem unteren Keimblatt abschnüren (Fig. Io, II). Die 

"Wände dieser Taschen bilden das mittlere Keimblatt, das Mesoderm; der von 

ihnen begrenzte Hohlraum ist das primäre Coelom, wie es auf den Fig. II, 12 

2 13, und zwar in Fig. II u. 13 auf Querschnitten durch die Larve, in Fig. 12 

r 

Licht gezeichnet wurde. 

K.d. G. IL. ıv,Bd2 Zellenlehre etc. II 

— 

er —— 

bei einer ganzen Larve dargestellt ist, die von links her bei durchfallendem 

22 

Die Medullar- 

platte bei Am- 

phioxus. 

Chordaanlage, 
Mesoderm und 

Coelom bei 
Amphioxus. 
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Das Mesoderm und mit ihm das Coelom gliedert sich wieder in einen dor- 
salen und einen ventralen Teil (Fig. 14). Nur der dorsale Teil behält die Glie- 

derung bei. So entstehen die Ursegmente mit den Ursegmenthöhlen. Der 

ventrale Teil des Coeloms wird einheitlich; er stellt das definitive Coelom, die 

Leibeshöhle, dar. Diese ist zunächst paarig, später aber verschmelzen in einem 

großen Teil der Larve die rechten und linken Hohlräume ventral vom Darm. 

Der laterale Teil des das Coelom begrenzenden Mesoderms liegt als parietales 

Mesoderm dem Ektoblast an und bildet mit ihm die Körperwand, die Somato- 

pleura, während die derepithelialen Anlage des Darmepithels anliegende Schicht 

E, 

4 

dors. 

. HETSISTHRTSTSTOIEHS . EERERREBERBERRB EIER En 
EHI 

ap. 

Fig. ı2. Larve des Amphioxus von links bei durch- 

fallendem Licht gezeichnet. 22. apikal (Kopfende), caud. 
caudal (Schwanzende), dors. dorsal (die Rückenseite), 
vent. ventral (die Bauchseite), Fünf Coelomdivertikel 

haben sich gebildet, dorsal von ihnen erkennt man den 
Boden der Medullarrinne. Die Medullarrinne ist bis auf 
eine Stelle am Kopfende, dieman vorderen Neuroporus 
(v. neurß.) nennt, vom Ektoderm überwachsen. Schwanz- 
wärts (caxd.) steht die Medullarrinne durch den gleich- 

falls vom Ektoderm überwachsenen Canalis neuren- 
tericus (can. »eur.) mit der Darmhöhle in Verbindung. 

Nach HATSCHER. 

dors. 

Aer 

es el RÜCETEE 

vent. 

Fig.13. Querschnitt durch 
eine Amphioxuslarve, bei 
der die Medullarrinne vom 
Ektoderm überwachsen 

ist, und die sich beinahe 

zum Rohre geschlossen 

hat. In der Mitte des 

Schnittes liegen in dorso- 

ventralerRichtung Medul- 

larrinne, Chorda dorsalis 

und Darm übereinander. 

Rechts und links von 

Chorda und Darm ist je 
ein Coelomdivertikel ge- 
troffen. Nach HATSCHEK. 

das viscerale Blattdes 

Mesoderms bildet. 

Das, was vom in- 

nerenKeimblatt nach 

der Abscheidung des 

Mesoderms und der 

Chorda übrig bleibt, 

nennen wir das defi- 

nitive Entoderm, es 

zusammen mit 

dem visceralen Blatt 

Mesoderms als 

ist 

des 

Splanchnopleura zu 

bezeichnen. 
Während sich diese. 

Entwicklungsvor- 

gänge abspielen, hat 

die Differenzierung des Ektoderms weitere Fortschritte gemacht. Die Anlage 

des zentralen Nervensystems, die Medullarplatte, hat sich von der primitiven 
Epidermis gelöst und sich dann zur Medullarrinne eingefaltet (Fig.9—ı1). Sie 

wird vom Schwanzende beginnend von der primitiven Epidermis überwachsen 

(Fig. 11—14). Erst nachdem die Überwachsung vollendet ist (Fig. 13—15), 

schließt sie sich zum Medullarrohr, das an seinem vorderen Ende durch eine 

Öffnung, den vorderen Neuroporus (v. neurp.), noch lange Zeit mit der Außen 

welt in Verbindung steht. Bemerkenswert ist, daß bei dem Überwachsungs- 

prozeß der Medullarplatte durch die primitive Epidermis auch der nun zu einer 

kleinen rundlichen Öffnung gewordene Blastoporus überwachsen wird. Diese 

Öffnung liegt an dem caudalen Ende der Medullarrinne und verbindet sie und 

später das Medullarrohr als Canalis neurentericus (can. neur.) mit dem Darm 

(Fig..12 u. I5). Streckt sich dann die Larve und entstehen am vorderen Ende 
des Darmes der Mund und die Kiemenöffnungen, am hinteren Ende der After 

— Vorgänge, auf die hier im einzelnen nicht eingegangen werden soll —, so hat 

der junge Amphioxus ein Stadium erreicht, in dem er wohl als ein auf sein 

einfachstes Schema gebrachtes chordates Tier gelten kann. Die Vorgänge, 

welche ununterbrochen stattfinden mußten, um zu diesem Ziele zu führen, 

> 2 er a a a po nen sam nn een 
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sind ganz allgemein ausgedrückt, die Substanzzerklüftung durch Zell- 

teilung, das ungleichmäßige Wachstum der einzelnen Teile und 

schließlich die histologische Differenzierung der Zellen und Zellkom- 

plexe. Die Zellteilung vermehrt die Bausteine, aus denen das Tierchen aufge- 
baut ist; das ungleichmäßige Wachstum führt zur Veränderung der Gestalt, 

zu Einfaltungen und Einstülpungen; durch histologische Differenzierung 

passen sich die einzelnen Zellkomplexe den verschiedenen Aufgaben an, wel- 

che ein jeder an seiner Stelle für den Organismus zu leisten hat; wir könnten 

hier fast von einer Arbeitsteilung sprechen. 

dors. 

NEE HEASETE NE SIR BEAT LEI ENNTRE EI CHRPEEBERE RENT AT EEAN 

nur En U Can, neur. 

ap n = 
Er I caud 

Fig. 14. Querschnitt durch eine Am- 
Phioxuslarve. In der Mitte des Schnittes 

liegen in dorso-ventraler Richtung Me- vent. 
dullarrohr, Chorda dorsalis und Darm 
übereinander. Rechts und links von Fig. ı5. Amphioxuslarve von der linken Seite bei durchfallendem Licht ge- 

Medullarrohr, Chorda dorsalis und zeichnet. a2. apical (Kopfende), caud. caudal (Schwanzende), dors. dorsal 

Darm liegen Coelomdivertikel. Da die (Rückenseite), vez/. ventral (Bauchseite). Die langen Flimmern der Epi- 

Segmente des Amphioxus sich gegen- dermis sind dargestellt. Das Medullarrohr steht am Kopfende durch den 

einander verschieben, sind die Seg- vorderen Neuroporus (v. zeurß.) mit der Außenwelt, caudal durch einen 
mente nicht an entsprechenden Stellen Canalis neurentericus (caz. »eur.) mit der Darmhöhle in Verbindung. Durch 

getroffen. Aufderlinken Seite der Figur die Mesodermsegmente schimmert die ventrale Wand des Medullarrohres, 

ist die Mitte eines Segmentes getroffen. die Chorda dorsalis und die dorsale Wand des Darms durch. Zählen wir, 
Hier ist die Abgliederung des dorsalen indem wir von den Mesodermsegmenten absehen, die verschiedenen Ge- 
Teils des Mesoderms bzw. Coeloms bilde in der Mittte der Larve in dorso-ventraler Reihenfolge auf, so haben 

von dem ventralen noch nicht zu er- wir zu nennen: 1. die Flimmern tragende Epidermis der Rückenseite, 2. die 

kennen, wohl aber auf der rechten dorsale Wand des Medullarrohres, 3. die ventraleWand des Medullarrohres, 

Seite der Figur, auf der die Randteile 4. dieChorda dorsalis, 5 die dorsale Wand des Darms, 6. die ventrale Wand 
eines Coelomdivertikels getroffen sind. des Darms, 7. die Flimmern tragende Epidermis der Bauchseite, 

Nach HATSCHER. Nach HATSCHEK. 

Bemerkenswert ist, daß im allgemeinen die Entwicklungsvorgänge in 

cranio-caudaler Richtung fortschreiten. Wenn wir also im Kopfende einer 

Larve die Coelomdivertikel und die Chorda schon abgeschnürt finden, können 

wir doch auf einem Schnitt weiter caudal das Coelom und die Chordarinne noch 

mit dem Urdarm in Verbindung treffen, und noch weiter caudal ist vielleicht 

‚noch gar keine Differenzierung des primären inneren Keimblattes aufgetreten. 

Die Fig. 16, 17 und 18 sollen das erläutern. Fig. 16 stellt eine Amphioxuslarve 

von links und caudalwärts dar. Die Epidermis ist von der linken Seite abge- 

‚zogen, und man sieht Mesodermsegmente. Das Medullarrohr ist bis auf den 
” 

' vorderen Neuroporus (v. neurp.) geschlossen. Die Fig. 17 und I8 stellen dieselbe 

' Larve mit unverletzter Epidermis dar. In Fig. 17 ist entsprechend der in Fig. 16 

mit a bezeichneten Stelle das caudale Ende der Larve abgeschnitten, und man 

‚blickt auf einen der Fig. 13 ähnlichen Querschnitt. In Fig. 18 ist nur das aller- 

caudalste Ende der Larve, entsprechend der in Fig. 16 mit b bezeichneten 

Stelle abgetragen, man sieht auf einen Querschnitt, welcher der Fig. ıı ähnelt. 

Auf Fig. 17 sehen wir die Chorda und die Coelomdivertikel abgegliedert, in 

22” 
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Fig. 18 steht die Chordarinne und stehen die Coelomdivertikel noch in Ver- 

bindung mit der Darmhöhle. 

Nach diesem allgemeinen Überblick wenden wir uns nun dazu, das Re- 

sultat der Furchung, das Keimbläschen oder die Blastula in den einzelnen 

Wirbeltierklassen genauer zu betrachten. Wir stellen hier neben die Blastula 

des Amphioxus (Fig. I9 = I) die entsprechenden Stadien eines Amphibiums 
(Fig. 20), eines Knorpelfisches (Fig. 2I), eines Reptils (Fig. 22) und eines Säu- 

gers (Fig. 23). Bei Fig. 2I muß man sich den großen Dotter ventral dazu den- 

ken. In der Fig. 22A ist der Dotter zwar mit zur Darstellung gebracht, aber 

viel zu klein gezeichnet, die Verhältnisse bei Vögeln sind, weil sie ganz ähnlich 

v neufop „V. NEUTOP 

caud. caud caud. 

Fig. 16—ı8 stellen die gleiche Amphioxuslarve dar, bei der in Fig. 17 das caudale Fig. 19. Keimblase (Blas- 
Ende entsprechend der Linie a in Fig. 16, in Fig. ı8 das caudale Ende entsprechend der tula)desAmphioxus. zani- 

Linie 5 abgetragen ist. Auf Fig. ı6 ist die Epidermis der linken Seite entfernt. Man maler, v vegetativer Pol, 
sieht auf die Larve bzw. ihre cranialen Stücke von caudal und links. ap. apical FH. Furchungshöhle. 

(Kopfende), caud. caudal (schwanzwärts), v. zeuroö. vorderer Neuroporus. Nach HATScHEK. 

liegen wie bei den Reptilien, nicht bildlich dargestellt worden. Die Entwick- 

lung der Cyclostomen, von denen die der Neunaugen, der Petromyzonten, sich 

im großen und ganzen den Verhältnissen bei den Amphibien annähern, die der 

Myxinoiden noch verhältnismäßig wenig bekannt sind, übergehen wir, ebenso’ 
die Verhältnisse bei den Dipnoern, Teleostiern und Ganoiden. Die jetzt gut’ 

bekannte Entwicklung der Dipnoer, der Lungenfische, ist in ihren wichtigen. 

Anfangsstadien der Entwicklung der Amphibien außerordentlich ähnlich, der 

Entwicklung der Knochenfische (Teleostier) und der Ganoiden hat zwar viele 

Eigentümlichkeiten, läßt sich aber prinzipiell sehr wohl mit der Entwicklung 

der anderen Fische und der Entwicklung der Amphibien in Einklang bringen. 

Es würde aber hier zu weit führen, auch auf die Entwicklung dieser aberranten 

eines Amphibiums und vergleichen sie mit der des Amphioxus, so sehen wit 

den Unterschied zwischen den beiden Polen des Eies, dem animalen und dem 

vegetativen Pol, bei der Amphibienblastula sehr viel ausgeprägter. Die Zellen 

des vegetativen Poles sind groß und mit Dotter überladen, die des animalen 

klein, freilich auch nicht vollkommen dotterfrei. Die Furchungshöhle liegt 

exzentrisch, gegen den animalen Pol hin verschoben; an ihrem Boden lieger 
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bildet, die in der Regel in mehreren Lagen angeordnet sind; seitlich findet ein 

allmählicher Übergang von den kleinen relativ dotterarmen in die großen, 

dotterreichen Zellen statt. Das sind alles Unterschiede, welche sich zwanglos 

Fig. 20. Schnitt durch eine Blastula von 
Rana fusca. #7 Furchungshöhle. Aus 
Herrwiss Handbuch der Entwicklungs- 

lehre. 
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Fig. 21. Medianer Sagittalschnitt durch die Blastula eines 
Selachiers (Pristiurus). Rechts liegt das hintere Ende, DrX 

Dotterkerne, #H Furchungshöhle. Aus Herrwıscs Handbuch 

der Entwicklungslehre. 

Blastula eines Kaninchens. w ein- Fig. 23. 

fache Wand der Keimblase (Trophoblast vgl. 

S.379 ff), # Haufen der Embryonalzellen. Aus 

Herrwıss Handbuch der Entwicklungslehre, 
Nach E. van BANEDEN. 

Fig. 22. A Schnitt durch das 
ganze Ei eines Reptils. Am 

animalen Pol der abgefurchte 

Keim. Der Dotter istim Ver- 

hältnis viel zu klein gezeich- 

net. 3 Der animale Pol des- 

selben Eies bei stärkerer Ver- 
größerung. Der Keim ist am 
Rande noch nicht abgegrenzt. 
Mit Benutzung einer Figur 

von Var. 

auf die größere Dottermitgift zurückführen lassen, die das Ei der Amphibien 

von seiner Mutter erhalten hat. Da diese bei den verschiedenen Amphibien 

sehr verschieden groß sein kann, kann man bei verschiedenen Arten und Fa- 

milien auch alle möglichen Abstufungen in den Unterschieden des dorsalen und 

ventralen Pols der Furchungsstadien des Eies und in der Exzentrizität der 

Furchungshöhle antreffen. Noch mächtiger als bei den Amphibien ist die 

Dotteransammlung im Ei der Selachier, der Knorpelfische. Da reichen die 
Selachier- 
gastrula, 
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Kräfte der Zellteilung nicht hin, den größeren ventralen Teil des Eies in Zellen 

zu zerlegen. Der Boden der Furchungshöhle wird von einer nicht in Zellen 

zerlegten Masse gebildet, in der, besonders gegen den Rand des abgefurchten 

Keimes hin sich Kerne finden, von einem sogenannten Syncytium. Eigentlich 
ist die ganze unzerlegte Dottermasse mit diesen Kernen als ein solches Syney- 

tium zu betrachten, das den Zellen am ventralen Pole der Amphioxus- und 

Amphibienblastula entspricht. Daß es die Übermenge des Dotters ist, welche 

diese Form der Blastula bedingt, bestätigt ein hübsches Experiment von 

O. Hertwig. Ändert man bei einem Froschei, das sich normalerweise ganz 

furcht, holoblastisch ist, die Verteilung des Dotters durch Zentrifugieren in 

der Weise ab, daß der Dotter ganz oder nahezu ganz an den vegetativen Pol’ 

Eee wird, so nimmt das Froschei den meroblastischen Typus der Fur- 

Er chung an und seine Blastula erinnert an die der Eier, welche 

normalerweise meroblastische Furchung aufweisen. 

Wenden wir uns nun von der Selachierblastula zu der der 

Reptilien (Fig.22) und Vögel, so scheinen bei diesen Blastulae zu- 

nächst durchaus gleiche Verhältnisse vorzuliegen wie bei der 

Fig.24.Blastulaeines Blastula der Selachier, der weitere Verlauf der Entwicklung ist 
Amphibiums. (Rana 
fusca). Blick aufden aber so abweichend, daß doch Vorsicht bei der Vergleichung 

vegetativen Fol neboten erscheint. Vor allem darf die Furchungshöhle des Am- 
phioxus-, Amphibien- und Selachiereies nicht ohne weiteres der Höhle in der 

Reptilien- und Vogelblastula verglichen werden, denn während die Furchungs- 

höhle des Amphioxus, der Amphibien und der Selachier — auf besondere Ver- 

hältnisse bei Amphibien komme ich noch zurück — zu einem Spalt zwischen 

Ektoderm und Entoderm wird, geht die Höhle im Ei der Sauropsiden — unter 

diesem Namen faßt man Reptilien und Vögel zusammen — in die definitive 

Darmhöhle über. Was wir hier eben kurz für Reptilien undVögel, die Sauropsiden, 

ausführten, gilt noch in viel höherem Grade von der sogenannten Blastula 

der Säuger, und wenn nicht später bei allen Wirbeltieren ein Stadium vor- 

käme, in welchem der beim Amphioxus geschilderte Chordatentypus mit fast 

schematischer Deutlichkeit hervorträte, würde man vielleicht den Versuch gar 

nicht wagen, die verschiedenen Entwicklungsreihen im einzelnen zu vergleichen. 

Bei der Blastula der Säuger wird es außerdem nötig sein, doch auch hier noch 
einmal ihre Vorstadien kurz zu besprechen und die abweichenden Typen im 

Säugerstamme selbst hervorzuheben. 

Verfolgen wir zunächst die Vorgänge, welche bei den Amphibien zur 

Bildung der Keimblätter führen. An der ausgebildeten Blastula des Frosches 

(Fig. 24) ist der animale Pol, der bei dem innerhalb seiner Hülle im Wasser be- 

findlichen Ei nach aufwärts gekehrt ist, dunkel gefärbt, der vegetative weiß, 

unterhalb des Äquators gehen beide Färbungen allmählich ineinander über. 

Dieser Farbenunterschied wird durch ein körniges Pigment hervorgerufen, 
das sich in den oberflächlich gelegenen Zellen der animalen Halbkugel und bis 
über den Äquator hinüber vorfindet. Etwas unterhalb des Äquators sieht 

man kurze Zeit, nachdem die Blastula die Höhe ihrer Entwicklung erreicht hat, 
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eine Stelle, an der der dunkle und helle Farbenton sich scharf gegeneinander 

absetzen, und bei genauerem Zusehen erkennt man, wie hier ein feiner Spalt 

auftritt (Fig. 25). Dieser Spalt verlängert sich nach beiden Seiten und krümmt 

sich dabei nach der vegetativen Eihälfte hin (Fig. 26), bis schließlich ein voll- 

kommener Kreis zustande kommt, der ein helles Feld umschließt (Fig. 24). Die- 

ser Kreis wird allmählich kleiner und kleiner. Man bezeichnet ihn als Blasto- 

porus, Urmund; daß er dem Blastoporus des Amphioxus nicht ganz ohne wei- 

teres zu vergleichen ist, werden wir später sehen, wenn wir die kleinen Frosch- 

embryonen auf Schnitten untersuchen. An dem Urmund unterscheiden wir 

wie beim Amphioxus eine dorsale, eine ventrale und zwei seitliche Urmund- 

oder Blastoporuslippen. Das helle Feld, das im Bereiche des Urmunds zu 

sehen ist, nennt man den Dotterpfropf. Natürlich wird der Dotterpfropf ent- 

27 28 29 
Fig. 25—29. Gastrulationsstadien von Amphibieneiern teilweise mit Zugrundelegung der Modelle von FRIEDRICH 
ZiEGLer. In den Figuren 25—27 sieht man direkt auf den Blastoporus ; in Fig. 28 und 29, bei denen die Anlage der 

_ Medullarplatte und der Medullarwülste aufgetreten sind, etwas von rechts her auf das caudale Ende der Embryonen. 

sprechend der Verkleinerung des Urmundes kleiner und kleiner. Vor der dor- 

salen Lippe bildet sich die Medullarplatte (Fig. 28), die sich rechts und links 

bald zu den Medullarwülsten erhebt (Fig. 29). Die beiden Medullarwülste gehen 

vorn ineinander über und grenzen so das vordere Ende der zwischen den 

Medullarwülsten gelegenen Medullarrinne ab. Caudalwärts läuft die Medullar- 

rinne gegen die dorsale Lippe des Blastoporus hin aus. Gelegentlich kann man Urmundschluß 

hier an der Stelle, wo sie die dorsale Urmundlippe trifft, eine kleine Kerbe fin- ’* “rHbien 

den. Man wird geneigt sein, in dieser Kerbe einen Hinweis darauf zu sehen, 

daß sich der Blastoporus in cranio-caudaler Richtung durch Concrescenz 

schließt, entsprechend wie es Hatschek und Hertwig für den Amphioxus an- 

nehmen. Schnittbilder lassen freilich nichts von einer Nahtbildung erkennen; 

doch weisen sowohl die Ergebnisse operativer Eingriffe an den Rändern des 

Blastoporus, wie vor allem gewisse Hemmungsbildungen darauf hin, daß das 

Material zur Bildung der rechten und linken Seite des Körpers, abgesehen vom 

eigentlichen, primären Kopfgebiet in den Rändern des Blastoporus zu suchen 

ist. Unterbleibt nämlich, wie das gelegentlich vorkommt, oder wie man esauch 

durch experimentelle Eingriffe erzielen kann, der Verschluß des Blastoporus 

und die Inkorporierung des Dotterpfropfes (Fig. 30)’ — O. Hertwig hat solche 

Bildungen beim Frosche Spinae bifidae genannt —, so liegen in den Rändern 

‚des Urmundes Medullar- und Chordaanlagen und weiter peripher die Urseg- 

mente. Schnitte durch solche Hemmungsbildungen geben Fig. 3T A u. 31B. 

In Fig. 31 A, die einen Schnitt durch den Embryo der Fig. 30 vorstellt, hat sich 

das Mesoderm noch nicht in Ursegmente und ventrales Mesoderm gegliedert; 
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wir sehen jederseits von dem mächtigen Dotterpfropfe eine halbe Medullaranlage 

und unter dieser eine Chorda dorsalis, welche sich zwar abgerundet hat, aber 

nur einer halben Chorda entspricht. Fig. 31B zeigt einen Querschnitt durch 

ein etwas älteres Stadium einer ganz ähnlichen Mißbildung. Hier haben die 

halben Medullaranlagen sich auch abgerundet und jede hat sich für sich geschlos- 

sen. Das Mesoderm ist hier bereits gegliedert, jederseits ist ein Ursegment ge- 

troffen. Normalerweise ist aber, wenn die Medullarwülste sich erheben, der 

Urmund schon ganz klein geworden und der Dotterpfropf im Inneren des Eies 

verschwunden. Die Medullarwülste wachsen einander entgegen und vereinigen 

sich über der Medullarrinne miteinander. Das geschieht zuerst in der Gegend 

mittleren oder caudalen Hirnabschnittes. Machen wir in ent- 

k sprechenden Stadien Querschnitte, so finden wir hier zuerst 

ein geschlossenes Medullarrohr (Fig. 32), während weiter vorn 

und weiter caudal sich noch eine Medullarrinne findet. Das 

Schema Fig. 32 mag eine Vorstellung davon geben. Die 

Stellen, an denen das Medullarrohr am längsten offen bleibt, 

liegen ganz am vorderen und am caudalen Ende des Embryo; 

wir nennen sie den vorderen und den hinteren Neuroporus, 
2 

Fig. 30. Mißgebildeter 

Froschembryo mit hoch- 

gradiger Urmundspalte 
vom Rücken aus gesehen. 

ar Afterrinne, d Dotter- 

masse, % Kopf, Ad Eingang 

in die Kopfdarmhöhle, 

ur Urmundrand. 

Aus Herrwıss Handbuch 
der Entwicklungslehre. 

der caudale Neuroporus — das sei hier schon erwähnt — liegt 

nicht etwa am caudalen Ende der definitiven Rückenmarks- 

anlage überhaupt; denn die caudalen Teile des Embryo 

werden durch einen Knospungsprozeß gebildet, der erst nach 

Verschluß des Medullarrohres einsetzt. Ganz eigenartig und 

wichtig ist dasVerhalten der Medullarwülste und der Medullar- 

platte zum Blastoporus. Die caudalen Enden der Medullarwülste wachsen näm- 

lich gegen die Seitenlippen des — wie schon hervorgehoben — ganz kleinen 

Blastoporus und (Fig. 28 u. 29) teilen diesen, indem sie schließlich miteinander 

verwachsen, in einen vorderen und in einen hinteren Abschnitt. Nur der vordere 

Abschnitt wird von den sich schließenden Medullarwülsten überwachsen und 

stellt, indem er nun das Medullarrohr mit dem Darm verbindet, einen Canalis 

neurentericus dar; der hintere Abschnitt wird zum After. Nicht immer bleibt 

während dieser Entwicklungsvorgänge der Canalis neurentericus durchgängig, 

und das gleiche gilt vom After. Man kann dann von einem neurenterischen 

Strang und wohl auch von einem Analstrang sprechen. Es ist das von unter- 

geordneter Bedeutung. Das wichtige ist, daß bei den Amphibien, wenn nicht 

immer ein Canalis neurentericus, so doch, wo ein solcher fehlt, eine durchaus 

ihm vergleichbare Bildung vorkommt, und daß der After aus dem hintersten 

Bereiche des Urmundes hervorgeht, wenn sich auch das Lumen des Blasto- 

porus nicht immer unmittelbar in das Lumen des Afters umbildet. Jedenfalls 

ist der After auf den Urmund, also mit auf das älteste Organ des Tierkörpers, 

zurückzuführen, während der definitive Mund eine sekundäre, vielleicht sogar 

tertiäre, verhältnismäßig neue Bildung ist. 
Wenden wir uns jetzt der Herausbildung der äußeren Körperform bei 

Amphibien zu, so sehen die Embryonen zur Zeit des Medullarrohrschlusses 
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und schon vorher, je nach der Menge ihres Nahrungsdotters bei verschiedenen 

Amphibien recht verschiedenartig aus, selbst wenn ihre definitive Gestalt 

später eine recht ähnliche ist. Die Larve eines Frosches und die einer Geburts- 
helferkröte (Alytes obstetricans) mögen als Beispiel dienen (Fig. 33 Au. 33B). 
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Fig. 314. Querschnitt durch das hintere Drittel des Fig. 312. Querschnitt durch das vordere Drittel des 
Rumpfes der in Fig. 30 abgebildeten Mißbildung. CA Rumpfes, im Bereich der Urmundspalte, einer Mißbildung 
Chorda dorsalis, Ms Mesoderm, MP Medullarplatte, von Rana fusca. C% Chorda dorsalis, MR Medullarrohr, 

V Verbindungsstelle der Medullarplatte mit dem Dotter. US Ursegment. Aus HerrwiGs Handbuch der Entwick- 

Aus Herrwıss Handbuch der Entwicklungslehre. Nach lungslehre. Nach O. Herrwic. 
O. HeErTwIG. 

dors 
Fig. 32. Schematischer 
Querschnitt durch einen 

Amphibienembryo mit ge- £ 

schlossenem Medullar- 

rohr. dors dorsal, venf. 

ventral, CA. Chorda dor- 

salis, DH. Darmhöhle, 

MR. Medullarrohr, Ms. 

Mesoderm. 

Fig. 33.4. Froschembryo 
mitRückenkrümmung und 

Schwanzknospe von der 
linken Seite her gesehen. 

Man erkennt die Anlagen 

der Kiemenbogen. Aus 

Herrwıss Handbuch der 
Entwicklungslehre. Nach 

Kopscn. 

Fig. 333. Embryo der 

Geburtshelferkröte (Aly- 
tes obstetricans). Aus 
Herrwics Handbuch der 

vent. Entwicklungslehre. Nach 
KEIBeL. 

Kig.32, 

Das Ei des Frosches erhält eine sehr viel geringere Dottermitgift als das 

Ei der Geburtshelferkröte. So wird zwar auch beim Froschembryo die Bauch- 

seite durch den Dotter kugelig vorgetrieben, aber die Menge des Dotters ge- 

nügt nicht, um ihm über die Gestaltung des Embryo die volle Herrschaft zu 

gewähren. Die Profillinie des Rückens erscheint konkav. Anders bei Alytes: 

bei ihm ist der ganze Embryo entsprechend der viel mächtigeren Dotterkugelge- 

krümmt. Sehr viel auffälliger als zwischen den Eiern des Frosches und denen der 

Geburtshelferkröte ist der Unterschied an Dotterreichtum noch zwischen den 

Eiern verschiedener Urodelenarten — ich nenne als Beispiel dafür die Tritonen 

(Fig. 34A) und Necturus (Fig.34B). Ganz besonders vielDotter haben die Eier der 
blindschleichenartig gestalteten Gymnophionen. Hier macht sich der eigent- 
liche Embryo sozusagen zeitweise vom Dotter selbständig; er scheint auf einer 
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Dotterkugel zu ruhen. So machen sich Verhältnisse geltend, wie wir sie später 
noch ausgeprägter bei den Selachiern und den Sauropsiden, d. h. den Repti- 
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Fig. 34A. Entwicklungsstadien von Triton alpestris. Aus Herrwıss Handbuch der Entwicklungs- 3 

lehre. Nach van BAMBERE. 
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Fig. 342. Embryonen und Larven von Necturus maculatus (Menobranchus lateralis). 
Aus Herıwiss Handbuch der Entwicklungslehre. Nach Keißer. 

lien und den Vögeln, kennen lernen werden. Immer aber tritt bald ein weni 

früher, bald ein wenig später das Kopfende und das Schwanzende deutlicher 

und deutlicher hervor, und mehr und mehr erscheint dann der Dotter als ein 

Anhängsel des mittleren Embryonalgebietes. Vor und unter der durch die 



Die Körperausgestaltung bei Amphibien 347 

Kopfanlage hervorgerufenen Hervorragung legt sich die Mundbucht an. Sie Mundbucht. 

ist begrenzt durch den Vorderkopf und durch die Anlagen der Unterkiefer- 

bogen, an denen sich bald mehr bald weniger deutlich auch die Anlagen der 

Oberkieferfortsätze entwickeln. Die Unterkieferbogen und die caudal von ihnen 

gelegenen Substanzwülste, die Kiemenbogen, sind bei dotterreicheren Eiern be- 

reits zu erkennen, bevor das Kopfende sich als Ganzes deutlich abhebt (Fig.33B). 

Man nennt den ersten Kiemenbogen als Anlage des Unterkiefers den Unter- 

kieferbogen oder Mandibularbogen, den zweiten Kiemenbogen wegen seiner Be- 
ziehung zum Zungenbein den Zungenbeinbogen oder Hyoidbogen, die caudal 

von ihm gelegenen die wahren Kiemenbogen. Beachtet man die Lageverän- 

derungen der Kiemenbogen, so erkennt man, daß die Herausbildung eines 

freien Kopfendes nicht nur auf einem einfachen Vor- Di 

wachsen des Vorderendes des Embryo beruht, sondern 

wesentlich auf einem Abfaltungsvorgange. Die Ent- 

wicklung eines besonderen Saug- und Haftapparates, 

bei manchen Amphibien sei nur erwähnt, weil er bei 

unseren gewöhnlichen Fröschen gut entwickelt und 

leicht zu beobachten ist. Er beeinflußt hier zeitweise 

das Bild des vorderen Körperendes nicht unwesent- 

lich, um später, wenn er eine Zeitlang als larvales 

Organ gedient hat, spurlos zu verschwinden. 

Auf den wahren Kiemenbogen erscheinen, nach- ER 34 ae ee 

dem sie deutlicher geworden sind, kleine Knöpfchen, Aus Herrwiss Handbuch der Ent- 

die zu den Fäden der äußeren Kiemen auswachsen. ” ssiehre. Anal Ares: Bienen: 

Diese zarten Gebilde werden beim Froschembryo später vom caudalen Rande des 

Hyoidbogens überwachsen und dadurch geschützt und zugleich der Betrach- 
tung von außen her entzogen. Die Höhle, in welcher sie liegen, bleibt nur durch 

eine kleine Öffnung mit der Außenwelt in Verbindung, um dem Wasser Abfluß 

zu gestatten, das der Atmung gedient hat. Inzwischen hat sich nämlich der 

Darm in der Tiefe der Mundbucht geöffnet und zwischen den Anlagen der 

Kiemenbogen sind Ausbuchtungen des Darms, die Kiementaschen, mit den 

Furchen zwischen den Kiemenbogen, den Kiemenfurchen, in Verbindung ge- 

treten. Nebenbei sei noch erwähnt, daß sich auch bei den Amphibien, solange 

die Körperdecken noch dünn sind, manche im Inneren gelegene Organanlagen 

auf der Oberfläche geltend machen können. So kann man nicht nur die Ur- 

segmente, sondern auch die Vorniere und den Vornierengang bei der Betrachtung 

von außen erkennen. 

Eine ausführlichere Würdigung soll dann noch die Rumpfschwanzknospe Rumpfschwanz- 

finden. Die Hervorragung, welche das caudale Ende des Embryo ausmacht, ""P“ 

enthält, wenigstens in ihren dorsalen Bezirken, zunächst noch Gebiete, die 

später dem Rumpfe angehören. Während ventral die an ihrer Wurzel ge- 

legene Analanlage schon frühzeitig eine Grenze gegen den Rumpf ergibt, bleibt 

die Grenze zwischen Rumpf und Schwanz dorsal längere Zeit unsicher und 
kann nur mehr oder weniger willkürlich bestimmt werden. Daß der Schwanz- 

Kiemenbogen. 

Saug- und 

Haftapparat. 
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anlage nicht nur dorsale Elemente angehören, wie man wohl gemeint hat, er- 

gibt sich daraus, daß den Amphibien, wie allen Wirbeltieren bis zum Menschen 

Schwanzdarm. aufwärts, eine Darmanlage im Schwanzgebiet zukommt, der Schwanzdarm. 

Da wir hier im allgemeinen den Frosch, bei dessen Embryonen ja jeder 

viele der erwähnten Verhältnisse leicht nachprüfen kann, unserer Beschreibung 
Metamorphose zugrunde gelegt haben, muß auch noch seiner Metamorphose gedacht werden. 

Ser Amphibien. \ 1s dem fischähnlichen Geschöpf mit dem langen Ruderschwanz, das der Volks- 
mund als Kaulquappe bezeichnet, wird zu gegebener Zeit ein lungenatmendes, 

vierbeiniges Wesen, das auch seinen Schwanz sehr bald einbüßt und nun erst 

ein amphibisches Leben führt. 

Haben wir so in großen Zügen die Körperausgestaltung eines Amphibiums 

verfolgt, so wollen 

wir jetzt unsere 

Kenntnisse vertie- 

fen. Den äußeren 

Veränderungen 
entsprechen na- 

türlich während 

der ganzen Ent- 

wicklung und be- 

sonders auch bei 

Fig. 354. Medianer Sagittalschnitt durch Fig. 352. Gastrula eines Axolotls, in der derMetamorphose 
ein Froschei in frühem Gastrulastadium. durch Pfeile die Richtungen der Zell- wichti e im Inne- 

d.UML. dorsale Urmundlippe, ##. Fur- bewegungen angedeutet sind. Aus HErT- 3 % 
chungshöhle, UD Urdarm. wıss Handbuch der Entwicklungslehre. TEN des Körpers, 

Nach Kopscn. Wir wollen zu- 

nächst denen bei der Metamorphose hier einige Worte widmen, uns dann aber 

zu den grundlegenden Vorgängen wenden, welche in den frühen Zeiten der 

Entwicklung stattfinden. Schon der Verlust des Schwanzes ist nicht etwa nur 

ein äußerer Vorgang. Der Schwanz wird nicht abgeworfen, er wird resorbiert 

und sein Material im Interesse des kleinen Tieres verwendet. Noch mehr tritt 

der innerliche Charakter hervor bei der Anpassung des Blutkreislaufes an die 

Lungenatmung und vor allem bei der Umgestaltung, ja man kann sagen, dem 

Umbau des Darmes. 

era Vorende Doch wenden wir uns jetzt zu den frühen Stadien zurück, in denen der Ur- 

der mund, sozusagen das erste Organ des werdenden Tieres, sich bildet. Man hat 
die Vorgänge, welche in diesen frühen Entwicklungsstadien vor sich gehen, da- 

durch aufgedeckt, daß man die Eier und Embryonen in Reihen feiner Schnitte 

zerlegte, und aus diesen Schnitten nach verschiedenen Methoden das Verhalten 

der einzelnen Teile und des Ganzen wieder rekonstruierte. Auch hier werden 

schematische Abbildungen von Schnitten am besten Klarheit darüber geben, 

wie die Entwicklung verläuft. | 
Fig. 35 A stellt einen medianen Sagittalschnitt durch ein Ei dar, bei dem 

die Einstülpung des Urdarms eben begonnen hat. d.UML ist die dorsale 

Urmundlippe; eine ventrale Urmundlippe ist noch nicht vorhanden. Man 
! 
| 
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kann zeigen, daß sich um die dorsale Urmundlippe Zellen in das Innere 

des Eies hineinschieben und dort verschwinden, und daß die dotterüber- 

ladenen Zellen der ventralen Eihemisphäre dem Urmundfelde zuströmen. 

Fig. 35B gibt ein Schema dieser Verhältnisse nach Kopsch, in dem die Richtung 

der Zellbewegungen durch Pfeile angedeutet ist. Vom Urdarm ist nur ein klei- 

ner, dorsaler Teil gebildet (UD). Die Furchungshöhle (FH) ist durch die ein- 

gestülpten Zellen bis dahin noch kaum eingeengt worden. Eine definitive Ab- 

grenzung eines äußeren und eines inneren Keimblattes ist noch nirgends ge- 

geben, weil selbst um die dorsale Urmundlippe herum ja ein Einwandern von 

Zellen in das Gebiet des Urdarms stattfindet. Immerhin wird man die bereits 

eingestülpten, den ersten Anfang des Urdarms begrenzenden Zellen schon als 

Entodermzellen betrachten dürfen 

und jedenfalls ebenso die im Inneren 

des Eies gelegenen dotterüberlade- 

nen Zellen. Beide Zellkategorien 

dürften im wesentlichen nur Epi- 

thelien des Darms und der Darm- 

drüsen entstehen lassen, wenn das 

auch für die Zellen, welche an die 

dorsale Urmundlippe grenzen, nicht 

ganz sicher ist. Ektodermzellen 

sind ihrer prospektiven Bedeutung 

nach die Oberflächenzellen in eini- Yir 1 Meühner Saitek Arch sis Brschennl, 
ger Entfernung von der dorsalen C%. Chorda dorsales, DPf. Dotterpfropf, d.UML. dorsale Ur- 

8 mundlippe, FH, und FH, Reste der Furchungshöhle, UD. Ur- 
Bertnalınpesiibis "weit abwärts): dam, o.UME. ventrale Urmandlippe,. #-4. deutet die Lage 
gegen die weiße Hemisphäre hin. des in Fig. 37 wiedergegebenen Schnittes an. (Schema.) 

Vergleichen wir mit dem eben betrachteten nun einen medianen Sagittal- 

schnitt durch ein Stadium, in welchem sich der ganze Rand des Urmundes ge- 

bildet hat (Fig. 36). Wir sehen jetzt auch die ventrale Urmundlippe (v. UML). 
Während diese noch primitive Verhältnisse darbietet, sind an der dorsalen Ur- 

 mundlippe Veränderungen eingetreten. Zunächst sei hervorgehoben, daß auch, 

nachdem keine Einstülpung von Zellen um sie herum mehr stattfindet, eine 

scharfe Grenze von Ektoderm und Entoderm an der dorsalen Urmundlippe 

nicht gegeben ist. Wir haben an ihr eine Indifferenzzone, von der aus Ektoderm 

und Entoderm und alsbald auch eine zwischen beiden gelegene Zellschicht ent- 

stehen. Diese mittlere Keimschicht wird gerade an der Stelle, an der ihre An- 

lage hier im Schnitte getroffen ist, zur Chorda dorsalis, die wir schon beim Am- Chorda dorsalis. 

phioxus als primitives ungegliedertes Achsenskelett kennen gelernt haben. 

Rechts und links davon läßt sie das paarige Mesoderm entstehen. Die wich- 

tigsten Beziehungen, welche die Chorda dorsalis alsbald zum Entoderm gewinnt, 

noch mehr aber ihre ja schon besprochene Entwicklung bei Amphioxus haben 

dazu geführt, daß man sie vielfach allgemein als einen Abkömmling des Ento- 

derms auffaßt; unsere weiteren Betrachtungen werden zeigen, daß die Ver- 

hältnisse nicht so einfach liegen. 
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Die Tiefe des Urdarms hat bedeutend zugenommen. Am tiefsten ist er 

im Bereich der dorsalen Urmundlippe; von dort nimmt er nach rechts und 
links allmählich an Tiefe ab und ist im Bereich der ventralen Urmundlippe 

ein seichter, enger Spalt. Ob die Ausdehnung der Urdarmhöhle allein der im 

Bereiche des Urmundes erfolgenden Einstülpung zuzuschreiben ist, oder ob auch 

Spaltungsvorgänge im Bereiche des Entoderms vorliegen, darüber sind die Mei- 

nungen noch geteilt und darüber werden bei verschiedenen Amphibien ver- 

schiedene Angaben gemacht. Fast scheint die Menge des Nahrungsdotters da- 

bei eine Rolle zu spielen, und es scheinen bei größerer Dottermenge die Auf- 

spaltungen ausgedehnter zu sein. Gleichzeitig mit der Tiefe des Urdarms nimmt, 

wenn wir die Urmundlippe von der Mitte 

aus nach rechts und links verfolgen, 

auch die Bildung des Mesoderms ab; im 

Gebiet der ventralen Urmundlippe ist 

noch kein Mesoderm vorhanden. Ein in 

anderer Richtung durch das Ei gelegter 

Schnitt wird uns das veranschaulichen 

(Fig. 37); doch wenden wir, bevor wir 

keit noch der Furchungshöhle zu, wie 

sie in Fig. 36 dargestellt ist. Der Rest 

der Furchungshöhle besteht erstens aus 

einem feinen Spalt, der zwischen Ekto- 
LUML. "DPF. 

Fig. 37. Schnitt durch die lateralen Urmundlippen 

einer Froschgastrula (Schema). Die Lage des Schnittes : 
ist in Fig. 36 als Linie a—a eingetragen. DPY. Dotter- derm und Entoderm liegt (FH,) und 

pfropf, 7A, und FH, Reste der Furchungshöhle, UMZ. zweitens aus einem Abschnitt (FR,), der 
laterale Urmundlippe, Ms. Mesoderm, UD. Urdarm. & & x 3 

mehr oder weniger tief zwischen die 

dotterbeladenen Zellen des Entoderms eingesenkt ist. Dieser letztere Teil 

der Furchungshöhle (FA,) kann, und das ist theoretisch interessant, ent- 

weder verschwinden oder aber die Entodermschicht, welche ihn von der Ur- 

darmhöhle trennt, verdünnt sich mehr und mehr und reißt schließlich durch. 

In diesem Falle trägt ein Teil der Furchungshöhle zur Vergrößerung der Ur- 

darmhöhle bei. Diese Vorgänge zeigen, daß der kurz zuvor erwähnten Streit- 

frage, ob die Urdarmhöhle allein durch Einstülpung entsteht, oder sich auch 

noch durch Spaltbildung im Bereich des Entoderms vergrößert, keine allzu- 

große theoretische Bedeutung zukommt. Es kommt beim Urdarm mehr darauf 

an, von welchen Zellen er gebildet wird, als darauf, wie diese sich zum Hohl- 

raum gestalten. Besonders beim Wirbellosen läßt sich dieser Satz durch viele 

Beispiele belegen. Hier entsteht das Entoderm, und zwar bei im System nahe- 

stehenden Tieren bald durch Invagination, bald durch Immigration oder durch 

Delamination. | 

Betrachten wir jetzt Fig. 37. Diese stellt einen Schnitt durch das 

gleiche Amphibienei dar, nur senkrecht zu der Schnittebene der Fig. 36, 

derart, daß er durch die beiden lateralen Blastoporuslippen geht und im all- 

gemeinen das Ei in eine dorsale und ventrale Hälfte teilt. Wir sehen da die 

diesen betrachten, unsere Aufmerksam- 
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quergeschnittenen beiden lateralen Urmundlippen (. UML) mit ihren In- 

differenzzonen, zwischen Ektoderm und Entoderm, von denen die mittlere 

Keimschicht, das Mesoderm (Ms.), seinen Ursprung nimmt. Rechts wie links 
zu beiden Seiten des Dotterpfropfes (DPf.) gelangt man in den Urdarm (UD), 

der hier weniger tief als im Bereiche der dorsalen Urmundlippe, aber tiefer als 

in dem der ventralenUrmundlippe ist. Die Furchungshöhle ist zweimal getroffen; 

beide Teile stehen, wie der mediane Sagittalschnitt zeigt, noch miteinander in 

Zusammenhang; der spaltförmige Teil ist mit FH, bezeichnet, der andere FH, 

erscheint bei dieser 

Schnittrichtung rings 

vondotterbeladenenEn- 

todermzellen umgeben. 

Betrachten wir nun 

ein älteres Stadium, und 

zwar einsolches, bei dem 

sich der Urmund bereits 

stark verkleinert hat 

und die Anlagen der 

Medullarwülste deutlich 

gewordensind, und den- 

ken uns durch einen sol- 

chen Embryo (Fig. 38A) 
einen Schnitt senkrecht 

zu seiner Längsachse 

entsprechend der Linie 

a—a gelegt. Die Ebene 
. : MN Fig. 334 und 3. Schemata. A Amphibienembryo, in den die Schnittrichtung 

dieses Schnittes würde und -stelle von Fig. 383 als Linie a—a eingetragen ist. MW’ Medullarwülste. 
B Schnitt durch den Amphibienembryo 38 4 entsprechend der Linie a—a, 

auch senkrecht zu den C. Coelom, Ch. Chorda dorsalis, D. Darm, Zr. Entoderm, ZZ. Epidermis, 

Ebenen der in den Fig. MR:t. Medullarrinne, MW. Medullarwulst, 2.4s. parietaler Mesoblast, v..Ws. 
Be argesteliten visceraler Mesoblast. 

Schnitten liegen. Das äußere Keimblatt (Ekt.) sehen wir hier in die Anlage der 
primären Epidermis und in die Anlage der Medullarplatte gegliedert. In der Mitte 
der Medullarplatte liegt die Medullarrinne (MRi.), die rechts und links von den 
Medullarwülsten (MW) begrenzt wird. In der Medullarplatte ist die Anlage des Die Medullar- 
gesamten Nervensystems enthalten, sowohl diedes Rückenmarkes und des Ge- 
hirns als die des Sympathicus und der peripheren Nerven, und zwar nicht nur die 
Anlage der Nervenzellen und der vonihnen ausgehenden Fortsätze und Fasern, 
Sondern auch die deseigentümlichen Stützgewebes des zentralen Nervensystems, 
der Neuroglia, und der Schwannschen Scheiden der Nervenfasern. Entfernt man 
in diesem, oder in einem etwas älteren Stadium die Medullarplatte, oder das aus 
ihr entstehende Medullarrohr, so kann sich der Embryo unter gewissen Be- 
dingungen doch weiter entwickeln, esentsteht dann aber einenervenlose Bildung. 
Unter der Mitte der Medullarplatteliegt die Anlage der Chorda dorsalis(Ch.). Die Die Chorda 
Chordaanlage ist jetzt in das Entoderm (En.), welches die Decke des Darms (D) SER 
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AR bildet, eingeschaltet,und das Lumen der Darmanlage setzt sich in eine Rinne auf 
Die Darmhöhle. der Chordaanlage fort. Die Darmhöhle ist direkt aus der Lichtung des Urdarms 

entstanden. Während ihr Dach dünn ist und aus einer Reihe kleinerer, feinere 
Dotterkörner enthaltenden Zellen besteht, wird ihr Boden von großen, mit groben 
Dotterkörnern erfüllten Zellen gebildet, welche gehäuft übereinander liegen. 
Rechts und links finden wir in dem Raum, welcher von der Medullaranlage und 

der primitiven Epidermis auf der einen und von der Chordaanlage und dem En- 

toderm auf der anderen Seite begrenzt ist, jederseits das mittlere Keimblatt, 

Dede das Mesoderm (Ms.). Es steht auf diesem Schnitt weder mit der Chordaanlage 

| MRi. noch mit dem Entoderm in Verbin- 
A dung, wohl aber ist das auf Schnit- 

|. ten weiter caudalwärts, gegen den 

U OD C Urmund hin der Fall. In dem Me. 
2 &---ChRi. soderm entsteht ein Spalt, der zum 

&---En.  primitiven Coelom (C) wird, und 
AL--D  ihnin ein parietales und ein visce- 

rales Blatt gliedert (p. Ms. und 

v.Ms.). Eine Verbindung dieses 

7 -"En. Spaltes mit der Darmhöhle, dort 

wo die Mesodermanlage einerseits 

an die Chorda, andererseits an das 
Entoderm stößt, läßt sich auch auf 

weiter caudalgelegenen Schnitten 

mit Sicherheit nicht nachweisen, 

Amphibien. C. Coelom, Ch. Chorda dorsalis, CARi. Chorda- doch glauben angesehene Forscher 
rinne, D. Darm, Zr. Entoderm, ZZ. primitive Epidermis, MR. : 
Medullarrinne, MW. Medullarwulst, .Ms. parietaler Mesoblast, Spuren einer solchen gesehen zu 

a ed en haben. Nehmen wir eine deutliche 

Verbindung des primitiven Coeloms mit dem Darm an, so würden wir ein Bild 

erhalten, wie ich es in Fig. 39 gebe. Ich brauche nur auf Fig. IO zu verweisen, 

Vergleich mit welche einen Schnitt durch einen Amphioxusembryo darstellt, um die theoreti- 

Ampbioxus. sche Bedeutung unserer Konstruktion augenfällig zu machen. Wir haben in 
Fig. 39 in der dorsalen Wand des Darms Bildungen, welche der Chordarinne und 

den beiden Coelomdivertikeln des Amphioxus durchaus vergleichbar erscheinen. 

Ein solcherVergleich ist auch sicherlich gerechtfertigt; freilich liegen die Verhält- 

nisse nicht so einfach, wie es auf den ersten Blick erscheint, und wie man lange 

geglaubt hat. Hier hebe ich nur hervor, daß die Chorda bei den Amphibien wohl 

nicht primär in das Entoderm eingeschaltet ist, daß eine deutliche Verbindung der 

primären Coelomhöhle mit der Darm- bzw. Urdarmhöhle sich nicht nachweisen 
läßt, und daß, was noch wichtiger ist, das Mesoderm zunächst nicht von der 

dorsalen Wand des Darms, sondern von den Urmundlippen aus seine Ent- 

stehungnimmt. Verweilen wir einen Augenblick gerade beiletzterem Verhalten, 

so kann bei Amphibien das Mesoderm, das vom Urdarm aus entsteht, falls es 

überhaupt vorkommt, nur geringfügig sein gegenüber dem, das vom Urmund- 

rande aus seinen Ursprung nimmt. Nennen wir das Mesoderm, soweit es vom 

WED 
IR 
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Urdarm aus entsteht, gastrales Mesoderm, das vom Urmund aus entstehende 

peristomales Mesoderm, so haben also die Amphibien wenig oder kein gastra- 

les und viel peristomales Mesoderm. Der Amphioxus hat nur gastrales, 
kein peristomales Mesoderm. Ich komme auf diese Verhältnisse später zurück 

und betone hier zunächst nur noch, daß gastrales und peristomales Mesoderm 

unmittelbar ineinander übergehen und weiter, daß bei solchen Amphibien, bei 

denen richtiges gastrales Mesoderm vorkommt, die das Dach der Urdarmhöhle 

bildenden Zellen nicht alle eigent- MR 
liche Entodermzellen sind, sondern ı  IpGgl. 

daß auch Mesodermbildungszellen N 
mit invaginiert wurden. Erst nach- 

dem diese ausgeschieden sind, um 

das gastrale Mesoderm zu bilden, 

sind die übrigbleibenden Zellen das 

Bildungsmaterial für das Epithel 

des Darms und der Darmdrüsen. 
Ein in entsprechender. Rich- 

tung wie Fig. 38 angelegter Schnitt 
durch einen älteren Embryo (Fig. 

40) zeigt uns dann die Gliederung 
des Coeloms und die Bildung der 

Ursegmente. Gleichzeitig ist der 

Medullarrohr zu verzeichnen. Die — 

Chorda ist vom Darm abgegliedert. Fig. 40. Querschnitt durch die Ursegmentregion eines Am- 
. = : 

| . . phibienembryo mit geschlossenem Medullarrohr (Schema). ‚ Ich brauche nur auf die Fig. 13 und 

| 

\ 

| 
N 

En 

C. definitives Coelom, steht noch durch einen Spalt mit der 
IA zu verweisen, um zu zeigen, wie ÜUrsegmenthöhle in Verbindung. Ch. Chorda dorsalis, D. Darm, 

® }: * Ed En. Entoderm, Zp. primäre Epidermis, MAR. Medullarrohr, 

sehr diese Vorgänge bei Amphibien ssGg2. Spinalganglion, enthält auch die Anlage von sympathi- 
. . schen und sogenannten chromaffinen Zellen, sowie die Zellen 

den entsprechenden bei Amphioxus für dieScheiden der Nervenfasern, welche man als Schwannsche 

vergleichbar sind. Als eine Beson- Scheiden bezeichnet, 2.Ms. parietales Blatt des Mesoderm, 

j Fe j US, Ursegment, inneres Blatt, US. Ursegmenthöhle, v.7s. 

derheit der Amphibienentwicklung viscerales Blatt des Mesoderm, V/V. Anlage der Vorniere bzw. 

b P des Vornierenganges. 
seihervorgehoben, daß das viscerale 

Blatt des Mesoderms sich im ventralen Bereich sehr innig an das Entoderm 

anlegt, ja daß die Zellen beider sich gegenseitig zu durchwachsen scheinen. 

So ist eine Abgrenzung zwischen Mesoderm und Entoderm in diesem Gebiet 

zeitweilig unmöglich. Da nun gerade hier das Blut und die ersten Gefäße auf- 
‚ treten, ist es außerordentlich schwierig anzugeben, ob bei Amphibien der Ur- 

sprung des Blutes und der Gefäße auf das Mesoderm oder auf das Entoderm 

zurückzuführen ist, wie überhaupt die Entwicklung des Blutes ein überaus 

Schwieriges und vielfach noch strittiges Gebiet bildet. 

Zur weiteren Erläuterung der besprochenen Entwicklungsvorgänge sollen 

dann noch drei mediane Sagittalschnitte dienen. Fig. 4I gibt den medianen 

Sagittalschnitt durch einen Embryo, bei dem sich das Medullarrohr erst im 

eranialen Bezirke geschlossen hat. Die dorsale und die ventrale Blastoporus- 

&.d.G. II, ıv, Bd2 Zellenlehre etc. II 23 

Gliederung 

des Coeloms, 
Bildung der 
Ursegmente. 

Entwicklung 
des Blutes. 
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lippe (d. UML und v. UML) sind einander stark genähert, der Dotterpfropf 
(D Pf.) ist ganz klein geworden und im Begriff sich in das Innere zurückzuziehen 

dors. 
Buu U au SSSE En agsenung, ESSENER, $ ; 

Fig. 4r. Medianer Sagit 
talschnitt durch einen Am 
phibienembryo mit vorn (a2,) 
geschlossenem,hinten(caxd. 
noch offenem Medullarrohr 
Die Stelle, an der sich de 

vordere Neuroporus ge- 

schlossen hat, ist durch‘ 

einen x gekennzeichnet. ap. 
Der FREENET NITEIDIN DE apical, caud. caudal, dors. 

MER & vo er ea a Ey All Fe u Be dorsal, ver/. ventral, C, Coe- 
{ 7 S, RA LE pe IS FA HE lom, CA. Chorda dorsalis, 

D. Darm, DPYf. Dotter- 
pfropf, d. UML. dorsale Ur- 
mundlippe, Zr. Entoderm, 
Ep. Epidermis, ZB. Leber- 
bucht, MB. Mundbucht, 
MR. Medullarrohr, Ms. 

Mesoderm, #.Ms. parietales 
Mesoderm, v.Ms. visterales. 
Mesoderm, v. UMZ. ventrale 

» N 

0) ie, > 

Be ne 
cv 

RER, u 

N 
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Fig. 42. Medianer Sagittalschnitt durch einen Amphibienembryo mit geschlossenem Medullarrohr. Die Stelle, 
welche der dorsalen Urmundlippe entspricht, ist durch einen *, die welche der ventralen Urmundlippe entspri 

durch * * gekennzeichnet. 4A. After, Cr. Canalis neurentericus. Die übrigen Bezeichnungen wie in Fig. 



Al 

Medianschnitte durch Amphibienlarven 358 

Anlage der Chorda dorsalis (Ch.) formiert und sich als solche weiter cranial in 

das Entoderm (En.) einschaltet. Cranial stößt das Entoderm des Darms im 

Grunde der noch flachen Mundbucht (MB) an einer umschriebenen Stelle an das 

Ektoderm. Es ist dies die Stelle, an der sich später der Darm mit der Mund- 

bucht in Verbindung setzt. Die zurzeit hier vorhandene nur aus Ektoderm 

und Entoderm bestehende Verschlußmembran nennt man die primäre Rachen- 

haut. Ventral sieht man am vorderen Ende des Darms eine Bucht, die zur 

Leberentwicklung in Beziehung steht und daher als Leberbucht bezeichnet 

wird (LB). An der Bauchseite der Larve findet sich noch nicht durchgehend 

Mesoderm zwischen dem Entoderm und der primitiven Epidermis. 
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Fig. 43. Medianer Sagittalschnitt durch einen Amphibienembryo, dessen Medullarrohr sich in die Gehirn- und 
Rückenmarksanlage gegliedert hat. Die Schwanzknospe und ein Schwanzdarm sind im Entstehen. G%. Gehirn- 
anlage, RM. Rückenmarksanlage, ScD. Schwanzdarm, SchK. Rumpf-Schwanzknospe. Die übrigen Bezeichnungen 

wie in Fig. 41 bzw. 42. 

In der Larve, deren medianen Sagittalschnitt die Fig. 42 darstellt, ist das 

Medullarrohr geschlossen. Wie wir schon besprochen haben, wurde durch die 

von rechts und links aufeinander zuwachsenden caudalen Enden der Medullar- 

wülste der schließlich nur noch kleine Blastoporus in ein vorderes und in ein 

hinteres Stück aufgeteilt. Das vordere wird, wenn die Medullarwülste sich zum 

Medullarrohr schließen, mit überwachsen und stellt den Canalis neurentericus 

(€. n.) dar, d. h. einen Kanal, der das Medullarrohr mit der Darmhöhle ver- 

bindet, das hintere wird zum Anus (A). Im übrigen sind gegenüber der Fig. 41 

keine wesentlichen Änderungen eingetreten. Dagegen zeigt nun Fig, 43 schon 

| auf den ersten Blick nicht unwesentliche Fortschritte. Die Kopfgegend tritt 

deutlich hervor, und die Rumpfschwanzknospe (SchK) hat sich auszubilden 

begonnen. Der Gehirnabschnitt des Metullarrohres (Gh.) zeichnet sich durch 
seine stärkere Entwicklung und Differenzierung sowie durch sein größeres Lumen 

23 
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bereits von dem Rückenmarksabschnitt (RM) aus. Der vordere Abschnitt des ' 

Gehirns grenzt sich durch eine Krümmung, die man als die Scheitelbeuge be- 

zeichnet, von dem hinteren ab. Der Canalis neurentericus (C. n.) liegt immer 

am caudalen Ende des Medullarrohres, bis er schließlich obliteriert; er kann 

auch von Anfang an nur durch einen Zellstrang, den neurenterischen Strang, 

vertreten sein; so kommt beim Taufrosch (Rana fusca) ein neurenterischer 

Strang, bei der Unke (Bombinator igneus) ein Canalis neurentericus vor. Mit 

dem Auswachsen der Schwanzknospe entwickelt sich auch der Schwanzdarm 

(SchD), er reicht von der Einmündungsstelle des Canalis neurentericus in 

der Nähe der Schwanzspitze bis zum After (A); auch er kann durch einen 
lumenlosen Strang von Zellen vertreten sein. Wichtig ist, daß im Bereich 

des Canalis neurentericus bzw. des neurenterischen Stranges dort, wo die 

Chorda (Ch.) wurzelt, in der Schwanzknospe für längere Zeit ein Gebiet be- 

stehen bleibt, auf dem die Zellen der drei Keimblätter in Verbindung bleiben, 

und das wir als eine Indifferenzzone bezeichnen können; das soll heißen als 

eine Zone, in der Zellen liegen, welche noch indifferent sind, also weder den Cha- 

rakter von Ektoderm-, noch von Mesoderm- oder Entodermzellen angenommen 

haben. Entsprechende Verhältnisse finden wır an entsprechender Stelle bei 

allen Wirbeltieren bis zum Menschen einschließlich. Sie haben theoretische Be- 

deutung, indem sie auch für die Wirbeltiere auf einen Gegensatz zwischen dem 

vorderen Teil des Tieres, der durch primitive Entwicklungsvorgänge zustande 

kommt, und dem weiter caudal gelegenen hinweisen, der einem Sprossungs- 

vorgang sein Dasein verdankt. Vergleiche mit den Würmern z. B., die natür- 

lich zunächst nur als Analogien aufzufassen sind, liegen da auf der Hand. Außer’ 

der theoretischen Bedeutung kommt dieser Indifferenzzone in der Schwanzknospe 

aber auch eine mehr praktische zu. Sie erklärt die Tumoren im caudalen Ende 

der Wirbeltiere, welche durch das Vorkommen von Elementen aller drei Keim- 

blätter den Charakter von Teratomen tragen. | 

Vergegenwärtigen wir uns nun das, was wir von der Entwicklung der Amphi= 

bien erfahren haben, und vergleichen es mit der Entwicklung des Amphioxus, 

so ergibt sich, daß die Anfangsstadien und die Endstadien der Entwicklung, so 

weit wirsie in Betracht gezogen haben, ihre Unterschiede wesentlich dem Reich- 

tum an Dotterbestandteilen verdanken und mit Berücksichtigung dieses Um- 

standes leicht aufeinander bezogen werden können. In den mittleren Stadien 

liegen die Verhältnisse nicht so klar. Es sind da vor allem die Unterschiede in 

der Entwicklung der Chorda, des Coeloms und des Mesoderms hervorzuheben, 

So der, daß dem Amphioxus nur gastrales Mesoderm zukommt, den Amphibien | 

wesentlich peristomales. Auch diese Unterschiede beruhen aber, wie wir später | 

noch ausführlicher sehen werden, im wesentlichen auf dem relativen Dotter- 
reichtum der Amphibieneier. Der Dotter erschwert und verlangsamt den Vor- | 

gang der Invagination, und so tritt die Mesodermbildung bei den Amphibien 

bereits ein, bevor die Invagination vollendet ist. | 

Verlassen wir jetzt die Amphibien und wenden uns zu den Selachiern, sO 

kommen wir bei ihnen zu Tieren, deren Eier an Dotterreichtum selbst die | 
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dotterreichsten Amphibieneier weit übertreffen. Die Eier sind vielfach nicht 
rund, sondern wurstförmig. Ein solches Ei von Scyllium canicula zeigt Fig. 44 

nach einem Photogramm. Der Keim, der hier als eine kleine Scheibe auf dem 

mächtigen Dotter liegt, ist bereits über die ersten Entwicklungsstadien hinweg. 

Jedenfalls sind nicht nur eine obere und eine untere Keimschicht gebildet, son- ® 

dern auch schon eine mittlere, Mesoderm, ist in Bildung begriffen. An dem rech- 

ten Rande des Keimes ist die Medullarplatte mit der Medullarrinne zu erkennen. 

Bei den Schematen, welche ich hier für die Entwicklung der Selachier geben 

werde, will ich von der besonderen Form der Eier, als theoretisch ganz neben- 

sächlich, absehen und kugelig gestaltete voraussetzen. Auch werde ich vielfach 

nicht das ganze Ei, sondern nur seinen animalen Pol mit dem Keim und seiner 

A DB 

caud. 

Fig.45 4 u. 2. Schemata von Selachiereiern. 
4 Ein Selachierei am Ende der Furchung. 

Fig. 44. Photographie des Eies eines Selachiers (Scyllium canicula.. Ansicht vom animalen Pol. 2 Ein Sela- 
Aus O. Herrwiss Entwicklungsgeschichte.e. Nach O. HERTwIc. chierei am Beginn der Gastrulation in 

gleicher Ansicht. Der Dotter ist im Ver- 

gleich zum Keime lange nicht groß genug 

dargestellt. 

a 
EN REEE 

nächsten Umgebung zur Darstellung bringen. Fig. 21 soll die Blastula eines 

" Knorpelfisches im Durchschnitt zeigen. Der eigentliche Keim ist hier gegen 

den Dotter noch nicht scharf abgegrenzt. Fig. 45 A würde ein solches Verhalten 

in der Aufsicht des unzerlegten Eies darstellen. Nach einiger Zeit beginnt sich Die Gastrulation 

nun an einer Stelle des Randes der Keim gegen den Dotter schärfer abzugrenzen "* "rem 
(Fig. 45B) und, wenn wir an geeigneten Schnitten untersuchen, so erkennen wir 

Fig. 50A und B), daß diese scharfe Abgrenzung durch einen Einstülpungsvor- 

gang hervorgerufen wird, wie die Abgrenzung der dorsalen Blastoporuslippe 

beim Ei der Amphibien. Und wie beim Ei der Amphibien schreitet nun auch 

hier die scharfe Abgrenzung des Keimes von der ersten Stelle ihres Auftretens 

nach rechts und links vor; dabei werden freilich die Einstülpungsvorgänge, je 

weiter wir uns von der Stelle ihres ersten Auftretens entfernen, immer undeut- 

licher. Aber auch beim Amphibienei nahm ja die Mächtigkeit der Einstülpung 

von der dorsalen Blastoporuslippe hin nach rechts und links mehr und mehr ab. en 

Wir können nicht im Zweifel darüber sein, wir haben es auch hier mit einem Mi 

Gastrulationsprozesse zu tun. Die Unterschiede sind, wie auf der Hand liegt, 

durch die Dottermenge bedingt. Während bei vielen Amphibien, beim Frosch 

2. B., die erste Stelle der Einstülpung, also die dorsale Blastoporuslippe, wenn 

‚wir den animalen Pol des Eies als oberen, den vegetativen als unteren Pol be- 

trachten, unterhalb des Äquators liegt und der Dotterpfropf auch zur Zeit seiner 

mächtigsten Entwicklung nur einen Bruchteil der Eioberfläche einnimmt, ist hier 

Z 
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der größte Teil des Eies dem Dotterpfropf zu vergleichen; der Urmund grenzt 

nur einen kleinen in der Nähe des animalen Poles gelegenen Teil der Eiober- 

fläche als Keim von dem mächtigen Dotter ab. Trotzdem können wir die ein- 

zelnen Teile der Urmundlippen genau denen beim Amphibium homologisieren. 

Die Stelle des ersten Entstehens der Einstülpung ist der dorsalen Urmundlippe 

JE} 

Fig. 46 A—E. Die Ausgestaltung der äußeren Körperform bei 

einem Selachier (Torpedo ocellata) nach den ZIEGLERschen 
Wachsmodellen. 

Aus OÖ. Herrwıss Haudbuch der Entwicklungslehre. 

Nach F. KeiseL. 

zu vergleichen und kann als solche bezeichnet werden; rechts und links haben 

äußere Ausgestaltung des Embryo geben die schönen Zieglerschen Modelle, 

welche ich hier als Fig. 46 A— E wiedergebe, Auskunft. Am Rande der Keim 

scheibe, dort wo die dorsale Blastoporuslippe liegt, bildet sich zunächst eine kleine 

Verdickung, dann eine kleine Platte, an deren hinterem Ende allmählich eine 

Kerbe deutlicher und deutlicher wird. Auf der verdickten Platte selbst ist 

eine Rinne entstanden, deren hinteres Ende die eben beschriebene Kerbe ist. 

Nach vorn reicht die Rinne nicht bis an den Rand der Platte, hier verbinden sich 

die Wülste, welche sich rechts und links auf der Platte erheben. Die Platte ist, 



Selachier. Ausbildung der Körperform. Concrescenz 359 

wie die weitere Entwicklung zeigt, die Medullarplatte, die Rinne auf ihr die 

Medullarrinne, die die Rinne seitlich begrenzenden Wülste sind die Medullar- 

wülste. Die Kerbe an der Stelle der dorsalen Blastoporuslippe kann man als 

Incisura neurenterica bezeichnen, weil sie von der Medullarrinne in den Urdarm 

und später in den Darm führt. Zu ihren beiden Seiten wachsen die Medullar- 

wülste und die angrenzenden Teile des Keimscheibenrandes als Schwanzlappen 

stark vor. Die Annahme, daß die Embryonalanlage in zwei Hälften am Keim- 

scheibenrande enthalten sei, nach der Mitte zusammengeschoben würde und 

nun die Anlage des Embryonalkörpers durch Concrescenz stattfände, wofür 

der Augenschein bei Selachiern, wie bei Teleostiern sprach, hat sich bei ge- 

Fig. 47 4—C. Schemata zur Concrescenztheorie bei Fischen. A Schema der Hısschen Concrescenztheorie. # vor- 
derstes Kopfende, z, 2, 3, 4 usw. symmetrische Teile des Randringes, welche sich bei der Bildung des Embryo in 

der Mittellinie zusammenlegen sollen. 2 Forellenkeim 24 Stunden nach Beginn der Gastrulation. Der embryo- 
bildende Bezirk ist durch Strichelung bezeichnet. C Forellenkeim im Stadium der rautenförmigen Embryonalanlage. 
Die in den Figuren 472 und C sich entsprechenden Bezirke sind durch gleichartige Strichelung gekennzeichnet. 
K Kopfteil des embryobildenden Bezirks, £ sogen. Knopf. Aus O. Herrwıiss Handbuch der Entwicklungslehre. 

Nach Kopsch. 

nauerer, auf Experimente begründeter Untersuchung nicht in der Ausdehnung 

bestätigt, wie man anfänglich annahm. 

Die eben angedeutete Meinung hat vor allem His vertreten und als Con- 

erescenztheorie bezeichnet. Das Schema der Fig. 47 A läßt auf einen Blick er- 

kennen, was unter dieser Theorie zu verstehen ist. U stellt das vorderste 

Kopfende des Embryo dar, I, 2, 3, 4 usw. sind symmetrische Teile des Keim- 

scheibenrandes, wie sie sich bei der Bildung des Embryo aneinander legen 

sollen. In so schematischer Weise findet nun eine Concrescenz sicher nicht 

statt, immerhin zeigen aber auch Experimente, daß Bildungsmaterial von den 

Seiten her in den Embryo hineingeschoben wird, doch trägt nur ein verhältnis- 

mäßig kleiner Teil des Keimscheibenrandes zur Embryonalbildung bei, ein 

viel kleinerer als His ursprünglich angenommen hatte. Für das Ei eines Kno- 

chenfisches, der Forelle, hat Kopsch das genauer feststellen können, und die 

beiden hier mitgeteilten Figuren (Fig. 47B u.C) geben seine Resultate an- 

schaulich wieder. Fig. 47B stellt eine Forellenkeimscheibe 24 Stunden nach 

dem ersten Beginn der Bildung der dorsalen Blastoporuslippe schematisch dar. 

Der Randbezirk des Keimes, soweit er zur Bildung des Embryo beiträgt, ist 

durch Strichelung kenntlich gemacht. Schon kurze Zeit später hat die Zusam- 

menschiebung dieses Randbezirkes zu der rautenförmigen Embryonalanlage 

Incisura neuren 

terica. 

Schwanzlappen. 

Concrescenz bei 

Selachiern und 

Teleostiern. 
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stattgefunden. Die in den Fig. 47B und 47C entsprechenden Bezirke sind 

durch gleichartige Strichelung gekennzeichnet. K stellt den Kopfteil des 

embryobildenden Bezirkes dar, er überwiegt bei weitem den Bezirk R, den 

„Knopf‘, aus dem der ganze übrige Embryo hervorgeht. 

Doch kehren wir jetzt zu den Selachierkeimen zurück, so sehen wir, daß 

während der bei ihnen geschilderten Vorgänge sich die ganze Embryonal- 

anlage, deren mächtigster Teil die Anlage des Nervensystems bildet, stärker 

über die Keimscheibe erhoben und durch Furchen, die sogenannten Grenz- 

rinnen, abgegrenzt hat. Der Verschluß der Medullarrinne zum Rohre beginnt 

wie bei Amphibien im Gebiet der Hirnanlage und schreitet wieder rostral- 

wärts, d.h. nach dem vorderen Körperende hin, und caudalwärts fort, so 

bilden die letzten Verbindungen des Medullarrohres mit der Außenwelt einen 

vorderen und einen hinteren Neuroporus. Wenn sich die Medullarwülste im 

Bereiche der Schwanzlappen aneinander legen und miteinander verwachsen, 

schließen sie dadurch die Incisura neurenterica zum Canalis neurentericus. Zu- 

gleich kommt damit eine Rumpfschwanzknospe zustande. Canalis neurentericus 

und Schwanzdarm verhalten sich dabei ganz entsprechend wie bei Amphibien. 

Sind auch die ventralen Seiten der Schwanzlappen miteinander verwachsen, 

so greift die Nahtbildung weiter auf den Rand der Keimscheibe, also auf den 

Blastoporusrand, über. Daran, daß hier, wie im Gebiet der Rumpfschwanz- 

lappen eine richtige Concrescenz vorliegt, kann keinerlei Zweifel sein. Der 

übrige Rand des Blastoporus, der Rand der Keimscheibe also, schiebt sich 

währenddessen verhältnismäßig schnell über den Dotter hinweg. Er verliert 

dabei, was besonders hervorgehoben sei, die Charakteristika des Urmundrandes. 

Bald ist weder von einer Einstülpung des Entoderms noch von einer Über- 

gangs- oder Indifferenzzone, aus der Mesoderm hervorwuchert, noch etwaszuer- 

kennen. Ektoderm und Entoderm werden im ganzen Randbereich der Keim- 

scheibe selbständig voneinander. Aus dem Urmundrande mit seinen morpho- 

logischen Eigenheiten wird ein einfacher Umwachsungsrand. Dabei schnürt 

sich der eigentliche Embryonalkörper immer deutlicher vom Dotter ab und ist 

schließlich nur noch durch einen Stiel mit dem Dotter verbunden. Die Figuren 

48A u. B geben Schemata zur Verdeutlichung dieses Vorganges. Fig. 48A 

zeigt ein Selachierei von der Seite gesehen. Die Verwachsungsnaht wurde 

deutlich gekennzeichnet. Der Dotter ist bis auf ein kleines ventrales Gebiet 

überwachsen. Einen Querschnitt durch den Embryo und das Ei an der Stelle 

a der Fig. 48A gibt dann Fig. 48B. Man sieht, wie das Lumen der Darmanlage 

mit dem Dottersack durch einen engen Gang verbunden ist, durch den Ductus 

vitello -intestinalis. Das Entoderm, das den Ductus vitello-intestinalis aus- 

kleidet, wird umgeben vom visceralen Blatt des Mesoderm, dann folgt nach 

außen das Coelom und dann das parietale Blatt desMesoderms und über ihm 

die ektodermale Epidermis. Der Embryo ist also mit dem Dottersack durch zwei 

ineinandersteckende Röhren verbunden, von denen dieinnere aus Entoderm und 

dem visceralen Blatt des Mesoderm, die äußere aus dem parietalen Blatt des Me- 

soderm und der Epidermis besteht; zwischen beiden Röhren findet sich Coelom. 
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zen 

Nun dauert es nicht mehr lange, dann ist der ganze Dotter überwachsen, Dottersack. 

und der Dottersack ist ventral geschlossen, eigentlich kann man erst jetzt von 

einem richtigen Dot- 

tersack sprechen. Fig. 

49 zeigt einen solchen 

- Embryo. Erschien zu- 

nächst die Embryonal- 

“anlage als kleine Erhe- 

bung auf dem mächti- 

gen Dotter, so kehrt 
sich mit zunehmendem 

_ Wachstum des kleinen 
 Tierchens das Verhal- | 

"tenallmählich um. Mit 

_ seinemWachstum wird 

die reiche Dottermit- 

gift, welche im Dotter- 

sack angehäuft ist, 

aufgebraucht, d.h. in 
_ verarbeiteter Form in 

den Embryonalkörper 

_ übergeführt. So er- 
scheint schließlich der 

_ Dottersack als ein An- 

hang. Der Inhalt des 

| y Dottersacks tritt übri- 

 gens nicht durch den 
- Ductus vitello-intesti- 

nalis allmählich in den 

Darm über, um dort / 

verdaut und in den |} 
Embryoaufgenommen ||! 
zu werden, sondern die || 

_ Verdauung des Dotters 
erfolgt durch das Ento- 

 derm des Dottersackes 
selbst; dievondemEn- 

toderm verarbeiteten 

_  Nährsubstanzen wer- 
den von dem reichen 
‚Gefäßnetz des Dottersacks aufgenommen und dem Tierchen zugeführt. Mit 

dem Schwinden seines Inhalts wird der Dottersack schließlich ganz in den Em- 

_  bryonalkörper aufgenommen. Bei manchen Haien hat er vorher freilich noch 
eine wichtige Funktion zu erfüllen. Es gibt Haifische, welche lebendige Junge 

Fig. 484 u. 2. Sche- 
mata für die Über- 

wachsung des Dotters 
bei Selachiern. A von 

links und ein wenig 

von caudal gesehen, 

so daß die Naht ge- 

rade noch sichtbar ist. 

B Schnitt durch Em- 

bryo und Ei an der 
in Fig. 48A mit a—a 
angegebenen Stelle 
bei etwas stärkerer 

Vergrößerung. 

C. Coelom, C%. Chor- 

laser) Darımy. Ze: 

Dotter, D/2.v.-r. Duc- 

tus vitello-intestinalis, 

Ekt. Ektoderm, Zn. 

Entoderm, MR. Me- 

dullarrohr, Ms. Me- 

soderm, Z.Ms. parie- 

tales Blatt des Me- 
soderms, US. Ur- 

segment, 
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zur Welt bringen; bei ihnen dient der Dottersack, der sich innig an die Schleim- 

haut des Eileiters, oder, wie wir hier auch schon sagen können, des Uterus, 

anlegt, ein Organ, das Nährstoffe aus dem mütterlichen Körper bezieht und sie 

dem Embryo zuführt. Wir haben hier also bereits bei manchen Haifischen eine 

Placentabildung vor uns, eine Dottersackplacenta. 

Erläutern wir nun die besprochenen . fundamentalen Entwicklungs- 

vorgänge der Selachier noch durch einige Schnittbilder. Fig. 50A stellt 

einen medianen Sagittalschnitt durch ein Selachierei im Übersichtsbilde 

Fig. 49. Torpedoembryo mit 

geschlossenem Dottersack. da 

Dotterarterie, dv Dottervene, 

rs Randsinusrest als paariges 

Längsgefäß an der Schlußlinie Fig. 504 u. 3. Mediane Sagittalschnitte durch eine junge Selachiergastrula. 
des Dotterloches. Aus HERT- A Schnitt durch das ganze Ei. Übersichtsbild. 2 Schnitt durch den Keim und 

wıGs Handbuch der Entwick- seine nächste Umgebung. Dr. Dotter, d&.UMZ. dorsale Urmundlippe, FU. Fur 
lungslehre. Nach Rückerr. chungshöhle, UD. Urdarmhöhle. 

dar, bei dem soeben die Abgrenzung der Keimscheibe gegen den Dotter, 

also die Bildung der dorsalen Urmundlippe, begonnen hat, Fig. 50B 

den Keim bei stärkerer Vergrößerung. d. UML ist die dorsale Urmund- 

lippe. Unter ihr liegt die noch kleine Höhle des Urdarms (UD). Unter der 
epithelial angeordneten oberen Zellage des Keimes finden wir die Furchungs- 

höhle (FH). Den Boden der Furchungshöhle bildet eine Protoplasmaschicht, 

in die je tiefer man kommt desto mehr Dotterkörner eingelagert sind, bis bald 

jede Spur des Protoplasmas verschwindet und man nur noch die gehäuften 

Dotterkörner erkennen kann. Außerdem finden wir in der Protoplasmaschicht 
Zellkerne, besonders zahlreich am vorderen und hinteren Rande des Keimes. 

Vergleichen wir die Fig. 50A u. B mit Fig. 35 A, welche den medianen Sagittal- 

schnitt durch eine junge Amphibiengastrula darstellt, so ergibt sich, daß bei 
Selachiern und Amphibien prinzipiell die gleichen Verhältnisse vorliegen, wie 

können die Fig. 50A u. B aus der Fig. 35 A durch Anhäufung größerer Dotter- 

massen in der vegetativen Hälfte des Eies leicht ableiten. Ganz entsprechend | 
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liegen die Verhältnisse bei einem etwas älteren Selachierei, bei dem auch die 

ventrale Urmundlippe deutlich geworden ist (Fig. 5I); man kann es leicht auf 

ein etwas älteres Amphibienei zurückführen, wie ein solches Fig. 36 im Sagit- 

talschnitt zeigt. Ein wenig kompliziertere Verhältnisse finden wir in dem in 

Fig. 52B wiedergegebenen Schnitt, für den Fig. 52A eine Situationsskizze gibt. 

DS. BRUNNEN GUML 

Fig. 51. Medianer Sagittalschnitt durch den in Fig. 46 A abgebildeten Selachierembryo. DS. Kerne des Dotter- 
syncytium, d.UMZ. dorsale Urmundlippe, #%/. Ektoderm, #x. Entoderm, UD,. Urdarm. 

Aus Herrwiss Handbuch der Entwicklungslehre. Nach ZIEGLER. 

Wir müssen, um sie zu verstehen, die Fig. 37, 38 und 39 von der Amphibien- 

entwicklung heranziehen und, sozusagen, kombinieren. Legen wir einen Schnitt 

entsprechend der Linie c—c, also vor der Anlage des eigentlichen Embryo, durch 

den Keim — die 

Fig. 52 gibt das 

Schemaeines sol- 

chen —, so erhal- 

ten wir ein Bild, 

das wir unmittel- 

Bar der Fig. 37 

vergleichen kön- 

Ben. Auf ihm 

sind die beiden B 

lateralen Blasto- 

poruslippen ge- 

troffen, an denen 

man eine, freilich LUML. 

Fig. 33 4—C. Selachierkeim mit Medullarrinne. A Skizze 

des Keimes, in den die Lage von 3 und C durch die Linien 

&—D5 und c—c eingetragen ist. Ch. Chorda dorsalis, Dr. Dotter, 

ERt. Ektoderm, Zr. Entoderm, g.Ms. gastrales Mesoderm, 

Z. UML. laterale Urmundlippe, MXz. Medullarrinne, WM. Me- 

dullarwulst, £s/.A/s. peristomales Mesoderm. 

er 

ZG ; EEE: 7 , 

DELETE Z 
IT 7 

TH, 

wahrnimmt. An | 

der Indifferenzstelle, die sich zwischen der äußeren und der inneren Keimschicht 

findet, wuchert Mesoderm zwischen die beiden primären Keimblätter und hier 

kann es zur Ausbildung einer kleinen Kerbe kommen. In der Fig. 52B sehen 

"wir nun in der Mitte des Schnittes noch den Querschnitt durch die Embryonal- 

anlage. Sie bietet Verhältnisse dar, welche an die der Fig. 38 (bei Amphibien) 

erinnern, nur ist das Mesoderm mit Chorda und Entoderm im Zusammenhange. 

Wir haben hier ausgesprochenes gastrales Mesoderm, das peripherwärts vor- 

wächst, um nach einiger Zeit auf das von der Peripherie — vom lateralen Ur- 

mundrande — auswachsende Mesoderm zu treffen und mit ihm zu verschmel- 

zen. Ist das geschehen, so bietet sich uns ein Bild dar, wie es Fig. 53 gibt. 

Im Mesoblast tritt dann wie bei den Amphibienembryonen die Coelomspalte 

auf. Wenn es sich dabei auch ebensowenig wie bei den Amphibien um eine 

E 
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deutliche Coelomeinstülpung handelt, so läßt sich doch aus Fig. 53 leicht ein 

Fig. 39 entsprechendes Bild konstruieren, welches darauf hinweist, daß die 

Vorgänge bis zu einem gewissen Grade vergleichbar sind. Die weitere Ent- 

wicklung verläuft bei Selachiern ganz entsprechend wie bei den Amphibien, 

Fig. 54 soll das erläutern, sie ist ohne weiteres mit Fig. 40 zu vergleichen. Das 

Medullarrohr ist geschlossen, die Chorda ist vom Entoderm gesondert, das 

Mesoderm hat die Ursegmente gebildet, deren Höhlen mit dem peripheren 

Coelom noch durch feine Spalten in Verbindung stehen. Wir wollen die Ent- 

wicklung nicht weiter und nicht im einzelnen verfolgen. Schon jetzt ist klar, 

daß wie die Entwicklung der Amphibien sich aus der des Amphioxus durch 

Dotterzunahme ableiten läßt, so in der Hauptsache auch die Entwicklung der 

Selachier aus der der Amphibien. Es sei übrigens ausdrücklich hervorgehoben, 

daß, wenn ich hier von ‚ableiten‘‘ spreche, ich damit über die Phylogenie 

durchaus nichts 

MW aussagen will. Es 
SUCH, soll weder be- 

hauptet werden, 

MRi. 

pst.Ms. 
‚LUML. daß die Amphi- 

En | Ber ” bien von Amphi- 
Be CH GGEESETE a : 

CT HE GGLLLQÄGGTTT EEE CßGYYHH HHEES oxus ähnlichen 

| Vorfahren ab- 
Fig. 53. Schematischer Querschnitt durch einen Selachierkeim, bei dem gastrales und 
peristomales Mesoderm sich vereinigt haben. (C%. Chorda dorsalis, Dr. Dotter, g.Ms. stammen, noch 

d „UML. i E i : - 5 = gastrales Mesoderm, /.UMZ. laterale Urmundlippe, MRt. Medullarrinne, MW. Medullar daß die Selachier 

wulst, 5s/.Ms. peristomales Mesoderm. 

von Amphibien 

ähnlichen. Es soll nur gesagt werden, daß bei Amphioxus, Amphibien und 

Selachiern der gleiche Entwicklungsplan vorliegt, nur abgeändert durch die 

größere oder geringere Menge des Dotters. Die Entwicklungsvorgänge lassen 

sich auf die gleichen Grundprinzipien zurückführen, die größere Dottermenge 

hat dann freilich nicht allein die grobmorphologischen Verhältnisse beeinflußt, 

sondern hat auch auf den zeitlichen Ablauf der Entwicklung ihren Einfluß 

geübt. Hervorgehoben sei für die Selachier das Verhalten von gastralem und 
peristomalem Mesoderm. Das gastrale Mesoderm ist gut entwickelt, steht 

aber caudalwärts in unmittelbarem Zusammenhange mit dem peristomalen, 

und ein prinzipieller Unterschied zwischen diesen beiden Teilen des Meso- 

derms wird kaum anzunehmen sein. 
Hat die Vergleichung zwischen den grundlegenden Entwicklungsvor- 

gängen beim Amphioxus, bei den Amphibien und den Selachiern keine be- 

sonderen Schwierigkeiten dargeboten und, wir können hinzufügen, daß das, 

was wir hier für Amphibien und Selachier ausgeführt haben, im wesentlichen 

auch von den Petromyzonten, Teleostiern, Ganoiden und Dipnoern gilt, so 

ergeben sich sehr bedeutende Schwierigkeiten, sobald wir zu den Vögeln und 

Reptilien, den Sauropsiden, kommen. | 
Am Ende der Furchung scheinen die Eier der Reptilien und Vögel ganz 

ähnliche Verhältnisse darzubieten wie die der Selachier. Der kleine Hohlraum 
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aber, welcher am Ende des Furchungsprozesses unter dem Keim der Saurop- 

siden sich vorfindet, verschwindet nicht, wie die Furchungshöhle der Selachier, 

sondern geht direkt in die Darmhöhle über. Und weiter: während der Rand 

des Selachierkeimes sich durch einen deutlichen Invaginationsvorgang von 

dem Dotter absetzt, finden wir nichts derartiges bei den Sauropsiden. Die 

obere Keimschicht steht hier mit der unteren, das Ektoderm mit dem Entoderm 

in keinerlei Zusammenhang. Jedes der beiden Keimblätter umwächst die 

Dotterkugel selbständig, das Ektoderm geht voran, das Entoderm folgt. Bei 

den Sauropsiden hat auch der Rand des Keimes bei der Entstehung des Meso- 

derms keinerlei Bedeutung. Das Mesoderm entsteht in einer noch näher zu 

MR. besprechenden Weise im Inneren des Keimes, und sein 

a .SpCl  freier Rand wächst gegen den Rand der Keimscheibe 

& ..Ekt. aus, ohne ihn je zu erreichen. Während dann bei den 

Selachiern die Embryonalanlage am Rande des Keimes 

entsteht, nimmt sie bei den Sauropsiden im Inneren 

des Keimes ihren ‚Ms --- 
E Ursprung, und trotz 

u aller Versuche, bei 

e<; denVögelnundRep- 
ee ce Sen . 

EISEN | em - tilien in frühen Sta- 

Fig. 54. Querschnitt durch die Ursegmentregion eines Selachierembryos mit ge- dien einen Zusam- 
schlossenem Medullarrohr. (Schema.) C. Coelom, C%h. Chorda dorsalis, D. Darm, 
Ekt. Ektoderm, Zr. Entoderm, Z.UML. laterale Urmundlippe, MR. Medullarrohr, menhang der Em- 

Ms. Mesoderm, 2.Ms. parietales Blatt des Mesoderm, Sp@GZ. Spinalganglion, US. Ur- br onalanla e mit 

segment, USZH. Ursegmenthöhle, v.Ms. ventrales Blatt des Mesoblast, V/V. Vorniere. y 3 

dem - Rander-der 

Keimscheibe nachzuweisen, ist das bis dahin nicht geglückt. 

Bevor wir auf die Deutung dieser Verhältnisse eingehen, wollen wir sie ein 

wenig genauer beschreiben. Gehen wir von dem Ei am Ende der Furchung aus 

(man vergleiche Fig. 22), so sehen wir, daß sich zunächst die Zellen an der Ober- 

fläche des Keimes epithelartig anordnen, dann auch die tieferen, so daß nun ein 

zweischichtiger Keim entsteht Fig. 55 A und B. Bei den Reptilien unterbleibt 

an der Stelle, an welcher später der sogenannte Primitivknoten auftritt, die 

Sonderung des Keimes in zwei Schichten, bei Vögeln ist sie vollständig. Unter 

den beiden Schichten, die mit ihren Rändern beide selbständig peripherwärts 

wachsen, liegt eine Höhle, die wir als subgerminale Höhle bezeichnen wollen, 

da sie nach ihrem Verhalten zu den beiden Keimschichten als Furchungshöhle 

nicht bezeichnet werden kann. Unter den Rändern des Keimes und am Boden 

der subgerminalen Höhle finden wir in Protoplasma eingebettete Kerne, ganz 

ähnlich wie wir das bei Selachiern, freilich dort am Boden der Furchungshöhle, 

kennen lernten. 

Von der verdickten Stelle des Reptilienkeimes, an der sich die beiden 

primär entstehenden Keimschichten nicht gesondert haben, dem Primitiv- 

knoten (PrKn.), findet nun eine Einstülpung statt, die bei manchen Reptilien 

ziemlich beträchtlich ist. Der Primitivknoten liegt dem hinteren Rande des 

Keimes genähert. Nebenbei sei bemerkt, daß man nicht erst jetzt, sondern 
- 

Umwachsen 

des Dotters. 

Subgerminale 

Höhle. 

Reptilien. 

Primitivknoten. 
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schon am Ende der Furchung an der Größe und Anordnung der Zellen die. 

Symmetrieebene des Keimes erkennen kann. In der Fig.56A ist die Ausdehnung 

der Einstülpung durch eine punktierte Linie angegeben. Machen wir durch 

einen solchen Keim an der durch die Linie b—b angedeuteten Stelle einen 

Be Querschnitt, so erhalten wir ein Bild, wie es Fig, 

A UhRR 56B gibt. Zwischen die obere Keimschicht, die 

wir hier schon als Ektoderm (Ekt.) bezeichnen 
können und die untere, das Entoderm (En.), 

hat sich ein von Zellen umkleidetes Säckchen, 

(MsS) eingeschoben; seine untere Wand ver- 

schmilzt nun mit der darunter gelegenen Zell- 

schicht, und die beiden miteinander verschmol- 

zenen Zellagen gehen zugrunde, so daß das Lu- 

men des Säckchens in die subgerminale Höhle 

„r Fig. 55A u. 3. Schemata 
uR zur Sauropsidienentwick- 

lung. A Schnitt durch das 
San Ei eines Sauropsiden nach 

>> Bildung der beiden pri- 
mären Keimblätter. Der 

7 
STE

 

7,
 

Dotter
 

ist verhäl
tnismä

ßig 

F2 viel zu klein gezeichnet, 

ER 

bei stärkerer Vergrößerung. 
sg. FA. subgerminale Höhle, 

Dr. Dotter. 

Fig. 554 u.3. A Reptilienkeim mit Embryonalschild, 
Primitivknoten (Prir.) und eingestülptem Mesoderm- 

säckchen. 2 Querschnitt durch den in A abgebildeten 

minale Höhle. 

: T GEL 2 DAATGE. 

durchbricht. Diese und die anschließenden Stadien sind auf den Fig. 57A—E 

auf Querschnitten dargestellt. In der dorsalen Wand des Sackes nämlich differen- 

ziert sich alsbald die Anlage der Chorda dorsalis. Von den mit x bezeichneten 

Stellen schieben sich dann zwei Falten gegen die Mittellinie hin vor, das obere 

Blatt jeder dieser Falten wird zum visceralen Blatt des Mesoderms, das untere‘ 

zum Darmentoderm. Das Darmentoderm entsteht sonach aus der primären 

unteren Keimschicht und nicht aus Material, welches bei der Bildung des eben 

beschriebenen Säckchens in das Innere des Keimes verlagert wurde. Wie nahen 
diesem Stadium ein Vergleich mit dem in Fig. 9 wiedergegebenen Stadium von 

= _B Der Keim desselben Eies- 

Keim an der Stelle 5—2. Dr. Dotter, Z%f. Ektoderm, 
En. Entoderm, MsS. Mesodermsäckchen, sg.#. subger- 
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Amphioxus liegt, braucht kaum hervorgehoben zu werden. Wir haben eine 

Chordarinne und Coelomdivertikel. Sowohl die Chordarinne, wie die Coelom- 

divertikel sind freilich auf andere Weise entstanden wie bei Amphioxus; die 

Ähnlichkeit braucht darum aber nicht ohne Bedeutung zu sein. Das Mesoderm 

schiebt sich nun von einer Zone aus, welche dem Rande des Säckchens ent- 

spricht, zwischen Ektoderm und Entoderm peripherwärts vor. Schon vor- 

her ist von den Seiten und von dem hinteren Gebiete des Primitivknotens aus 

POLE ET IIAZIILER 
EIROTOHO, a>% oe 

Fig. 57 4—Z. Querschnitte durch die vordere Urdarmregion des Geckos auf fünf aufeinander folgenden Ent- 
wicklungsstadien. C Coelomspalt, C3 Anlage der Chorda dorsalis, #%7 Ektoderm, #r Entoderm, Ms Mesoderm, 

2.Ms parietales Blatt des Mesoderm, v.Ms viscerales Blatt des Mesoderm, MsS Mesodermsäckchen. 
Aus Herrwısgs Handbuch der Entwicklungslehre. Nach Wirt. 

gleichfalls Mesoderm peripherwärts gewachsen. Das Mesoderm des Säckchens 

läßt sich vom übrigen Mesoderm nicht abgrenzen. Das so nach allen Seiten ver- 

wachsende Mesoderm erreicht freilich mit seinem freien Rande den Rand des 

Entoderms und des Ektoderms, welche'sich vor ihm über die Dotterkugel vor- 

schieben, niemals. Im Ektoderm sind inzwischen wichtige Veränderungen ein- 

getreten. Über dem Bereich des Säckchens*hat sich das Ektoderm verdickt, 

und es hat die Medullarplatte und das Ektoderm des Embryo entstehen lassen. 

Der Primitivknoten streckt sich nun etwas in die Länge; aus der Einstülpungs- 

Öffnung des Säckchens kann ein Canalis neurentericus hervorgehen, aus dem 

hinteren Gebiet des Primitivknotens entsteht derAfter. Doch wollen wir diese 

Vorgänge bei den Reptilien nicht weiter im einzelnen verfolgen, sondern uns das 

Coelom. 

Chordarinne. 

Canalis neu- 

rentericus: 

After. 
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für die Vögel vorbehalten, wo sie prinzipiell durchaus gleichartig verlaufen, 

wenn auch die hier eben für die Reptilien besprochenen ersten Vorgänge bei den 

Vögeln sich etwas anders darstellen und wahrscheinlich weniger primitiv sind. 

Vögel, Bei den Vögeln kann man beim zweiblättrigen Keim sehr bald ein helleres, 

zentrales Gebiet von einer dunkleren, peripheren Zone unterscheiden. In dem 

peripheren Gebiet verdickt sich das untere Keimblatt und bildet sich teilweise 

zu einem Organ für die Aufnahme und Verdauung von Dotter um. Im zentralen, 

helleren Gebiet entsteht durch Verdickung des Ektoderms der erst rundliche, 

dann mehr ovale Keimschild, und gegen das caudale Ende des Keimschildes 

Primitivknoten. tritt der Primitivknoten auf. Der Primitivknoten streckt sich bei Vögeln nach 

Primitivstreifen. Kurzer Zeit und wird zu einem Primitivstreifen (PrSt.), auf dem bald mehr, 

bald weniger deutlich, bald in größerer, bald in geringerer Ausdehnung eine 

Rinne, die Primitivrinne entsteht. Auf dem Höhepunkt ihrer Entwicklung 

durchsetzt der Primitivstreifen nahezu den ganzen Keimschild; er reicht vom 

caudalen Ende bis fast an das craniale. Von den Rändern des Primitivknotens 

Mesoderm. und dann vom Primitivstreifen breitet sich das Mesoderm nach allen Seiten 

zwischen die beiden primären Keimblätter peripherwärts aus. Eine Ausnahme 

davon bildet dabei nur das Gebiet gerade vor dem Primitivstreifen. Von dem 

vorderen Ende des Primitivstreifens aus wächst nur wenig, vielleicht überhaupt 

kein Mesoderm vor. Wenn wir in späteren Stadien vor dem vorderen Ende des 

Primitivstreifens Mesoderm in beträchtlicher Ausdehnung finden, so ist das an- 

ders zu erklären. Die Fig. 58 und 59 mögen zur Veranschaulichung dieser Ver- 

hältnisse dienen. Die beiden seitlichen Mesodermflügel vereinigen sich schließ- 

lich vor dem vorderen Ende des Keimschildes, so daß vor dem vorderen Ende 

des Primitivstreifens ein mesodermfreier Bezirk bestehen bleibt. 

Sasse Hat der Primitivstreifen nahezu das vordere Ende des Keimschildes er- 

reicht, dann beginnt er sich zurückzubilden, und zwar in der Richtung von 

vorn nach hinten; dabei bleiben nun auch in der Mittellinie vor dem jeweils 

vorderen Ende des Primitivstreifens zwischen oberem und unterem Keimblatt 

Zellen liegen. Ursprünglich stehen diese Zellen mit den nach rechts und links 

aus dem Primitivstreifen hervorgewucherten Mesodermzellen in Zusammen- 

hang, lösen sich aber etwa in gleichem Tempo mit dem Rückwärtswandern des 

vorderen Primitivstreifenendes von dem seitlichen Mesoderm ab. Der so 

entstandene Zellstrang wurzelt im vorderen Ende des Primitivstreifens und 

steht dort mit dem Mesoderm in Verbindung; er höhlt sich bei manchen Vögeln 

aus, und die so entstandene Höhle tritt am vordersten Ende des Primitiv- 

streifens mit der Oberfläche inVerbindung; zugleich verschmilzt ihre untere Wand 
mit dem unteren Keimblatt, und sie bricht in die subgerminale Höhle durch. 

DieVerhältnisse erinnern an die beiReptilien beschriebenen, nur ist dasLumen viel 

kleiner und erstreckt sich nicht auf den seitlichen Mesoblast; dementsprechend 

entsteht aus der Wand des Kanals, unter der sich die untere Keimschicht bald 

Chorda dorsalis. wieder vereinigt, bei Vögeln auch nur die Chorda, vielleicht nicht einmal die 

ganze Chorda. Es wird wenigstens berichtet, daß ihr allervorderstes Ende sich 

von der unteren Keimschicht aus bildet. Während sich diese Vorgänge ab- 
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spielen, sind auch im oberen Blatt des Keimschildes wichtige Veränderungen 

eingetreten. Es haben sich Medullarwülste erhoben, die sich vorn, durch einen 

Querwulst vereinigen, nach hinten das vordere Ende des Primitivstreifens 

zwischen sich fassen. Die Offnung am vorderen Ende des Primitivstreifens er- 

weist sich so als die dorsale Öffnung eines Canalis neurentericus, denn sie führt 

in einen Kanal, durch den man aus der zwischen den beiden Medullarwülsten 

gelegenen Rinne in die subgerminale Höhle, aus der die Darmhöhle wird, kommt. 

Pr Se 

Fig. 53 A—C. Schemata für die Entwicklung des Primitivstreifens und des Mesoderms beim Vogel. Der Dotter 
ist viel zu klein gezeichnet. A Vogelei mit gut entwickeltem Primitivstreifen auf der Keimscheibe vom animalen 

Pol aus gesehen. 3 Ein Querschnitt durch ein solches Ei entsprechend der Linie a—a. PrS/. Primitivstreifen. 
€ Der Keim und seine nächste Umgebung stärker vergrößert. Dr. Dotter, #%/. Ektoderm, Zr. Entoderm, Ms. 

4 Mesoderm, Pr 5/. Primitivstreifen mit Primitivrinne, sg.//. subgerminale Höhle, 

DieFig.59B—Dsollen zurVeranschaulichung dieserVerhältnisse dienen. Fig.59 B 

zeigt einen Schnitt entsprechend der Linie a—a der Fig. 59A. Man sieht im 

Gebiet des Ektoderm die Medullarwülste und die Medullarrinne. In das 

‚ Entoderm ist die Chordaanlage eingeschaltet; peripher ist das Entoderm 

‚Im sogenannten Keimwall zu einem Dotterresorptionsorgan umgewandelt. 

Das Mesoderm ist außerhalb der eigentlichen Embryonalanlage in ein parietales 

' wir als außerembryonales Coelom bezeichnen. Fig. 59C zeigt einen Schnitt 

‘durch den Canalis neurentericus. Aus der Tiefe der Medullarrinne sehen wir 

' Verhältnisse liegen etwa ebenso wie in Fig.59B. Die Fig. 59D gibt ein ganz 

 R.d.G.IN.ıv,Bd2 Zellenlehre etc. I 24 
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ähnliches Bild wie Fig. 58C, nur ist im Mesoderm das außerembryonale Coe- 

lom aufgetreten. 

Die weitere Entwicklung geht nun in der Weise von statten, daß sich die 

Medullarwülste mehr und mehr erheben und dann zuerst im Bereiche des 
späteren Mittelhirns zum Verschlusse kommen. Der Verschluß geht von hier 
aus apical- und caudalwärts vor sich, wobei dem vollkommenen Schluß das 

Bent eines vorderen und eineshinteren Neuroporus vorangeht. Im Gebiet der 

Vorderhirnan- 
Fig. 59 A—D. Schemata zur Entwicklung der Vögel. 
A Keimschild eines Vogels mit Medullarwülsten, lagen sind schon, 
Primitivstreifen und Canalis neurentericus. 3—C 
Querschnitte durch einen solchen Keimschild ent- bevor der vor- 

sprechend den Linien a—a, d—2, c—c. C. Coelom, dere Neuroporus 

Can. neur. Canalis neurentericus, Ch. Chorda dor- F 
salis, Dr. Dotter, #%f. Ektoderm, Zr. Entoderm, geschlossen, die 
MRt. Medullarrinne, Ms. Mesoderm, MW. Medul- = 

larwulst, 2.Ms. parietales Blatt des Mesoderm, Augenbläschen, 
PrSt. Primitivstreifen, sg.Z. subgerminale Höhle, 5 1 io. 

v.Ms. viscerales Blatt des Mesoderm. die den wichtig 

sten Teil der 

i Augenanlagen 
| er E Dr bilden, leicht 

B ee & kenntlich. Der 
Primitivstreifen 
verliert im Ver- 

lauf der weiteren 

Entwicklung, da 
er bald den Ver- 

nn lust, dener durch 
TE ” den Abbau am 

vorderen Ende 

erleidet, nicht 

Pr St. mehr durch Ei- 

| genwachstum er- 
setzt, auch abso- 

7 > lutan Länge. Sein 

2 T — GL vorderes Ende 

FH AGD 0% 7 mit dem Canalis 

neurentericus wird von den hinteren Enden der Medullarwülste wie von einer 

TR ARE ANZ = nz a Ba? 9 non 

Zange umfaßt; sein hinteres Ende liegt außerhalb des Bereiches der Medullar- 

wülste, in ihm kommt später der Kloakenafter der Vögel zum Durchbruch, 

nachdem schon vorher seine Stelle durch eine nur aus Ektoderm und Entoderm 

bestehende Membran, die man Aftermembran oder auch Kloakenmembran 

nennt — denn die Vögel haben ja einen gemeinsamen Endraum für die Urogenital- 

gänge und das Verdauungsrohr —, gekennzeichnet war. Nun hebt sich auch das 

Embryonalgebilde, und zwar zunächst an seinem Kopfende stärker vom übrigen 

Keime ab. Man kann da wie bei den Selachiern von einer vorderen und von zwei 

seitlichen Grenzrinnen sprechen. Die seitlichen Grenzrinnen laufen noch lange‘ 

caudalwärts flach aus; erst allmählich erhebt sich auch der caudale Teil des‘ 
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Embryo. Dadurch entsteht die hintere Grenzrinne, welche die caudalen Enden 

der beiden seitlichen Grenzrinnen miteinander verbindet. Bei diesem Abfal- 

tungsprozeß des hinteren Körperendes, der zur Bildung einer Rumpf- bzw. 

Schwanzknospe führt, wird das caudale außerhalb des Bereiches der Medullar- 

wülste gelegene Ende des Primitivstreifens mit samt der Afteranlage auf die 
ventrale Seite des Embryos verlagert. 

Während all dieser Vorgänge hat auch das Mesoderm sehr wesentliche 

Umwandlungen durchgemacht. In cranio-caudaler Richtung gliedert sich ein 

Ursegmentpaar nach dem anderen ab. Das am weitesten nach vorn gelegene 

Ursegmentpaar ist von Anfang an nicht gut ausgebildet. Von großem Interesse 

ist es, daß die drei vordersten Ursegmentpaare dem späteren Kopfgebiete 

angehören. Das caudale Ende des Kopfes ist also ursprünglich auch gegliedert. 

Im Bereiche cranialer Ursegmente kann man das Coelom in den Ursegment- 

anlagen noch in Verbindung mit dem übrigen Coelom finden, weiter caudal 

kommt eine solche Verbindung nicht mehr zur Ausbildung. 

Im dunklen Fruchthof hat sich inzwischen der Gefäßhof mit Blut- und 

Gefäßanlagen ausgebildet. Der dunkle Hof besteht nun aus einer peripheren 

Zone, dem Dotterhof, und einer zentraler gelegenen, dem Gefäßhof. 

Die wichtigste Fortbildung im Bereiche des Entoderms ist die, daß sich 

die Darmanlage, bei Vögeln wesentlich in cranio-caudaler Richtung, ent- 

sprechend der Abgrenzung des Embryo vom übrigen Keime, vom Dottersack, 

 abgliedert und zum Rohre umgestaltet. Vor dem Kopfende unterhalb der 

Gehirnanlage kommt dem vorderen Ende des Darms die Mundbucht ent- 

gegen. Seitlich bilden sich entsprechend den hinteren Teilen des Gehirns 

Kiementaschen. Mundbucht wie Kiementaschen verhalten sich im Prin- 

zip nicht anders wie diese Bildungen bei Fischen und Amphibien, was natürlich 

eine Tatsache von größter Bedeutung ist. In diesem Zusammenhange ver- 

dient es Erwähnung, daß sich bei Vögel-, ja bei Säuger- und Menschenembryo- 

nen am zweiten Kiemenbogen, dem Zungenbeinbogen, ein Fortsatz findet, 

der wie ein Kiemendeckel über die weiter caudal gelegenen Kiemenbogen und 

Spalten hinweg wächst. 

| 

{ 
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Doch versuchen wir die hier eben kurz besprochenen Entwicklungs- 
vorgänge nun auch noch durch einige Bilder zu veranschaulichen. Fig. 60 A 

gibt einen Vogelembryo mit 8—9 Ursegmentpaaren bei. durchfallendem 

Licht wieder, Fig. 60B einen Querschnitt durch diesen Embryo im Gebiete 

' des 5. Ursegmentpaares. Das Medullarrohr ist hier im Verschluß begriffen. 

| Rechts und links liegt dorsal neben der Verschlußstelle des Medullarrohres 
‚ ein Zellhäufchen, das die Zellen für ein Spinalganglion, außerdem aber noch 

die Ahnen sympathischer und sogenannter chromaffiner Zellen enthält. 

‘ Die Chorda ist vom Entoderm unterwachsen. Im Mesodermgebiet sehen wir 

zu beiden Seiten des Medullarrohres die Mitte der fünften Ursegmente ge- 

troffen; die Urwirbelhöhle in demselben steht noch mit dem embryonalen und 

dem außerembryonalen Coelom in Verbindung. Im visceralen Blatt des Meso- 

derms finden sich Anlagen von Blut und Gefäßen. Das Gefäß nächst der Chorda 

24* 
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ist jederseits die Anlage einer Aorta; später verschmelzen diese beiden Anlagen 

zu einem einheitlichen Gefäß. Den eben besprochenen Querschnitt wollen wir 

durch einen medianen Sagittalschnitt durch einen entsprechenden Embryo 

ergänzen (Fig. 61). Das Kopfende beginnt sich eben abzuheben und die Mund- 
bucht zu bilden. Der vordere und hintere Neuroporus (v.Np. und h.Np.) treten 

deutlich hervor. Die Chorda dorsalis (C'h.d.) wurzelt in der Wand des Canalis’ 
neurentericus (Can.n.); sie ist den größten Teil ihrer Länge vom Entoderm (En.) 

unterwachsen, nur vorn ist sie noch in das Entoderm eingeschaltet. Hinter dem 

Canalis neurentericus beginnt der Primitivstreifen (Pr.Str.). In seinem Gebiet, 

das bis zur Kloakenmembran reicht, ist 

die obere Keimschicht gegen die mittlere” 

nicht abgesetzt. Die Zone des oberen 
Keimblattes, die wir in den Fig. 58C und 

59D auf Querschnitten sahen, ist hier der 

Längenachgetroffen. DasEntoderm (En.) 

zieht in so jungenStadien vollständigselb- 

ständig und unbeteiligt unter der Primi- 

tivstreifenregion hinweg. Die Aftermem- 

bran (AM.) ist in diesem Stadium noch 

nicht deutlich; ich habe sieangegeben, um 

nicht die Schemata häufen zu müssen. In 

Fig. 62 A—C und 63 gebe ich sodann sche- 

matische Querschnitte und einen Längs- 

schnitt durch etwas ältere Embryonen. 

er > a ' Wir können diese Schnitte nicht verste- 

Fig. 604. Hühnerembryo mit 8—9 Ursegmentpaaren hen, ohne eines Embryonalorganes zu ge- 

Een en Kch denken, dassich bei allenSauropsidenund 
Säugern findet, des Amnions. Die Entwicklung zeigt bei den Sauropsiden und be- 

sonders bei den Säugern mannigfache Modifikationen; ich begnüge mich hier 

mit einer grob schematischen Darstellung. Das Kahn ist eine Hülle, welche‘ 

die Embryonen umgibt, und sie in wirksamer Weise gegen alle möglichen von 

außen kommenden Unbilden schützt. Es wirkt nicht nur als Hülle; sondern 
dadurch, daßes sich alsbald prall mit Flüssigkeit füllt, erhöht es seine Schutz 

kraft außerordentlich. Der Embryo liegt im mit Flüssigkeit erfüllten Amnion 
wie ein zartes Präparat in einem vollkommen mit Flüssigkeit erfüllten Gera 

Bei Vögeln entsteht das Amnion durch typische Faltenbildung. Die Grenz 

rinnen, eine vordere, zwei seitliche und schließlich eine hintere entstehen 

ganz so, wie wir das für die Selachier geschildert haben, und nach außen von 
diesen Rinnen erheben sich Falten, die aus Ektoderm und dem parietalen. 

Blatt des Mesoderm bestehen. Man pflegt entsprechend den Grenzrinnen vor- 

dere, seitliche und hintere Amnionfalten zu unterscheiden; doch lassen sich 

keine scharfen Abgrenzungen finden, eigentlich gibt es nur eine einheitliche 

Amnionfalte. Die Falten entstehen in cranio-caudaler Richtung und schließen 

sich durch Nahtbildung. Wir werden gleich noch näher auf die Art dieses 
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Schlusses eingehen und sehen, wie sich dabei noch eine zweite Embryonalhülle, 

die seröse Hülle, bildet, wollen aber zunächst unsere Aufmerksamkeit noch 

auf die tiefe Darmrinne von Fig. 62A richten. 

Ein etwas älteres Stadium (Fig.62 B) zeigt die Amnionfalten eben in Berüh- 

rung und den Darm im Begriff zu einem Rohre zu werden. Auch die Körper- 

wände nähern sich dem Schluß, und so kommt es zur Nabelbildung. Die Stelle, 

an welcher der Darm zuletzt noch mit dem Dottersack in Verbindung steht, 

nennt man den Darmnabel, die Stelle, an der die Körperwände sich schließen, Darmnabel. 

den Hautnabel. Die Amnionfalten haben sich eben aneinander gelegt. Die "" 

n. MR Spule, vMs C  pMs Ekt En. 

EISEN ZT, yg 
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Fig. 605. Querschnitt eines solchen Embryo durch das Gebiet des fünften Ursegmentpaares. 2Z/. Blutinsel, 
C, Coelom, Ch. Chorda, £%/. Ektoderm, Zr. Entoderm, MR. Medullarrohr nahe dem Schluß, 2.Ms. parietales Blatt 
des Mesoderm, S5G/. Spinalganglion, US, Ursegment, USA. Ursegmenthöhle, v.Ms. ventrales Blatt des Mesoderm. 

Abgeändert nach Duvar. 
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vMs. C pMs En. 
Fig. 61. Medianer Sagittalschnitt durch einen Vogelembryo mit teilweise geschlossenem Medullarrohr (Schema). 

AM. Aftermembran, C, Coelom, Carz.rz. Canalis neurentericus, Cr. Chorda dorsalis, #%/. Ektoderm, #r. Entoderm, 

h.NNf. hinterer Neuroporus, MB. Mundbucht, MR. Medullarrohr, %.Ms. parietales Blatt des Mesoderm, PrS7. Pri- 

mitivstreifen, o.Ms. viscerales Blatt des Mesoderm, v./V. vorderer Neuroporus. 

Amnionhöhle ist also, an dieser Stelle wenigstens, geschlossen. Das Ektoderm Amnionhöhle. 

auf den Kuppen der aufeinander zuwachsenden Amnionfalten verschmilzt 

miteinander; infolge ungleichen Wachstums löst sich dann an der Verwachsungs- 

‚stelle das Ektoderm der serösen Hülle vom Ektoderm des Amnion. Nun ver- 

schmilzt das parietale Mesoderm in den Kuppen der Amnionfalten und löst 

| sich in entsprechender Weise. Amnion und seröse Hülle sind dann frei vonein- 
‚ ander. In ganz entsprechender Weise schnürt sich der Darm vom Dottersack 

und der Körper von der Amnionwurzel ab. Fig. 62C zeigt alle drei Prozesse, 

den des Amnionschlusses, den der Darmabschnürung und den des Freiwerdens 

des Körpers vollendet. 
| Ergänzen wir nun unsere Betrachtungen durch einige mediane Sagittal- 

‚ schnitte. Bei der Konstruktion dieser Schnitte nehme ich dabei keine Rück- 

sicht auf alle Biegungen und Krümmungen des Embryonalkörpers. 
Wir beginnen mit der Betrachtung der Fig. 63. Sowohl das Kopfende 

wie das Schwanzende des Embryo haben sich eine Strecke weit abgehoben; 

am Schwanzende hat sich eine Rumpfschwanzknospe (RSchK) gebildet. Dem- 

entsprechend hat der Darm sich sowohl im Kopfgebiet wie im Schwanzgebiet 

—r 
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vom Dottersack selbständig gemacht. Man spricht da von einer Kopf- und von 
einer Schwanzdarmbucht (KDB und SchDB). Der Kopfdarmbucht ist die 
Mundbucht (MB) entgegen gewachsen und ist von ihr nur durch die aus 

AmnE AmnE 

2 > ; Er Be 

EIER 
ae a RS 

Fig. 62 4—C. Schematische Querschnitte durch Vogelembryonen um die Abfaltung des Embryo vom Dotter und 
die Bildung des Amnion zu erläutern. Amn. Amnion, AmnF. Amnionfalte, AmnH. Amnionhöhle, C. Coelom, die 
Bezeichnung steht im außerembryonalen Coelom, Dr. Dotter, 2%. Ektoderm, Zr. Entoderm, 2.Ms. parietales Blatt 

des Mesoderm, s.Z. seröse Hülle, v.Zs. viscerales Blatt des Mesoderm. 

Ektoderm und Entoderm bestehende Rachenhaut getrennt. Ventral von der 
Kopfdarmbucht liegt in dem Teil des Coeloms, der zur Herzbeutelhöhle wird, 
das Herz (7). Am caudalen Ende des Embryo setzt der Canalis neurentericus 
(Can.n.) das Medullarrohr mit dem Schwanzdarm in Verbindung; an die Stelle 

aa. 



eines Canalis neurentericus kann auch ein solider neurenterischer Strang treten 

und Medullarrohr und Schwanzdarm verbinden. Hinter dem Canalis neuren- 

tericus liegt die Rumpfschwanzknospe (RSchK). In ihrem Bereich steht das 
Ektoderm des Medullarrohres mit dem Entoderm und dem Mesoderm in Ver- 

bindung, und es differenzieren sich hier aus einer indifferenten Zellmasse noch 

eine Anzahl von Segmenten des Embryo, erst Rumpf-, dann Schwanzsegmente. 

' Das caudale Ende des Primitivstreifens ist, wie wir schon gesehen haben, mit 

der Aftermembran (AM) auf die ventrale Seite des Embryo herumgeschlagen 

worden; auch vor ihr ist der Darm schon eine Strecke weit vom Dotter abge- 

schnürt. Hier bildet sich nun von der ventralen Seite des Darms aus, zwischen 
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Fig. 63. Schematischer medianer Sagittalschnitt durch einen Vogelembryo, um die Abfaltung des Embryo vom 
Dotter und die Bildung des Amnion und der Allantois zu erläutern. AZ. Allantois, AM. Aftermembran, Ann. 

Amnion, C. Coelom, die Bezeichnung ist im außerembryonalen Coelom angebracht, Car. r». Canalis neurentericus, 

caud. AmnF. caudale Amnionfalte, Ch. Chorda dorsalis, er. AmnF, craniale Amnionfalte, DSW. Dottersackwand, 

Ekt. Ektoderm, #r. Entoderm, Z. Herz, XD2. Kopfdarmbucht, 72. Mundbucht, MAR. Medullarrohr, z.Ms. parietales 

Mesoderm, R.-ScAX. Rumpf-Schwanzknospe, ScADD2. Schwanzdarmbucht, v.Ms. ventrales Mesoderm. 

Aftermembran und dem Eingang in die caudale Darmbucht, der sogenannten 
hinteren Darmpforte, die Allantois (All.). Die Allantois ist ein außerordentlich Attantois. 

wichtiges Embryonalorgan, welches die Sauropsiden und Säuger besitzen, 

während es den niederen Wirbeltieren, den Amphibien und den verschiedenen 

Klassen der Fische ebenso wie Amnion und seröse Hülle fehlt. Sie ist ein 
Atmungsorgan für den Embryo und Fötus. Die Atmung des Embryo wird bei Die Atmung 

den Sauropsiden und Säugern zunächst durch den Dottersack vollzogen, dessen ” ee 

Blutgefäßhof bei seiner Anlage und in der darauffolgenden Periode an der Ober- 

fläche des Eies, dicht unter der serösen Hülle bzw. dem Chorion liegt. Wenn 

nun sein Inhalt allmählich für den Embryo verbraucht wird, schrumpft der 

Dottersack, und seine Gefäße werden nicht mehr gegen die Oberfläche des Eies 

angepreßt. So wird der Dottersack zur Atmung untauglich und muß durch 

ein neues Organ ersetzt werden. Dieses neue Organ ist die Allantois, deren 

erste Anlage wir eben kennen lernten; sie wächst zwischen seröse Hülle 

(s. H) und Dottersackwand (DSW) und zwischen seröse Hülle und Amnion 

(Amn.) hinein und umwächst schließlich das ganze Ei. Die Verhältnisse der 

Allantois liegen bei den Sauropsiden einfacher und übersichtlicher als bei den 
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Säugern, bei denen sich infolge der durch die Placentabildung vermittelten : 
innigen Verbindung von Mutter und Frucht mannigfache besondere Verhält- 
nisse herausgebildet haben. . | | M 

Ich gebe hier zunächst eine Reihe von einfachen Schematen für die Vögel. 
Auf diesen Schematen ist auch die Umwachsung des Dotters gleichfalls in 
wesentlich vereinfachter Weise zur Darstellung gebracht. Wir stellen uns vor, 
daß der eigentliche Embryo in seiner medianen Sagittalebene getroffen ist, 
sein genauerer Aufbau ist nicht berücksichtigt. Fig. 64A stellt ein etwas älteres 

ginnt eben sich nach oben 

zwischenAmnion undseröse 

Hülle, nach unten zwischen 

ralen Blatt des Mesoderms. 

Dieses Mesoderm ist außer- 

an die seröse Hülle heran- 

gebracht. Das Ektoderm 
Fig.644—C. Schemata, um die Bildung von Amnion, seröser Hülle (Chorion) h d öß T A| d 
und Allantois darzustellen. Der Hohlraum der Allantois ist punktiert. Die at en gro ten e1 es 
schwarzen Verdickungen sollen Blutanlagen darstellen. In dem Schema 4 Dotters umwachsen das 
erscheint der Dotter noch nicht vom Ektoderm umwachsen, es stellt einen i E i 
medianen Sagittalschnitt durch ein Ei dar. Die Richtung, in der die Entoderm ıst noch nicht so 
Allantois vorwachsen wird, ist durch Pfeile angegeben. Fig. 642 gibt - 
ein älteres Stadium, in welchem Ektoderm und Entoderm den Dotter um- weıt vorgedrungen, und 
wachsen haben. Fig. 64C gibt den Querschnitt eines noch älteren Stadiums, noch weniger weit das Me- 

soderm. Es ist bis nahe an seinen peripheren Rand durch das außerembryo- 
nale Coelom in ein parietales und in ein viscerales Blatt aufgespalten. Im 
visceralen Blatt ist das Gebiet des Gefäßhofes besonders kenntlich gemacht. 

Fig. 64B stellt ein beträchtlich weiter vorgeschrittenes Stadium dar. Es 
wird angenommen, daß das Ektoderm und das Entoderm den Dotter um- ; 
wachsen haben. In das außerembryonale Coelom ist die Allantois weit vor- 
gewachsen. Das Amnion ist ganz, der Dottersack schon zum größten Teil von 
der serösen Hülle abgedrängt, und in der Richtung der Pfeile dringt die 
Allantois weiter zwischen Dottersack und seröse Hülle vor. Der Blutgefäßhof 
ist dadurch in das Innere des Eies verlagert, und die Atmungsfunktion ist ganz 

ordentlich reich vasculari- 

siert, und so werden durch 

die Allantois viele Gefäße 

u 

Stadium als die Fig.63 dar. 

Die Allantois ist nun einge- 

stieltes Bläschen und be- 

Dottersack undseröseHülle 

einzudrängen; ihre Wachs- 

tumsrichtung ist durch 

Pfeileangedeutet.DieWand 

der Allantois besteht aus 

Entoderm und dem visce- 

2 Y 

RENTE ee 

und gar von den Blutgefäßen übernommen worden, welche die Allantois an A 
die seröse Hülle herangebracht hat. Ein senkrecht zu diesem, quer durch den 



Vögel. 

Embryo gelegter Schnitt wird die Verhältnisse noch deutlicher machen, Fig. 

64C zeigt einen solchen durch ein etwas älteres Stadium. Der Darm steht nur 

“noch durch den Ductus 

vitello -intestinalis mit 

dem Dottersack in Ver- 

bindung. Der Ductus vi- 

tello-intestinalis ist natür- 

lich von Entoderm aus- 

gekleidet und dieses wird 

vom visceralen Blatt des 

Mesoblast umgeben; dann 

folgt dasaußerembryonale 

Coelom. und schließlich 

eine vom Amnion gebil- 

dete Scheide. Die Amnion- 

höhle hat beträchtlich an 

Größe zugenommen und 

dementsprechend die 

Menge der Amnionflüssig- 
keit. Sosetztsich der Em- 

bryo immer deutlicher 

gegen die Eihäute ab. Es 

bildet sich .ein Nabel- 

strang, der von einer Am- 

nionscheide umgeben ist. 

_ In dieser Amnionscheide 

_ liegen vom außerembryo- 

nalen Coelom umgeben 

_ der Stiel des Dottersackes 
j und der Stiel der Allantois. 

Der Stielder Allantois und 

der Zusammenhang von 
_Allantois und Darm 

r 

konnte in diesem Schema 
I 

3 natürlich nicht.dargestellt 
werden. Beginnt der Vogel 
zu atmen, und das ge- 

- schieht noch vor dem Aus- 

schlüpfen, indem das junge 

Tier seinen Schnabel in die 

innerhalb des Eies an sei- 

Bar! 

nem stumpfen Pol gelegene Luftkammer hineinbringt, so hört der Blutkreis- 

lauf in den großen Gefäßen der Allantois auf. Die Allantois trocknet nun ein, 

und wenn der Vogel ausschlüpft und die Schalen abwirft, so werden mit den 

Amnion, Allantois und Dottersack 

Fig. 64€. 

Das 

Ausschlüpfen 

des Vogels. 



Schicksal des 

Dottersacks bei 

Sauropsiden. 

Säuger. 
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zu 

Schalen auch die unscheinbaren Reste von Allantois und seröser Hülle abge- 

worfen. Die Gefahr einer Blutung oder gar Verblutung ist also trotz der 

großen Gefäße der Allantois beim Ausschlüpfen des Vogels aus dem Ei und 

beim Abwerfen von Allantois und Amnion nicht vorhanden. Während die 

seröse Hülle und die Allantois abgeworfen wird, wird der Dottersack kurz vor 

dem Auskriechen in die Leibeshöhle aufgenommen und kann dort bei Vögeln’ 
wie bei Reptilien noch längere Zeit nachgewiesen werden. 

Wenden wir uns nun zu den Säugern, so können wir nicht wie bei den 

anderen Wirbeltieren mit der Betrachtung der Blastula beginnen, sondern 

müssen auch noch das Verhalten des ungefurchten Eies und seine Furchung 

mit berücksichtigen. Die meisten Säuger haben kleine dotterarme Eier mit 

einem Durchmesser von 0,07 —0,2 mm oder wenig mehr; es sind das die 

höheren Säuger, die Eutheria, zu denen auch der Mensch gehört. Ihnen 

gegenüber stehen die Monotremen oder die Prototheria und die Beutel- 

tiere oder die Metatheria. Die Prototheria, Echidna und Ornithorhynchus 

haben Eier von einem Durchmesser von 3,5—4 mm. Diese Eier besitzen einen 

polständigen Dotter, der wie bei den Sauropsiden aus kugeligen Dotterele- 

menten besteht. Die Furchung ist meroblastisch. An Größe und Dottergehalt 

zwischen den Eiern der Prototheria und der Eutheria stehen die der Metatheria, 

der Beuteltiere, sie haben noch ziemlich viel Dotter. Die Eier entwickeln sich 

im Ovar (Hill. 1910) wie Eier mit polständigem Dotter, sogenannte teloleci- 

thale Eier, doch wird der Dotter vor der Furchung ausgestoßen. Die Furchung 

ist wie die der Eutheria total; es handelt sich in beiden Fällen um sekundär 

dotterarme Eier. Den Beweis dafür kann man erstens in den Eiern der Proto- 

theria sehen, welche eine Übergangsform von den dotterreichen zu den sekun- 

där dotterarmen Eiern bilden, dann in der Bildung der Eihäute bei den Säugern. 

Diese entwickeln sich im Prinzip wie bei den Sauropsiden, und ıhre Entstehung 

läßt sich nur durch den Dotterreichtum erklären. So muß man annehmen, daß 

die Eihäute von Vorfahren der Säuger erworben wurden, welche dotterreiche 

Eier hatten, daß also die jetzigen dotterarmen Eier der Säugetiere sekundär 

dotterarm sind. Die Entwicklung der Monotremen, der Prototheria, ist noch zu 

wenig bekannt, als daß wir hier auf sie eingehen könnten. Die Entwicklung der 

Beutler, der Metatheria, hat bereits durch Selenka und vor allem neuerdings 

durch J. P. Hill eine eingehendere Bearbeitung gefunden. Selenkas Beobach- 

tungen beziehen sich auf das Opossun, Didelphys virginiana, die Hills besonders 

auf einen Raubbeutler, den Tüpfelbeutelmarder, Dasyurus viverrinus. Ich gebe 

hier zunächst die Schemata Hills über die erste Entwicklung der Metatheria. 

Fig.65A steilt einen Schnitt durch ein Furchungsstadium dar, in dem das Ei in 

acht Zellen zerlegt ist. Diese acht Zellen sind in zwei Ringen zu vier Zellen an- 

geordnet, von jedem Zellring sind im Schnitt zweie getroffen, die des oberen 

Ringes sind schraffiert, die des unteren punktiert. Die Zellen des oberen Zell- 
ringes nennt Hill ‚„formative‘‘, die des unteren ‚nicht formative‘‘. Das Fur 

chungsstadium mit acht Zellen bei Beutlern erinnert außerordentlich an das 

Achtzellenstadium von Amphioxus. Der Raum innerhalb der beiden Zellringe 
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ist weder nach oben hin noch nach unten hin abgeschlossen. Innerhalb des oberen 

Ringes ihn etwas überragend liegt die Dotterkugel, die zu Anfang der Furchung 

aus der Eizelle ausgestoßen wurde. Das Ei ist von der Zona pellucida und der 

Schalenhaut umgeben. Die gleichfalls vorhandene Eiweißschicht — eine solche 

kommt auch bei manchen Eiern höherer Säuger vor — wurde nicht dargestellt. 

Wenn sich nun die Zellen weiter vermehren, so schieben sich die, welche vom 

oberen Zellringe abstammen, an der inneren Fläche der Zona pellucida ent- 

lang gegen den oberen Pol des Eies hin und schließen dort allmählich die Eihöhle. 
Ebenso tun das die Ab- 
kömmlinge des unteren 

Zellringes am unteren 

Eipol; doch gelingt es 

diesen erst etwas später 

denAbschlußderEihöhle 

zu bewirken. Ist das ge- 

schehen, so haben wir 

ein vollkommen abge- 

schlossenes Bläschen vor 

uns, in dessen Innerem 

außer der Dotterkugel, 

die allmählich ver- 

schwindet, eine eiweiß- 

haltige Flüssigkeit ent- 

halten ist. (Fig. 65 Bund 

C.) Die Grenze zwischen Fig. 654—D. Schemata für die Entwicklung der Beuteltiere (der Metatheria) 
den Zellen, welche vom em.Ekt. embryonales Ektoderm, Zr. Entoderm, Zrd/. Trophoblast. 

Nach J.P. HırL. Die nähere Erklärung im Text. 
oberen Zellringe abstam- 

men, und denen, die sich vom unteren herleiten lassen, bleibt an längere 

Zeit kenntlich, sie liegt oberhalb des Äquators (Fig.65C). Aus den Abkömm- 

lingen des oberen Zellringes wird das Ektoderm des Embryo und das gesamte 

Entoderm; aus den Zellen, welche vom unteren Zellringe abstammen, entsteht 

der Trophoblast, d. h. die Ektodermzellen, welche später nach Schwund der 

Schalenhaut, des Eiweißes und der Zona pellucida der Uteruswand anliegen, um 

mütterliche Nährstoffe aufzunehmen und zu verarbeiten. Das Entoderm ent- 

steht bei Beutlern durch Eiwanderung aus den Zellen des oberen Poles. Diese 

eingewanderten Zellen bilden bald ein zusammenhängendes Blatt, welches dann 

entlang der inneren Fläche des Trophoblast die Keimblase umwächst. Die 

Embryonalanlage wird, wie schon hervorgehoben, von den Abkömmlingen des 

oberen Zellringes gebildet, doch wollen wir diesen Vorgang hier nicht weiter 

verfolgen; er scheint sich im wesentlichen durchaus wie bei den Eutheria ab- 

zuspielen, bei denen er genauer untersucht ist. 

Auf den ersten Blick gestalten sich bei den verschiedenen Säugern, nach- 
dem das Ei durch die Zellteilungsvorgänge der Furchung zu einem soliden Zell- 

klümpchen, zu einer Morula, geworden ist, die Entwicklungsvorgänge recht ab- 

Ektoderm. 

Entoderm. 

Trophoblast. 
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weichend voneinander; doch haben die Unterschiede keine so große Bedeutung, 
als man zunächst glauben könnte. Das menschliche Ei, das besondere Schwie- 

 rigkeiten bietet, werden wir noch für sich besprechen. 

Embryonalschild. 

Primitivknoten. 

Primitivstreifen. 

Amnion. 

In dem sogenannten Morulastadium, also in dem Stadium, in dem das Ei 

eine solide, aus Zellen bestehende Kugel bildet, unterscheidet sich die äußerste 

Zellschicht gegen die im Innern gelegenen Zellen durch ihr besonderes Aus- 

sehen (Fig. 66 A ı—4). Wir wollen dabei unerörtert lassen, ob diese äußerste 
Schicht der Morula durch Umwachsung der im Innern gelegenen Zellen, durch 

Epibolie, in ihre Lage kommt oder nicht. Jedenfalls hat sie mit der späteren 
Anlage des Embryo nichts zu tun; sie bildet einen Trophoblast, wie er aus dem 

unteren Zellringe des achtzelligen Beuteltiereies hervorging, und ist diesem zu 
vergleichen. 

Zwischen der inneren Zellmasse und dem Trophoblast erscheint von 

einem gewissen Zeitpunkt an eine eiweißhaltige Flüssigkeit. Diese drängt 

die äußeren Zellen, den Trophoblast, von der inneren Zellmasse immer weiter 

ab, und nur an dem einen Pol bleibt die innere Zellmasse mit dem Tropho- 

blast in Verbindung. Meist wächst zu dieser Zeit das Ei ziemlich schnell 

(Fig. 66 BI—4). Von nun an treten Verschiedenheiten ein. Bei einigen Säugern, 
so z.B. bei Igel und Fledermäusen, höhlt sich die innere Zellmasse aus, und von 

ihr spaltet sich an ihrem freien Pol die innere Keimschicht, das Entoderm, ab 

(Fig. 66C 1,2 und 4). Das Entoderm umwächst nun das Ei an der Innenfläche 

des Trophoblast entlang (Fig. 66 D,—D,); bei einzelnen Tieren ist diese Um- 

wachsung außerordentlich frühzeitig vollendet, bei anderen kommt es über- 

haupt nicht zu einer völligen Umwachsung. Das ist nebensächlich und in den 

Schematen ist deshalb kein Wert darauf gelegt worden. Aus der unteren 

Wand des in der inneren Zellmasse entstandenen Hohlraumes bildet sich der 

Embryonalschild, und auf diesem entsteht ein Primitivknoten, aus dem Meso- 

derm hervorwuchert und sich zwischen die beiden primären Keimblätter ein- 

schiebt. Aus dem Primitivknoten wird dann ein richtiger Primitivstreifen 
(Fig. 66 E,), der zeitweise den größten Teil des Keimschildes durchsetzt. Er 
bildet sich in derselben Weise um, wie wir das für die Vögel genauer besprochen 

haben. In Fig. 66 E, sehen wir diesen Primitivstreifen quer zu seiner Längs- 

achse getroffen. Das Mesoderm wächst peripherwärts und spaltet sich außerhalb 

der Embryonalanlage in ein parietales und ein viscerales Blatt. Der so ent- 

standene Spalt ist das außerembryonale Coelom. Der Hohlraum innerhalb der 

inneren Zellmasse geht unmittelbar in die Amnionhöhle über und, indem sich 

das Mesoderm allmählich auch zwischen den Trophoblast und die seitliche und 

obere Wand der an der inneren Zellmasse entstandenen Höhlung einschiebt, 

kommt es zu der Ausbildung eines typischen Amnion (Fig. 66 F,). 4 

Bei anderen Säugern, z. B. dem Schwein, dem Schaf, dem Reh, öffnet sich 

die in der inneren Zellmasse entstandene Höhle nach außen (Fig. 66 D,). Die 

Einbuchtung gleicht sich aus, und der Embryonalschild, der sich nun bildet, 

liegt also auf der Oberfläche des Eies; in ihm entsteht erst ein Primitivknoten, | 

dann ein Primitivstreifen, von dem Mesoderm auswuchert (Fig. 66E,). Um den 
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"’Embryonalschild erheben sich nun in ähnlicher Weise, wie wir das bei den 

Vögeln gesehen haben, die Amnionfalten (Fig. 66 F,) und schließen sich später 

zur Amnionhöhle. Inzwischen ist, wie das auch Fig. 66 F, zeigt, das Mesoderm 

Fig. 66. Die Haupttypen der 
Keimblattbildung bei den Säugern. 
Es sind sechs Stadien A—F zur 

Darstellung gebracht, die in vier 

Reihen angeordnet sind. Die 

Stadien A und 3 sind noch in 

allen Reihengleich; das Stadium C 
noch in der ı., 2. und 4. Reihe. 
Für das Weitere vergleiche man 

den Text. 

| peripherwärts gewachsen und hat sich in ein parietales und viscerales Blatt 

gespalten, die beide das außerembryonale Coelom begrenzen. 

® Wieder einen anderen Typus bieten manche Raubtiere dar. Er zweigt bei 

em Verhalten, wie es die Fig.66B (I—4) zeigt, ab. Hier liegen die Zellen 

| ‚der Embryonalanlage sehr früh frei an der Oberfläche des Eies, und an der 

Oberfläche des Eies bildet sich auch der Embryonalschild (Fig. 66 C, und D;,). 

Auf diesem Keimschild entsteht ein Primitivknoten mit der typischen Meso- 

dermwucherung, und aus dem Primitivknoten entwickelt sich dann entspre- 
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chend wie bei den anderen Säugern und den Vögeln ein Primitivstreifen 

(Fig. 66 E,). Das Mesoderm wächst peripherwärts; außerhalb des Embryonal- 

schildes entsteht in ihm das außerembryonale Coelom. Die Amnionfalten er- 

heben sich rings um den Embryonalschild und schließen sich später zur Amnion- 

höhle. Die Fig. 66 F, zeigt diese Vorgänge, die Amnionfalten sind noch nicht 

geschlossen. Als eine Abart dieses Typus können wir vielleicht ein Verhalten 

betrachten, wie es bei dem so vielfach untersuchten Kaninchen vorkommt; 

ich habe es nicht weiter durch Schemata verdeutlicht. Auch beim Kaninchen 

entsteht in der inneren Zellmasse kein Hohlraum und die Zellen der zukünf- 

tigen Zellmasse breiten sich aus; sie berühren aber dabei zunächst noch nicht 

wirklich die Oberfläche, sondern werden in dem der Fig. 66 C, entsprechenden 

Stadium noch von einer ganz dünnen Schicht von Trophoblastzellen über- 

lagert. Man hat diese nach ihrem Entdecker die Raubersche Deckschicht ge- 

nannt, und sie hat zeitweise eine große Verwirrung in der Keimblattlehre her- 

vorgerufen. Die Zellen der Rauberschen Deckschicht verschwinden nach kur- 

zer Zeit, und dann verhält sich das Ei des Kaninchens durchaus entsprechend 

den Schematen, die in den Fig. 66 D, und F, gegeben sind. 

Aber auch einen anderen Weg kann die Entwicklung der Säugetiere noch 

einschlagen. Er schließt an das in Fig. 66B I—4 wiedergegebene Schema an 

und ist in den Fig. 66D,—F, dargestellt. Es scheint dieser Typus der Entwick- 

lung besonders bei Eiern vorzukommen, die früh mit der Uterusschleimhaut 

verwachsen oder sich gar in sie einfressen und dadurch in der Möglichkeit be- 

schränkt werden sich auszudehnen. Die innere Zellmasse mit der in ihr ent- 

haltenen Höhle wächst bei solchen Eiern gegen das Innere vor (Fig. 66 D,), 
und nun vollziehen sich tief im Inneren des Eies die Bildung des Keimschildes, 

des Primitivknotens (Fig. 66 E,), des Primitivstreifens, des außerembryonalen 
Coeloms und des Amnion. Die äußeren Schichten der Eiwand, in die eingestülpt 

wir diesen Embryonalzapfen finden, bestehen aus Ektoderm (Trophoblast) und 
in größerer oder geringerer Ausdehnung aus Entoderm. Da diese Schichten 

außerordentlich dünn sind, hat man sie früher übersehen und den eingestülpten 

Embryonalzapfen für das ganze Ei gehalten. Da fand man dann die Keimblätter 
Sog. Umkehr derin umgekehrter Reihenfolge, wie man sie erwartete; zu äußerst das Entoderm, 

Seimblätter dann das Mesoderm und zu Innerst das Ektoderm und wurde an der ganzen 
Keimblattlehre irre. Man sprach von einer Umkehr der Keimblätter. Man 

kann sie noch weiter ins Extrem getrieben finden, wie es in den Schematen 

wiedergegeben ist, so beim Meerschweinchen; doch liegen im Prinzip die gleichen 

Verhältnisse vor. Wie sehr die Entwicklung in den Eiern mit sogenannter Um- 

kehr der Keimblätter in allem wesentlichen der Entwicklung der anderen Säuge- 

tiereier entspricht, macht man sich am leichtesten klar, wenn man sich die in 

der inneren Zellmasse entstandene Höhle in den Fig. 66 D,, E, und F, am 

oberen Pol an der mit einem Stern bezeichneten Stelle geöffnet und nun die 

Einstülpung des Eies ausgeglichen denkt. 
Vergleich des Schon aus den Betrachtungen, welche wir eben angestellt haben, ergibt es 

Primitivstreifen- 
stadiums der Sich, daß die Entwicklungsvorgänge von dem Abschluß der Furchung bis zur 
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Anlage des Primitivstreifens sich sehr wohl mit denen bei Vögeln und Reptilien säuger mit dem 

vergleichen, ja von ihnen durch die Annahme von Dotterschwund ableiten “” Prrorsiden 
lassen. Das gleiche gilt für die an das Primitivstreifenstadium sich anschließen- 

de Entwicklung. Der Primitivstreifen bildet sich bei Säugern in ganz ent- 

sprechender Weise zurück wie bei den Vögeln. An seinem vorderen Ende kann 
auch ein Canalis neurentericus zur Ausbildung kommen, so geschieht das 

selbst noch beim Menschen. An seinem hinteren Ende, das sich bei den Vögeln 
auf die ventrale Seite des Körpers herumschlägt, wird eine Kloakenmembran 
sogar früher deutlich als bei den Vögeln. Man spricht hier vielfach von einer 

Kloakenmembran, nicht von einer Aftermembran, denn bei den Säugern 

legt sich zunächst eine Kloake an, in die sowohl die Harnblase und die Ge- 

schlechtsgänge als der Enddarm einmündet. Diese Kloake wird dann sekun- 

där aufgeteilt, und damit zerfällt die Kloakenmembran in die Verschluß- 

membran .des Sinus urogenitalis, in den Harnblase und Geschlechtsgänge ein- 

münden, und in die definitive Aftermembran. Doch da man von einem Klo- 

akenafter spricht, ist die Bezeichnung Aftermembran auch für die ursprüng- 
liche Bildung im gleichen Sinne zulässig, wie sie für die Sauropsiden ge- 

braucht wird. 

Auch die Abhebung der eigentlichen Embryonalanlage geschieht gerade so 

wie bei den Vögeln und Reptilien, und ebenso legt sich auch eine Rumpf- 

schwanzknospe an. 

Die Entwicklung des Nervensystems, die Gliederung des Mesoderms und 

seine weiteren Umbildungen lassen sich vielfach bis ins Einzelne mit den ent- 

sprechenden Vorgängen bei den Sauropsiden, ja bei den niederen Vertebraten 

vergleichen. Besonders hervorgehoben sei, daß bei Säugern, Vögeln und Rep- 

tilien wie bei den Amphibien und Fischen Kiementaschen und Kiemenfurchen 

auftreten, wenn diese auch nicht immer ineinander durchzubrechen brauchen. 

Kiemenbogen, außen abgegrenzt durch Kiemenfurchen, innen durch Kiemen- 

taschen, kommen also allen Wirbeltieren zu. 

Die Abweichungen, welche die Entwicklung der Säuger von der der Sau- Beziehungen des 
ropsiden zeigt, erklären sich außer durch den Dotterschwund, auf den bereits se 

hingewiesen wurde, durch die innigen Beziehungen, welche das Ei der Säuger Orsawismus. 

früher oder später zudem mütterlichen Organismus gewinnt, und zwar erklären 

Sich auch die vielfachen Unterschiede in den frühen Stadien der Säugetierent- 

wicklung wohl meist durch die besondere Art und Weise und die Zeit, von der 

an das Ei der Mutter die Nahrung entnimmt. Ich kann hier nur darauf hin- 

deuten, daß die Verbindung mit dem mütterlichen Organismus zum Zwecke 

der Nahrungsentnahme in sehr mannigfacher Weise geschehen kann. So ist ge- 

trade das Verhalten des Dottersacks und der Allantois bei den verschiedenen 

Säugern sehr verschieden. Allgemein ergibt sich ein Unterschied gegenüber den 

Sauropsiden; während bei diesen zur Zeit des Ausschlüpfens nur das Amnion 

und die Allantois abgeworfen werden, der Dottersack aber in den Körper auf- 

genommen wird, geht bei den Säugern auch der Dottersack bei der Geburt zu- Dottersack. 

gleich mit Amnion und Allantois verloren. 



Mensch. 

384 FRANZ KEIBEL: Die Entwicklungsgeschichte der Wirbeltiere 

Wenden wir uns jetzt zur Entwicklungsgeschichte des Menschen, so müssen 
wir zunächst hervorheben, daß die ersten Stadien der Entwicklung beim Men- 
schen noch durchaus unbekannt sind. Wenn man auch in den letzten Jahren 
einige sehr kleine menschliche Eier aufgefunden und sorgfältig bearbeitet hat, 
so waren in diesen jüngsten Eiern, deren Alter von der Befruchtung gerechnet, 
man wohl auf 12—15 Tage schätzen darf, bereits alle drei Keimblätter ange- 
legt. Besonders auffällig ist dabei sowohl die Kleinheit der Eier und Embryo- 
nalanlagen, als das Vorhandensein des Mesoderms trotz des Fehlens eines Pri- 
mitivknotens oder Primitivstreifens. Die Maße der beiden kleinsten mensch- 
lichen Eier werden zu 1,95 : 0,95 : I,IO und zu 2,4: 1,8 mm angegeben, die 
Längen der Embryonalanlagen zu etwa 0,15 und 0,IQomm. Das Mesoderm muß 

in diesen Eiern also unabhängig von einer Primitivknoten- 
und Primitivstreifenbildung entstanden sein, und doch 
finden wir bei etwas älteren Eiern nicht nur einen sehr gut 
entwickelten Primitivstreifen vor, sondern dieser Primitiv- 
streifen verhält sich auch genau so zum Ektoderm und 
Mesoderm, wie bei anderen Säugern und den Vögeln. Fig. 

Fig. 67.SchematischerDurch. 07 gibt einen schematischen Durchschnitt, andemmansich 
schnitt durch ein junges den Aufbau der jüngsten, bis dahin beobachteten mensch- menschliches Ei. Amn Hd. Am- E , a r x 
nionhöhle, C. außerembryo- lichen Eier klar machen kann. Die äußerste Schicht des 

les Coelom, DSH. Dotter- EN a a ierm, Kleinen Eibläschens ist der verhältnismäßig sehr dicke sackhöhlle, Ms. Mesoderm, 

RE n Trophoblast (Trbl.), den wir als eine ektodermatische 
Marz, Handbuch derEntwick- Bildung ansprechen dürfen. Von dem oberen Pol dieser 
as Trophablesthülle ragt der Embryonalzapfen in eine Höhle 
hinein, welche das Innere des Eies einnimmt. Gegen diese Höhle zu ist der 
Trophoblast von einer Zellschicht umzogen, welche als Mesoderm (Ms.) zu 
betrachten ist. Diese Zellschicht setzt sich auf den Embryonalzapfen fort. 
Im Embryonalzapfen selbst haben wir zwei Höhlungen. Die oben gelegene 
ist als Amnionhöhle (AmnH), die unten, gelegene als Dottersackhöhle 
(DSH) aufzufassen. Die Amnionhöhle ist von Ektoderm ausgekleidet, 
der Dottersack, der auch noch die ganze Anlage des Darms enthält, von 
Entoderm. Zwischen Amnionhöhle und Dottersack liegt die Embryonal- 
anlage. Wir können jetzt auch noch das Mesoderm genauer deuten; soweit es 
den Trophoblast innen auskleidet und das Ektoderm der Amnionwand über- 
zieht, ist es als parietales Blatt des Mesoderms aufzufassen, so weit es den 
Dottersack umgibt als viscerales Blatt. Der Hohlraum innerhalb des Meso- 
blast ist das außerembryonale Coelom (C). In den allerjüngsten Stadien wird 
es noch von locker angeordneten Zellsträngen durchzogen, die in unserem. 
Schema nicht zur Darstellung gebracht sind. Man kann so schließen, daß dies 
außerembryonale Coelom durch Spaltbildung entsteht. Eier des eben bespro- 
chenen Stadiums liegen schon innerhalb der Uterusschleimhaut. In diese sind | 
sie offenbar aktiv eingewandert, jasie haben sich sozusagen eingefressen. Man 
kann dies, von Analogien bei anderen Säugern abgesehen, schon daraus schlie- 
Ben, daß zweifellos von nun an der Trophoblast dieses Einfressen in das mütter- 
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liche Gewebe weiter vollzieht. Er rückt dabei gegen die Drüsen und die Blut- 

gefäße der mütterlichen Schleimhaut vor und eröffnet dieselben. Aus den 

mütterlichen Gefäßen ergießt sich nun Blut in das Lacunensystem, welches 

sich inzwischen im Trophoblast ausgebildet hat. Das mütterliche Blut wird 

hier zunächst zum Teil vielleicht direkt als Nahrung verwandt — Analogien 

dazu finden wir bei vielen Säugern —; allmählich aber bildet sich in dem 

Lacunensystem des Trophoblast eine geregelte Zirkulation aus; das zirku- 

lierende Blut dient dann als Nahrungs- und Sauerstofiträger und führt 

zugleich die Abbauprodukte ‘des Eies fort. In die Trophoblastbalken 

wächst nun parietales Mesoderm. hinein. AmnH. 

Dies Einwachsen geschieht so, daß die ein- 1 
wachsenden Mesodermbalken sich nicht 

netzförmig miteinander verbinden, wie das 

ursprünglich die das Lacunensystem durch- 

setzenden Trophoblastbalken tun, sondern 

daß sie verzweigte Bäumchen bilden. So 

kommen die Chorionzotten zustande. Die 

Räume zwischen den Chorionzotten, in 

denen mütterliches Blut kreist, nennt man 

nun intervillöse Räume. Ursprünglich ist 

(Fig. 68) das ganze Ei von Zotten umgeben, 4 

und in diesen Zotten kommen bald embryo- Fig. 68. Schematischer Durchschnitt durch ein 

nale Gefäße zur Ausbildung, in denen dann zum Cut A er. 
das Blut des Embryo kreist. Mütterlicher TS TE ee 

und foetaler Kreislauf bleiben stets geschie- vgl. Kriser u. Marz, Handbuch der Entwicklungs- 
den. Später bildet sich der größte Teil der Sure arena 

Chorionzotten zurück; nur an einer Stelle, normalerweise dort, wo das Ei der 

Uteruswand zugewendet ist, kommen sie zu mächtigster Ausbildung und lassen 
die Placenta entstehen. Placenta. 

Für die weitere Entwicklung des menschlichen Embryonalgebildes seien 

nun zunächst noch in Fig. 69 und 7I ein paar schematische Medianschnitte 

gegeben, die durch einige Bilder der entsprechenden Embryonalanlage 

(Fig. 70 und 72) ergänzt werden. AufFig. 69 sehen wir den Embryonalschild 

noch zur Hälfte etwa vom Primitivstreifen durchzogen, an dessen vorderem 

Ende ein Canalis neurentericus (Can. n.), an dessen hinterem die Anlage Canalis 

einer After- oder Kloakenmembran (Af.) kenntlich ist. Auf dem vor dem "re 
Primitivstreifen gelegenen Teile des Embryonalschildes sind, wie das die 

Fig. 70A und B zeigen, bereits niedrige Medullarwülste vorhanden, welche 

eine flache Medullarrinne zwischen sich lassen. Der Kopffortsatz ist als 

Chordaanlage (Ch.) in das Entoderm eingeschaltet. In dem den Dotter- Chorda. 

sack einhüllenden visceralen Mesoderm finden wir die Anlagen von Blut 

und Blutgefäßen. Die Oberfläche des Dottersackes erscheint dadurch höckerig, Dottersack. 

wie das auch in Fig. 70 A zur Darstellung gekommen ist. Das Embryonalge- 

bilde ist durch einen mit dem hinteren Teil des Amnion verbundenen Mesoderm- 

5 -T-b| Chorionzotten. 

Intervillöse 

Räume. 

K.d.G.1I. ıv, Bd2 Zellenlehre etc. II 25 
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strang mit dem Chorion, der mit Zotten bedeckten serösen Hülle, verbunden. 
Bauchstiel. In diesen Strang, den ‚„Bauchstiel‘, hinein hat sich vom Entoderm aus ein 

enger Kanal entwickelt, der mit einer kleinen Erweiterung endet. Dieser Kanal 
Allantois. stellt die entodermale Allantois (All.) des Menschen, ein durchaus rudimen- 

täres Gebilde, dar. Eine freie bläschenförmige Allantois besitzt der Mensch 

Primitivstreifen. 

nicht. Fig. 70 A zeigt den Embryonalschild von oben; das Amnion ist an seiner 

Wurzel abgeschnitten; der Bauchstiel ist quer durchschnitten und zeigt in sei- 

Fig. 69. Medianer Sagittalschnitt durch ein menschliches Em- 

bryonalgebilde; auch der Teil des Chorion, an dem das Embryo- 

nalgebilde durch den sogenannten Haft- oder Bauchstiel befestigt 

ist, wurde dargestellt. A/. Aftermembran (Kloakenmembran), 

AUG. Allantoisgang, Amr. Amnion, C. außerembryonales Coe- 
lom, Car.r. Canalis neurentericus, Cr. Chorda dorsalis, Chr. 

Chorion, C’krZ. Chorionzotten, DS W. Dottersackwand. Zwischen 

Can.n. u. Af. liegt der Primitivstreifen. Nach KEIBEL, vgl. KEIBEL 
u.MaArr, Handbuch der Entwicklungsgeschichte des Menschen. 

nem Inneren den Allantoisgang; im Hin- 

tergrunde erkennt man den Dottersack. 

Fig. 70B gibt die gleiche Embryonal- 

anlage von links und hinten her wieder. 

Hier ist nicht nur das Amnion, sondern 
auch der Dottersack an seiner Wurzel 

entfernt; dagegen ist der Bauchstiel und 
. 

Fig. 70A u. 2. Modelle einer menschlichen Em- 
bryonalanlage im Primitivstreifenstadium. 4 von 
der Rückenseite, 2 von der linken Seite. Nach 

KeiIßeL und Erze. Aus KeıseL und MArr, Hand- 

buch der Entwicklungsgeschichte des Menschen. 

der Teil des Chorion, an welchem er inseriert, erhalten. Im Bauchstiel ist der 

Allantoisgang freigelegt. 
Die Fig. 71 und 72 stellen die Verhältnisse eines etwas älteren Embryo dar, 

eines Embryo, der seinerzeit vom Grafen Spee beschrieben wurde und in der Ent- 

wicklungsgeschichte des Menschen eine große Rolle gespielt hat. In Fig. 72 ist der 

Embryo von oben gesehen; das Amnion ist eröffnet und an seiner Wurzel abge- 

tragen. Der Primitivstreifen nimmt nur noch einen kleinen Teil des Embryonal- 

gebildes ein, sein hinteres Ende ist abgebogen und im Begriff sich nach der ven- 

tralen Seite hin umzuschlagen. Auf dem Primitivstreifen ist eine sehr deutlich 

ausgesprochene Primitivrinne entwickelt; an seinem vorderen Ende findet sich 

ein Canalis neurentericus. Die Medullarwülste haben sich nun stärker erhoben, 

und die Medullarrinne ist deutlicher geworden. Die Medullarwülste umfassen 

das vordere Ende des Primitivstreifens mit dem Canalis neurentericus. Unter 

dem Embryo liegt der Dottersack, dessen Oberfläche durch die Anlagen des 

Blutes und der Gefäße höckerig erscheint. Das hintere Ende des Embryo wird 
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durch den Bauchstiel mit dem Chorion verbunden. Dem Gesagten braucht 

für die Erklärung des medianen Sagittalschnittes (Fig. 71) nichts hinzugefügt 

zu werden. 

Die weitere Entwicklung verläuft beim Menschen im Prinzip durchaus 

wie bei den anderen Säugern und Wirbeltieren. Fig. 73 zeigt wie der Embryo 

Fig. 72. Menschlicher Embryo von der dorsa- 

len Seite gesehen. Die Figur 7ı stellt einen me- 
dianen Sagittalschnitt durch diesen Embryo dar. 
Nach Graf Spee. Aus KeIßer u. MArr, Handbuch 

der Entwicklungsgeschichte des Menschen. 

Fig. 71. Medianer Sagittalschnitt durch einen jungen menschlichen 
Embryo mit sich ventralwärts umschlagenden Primitivstreifen. Auch 
das Amnion, der Bauchstiel und ein kleiner Teil des Chorion mit 

drei Zottenbäumchen ist dargestellt. AG. Allantoisgang, Am. Fig. 73. Menschlicher Embryo, der sich vom 
Amnion, C. außerembryonales Coelom, Car.r. Canalis neurentericus, Dottersack abzuheben beginnt, von der dorsalen 
Ch. Chorda -dorsalis, C%rz. Chorion, CArZ. Chorionzotten, DSW. Seite. Nach KeißeL und ELZE. Aus KelIßer u, 
Dottersackwand. Vgl. Krise und MArr, Handbuch der Entwick- MArr, Handbuch der Entwicklungsgeschichte 

lungsgeschichte des Menschen. des Menschen, 

sich vom Dottersacke abzuheben beginnt. Das Amnion ist nahe an seiner 

Wurzel durchgeschnitten, man sieht von oben auf den Embryo. Die Medullar- 

finne ist tief, aber noch durchweg offen. Am caudalen Ende umgreifen die 

Medullarwülste das vordere Ende des Primitivstreifens mit dem Canalis neu- 
rentericus. Zu jeder Seite der Medullaranlage sind 5—6 Ursegmente kenntlich. 

Die drei vordersten dieser Ursegmentpaare gehören noch dem Kopf an. 

Es ergibt sich demnach, daß das, was hier bei diesem Embryo angelegt ist, 

im wesentlichen dem Kopf und dem obersten Teil des Halses entspricht; 

diesem Gebiet gehört auch das Herz ursprünglich an. In dem kurzen hinteren 
Ende mit der sich eben ausbildenden Rumpfschwanzknospe liegt noch das Ma- 

-* 
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terial für den ganzen übrigen Körper. Mit dem Chorion ist der Embryo 
durch einen kurzen Bauchstiel verbunden. 

Ein viel älteres Stadium zeigt die Fig. 74. Ich gebe sie hier noch, um a 

Vorkommen der Kiemenbogen und eines Schwänzchens beim menschlichen Em- 

bryo zu demonstrieren. Der Bauchstiel des Embryo, der sich zum Nabelstrang 

umzugestalten beginnt, ist kurz abgeschnitten, seine Schnittfläche ist uns zu- 

gekehrt. Der Embryo ist nicht nur stark zusammengekrümmt, sondern auch 
spiralig gedreht. Am vorderen Ende des Kopfes wird das Riechfeld deutlich, 
die Hauptanlage des Riechorganes, dahinter das Auge. Dann kommt die 

Reihe der Kiemenbogen. Sie und der vordere Teil des Kopfes liegen dem 

mächtigen Herzwulst auf. Die Extremitäten sind 

stummelförmige Platten; der Schwanz klemmt sich 

zwischen Herzwulst und Bauchstiel. | 

An dieser Stelle ist esauch wohl am Platze etwas 
über die Entwicklung der Affen zu sagen, die in der 

letzten Zeit vor allem auf Grund des von Selenka 

und Hubrecht zusammengebrachten Materials durch 

die Untersuchungen Selenkas und anderer in den 

Grundzügen klar gelegt ist. Es ist bekannt, wie heftig 

über die Ähnlichkeit und Unähnlichkeit von Affen- 

und Menschenembryonen vor breitester Öffentlich- 

keit gestritten wurde. Es geschah das, weil man diese 

Fig. 74. Menschlicher Embryo au Ähnlichkeit als einen Beweis für die Verwandtschaft 
ee I SE Su vorn Men Ch NEE verwerten wollte. Wir werden 
Keier und Marz, Handbuch der später noch erörtern, inwiefern Übereinstimmung in 
Entwicklungsgeschichte desMenschen. 

der Entwicklung auf gemeinsame Abstammung hin- 
deutet; doch sei schon hier hervorgehoben, daß die nahe morphologische Ver- 

wandtschaft zwischen Affen, besonders anthropoiden Affen, und Mensch wohl 

kaum mehr Gegenstand der Diskussion zu sein braucht, und für diese Verwandt- 

schaft bringt auch die Entwicklungsgeschichte zahlreiche Belege bei. Von den 

ersten Entwicklungsvorgängen, von der Furchung, ist bei den Affen nur ein 
Stadium bekannt. Hubrecht fand etwa in der Mitte des Eileiters eines Macacı 
nemestrinus ein aus vier Zellen bestehendes Ei. 

Wir haben nun die erste Anlage des Wirbeltierleibes bei den Vertretern der 

Hauptklassen der Wirbeltiere kennen gelernt. Wir haben gesehen, wie auf 

scheinbar recht abweichenden Wegen sich bei allen Wirbeltieren ein Stadium 

herausbildet, das bis in Einzelheiten hinein bei den verschiedenen Wirbeltieren 

zu vergleichen ist. In diesem Stadium hat der Körper der Wirbeltiere einen 

verhältnismäßig einfachen Aufbau. Sein Achsenskelett ist die Chorda dorsalis. 

Dorsal von der Chorda liegt die Anlage des Nervensystems, das Medullarrohr, 
ventral der Darm. Rechts und links von dem Medullarrohr finden wir die Ur- 

| 

das parietale und das viscerale ungegliederte Mesoderm; das viscerale über- 

kleidet das Entoderm des Darms bzw. des Dottersackes; das parietale folgt 
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der aus dem Ektoderm abstammenden primitiven Epidermis. Zwischen parie- 

talem und visceralem Mesoderm liegt die Leibeshöhle, das Coelom, das zunächst 

noch mit den Urwirbelhöhlen in Zusammenhang steht. Peripherwärts anderer- 

seits steht das Coelom bei den Tieren, welche einen großen Dotter haben, und 

bei den Säugetieren, mit der außerembryonalen Leibeshöhle in Verbindung. 
Die hier als Fig. 75 A—E wiedergegebenen Schemata veranschaulichen die 

wesentlichsten Typen: A den Amphioxus, B die Amphibien, C die Selachier, 

D die Sauropsiden und E die Säuger. ‚In den Schematen C und D ist dabei nur 

7 

Fig. 75 A—Z. Querschnitte durch Embryonen bei den Haupttypen der Wirbeltiere, Bei Sauropsiden und Säugern 

‚ist von Amnion und Allantois abgesehen, um die Übereinstimmung im Grundplan besser hervortreten zu lassen. 
Bei den Selachiern und Sauropsiden ist nur ein Teil des Dotters dargestellt. Die Schemata stellen dar: A den 
‚ Typus des Amphioxus, 3 den der Amphibien, C den der Selachier, D den der Sauropsiden und Z den der Säuger. 

€. Coelom, Ch. Chorda dorsalis, DA. Darmhöhle, Dr. Dotter, Zr. Entoderm, Z/. primitive Epidermis (Ektoderm 

‚ nach Ausschaltung der Anlage des Nervensystems), MAR. Medullarrohr, 2.Ms. parietales Blatt des Mesoderm, US. 
E Ursegment, USH. Ursegmenthöhle, v.Ms. viscerales Blatt des Mesoderm. 

| der obere Teil des Dotters dargestellt, sowohl in D wie in E ist die Bildung des 

Amnion der serösen Hülle und der Allantois vernachlässigt. Von diesem Sta- 

| dium an verläuft nun die Entwicklung bei allen Wirbeltieren im Prinzip durch- 

‚aus gleichartig. Die homologen Organe entstehen aus dem gleichen Keimblatt 

‚und in entsprechender Weise. Wenn sich scheinbar Abweichungen finden, so 

lassen sie sich durch den Dotterreichtum oder durch zeitliche Verschiebungen 

leicht erklären. 
So ist es denn gewiß gerechtfertigt auch die ersten Stadien und die Vor- Gastraeatheorie. 

‚gänge, welche sich bei ihrer Entwicklung abspielen, miteinander zu ver- re 
‚gleichen und in Zusammenhang zu bringen. Es ist das von Ray-Lancaster und 

‚Häckel durch die Gastraeatheorie und von Oskar und Richard Hertwig durch 
| die Coelomtheorie geschehen, und beide Theorien haben außerordentlich an- 

'z auf das Studium der Wirbeltierentwicklung gewirkt. Doch führten 

| 

. il ne 
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sie gerade bei Wirbeltieren auch zu Einseitigkeiten, indem sie dazu verlei- 

teten, daß man die sämtlichen, grundlegenden Vorgänge der Wirbeltier- 

entwicklung in das Schema der Amphioxusentwicklung zu pressen ver- 

suchte. Überall sollte die Bildung des Entoderms auf Invagination zurück- 

geführt werden, und überall sollten auch Chorda und Mesoderm durch 

irgendwelche Abfaltungsprozesse vom Entoderm aus gebildet werden. Nun 

finden wir aber die Bildung des Entoderms und die des Mesoderms und 

des Coeloms bei den Wirbeltieren durchaus nicht immer in der Verknüpfung 

wie beim Amphioxus, und man darf weiter nicht vergessen, daß doch 

N die Gastrulation ein Vorgang ist, der bei allen vielzelligen Tieren vor- 

kommt. Man sollte deshalb in seine Definition weder seine Beziehungen zur 

Mesoderm- und Chordabildung noch auch den Vorgang der Invagination auf- 

nehmen. Bei den Wirbellosen haben wir ja keine Chorda, und das Mesoderm 

bzw. Mesenchym verhält sich bei ihnen durchaus anders als bei den Wirbel- 

tieren. Ferner finden wir bei den Wirbellosen, daß das Entoderm sich vielfach 

nicht durch Invagination bildet. Es kann hier auch entstehen durch Abspal- 

tung, Delamination, durch Einwanderung von Zellen, Immigration und durch 

Umwachsung, Epibolie, durch einen Vorgang, bei dem die Ektodermzellen 

die Entodermzellen umwachsen. Merkwürdig ist dabei, daß die Gastrulation 

sogar bei nahe verwandten Tieren bald in der einen, bald in der anderen dieser 

Formen vor sich gehen kann. 

Definition der Mit Berücksichtigung dieser Tatsachen definiere ich Gastrulation als ie 

Gastrulation. Vorgang, durch welchen sich die Zellen des Keimes vielzelliger Tiere in eine 

äußere und eine innere beziehungsweise eine obere und eine untere Zell- 

schicht, in Ektoderm und Entoderm sondern. Das Material für Mesoderm 

und Chorda kann dabei bald der oberen, bald der unteren Keimschicht zu- 

geteilt werden, oder teilweise in der einen, teilweise in der anderen ent- 

halten sein. Es sind daher die obere und die untere Keimschicht oder, wenn 

man es in diesem Sinne brauchen will, Ektoderm und Entoderm, in der Reihe 

der Wirbeltiere nicht miteinander zu homologisieren. Wir haben die Bildung 

des Mesoderms und der Chorda als einen ursprünglich von der Gastrulation 

selbständigen Vorgang aufzufassen, der durch zeitliche Verschiebungen 

mit dem Gastrulationsvorgang in mehr oder weniger enge Beziehung trat. 

Erst nach Bildung von Chorda und Mesoderm haben wir in der äußeren 

und der inneren Keimschicht, die wir nun als definitives Ektoderm und 

definitives Entoderm bezeichnen können, streng vergleichbare Bildungen 

vor uns. Die Frage also, ob die Chorda und das Mesoderm von dem 

äußeren oder dem inneren Keimblatte abstamme, eine Frage, welche 

die embryologische Forschung lange Jahre beschäftigt hat, und die in 

der widersprechendsten Weise beantwortet wurde, durfte eigentlich in der 

Weise, wie es geschah, gar nicht gestellt werden. Wenn wir nun an das Be- 

sprochene zurückdenken, so sehen wir, daß bei den Wirbeltieren der Gastrula- 

tionsprozeßsich durch Invagination (Amphioxus, Selachier), durch Invagination 

verbunden mit Delamination (Amphibien), durch Delamination (Sauropsiden 
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und höhere Säuger) und durch Immigration (Beuteltiere) vollziehen kann. Zur 
Darmhöhlenbildung kann bei den Amphibien noch ein Teil der Furchungshöhle 

mit verwendet werden. Bei den Sauropsiden und den Säugern entsteht die 

Darmhöhle aus der subgerminalen Höhle. Die Chorda und das Mesoderm ent- 

steht bei Amphioxus durch die bekannten Abfaltungsprozesse von dem inneren 

Blatte des zweischichtigen Keimes, das noch nicht das definitive Entoderm ist. 

Es ist hier bei der Invagination, bei der das definitive Entoderm in das Innere 

des Eies gelangt, auch das Material für die Chorda und das Mesoderm dorthin 

verlagert worden. Bei Selachiern ist mit der Invagination nur ein Teil des Ma- 

terials für das Mesoderm in die untere Schicht des zweischichtigen Keimes ge- 

langt und wohl ebenso das Material für den vorderen Teil der Chorda. Dieses 

Material sondert sich später als gastrales Mesoderm und vorderer Teil der Chorda, 

während ein großer Teil des Mesoderms als peristomales Mesoderm entsteht 

und das Mesoderm und die Chorda des vorderen Körperendes sich von der 

Rumpfschwanzknospe aus ergänzt. Bei den Amphibien entsteht Chorda und 

Mesoderm wesentlich von den Urmundrändern und von der sich an diese an- 

schließenden Rumpfschwanzknospe aus. Bei den Sauropsiden und den Säu- 

gern entsteht das Mesoderm wie die Chorda vom Primitivknoten und vom Pri- 

mitivstreifen aus und zwar von der oberen Keimschicht, falls eine solche in 

_ diesem Gebiet zur Ausbildung gelangt ist. Freilich bleibt es fraglich, ob alles 

Mesoderm bzw. alles Mesenchym, wie man locker gefügtes Mesoderm zu nennen 

pflegt, bei Sauropsiden und Säugern so entsteht. Es finden sich nämlich, be- 

sonders für manche Säuger, Angaben sorgfältiger Forscher, nach denen minde- 

stens ein Teil des Mesoderms bzw. Mesenchyms aus dem unteren Keimblatt 

seinen Ursprung nehmen soll. Auf die besonderen Verhältnisse beim Menschen 

sei dabei auch hier noch einmal hingewiesen. Immerhin legt es die Art, in der 

das Mesoderm aus dem Primitivstreifen hervorwuchert, nahe, den Urmund mit 

dem Primitivstreifengebiet zu vergleichen, um so mehr als ja aus dem vorderen 

Gebiet des Blastoporus wie des Primitivstreifens ein Canalis neurentericus sich 

entwickeln kann, ein weiter nach hinten gelegenes Gebiet die Rumpfschwanz- 

 knospe entstehen läßt, und auch die After- bzw. die Kloakenöffnung an ent- 

‚ sprechenden Stellen aus Primitivstreifen und Urmund ihren Ursprung nehmen. 

Freilich handelt es sich — aber das gilt sowohl für die Amphibien wie für die 

Säuger — um einen abgeänderten Urmundrand, wir haben hier keinen direkten 

Übergang von Ektoblast in Entoblast wie im Urmundrande der Evertebraten. 

Veranschaulichen wir uns das Gesagte durch zwei Schemata. Fig. 76 A stelle 

einen Schnitt durch die seitlichen Urmundlippen eines Amphibieneies kurz 

vor dem Schlusse des Urmundes dar, Fig. 76 Beinen Schnitt durch ein Säugerei 

quer zum Primitivstreifen. Denken wir uns die beiden lateralen Urmund- 

lippen des Amphibieneies aneinandergelegt und miteinander verschmolzen, 

dann durch ungleiches Wachstum das Entoderm vom Mesoderm gelöst, so 

haben wir genau das gleiche Bild, wie beim Primitivstreifen des Säugers. Das 

gleiche gilt im wesentlichen von den Sauropsiden. Wir werden also im Primi- 

tivstreifen der Sauropsiden und Säuger das Homologon des Urmundgebietes 
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der Amphibien erblicken dürfen. Es ist hier hinzuzufügen, daß der Wirbeltier- 

körper nicht einfach durch Umbildung der Gastrula entsteht, sondern daß sich 

aus dem Urmundgebiet eine Knospungszone herausbildet, aus der die Segmente 

des Wirbeltierkörpershervorsprossen. In diesem frühen Stadium ist esnoch mög- 
lich einen Vergleich mit den Entwicklungsstadien Wirbelloser, von Anneliden 

und Mollusken, zu machen. An der Trochophora, einer bei den genannten 

Tierklassen weit verbreiteten Larvenform, kann man einen vordersten unge- 

gliederten Teil unterscheiden, der durch die eigentliche Gastrulation entstanden 

ist, und einen hinteren gegliederten, der einem an die Gastrulation sich an- 

schließenden Knospungsprozeß sein Dasein verdankt. Die Fig. 77 Aund B ver- 

anschaulichen diese Ver- 
A LUML. Kos ‚„LUML hältnisse. Entsprechend 

Ms a Ms unterscheidet Hubrecht 

’® : bei der Entwicklung der 
Wirbeltiere zwischen Ce- 

phalogenesis und Noto- 

genesis. Durch die Cepha- 
logenesis wird auf dem 
Wege der Gastrulation der 

vordere ungegliederte Teil 

des Wirbeltierkörpers ge- 

bildet, durch die Noto- 

genesis, einen Knospungs- 

vorgang, der daran an- 
Fig. 764 u. 3. Zwei Schemata, um zu zeigen, wie man das Amphibienei schließende gegliederte. | 
zur Zeit des Urmundschlusses mit dem Säugerei im Primitivstreifenstadium 
vergleichen kann. A Schnitt, der die seitlichen Urmundlippen (.UMZ.)in Man wird allerdings diese 
der Mitte schneidet, also den schon nahe dem Schluß stehenden Urmund in .. . . 

eine obere und in eine untere Hälfte zerlegt. 3 Schnitt durch ein Säugerei Ausdrücke nicht mißver- 

quer zum Primitivstreifen. Zr. Entoderm, /UML. laterale Urmundlipp, stehen dürfen. Die Grenze 
Ms. Mesoderm, Pr.$t. Primitivstreif, UD. Urdarm, UM. Urmund. 

beider Körperabschnitte 
darf nicht dort gesucht werden, wosich heute der Kopf gegen den Rumpf absetzt, 

in den Kopf sind Rumpfsegmente in unbekannter Zahl aufgenommen worden. 

Wir haben hier also sogar bei Wirbeltieren noch morphologische Vorgänge, 

welche einen Vergleich mit solchen bei Wirbellosen zulassen. Man wird freilich 

nicht annehmen dürfen, daß es sich dabei um Erscheinungen handelt, welche 

direkt aufeinander zurückzuführen sind, etwa derart, daß sie von gemeinsamen 

Vorfahren aus übernommen wären. Und damit kommen wir auf die allgemei- 

nere Frage, wie wir überhaupt dieähnlichen und vergleichbaren Vorgänge aufein- 

ander beziehen dürfen, welche wir bei der Betrachtung der Wirbeltierentwick- 

lung kennen gelernt haben. Sind sie zu deuten im Sinne von Häckels vielbe- 

rufenem „biogenetischen Grundgesetz‘, nach dem die Geschichte des Einzel- 

wesens, die Ontogenie, eine Wiederholung der Stammesgeschichte, der Phylo- 

genie, ist? Können wir in der Formenreihe, welche der individuelle Organismus 

während seiner Entwicklung von der Eizelle bis zu seinem ausgewachsenen Zu- 

stande durchläuft, eine kurze, gedrängte Wiederholung der langen Formenreihe 
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sehen, welche die tierischen Vorfahren desselben Organismus oder die Stamm- 

formen seiner Art von den ältesten Zeiten der sogenannten organischen Schöp- 

fung an bis auf die Gegenwart durchlaufen haben? 
Ich glaube, daß das nicht möglich ist; denn erstlich scheitert jeder Ver- 

such in der Ontogenie die einzelnen Stadien der Entwicklung zu charakteri- 

sieren, und zweitens ist zweifellos in jeder Keimzelle der zukünftige Organis- 

mus mit allen in der Entwicklung vorkommenden Zwischenstadien in der An- 

lage vorhanden, in ihr mechanisch bedingt. Die Keimzelle ist eine Artzelle im 
Sinne von O. Hertwig. 

Die Wiederkehr besonderer Formzustände in der Entwicklung der ver- 

schiedenen Tierarten liegt, wie Oskar Hertwig in der Begründung seines onto- 
genetischen Causal- 50 

gesetzes ausführt, | 

darin begründet, daß 

diese Formzustände 

die notwendigen Vor- 

stadien liefern für die 

folgenden, höheren 

Stufen in der Onto- 

genese. So muß die 

Furchung der Bil- 

dung derKeimblätter 

und diese der Anlage 
derOÖrganenotwendig | 

Fig. 774 u. D. Trochophorenlarven. A Junge Trochophora von Polygordius, an 
vorausgehen. Doch welcher der Rumpf eben auszuwachsen beginnt. Vereinfacht nach HATScHER. 

H : > B Altere Trochophora von Polygordius. Der Rumpfabschnitt ist länger ausge- 

wird das historische wachsen, im Mesoderm sind eine Anzahl Segmente gebildet. ar After, »» Mund, 

Moment meiner Meı- ms Mesoderm, sÖ. Scheitelplatte.. Nach JAsLonowskı. Aus KEIBEL und MAtr, 

Handbuch der Entwicklungsgeschichte des Menschen. 
nungnach.nichtvöllig 

auszuschalten sein. Dasselbe Resultat kann ja zweifellos auf verschiedenenWegen 

erreicht werden und der eingeschlagene Weg wird bis zu einem gewissen Grade 

auch von der historischen Entwicklung abhängen. Ich erinnere dafür nur an 

die verschiedenen Arten der Amnionbildung, die wir bei den verschiedenen 

Säugern kennen gelernt haben. Auch das muß hervorgehoben werden, daß der 

von der Natur eingeschlagene Weg durchaus nicht immer der kürzeste zum 

Ziele ist, und manche Umwege in der Entwicklung dürften auf die geschicht- 

lichen Momente zurückzuführen sein. Es ist schwer einzusehen, wie z. B. die 

Bildung eines Canalis neurentericus bei manchen Tieren eine durchaus not- 

wendige Bildung sein soll und bei anderen, die sonst im Bau die weitgehendste 

Übereinstimmung zeigen, fehlen kann. Auch die Kiemenbogen möchte ich hier- 

her rechnen. Sie scheinen mir denn doch darauf hinzuweisen, daß es einst 

Säuger gegeben hat, die durch Kiemen atmeten. 

Auch darin läßt sich wohl manchmal ein Einblick gewinnen, warum in 

manchen Fällen und an manchen Stellen eine alte Organanlage, eine umständ- 

lichere Entwicklungsart erhalten bleibt, in anderen nicht. Es kann das ab- 

Das 

ontogenetische 

Causalgesetz. 
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hängen von der Größe und Schnelligkeit der Umwälzungen, die gerade auf diesem 

Gebiet vorgehen. Analogien finden sich in der menschlichen Produktion; da 

können sich an menschlichen Kleidungsstücken und an Maschinen Teile oft 

lange und oft unverstanden erhalten, die früher einmal ihre Bedeutung gehabt 
haben. 

Die Entwicklungsgeschichte der Keimblätter, die wir im wesentlichen bis 
jetzt besprochen haben, bildet, wie schon hervorgehoben, die Grundlage für 

die weitere Entwicklung. Es folgt nun die Anlage und die Ausgestaltung der 
einzelnen Organe, und hierbei tritt neben der morphologischen Seite auch die 
histologische Seite der Entwicklung immer mehr in den Vordergrund. Wir 
können wohl sagen, daß im Verlaufe der normalen Entwicklung die gleichen 
Organe stets aus den gleichen Keimblättern und den entsprechenden Teilen 
dieser Keimblätter entstehen. Doch ist das nicht so zu verstehen, daß etwa 
durch erbungleiche Teilung gewisse Zellkomplexe nur noch die Anlagen für be- 
stimmte Organe bzw. Organteile enthalten. Dafür, daß die Anlagen bei der 
Zellteilung gleichmäßig verteilt wurden, gibt die experimentelle Entwicklungs- 
geschichte manches Beispiel. Die Regenerationsversuche überhaupt und dann 
besonders die Versuche über die Regeneration der Linse bei Tritonen seien hier 
hervorgehoben. Die neue Linse entsteht bei Tritonen aus ganz anderer Quelle, 
wie die ursprüngliche, nicht aus der Epidermis, sondern aus einem Teil der Re- 
tina, aus Zellen also, welche normalerweise mit der Entstehung der Linse nicht 

das geringste zu tun haben. Daß es bei den Tieren nicht mehr möglich ist aus 

jeder einzelnen Zelle den ganzen Organismus zu züchten, das braucht nicht 

durch eine erbungleiche Teilung bedingt zu sein, das kann von der Geschichte 

der einzelnen Zellen abhängen. Erstlich können durch besondere Entwicklungs- 
vorgänge einzelne Anlagen geschädigt und unterdrückt sein, zweitens kann, 
trotzdem alle Anlagen ungeschädigt erhalten sind, eine Entwicklung unmög- 

lich sein, weil gewisse für die Entwicklung notwendige Bedingungen in der 
Zelle oder in ihrer Umgebung fehlen. 

Ein bestimmter histologischer Charakter ist den Zellen der einzelnen Keim- 

blätter noch nicht aufgedrückt. Besonders aus dem mittleren Keimblatt, dem 
Mesoderm, entstehen die verschiedensten Gewebsformationen. Neben dem 
Bindegewebe und Stützgewebe in all seinen Modifikationen und Anordnungen, 

als da sind lockeres und geformtes Bindegewebe, elastisches Gewebe, Knochen 

und Knorpel, entstehen auch vielfach epitheliale Gebilde aus ihm. So nehmen 

die unter sich ja wieder sehr verschieden gestalteten Epithelien der Nierenbil- 

dungen und des Genitalapparates aus dem Mesoderm ihren Ursprung. Aus dem 

definitiven Entoderm entstehen wohl nur epitheliale Bildungen, woran auch 

gegenüber abweichenden Angaben fest zu halten sein dürfte, die Epithelien des 

Darmkanals und der Darmdrüsen. Unter sich sind diese epithelialen Bildungen 

freilich verschieden genug. Das vielschichtige, ja bei manchen Tieren verhornte 

Plattenepithel der Speiseröhre und das zarte, einschichtige Zylinderepithel an- 

derer Darmabschnitte sind beide zweifellos entodermaler Abstammung, ebenso 

wie die Leber- und Pankreaszellen. 
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Dagegen läßt das äußere Keimblatt, das Ektoderm, wieder viel mannig- 

faltigere Bildungen aus sich hervorgehen. Es wurde schon hervorgehoben, daß 

das Ektoderm der Mutterboden des gesamten Nervensystems ist. Schon im 

Bereiche dieses Systems haben wir sehr mannigfach gestaltete Zellen. Die 
Ventrikel des Hirns und der Zentralkanal des Rückenmarks werden von epi- 

thelialen Zellen ausgekleidet. Dann kommen die vielgestaltigen Ganglienzellen, 

und auch das Stützgewebe des zentralen Nervensystems, die Neuroglia, der 

Nervenkitt, ist ja ektodermaler Herkunft, ebenso wie die Scheidenzellen der 

peripheren Nervenfasern, die sogenannten Schwannschen Zellen. In der Neu- 
roglia kommt sogar ein Stützgerüst von Fasern zur Entwicklung, und man hat 

darum lange Zeit die Neuroglia für ein vom Mesoderm stammendes Bindegewebe 

gehalten. Ichnenne dannnoch.als Abkömmlinge des Ektoderms Sinnesepithelien, 
dieStäbchen und Zapfenzellen derRetina, dieRiech-undHörzellen ; dagegen schei- 

nen die Zellen der Geschmacksknospen entodermaler Abkunft zu sein. Natürlich 

stammen dieEpidermis und ihreAbkömmlinge,wieHornschuppen, Federn, Haare, 

Nägel, Krallen und Hufe, vom Ektoderm. Besondere Ausgestaltungerfahren dann 

Ektodermzellen indemSchmelzorgan derZähne. Sehr auffallend und erst seit ver- 

hältnismäßig kurzer Zeit bekannt istes, daß auch Muskulatur aus dem Ektoderm 

entstehen kann. Muskelzellen, welche die Kanäle von Schweißdrüsen umgeben, 

und der Erweiterer und Verengerer der Pupille sind ektodermaler Abstammung. 

Wenn hier von Organen gesprochen wurde, die aus dem einen oder anderen 

Keimblatt ihren Ursprung nehmen, so ist dem hinzuzufügen, daß vielfach mehr 

als ein Keimblatt an dem Aufbau eines Organes teilnimmt. Wenn man unter 

solchen Umständen sagt, daß das Organ aus einem Keimblatt abstammt, so 

soll das heißen, daß die wesentlichen, charakteristischen Teile des betreffenden Die 

Organes von diesem Keimblatte geliefert werden. So nennen wir den Magen ein Ye msen der 

entodermales Organ, weil das Epithel der Magenschleimhaut und ihrer Drüsen den Organen. 

entodermaler Herkunft ist; die übrigen Teile der Schleimhaut, die Muskulatur 

und der seröse Überzug des Magens stammen vom Mesoderm. Die Zähne wer- 

den meist als ektodermale Organe bezeichnet, weil ihr eigenartigster Bestand- 

teil, der Schmelz, ektodermaler Natur ist; Dentin und Cement stammen wie die 

Zahnpulpa vom Mesoderm. Beim Auge liefert das Ektoderm die Retina, die 

Linse und das Epithel der Cornea; die Sclera, die Substantia propria der Cornea 

und die Chorioidea sind mesodermaler Herkunft; über den Mutterboden des 

Glaskörpers wird bis in die jüngste Zeit gestritten. Das Gehörorgan erhält Bei- 

träge von allen drei Keimblättern. Das Epithel des eigentlichen Sinnesorganes, 

des inneren Ohres, ist ektodermal, ebenso das Epithel des Gehörganges und des 

äußeren Ohres. Das Epithel der Ohrtrompete und der Paukenhöhle ist ento- 

dermal, es entstammt der ersten Kiementasche. Zu den ektodermalen und ento- 

dermalen Bestandteilen kommt dann mesodermales Gewebe überall als Hüll- 

und Stützgewebe hinzu; auch die Hörknöchelchen und die entsprechenden Bil- 

dungen sind natürlich mesodermaler Abkuntt. 

Wir sind am Ende unserer Betrachtungen angelangt. Wir haben gesehen, 

wie sich bei den Wirbeltieren aus der Eizelle die Keimblätter als die Grundlage 
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der weiteren Entwicklung bilden, und wir haben hervorgehoben, welche Be- | 

deutung diese Keimblätter haben. Auch die Entwicklung der Eihäute und 

ganz im groben die Herausbildung der äußeren Körperform wurde besprochen. 

Man pflegt diese Vorgänge als allgemeine Entwicklungsgeschichte zusammen 

zu fassen. Der allgemeinen Entwicklungsgeschichte stellt man die Entwicklungs- 

geschichte der Organe gegenüber. Wir haben gesehen, wie alle hier betrachteten 

Entwicklungsvorgänge durchaus gesetzmäßig verlaufen, und wie sie bei den 

verschiedenen Wirbeltieren untereinander vergleichbar sind. Daß diese Zu- 

sammenhänge nicht ohne weiteres im Sinne des sogenannten biogenetischen 

Grundgesetzes Häckels aufzufassen sind, wurde betont. Immerhin wird aber 

zuzugeben sein, daß einzelne Vorgänge als Wiederholungen aus der Vorfahren- 

zeit zu deuten sind und somit „historische“ Bedeutung haben. Vielfach dürften 

das gerade funktionell unwichtige Bildungen sein, Arabesken der Entwicklung. 

Übereinstimmungen in solchen dürften bei im System nicht so fern stehenden 

Tieren am allerersten an gemeinsame Abstammung denken lassen. Um sie 

aufzudecken wird man die Entwicklung der Wirbeltiere viel mehr ins einzelne 

verfolgen und auf eine viel größere Zahl von Tieren ausdehnen müssen, als das 

bis jetzt geschehen ist. 

Es kann nicht genug hervorgehoben werden, daß das, was ich hier 

geben konnte, nur ein kurzer, schematischer Abriß ist, der die Hauptzüge 

der Entwicklung und die Art, in der man sie auffassen kann, gibt, — 

nicht mehr. 

Gerade darin liegt ein Hauptreiz entwicklungsgeschichtlicher Studien, zu 

verfolgen, wie bei verschiedenen Tieren dieselben Grundvorgänge in mannig- 

fach wechselnder Weise durchgeführt sind. Da heißt es dann zu überlegen, 

worauf dieÜbereinstimmungen beruhen, und wodurch dieAbweichungen bedingt 

sind. Nach einer genauen Analyse der Tatsachen und zwar auch derjenigen, 

welche die vergleichende Anatomie und die Palaeontologie uns bieten, wird na- 

türlich auch in geeigneten Fällen das Experiment heranzuziehen sein. Gewiß 

wird es unser Bestreben sein müssen, die ganze Entwicklung vom Ei bis zum 

ausgebildeten Tier causal in all ihren Gliedern zu verstehen, aber wir dürfen 

uns nicht verhehlen, daß wir von diesem Ziel noch außerordentlich weit ent- 

fernt sind, und nur ganz ausnahmsweise einmal ist eine mathematische Be- 

handlung entwicklungsgeschichtlicher Probleme heute schon möglich. In sei- 

nem berühmten Werke ‚Über Entwicklungsgeschichte der Tiere. Beobach- 

tung und Reflexion‘ sagt Karl Ernst v. Baer: ‚Die Palme (aber) wird der 

Glückliche erringen, dem es vorbehalten ist, die bildenden Kräfte des tierischen 

Körpers auf die allgemeinen Kräfte oder Lebensrichtungen des Weltganzen zu- 

rückzuführen. Der Baum, aus welchem seine Wiege gezimmert werden soll, 

hat noch nicht gekeimt.‘“ 

Diese Worte schrieb Baer vor fast 100 Jahren, im Jahre 1828, und trotz aller 

Erfolge, welche die Biologie und die Entwicklungsgeschichte seitdem errungen 

haben, sind wir diesem letzten Ziel heute nicht wesentlich näher gerückt; un- | 

sere Errungenschaften sind endliche Größen, das Ziel winkt in unendlicher 

m mn 
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Ferne. Und auch noch ein anderes müssen wir uns, wie schon hervorgehoben, 

gegenwärtig halten. In der Entwicklungsgeschichte kann es nicht unsere ein- 

zige Aufgabe sein, die allgemeinen und letzten Gesetze der Entwicklung zu 

finden und, wenn möglich, die qualitative Mannigfaltigkeit auf quantitative 

Verhältnisse zurückzuführen. In der Entwicklungsgeschichte steckt wirklich 

ein historisches Moment. Gewiß urteilt man heute vielfach mit Recht über die 

Stammbäume ab, die in den siebziger und achtziger Jahren des vorigen Jahr- 

hunderts in so übergroßer Zahl entworfen wurden. So verfehlt aber der einzelne 

Versuch auch oft sein mochte, ein richtiger Gedanke liegt ihm doch zugrunde. 

Wir dürfen von der vergleichenden Entwicklungsgeschichte sowohl Aufschlüsse 

über die Verwandtschaft der Tiere untereinander erwarten, wie Andeutungen 

über die Wandlungen, welche das einzelne Tier in seiner Phylogenie durchge- 

_ macht hat. Freilich werden wir bei solchen Ermittlungen mit der äußersten 

Vorsicht zu verfahren haben, und wir werden uns auch gegenwärtig halten 

müssen, daß wir doch erst die Entwicklung von sehr wenigen Tieren einiger- 

maßen genau kennen. Vorgänge, welche sich der Natur der Sache nach wieder- 

holen müssen, um zu entsprechenden Resultaten zu führen, werden wir nicht 

als Beweise für Verwandtschaft, für gleiche Abstammung hinstellen dürfen. 

Immerhin werden aber mit solchen Vorgängen Besonderheiten verknüpft sein 

können, welche für eine Verwandtschaft sprechen. 

Dann müssen wir uns hüten, das ganze Heer der Konvergenzerschei- 

nungen auf Verwandtschaft zu deuten. Unter den Anforderungen der gleichen 

Funktion können durchaus ähnliche Bildungen auf morphologisch durchaus 

ungleichartiger Grundlage zustande kommen. Solche Bildungen sind in keiner 

Weise geeignet, eine Verwandtschaft zu begründen. 

Nie werden wir bei derartigen Untersuchungen eine Sicherheit erreichen 

können, wie in den exakten Naturwissenschaften, in der Chemie oder gar in der 

Physik; die Intuition, man kann fast sagen, der Takt des Forschers wird hier 

stets eine bedeutende Rolle spielen. Das berechtigt uns aber nicht, diesen Be- 

strebungen den wissenschaftlichen Wert abzusprechen. 
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