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Vorrede zur ersten Auflage.

Das Erscheinen des vorliegenden Lehrbuches wurde durch den Ausbruch des
Weltkrieges verhindert. Text und Abbildungen lagen im Juli 1914 druckfertig vor.
Wihrend des Krieges wurden einige Kapitel umgearbeitet, zahlreiche weitere Ab-
bildungen angefertigt, einzelne Abschnitte angefiigt.

Das Buch ist in erster Linie fiir den Mediziner bestimmt, denn es umfafit vor
allem die Entwicklungsgeschichte des Menschen. Vergleichende, auch entwicklungs-
mechanische Betrachtungen sollen das Verstindnis férdern sowie das Interesse des
Lesers anregen.

Die Zahl der Abbildungen ist eine ziemlich betrichtliche. Sie wurden samtlich
von Herrn Kunstmaler Drefiler in Riehen in Strichmanier fiir Zinkotypie ausgefiihrt.
Mein bester Dank gebithrt Herrn Drefiler fir die Gewissenhaftigkeit und Sorgfalt,
welche er wihrend mehrjahriger Tatigkeit bewiesen hat, ferner den Herren cand. med.
Arnold Rauber und Karl Stiner, welche die Korrekturen gelesen haben.

Herrn Prof. Hedinger danke ich fiir manche Anregung und Unterstiitzung,
sowie auch denjenigen Mitgliedern der Basler medizinischen Gesellschaft, welche die
Freundlichkeit hatten, mich mit Material von menschlichen Embryonen zu versehen.

Basel, 10. August 1921.
H. K. Corning.

Vorrede zur zweiten Auflage.

Das Erscheinen der zweiten Auflage hat eine nicht unbetrichtliche, auf die Ungunst
der Zeiten zuriickzufithrende Verzogerung erfahren. Sie weist vielfache Erginzungen
und Verdnderungen auf, auch ist dic Zahl der Abbildungen gestiegen; einige Ab-
bildungen der ersten Auflage wurden durch neue ersetzt. Ich war auf Kiirzung und
Klarung des Ausdruckes bedacht.

Die Abbildungen hat Herr Kunstmaler Dref3ler geliefert, dem ich meinen besten
Dank ausspreche.

Ich bin Herrn Prof. E. Ludwig fiir seine sorgfiltige Revision des Textes
sowie fiir zahlreiche auf Anderungen oder Erginzungen hinzielende Vorschldge sehr
verpilichtet. Mein wirmster Dank gebiihrt auch Herrn J. Klingler, der mit seltener
Hingabe die Korrckturen gelesen, und Frau Dr. E. Stettler in Bern, welche das
Register geliefert hat, endlich dem Verleger, welcher meinen Wiinschen bereitwilligst
entgegen kam.

Basel, 27. Juli 1925. H. K. Corning.
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Einleitung.

Die Entwicklungsgeschichte umfafit die Entstehung eines tierischen Wesens aus
einem Keime oder einer Anlage. Das oft gebrauchte Synonym Embryologie deutet
darauf hin, dafl wir das Schwergewicht der Darstellung auf die Differenzierung eines
Keimes bis zur Herstellung eines dem fertigen Wesen in seiner Form und seinen Organen
anndhernd ahnlichen Gebildes zu legen haben. Allerdings ist damit die Entwicklung des
betreffenden Tieres noch keineswegs abgeschlossen, indem sich, auch wenn wir von der
Massenzunahme absehen, noch in spiterer Zeit manche Prozesse histogenetischer,
auch formbildender Art abspielen, welche wir nur schwer oder gar nicht von den
in der Embryologie zusammengefafiten Vorgingen scheiden kénnen. So schliefit die
Entwicklungsgeschichte des Menschen, wie man sie gewdhnlich versteht, die Schilderung
der Entwicklung des Keimes in sich, welche mit der Geburt einen gewissen Abschlufl
findet, fiir manche Organe sogar bedeutend frither ein Ende nimmt. Das gilt z. B. von
der Leber- oder der Darmentwicklung, wihrend bei der Bildung der Niere oder gar des
Nervensystems Entwicklungsvorginge sich z. T. erst postnatal abspielen. Die obere
Grenze des Zeitraumes, welche wir zusammenfassend als Entwicklung bezeichnen, ist
demnach, besonders auch fiir den Menschen, eine mehr oder weniger willkiirliche.

Die Geburt bildet zwar beim Menschen einen in mehreren Beziehungen beachtens-
werten Markstein in der Entwicklung. Vor allem wird das junge Wesen nunmehr den
Einflissen der Auflenwelt in weit héherem Grade ausgesetzt, als dies zur Zeit der Ent-
wicklung innerhalb des miitterlichen Leibes der Fall war. Diese Einfliisse bilden also
vor allem Faktoren, mit welchen wir bei der Untersuchung der postfetalen Entwicklung
zu rechnen haben, obgleich ihre Wirkung auf den Keim auch wihrend der Entwicklung
in utero gewifl nicht ganz auszuschlieflen ist. Auch in mehr indirekter Weise kommt
postnatal der Einflufl der Aufienwelt zur Geltung, indem nicht blofl die Funktion der
Organe, z. T. durch Reize, welche von der Auflenwelt her einwirken, angeregt, sondern
auch vielfach die Form der Organe bestimmt wird. Zwar ist auch hierin kein prinzipieller
Unterschied zwischen der fetalen und der postfetalen Entwicklung zu erblicken, ist doch
mit manchen Organen schon von Anfang an, bei anderen noch innerhalb der fetalen
Entwicklungsperiode, ecine Funktion verkniipft. (Kontraktion des Herzens. — Sekretion
des Harnes u. dgl.) .

Aus der tierischen Entwicklung ist es leicht, Beispiele dafiir anzufiihren, dafl
auch nach der Geburt oder bei eierlegenden Tieren nach dem Auskriechen aus dem Ei ge-
wisse Entwicklungsprozesse sich abspielen, welche in die Schilderung der Entwicklung mit
einbezogen werden miissen. So vollzieht sich bei Reptilien die volle Ausbildung der
bleibenden Niere (Nachnicre) erst im Laufe des ersten Lebensjahres (Schreiner), und eine
Schilderung der Entwicklung des Exkretionssystems, welche blof die vor dem Aus-
schliipfen aus dem Ei zum Ablaufe kommenden Prozesse beriicksichtigte, wire eine recht
unvollkommene. Dasselbe gilt in noch héherem Mafie vom Skeletsystem der Wirbel-
tiere, das seine Vollendung viel spiter erreicht als irgend ein anderes Organsystem,

Corning, Entwicklungsgeschichte. 1I. Auflage, 1



2 Einleitung.

beim Menschen zum Teil erst gegen das 22. bis 23. Lebensjahr.” Auch die Ausbildung
der Markscheiden in den Nervenfasern erfolgt erst spét, ebenso der definitive Aufbau
der Keimdriisen und die Reifung der Geschlechtsprodukte. Wir miissen also auch hier
die Grenzen fiir unscre Schilderung weiter stecken als bei anderen, schon frither ihre
definitive Ausgestaltung gewinnenden Organen und Geweben.

Die Entwicklungsgeschichte des Einzelwesens behandelt also, kurz gesagt, die
Differenzierung des Keimes bis zur Herausbildung seiner wichtigsten Organe; sie behandelt
jedoch nicht alle am Organismus bis zur Reife desselben auftretenden Prozesse oder dehnt
blofl ausnahmsweise (Skelet, Spermiogenese) ihre Betrachtungen bis zu diesem Zeit-
punkte aus. .

Definitionder Entwicklung. Was verstehen wir iiberhaupt unter Entwicklung?
Wenn wir einen Keim, etwa das befruchtete Hiihnerei, in seiner Umbildung bis zum
Ausschliipfen des Hiithnchens untersuchen, so sehen wir diesen Prozef unter einer immer
weitergehenden Komplikation oder Differenzierung der Anlage ablaufen. Abgesehen
von der Eischale und der Eiweilhiille besteht das Hithnerei aus dem gelben Dotter
und einer kleinen weifllichen Scheibe von Bildungsplasma, welche den Embryo
liefert. In einem etwas spiteren Stadium sind aus dem Bildungsplasma blattartige, den
Dotter allmihlich umwachsende Zellkomplexe, die Keimblitter, entstanden, welche wir
als Primitivorgane auffassen diirfen. Diese liefern wieder bestimmte Organe des reifen
Fetus: so entstehen aus dem dufleren Keimblatte das Zentralnervensystem und die per-
zipierenden Zellen der Sinnesorgane, aus dem mittleren Keimblatte die serosen Haute,
das Skelet und die Muskulatur. Das anscheinend gleichférmige, homogene Proto-
plasma des befruchteten Eies 1afit zunichst einen Zellhaufen hervorgehen, dann
ordnet sich dieser, unter steter Zunahme der Zahl der Zellen zu Keimblattern, von denen
sich, als cine weitere Stufc der Differenzierung, die Organanlagen ableiten lassen.
Bei diesen kénnen wir nachweisen, dafl die einfachsten Zustande auch die frithesten sind,
wihrend mit dem Fortgange der Entwicklung die Komplikation wiéchst.

Diese schon von K. E. von Baer vertretene Ansicht war fir Herbert Spencer
die Veranlassung zur Aufstellung einer umfassenden Definition der Entwicklung tiberhaupt
als der Umwandlung cines urspriinglich relativ homogenen Gebildes in ein
relativ heterogenes Gebilde, wobei die Definition sich nicht blofl auf die Entwicklung
des tierischen oder pflanzlichen Einzelwesens beschriankte, sondern auch die phylo-
genetische Entwicklung, ja sogar auch Vorginge der anorganischen Welt umfafite. Frei-
lich ist dic Spencersche Definition, ein Grundsatz seiner synthetischen Philosophie,
noch eines Wortes der Erklarung und der Einschrankung bediirftig, welche ihren Wert
wesentlich herabsetzt. Allerdings erscheint uns das Bildungsplasma eines Eies zunichst
homogen. Aber alle neueren Erfahrungen weisen darauf hin, dafl schon zu dieser Zeit die
Komplikation im Aufbaue des so gleichartig (homogen) erscheinenden Bildungsplasmas
eine sehr grofle sein mufl. Welcher Art dieselbe ist, ob chemisch oder strukturell, kénnen
wir vorldufig nicht bestimmen. Aber sowohl die Verfolgung der spateren Entwicklungs-
vorginge als auch Tatsachen aus der Vererbungslehre, weisen darauf hin, dafl schon im
Bildungsplasma des befruchteten, vielleicht auch des unbefruchteten Kies, bestimmte
Bezirke als Organanlagen oder auch als die von W. His sen. sogenannten organbildenden
Bezirke anzusehen sind (s. das Kapitel tiber die Topik des Eies). Das Bildungsplasma des
Hihnereies ist also keinesfalls eine homogene Masse, sondern besitzt eine Komplikation,
wie sie vielleicht keiner anderen Zelle des Organismus zukommt. Die Spencersche
Definition bedarf also einer schon von Spencer angebrachten starken Einschrankung
besonders im Hinblick auf die seit ihrer ersten Aufstellung bekannt gewordenen Tatsachen
tiber die Konstitution des Protoplasmas.

Die Aufgabe der Entwicklungsgeschichte ist zunéchst eine rein deskriptive, namlich
die moglichst klare und vollstindige Schilderung der Formenreihe, welche von dem be-
fruchteten Eie zum reifen Fetus, ja sogar bis zum fertigen Individuum hiniberfiihrt.
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Wir konnen diese Aufgabe als die Darstellung der formalen Genese des Individuums
und seiner Organe bezeichnen. Es handelt sich dabei um die Feststellung, wann z. B.
die Zellen entstehen, aus welchen sich der Darmkanal und die groflen Darmdriisen
bilden, in welcher Weise diese Bildung im einzelnen vor sich geht, wann die Anlagen
von Leber und Pankreas auftreten, wie diese sich weiterhin zu einander verhalten, resp.
in ihrer Entwicklung beeinflussen und dgl. mehr. Der volle Inhalt einer Wissenschaft
wird jedoch durch die reine Beschreibung nicht erschopft, indem der Drang nach
Erforschung der Kausalitit der Vorginge zu hoherer Erkenntnis fihren mufl. Deshalb
verlangen wir auch, der kausalen Genese der Entwicklungsvorgédnge naher zu treten,
indem wir zu erfahren suchen, welche Ursachen der Bildung und dem Wachstum etwa
des Darmrohres zugrunde liegen, welche Anregung zu einer bestimmten Zeit das Auftreten
der Leberanlage an einer bestimmten Stelle der ventralen Darmwand hervorruft usw. Schon
K. F. Wolff hat in seiner Theoria generationis dem Verlangen nach einer kausalen Er-
klarung der Entwicklungsvorginge Ausdruck gegeben. Er sagte:, Nur derjenige erklirt in
der Tat die Entwicklung organischer Kérper, der aus den von ihnen vertretenen Prinzipien
und Gesetzen die Teile des Kérpers und die Art ihrer Zusammensetzung ableitet, d. h.
derjenige, welcher einen geniigenden Entstehungsgrund des Korpers anzugeben weifl. Die
Ursachen der Entwicklung, nicht aber diese selbst, erklart derjenige, welcher die Wege
der Natur noch weiter verfolgt, seine Prinzipien aus anderen herausschilt oder auf all-
gemeine Naturgesetze zuriickfiihrt oder diese aus jenen Prinzipien selbst ableitet. Da
in einer Theorie der organischen Entwicklung die wahren Ursachen der organischen Korper
abzuhandeln sind, so wird dieselbe gleichzeitig die philosophische Erkenntnis derselben
geben, wird daher als eine Wissenschaft der organischen Korper zu definieren sein.*
Die Ergriindung der kausalen Genese der Entwicklungsvorginge konnte jedoch erst dann
eine einigermafien geniigende Unterlage erhalten, als es moglich wurde, das Experiment
in den Dienst der Forschung zu stellen. Durch die so erzielte Variation der Entwicklungs-
bedingungen gelang es, allerdings zunichst recht unvollkommen, festzustellen, welche Zu-
stinde aufierhalb oder innerhalb des Keimes die Entwicklung beherrschen oder anregen.
Man spricht sogar geradezu von formativen Reizen in der Entwicklungsgeschichte
(Herbst), die teils von der Aufienwelt auf den Organismus einwirken, teils von einem
Organe, das bereits in Bildung begriffen ist, auf die Nachbarschaft oder durch innere
Sekretion auf die Ferne ausgelibt werden. So ist z. B. die Bildung der Augenlinse auf
einen vom auswachsenden primitiven Augenbecher ausgehenden Reiz zuriickgefiihrt
worden, welcher eine bestimmte Stelle des Ectoderms trifft. Bei Larven von Rana fusca,
Rana arvalis, Salamandra maculata fand Bab 4k, dafy Sauerstoffmangel in hohem Grade
das Wachstum der dufiecren Kiemen steigert und dadurch eine ausgiebige Vergréflerung
der respiratorischen Oberfliche hervorruft, die dagegen stark reduziert wird, wenn die
Tiere in einem Medium leben, welches Sauerstoff im Uberschuf} enthalt. In diesen Fallen
findet eine Beeinflussung der Entwicklung, ja die Anregung zur Organentwicklung einer-
seits, zur weiteren Ausgestaltung des Organs andererseits durch Faktoren statt, welche
von auflen her auf die Anlage einwirken.

Dic auf das Kausale gerichtete Forschung wird oft als Entwicklungsmechanik
bezeichnet.  Obgleich dabei manches verkniipft wird, das zundchst nicht mit
einer kausalen Forschung in Zusammenhang steht, so hat die Bezeichnung doch
ithre Giiltigkeit bewahrt, indem die von ihr gekennzeichncte Richtung den Haupt-
wert nicht sowohl auf den Ablauf der Entwicklungsprozesse legt, als auf die
Krifte, welche gestaltend oder modifizierend darauf einwirken. Diese Richtung
darf wohl augenblicklich am meisten Interesse beanspruchen und ist vielieicht in erster
Linie berufen, fir manche die praktische Medizin besonders beschiftigende Fragen
die Antwort zu geben. Gehéren doch zu den Faktoren, welche die Entwicklung
in hohem Grade beeinflussen, auch chemische Prozesse und chemische Verbindungen
zu jeder Zeit der Entwicklung, die unter anormalen Verhiltnissen auch sicher zu Mif}-

*
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bildungen des Keimes Veranlassung geben kénnen. So hat Stockard durch die Behand-
lung von Knochenfischeiern mit Chemikalien die verschiedensten Mifibildungen erhalten,
unter anderem auch durch Zusatz von MgCl, zum Seewasser Cyklopenbildungen, d. h.
mehr oder weniger weitgehende Verschmelzungen der beiden Augenanlagen, einhergehend
mit schweren Stérungen in der Entwicklung des Gehirns. Daf} auch Toxine (Tuberkulose,
Syphilis) in dhnlicher Weise Storungen in der Entwicklung gewisser Organe oder Organ-
systeme beim Menschen hervorrufen konnen, liegt auf der Hand — ja, wir diirfen uns woh!
die Frage vorlegen, ob die von Pohl bei Mischlingen histologisch untersuchte absolute
oder relative Unfruchtbarkeit nicht auf chemische Beeinflussung der Keimdriisen zuriick-
zufithren ist, welche von der Blutmischung bei Bastarden ausgeht.

Wir gelangen so zu Vorstellungen, welche direkt zu den die Pathologen und die
Praktiker beschiftigenden Fragen hiniberfilhren und die Bedeutung der Entwicklungs-
geschichte in einem neuen Lichte erscheinen lassen. Wir diirfen wohl sagen, dafi die
Entwicklung im allgemeinen von zwei Faktoren abhingt, ndmlich erstens von den
Qualititen der im Befruchtungsakte sich vereinigenden Geschlechtszellen und zweitens
von der Umgebung, in welcher sich der Embryo befindet, richtiger gesagt von den
Bedingungen, unter welchen seine Entwicklung zum Ablaufe kommt. Hereditit und
Milieu sind die beiden Faktoren, welche in ihrer Bedeutung fir die Entwicklung oft
schwer gegen einander abzuwigen sind. Wie wichtig die strukturellen Fehler im
Organismus sind, geht daraus hervor, dafl nach Stockard gegen 23/, der Todesfélle vor
oder bald nach der Geburt auf solche Fehler zuriickzufithren sind. Wie weit dieselben ihre
Entstehung einer Schidigung der elterlichen Keimzellen verdanken, ist natiirlich schwer
festzustellen, aber Versuche mit verschiedenen Giften an Siugetieren haben es wahr-
scheinlich gemacht, dafl eine solche Schidigung in vielen Fillen anzunehmen sei, beim
Menschen auch durch Toxine (z. B. Einwirkung des Syphilisgiftes auf den Keim in utero).
Unsere Kenntnisse sind hier noch in den Anfangen begriffen.

Gewisse Strukturverhiltnisse oder Strukturvariationen bergen demnach, zu welcher
Zeit der Entwicklung sie auch immer auftreten mogen, den Keim zu mehr oder weniger
weitgehender Erkrankung in sich. Schon diese Tatsache verleiht der Forschung nach der
Kausalitdt entwicklungsgeschichtlicher Vorginge ein ganz besonderes Interesse. So
hat in neuerer Zeit M. B6hm die numerische Variation des Rumpfskeletes in Beziehung
gebracht zu Deformitiaten der Wirbelsdule (Skoliosen). Zwar sei die Skoliose nicht
die notwendige Folge einer solchen Variation, aber sie kommt nach Béhm am
haufigsten, wenn nicht ausschliefilich, bei solchen Zustinden vor. Derartige Ent-
wicklungsstérungen konnen auch relativ spidt auftreten, ja sie umfassen sogar auch
Vorginge, die nicht mehr der Embryologle angehoren, sondern als postfetale Prozesse
zusammengefafit werden.

Alle diese Erscheinungen leiten zu den Mifibildungen iiber, einem grofien und be-
sonders auch durch seine experimentelle Bearbeitung neuerdings ausgebauten Kapitel
(Teratologie). Als Mifibildung bezeichnen wir jede von der Norm abweichende Bildung,
mit welcher in der Regel fir den Organismus eine, wenn auch.geringgradige, Benach-
teiligung infolge einer Funktionsstérung verbunden ist. Diese Einschrinkung ist zwar
nicht in allen Fallen angebracht, denn es kommen auch typische Mifibildungen vor, bei
denen von einer Einschrinkung der Funktion keine Rede sein kann, z. B. bei geringen
Graden der Polydaktylie u. a. m. So erhalten wir Bildungen im Bereiche der Nasen- und
Mundhoéhle, Verhaltnisse der Grofie des Augenabstandes, der Hohe des Gaumens usw.,
die geradezu eine Reihe Uberginge bilden von Formen mit ganz normaler Funktion
bis zu solchen, bei denen wir eine hochgradige Funktionsstérung eines oder mehrerer
Organe konstatieren. Eine solche Reihe fiithrt z. B. von der als Cyklopie bezeichneten
Miflbildung, bei welcher beide Augenanlagen durch ein einziges median gelegenes Auge
ersetzt werden, zu Formen, bei denen blofl der Augenabstand verringert, der Gaumen
hoch. das Gesicht schmal und hoch ist. Von diesen setzt sich die Reihe weiter fort zu
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Formen, bei denen der Augenabstand betrichtlicher wird, ja das Gesicht sogar eine
abnorme Breite gewinnt. Das letzte Merkmal 1ifit sich ganz wohl als eine Hem-
mungsbildung auffassen, indem urspriinglich bei menschlichen Embryonen von 2—3
Monaten der Augenabstand ein sehr betrédchtlicher und die Breite des Gesichtes, besonders
der Nase, relativ grofler ist als spiter.

Solche Anomalien hoheren oder geringeren Grades kénnen sich, solange sie das
Leben des Individuums nicht bedrohen, vererben; sie werden unter gewissen Umstdnden
(Inzucht in abgelegenen Gegenden; s. Polydaktylie) auf die Nachkommen iibergehen
oder geradezu zur Bildung einer mit dem betreffenden Merkmale behafteten Rasse
(pathologische Rasse) fithren, wie sie mehrfach sowohl bei Tieren als beim Menschen
beschrieben worden sind (schwanzlose Hunde- und Katzenrassen, polydaktyle Rassen,
Rassen von Hithnern und Enten mit Hirnmifibildungen [Haubenenten] und dgl. mehr).

Embryologie und Phylogenie.

Im Jahre 1828 hat K. E. v. Baer in seiner Entwicklungsgeschichte der Tiere weit-
gehende Betrachtungen iber die Vergleichung embryonaler Stadien mit fertigen Zu-
stinden angestellt. Dabei besprach er die schon frither geduflerte Ansicht, ,dafi die
hoheren Tierformen in den einzelnen Stufen der Entwicklung des Individuums, vom ersten
Entstehen an bis zur erlangten Ausbildung, den bleibenden Formen in der Tierreihe ent-
sprechen und dafl das héher organisierte Tier in seiner individuellen Ausbildung dem
Wesentlichen nach die unter ihm stehenden bleibenden Stufen durchliuft, so dafl die
periodischen Verschiedenheiten des Individuums sich auf die Verschiedenheiten der
bleibenden Tierformen zuriickfithren lassen‘. Diese Ansicht, welche K. E. v. Baer
nicht zuerst aufgestellt, wohl aber vertieft und begriindet hat, besagt im wesentlichen,
dafi die Entwicklung hoherer Formen Stufen durchlduft, die bei niederen Formen als
bleibende nachzuweisen sind. So finden wir z. B. bei den Embryonen lungenatmender
Wirbeltiere auf einer gewissen Entwicklungsstufe einen Kiemenapparat angelegt, der
bei Fischen und wasserlebenden Amphibien zur vollendeten Ausbildung gelangt, dagegen
bei allen Amnioten schon wihrend des Embryonallebens eine Riickbildung, resp. eine
Ausbildung nach anderer Richtung und im Sinne anderer Funktionen erfahrt. Ein
weiteres Beispiel: Das Herz besteht bei Siugetieren aus vier vollstindig von einander
getrennten Abschnitten, bei Fischen dagegen aus einem einheitlichen Ventrikel und zwei
unvollstindig von einander getrennten Vorhofen. Auf einem gewissen Entwicklungs-
stadium besitzt jedoch auch der Siugetierembryo ein Herz, das sich in bezug auf die
Trennung der einzelnen Abschnitte auf derselben Stufe der Ausbildung befindet wie das
fertige Fischherz.

Solche Tatsachen werfen ein Licht auf die Verwandtschaft der Tiere untereinander,
auf die Entwicklung der Tierstimme oder die Phylogenie. Wenn wir die Evolutionslehre
annehmen, d. h. der Ansicht beipflichten, daf} zwischen den Tierformen in dem Sinne
Verwandtschaften bestehen, dafl von den niederen Formen an eine stets weitergehende
Differenzierung Platz greift, so kénnen wir recht wohl in den Stadien, welche wihrend der
Einzelentwicklung auftreten, eine kurze Rekapitulation der Stammesgeschichte erblicken,
allerdings eine solche mit vielen Liicken. Diese Annahme, welche von Haeckel als
biogenetisches Grundgesetz formuliert wurde, ist eigentlich schon implicite in dem oben
zitierten Satze von K. E. v. Baer enthalten, wenn wir auch daran zweifeln diirfen, ob
v. Baer wirklich ein Anhinger der Descendenztheorie im spiteren Sinne gewesen sei.
Die Ontogenie ist nach Haeckel eine kurze Rekapitulation der Phylogenie, so lautet
in seiner knappsten Form das biogenetische Grundgesetz.

Von diesem Standpunkte aus betrachtet, erweckt die vergleichende Embryologie
ein ganz besonderes Interesse. Dasselbe ist gesteigert worden, nachdem Darwin (1859)
dem Descendenzgedanken neue Grundlagen geschaffen hatte. Die Pflege dieser Richtung
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embryologischer Forschung nahm in den 70—goer Jahren des letzten Jahrhunderts
einen groflen Aufschwung und beherrschte wihrend langer Zeit die Literatur unseres
Gegenstandes. Erst mit der Ausbildung der auf experimenteller Grundlage beruhenden
Entwicklungsmechanik entstand eine parallele, aber der ersteren durchaus nicht feindlich
gegeniiberstehende Richtung der Forschung.

Die vergleichende Entwicklungsgeschichte hat jedoch nicht blof3 auf die Verwandt-
schaften der Tiere selbst, sondern nicht minder auf die Ausbildung der Organe in der
phylogenetischen Reihe ein helles Licht geworfen. Bei der ontogenetischen Differenzierung
eines Organs haben wir den einfachsten und urspriinglichsten Bau in der frihen Anlage
zu erblicken. So stellt sich die Leber der Amnioten auf einer gewissen Entwicklungsstufe
als eine Ausstiilpung der ventralen Wand des Mitteldarmes dar. Eine Komplikation erfdhrt
das Organ infolge der Bildung von réhrenférmig auswachsenden, untereinander in Verbin-
dung tretenden Epithelsprossen. Dazu kommt eine Durchwachsung dieser Masse von seiten
des Bindegewebes und der benachbarten Gefifle, endlich die Abgrenzung des Organs durch
eine Kapsel, die Bildung einer Gallenblase usw. Wenn wir nun sehen, dafl auch in der Tier-
reihe die Leber dhnliche Ausbildungsstufen aufweist, so wird die Annahme einer Homologie
dieser Organe, die schon durch die Vergleichung der fertigen Formen nahegelegt wurde,
vollends zur Gewifheit. Oder nehmen wir ein anderes Beispiel: Im ersten und zweiten
Schlundbogen, Streifen der seitlichen Wandung des Kiemendarmes, welche durch die Mund-
offnung und die beiden ersten Schlundspalten begrenzt werden, entwickeln sich Knorpel-
spangen, welche bei Selachiern zum zahntragenden Mandibularbogen und zum Hyoidbogen
werden. Solche Knorpelbogen treten auch bei Sdugetieren auf, doch bildet hier blof3 ein
Teil des Mandibularbogens die Grundlage des ihm aufgelagerten kndchernen Unterkiefers,
wiahrend sich der dorsale Abschnitt des Bogens in die beiden grofieren Gehorknochelchen
(Hammer und Ambof}) gliedert. Der zweite Bogen (Hyoidbogen) liefert vielleicht einen
Teil des Stapes und wird in seiner ventralen Strecke zum Proc. styloides, zum Lig. stylo-
hyoideum und zum kleinen Horne des Os hyoides. Die Homologie dieser Bildungen mit
dem knorpeligen Mandibular- und Hyoidbogen der Selachier ist keineswegs aus der ver-
gleichenden Anatomie ohne weiteres ersichtlich; erst durch die Zusammenstellung einer
langen Reihe wird es moglich, denselben Schlufl zu ziehen, der sich aus der vergleichenden
Entwicklungsgeschichte sofort ergibt.

Freilich diirfen wir auch nach dieser Richtung hin in der Wertschatzung der Ent-
wicklungsgeschichte nicht zu weit gehen. Nicht iiberall, wo wir eine Ahnlichkeit in der
Organbildung oder in der Organentwicklung erkennen, diirfen wir ohne weiteres auf
verwandtschaftliche Beziehungen schlieflen. So ist es sehr gewagt, die Einbettung des
Eies in die Mucosa des Sdugetieruterus und die Bildung und Form des Mutterkuchens
als ein Kriterium fur die Verwandtschaft der Formen zu benutzen. Hier haben wir es
haufig mit Konvergenzerscheinungen zu tun, d. h. mit dem Auftreten derselben Struktur-
verhiltnisse bei weit von einander entfernten Formen. So sehen wir, um einen fiir die
Entwicklung des Keimes tiberaus wichtigen Faktor anzufithren, den Dotter bei den
verschiedenen Eiern sehr verschieden stark ausgebildet, ohne dafl wir etwa berechtigt
wiren, die dotterreichen Formen (z. B. Selachier, Végel, Reptilien) als besonders nahe
untereinander verwandt hinzustellen, ebensowenig aber auch diejenigen Formen, bei denen
sich der Dotter durch seine geringe Ausbildung oder aber durch seine gleichmaflige Ver-
teilung in den Zellen des Keimes auszeichnet. Beispiele dieser Art lieflen sich in grofler
Zahl anfiihren; wir werden Gelegenheit haben, bei der Besprechung der Organentwicklung
nochmals auf diesen Gegenstand zuriickzukommen.

Die Einteilung des in der Embryologie zu behandelnden Stoffes ist eine einfache.
Die Entwicklung nimmt ihren Ausgang bei allen Wirbeltieren von einem durch das
Zusammentreffen einer reifen minnlichen und einer reifen weiblichen Geschlechtszelle
(Spermium und Eizelle) entstandenen befruchteten Keime aus. Es wird sich folglich
zunichst darum handeln, die reifen minnlichen und weiblichen Geschlechtszellen in
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bezug auf ihre Entstehung und ihren Bau nidher kennen zu lernen, sodann den Vorgang
der Befruchtung, d. h. der Vereinigung der mannlichen und weiblichen Geschlechtszelle,
welche den Anfang der Entwicklung eines neuen Organismus darstellt. Diese Verhéltnisse
werden als Progenie zusammengefafit und einem Abschnitte, den wir als Metagenie
bezeichnen und welcher die Schilderung der Differenzierung des Keimes umfafit, gegentiiber-
gestellt. In bezug auf die letztere unterscheiden wir zunichst die Differenzierung des
Keimes bis zum Auftreten spezieller Organanlagen als allgemeine Entwicklungs-
geschichte und rechnen hierher auch alle jene Vorginge, die mit der Erndhrung und dem
Gaswechsel des Keimes wihrend des fetalen Lebens im Zusammenhang stehen, be-
sonders die Einbettung des Eies in die Mucosa uteri und die Bildung eines die
Beziehungen zwischen Mutter und Kind vermittelnden Organs, des Mutterkuchens.
In einem zweiten Abschnitte der Metagenie fassen wir als speziclle Entwicklungs-
geschichte die Entwicklung der Organe zusammen und zwar in derselben Reihen-
folge, wie sie auch der descriptiven Anatomie zugrunde gelegt wird, indem wir mit
der Osteologie beginnen, sodann die Myologie, Angiologie, Splanchnologie, Neurologie
und Lehre von den Sinnesorganen folgen lassen. In kleineren Exkursen sollen
Fragen von prinzipieller Wichtigkeit behandelt werden.
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Vermehrung der tierischen Organismen.

Geschlechtsprodukte. Zeugung. Allgemeines.

Am weitesten verbreitet findet sich im Tierreiche die Vermehrung der Organismen
durch die Vereinigung von Geschlechtszellen oder Gameten, die von verschiedengeschlecht-
lichen Individuen herstammen. Die Gameten sind hoch differenzierte Zellen, welche
sich durch eine Anzahl Merkmale von den {ibrigen Zellen des Organismus unterscheiden.
Letztere werden ihnen als somatische Zellen gegeniibergestellt. Die durch die Vereinigung
der Gameten bewirkte geschlechtliche Zeugung (Amphimixis von Weismann) kommt
bei Wirbeltieren unter natiirlichen Bedingungen ausschliefllich vor.

Abgesehen von dieser findet bei manchen Wirbellosen auch eine ungeschlecht-
liche Fortpflanzung statt, bei welcher sich Produkte eines und desselben Individuums
zu neuen Organismen entwickeln. Als solche Produkte sind Sprossen oder Knospen
aufzufassen, die spiter entweder von dem elterlichen Organismus selbstindig werden
oder, mit demselben in Verbindung bleibend, einen Stock (Cormus) herstellen. Eine
andere Form der ungeschlechtlichen Fortpflanzung ist die Sporenbildung, bei welcher
der ganze elterliche Organismus in eine grofie Zahl von kleinen Korpern zerfillt,
wovon jeder sich zu einem neuen Individuum entwickelt. Auch die ungeschlechtliche
Vermehrung, welche als Jungfernzeugung oder Parthenogenese bezeichnet wird, ist hier
anzufiithren; bei ihr entwickeln sich die von einem weiblichen Organismus gelieferten
Geschlechtsprodukte (Eier) ohne Hinzutreten von miénnlichen Geschlechtsprodukten.
Das Vorkommen von Parthenogenese bei Wirbeltieren, insbesondere bei Amphibien,
ist wiederholt behauptet worden, doch wird jetzt allgemein angenommen, dafl bei
Wirbeltieren immer nur dic geschlechtliche Zeugung vorkommt, welche, wie gesagt,
in der als Befruchtungsakt stattfindenden Vereinigung eines méinnlichen und weiblichen
Gameten besteht. Die Gameten entstammen auch immer den Keimdriisen (Hoden und
Ovarien) verschiedengeschlechtlicher Individuen, indem es sehr fraglich ist, ob der bei
einigen Wirbeltieren normal vorkommende Hermaphroditismus, z. B. einiger Labrax-
arten, eine Einschrinkung dieser Angabe erheischt (s. Hermaphroditismus), denn es ist
noch keineswegs erwiesen, dafl diese Formen, deren Keimdriisen sowohl Hoden- als
Ovarialgewebe enthalten, wirklich zugleich reife Eier und Spermien liefern. Noch weniger
ist jedoch anzunehmen, daf} solche Geschlechtsprodukte sich in einem Befruchtungsakte
vereinigen koénnen.

Die Geschlechtsprodukte und ihre Entstehung.

Die beiderlei Geschlechtsprodukte der Wirbeltierc unterscheiden sich durch Struk-
turdifferenzen, die auch ihrer Rolle entsprechen. Die Eizellen sind durchwegs grofier und
weniger zahlreich als die Spermien; ferner werden sie im ganzen in um so geringerer Zahl
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geliefert, als das betreffende Wesen in der Tierreihe hoher steht. Darin liegt auch eine
gewisse Okonomie fiir den elterlichen Organismus, indem die Leistung, welche dem-
selben durch die Abgabe einer Anzahl von Eiern zugemutet wird, betrichtlich grofier ist,
als diejenige bei der Erzeugung einer gleichen Zahl von Spermien. Wir sehen namlich,
daf} die Masse des Eies um ein Vielfaches diejenige des Spermiums iibertrifft, sogar
auch in jenen Fillen (Fischen, Amphibien), in denen die Eier, etwa mit dem Vogelei
verglichen, nur eine miflige Grofle aufweisen. Dem entspricht aber auch die Tat-
sache, dafl die reifen Eier, wenigstens der niedern Formen, fast ausnahmslos der
Befruchtung unterliegen, indem sogar Polyspermie (Eindringen mehrerer Spermien
in ein und dasselbe Ei) als normaler Befund bel einigen Formen (Selachier nach
Rickert) angetroffen wird.

Auf der andern Seite scheint die Menge von Chromatin in jeder reifen Geschlechts-
zelle, sei sie minnlich oder weiblich, dieselbe zu sein, und zwar betragt sie regel-
miflig die Halfte desjenigen der iibrigen (somatischen) Zellen des Korpers. Diese
als Chromatinreduktion bezeichnete Herabsetzung des Chromatingehaltes der Gameten
stellt ein Hauptmerkmal der Reife der Geschlechtsprodukte dar, denn erst nachdem
dieselbe erfolgt ist, kann die Vereinigung der beiden Gameten und damit der
Beginn der Entwicklung eines neuen Organismus erfolgen. Das Ei stellt mit seinem
grofleren Protoplasmagehalte, im Vergleiche mit dem Spermium, gewissermaflen den
Boden dar, auf welchem sich die ersten Entwicklungsvorgéange abspielen, denn es enthalt
als aufgespeichertes Ndhrmaterial fir den Embryo Dottermassen, welche bei manchen
Eiern (Vogel und Reptilien) ungeheuer stark ausgebildet sind und allmahlich im Laufe
der Entwicklung von dem Embryo assimiliert werden. Bei andern Eiern wird dieselbe
Rolle firr die Erndhrung des Keimes von dem miitterlichen Organismus iibernommen,
indem die in utero sich entwickelnden Eier durch Ausscheidungen der Uterusschleimhaut
oder durch Blutergiisse in die Umgebung des Eies, endlich bei vielen Formen auch durch
eine innige Verbindung der Uteruswandung mit dem Ei Nahrungsmaterial erhalten.
Eine derartige Verbindung wird in ihrer hichsten Form durch die Placentarbildungen
mancher Sdugetiere, insbesondere der Primaten, dargestellt.

Wir betrachten zunichst die Geschlechtsprodukte fiir sich, um erst spiter auf
Grund der Kenntnis ihrer Entwicklung und Struktur einen Vergleich zwischen dem
reifen Ei und dem Spermium anzustellen.

Sperma. (Samen.)

Die Spermien sind die wichtigsten Bestandteile des Samens oder Spermas, welches
beim Copulationsakte der Saugetiere in die Scheide entleert wird. Das Sperma ist eine
gelatindse, schwach alkalisch reagierende Flissigkeit, welche sich aus dem Sekrete der
Hodenkanalchen mit den Spermien, ferner, diesem beigemischt, dem Sekrete der Prostata,
des Nebenhodens, der Glandulae bulbourethrales (Cowperi), der Samenblasen und der
kleinen Gland. urethrales (Littrésche Driisen) zusammensetzt. Die Samenflissigkeit ent-
hilt: 1. 90°/; Wasser, 2. chemische Bestandteile, davon besonders nennenswert eine Base,
das Spermin, 3. geformte Bestandteile, in erster Linie die Spermien, welche von den
Hodenkanilchen geliefert werden, dann Lymphocyten, ferner die Hodenzellen, grofle, runde
Zellen mit oder ohne Kern, endlich Amyloidkérner aus der Prostata und sogenannte
Sperminkristalle von verschiedener Grofle. Die Herkunft aller dieser einzelnen Elemente
ist, abgesehen von den Spermien, nicht iiber allen Zweifel erhaben; besonders gilt dies von
den Hodenzellen, die vielleicht aus dem Nebenhoden stammen, wahrscheinlich aber auch
aus dem Ductus deferens, der Harnréhrenschleimhaut, der Prostata und den Samen-
blasen. Die Sperminkristalle stammen sicher aus dem Prostatasekrete, welches iberhaupt
das Vehikel fir die Spermien zu liefern scheint.
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1. Die Spermien.

Die Spermien sind im frischen Samen in groflen Mengen vorhanden und befinden
sich in lebhafter Bewegung, die mit der Abkiihlung des Spermas abnimmt. Auch beein-
flussen in dieser Hinsicht Anderungen der Reaktion des umgebenden Mediums die
Spermien ungiinstig, so dafl sie absterben oder wenigstens eine Beeintridchtigung ihrer
Beweglichkeit erleiden. Die Spermien (von Leuwenhoeck 1677 entdeckt) lassen bei

allen Wirbeltieren bestimmte Teile unterscheiden, welche
allerdings in den einzelnen Klassen eine wechselnde Aus-
bildung zeigen, aber immer wiederkehren und auch in
ihrer Struktur eine gewisse Ubereinstimmung bei den
verschiedenen Formen zeigen. Wir unterscheiden (Fig. 1)
schon am frischen Spermium einen massigen, mit Kern-
farbstoffen sich intensiv tingierenden Abschnitt als Kopf
von dem fadenférmigen, rasche peitschende Bewegungen
ausfiihrenden Schwanze; zwischen Kopf und Schwanz ist
ein dritter, kurzer, stark lichtbrechender Abschnitt, der
Hals, eingeschaltet. Neuerdings wurde eine weitgehende
Komplikation im Baue der Spermien aufgedeckt, die je-
doch an den lebenden Spermien nicht deutlich zu er-
kennen ist, auch sechen wir manche Modifikation derselben
bei den verschiedenen Klassen. Wir beschranken uns auf
die Schilderung des Baues der menschlichen Spermien.
Diesclben sind, wie die Spermien der Siugetiere iiber-
haupt, sehr klein, denn die Gesamtlinge eines mensch-
lichen Spermiums betrigt bloff 55 4 (Minot); der Kopf
ist oval und vorn stark abgeplattet und hat eine Linge
von 3,0—5,2 i, eine Breite von 2,0—3,6 ¢ und eine Dicke
von 1—2 u#; seine Lingsachse bildet die direkte Fort-
setzung des Schwanzes. Bei der Ansicht von der Seite
(Fig. 1 B) zeigt der Kopf etwa die Form einer Birne, deren
Stiel nach vorn gerichtet ist, bei vielen Tieren ist sogar
der vordere schmale Teil spieflartig ausgezogen und stellt
das sogenannte Akrosoma dar (Salamandra maculata),
welches wahrscheinlich eine Rolle beim Eindringen des
Spermium in das Ei spielt. Auflerdem ist der vordere
Abschnitt des Kopfes (Fig. 1) stiarker lichtbrechend; auch
farbt ersich mit gewissen Farbmischungen (Romanowsky-
sche Fiarbung) anders als der hintere Abschnitt. Wir
werden bei der Besprechung der Spermiogenese sehen,
dafl diese beiden Abschnitte des Kopfes sich auch in
bezug auf ihre Herkunft von einander unterscheiden.
Auf den Kopf folgt der Ials, an welchem wir eine
unmittelbar dem Kopfe angrenzende stirker lichtbrechende
Scheibe, das vordere Centrosoma, eine gleiche Scheibe
an der Grenze gegen den Schwanz, das hintere Centro-
soma, und eine zwischen beiden Centrosomen einge-
schaltete Zwischenmasse, die Massa intermedia, unterscheiden. Der Schwanz zerfallt
in einen vordern Abschnitt, das Verbindungsstiick (Pars conjunctivalis von Wal-
deyer) und einen hinteren Abschnitt, das Hauptstick (Pars principalis), auf den
ein kurzes Endstiick, die Pars terminalis folgt. Der Schwanz wird von dem feinen
Achsenfaden oder Hauptfaden durchzogen, um welchen sich im Verbindungsstiick ein



Bau der Spermien. 11

Spiralfaden windet. Letzterer wird von einer hellen Protoplasmaschicht umgeben und
diese nach auflen wieder von einer gekdérnten Schicht (in Fig. 1 allein dargestellt), die
auf das Verbindungsstiick beschrinkt ist, wihrend die helle Schicht sich als Hiille des
Achsenfadens auf die Pars principalis fortsetzt. Die Pars terminalis entbehrt jedoch
dieser Hiille, indem hier der Hauptfaden eine Strecke weit frei zu Tage tritt.

Was die chemische Zusammensetzung der Spermien anbelangt, so wurde von
Miescher in Lachsspermien ein sehr hoher Gehalt an Nuklein nachgewiesen, das im
wesentlichen den Kopf des Spermiums bildet, aber auch im Schwanze vorkommt. Die
Nukleinsdure ist an eine Base, das Protamin, gebunden.

2. Biologie der Spermien.

Diese auflerordentliche Komplikation des Baues steht in erster Linie damit im
Zusammenhang, dafl die Spermien auf ihre Beweglichkeit angewiesen sind, um bei
Sdugetieren relativ weite Strecken im Innern des weiblichen Genitaltractus zuriick-
zulegen, bei vielen im Wasser lebenden Formen dagegen die nach auflen entleerten Eier
aufzusuchen und zu befruchten. Die Bedeutung der Struktureinzelheiten ist gréften-
teils noch unbekannt, doch steht es fest, dafl der Achsenfaden und wohl auch der
Spiralfaden mit Geiflelfiden zu vergleichen sind, wie iiberhaupt der Schwanz ein
Lokomotionsorgan darstellt, das, vielleicht infolge seiner hohen Differenzierung, keine
weitere Rolle nach dem Eintritt des Spermiums in das Ei spielt. Vielmehr bilden
blof der Hals und der Kopf des Spermiums den vom Vater an die Entwicklung des neuen
Organismus gelieferten Beitrag, wihrend der ganze Schwanz bei der Befruchtung (s.
unten) durch eine nach dem Eindringen von Kopf und als in das Ei aus der peripheren
Protoplasmaschicht des letztern sich bildende Membran (Dotterhaut) von der Aufnahme
in das Ei ausgeschlossen wird. Das vordere Centrosoma spielt bei der Befruchtung eine
wichtige Rolle, indem es im Ei, besonders wenn das Centrosoma des letzteren fehlt, das
Zentrum der Protoplasmastrahlung bildet, welche bei den crsten Kernteilungen auftritt
(s. Furchung).

Die Spermien sind in alkalischen Medien von grofler Widerstandsfahigkeit,
wéhrend sie in sauren rasch zugrunde gehen. Ihre Lebensdauer ist unter giinstigen
Bedingungen eine sehr betrichtliche, so finden wir sie bei Fledermidusen in der
Scheide und im Uterus in lebensfihigem Zustande von der im Herbste erfolgenden
Begattung an bis zur Ovulation und Befruchtung im Frithjahr. Auch bei Hihnern
genligt eine einzige Begattung, um auf Monate hinaus die Befruchtung der in den Eileitern
abwirts wandernden Eier zu sichern. Beim menschlichen Weibe sind noch geraume
Zeit nach der Begattung Spermien in der Scheide, dem Uterus und den Tuben nachge-
wiesen worden; in der Scheide noch nach 8—10 Tagen, in der Cervix uteri nach 5—7
Tagen. Da die Befruchtung des Eies in der Tube stattfindet, so miissen die Spermien
infolge ihrer aktiven Beweglichkeit, entgegen dem Flimmerstrome des Uterusepithels,
imstande sein, einen relativ weiten Weg zuriickzulegen. Experimentell ist dagegen
nachgewiesen worden, dafl Tusche, welche in die Bauchhéhle des Kaninchens eingespritzt
wurde durch die Tuben und den Uterus bis in die Scheide gelangt. Dafl die Spermien
durch die Tuben, ja durch das Ostium abdominale tubae bis auf das Bauchfell vordringen
koénnen, ist mehrfach beobachtet worden; so fand Diihrssen sogar noch drei Wochen
nach der letzten Kohabitation lebende Spermien in den Tuben. Wie lange dieselben
brauchen, um diesen relativ weiten Weg zuriickzulegen, ist natiirlich nicht genau
festzustellen (siche unten), ebensowenig kann auch die Frist post cohabitationem bestimmt
werden, innerhalb welcher die Befruchtung eines Eies méglich ist, doch ist es nach Be-
obachtungen an Saugetieren wahrscheinlich, dafl sie etwa 5—8 Tage betrigt.

Ungiinstig wirkt fiir die Fortbewegung der Spermien, ja fiir ihre Lebensfahigkeit
iberhaupt, das langere Verweilen in dem sauer reagierenden Scheidensekret, wihrend
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dagegen die Schleimhaut des Uterus infolge der alkalischen Reaktion ihres Sekretes in
beiden Beziehungen giinstige Bedingungen darbietet. Wahrscheinlich erreicht der Same
bei der Kohabitation die Portio vaginalis cervicis, wo die Spermien, indem sie am Orificium
externum uteri in den Canalis cervicis eindringen, ihre Wanderung aufwirts antreten.
Die Fortbewegung erfolgt wohl in der Hauptsache durch die peitschende Bewegung des
Schwanzes. Die Geschwindigkeit betrigt nach Hensen ca. 2,6 mm pro Minute, und

..

Fig. 2. Abnorme Formen der menschlichen Spermien.
Nach G. Retzius, Biol. Unters. N. F. X, 1902 und

J. Bromann, Anat. Anz. XXI. 1902.

es ist berechnet worden, daf} ein Sper-
mium in %/, Stunden den Weg vom
Orificium uteri externum bis zum
Ostium abdominale tubae zuriicklegen
konnte; tatsdchlich wird diese Zeit
wohl immer betrichtlich tiberschritten,
indem das Spermium selten den kiir-
zesten Weg einschlagen dirfte.

Abnorme Formen der Spermien
sind in neuerer Zeit von verschiedenen
Beobachtern beschrieben worden; sie
besitzen vielleicht eine gewisse Bedeu-
tung, denn es ist immerhin moglich,
daf} sie eine Befruchtung bewirken und
zur Entstehung von Mifibildungen An-
laf3 geben. Hierher gehéren die in Fig. 2
dargestellten Doppel- und Dreifachbil-
dungen menschlicher Spermien. Bei der
Doppelbildung A 148t sich die Spaltung
bis in die caudale Strecke des Zwischen-
stiickes verfolgen; das dreikopfige Sper-
mium B besitzt zwei Schwinze und zwei
Verbindungsstiicke, dic am Ubergang
in das Hauptstick miteinander ver-
schmolzen sind. In Fig. C ist ein ein-
kopfiges Spermium mit zwei Schwinzen
dargestellt. Solche Bildungen sind wohl
zweifellos auf eine unvollstandige Tren-
nung der Spermien bei der Spermio-
genese zuriickzufithren und zeigen eine
gewisse Analogie mit Doppelbildungen,
die in manchen Ovarien in grofier Zahl
vorkommen (siehe unten Doppeleier).
Riesenspermien sind bei einigen Tieren
(Bombinator igneus) von Broman
als regelmifliger Befund nachgewiesen
worden, auch hie und da beim Menschen.
Er hat Kopflingen bis zu 10,0 ¢ be-
obachtet, also ist ein bedeutender
Uberschufs von Chromatin vorhanden.

Ob diese Riesenspermien eine Befruchtung bewirken konnen, lafit sich nicht ent-
scheiden, doch scheint die Mehrzahl derselben zu degenerieren. Die Moglichkeit, dafl
zweikopfige Spermien die Bildung von Zwillingen desselben Geschlechtes aus einem
Ei veranlassen koénnen, ist in Erwigung gezogen worden, ohne dafi sich jedoch
bestimmte Angaben darliber machen lieflen (siehe die Doppelbildungen).
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3. Spermiogenese.

Die in den Hodenkanilchen stattfindende Bildung der Spermien, welche in der
Herstellung reifer Spermien gipfelt, ist ein sehr komplizierter Vorgang, der sich jedoch,
wie wir spater sehen werden, mit der Bildung und Reifung der Eizellen in Parallele
stellen 148t. Die Entwicklung und Reifung der beiden Geschlechtsprodukte lassen sich
in ihrem morphologischen Ablaufe jetzt sehr genau iibersehen. Daneben spielen wahr-
scheinlich auch chemische Vorgénge eine vorliufig nicht naher zu prézisierende Rolle.

Mit dem Zusammentreffen und der Vereinigung eines reifen Spermiums und einer
reifen Eizelle im Befruchtungsvorgange beginnt ein neuer Organismus seine Entwicklung.
Den reifen Geschlechtszellen oder Gameten stehen andere Geschlechtszellen gegeniiber,
welche, auch wenn ihnen die Méglichkeit zur Vereinigung geboten wird, als Bildner eines
neuen Organismus versagen; sie sind eben unreif. Die Merkmale der Reife wurden frither
in physikalisch-chemischen Anderungen des Zellplasmas, resp. des Kernes gesucht, doch
sind wir jetzt in der Lage, bestimmte morphologische Anderungen, die in iibereinstimmen-
der Weise sowohl beim Spermium als beim Ovum, ablaufen, als Zeichen der Reife zu
erkennen. Dieselben bilden den SchluB einer langen Entwicklung, die wir als Spermio-
genese, resp. Oogenese bezeichnen.

Die Bildung reifer Spermien, die imstande sind, reife Eizellen zu befruchten und so
zur Entwicklung anzuregen, beginnt beim Menschen erst mit der Pubertat. Diese tritt, indi-
viduell etwas variierend, in Europa kaum vor dem 13.—14. Jahre ein (s. auch Menstruation).
Bei normaler Gesundheit kann die Spermiogenese bis ins Greisenalter vor sich gehen, im
Gegensatze zur Oogenese, deren Beginn mit der durch das Auftreten der Menses beim
menschlichen Weibe markierten Pubertit zusammenfallt (13.—15. Lebensjahr), um mit
dem Aufhoren der Menstruation (Menopause) gegen das 50. Lebensjahr ein Ende zu
nehmen. Eine sogenannte Friihreife kann bei beiden Geschlechtern vorkommen und
beschrankt sich in vielen Fillen nicht auf die Ausbildung der inneren oder dufleren Ge-
schlechtsorgane, sondern betrifft die Formgestaltung des ganzen Korpers. Kufimaul
gibt an, daB die Pubertit bei Knaben schon im Laufe des zweiten, bei Madchen im
achten Lebensjahr eintreten kann, auch ist die somatische Entwicklung in solchen
Fillen oft geradezu eine prizipitierte, so daff ein von Kufimaul beobachteter
friihreifer Knabe schon mit 12 Jahren eine Linge von 180 cm besaf. Diese Falle sind
natiirlich nicht mit der Frithreife zu verwechseln, welche normalerweise in tropischen
Gegenden besonders beim weiblichen Geschlechte auftritt. So beginnt die Menstruation
bei den australischen Ureinwohnern im 8., in Siidpersien im 9. Jahre und hat ihre Ursache
in den klimatischen Verhiltnissen

Die Hoden liefern in den Spermien ein zelliges, hochorganisiertes Produkt, nicht
ein fliissiges oder halbfliissiges Sekret wie andere Driisen. Die epitheliale Wandung des
Hodenkanalchens steht deshalb nach dem Eintritt der Pubertat in lebhafter Proliferation
unter steter Abgabe von Spermien in die Lichtung des Kanilchens.

Die Herkunft der die Hodenkanilchen auskleidenden Epithelzellen geht in
letzter Linie auf das Epithel zuriick, welches die in friheren Entwicklungsstadien
einheitliche Coelomhohle auskleidet. In diesem Coelomepithel zeichnen sich schon
sehr frith eine Anzahl von Zellen (Ursamenzellen, Archispermiocyten resp. Archioocyten)
durch ihre Gréfe aus und werden allméhlich in Wucherungen des Coelomepithels ein-
geschlossen, welche in das Innere der beiderseits von dem Abgang des Mesenteriums
gelegenen Keimleisten einwachsen. Aus diesen entwickeln sich weiterhin die Hoden
resp. die Ovarien. Von den Archispermiocyten leiten sich nun durch den als Spermio-
genese bezeichneten Prozefl die reifen Spermien ab. Beim minnlichen Geschlechte liegen
diese Ursamenzellen in der Wandung der Hodenkanilchen, nachdem sich die letztern
durch Aushohlung der urspriinglich soliden, vom Coelom abstammenden Zellbalken
gebildet haben. Schon im 5.—6. Monate der fetalen Entwicklung wird ein weiteres
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Nachriicken von Coelomepithe! mit Archispermiocyten durch die Bildung der derben,
den Hoden iiberziehenden Albuginea testis unmoglich gemacht; folglich durfen wir da
wohl annehmen, dafl die Archispermiocyten nur in beschrinkter Zahl im Hoden vor-
handen sind. Sie stellen die Ahnenzellen der Spermien dar. Aufierdem finden wir in den
Hodenkanilchen noch gewdthnliche, ziemlich hohe, zylindrische Epithelzellen (Fig. 3).
Die Archispermiocyten zeichnen sich durch ihre Gréfle aus und besitzen zwei Centro-
somen. Auf dieser Stufe der Ausbildung verharren die Hodenkanélchen bis zur Pubertit.
Bei der Verfolgung der nunmehr eintretenden Spermiogenese sind zwei Vorginge
auseinander zu halten. Erstens vermehren sich die Archispermiocyten durch indirekte
Teilung und liefern eine grofie Zahl von Zellen, welche sich unter besonderen Umwand-
lungen zu Spermien differenzieren. Zweitens stammen aus dem {brigen Epithel der
Hodenkanilchen grofle protoplasmareiche Zellen, die sich gewissermafien zu Wirten der
spdteren Stadien der in Spermien sich umwandeln-
den Zellen ausbilden. Sie liefern dann fur diese
letzteren bis zu ihrer vollendeten Reife einen
Schutz und einen Nihrboden; es sind dies die
Fufizellen oder Sertolischen Zellen. Das eigen-
timliche Verhiltnis zwischen den Fufizellen und
den Endstadien der Spermiogenese kénnen wir
geradezu als einc Symbiose von zwei in ihrer
Struktur und ihrem Schicksal ganzlich verschie-

Fig. 3. Querschnitt durch das Samen- denen Zellkategorien auffassen.

kanilchen einer neugcborenen Maus. Die Bildung der Spermien geht also beim
Nach Fr. Hermann, Arch. f. mikr. Anat. Lintritt der Pubertit von den in die Wandung
34. 188g. der Hodenkanilchen eingelagerten Archispermio-

cyten aus (Fig. 4). Dieselben teilen sich mitotisch
und liefern eine zweite Generation von Zellen (Spermiogonien), die sich durch ihre
geringe Grofle, ferner durch die Anordnung ihres Chromatins von den Archispermiocyten
unterscheiden. Die Spermiogonien riicken gegen das Lumen der Hodenkanilchen
vor, wahrend die Archispermiocyten, mehr wandstindig gelegen, immer neue Spermi-
ogonien bilden. Sie spielen auch, solange iiberhaupt die Bildung von Spermien vor
sich geht, die Rolle von Stammzellen.

Die Spermiogonien vermehren sich gleichfalls durch sehr rasch aufeinander folgende
Teilungen (Fig. 4E), indem sie immer wieder ihresgleichen bilden. Der Vorgang wird
zusammenfassend als Periode der Proliferation gekennzeichnet. Diese erreicht ihren
Abschlufl in der Bildung von Zellen, welche vorlaufig ungeteilt bleiben, dagegen
unter eigentiimlicher Verdnderung ihrer Kerne betrichtlich an Umfang zunehmen.
Dieser auf die Proliferationsperiode folgende Abschnitt der Spermiogenese wird als
Wachstumsperiode bezeichnet; als Endprodukt derselben treffen wir Zellen an, die
sich, unter Ausschlufi der Zellteilung, zunichst durch ihre Gréfe von den Spermio-
gonien unterscheiden. Es sind dies die Spermiocyten erster Ordnung (Fig. 4D), die,
abgesehen von ihrer Gréfle, ganz besonders in der Ausbildung ihres Chromatins héchst
eigenartige Verhiltnisse aufweisen. Dasselbe zerfillt in Koérner, welche mit dem Wachs-
tum der Zelle an Gréfle zunehmen und von denen jedes schlieBlich in vier Kérner, die sog.
Vierergruppe des Chromatins, zerfallt. Spiter verschmelzen diese Vierergruppen wieder
untercinander zu einer Chromatinschleife; sie sind als ein voriibergehendes aber sehr
auffilliges Stadium in der Neuordnung des Chromatins des Spermiocyten aufzufassen.
Die zu betriachtlicher Grofle herangewachsenen Spermiocyten erster Ordnung zet-
fallen nun durch die sog. erste Reifetcilung (Aquationsteilung) in die Spermiocyten
zweiter Ordnung und diese wieder durch eine rasch erfolgende zweite Reifungsteilung
(Reduktionsteilung) in die Spermiocyten dritter Ordnung (Spermiden). Das Ergebnis
dieses Prozesses ist folgendes: jeder Spermiocyt erster Ordnung liefert durch rasch
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aufeinander folgende Teilungen 4 Spermiden, die nunmehr keine weiteren Teilungen
eingehen, sondern als die letzte Generation der von den Archispermiocyten abstammenden
Samenzellen unter eigentiimlichen Vorgingen am Kern und am Zellprofoplasma sich zu
reifen Spermien umwandeln. Bei der zweiten Reifeteilung (siehe unten die Besprechung

Fufizelle Fufizelle Fuflzelle

Fuflzelle

Fig. 4. Spermiogenese.
Teilweise nach Waldeyer in O. Hertwigs Handb. der Entwicklungslehre, 1. Band 1906,

Spermiogonien blau.
Spermiocyten 1. und 2. Ordnung rot.
Spermiden violett.

Spermien schwarz.
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der Eireifung), welche rasch auf die erste Reifeteilung folgt, erfahren die Chromatinmenge
oder richtiger gesagt die einzelnen Chromatinmassen oder Chromosomen, welche in den
Kernen der nunmehrigen Spermiden enthalten sind, eine Reduktion auf die Hilfte.
So finden wir in den Spermiden von Salamandra maculata nach der zweiten Reife-
teilung anstatt 24 Chromosomen blof noch 12, beim Menschen nach Duesberg wahr-
scheinlich dieselbe Zahl. Dagegen weisen alle Kérperzellen des Menschen 24 Chromo-
somen auf. Die Bedeutung dieser auch bei der Reifung des Eies erfolgenden Chromo-
somen- und Chromatinreduktion findet unten eine genauere Besprechung.

Die Umbildung der Spermiden zu den reifen Spermien (Spermiohistogenese)
verlduft unter dem Bilde einer eigentiimlichen Symbiose, welche die Spermiden mit den
Fufizellen (Sertolischen Zellen) eingehen. Diese Zellen zeigen eine breite, der Membrana
propria des Hodenkanilchens ansitzende Basis, welche den Kern enthilt, wihrend ein
weicher die Spermiden wihrend ihrer Umwandlung in Spermien aufnehmender keulen-
formiger Fortsatz gegen die Lichtung des Hodenkanilchens gerichtet ist (Fig. 4 B—E).
Da die Verdnderungen, welche sich wiahrend der nunmehr erfolgenden Spermiohistogenese
abspiclen, wohl eine nicht unbetrichtliche Zeit in Anspruch nehmen, so ist es selbst-
verstandlich, daf} eine Einrichtung, welche den in Umwandlung begriffenen aus dem
Zellverbande ausgeschiedenen Spermiden gewissermaflen eine Unterkunft gewihrt,
von der héchsten Bedeutung sein muf3.

Es ist noch nicht klar, wic die Beziehungen zwischen den Fufizellen und den
Spermiden zustande kommen. Nach Bugnion ist schon zwischen der Spermiogonie
und der Fufizelle einc Verbindung eingetreten, welche dazu fithrt, dafl alle Spermiden,
welche aus der Spermiogonie hervorgehen und in ihrer Gesamtheit ein Spermienbiischel
darstellen, mit ihren Koépfen im Protoplasma derselben Fuflzelle stecken und erst bei
ihrer AbstoBung in die Lichtung des Samenkanilchens diescn Zusammenhang verlieren.
Die tiefe Einlagerung der Spermidenképfe im Protoplasma der FuBzcllen erfolgt wohl
teilweise durch Auswachsen der letzteren. Von ciner Anziehung der Spermiden durch
die Fuflzelle kann keinc Rede sein. Jede Fufizelle enthilt blofl Derivate einer einzigen
Spermiogonie (faisceaux spermatiques von Bugnion).

4. Spermiohistogenese.
(Ausbildung der Spermiden zu Spermicn.)

Die Spermiden sind weit davon entfernt in ihrem Baue mit den reifen Spermien,
welche sich von den Fufizellen losmachen und in das Lumen der Hodenkanilchen gelangen,
ibereinzustimmen. Zwar besitzen sie schon ein sehr wichtiges Zeichen der Reife, namlich
die Reduktion des Chromatins, allein sie stellen noch rundliche goder polygonale Zellen
dar, die erst durch einen recht komplizierten Umwandlungsprozef3 den Schwanz und
die iblichen Merkmale der Spermien erhalten. Dieser Prozel wird durch die Fig. 5
veranschaulicht.

Wir gehen von einer Spermide aus (Fig. 5A), in welcher wir einen Kern und
eine dem Kerne angeschlossene, sich von dem tibrigen Zellprotoplasma different farbende
Masse, das Idiozom, erkennen. Ferner sind mchrere gegen die Zelloberfliche empor-
geriickte, spezifisch sich farbende Kéornchen vorhanden (die Centrosomen); von einem
derselben geht ein feiner, zum Teil aus der Spermide herausdringender Faden oder
einc Geiflel hervor, der spitere Achsenfaden des Spermiums.

Bei der Weiterentwicklung (Fig. 5 B, C) wird cin Teil des [diosoma ausgestofien,
um im Cytoplasma unterzugehen (Idiozomrest); ein Teil bleibt jedoch mit dem
Kern in Beriihrung, spitzt sich zu und bildet weiterhin (D. E. F.) den als Akrosoma
bezeichneten Teil des Spermiumkopfes. Die Centrosomen legen sich dem Akrosoma
gegeniiber dem Kerne an, wihrend das Chromatin des letzteren cingedickt wird,
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um eine mehr oder weniger solide Masse darzustellen. Um die Abgangsstelle des
Achsenfadens bildet sich voriibergehend eine aus feinen Fasern bestehende Hiille, die
sich in eine die erste Strecke des Achsenfadens umschleiernde sog. Schwanzmanschette
umwandelt. Diese scheint sich spéter vollstdndig zuriickzubilden.

Im Cytoplasma licgen zahlreiche Mitochondrien, die sich um den Achsenfaden zu
einem im Verbindungsstiick des Spermiums gelegenen Spiralfaden zusammenschlieflen.
Letzteres wird bei der Befruchtung in das Ei aufgenommen und die Mitochondrien des
Spermiums vermischen sich mit denjenigen des Eies, eine Tatsache, der im Hinblick
auf die Vererbung von einigen Autoren (Meves, Held) eine gewisse Bedeutung bei-
gelegt wird.

Wihrend des ganzen Ablaufes der Spermiogenese stecken die Kopfe der Spermien
in dem gegen das Lumen des Hodenkanilchens sich erstreckenden Zelleib der Fufizellen;
die Schwinze dagegen ragen in das Lumen der Hodenkanilchen vor. Jede Fufizelle
triagt so cin ganzes Biindel von Spermicn, die jedoch nach Bugnion alle von einer einzigen
Spermiogonie abstammen, und zwar in einer ganz bestimmten, fir jedes Tier festgelegten
Zahl. So stecken beim Menschen in jeder Fufizelle 8—16 Spermien, bei der Katze, dem
Hunde, dem Rinde, dem Igel und der Ratte 16, beim Sperling 80—100 usw.

Die Spermiogenese erfolgt nicht gleichmifig in der ganzen Linge eines Hoden-
kanilchens, sondern, wie zuerst v. Ebner erkannt hat, wellenformig, d. h. es befindet
sich in bestimmten Intervallen die Bildung der Spermien auf demselben Stadium.
Genau genommen folgen die Phasen in flach ansteigenden Schraubenlinien aufeinander
(Cl. Regaud).

Ovum und Oogenese.

Die reifen weiblichen Geschlechtszellen (Gameten), welche durch die Spermien eine
Befruchtung erfahren, sind gleichfalls als Endglieder einer langen Entwicklungsreihe,
der QOogenese, aufzufassen. Allerdings fehlt hier die Komplikation, welche beim
Spermium in der Bildung eines Fortbewegungsapparates gegeben ist, dagegen ist bei
den verschiedenen Eiern, freilich in quantitativ sehr verschiedener Ausbildung, ein der
Erndhrung des Embryos wihrend gewisser Entwicklungsstadien dienendes Material,
der Dotter (Deuteroplasma), angehiuft. Dieser liegt auch den betrichtlichen Groflen-
unterschieden der Wirbeltiereier zugrunde, die sich zwischen den LExtremen des ca. 11/;1
Flissigkeit fassenden Straufleneies auf der einen Seite und dem menschlichen Ei mit
0,2 mm Durchmesser auf der andern Seite bewegen.

1. Eierstocksei des Menschen und der Saugetiere.

Das reife, in dem sprungberciten Graafschen Follikel enthaltene Ei des Menschen
ist mit bloBem Auge noch sichtbar, indem sein Durchmesser, wie gesagt, etwa
¢,2 mm betrigt. Seine Entdeckung durch C. E. v. Bacr im Jahre 1827 erlaubte die
Anwendung des firr die andern Wirbeltiere schon lange geltenden Satzes: ,,omne vivum
ex ovo', auch auf die Sdugctiere. Das Ei wird in dem Innern des Graafschen
Follikels (siehe fiir die Bildung des letztern das Urogenitalsystem), von dem Follikel-
epithel des Cumulus proligerus umgeben, gegen dasselbe jedoch durch eine feine,
homogene, radidr gestreifte Membran, die Zona pellucida abgegrenzt (Fig. 6). Beim
Platzen des Graafschen Follikels gelangen auch die der Zona pellucida anhaftenden
Follikelzellen der Corona radiata in die Tube und l6sen sich hier erst allmihlich von
dem Ei ab. Sie Dbesitzen sehr wichtige Beziehungen zur Oberfliche des Eies (zuerst
von Retzius genauer beschrieben), indem sie die Zona pellucida um die Eizelle herum
abscheiden, auch gehen von ihnen feine Basalfortsidtze aus, welche die Zona pellucida



durchsetzen (Fig. 7), deren Radiar-
streifung hervorrufen und unmittel-
bar auf der duflern Oberfliche des
Eies mit kegelformigen Verbreite-
rungen enden. Diese gehen in-
einander iber und bilden so eine
unmittelbar der Eizelle angren-
zende, vielleicht auch mit dieser
verschmelzende Protoplasma-

schicht. Die erste Andeutung der
Zona pellucida wird durch eine von
den Follikelzellen ausgehende Ab-
scheidung eines feinen Faserfilzes,
des perizonalen Fasernetzes, her-
gestellt, welche durch eine weitere
mit der Groflenzunahme des Eies
Schritt haltende Faserbildung ver-
starkt wird. Auch die innern Fol-
likelzellen und ihre Fortsitze teilen
sich weiterhin. Dabei stehen sie je-
doch untereinander in Verbindung
und stellen ein Syncytium dar,
welches zweifellos einen hohen Wert
fir den Stoffwechsel des Eies be-
sitzt. Dieser geht in erster Linie
durch die Vermittlung der Follikel-
zellen vor sich; vielleicht liefe sich
hierin eine gewisse Analogie mit den
Einrichtungen erblicken, welche in den
Fufizellen der Hodenkanilchen fiir den
Schutz und die Erndhrung der heran-
reifenden Spermien geboten werden.
In beiden Fillen sind es Zellen der
niachsten Nachbarschaft der Ge-
schlechtszellen, deren Protoplasma
diese besondere, die Erndhrung der
Spermien resp. der Eier vermittelnde
Rolle tbernimmt.

Im menschlichen Ei unterscheiden
wir eine &duflere Schicht feinkérnigen
Protoplasmas von einer innern mehr
grobkoérnigen Schicht, die auch eine
gewisse Menge von Deuteroplasma in
Form von Dotterplittchen enthilt.
Hier tritt, allerdings in sehr beschrink-
tem Umfange, ein Unterschied zwischen
dem Bildungsplasma (Protoplasma) und
dem Nahrungsplasma (Deuteroplasma)
zuTage. BeiEiern, die frei nach auflen
abgelegt werden, ist dieser Unterschied
viel schirfer ausgeprigt, indem hier oft

Ovum,

Fig. 6. Menschliches Eierstocksei.

19

Nach Waldeyer, aus Hertwigs Handb. d. Entw.-Gesch.

Bildung eines perizonalen Fasernctzes. Eindringen von
Fortsitzen der Follikelzellen der Zona radiata durch die

Zona pellucida bis aufs Ei.
Nach Retzius, Hygiea, Stockholm. 1889.
2%
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ein ganz ungeheurer Vorrat von Nahrungsplasma dem Ei mit auf den Entwicklungs-
weg gegeben wird, das Bildungsplasma dagegen nur als eine im Vergleich damit
sehr kleine Keimscheibe erscheint (siehe unten das Vogelei). Solche nach auflen
abgelegte Eier sind eben fir die Bildung und Ernahrung des Embryos einzig und allein
auf den Inhalt der Eizelle angewiesen, wihrend- die kleinen Siugetiereier in der
giinstigen Lage sind, nach ihrer Festsetzung im Uterus in den miitterlichen Geweben
eine neue Quelle der Nahrung zu erschlieflen.

Der Kern oder das Keimbldschen des menschlichen Eies liegt in der dufleren,
feinkornigen Schicht des Protoplasmas und enthilt gewdhnlich neben einer als Keim-
fleck (Nucleolus) bezeichneten gréfieren Masse von Chromatin auch eine Anzahl kleiner
Chromatinstrange. Das Deuteroplasma besteht aus verschiedenen Eiweiflkérpern und
Fetten oder fettihnlichen Substanzen; seine Farbung verdankt es gewissen Lipochromen,
die bei den FEiern der meisten Tiere gelblich, ausnahmsweise bei einigen Amphibien
weifllich oder griinlich sind. Von den Eiern anderer Sdugetiere zeichnen sich diejenigen

Fig. 8. Unreifes Eierstocksei des

Kaninchens.
Im Protoplasma cin Mitomgeflecht mit hellen
Paramitomriumen, dazwischen Deutero- Fig. 9. Schnitt durch ein in Teilung begriffenes
plasmamassen. befruchtetes Ei von Porechinus miliaris. Mitom-
Nach G. Retzius. Biol. Unters. N. F. XV geflecht mit Einschliissen von Deuteroplasma.
1910, Nach G. Retzius, Ibid.

der Beuteltiere durch eine gréfiere, halbmondférmige Masse von Dotter aus. Bei den
Monotremen (siehe unten die Besprechung des Sauropsideneies) ist der Dotter noch weit
michtiger und bildet den grofiten Teil des Eies.

Was die feineren Strukturverhiltnisse des Eies anbelangt, so sind in neuerer Zeit
durch die Untersuchung von dotterarmen Eiern (Sdugetiereier, auch Eier von Wirbel-
losen) bemerkenswerte Aufschliisse gewonnen worden. In Fig. 8 ist ein unreifes Eier-
stocksei des Kaninchens dargestellt. Der Zellkérper wird von einem Geflechte dunkel
gefarbter, stellenweise Verdickungen aufweisender Faden, den Mitomfdden, durchzogen,
welche durch helle Rdume, die Paramitomriume, voneinander getrennt sind. Diese
werden von der weichen, halbfliissigen Paramitom- oder Interfilarsubstanz angefiillt.
Bei Eiern, die der Reife entgegengehen, finden wir zunichst in der Nihe des Kernes,
dann aber auch im Ubrigen Zellkérper, Deuteroplasmastringe (in Fig. 8 schraffiert)
oder Balken, welche von den Faden des Mitomgeflechtes umsponnen werden.

Die Protoplasmastrahlungen im Ei, welche wihrend der Befruchtung, dann aber
auch im Beginne der Furchung auftreten (Fig. 9) und das Ei mehr oder weniger weit
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durchsetzen, gehen von den als dynamische Zentren fiir das Protoplasma beschriebenen,
in der Nahe des Kernes gelegenen Centrosomen aus. Sie bestehen aus Mitomfiaden
und verlaufen zur Peripherie des FEies. Bei der Bildung der Strahlen ordnen sich
namlich die Fasern des Mitomgeflechtes radidr zu den beiden Centrosomen des sich
teilenden Eies, um, je nach der Menge der dieser Anordnung hindernd in den Weg
tretenden Dotterbalken, in groflerer oder geringerer Entfernung von den Centrosomen,
peripher in das Mitomgeflecht tiberzugehen.

Das im Graafschen Follikel eingeschlossene Ei kommt hier nicht zur Reife, indem
bei Sdugetieren die zweite Reifeteilung erst nach oder gleichzeitig mit dem Eindringen
des Spermiums erfolgt.

2. Verschiedene Typen von Wirbeltiereiern.

Das Ei der Siugetiere gehort zu den kleinsten und dotterdrmsten Wirbeltiereiern
iberhaupt, doch liegen Griinde fiir die Annahme vor, daf} es sich phylogenetisch von grofien
dotterreichen Eiern herleitet, wie wir sie unter den Siugetieren bei den Monotremen, dann
aber besonders bei den Végeln und Reptilien antreffen.

Als typisches Beispiel eines dotterreichen Eies wird gewdhnlich das leicht zu be-
schaffende Hiihnerei beschrieben. Dasselbe wichst im Ovarium infolge der massen-
haften Dotterbildung zu betrichtlicher Gréfic heran und wird, nachdem die Befruchtung
in der Tube erfolgt ist, durch die peristaltischen Bewegungen der muskulésen Eileiter-
wandung nach unten beférdert. Dabei erhilt es Hiillen, welche, abgesehen von der
unmittelbar nach dem Eindringen des Spermiums entstehenden Dotterhaut oder Dotter-
membran (siehe Befruchtung), durch Sekrete des Genitalkanales geliefert werden. Die
sogenannten Eiweifldriisen des Eileiters scheiden das den Dotter umgebende Eiweif3
aus und andere Driisen (Kalkdriisen) den Kalk, welcher die Eischale bildet. Von diesen
Hillen umgeben, wird das Ei nach auflen abgelegt.

Wir unterscheiden am reifen Eierstocksei des Huhnes, wie schon am Siuge-
tierei, das Protoplasma (Bildungsplasma) und das Deuteroplasma (Nahrungsplasma oder
Dotter). Das Protoplasma, welches spezifisch leichter ist als das Deutcroplasma,
bildet am animalen Pole die kleine weiflliche Keimscheibe (Discus proligerus), wihrend
das michtige Deuteroplasma dic ganze iibrige Masse des Eies darstellt und sich bis zu
dem der Keimscheibe entgegengesetzten vegetativen Pole erstreckt. Da das Proto-
plasma spezifisch leichter ist als das Deuteroplasma, so wird sich das Ei immer mit
dem animalen Pole nach oben einstellen. Ferner sehen wir, dafl die Bildung des Embryos
von der Keimscheibe ausgeht, wihrend die trage Dottermasse erst allmihlich durch
die verdauende Wirkung der die Embryonalanlage zusammensetzenden Zellen umgewandelt
und zum Aufbau der Anlage verwandt wird. Der Dotter des Hithnereies stellt keine
gleichartige homogene Masse dar, vielmehr kénnen wir einen feinkérnigen weilen Dotter
von einem grobkérnigen unterscheiden. Der weifle Dotter ist in geringerer Menge
vorhanden (Fig. 10), zunichst unter der Keimscheibe als eine Masse, welche sich gegen
das Zentrum des Eies erstreckt und hier kolbenférmig zur sogenannten Latebra anschwillt.
Auflerdem bildet er eine oberflichliche Schicht und diinne, konzentrisch um die Latebra
angeordnete Schichten, die mit dickeren Schichten gelben Dotters abwechseln. Der
weifle Dotter enthilt mehr Wasser, Proteide und Extraktivstoffe und weniger Fette und
Phosphate, als der gelbe Dotter. Die Bedeutung der beiden Dotterarten ist unbekannt,
doch scheint ihr Schicksal dasselbe zu sein: namlich nach Bearbeitung durch das den
Dotter umwachsende innere Keimblatt (Entoderm) dem Keime zugefiihrt und zum
weiteren Aufbau desselben verwertet zu werden.

Die Hiillen des Hiihnereies lassen sich unterscheiden in 1. die EiweiBhiille, 2. die
Schalenhaut und 3. die Kalkschale (Fig. 10). Die Eiweifhiille wird von den Eiweifidriisen
der obern Strecke des Genitaltractus geliefert. Sie bildet mehrere Schichten, welche
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successive um den Dotter abgelagert werden und von denen sich die innerste in zwei
verdichtete und spiralig gewundene Stringe fortsetzt, die Chalazen oder Hagelschniire
(xahdlw, Hagel machen), welche ihre Form der spiraligen Drehung des FEies bei
seiner Wanderung nach unten im Ovidukt verdanken. Sie gelangen am stumpfen, resp.
am spitzen Pole der Eischale zur Insertion. Die Schalenhaut besteht aus zwei Schichten
von verfilzten Fasern, zwischen denen sich am stumpfen Pole des Eies die sogenannte
Luftkammer befindet. Die Kalkschale setzt sich zum gréfiten Teile aus Kalksalzen zu-
sammen, denen nur spirlich (2°/,) organische Substanzen beigemengt sind; sie ist hoch-
gradig pords, denn sie wird von einfachen oder verzweigten Kanilen durchsetzt, die dem
Sauerstoffe der Luft freien Zutritt zum Keime gestatten. Auf diese Weise geht der Gas-
austausch ungehindert vor sich. Werden die Kanile der Kalkschale etwa durch Be-
streichen mit Firnis verlegt, so erfihrt die Entwicklung des Embryos eine im Verhiltnis

zur Ausdehnung der uberfirniiten Fliche mehr oder weniger weitgehende Stérung
(Versuche von Gerlach).

Wenn die Eier der Vigel und Reptilien als Beispiel einer extremen Entwicklung des
Dotters gelten diirfen, so sehen wir bei Amphibieneiern teils einen Dotterreichtum, der
demjenigen der Vogeleier kaum nachsteht (z. B. bei den Blindwiihlen, den Ciciliern),
teils aber eine betrichtliche Reduktion des Dotters (Frosche), die jedoch lange nicht so
weit geht wie bei den Eiern der Siugetiere. Der Unterschied gegeniiber dem Vogelei
ist jedoch blof ein quantitativer, denn auch bei Amphibieneiern befindet sich das Bildungs-
plasma, allerdings nicht als Keimscheibe scharf abgegrenzt, hauptsichlich am animalen
Pole, wihrend der iibrige Teil des Eies von dem Dotter gebildet wird. Im Ovarium
liefern die Follikelzellen eine Hiille, und weitere Hiillen werden, wie beim Vogelei, durch
das Sekret der Eileiterdriisen wihrend der Wanderung des Eies nach unten gebildet.
Dieses umgibt die Eier unserer einheimischen Frosche und Kréten, quillt nach dem
Austritt derselben in das Wasser und bildet die Gallertmasse, welche den Laich um-
schlieit, die Larven schiitzt und denselben nach ihrem Ausschlipfen zunéchst wohl auch
als Nahrung dient.
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Eier, wie diejenigen der Amphibien und Végel, bei denen sich das Protoplasma am
animalen, das Deuteroplasma am vegetativen Pole anhiuft, bezeichnet man (Fig. 11 B)
als telolecithale Eier, solche dagegen, bei denen spirliche Dottermassen gleichmaflig ver-
teilt sind (Fig. 11A), als isolecithale Eier (Saugetiereier). Ein dritter Modus der
Verteilung des Dotters im Ei ist in Fig. 11 C dargestellt; hier ist der Dotter im
Zentrum des Eies angehduft, umgeben von einer Schicht Bildungsplasmas (centro-
lecithale Eier). Dieser Verteilungsmodus findet sich blof3 bei einigen Wirbellosen (Arthro-
poden), fillt also fiir unsere Betrachtung weg.

Die Kenntnis der Anordnung des Dotters bei den verschiedenen Eiern ist fiir die
Vergleichung ihrer Entwicklung von grofier Bedeutung. Der Dotter ist eine trige Masse,
welche den vom Bildungsplasma ausgehenden Entwicklungsvorgingen gewissermafien
einen passiven Widerstand entgegensetzt. Wir sehen deshalb viele Entwicklungsvorginge
bei Eiern mit reichlichem Dotter scheinbar in anderer Weise ablaufen, als bei solchen mit
sparlichem Dotter; derartige Unterschiede werden blofl durch die Beriicksichtigung des
Dotters verstandlich. Bei Annahme eines in seinen Grundziigen fiir alle Wirbeltiere tiber-
einstimmenden Entwicklungsmodus muf} selbstverstdndlich eine Erklirung des so ver-

Fig. 11. Darstellung der 3 Typen der Dotterverteilung.

A. GleichmiBig verteilter Dotter (isolecithal).
B. Polstindiger Dotter (telolecithal).
C. Zentralstandiger Dotter (centrolecithal).

schiedenen Dotterreichtums der Eier gesucht werden. C. Rabl hat die Ansicht ausge-
sprochen, daf} die Eier im Laufe der Phylogenese mehrmals ihren Dottergehalt gewechselt
haben. So treffen wir z. B. bei Selachiern telolecithale Eier mit groflem Dotter an, bei
Amphibien im allgemeinen eine gewisse Reduktion des Dotters, bei Végeln und Reptilien
durchwegs eine grofle Dottermasse, sowie auch bei den niedrigsten Siugetieren, den
Monotremen, dagegen bei den tbrigen Siugetieren einen kleinen Dotter. Die Theorie
verdient, wenigstens als Arbeitshypothese, Beachtung; wir werden bei der Schilderung der
Furchung und der Keimblattbildung nochmals auf ihre Bedeutung zuriickkommen.

Die Zahl der Eier ist in den verschiedenen Wirbeltierklassen aufierordentlich ver-
schieden. Im ganzen steht sie, abgesehen von den Siugetieren, im umgekehrten Ver-
hiltnisse zu der Grofle der betreffenden Eier. Eier mit grofiem Dotter, wie die Selachier-
eier und dicjenigen der Végel und Reptilien, werden in weit geringerer Zahl geliefert,
als solche mit kleinem Dotter, wie die Eier der Knochenfische und gewisser Amphibien.
Es ist ja ohne weiteres klar, dafl die Bildung eines Eies mit groflem Dotter eine weit groflere
Anforderung an den miitterlichen Organismus stellt, als die Bildung eines kleinen, dotter-
armen Eics. Dies mag wenigstens fiir die meisten Fille zutreffen, obgleich Ausnahmen vor-
kommen, wo die Bildung der Geschlechtsprodukte bei beiden Geschlechtern infolge der
Einschmelzung des Korpereiweifies eine Schwichung des Organismus, ja sogar den Tod zur
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Folge hat. So gehen die Petromyzonten, welche erst bei der Metamorphose aus Am-
mocoeten (Larven) zu geschlechtsreifen Tieren werden, nach der Bildung der Geschlechts-
produkte simtlich zugrunde. Wihrend das Larvalleben der Ammocoeten vier Jahre
dauert, betragt das Leben der in Petromyzonten sich umwandelnden (metamorphosierten)
Tiere nach dem Beginne der Metamorphose kaum mehr als 9 Monate und nach der Er-
langung der Geschlechtsreife blofl etwa 8 Wochen.

Beim menschlichen Weibe kommt blof3 ein verschwindend kleiner Teil der im Ova-
rium enthaltenen Eier zur Reife; so hat man berechnet, dafl im Eierstocke des Fetus
ca. 50000 Eier angelegt werden, von denen jedoch blofl ca. 400 die Reife erlangen.
Bei jeder Menstruation gelangt in der Regel blofl ein einziges Ei in die Tube, um hier
der Moglichkeit der Befruchtung zu begegnen.

3. Oogenese.

Wir gehen auch hier, wie bei der Spermiogenese, von einer Stammzelle, dem Archi-

oocyten Waldeyers aus, welche in dem Coelomepithel liegt, besonders in demjenigen

Abschnitte, welcher die auf beiden Seiten der

Radix mesenterii sich herziehenden Keimleisten

bedeckt (Fig. 12). Die Archioocyten unter-

scheiden sich sehr frithzeitig von den ibrigen

Zellen des Keimepithels, ja die Ansicht, daf} sie

besonders in der Struktur ihrer Kerne wihrend

des ganzen Lebens den somatischen Zellen des

Organismus gegeniiberzustellen seien, findet immer

mehr Vertreter. Sie vermehren sich wohl schon

innerhalb des Keimepithels und werden in solide

Wucherungen dieses Epithels eingeschlossen,

welche als Pfliigersche Schlduche oder Stringe

in die Tiefe des Stroma ovarii eindringen. Diese

lésen sich von ihrem Mutterboden, dem Keim-

epithel ab und bilden das Follikelepithel, welches

die Ureier in den sog. Primirfollikeln einschliefit.

Die in die Tiefe der Keimleiste verlagerten

Archioocyten (Ureier) werden nunmehr als Oogo-

nien bezeichnet, ein Name, der von einigen Autoren

(z. B. Fiirbringer) auch auf die im Keimepithel

befindlichen Archioocyten angewandt wird. Nach der Ansicht Waldeyers ist nicht blof§

bei der Geburt die Bildung der Pfliigerschen Schliuche abgeschlossen, sondern die

in den Primirfollikeln eingeschlossenen Oogonien sollen sich schon in eine weitere Stufe
der weiblichen Geschlechtszellen, in die Oocyten umgewandelt haben.

Bei dem Fortgang der Oogenese haben wir in zhnlicher Weise wie bei der
Spermiogenese zu unterscheiden zwischen der Differenzierung der Eizelle selbst und der
Entstehung anderer Zellen (Follikelzellen), welche die Eizelle umgeben und fiir die Er-
ndhrung und den Stoffwechsel derselben sorgen. Wir kénnen in der Ausbildung des reifen
Eies, ahnlich wie bei der Spermiogenese, drei Perioden unterscheiden, und zwar erstens
(siehe unten den Vergleich der Ei- und Samenbildung) eine Periode der Proliferation, die
sich zum Teil innerhalb des Keimepithels abspielt, zum Teil jedoch auch nachdem die
Oogonien mit den Pfliigerschen Schliuchen in die Tiefe der Keimleiste verlagert
worden sind. Darauf folgt zweitens eine Periode des Wachstums, wihrend welcher
es bei vielen Tieren zu einer ganz ungeheuren Vermehrung des Volumens der Zellen
kommt, verbunden mit charakteristischen Verinderungen in der Struktur des Kernes.
Den Abschlufl der Oogenese bildet, wie bei der Spermiogenese, eine Periode der Reifung.



Oogenese. 25

Die Analogie mit der Spermiogenese ist jedoch eine viel engere als man zunichst an-
nehmen mochte. Sie ist hauptsichlich durch die Arbeiten von O. Hertwig und
Boveri klargelegt worden. Bei den Siugetieren, ja bei Wirbeltieren {iberhaupt, ist
die Oogenese nicht so klar zu iibersehen, und vor allem tritt ihre prinzipielle
Ubereinstimmung mit der Spermiogenese nicht so deutlich hervor wie bei einigen
Wirbellosen. Prinzipiell aulerordentlich wichtige Erkenntnisse sind durch die Unter-
suchung der Spermio- und Oogenese des Pferdespulwurms (Ascaris megalocephala)
gewonnen worden, die es nunmehr gestatten, den Vergleich zwischen den beiden
Prozessen bis ins einzelne durchzufiihren.

Wenn wir von den im Keimepithelverbande liegenden Geschlechtszellen der Wirbel-
tiere ausgehen, so laBt sich zunichst nicht bestimmen, ob sie Spermiogonien oder
Oogonien darstellen. Gewif3 sind sehr friihzeitig Unterschiede zwischen den Keim-
zellen beider Geschlechter vorhanden, allein sie entziehen sich vorldufig der Feststellung
durch die uns zur Verfiigung stehenden Mittel. Sobald der Archioocyt in die Tiefe des
Eierstockes verlagert wird, beginnt er Beziechungen zu den Follikelzellen einzugehen,
welche erst in viel spaterer Zeit zur Herstellung des Graafschen Follikels fiihren. Die
im Primitivfollikel eingeschlossenen Zellen (Oogonien) vermehren sich und zwar durch
rasch aufeinander folgende Teilungen. Solche kénnen noch in relativ spiter Zeit
erfolgen und fiihren nicht selten dazu, dafl in ein und demselben Graafschen
Follikel zwei, ja sogar drei Eizellen eingeschlossen sind. Diese Periode der Teilung
entspricht der Proliferationsperiode in der Spermiogenesc. Bei manchen Wirmern
erfolgt die Vermehrung der Oogonien in einem besonderen als Proliferationszone bezeich-
neten Abschnitte des Eierstockes, auf welchen eine Wachstumszone folgt. In dieser
kommt die Vermehrung der nunmehr als Oocyten erster Ordnung bezeichneten Zellen
zum Stillstande, dagegen nimmt ihr Volumen zu, um demjenigen fast gleich zu kommen,
welches die reifen Eier bei der Befruchtung aufweisen. Diese an Grofle zunehmenden
Oocyten erster Ordnung lassen sich ungezwungen mit den Spermiocyten erster Ordnung
vergleichen. Nachdem sie nun die im Vergleiche mit den Oogonicn oft ungeheure Volum-
zunahme erfahren haben, treten sie in dic dritte Periode (Reifungsperiode) ein. In dieser
vollziehen sich zwei rasch aufeinander folgende Zellteilungen, deren Produkte jedoch,
ganz anders wie bei der Spermiogenese, an Grofie sehr ungleich sind. Die eine der beiden
aus der ersten Rcifeteilung hervorgegangenen Zellen (Oocyt zweiter Ordnung) steht an
GréfBe dem Oocyten erster Ordnung kaum nach, wihrend die zweite Zelle zwar die gleiche
Menge Chromatin in ihrem Kerne enthilt, wie die gréflere Zelle, dagegen nur eine minimale
Masse von Protoplasma bei der Teilung mitnimmt. Sie wird als erste Polzelle oder
als Polocyt bezeichnet. Sehr rasch, noch bevor das Chromatin des Kernes sich aus dem
Kern- und Zellsafte erginzen kann, erfolgt die zweite Reifeteilung, bei der die grofie Zelle
eine zweite Polzelle liefert, wieder unter Mitgabe einer sehr geringen Menge von Proto-
plasma. Gleichzeitig findet auch eine Teilung der ersten Polzelle statt, so dafl nach Ab-
lauf der zweiten Reifeteilung vier Zellen aus jedem Oocyten erster Ordnung hervorgegangen
sind. Dieselben zeichnen sich nunmehr alle dadurch aus, daf3 ihre Kerne blof§ die Halfte
der Chromatinmenge enthalten, welche wir in den Kernen der Oocyten erster und zweiter
Ordnung sowie aller somatischen Zellen des Organismus finden. Wie bei der Spermio-
genese ist demnach die zweite Reifeteilung in bezug auf das Chromatin als eine Reduk-
tionsteilung oder eine iniquale Teilung aufzufassen. Die Oocyten dritter Ordnung und
die Polzellen unterscheiden sich jedoch durch ihre Gréfle und ihre Bestimmung von den
Spermiocyten dritter Ordnung (den Spermiden). Denn von diesen vier Zellen erweist
sich blof8 die groBe (das Ovum) als befruchtungsfahig, wihrend die drei Polzellen,
abgesehen vielleicht von pathologischen Bildungen, infolge ihres Mangels an Zellproto-
plasma unfihig sind, der Befruchtung zu unterliegen oder wenigstens einen normalen
Entwicklungsgang anzutreten.
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Das Ovum, welches aus der Reduktionsteilung hervorgeht, zeigt, soweit wir das zu
erkennen vermégen, denselben Bau wie unmittelbar vor der Befruchtung. Das will zwar
nicht heiflen, dafl Verinderungen, welche der Umbildung der Spermide in das Spermium
entsprechen, fehlen, doch miissen wir eben beriicksichtigen, dal dem Ei bei der Befruch-
tung eine mehr passive Rolle zukommt, wihrend das Spermium erst nach der Ausbildung
des komplizierten Bewegungsapparates in den Stand gesetzt wird, das Ei aufzusuchen
und die Befruchtung zu vollfihren.

Vergleich der Spermiogenese mit der Qogenese.

Bei diesem Vergleiche kénnen wir von den Schemata der Figg. 13 u. 14 ausgehen.
In beiden Figuren haben wir als Ausgangspunkt die als Archispermiocyten und Archi-

oocyten innerhalb des Keimepithels gelegenen Urgeschlechtszellen. Diese treten, in die
Keimleiste eingesenkt, eine Proliferationsperiode an, welche die Spermiogonien resp.
Oogonien erster, zweiter, dritter Ordnung usw. liefert. Darauf folgt die Wachstumsperiode,
in welcher die Spermiogonie resp. Oogonie letzter Ordnung an Gréfle zunimmt, ohne
weitere Teilungen einzugehen. Diese Grofienzunahme ist bei den Oogonien eine viel
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betrachtlichere als bei den Spermiogonien; beruht doch zum Teil die besondere Rolle
der Eizelle darauf, daf} sie fiir die Erndhrung des Keimes, wenigstens in der friithesten
Zeit der Entwicklung, aufzukommen hat und infolgedessen mit einer grofieren Proto-
plasmamasse ausgestattet sein mufi. Am Schlusse der Wachstumsperiode folgen rasch auf-
einander die beiden Reifeteilungen, aus denen die Spermiocyten resp. Oocyten zweiter
und dritter Ordnung hervorgehen. Bei der ersten Reifeteilung erhalten beide Spermio-
cyten resp. Oocyten zweiter Ordnung gleichviel Chromatin in ihren Kernen (Aquations-
teilung); bei der zweiten Reifeteilung wird dagegen das Chromatin der Kerne nicht er-
ganzt, so daf auf jeden Spermiocyten resp. Oocyten dritter Ordnung blofl die Hilfte des
Chromatins entfallt, welches bei der vorhergehenden Zellgeneration im Kerne enthalten
war (Reduktionsteilung). Diese Reduktionsteilung wird in den Figuren durch eine
Herabsetzung der Zahl der Chromosomen von 4 auf 2 angedeutet.

Dic aus den Spermiocyten zweiter Ordnung hervorgehenden Spermiden wandeln
sich nun alle wahrend der Spermiochistogenese (siehe oben) zu reifen Spermien um; von
den vier Endprodukten der Reifeteilung des Eies dagegen sind drei (die Polocyten)
infolge der geringen Menge von Protoplasma als rudimentire Zellen aufzufassen, denen
keine weitere Bedeutung zukommt. Dagegen stellt die vierte eine Zelle mit umfang-
reichem Zelleibe dar, die reife Eizelle.

Besprechung der Vorgédnge bei der Reifung der
Geschlechtsprodukte.

Wir haben gesehen, dafi bei der Reifung des Ovums eine Reduktion des Chromatins
in dem Kerne eintritt. Durch die Vereinigung eines reifen Ovums und eines reifen
Spermiums im Befruchtungsvorgange wird jedoch der urspriingliche Chromatingehalt
der Zellen der elterlichen Organismen wieder hergestellt (Summation des Chromatins
bei der Befruchtung). Die Reduktionsteilung wird durch einige Eigentiimlichkeiten aus-
gezeichnet, die wir ndher ins Auge fassen miissen. Wir sehen den Vorgang bei Ascaris
megalocephala in Fig. 15 schematisch dargestellt. Der Kern des unreifen Eies (A) liegt
zentral; er ist weit grofler als der Kern des reifen Eies. Mit dem Beginne der Reifeteilung
riickt der Kern, in welchem sich das Chromatin in Gestalt von vier kurzen Stibchen oder
Schleifen angeordnet hat, gegen die Oberfliche des Eies empor, indem gleichzeitig die
Kernmembran verschwindet. Bei der ersten Reifeteilung (B und C) kommen die Chromo-
somenstibchen zur Lingsteilung, so dafl auf jede der beiden Tochterzellen wieder vier
Chromosomen entfallen. Die eine dieser beiden Zellen besitzt fast die urspriingliche
Grofle, die andere ist dagegen sehr klein, denn sie erhilt bei der Teilung nur eine minimale
Masse von Zellprotoplasma als Umhiillung ihres Kernes. Die Bezeichnung als dquale
Teilung bezieht sich wohlverstanden nur auf das Chromatin, von dem beide Zellen die-
selbe Zahl von Chromatinschleifen erhalten, wie ihre Mutterzelle sie besafi. Der Polocyt
erster Ordnung geht nun bei Ascaris megalocephala keine weitere Teilung ein, dagegen
zerfallt die Eizelle wieder in einen Polocyten zweiter Ordnung und in das reife Ovum.
Bei dieser zweiten Teilung (Reduktionsteilung) unterbleibt nun die Ldngsspaltung der
Chromosomen und die Zahl derselben in den Tochterzellen wird dadurch vermindert, dafl
ihrer zwei in den Polocyten iibertreten, wihrend die beiden andern in der Eizelle zuriick-
bleiben. Wenn der erste Polocyt sich auflerdem in derselben Weise teilt, so erhalten
wir vier Zellen mit Chromatinreduktion, von denen drei Polocyten zweiter Ordnung dar-
stellen, wihrend wir in der vierten Zelle das reife Ovum zu erblicken haben. Die Polo-
cyten werden jetzt wohl allgemein als Abortiveier aufgefafit, denen die zur Weiterentwick-
lung nétige Protoplasmamasse fehlt. Daf} sie jedoch in einzelnen Fillen (etwas Derartiges
glaubt man bei einer Fledermausart beobachtet zu haben) befruchtet werden kénnen,
ist nicht absolut auszuschlieflen, auch ist diese Moglichkeit neuerdings zur Erklarung
gewisser Mifibildungen (Embryome) herangezogen worden.
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Bei Sdugetieren wird der zweite Polocyt erst nach dem Eintritt des Spermiums
aus dem Ei ausgestoBlen (Corner).

Genau dieselben Vorginge spielen sich wihrend der Reifeperiode der Spermien
ab, jedoch mit dem bedeutsamen Unterschiede, dafl keine Abortivzellen gebildet werden,
sondern alle vier durch die letzte Reifeteilung (Reduktionsteilung) gelieferten Zellen zu
funktionsfahigen reifen Spermien werden. Bei diesen ist eben, anders als beim reifen Ei,
der Besitz einer gréfieren Menge von Protoplasma als Bedingung der Funktionsfdhigkeit
nicht erforderlich. Im Gegenteil, beim Spermium ist das Protoplasma hauptsichlich
im Schwanze vorhanden, welcher bei der Befruchtung iiberhaupt keine weitere Rolle
spielt, indem er durch die Bildung der Dotterhaut vom Eindringen in das Ei abgehalten
wird. Folglich sehen wir auch simtliche Spermiden sich zu reifen Spermien ausbilden.

Fig. 15. Schema der Reifeteilungen und der Bildung der Polocyten bei Ascaris megalocephala
bivalens.

Die somatischen Zellen besitzen 4 Chromosomen; vor der Befruchtung mufl eine Reduktion auf die Halfte
stattfinden.

Mit Benutzung einer Abbildung von M. Fiirbringer in Gegenbaur - Firbringers Lehrb. d. Anat. I. 1909.

Die Bedeutung des Reduktionsvorganges lag, sobald der Prozefl bei beiden
Geschlechtern nachgewiesen worden war, klar zu Tage. Die Zahl der Chromatin-
schleifen (Chromosomen) ist fiir jede Zelle eines gegebenen Organismus dieselbe, so
betrigt sie beim Menschen vielleicht 12, bei Salamandra maculata 24. Wenn die
Reduktion der Chromatinschleifen bei der Reifung der Geschlechtszellen nicht statt-
fande, so miifite sich im befruchteten Ei die doppelte Zahl von Chromosomen finden, wie
in jeder Zelle der elterlichen Organismen, und da nun bei der Weiterentwicklung
die Zahl der Chromosomen konstant bleibt, so miifite der neue Organismus tiberhaupt
in seinen Zellen zweimal so viel Chromosomen aufweisen als seine Eltern. Diese Pro-
gression miifite sich weiterhin ins Ungemessene steigern, so dafl in der zweiten Generation
die Zahl der Chromosomen das Vierfache, in der dritten das Achtfache betragen wiirde.
Daf3 der Zahl der Chromosomen eine gewisse Bedeutung zukommt, schlieflen wir aus ihrer
Konstanz bei allen Zellen derselben Tierart, deshalb sind wir auch wohl zur Annahme
berechtigt, daf} eine Erhohung dieser Zahl nicht ohne Stérung fiir die Entwicklung statt-
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finden kann. Infolge des Reduktionsvorganges erhilt dagegen jedes befruchtete Ei genau
wieder die Chromosomenzahl, welche die Zellen sowoh!l des miitterlichen als des viter-
lichen Organismus kennzeichnet. Recht interessant ist die Tatsache, dafl bei der un-
geschlechtlichen Fortpflanzung (Parthenogenese) mancher Wirbellosen die Reduktions-
teilung der unbefruchtet sich entwickelnden Eier ausbleibt oder, wenn sie stattfindet,
doch dadurch riickgingig wird, daf die beiden Kerne der Tochterzellen wieder miteinander
verschmelzen. Wiirde hier die Reduktion des Chromatins wirklich stattfinden, so mifite
der neue Organismus seine Entwicklung mit einer verminderten Zahl von Chromosomen
antreten.

Bildung des Dotters. Verinderungen am Chromatin der Keimzellen.

Es sollen an dieser Stelle anhangweise einige Vorginge erdrtert werden, deren
Besprechung sich in die zusammenhingende Schilderung der Spermio- und Oogenese
nicht gut einfiigen liefl.

Wihrend der Wachstumsperiode gehen in der Eizelle Strukturverinderungen vor,
die teils zu der mehr oder weniger starken Entwicklung des Dotters in Beziehung
stehen, teils im Kerne ablaufen und hier zu einer eigentiimlichen, bisher blofi in der
Wachstumsperiode nachgewiesenen Anordnung des Chromatins fithren, die vielleicht
mit der Dotterbildung zusammenhingt, aber in neuerer Zeit vielfach zur Erklarung
des Vererbungsvorganges (T. H. Morgan) cine allerdings nicht unangefochtene
(Stieve) Verwertung gefunden hat.

Bei den verschiedensten Eiern wurde eine starke Zunahme des Chromatins wahrend
der Wachstumsperiode nachgewiesen und darauffolgend wieder eine Abnahme desselben.
Bei Selachiern hat Riickert im Chromatingeriiste der Oocyten sog. Doppelchromosomen
beschrieben, welche sogar das achttausendfache Volumen der Chromosomen einer somati-
schen Zelle erreichen. Ferner hat Carlier beim Igelei ein Wachstum des Chromatins bis
auf das 125fache nachgewiesen. Man muf} sich eben vorstellen, daf} trotz der Ausschaltung
der Kern- und Zellteilung oder vielleicht gerade infolgedessen das Chromatin sich
weiterbildet und ein Chromatinvorrat, der fiir viele Kernteilungen ausgereicht hitte,
sich in dem Oocyten anhduft. Abgesehen von der Massenzunahme des Chromatins erregt
auch sein Schicksal unser Interesse, denn nach Lubosch sollen Abspaltungsprodukte
der Nukleinsdure, d. h. Stoffwechselprodukte des Kernes, in das Ooplasma austreten,
um sich hier an der Bildung des Dotters zu beteiligen. Dafi daneben auch eine
Umwandlung des von der Zelle assimilierten Nahrungsmaterials im Dotter stattfindet,
muf} gleichfalls als wahrscheinlich bezeichnet werden.

Neben dem Wachstum des Oocyten zeigt aber auch die Anordnung des Chro-
matins FEigentiimlichkeiten, die bei den verschiedenen Eiern mehr oder weniger
iibereinstimmen, also wohl eine allgemeine Bedeutung besitzen diirften.

Analoge Prozesse lassen sich auch bei der Spermiogenese verfolgen, wo sic wahrend
der Wachstumsperiode der Spermiocyten viel rascher zum Ablauf kommen als wahrend
der Oogenese, da die Qocyten sehr langsam wachsen. In Fig. 16 sind diese Verdnde-
rungen an den Spermiocyten des Axolotls dargestellt. Dabei bilden die Chromosomen
zunidchst Faden, die sich paarweise (Fig. 16.4) zusammenlegen, sodann miteinander ver-
schmelzen, indem sie eine eigentiimliche Orientierung gegen den einen Pol des Eies auf-
weisen (Fig. 16. 6). Bei diesem als Synapsis bezcichneten Vorgange erfahrt also die
Zahl der Chromosomen eine Reduktion auf dic Hilfte, womit h#ufig die Annahme ver-
knipft wird, dafl das eine der zur Vereinigung kommenden Chromosomen dem viterlichen,
das andere dem miitterlichen Organismus entstammt, ferner dafl zwischen den zur Ver-
cinigung kommenden Ckromosomen ein Austausch von Substanzen zustande kommt.
Sodann trennen sich die durch den Vorgang der Synapsis (Conjugation der Chromosomen)
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gebildeten Chromosomen wieder der Linge nach und dann erfolgen die beiden Reife-
teilungen.

Es sind hier jedenfalls noch manche Rétsel zu losen; vorldufig mufl davor
gewarnt werden, die bisher bekannt gewordenen Tatsachen zum Unterbau weitgehender
Hypothesen zu verwerten.

Eine andere Frage ist die, ob wihrend der Oogenese und Spermiogenese, insbesondere
wihrend der Reifung der Geschlechtsprodukte, die Chromosomen als selbstindige Gebilde

Fig. 16. Chromatinveranderungen in den Kemmen der Spermiocyten beim Axolotl.
Nach J.W. Jenkinson, Vertebrate Embryology. 1913. Fig. 33.
I. Kern ecines jungen Spermiocyten. 2. Frithes leptogenes Stadium. 3. Ubergang zum Synaptenstadium
(Synapsis). 4. Synapten mit Doppelfiden. 5. Contractionsstadium. 6. 7. Pachyten 9. Spites Diploten-
stadium. Io. Heterotypische Doppelchromosomen.

(Chromatineinhciten) erhalten bleiben, mit welchen man bestimmte Vorstellungen tber
Vererbung, Lokalisation einzelner Organanlagen usw. verkniipfen kénnte. Es wire dies
die zuerst von Weismann postulierte Kontinuitdt der Chromosomen. Die Tatsache,
dafl sich das Chromatin in einem gewissen Stadium in rundliche Massen auflést,
scheint die Annahme einer solchen Kontinuitdt zu widerlegen, andererseits
sprechen dafiir Angaben von Rickert iber Selachiereier. Derselbe fand, dafl
,,distinkte Chromosomen in der ganzen Zeit, da die Ureier zur definitiven Gréfle heran-
wachsen, erkennbar sind, obgleich sie (die Chromosomen) an Masse enorm zunehmen,
auch teilweise ihre Farbbarkeit verlieren. Wenn die Eier sich ihrer definitiven Grofle
nahern, so verkiirzen sich die Chromosomen, schrumpfen auf einen Zehntel ihrer urspriing-
lichen maximalen Linge zusammen, werden wieder intensiv farbbar und wandeln sich
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in feine, scharf gezogene Faden um, welche zuletzt zu gedrungenen Stibchen zusammen-
schrumpfen und einen engen Kniuel im Zentrum des Keimblischens (Kernes) bilden‘.
Was die Annahme einer Chromosomenpersistenz in den Spermien anbelangt, so hat wohl
v. Ebner Recht, wenn er sagt,,die Befunde sprechen dagegen, dafl unverdndertes Ahnen-
plasma in Form von Chromatinkérnchen oder Chromosomen bis in die reifen Spermien
gelangt, wohl verpackt und gegen duflere Einfliisse bewahrt*. Die Frage ist, wie so manche
andere, welche die Anordnung und die Rolle des Chromatins betrifft, noch offen.
Auch wird sie in dem verschiedensten Sinne beantwortet, bald verneinend, bald bejahend
und in letzterem Falle auch mit der Annahme verkniipft, dafl die Chromosomen bis in
die feinsten Einzelheiten ihres Baues eine gesetzmaflige Struktur aufweisen, welche wiahrend
der gesamten Oogenese erhalten bleibt.

Von einigen Forschern wird auch das Verhalten des Oozentrums (Centrosoma)
und der Sphire des Eies in Beziehung zur Dotterbildung gebracht. Dieser Apparat,
welcher bei der Zellteilung eine bedeutsame Rolle fiir die Herstellung der Protoplasma-
strahlung ibernimmt, scheint nach neueren Beobachtungen an den verschiedensten
Eiern beim Eintritt der Reife eine Verdnderung zu erleiden, indem das Centrosoma iiber-
haupt verschwindet, dagegen der dasselbe umgebende Hof, die Sphire, als sog. Balbiani-
scher Dotterkern bestehen bleibt. Sie scheint dem Idiosom der Spermide zu entsprechen,
aus welchem das Akrosoma des Spermiums hervorgeht (Fig. 3).

Bildung mehrerer Eier in einem Follikel.

In der Regel kommt in jedem Follikel blofl eine einzige Eizelle mit ihrem
Kerne vor. Ausnahmen sind beim Menschen nichts Seltenes, ja man hat Fille

Fig. 17. 2- und 3 kernige Eizellen.
Nach H. Rabl, Arch. {. mikr. Anat. 54. 189¢.

beschrieben, bei welchen sich zwei- bis dreikernige Eizellen, auch bis zu 12 getrennte
Eier, in ein und demselben Follikel vorfanden (H. Rabl u. a.). Solche Biider mehr-
kerniger Eizellen bietet die Fig. 17 A—C. Der Befund ist deshalb besonders inter-
essant, weil er den Gedanken nahelegt, dafl mehrkernige Eizellen bei der Entstehung
von Zwillingen oder iiberhaupt von Doppelbildungen eine Rolle spielen konnten. In
dem von H. Rabl beschriebenen Falle mufl man wohl die Haufigkeit der Bildung von
Doppeleiern geradezu als eine Variation des betreffenden Indjividuums auffassen.
F. Immermann hat einen dhnlichen Fall bei einem Huhne beschricben, welches blof
Eier mit zwei Dottern legte, die von einer gemeinsamen Dotterhaut umgeben oder auch
vollstandig voneinander getrennt waren. Vielleicht werfen diese Tatsachen ein Licht
auf die Griinde der Haufigkeit von Zwillingsgeburten (zweieiigen Zwillingen) bei manchen
Fraucn. Dagegen muf} hervorgehoben werden, daf bei den Giirteltieren mit physiologi-
scher Polyembryonie (bei Tatusia hybrida 8 bis 12 Embryonen) zweikernige Eizellen
nicht héaufiger vorkommen als bei anderen Formen.
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Bildung der Geschlechtsprodukte bei Mischlingen.

Es ist von alters her bekannt, dafl bei Mischlingen die Fortpflanzung hiufig
gar nicht oder doch nur in einem gewissen Prozentsatze der Fille erfolgt. Die
Untersuchung der Spermio- und Oogenese solcher Mischlingsformen durch Poll hat
die Losung des Ritsels gebracht. Es handelt sich, kurz gesagt, um eine mehr oder
weniger weitgehende Hemmung der Spermio- oder Oogenese, welche bald auf der einen,
bald auf der andern Stufe stehen bleibt.

Bei einer Anzahl von Mischlingen erweisen sich Hoden und Ovarien sowohl in ihrem
mikroskopischen als in ihrem makroskopischen Baue als vollstindig normal; es werden
reife Spermien und Eier gebildet, folglich sind die Mischlinge fruchtbar. Bei einer andern
Reihe dagegen zeigen die Keimdriisen Verdnderungen, die sich durch eine Reduktion,
manchmal aber auch durch cine Vergrofierung oder Schwellung der Driisen kundgeben
und mit. einer Stérung in der Entwicklung der Geschlechtsprodukte verkntiipft sind.
Besonders deutlich 1463t sich dics am Hoden verfolgen. ‘Bei einigen Formen kommt es
zur Bildung von reifen Spermien, allein in geringerer Zahl als der Norm entsprechen
wiirde. Solche Tiere kénnen fruchtbar sein, jedoch darf man nicht mit Bestimmtheit
darauf rechnen. Sie bilden gewissermaflen einen Ubergang von den normal fruchtbaren
Mischlingen zu solchen, bei denen iiberhaupt keine reifen Spermien geliefert werden,
sondern die Spermiogenese eine Hemmung erfihrt und auf einer gewissen Stufe
stehen bleibt. Hier handelt es sich um absolut unfruchtbare Formen. Die Hemmung
der Spermiogenese tritt in sehr verschiedenen Stadien ein, so gibt es Mischlinge, bei denen
die Bildung der Spermiocyten zweiter Ordnung fehlt. Hier fallt die Hemmung in die
Reifeperiode, bei andern dagegen in die Proliferationsperiode, indem blofl noch
Spermiogonien geliefert werden und die Umwandlung dieser in Spermiocyten aus-
bleibt. Der Grund fiir diese auffallende Storung ist uns nicht bekannt. Eine Anwendung
der Erfahrungen auf den Menschen scheint nicht zuzutreffen, wenigstens liegen vorderhand
keine Beobachtungen tiber eine verminderte Fruchtbarkeit nach Rassenkreuzung vor.

Bestimmung des Geschlechtes.

Von jeher hat die Frage der Bestimmung des Geschlechtes das allgemeine
Interesse erregt und im Laufe der Zeit eine grofle Literatur hervorgerufen. Allein
erst im neunzehnten Jahrhundert wurde auf Grund eines grofleren statistischen
Materials, in Verbindung mit zahlreichen embryologischen Beobachtungen, zum Teil
auch unter Anstellung von Experimenten an verschiedenen Tieren, besonders
an Wirbellosen, gearbeitet. Die Forschungen haben noch zu keinem endgiiltigen
Abschlusse gefiihrt, jedoch sind wir jetzt in der Lage, die Fragestellung genauer zu pri-
zisieren und viele Annahmen und Schliisse #lterer Forscher, welche der Kritik nicht
Stand gehalten haben, aus dem Wege zu rdumen.

Fine auffillige Tatsache ist zunichst das Zahlenverhiltnis der beiden Geschlechter;
beim Menschen wie bei den Ticren iiberwiegt die Zahl der minnlichen Geburten. Wenn
wir dieselbe, bezogen auf hundert als Zahl der weiblichen Geburten, als den Index
der maénnlichen Geburten bezeichnen, so finden wir, dafl in Europa der mittlere
Index 106,3, dagegen in Australien 121—125 betrigt. Zu diesem Zahlenverhiltnis
scheint die Tatsache, dafl spiter die Zahl der weiblichen Individuen diejenige der
mannlichen berwiegt, in einem Widerspruche zu stehen, dieser wurde jedoch geldst, als
man erkannte, daf} die Sterblichkeit der Knaben grofier ist, als diejenige der Madchen.
Sogar in der Fetalzeit ist die Sterblichkeit im minnlichen Geschlechte grofier als im
weiblichen, d. h. die minnlichen Totgeburten und Aborte sind hiufiger als die weiblichen.

Wie wird nun das Verhiltnis der Geschlechter bestimmt? Das ist das Rétsel, um
dessen Losung sich viele Forscher bemiiht haben. Man kann sich zun#chst in bezug auf
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die Zeit der Geschlechtsbestimmung folgende Moglichkeiten denken: 1. die Bestimmung
erfolgt vor der Befruchtung (progame Geschlechtsbestimmung), 2. wihrend der
Befruchtung (syngame Geschlechtsbestimmung) oder 3. nach der Befruchtung (meta-
game Geschlechtsbestimmung). Fiir die dritte Moglichkeit, die metagame Geschlechts-
bestimmung, sind keine ernstlichen Argumente ins Feld gefiihrt worden, so dafl wir unsere
Betrachtungen auf die beiden andern Méglichkeiten beschrianken kénnen. In neuerer Zeit
neigt die Mehrzahl der Forscher der Annahme einer progamen Geschlechtsbestimmung
zu, wobel die mafigebende Rolle bald den Eiern, bald den Spermien zugewiesen wird.
O. Schultze hat sogar die Ansicht ausgesprochen, das Problem der Geschlechtsbildung
sei geradezu in demjenigen der Oogenese enthalten. Fiir die Unterscheidung von minn-
lichen und weiblichen Eiern, d. h. von Eiern, aus denen sich minnliche oder weibliche
Individuen entwickeln, hat man bei den Siugetieren die Gleichgeschlechtlichkeit der
eineiigen Zwillinge angefithrt. Ein hochst eigentiimlicher Fall dieser Art ist die
Entwicklung gewisser Ameisenfresser, wo aus jedem befruchteten Ei bis 12 gleich-
geschlechtliche Embryonen hervorgehen (siehe Doppelbildungen). Auch wird darauf hin-
gewiesen, dal bei einer Nemertine (Dinophilis apatris) Eiarten vorkommen, von denen sich
die grofleren zu Weibchen, die kleineren zu Mannchen entwickeln. Bei einigen andern
Wirbellosen ist dhnliches beobachtet worden. Auch die Erscheinung der Parthenogenese
kann nach Lenhossék in demselben Sinne gedeutet werden; so gibt es Formen (ge-
wisse Insekten), bei denen wihrend Generationen die parthenogenctisch zur Entwicklung
kommenden Eier nur Weibchen liefern, dann aber auf einmal Mannchen. FHHier ist der
Einfluf} eines Spermiums ausgeschlossen, so dafl die Annahme, das Geschlecht werde schon
im [ bestimmt, sehr nahe liegt. Wie weit man berechtigt ist, auf Grund dieser Tatsachen
Analogieschliisse zu ziehen und Zhnliches bei den Wirbeltieren anzunehmen, 1afit sich
natlirlich nicht sagen.

In neuerer Zeit wurde von verschiedenen Forschern bei Insektenarten ein acces-
sorisches Chromosom (Sex chromosome von Wilson) nachgewiesen, das eine wirkliche
Differenz der Spermien oder der Eier unter sich hervorrufen soll. Beim Vorkommen des
accessorischen Chromosoms wird die Chromosomenzahl der betreffenden Gameten
unpaar. Infolge des Zusammentreffens solcher Gameten entstehen miannliche, infolge
des Zusammentreffens der Gameten mit einer paarigen Zahl von Chromosomen
dagegen weibliche Individuen. Das Vorkommen des accessorischen Chromosoms ist auch
fir andere Formen, neuerdings sogar auch fir OSdugetiere, behauptet worden.
Sollte die obige zuerst von Mc Clung, Wilson u. a. aufgestellte Ansicht zu-
treffen, so hitten wir damit einen wichtigen Schritt in der Erkenntnis der geschlechts-
bestimmenden Ursachen getan. Wir durfen uns vielleicht der Hoffnung hingeben,
dafl auf diesem Wege manche mit der Vererbung von normalen und pathologi-
schen Eigenschaften im Zusammenhang stehende Fragen ihre Losung finden werden.
In diesem Falle wirden wir also progame Differenzen in den mainnlichen und
weiblichen Gameten als die wahren Ursachen fir die Bestimmung des Geschlechtes
anzusehen haben, welches demnach bei der Befruchtung, also syngam, blofi fest-
gelegt wird. :

Fs sel noch die Ansicht von C. Rabl erwdhnt, nach welcher die zweite Reife-
teilung bel Ascaris megalocephala so erfolgen soll, dafl entweder alle méannlichen oder
alle weiblichen Chromosomen an das zweite Richtungskorperchen ebgegeben werden,
so daf also im Ei sclbst entweder nur die weiblichen oder nur die mannlichen Chromo-
somen zuriickbleiben. Es sollen also rein mannliche oder weibliche Eier entstehen;
dasselbe gelte von den Spermicn (C. Rabl). Dic zweite Richtungsteilung sci etwas
ganz anderes als die erste; diec Reifung des Eies bestehe nicht blofl in ciner Reduktion
des Chromatins, sondern auch in ciner Beschrinkung desselben. auf einc Qualitit,
entweder mannlich oder weiblich,

Einc Anzahl von Umsténden sind hervorgehoben worden, welche die Geschlechts-
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A Oo- und Spermiogenese.

bestimmungen beeinflussen sollen, so unter anderem die Nahrung, die Temperatur,
auch das Alter der Eltern u. dgl. Etwas Sicheres 1afit sich dariiber nicht aussagen.
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Befruchtung.

Die Anregung zur Entwicklung eines neuen Organismus erfolgt bei allen Chor-
daten durch die Vereinigung zweier Geschlechtszellen (Gameten), eines reifen Spermiums
und eines reifen Ovums, im Befruchtungsakte (Copulatio seu fecundatio). Dabei erweist
sich das Spermium als der aktive Gamet, welcher durch seinen Schwanz fortbewegt
das Ovum erreicht und in dasselbe eindringt. Man nimmt an, dafl die beiden Gameten
einer Anziehung, vielleicht chemischer Natur, zueinander folgen, deren eigentliches
Wesen uns jedoch unbekannt ist.

- Die Méglichkeit, den Prozefl an den kleinen Eiern mancher Wirbellosen direkt zu
beobachten, hat zuerst O. Hertwig zur Erkennung der morphologischen Vorginge bei
der Befruchtung gefithrt. Sie bestehen darin, daf§ zunichst der Kopf des Spermiums in
das Ei eindringt, wihrend der Schwanz durch die am ganzen Umfange des Eies blitz-
schnell erfolgende Bildung einer verdichteten duflern Schicht von Protoplasma, der
Dotterhaut, von einer Beteiligung am Befruchtungsvorgange ausgeschlossen wird. Der
Spermakopf (Spermakern) wandert auf den Kern des reifen Ovums (Eikern) zu und aus
der Verschmelzung dieser beiden in ihrem Chromatingehalte reduzierten Kerne geht
der Furchungskern hervor, welcher gleiche Mengen viterlichen und miitterlichen Chro-
matins enthalt. Der so entstandene Kern bildet bei seiner in der Furchung erfolgenden
Teilung den Ausgangspunkt fiir die Entwicklung des neuen Organismus. Neben den
morphologischen Vorgingen spielen sich, vielleicht durch diese angeregt, wohl auch
chemische Prozesse ab, deren Kenntnis uns in neuerer Zeit durch die experimentellen
Untersuchungen Locbs wesentlich ndher gebracht worden ist.

Morphologische Vorginge bei der Befruchtung.

Dieselben werden dem Leser leicht schematisiert in Fig. 18 vorgefiihrt, etwa so,
wie sie sich an den der direkten Beobachtung zuginglichen, durchsichtigen Seeigeleiern,
welche O. Hertwig (1875) zuerst als Untersuchungsobjekte benutzt hat, abspielen.
Wenn den in einer Uhrschale liegenden Eiern Same zugesetzt wird, so beginnt ein héchst
eigentiimlicher und, wie es scheint, auf einer gegenseitigen Attraktion der Geschlechts-
produkte beruhender Vorgang. Die Spermien umschwirmen die Eier, von denen jedes
ein Spermium aufnimmt, indem es ihm eine hiigelige Vorwolbung seiner Oberfliche, den
Empféangnishiigel, entgegensendet. Indiesendringt der Kopf des Spermiums ein (Fig. 18 A).
Blitzschnell bildet sich sodann als eine Verdichtung der oberflichlichen Schicht des Eies
die Dotterhaut aus, welche alle iibrigen das Ei umschwirmenden Spermien sowie auch
den nunmehr Gberflissig gewordenen Schwanz des eingedrungenen Spermiums vom Ein-
tritte in das Ei abhilt. Das Eindringen des Spermiums in das Ei kann zwar beim See-
igelei an jeder Stelle der Eioberfliche stattfinden, bei Eiern mit starkem Dotter dagegen,
z. B. beim Vogel- oder Reptilienei, nur an dem die kleine Scheibe von Bildungsplasma
tragenden animalen Pole. Die Ursache der Entstehung der Dotterhaut ist in dem

3*
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gewissermaflen als Reiz wirkenden Eintritt des Spermiumkopfes zu erblicken. Wir werden
sehen, dafl auch gewisse chemische Reize, ohne die Anwesenheit von Spermien, nicht
bloff die Bildung einer Dotterhaut, sondern sogar auch den Beginn der Entwicklung
auslosen konnen (kiinstliche Parthenogenese von Loeb). Anormalerweise kénnen bei
vielen Formen mehrere Spermien in ein und dasselbe Ei eindringen (pathologische Poly-
spermie), vorausgesetzt, dafl die betreffenden Eier gewisse Schidigungen erlitten haben.

Fig. 18. Schematische Darstellung der Befruchtung.

Nach Boveri, aus Bryce in Quains Textbook of Anat. 1908.

Die Polyspermie fithrt in solchen Fillen haufig zu Entwicklungsstérungen verschiedener
Art. Im Gegensatze dazu finden wir bei einigen Eiern eine normale Polyspermie
(Selachier-, Vogel- und Reptilieneier), bei welcher mehrere Spermien in ein normales,
reifes Ei eindringen, ohne daf} es zu Entwicklungsstérungen kommt (siehe Polyspermie).

Einmal in das Ei eingedrungen, zeigt das Spermiumkopfchen eine Auflockerung
seines Chromatins (Fig. 18 C und D) und schliefilich die Bildung von Chromatinschleifen.
Der Spermiumkopf wandelt sich mit andern Worten zu einem durch eine Membran be-
grenzten Kerne, dem Spermakerne um, welcher urspringlich sehr klein, allmihlich durch
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Aufnahme von Kernsaft aus dem umgebenden Ooplasma zunimmt und schliellich dem
Kerne des Ovums, dem Eikern, an Grofle gleichkommt. Dem Spermakerne schliefit sich
ein Centrosoma an, um welches eine Protoplasmastrahlung entsteht. Das Centrosoma
liegt urspriinglich im Halse des Spermiums, dreht sich aber um den Spermakern
und liegt sodann zwischen Sperma- und Eikern. Das Centrosoma des Ovums dagegen
scheint sich wihrend der Reifungsperiode zuriickzubilden. Die beiden im befruchteten
Ovum enthaltenen Kerne wandern nun aufeinander zu, bis sie zur Beriihrung kommen.
Das dem Spermakerne angehorige Centrosoma dagegen teilt sich, sodann riicken die beiden
Hilften senkrecht zur Verbindungslinie der beiden Kerné auseinander, um jede fiir sich,
zum Mitteipunkte einer neuen Protoplasmastrahlung zu werden. Bei den Seeigeleiern
verschmelzen beide Kerne zum Furchungskerne, von welchem die erste Furchungs-
teilung ausgeht. Bei andern Formen, so z. B. bei dem oft untersuchten Pferde-
spulwurm (Ascaris megalocephala), werden zwar die beiden Kernmembranen aufgelést
oder vielmehr durch eine gemeinsame Kernmembran ersetzt, aber trotzdem sind die
viterlichen und miitterlichen Chromosomen im Furchungskerne noch voneinander
getrennt (Fig. 18 F). Diese Trennung bleibt noch wihrend und sogar nach der ersten
Furchungsteilung bestehen, welche das befruchtete Ei in die beiden ersten Fur-
chungszellen (Blastomeren) zerlegt. Dabei teilen sich ndmlich die Chromosomen der
Linge nach (siehe Furchung) und die beiden Tochterkerne erhalten auf diese Weise
gleich viele Chromatinschleifen viterlicher und mitterlicher Herkunft. Der Vorgang,
welchem gewif3 eine prinzipielle Bedeutung zukommt, wird in Fig. 18 G—]J veran-
schaulicht. In J, wo die erste Kernteilung abgeschlossen ist, besitzt jeder Tochterkern
vier Chromosomen, d. h. dieselbe Zahl wie in den Zellen des vaterlichen und mitterlichen
Organismus. Zwei dieser Chromosomen sind viterlicher, zwei dagegen miitterlicher
Herkunft. Sehr deutlich !4t sich diese Tatsache bei der Kreuzung zweier Teleostier,
Fundulus heteroclitus und Menidia notata, beobachten (Moenckhaus). Die dabei ent-
stehenden Bastarde entwickeln sich zum Teil bis in relativ spiate Stadien. Die Chromo-
somen von Fundulus stellen lange und gerade, diejenigen von Menidia dagegen kurze
und gebogene Stibchen dar, die leicht voneinander zu unterscheiden sind. Auch bleiben
beide Chromosomentypen, wenigstens wihrend der ersten und zweiten Furchungsteilung,
vielleicht auch noch bei weiteren Teilungen, in ihrer charakteristischen Form erhalten.
Der Schluf3 wird uns nahe gelegt, daf}, wie bei der Befruchtung gleich grofie Mengen viter-
lichen und miitterlichen Chromatins zusammentreffen, so auch wihrend der ganzen
embryonalen Entwicklung, ja vielleicht auch beim fertigen Organismus, in jeder
Zelle das Chromatin zu gleichen Teilen von den beiden Eltern abstammt. Von
Held wird neuerdings Gewicht darauf gelegt, dafl auch gewisse Bestandteile des
Spermiummittelstiickes, ja sogar des Schwanzes in das Ei gelangen und sich in
Form von Mitochondrien mit den Mitochondrien des Eies vermischen. Nach Held
besteht das Wesen der Befruchtung nicht nur in der Verschmelzung eines méannlichen
und weiblichen Kernes, sondern auch in einer Vermischurg der aus dem Spermium und
dem Ei stamnmenden Mitochondrien.

Bei den verschiedenen Wirbeltieren liuft die Befruchtung in der geschilderten
Weise ab und sogar bei Eiern mit groflem Dotter 1a3t sich der Vorgang in Ubereinstim-
mung mit dem Schema der Fig. 18 verfolgen. Von Sidugetieren ist bei der Maus die Be-
fruchtung von Sobotta in neuerer Zeit sehr genau untersucht worden und verdient im
Hinblick auf den Menschen eine kurze Erwédhnung.

Die Polocyten sind bei Sdugetieren von relativ betrdchtlicher Groéfle. Fir die
Maus wurde von Sobotta die Bildung eines einzigen Polocyten beobachtet, wahrend
andere Formen, in Ubereinstimmung mit Fig. 15, 3 Polocyten aufweisen. Man
mufl eben annehmen, dafl bei der Maus schon durch die Bildung eines einzigen
Polocyten diejenige Reduktion der Chromosomen bewirkt wird, welche die Vorbedingung
zur Befruchtung bildet. Bei dieser, welche in der obersten Strecke des Oviduktes
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erfolgt, dringen Kopf und Mittelstiick des Spermiums an einem Empfingnishiigel in
das Ei ein. Sodann bildet sich der Spermakern mit seiner Strahlung, der auf den
Eikern zuwandert; die beiden Kerne kdénnen miteinander verschmelzen oder auch ge-
trennt bleiben bis die erste Furchungsteilung durch die Teilung des Centrosomas und die
Bildung einer Spindel ihren Anfang genommen hat.

Ort und Bedingungen der Befruchtung.

Die Befruchtung erfolgt bei Sdugetieren entweder sofort nach dem Bersten des
Graafschen Follikels wihrend des Ubertrittes des Eies in die Tube, oder doch wenigstens
in der obern Strecke der lctzteren. Eier, welche unbefruchtet die Tube durchwandern und
in den Uterus gelangen, unterliegen hier niemals, selbst wenn lebende Spermien im Uterus
vorhanden sind, der Befruchtung. Bischoff hat bei Hiindinnen, die gleich nach der
Brunstzeit begattet wurden, den Nachweis geliefert, dafl niemals eine Befruchtung
im Uterus vorkommt. Wahrscheinlich werden die Eier durch allzulanges Verweilen
im Tubensekrete geschiddigt. In der Tube erfolgen auch die ersten Furchungsteilungen
des Eies, nach welchen es als ein Zellhaufen in den Uterus eintritt, um sich alsdann
in der Uterusschleimhaut festzusetzen.

Bei der Kohabitation gelangt das Sperma wahrscheinlich in den Fornix vaginae,
gegen welchen der duflere Muttermund gerichtet ist. Sodann dringen die Spermien durch
den Canalis cervicis in den Uterus vor, wo sie im alkalischen Sekrete der Uterusdriisen,
entgegen der Flimmerbewegung des Uterusepithels, gegen das Ostium uterinum
tubae hinauf wandern. Ihre Fortbewcgung ist eine relativ rasche, denn sie betrigt
nach Hensen 1,2—2,7 mm per Minute. Man hat unter Zugrundelegung dieser Angabe
ausgerechnet, dafl die Spermien zur Durchwanderung des Uterus und der Tuben min-
destens 1'/, Stunden benétigen.

Bedeutung des Befruchtungsprozesses.

Bei verschiedenen Wirbellosen scheint die Befruchtung nicht unbedingt zur Erhal-
tung der Art notwendig zu sein. Immerhin ist es bemerkenswert, dafl bei vielen Formen
die parthenogenetisch sich entwickelnden Generationen mit solchen abwechseln, bei denen
eine Befruchtung stattfindet, ferner dafl bei den wesentlich durch Teilung sich ver-
mehrenden einzelligen Wesen, den Protozoen, von Zeit zu Zeit eine Konjugation von
je zwei Individuen stattfinden muf}, und cin Ausbleiben derselben eine Degeneration
des Stammes zur Folge hat.

Auch bei den hoheren Formen ist das Wesentliche der Befruchtung in der Verbindung
(Konjugation oder Amphimixis) zweier Zellen zu erblicken, die sich durch bestimmte
Merkmale voneinander unterscheiden. Mit der Befruchtung ist, wie das oft hervor-
gehoben wurde, fiir das Ei ein Reiz verbunden, welcher die Entwicklung eines neuen
Organismus auslést. Man muf} freilich bei der Untersuchung des Wesens der Befruchtung
zwischen diesem Reize, der bis zum gewissen Grade auf andere Weise (mechanisch oder
chemisch) ersetzt werden kann, und den Vorgingen der Verbindung mitterlicher und
viterlicher Elemente, welche in dem Kerne der befruchteten Eizelle stattfindet (Amphi-
mixis) unterscheiden. Diese Verbindung ist fiir den Charakter, die Lebensfdhigkeit,
iiberhaupt fiir die normale Entwicklung des neuen Organismus von der allergréfiten Be-
deutung. Schon in den Jahren 1851—1854 hat aber Newport darauf hingewiesen,
dafl ganz unabhingig von einer Conjugation von Ei- und Spermakern, das Eindringen
des Spermiums in das Ei einen Reiz setzt, der von wesentlicher Bedeutung fur das
chemische und physikalische Verhalten des Eiprotoplasmas sei. Bischoff hatte
im Jahre 1847 vor ciner katalytischen Wirkung des Spermiums auf das Ei gesprocken.

Was den durch das Eindringen des Spermiums ausgeldsten Reiz anbelangt, so haben
einige Autoren angenommen, dafl derselbe vom Centrosoma des Spermiums ausgehe.
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Tatséchlich scheint in vielen Fillen der reifen Eizelle ein Centrosoma zu fehlen und
letztere bedarf, wie man sich ausgedriickt hat, eines neuen kinetischen Centrums, das die
Teilung anregen kann. Dieses Gebilde soll ihr in Gestalt des Centrosomas des Sperma-
kernes zugefithrt werden. Boveri hat sogar nachgewiesen, dafl bei Seeigeleiern auch
dann eine Entwicklung angeregt wird, wenn blof} das Centrosoma des Spermiums in das Ei
eindringt. Andererseits konnte er auch kernlose Protoplasmastiickchen von Seeigeleiern
durch Zusatz von Samen zur Entwicklung, ja sogar zur Bildung von Larven bringen.
Es scheint deshalb bei einigen Eiern weder der Ei- noch der Spermakern bei der
Ausldsung des Entwicklungsreizes unentbehrlich zu sein. Experimente mit chemischen
Veranderungen des Milieus bei im Wasser sich entwickelnden Eiern haben gezeigt, daf3
auch gewisse chemische Reize den Entwicklungsvorgang anregen konnen (kinstliche
Parthenogenese von Loeb). So wurden Seeigeleier durch Zusatz von Magnesiumchlorid
(MgCl,)zum Seewasser zu einer Entwicklung veranlafit, welche mit der Bildung von nor-
malen Larven ihren Abschlufl fand. Auch mittels mechanischer Reize 1463t sich bel einigen
Eiern dasselbeerreichen. So hatin neuerer Zeit Bataillon durch blofien Anstich vonreifen
Froscheiern mittels Nadeln eine Entwicklung veranlafit, welche zur Bildung von frei-
schwimmenden Larven, ja sogar bis iiber die Metamorphose hinaus fithrte. Wir kommen
nach Berticksichtigung aller dieser Tatsachen zu dem Schlusse, dafl in der Auslésung
der Entwicklung durch einen mechanischen oder chemischen Reiz eine Funktion der
Befruchtung, allein nicht die einzige, liege, indem der Einfluf}, welcher durch die Amphi-
mixis, d. h. durch die Verschmelzung miitterlicher und viterlicher Elemente im befruch-
teten Ei ausgeiibt wird, sich viel weiter erstreckt und dauernd auf die Ausgestaltung und
Umbildung der Spezies einwirkt. Neuerdings ist J. Loeb mit seinen Schiilern dieser
Ansicht entgegengetreten. Er meint, man habe bisher bei der Untersuchung der Be-
fruchtung, ja des ganzen Entwicklungsprozesses, ein allzugrofies Gewicht auf die morpho-
logische Seite des Prozesses gelegt, unter Vernachldssigung der dabei stattfindenden
chemischen Vorgiange. Die Entwicklung des tierischen Eies ist nach Locb ein chemischer
Prozef}, der wesentlich auf Oxydation beruht, unter Synthese von Kernstoffen und Cyto-
plasma. Locb hat in grofiem Maflstabe die Entwicklung verschiedener Echinodermen-
eier durch chemische Reize angefacht und auf diesem Wege (experimentelle Partheno-
genese) sogar auch Larven in jlingeren Stadien erhalten. Bei Chaetopterus behandelte
er die Eier mit Kaliumhydroxyd (KOH) und Siuren, Seesterneier dagegen mit Sduren.
Sehr interessant sind auch seine Beobachtungen iiber die Bildung der Befruchtungs-
membran (Dotterhaut). Dieselbe entsteht normalerweise sofort nach dem Eindringen des
Spermiumkopfes in das Ei. Locb konnte nun die Bildung der Membran bei Seeigeleiern
auch ohne Zusatz von Samen durch die Behandlung der Eier mittels Fettsiuren ver-
anlassen, und solche Eier entwickelten sich sogar weiter, wenn sie in Seewasser gebracht
wurden, dessen osmotischer Druck durch Zusatz eines Salzes um 60°/, erhéht wurde.
Loeb fafit die Bildung der Befruchtungsmembran als den Beginn einer Degeneration
oder Cytolyse auf, welche die Entwicklung des Eies anregen soll. Alle Substanzen mit
cytolytischer Eigenschaft (gewisse Glykoside, das Blut einiger Wiirmer, auch erhohte
Temperaturen) rufen die Bildung einer Befruchtungsmembran hervor.

Locb wirft nun die Frage auf, ob nicht ein vom eindringenden Spermium an das Ei
abgegebenes Cytolysin die Bildung der Dotterhaut veranlasse, deren allzuweit gehendes
Ubergreifen in tiefere Schichten des Qoplasmas durch eine zweite, gleichfalls vom Spermium
abgegebene Substanz verhindert werde. Die Bildung der Dotterhaut wird demnach von
Loeb auch bei dem normalen Befruchtungsvorgange als eine oberfldchliche Cytolyse
des Ovums aufgefafit. Ferner erblickt er das Wesen des Befruchtungsprozesses weniger
in der Vereinigung des Samen- und Eikerns, als darin, dafi von dem eindringenden Sper-
mium Substanzen an das Ei abgegeben werden, welche die mitder Entwicklung verkniipften
chemischen Prozesse anregen. Die Wirkung soll also eine katalytische sein, d. h. eine
solche, welche chemische Prozesse, die ohne ihre Mitwirkung blofl langsam ablaufen
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wiirden, beschleunigt. Die Befruchtungstheorie von Loeb ist demnach eine chemisch-
physikalische. Gegen Loeb hat O. Hertwig hervorgehoben, dafl die chemisch-physi-
kalischen Vorgange, die zweifellos bei der Befruchtung stattfinden, durchaus nicht den
ganzen Prozef} oder das Wesentliche desselben ausmachen. Im Gegenteil, es soll gerade
die Vereinigung zweier getrennt geschlechtlicher Zellen, der Gameten in der Amphi-
mixis, sowohl morphologisch als physiologisch, das Wesentliche des Befruchtungs-
prozesses darstellen. FEr schlieffit mit dem Ausspruche ,,alle aullerdem noch beobachteten
Vorginge sind sekundirer Art oder mehr untergeordnete Begleiterscheinungen*

Polyspermie.

Die Polyspermie kann ein normaler oder ein anormaler Vorgang sein. Als Norm
erfolgt sie nach Riickert bei Selachiern, Vigeln und Reptilien. Bei der Taube dringen
12—24, beim Huhn 5—6 oder mehr Spermien in das Ei ein (Patterson). Ihre Kerne
unterliegen zum Teil einem Zerfalle oder einer Fragmentierung, zum Teil bleiben sie
aber auch aktiv und vermehren sich, jedoch ohne einen Einflufl auf die Entwicklung des
Eies zu gewinnen. Beim OSelachierei werden die iiberzdhligen Spermakerne gewisser-
maflen aus der Keimscheibe ausgetrieben, indem der aus der Vereinigung eines einzigen
begiinstigten Spermakernes mit einem Eikern hervorgegangene Furchungskern die-
selben gegen die Peripherie zuriickdrangt. Niemals erfolgt bei normaler Polyspermie
eine Vereinigung des Eikernes mit mehreren Spermakernen. Auch bei dotterreichen
Eiern der Wirbellosen (Insekten) findet eine physiologische Polyspermic statt.

Bei typisch meroblastischen Eiern (telolecithalen Eiern) mit verlangsamter Ab-
grenzung der Blastomeren kann Polyspermie vollstindig unschadlich sein, weil das
Abstoflungsvermogen der Centrosomen und ihrer Sphiren zunichst eine pathologische
Kernvereinigung verhindert, sodann die iiberzéhligen Spermakerne aus dem Furchungs-
gebiete verdriangt werden. Bei holoblastischen aber dotterreichen Eiern (Frosch) kann
die Polyspermie pathologisch wirken, doch braucht dies nicht der Fall zu sein. Bei
dotterarmen kleinen Eiern (Siugetiere) kommt nach Riickert Polyspermie iiberhaupt
nicht vor.

Literatur. Befruchtung.

Bataillon, E., Le probléme de la fécondation circonscrit par I'impregnation sans amphimixie et la parthéno-
géntse traumatique. Arch. de Zool. exp. et gén. 5 série t. VI. 105—135. 1910. — van Beneden, Ed.,
Recherches sur la maturation de l'oeuf, la fécondation etc. Arch. de biol. 1V. 1883. — Bonnet, R., Gibt
es bei Wirbeltieren Parthenogenese? Ref. in Bonnet-Merkels Ergebn. 9. 1900. — Brachet, A., Etude sur
les localisations germinales et leur potentialité réelle dans I'oeuf parthénogénétique de Rana fusca. Arch. de
biol. 26. 1911. 331—361. — Conklin, E. G., The individuality of the germ nuclei during the cleavage of the egg
of Crepidula. Biol. Bull. II. 1901. 257—265. — Held, H., Uber den Vorgang der Befruchtung bei Ascaris
megalocephala. Verh. d. Anat. Ges. Miinchen. Erg. Heft z. Anat. Anz. 41. 1912, 242—248. — Heriwig, O.,
Beitrage zur Kenntnis der Bildung, Befruchtung und Teilung des tierischen Eies. Morph. Jb. 1. 1875, —
Jenkinson, J. W., Observations on the Maturation and Fertilization of the egg of the axolotl. Quart. J. of
micr. Sc. 48. 1904. — Loeb, J., Die chemische Entwicklungserregung des tierischen Eies (kiinstliche
Parthenogenese). 56 Textfig. Berlin, Springer 1909. — Meves, Fr.,, Die Plastosomentheorie und die Ver-
erbung. Arch. f. mikr. Anat. 92. 1918. 41—130. — Moenkhaus, W. J., The Development of the Hybrids
between Fundulus heteroclitus and Menidia notata. Amer. J. of Anat. IIL. 1904. 20—57. — Newport, G.,
On the Impregnation of the ovum in the Amphibia. Philos. Transact. 1851, 1852, 1853. — Oppel, 4.,
Kiinstliche Parthenogenese durch Anstich von Froscheiern. Arch. f. Entw.-Mech. 32. 1911. — Patterson,
J. Th., Early development of the hens egg. Journ. of Morph. 21. 1910, 101—I134. — Rabl, C., Edouard
van Beneden und der gegenwirtige Stand der wichtigsten von ihm behandelten Probleme. Arch. f. mikr.
Anat. 88, 1915. 111—139. — Sobotta, J., Uber den Mechanismus der Aufnahme der Eier der Siugetiere in
den Eileiter usw. nach Untersuchungen an Nagetieren. Anat. Hefte 54. 1916, 361—442. — Tornier, G,
Uber die Art, wie duflere Einflisse den Aufbau des Tieres abindern. Verh. d. deutschen Zool. Ges. 1911, —
Vejdowski, F., Neue Untersuchungen iiber Reifung und Befruchtung. 9. Taf. Prag. 1907.



Entwicklungspericden 41

Metagonie.

Besprechung der Entwicklungsvorginge und der Entwicklungs-
perioden im allgemeinen.

Die Entwicklung eines Organismus beginnt mit der Befruchtung, vielleicht richtiger
gesagt mit den Vorbercitungen zur ersten Kern- oder Furchungsteilung des durch die
Vereinigung der Gameten hergestellten befruchteten Eies, der Zygote. Wir koénnen also
der Progonie, welche die Struktur, Entstehung und Reifung der Gameten sowie ihren
Zusammentritt im Befruchtungsprozesse zur Bildung der Zygote umfafit, die Meta-
gonie gegeniiberstellen, welche die Entwicklung des Keimes, die Differenzierung der
Embryonalanlage, die Organbildung und die Herstellung der auflern Kérperform behandelt.
Die Metagonie konnen wir wieder, allerdings etwas gezwungen, in Perioden ein-
teilen, bei denen einzelne Entwicklungsprozesse, gewissermaflen als Merkmale derselben,
unser Interesse hauptsichlich in Anspruch nehmen und so der Periode einen bestimmten
Charakter verleihen. Auf diese Weise erhalten wir eine zwar schematische aber durchaus
notwendige Einteilung des zu behandelnden Stoffes, von welcher wir eine kurze
Ubersicht geben. In der ersten dieser Perioden, derjenigen der Furchung oder
Segmentation, wird der Keim durch Teilungsvorginge, die sich zundchst am Kerne
(Kernteilung), dann am Ooplasma abspielen, in zwei Zellen, dann durch immer weiter
gehende Teilungen in 4, 8, 16 Zellen zerlegt, so dafi schlieBlich als Endprodukt des
Furchungsprozesses cin Zellhaufen, die Blastula entsteht, welche hiaufig eine kleine Héhle,
die Furchungshohle oder das Blastocoel einschliefit.

Die nun folgende Periode der Gastrulation zeichnet sich dadurch aus, dafl an
der Oberfliche der Blastula cine Einstiilpung entsteht, welche in ihrer einfachsten und
urspriinglichsten Form, beim Amphioxus, das Bldschen in eine Larve umwandelt mit
einer duficren und einer inneren Zellschicht, dem primitiven Ectoderm und Entoderm.
Diese Larve, die Gastrula, hat eine gewisse Ahnlichkeit mit einem Vexierbecher.
An den beiden dieselbe zusammensetzenden Epithelschichten, den primitiven Keim-
blattern, greift schon eine gewisse Differenzierung Platz, welche mit der Rolle der innern
Schicht, des Entoderms als Aufnehmer der Nahrung, der duflern Schicht, des Ectoderms
als duflere Abgrenzung der Larve, zusammenhingt. FEine solche einfache, urspriingliche
Form finden wir, wic gesagt, blofi bei dem dotterarmen Ei des niedrigen Chordaten, des
Amphioxus. Bei den Wirbeltieren fillt dagegen die Form der Gastrula, je nach
den Hindernissen, die in der Bildung einer gréfieren Dottermasse dem Einstiilpungs-
prozefl entgegentreten, verschieden aus, doch fehlt dieser in keinem Falle. Die
Keime aller Wirbelticre gechen durch das Gastrulationsstadium hindurch (E. Haeckel),
und auch der menschliche Keim bildet keine Ausnahme. Auf die Gastrulation folgt ein
zur Bildung des mittleren Keimblattes (Mesoderm) fiihrender Prozefi. Dieses Keimblatt
bildet sich als Ausstiilpung oder Wucherung der Wandung der Gastralhohle oder auch
der als Urmund bezeichneten Offnung derselben und schiebt sich zwischen die beiden
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bereits gebildeten primitiven Keimblitter (Ectoderm und Entoderm) ein. Der Proze8
héngt so enge mit der Gastrulation zusammen, dafl er am besten mit ihr in einer Periode
der Gastrulation und Mesodermbildung zusammengefafit wird.

Mit der Unterscheidung der Keimblitter treten demnach an die Stelle der Blastula
drei Zellkomplexe, deren weitere Bestimmung beim Aufbau des Embryosunsgenau bekannt
ist und von welchen wir nunmehr bestimmte Organanlagen ableiten konnen. Es steht
niamlich fest, dafl die drei Keimblitter im weitern Gange der Entwicklung ganz bestimmte
Organe liefern; so gehen aus dem Ectoderm das Nervensystem, die Sinnesorgane und die
Epidermis hervor, aus dem Entoderm das Epithel des Darmrohres sowie die grofien
Darmdriisen, aus dem Mesoderm das Skelet, die Muskulatur und das Urogenital-
system. Besonders frith tritt am Mesoderm eine Differenzierung auf, die zum Teil der
Entstehung einzelner Organanlagen vorausgeht und zur Bildung der grofien als Coelom
bezeichneten Korperhéhle, des Blutes, sowie einzelner Segmente (Metamere) fihrt.
Indem wir diese fundamentalen Differenzierungsvorginge der Keimblitter zusammen-
fassen, beschreiben wir sie in einem besonderen Abschnitte. Gleichzeitig, zum Teil auch
infolge dieser Differenzierung, gehen Verdnderungen in der Form des Embryos vor sich, die
sich noch in die folgende Periode der Organentwicklung hineinziehen und beim Menschen
etwa im dritten Fetalmonate einen gewissen Abschluf} erhalten mit der Herstellung einer
Form, die, abgesehen von den Proportionen, nichtallzusehr von derjenigen des Neugeborenen
abweicht. Wir behandeln diese Ausbildung der duflern Kérperform gleichfalls in einem
besonderen Abschnitte, welcher auch noch Hinweise auf die frithe Differenzierung des
Ectoderms, besonders aber auch des Entoderms enthalten wird. Die Organogenese end-
lich wird auch hiufig als spezielle Entwicklungsgeschichte allen iibrigen Entwicklungs-
vorgangen, die man als allgemeine Entwicklungsgeschichte zusammenfafit, gegeniiber-
gestellt.

Zur allgemeinen Entwicklungsgeschichte rechnen wir auch die Bildung aller jener
Einrichtungen, welche bei Siugetieren eine Verbindung zwischen Mutter und Frucht
herstellen und der Erndhrung und dem Stoffwechsel der Frucht dienen (Bildung der Ei-
hiillen, Einbettung des Eies in die Uterusschleimhaut, Bildung der Placenta usw.).

Wir werden uns an folgende Einteilung des Stoffes halten:

. Geschlechtsprodukte, Spermio- und Oogenese.
Progonie
{ Befruchtung.
Furchung.
Gastrulation und Keimblatterbildung.
Allgemeine Erste Differenzierungsvorginge an den Keim-
Metagonie Entwicklungsgeschichte blattern.

Bildung der dufleren Korperform.
Eihiillen und Placenta.

Spezielle [ @
Entwicklungsgeschichte | Bildung der Organe.
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Furchung.

Als Endprodukt der Furchung haben wir einen Zellhaufen oder ein Zellbldschen
(Blastula) beschrieben. Der Vorgang selbst zeigt, wenigstens in seinem Beginne, gewisse
RegelmifBigkeiten, die wohl zur spiteren Gestaltung des Keimes in Beziehung stehen.
So soll die bei der ersten Furchungsteilung auftretende, die erste Furchungszelle
trennende Teilungsebene schon der Medianebene des Korpers entsprechen. Wir kénnen
die Furchung als eine immer weiter gehende Kern- und Zellteilung definieren, die im
befruchteten Ei beginnt und ihren Abschlufl mit der Bildung der Blastula erreicht.
Das befruchtete Ei, welches diese Teilungen eingeht, zeigt in der Ausbildung grofierer
oder geringerer Mengen von Dotter eine Eigentiimlichkeit, durch welche der Ablauf der
Furchung erheblich beeinflufit wird, doch bleibt der eigentliche Charakter des Prozesses
unverandert.

Indirekte Kern- und Zellteilung.
(Karyokinesis.)

Das Wesen der Zellteilung erblicken wir in der Teilung des Kernes, ja es

kommt nicht selten vor, dafl nach derselben die Teilung des Zelleibes unterbleibt und
wir bei immer weiteren Kernteilungen ein Zellaggregat erhalten, in welchem eine
Anzahl Kerne von einer gemeinsamen Protoplasmamasse umgeben sind. Solche Bil-
dungen bezeichnen wir als Syncytien; dieselben kommen sowohl bei der normalen
Entwicklung als auch beim Erwachsenen unter normalen und pathologischen Be-
dingungen vor.
, Die Kernteilung kann eine direkte (amitotische) oder eine indirekte (mitotische)
sein. Bei der direkten Kernteilung zerfillt der Kern ohne weiteres in zwei oder mehr
Tochterkerne, welche unregelmiflig geformte, sehr verschieden grofle Chromatinmassen
enthalten. Diese ergdnzen sich durch Aufnahme und Verarbeitung von Material
aus demi Zellprotoplasma zu ganzen Kernen, die abermals einer direkten Teilung
unterliegen. Ein solcher Modus der Kernteilung, welcher bis in die 70iger Jahre des
letzten Jahrhunderts fiir die typische Vermehrungsweise der Kerne galt, kommt im ganzen
selten vor; jedenfalls spielt er bloB} eine geringe Rolle beim Aufbau des Embryos, indem
er wahrscheinlich auf Kerne beschriankt ist, welche bei dotterreichen Eiern in den ober-
flachlichen Schichten des Dotters ein Syncytium bilden (Dotterkerne oder Merocyten)
und bei der Verflissigung und Verarbeitung des Dotters mitwirken. Aus diesem Grunde
kann eine Besprechung der direkten Kernteilung unterbleiben.

In der iiberwiegenden Mehrzahl der Fille haben wir es bei der Vermehrung
der Zellen mit der indirekten oder mitotischen Kernteilung zu tun. Diese erweist
sich als ein recht komplizierter unter Umordnung des Chromatins und gleich-
mafiiger Spaltung der Chromatinmassen zum Ablauf kommender Prozefl. Als
Ausgangsstadium jeder indirekten Kernteilung haben wir den sog. ruhenden Zellkern
ins Auge zu fassen (Fig. 19 A). Diese Bezeichnung hat blof} insofern eine Berechtigung,
als wir an einem solchen Kerne keine Zeichen einer beginnenden Teilung bemerken, da-
gegen sind wihrend der Ruheperiode die chemischen Umsetzungen sowohl im Kern als
im Zellplasma keineswegs sistiert, ja, es ist nicht unwahrscheinlich, dafl solche Um-
setzungen gerade wihrend dieser Zeit als Vorbereitung zu einer Zellteilung besonders
lebhaft sind. Wahrscheinlich . fiihren dieselben zu einer starken Vermehrung der bei
diesem Prozesse wesentlich beteiligten Chromatinmassen.

Der Kern der ruhenden Zelle ist gewohnlich durch eine Kernmembran, welche jedoch
den Beziehungen zwischen Kern und Zellplasma kein Hindernis entgegensetzt, von
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letzterem getrennt. Im Zell- oder Cytoplasma haben wir die Fasern des Mitomnetzes
(Fig. 8), die in den Schemata der Fig. 19 nicht beriicksichtigt sind, und dazwischen die
Paramitommasse mit Einschlissen (Granula), welche sich beim Ovum als Dotter-
plattchen darstellen. Im Cytoplasma, also auflerhalb der Kernmembran, liegt als kinetisches
Zentrum das Centrosoma, welchem bei der Kern- und Zellteilung eine sehr wichtige
Rolle fiir die Anordnung, nicht blof3 der Mitomfaden, sondern auch der Bestandteile des
Kernes zukommt. In der ruhenden Zelle geht von dem Centrosoma eine kaum bemerk-
bare feine Protoplasmastrahlung aus; sie nimmt aber sofort beim Beginne der Teilung
eine viel grofiere Ausdehnung an. Im Bereiche eines das Centrosoma umgebenden Hofes
(Sphére) fehlt die Strahlung. Die Centrosomen sind h#ufig auch bei ruhenden Kernen
verdoppelt, jedenfalls teilt sich ein einfaches Centrosoma immer vor dem Beginne der
Zellteilung (Fig. 19 A).

Im Zecllkerne finden wir als Grundlage, wie im Cytoplasma, ein Gerlist von Fasern,
welche infolge ihrer geringen Affinitdt zu Kernfarbstoffen, als achromatische Faden (auch
Lininfdden)bezeichnet werden. Sie werden von dem Kernsafte durchtrinkt. Eine chemisch
ganz verschiedene, in Form von Schollen oder Striangen zwischen den Lininfaden gelagerte,
auch an diese sich anschlieBende, mit Kernfarbstoffen intensiv firbbare Substanz wird
als Chromatin bezeichnet. Groflere, mehr rundliche, besonders im Ruhezustande des
Kernes sich bildende chromatinihnliche, vielleicht als Vorstufen des Chromatins aufzu-
fassende Massen, sind die sog. Nucleoli, welche wihrend der Zellteilung ginzlich
verschwinden. Vielleicht werden sie aus dem Kerne in das Zellprotoplasma aus-
gestoflen.

Das Liningeriist stimmt in seiner chemischen Zusammensetzung mit dem Mitom-
geriiste Uberein, auch gehen beide Arten von Fiden die Bildung der Strahlungen
ein, welche ihren Mittelpunkt in den Centrosomen besitzen. Ferner scheint sich der
Kernsaft nicht von dem in den Maschen des Mitomnetzes ausgebreiteten Zellsafte
(Paramitom) zu unterscheiden. Das Chromatin und die Nucleolen bilden die fiir den
Kern charakteristischen Substanzen. Wihrend der Ruheperiode des Kernes findet
zweifellos eine Neubildung von Chromatin und chromatindhnlichen Substanzen statt,
wozu das Material teils aus dem Kernsafte teils aber auch aus dem Zellsafte stammt,
der leicht durch die Zellmembran in den Kern diffundieren kann.

Die indirekte Kernteilung ist in den Figg. 19 B—J dargestelit. Abgesehen von der
Teilung der Centrosomen wird der Beginn des Prozesses dadurch gekennzeichnet, dafl das
Chromatin, welches wihrend der Ruhe des Kernes eine starke Vermehrung erfahren
hat, sich zu einem langen, gleichmiBig dicken, kniuelartig gewundenen Faden zusammen-
legt (Kniuelstadium der Mutterzelle oder Spirem, von %6 oneignue, der Kniuel). Die
beiden Centrosomen, von denen jedes seine eigene Protoplasmastrahlung besitzt,
beginnen nunmehr gegen die beiden Pole des langlich oval gewordenen Zellkernes
auseinander zu riicken (siehe Fig.19C). Das Spirem zerfallt nun in eine fir jede Tierart
konstante Zahl von gleich langen und gleich dicken Stabchen oder Schleifen. Die Form
derselben ist jedoch im cinzelnen bei den verschiedenen Tierklassen eine verschiedene.
Weiterhin werden die Grenzen des Kernes gegen die Zelle hin, offenbar infolge der Riick-
bildung der Kernmembran, undeutlich (D und E). Die Lininfiden des Kernes, die in
den Figg. 19 A—E, um das Bild einfacher zu gestalten, nicht dargestelit wurden, beginnen
sich nun, wie schon die Protoplasmastrahlung des Zellplasmas, auf die Centrosomen
einzustellen, so daBl zwei Strahlenfiguren zustande kommen, die sich teils in das
Cytoplasma, teils zwischen die Chromatinschleifen des Kernes erstrecken und héchst
wahrscheinlich auch einzelne ihrer Fidden zur Befestigung an die Chromosomen
schicken. Diese den Kern durchsetzenden Fasern der Strahlung, zwischen denen
die Chromosomen liegen, bilden in ihrer Gesamtheit die achromatische Spindel (Fig. 19F).

Unterdessen erfahren die Chromosomen wichtige Verdnderungen (Figg. 19 E und F),
denen fiir die Verteilung des Chromatins auf die beiden Tochterkerne eine grofle
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Bedeutung zukommt. Jede Chromatinschleife teilt sich namlich der Lénge nach in
zwei gleich lange und gleich dicke Schleifen. Diese Tochterchromosomen bleiben

Fig. 19. Halbschematische Darstellung der indirekten Kernteilung. (Karyokinese.)

zu Paaren vorlaufig noch miteinander in Kontakt, riicken jedoch spiter auseinander,
um in gesetzmiBiger Weise die eine in den einen, die andere in den andern Tochterkern
einzutreten. Zur Zeit der Bildung der Tochterchromosomen (E und F) liegen die Chro-
matinschleifen in der Aquatorialebene der Kernspindel, wihrend die Umbiegungsstellen



46 Furchung.

der Schleifen gegen die von einem Centrosoma zum andern verlaufende Achse der Spindel
gerichtet sind. Dagegen liegen die freien Enden der Schleifen nach auflen. Von einem
Pole der Spindel aus betrachtet, bilden folglich die Chromatinschleifen eine strahlige
Figur, die wir als Mutterstern bezeichnen (Fig. 19 E von einem Pole, Fig. 19 F von der
Seite aus dargestelltes Stadium des Muttersternes).

Die Tochterchromosomen riicken nun nach ihrer Trennung gegen die beiden Pole
der Spindel hin auseinander (Figg. 19 G—H). Es ist fraglich, ob den an die
Enden der Chromosomen sich ansetzenden achromatischen Fiden eine Rolle bei der
Verlagerung der Tochterchromosomen zukommt; jedenfalls werden die zwischen
beiden Centrosomen sich erstreckenden Fiaden der achromatischen Spindel gedehnt, und
schlieBlich in der Aquatorialebene der Spindel zerrissen, so daf dig letzte Verbindung
zwischen den beiden Tochterkernen geldst wird (Fig. 19 H). In diesen zeigen die Chromo-
somen, vom Centrosoma aus betrachtet, zundchst noch dieselbe Anordnung wie im Mutter-
sterne, infolgedessen bezeichnen wir dieses Stadium als dasjenige der Tochtersterne;
die Anordnung der Chromosomen wird jedoch bald eine unregelmiBlige (dhnlich wie in
Fig. 19 C). Sodann verbinden sie sich untereinander zur Herstellung eines langen kniuel-
formig gewundenen Chromatinfadens, der im Gegensatze zum Mutterspirem (Fig. 19 B)
als Tochterspirem bezeichnet wird. Dieses zerféllt schliefilich in einzelne unregelmifiige
Chromatinschollen oder Koérner, kurz das Chromatin zeigt dieselbe Anordnung, von
der wir im ruhenden Kerne bei der Verfolgung der Kernteilung ausgegangen sind. Die
Strahlung im Zellkerne verschwindet, das Liningeriist und die Kernmembran stellen
sich wieder her, mit einem Worte, der Tochterkern ist ins Ruhestadium eingetreten
und damit hat die Kerntcilung ihren Abschlufl erreicht.

Wir kénnen die Vorgiange der indirekten Kernteilung, unter Beriicksichtigung der
beziglichen Verhiltnisse, in drei Perioden einteilen. Die Veridnderungen am Chromatin
bis zur Bildung distinkter Chromosomen kennzeichnen die erste Periode, diejenige der
Prophase (Vorbereitung zur Kernteilung). Darauf folgt die Anaphase, welche von der
deutlichen Bildung der Chromosomen im Mutterkerne bis zur Trennung derselben und
bis zur Bildung der Tochterchromosomen reicht; die Metaphase endlich umfafit die
Umordnung der Tochterchromosomen, ihre Verschmelzung zu einem Tochterspirem,
kurz Prozesse, welche den Ubergang der Tochterkerne in den Ruhezustand kennzeichnen.

Die Teilung des Cytoplasmas ist ein viel einfacherer Vorgang als die Kernteilung,
auch unterbleibt diesclbe, wie oben bemerkt wurde, sehr hdufig, indem sich ein Syncytium
bildet, ohne dafl dabei dem Wesen des Prozesses Abbruch getan wiirde. Sie erfolgt, indem
sich zuerst eine leichte Einschniirung bildet, welche senkrecht von der Oberfliche der
Zelle gegen die Achse der Kernteilungsspindel vordringt (Fig. 19 H), um schlief8lich ganz
durchzuschneiden und so die Trennung der Tochterzellen voneinander zum Abschlusse
zu bringen.

Was die Bedeutung des komplizierten Vorganges der indirekten Kernteilung an-
belangt, so 1463t sich dariiber nichts Bestimmtes aussagen; das Resultat ist eine voll-
standig gleichmiflige Verteilung aller Kernbestandteile auf die beiden Tochterzellen.
Jede derselben erhilt, da die Chromosomen schon im Stadium des Muttersternes gespalten
sind, eine gleiche Zahl von Tochterchromosomen von derselben Linge und vermutlich
demselben Gehalt an Chromatin. Jede Tochterzelle erhilt auch ein Centrosom und,
was weniger wesentlich ist, die Hailfte des Protoplasmas der Mutterzelle.

Furchung.

Die Furchung ist ein Prozefl, welcher besonders in der Teilung des Zelleibes,
je nach der Menge und Verteilung des im Ei aufgespeicherten Reservematerials,
Modifikationen erfihrt. Der Ablauf des Vorganges wird deshalb sowohl duflerlich als
innerlich verschieden ausfallen, je nachdem es sich um ein Ei mit geringen oder um
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ein solches mit grofien Dottermassen handelt, denn der Dotter wirkt als trige Masse
der Teilung des Zelleibes entgegen, wihrend die Teilung des Kernes in weit ge-
ringerem Grade davon beeinfluflt wird. Wir kénnen nun, entsprechend den verschiedenen
Typen der Eier (Fig. 11), auch verschiedene Typen der Furchung unterscheiden. Wir
schildern einzelne derselben, so die Furchung des Amphioxuseies und des Froscheies,
welche dabei vollstandig in einzelne Zellen zerlegt werden (holoblastischer Typus der
Furchung), sodann die Furchung des Hiithnereies, bei welcher blofi die kleine Keimscheibe
am animalen Pole der Furchung unterliegt (Ei mit partieller, discoidaler Furchung).
Endlich schlieflen wir die Beschreibung der Furchung eines Siugetiereies an, welches
gleichfalls dem holoblastischen Typus angehért, aber Eigentiimlichkeiten zeigt, welche
darauf hinweisen, dafl die Siugetiere von Formen abstammen, welche, dhnlich wie
die Monotremen, dotterreiche Eier besaflen.

A. Furchung des Amphioxuseies.
(Holoblastischer Typus.)

Bei der Reifung des Amphioxuseies werden die Polocyten an einer Stelle des
Eies ausgestoficn, welche bei den im Wasser befindlichen Eiern nach oben hin eingestellt

Fig. 20. Furchung des Amphioxuseies
nach Cerfontaine.
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ist, also dem animalen Pole (Fig. 20) des Eies entspricht. Wahrscheinlich dringt
(Angabe von Cerfontaine) das Spermium in der Nihe des vegetativen Poles in das
Ei cin; die Verbindungslinie der beiden Pole stellt die Achsc des FEies dar; dieselbe ist
auf den Abbildungen sowohl der Furchung als auch der Gastrulation voll ausgezogen
worden.

Bei der ersten Teilung wird das Ei durch eine vom animalen zum vegetativen
Pole zichende Meridionalebene in zwei gleich grofle Teile zerlegt (Fig. 20 A). Diese
werden durch eine zweite Meridionalebenc ‘halbiert, so dafl vier gleich grofie Qua-
dranten entstehen (Fig. 20 B). Durch das Auftreten einer Aquatorialebene, welche
dem animalen Pole niher liegt als dem vegetativen, erfolgt die Zerlegung dieser vier
Furchungszellen oder Blastomeren in acht Zellen, welche durch das Auftreten neuer
Aquatorial- oder Meridionalebenen weiter zerfallen. Schon mit dem Durchschneiden
der ersten Aquatorialebene 148t sich ein gewisser Gréflenunterschied der Blastomeren
erkennen, indem die vier gegen den animalen Pol hin gelegenen (Mikromeren) kleiner
sind als die vier anderen (Makromeren). Ferner kénnen wir bis zur Bildung der ersten
Aquatorialebenc eine gewisse Regelmafigkeit in der Form und Anordnung der Zellen
erkennen, spiter wird jedoch die Richtung der die Zerkliftung bewirkenden Ebenen
unregelmaBiger; dicselben lassen sich nicht mebr als Meridional- und Aquatorialebenen
beschreiben. Je spdtere Stadien der Furchung wir untersuchen, desto geringer ist die
Grofle der Blastomeren, bis der ‘Prozefl mit der Bildung eines Blischens (Blastula),
endet (Fig. 20 E), gegen dessen vegetativen Pol hin die Zellen etwas gréfler sind und
auch stdrkere Dottereinschliisse aufweisen. Die Zellen der Blastula umschliefien,
indem sic sich epithelartig anordnen, die Furchungshohle oder das Blastocoel. Die
Furchung ist also beim Amphioxus eine vollstindige (hcloblastische), aber leicht indquale,
indem immerhin nicht ganz unbetriachtliche Gréfcnunterschiede zwischen den Zellen
am animalen und am vegetativen Pole bestehen.

Dic Abbildungen sind, ebensowenig wie diejenigen der Gastruletion des Amphi-
oxus (Fig. 27) und der Furchung und Gastrulation des Frosches (Figg. 21 u. 33), so
orientiert, wie die Keime sich im Wasser, der Schwerkraft zufolge, einstellen, wo der
vegetative Pol mit den stdrker dotterhaltigen Makromeren nach unten gerichtet ist.
Bei unseren Figuren ist der vegetative Pol nach oben und rechts gerichtet, um den
Vergleich, besonders auch in der Bildung der Gastrula, mit den Reptilien, Vogeln und
Sdugetieren zu erleichtern (s. die Figg. 39 u. 42).

Schon vor dem Beginn der Furchung ist die Orienticrung des Eies bestimmt; eine
Linie, die horizontal durch die Furchungsstadien gezogen wird, entspricht der Langs-
achse (in der Figur punktiert dargestellt), welche uns sowohl dic Orientierung cranial-
caudal als auch diejenige dorsal-ventral angibt. Im allgemeinen entspricht beim Amphi-
oxus sowie bel den Amphibicn dic erste Furchungsebene der spiteren Medianebene des
Embryos; cine Feststellung, die wahrscheinlich fiir alle Formen innerhalb gewisser
Grenzen Geltung besitzt.

B. Furchung bei Amphibien.

Der Unterschied in der Gréfle der Furchungsprodukte ist beim Amphibienei weit
betrichtlicher als beim Ei des Amphioxus. Wir haben frither das Amphibienei zu den
telolecithalen FEiern gerechnet; bei einigen Eiern nimmt sogar der Dotter so ungeheuer
zu, daf sic eine grofie Ahnlichkeit mit den Vogel- oder Reptilieneiern gewinnen, bei
welchen eine kleine Scheibe von Bildungsplasma einem michtigen Dotter aufsitzt. Bei
unsern einheimischen Amphibien ist jedoch der Dottergehalt nicht geniigend, um eine
Durchfurchung des Eies zu verhindern, dagegen sind die Gréflenunterschiede der die
Blastula zusammensetzenden Zellen viel betrichtlicher als beim Amphioxusei. Als Bei-
spiel ist die Furchung des Froscheies in den Figg. 21 A—F dargestellt. Dasselbe zeigt in
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seiner oberen Hemisphire eine schwarze Pigmentierung, wihrend unten der weifiliche
Dotter zu erkennen ist. Die erste, in meridionaler Richtung durchgehende Teilungs-
ebene (Fig. 21 A) trennt das Ei in zwei gleich grofle und symmetrische Hilften;
durch das Auftreten einer zweiten, senkrecht zur ersten stehenden, gleichfalls meri-

Fig. 21. Furchung des Froscheies
Nach Morgan.

dionalen Teilungsebene erhalten wir vier Blastomeren von derselben Grofle. Jede
derselben zeigt eine gegen den vegetativen Pol hin zunehmende Dottermasse,
wihrend das Bildungsplasma gegen den animalen Pol in gréflerer Menge vor-
handen ist, ohne jedoch zwischen den Dotterplattchen des iibrigen Teiles der Blasto-
meren ganz zu fehlen. Eine dritte Teilungsebene verliuft, wie beim Amphioxusei,
dquatorial (Fig. 21B) und zwar dem animalen Pole niher als dem vegetativen,

Corning, Entwicklungsgeschichte, II, Auflage. 4
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so daB unsere vier Blastomeren nunmehr in acht Zellen zerlegt werden, von denen wir
vier gegen den animalen Pol gelegene Mikromeren von vier gegen den vegetativen Pol
hin gelegenen Makromeren unterscheiden. Mit dem weiteren Verlaufe der Furchung
steigert sich bei den spiter auftretenden Ebenen eine schon beim Durchschneiden der
ersten Aquatorialebene bemerkbare leichte UnregelmaBigkeit des Verlaufes, so dafl wir
dann iiberhaupt nicht mehr von Aquatorial- und Meridionalebenen sprechen diirfen,
welche die weitere Scheidung der Blastomeren voneinander bewirken. Nach dem
Auftreten der drei ersten Ebenen ist demnach beim Frosch- wie beim Amphioxusei die
Furchung eine recht unregelmafige. '

Als Resultat des Vorganges erhalten wir auch beim Froschei eine Blastula (Fig. 21 F),
welche gegen den animalen Pol hin kleinere, reichlich pigmentierte, dotterdrmere,
gegen den vegetativen Pol hin gréfiere Zellen mit starken Dottereinschliissen aufweist.
Auch hier begrenzen die Zellen eine Héhle, die Blastulahéhle oder das Blastocoel (Fig. 22);
die Zellen des animalen Poles, welche die Decke der Hohle bilden, sind zwei- oder
mehrschichtig und stark pigmentiert, auch lassen sie an der Oberfliche eine cpitheliale
Anordnung erkennen.

Fig. 22. Furchung des Froscheies. Blastulastadium. (In natiirlicher Einstellung.)
Nach Th. H. Morgan. The Development of the Frogs egg. 1897.

Die Furchung des Froscheies ist demnach, ebenso wie diejenige des Amphioxus-
cies, cine totale, aber in weit hoherem Grade als bei diesem eine iniquale, indem der
GréBenunterschied der kleineren Zellen in der oberen und der grofleren Zellen in der
unteren Hemisphire viel betrichtlicher ist.

C. Furchung bei Sauropsiden.
(Partielle discoidale Furchung bei einem telolecithalen Ei.)

Als Beispiel der Furchung eines Eies mit groflem Dotter wéhlen wir das
Hiihnerei, ganz dhnlich furchen sich aber auch die Eier der Selachier, der Reptilien
und der niedersten Siugeticre, der Monotremen. Beim Hiihnerei ist das Bildungsplasma
auf die kleine Keimscheibe beschriankt, welche am animalen Pole des Eies dem méchtigen
Dotter aufruht. Das erste duBerlich sichtbare Zeichen der Furchung besteht in der Bil-
dung einer seichten Furche, welche sich allméhlich vertieft (Fig. 23A). Diese erste Teilungs-
furche tritt zunichst im Zentrum auf und dehnt sich gegen den Rand der Keimscheibe
aus, indem sie dieselbe in zwei Halften teilt; sie entspricht der ersten Meridional-
furche des Froscheies, doch vermag sie nicht auf gréfiere Entfernung tber die Keim-
scheibe hinaus in die trige Dottermasse vorzudringen, so dafl eine Zerlegung des ganzen
Eies, wie sie noch bei der Furchung des Froscheies beobachtet wird, beim Vogelei aus-
bleibt. In rechtem Winkel zu dieser ersten Furche bildet sich eine zweite, welche der
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zweiten Meridionalfurche des Frosch- und Amphioxuseies entspricht (Fig. 23 B). So wird
die Keimscheibe mehr oder weniger vollstindig in vier Quadranten geteilt; sodann entsteht
eine Furche, welche annshernd parallel mit dem Rande der Keimscheibe verlauft und die
Quadranten wieder teilt, so dal acht Zellen vorliegen. Diese dritte, meist etwas unregel-
mafig verlaufende Furche diirfte der ersten Aquatorialfurche des Froscheies entsprechen
(Fig. 21 B). Durch weitere Furchen werden die an der Oberfliche sichtbaren, sowie auch
die tiefer gelegenen Zellen, immer weiter zerkliiftet, so dafl im Zentrum der Keimscheibe
eine groflere Anzahl kleinerer Zellen (Blastomeren) entsteht, auf welche gegen die Peri-
pherie hin gréflere Zellen folgen, indem hier die Zerkliiftung des Protoplasmas an der

Fig. 23. Furchung des Hiihnereies.

A, B, C, nach Kélliker, Entw.-Gesch. des Menschen. II. Aufl. 1879. D nach M. Duval, Atlas de I’embryol.
du poulet. 1888,
Vergr. ca. 16 mal.

Grenze gegen den Dotter hin langsamer fortschreitet und relativ spiat zur Abgrenzung der
Zellen fiihrt (Fig. 23 D). Die Zerkliiftung der Keimscheibe soll nach Duval an einer Stelle
ihrer Peripherie rascher vor sich gehen, und von hier aus erfolgen nach demselben Autor
die ersten zur Gastrulation und Keimblattbildung fithrenden Prozesse (siche Gastrulation

Fig. 24. Medianschnitt durch die Keimscheibe des Hithnchens vor der Bildung des primitiven
Entoderms.

Nach Duval. Vergr. 40/1.

und Keimblattbildung). Eine solche Keimscheibe zeigt auf einem Lingsschnitte das in
Fig. 24 wiedergegebene Bild. Die oberflichliche Zellschicht hat sich zum primitiven Ecto-
derm cpithelial angeordnet, darunter liegen ungeordnete, rundliche oder polygonale
Zellen, welche durch eine mit eiweiffhaltiger Fliissigkeit angefiillte Hohle (subgerminale
Héhle) von dem Dotter getrennt werden. Im Dotter bemerken wir die Dotterkerne
oder Merocyten, iiber deren Herkunft die letzte Entscheidung noch nicht gefallt ist.
Wihrend einige Autoren sie mit grofler Wahrscheinlichkeit von einem auf den Dotter
ibergreifenden Furchungsprozefl ableiten, sehen andere in ihnen Spermakerne, welche
infolge einer normalen Polyspermie (s. pag. 40) in das Ei gelangen. Sie spielen
eine gewisse Rolle bei der Verfliissigung und Resorption des Dotters, im iibrigen geht
ihnen jede Bedeutung fiir den Aufbau des Embryos ab. Solche Merocyten finden sich
auch bei Knochenfischeiern; wie neuerdings Kopsch nachgewiesen hat, sind sie hier

4
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mit Sicherheit von den Zellen der Keimscheibe abzuleiten. Beim Hithnchen vermehren
sie sich stark und werden kurz vor dem Ausschliipfen mitsamt dem Dotterreste in
das Innere des Darmkanals aufgenommen, um hier der Verdauung zu unterliegen und
fir die Erndhrung des Embryos Verwendung zu finden. Die Merocyten wiirden kaum
Erwihnung verdienen, wenn ihnen nicht die von W. His sen. in den siebziger Jahren
des letzten Jahrhunderts aufgestellte Parablasttheorie eine Beteiligung am Aufbaue des
Embryos zugeschrieben hitte, welche sich auf die Bildung des Stiitzgewebes erstrecken
sollte. Diese Theorie hat nicht bloB in der Entwicklungsgeschichte, sondern auch in der
Pathologie eine gewisse Rolle gespielt, doch ist sie jetzt allgemein aufgegeben, nachdem
man das endgiiltige Schicksal dieser Kerne sowie des Dotters tiberhaupt erkannt hat.

Die Keimscheibe beginnt sehr frithzeitig, unter lebhafter Proliferation der Rand-
zellen, iiber die trage, ungefurchte Dottermasse auszuwachsen, welche schliellich
(siehe unten die Keimblatterbildung) vollstindig von ihnen umschlossen wird. Etwas
Ahnliches findet auch beim Froschei statt, indem, wie man sich leicht durch Untersuchung
der Oberflichenbilder iiberzeugen kann, die weillichen dotterhaltigen Zellen (bei natiir-
licher Einstellung des Eies im Wasser) der untern Hemisphdre durch die stark pig-
mentierten Zellen der obern Hemisphire umwachsen werden.

Gleichzeitig mit dem Auswachsen der Keimscheibe geht auch eine Umordnung
der dieselbe zusammensetzenden Zellen vor sich (Fig. 25); die oberflichliche Schicht

zeigt eine deutlich epitheliale Anordnung, wahrend die tiefer gelegenen Zellen, etwa
entsprechend dem Zentrum der Keimscheibe, eine einfache Schicht, das primitive Ento-
derm herstellen. Die Keimscheibe besteht nunmehr in ihrem zentralen Bezirke aus zwei
Schichten oder Keimblattern, dem Ectoderm und dem Entoderm, die an den iiber den
Dotter vorwachsenden Rindern der Keimscheibe, also dort, wo das lebhafteste Wachstum
stattfindet, ineinander iibergehen. Unter der Keimscheibe befindet sich eine ziemlich
grofe, subgerminale Héhle, die in ihrer Ausdehnung mit dem Auswachsen der Keim-
scheibe iiber den Dotter sowie mit der Verfliissigung der oberflichlichen Schichten des-
selben Schritt hilt. Das caudale Ende der Keimscheibe weist eine betrichtliche Ver-
dickung auf, von welcher weitere Bildungen, insbesondere die Anlage des mittleren
Keimblattes, ihren Ausgang nehmen.

D. Furchung des Sdugetiereies.

Wie schon frither hervorgehoben wurde, miissen wir die Saugetiere von Formen
ableiten, deren grofe dotterreiche Eier wic bei den Monotremen eine partielle discoidale
Furchung durchmachen, unter Bildung einer scharf vom Dotter sich abgrenzenden
Keimscheibe. Diese umwichst, ganz wie beim Vogelei, den Dotter. Auch in der
Weiterentwicklung schlieBen sich diese Formen den Végeln und Reptilien an.

Bei allen bisher untersuchten Eiern placentaler Saugetiere ist die Furchung eine
totale, fast als dquale zu bezeichnende, indem der GroBenunterschied zwischen den



Furchung. 53

Furchungszellen noch geringer ausfillt, als beim Ei des Amphioxus. Das Ei wird
zunidchst durch eine Meridionalfurche in zwei Blastomeren geteilt (Fig. 26 A), die
durch eine zweite Meridionalfurche abermals geteilt werden, so dafl wir vier Quad-
ranten erhalten (Fig. 26 B). Aus diesen geht durch weitere Teilung ein von Zellen be-
grenztes Blaschen hervor (Fig. 26C, D, E), das wir zunichst mit dem Blastulastadium
des Amphioxuseies vergleichen konnen, allerdings mit dem Unterschiede, dafl der
Zellhaufen bei Siugetieren solide ist und erst nachtriglich ein rasch an Grofle zu-
nehmendes Lumen (Blastocoel) aufweist. Im Schnittbilde unterscheiden wir an diesem
soliden Endprodukte der Furchung eine duflere Schicht von helleren Zellen, welche
eine zentrale Masse von
dunkleren Zellen einschliefit.
Die duflere Schicht plattet
sich weiterhin ab, um das
primitive Ectoderm zu bil-
den, welches bei der Ent-
stehung des Blastocoels mit
den dunkleren zentralen
Zellen eine Strecke weit im
Zusammenhang bleibt (Fig.
45 B und C), im iibrigen
durch das Blastocoel von
ihnen getrennt wird. In
dieser Hohle befindet sich
eine aus dem Eileiter auf-
genommene Flissigkeit. Auf
einem solchen Stadium be-
ginnt die Gastrulaeinstiil-
pung und die Bildung des
mittleren Keimblattes. Die
urspriinglich  zentral ge-
legenen Zellen bilden nun-
mehr am oberen Pol des
Blischens eine undurch-
sichtige Scheibe, den sog.
Embryonalschild oder Em-

bryonalknoten, welcher

allein den Embryo liefert,

wiahrend den {ibrigen Zellen Fig. 26. Furchung des Hundeeies.

des Blischens, dem Tropho- Frei nach Bischoff. Entwicklungsgeschichte des Hundeeies.
blasten, zunichst blofl die Braunschweig 1845.

Rolle zukommt, durch die

Bildung solider, in die miitterlichen Gewebe eindringenden Fortsiatze, die Fest-
setzung des Eies in der miitterlichen Schleimhaut zu bewirken (siehe Bildung der
Eihiillen).

Die Befruchtung des Siugetiereies findet entweder gleich bei seinem Ubertritte in den
Eileiter oder doch bald darauf, in allen Fillen vor seinem Eintritte in den Uterus, statt.
Da die Dottermenge, welche das reife Ei mit auf seinen Entwicklungsweg erhilt, nur eine
duflerst geringe ist, auch in vielen Fillen, wie beim Menschen, ginzlich fehlt, so muf} die
Nahrungsaufnahme von auflen her bald nach dem Beginne der Furchung einsetzen,
sonst wire das rasche Wachstum der Keimblase unerklérlich.

Im Beginne der Furchung wird das Ei noch von der Zona pellucida und der innern
Schicht des Follikelepithels umgeben, bald jedoch verschwinden beide Hiillen, wahr-
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scheinlich infolge der verdauenden Wirkung des Elileitersekretes. . Bei einigen Sduge-
tieren erhilt das Ei auch noch eine seinem Schutze dienende Gallerthiille.

E. Die inneren Furchungsvorginge,

Die Furchung lauft unter dem Bilde der indirekten Kern- und Zellteilung ab,
allerdings bei den verschiedenen Eiern stark beeinflufit durch die Massenentfaltung und
Verteilung des Dotters. Je grofier der Dotter, desto schwieriger wird die den Centro-
somen als den kinetischen Zentren des Eies zugewiesene Aufgabe, die Masse des Cyto-
plasmas in die Protoplasmastrahlung einzureihen, desto unvollstindiger fillt auch die
Durchfurchung des ganzen Eies aus, und desto langsamer schneiden die Trennungsfurchen
durch den Dotter. Aus diesem Grunde verliuft die Furchung auch bei holoblastischen
Fiern am animalen Pole rascher als am vegetativen, wo dementsprechend die Zellen
grofler sind (Makromeren und Mikromeren).

Die Einstellung der Kernteilungsfiguren zeigt bei den drei ersten Furchungsteilungen
(die beiden Meridionalteilungen und die Aquatorialteilung) eine gewisse Regelmafigkeit
in bezug auf eine die beiden Pole des Eies verbindende Linie, die sog. Eiachse. Bei der
ersten Meridionalteilung stellt sich die Achse der Kernteilungsspindel horizontal ein, also
senkrecht zur Eiachse, desgleichen bei der zweiten Meridionalteilung, wobei sie jedoch
auch im rechten Winkel zum Verlaufe der Achse der ersten Kernspindel steht. Bei der
dritten Teilung (Aquatorialteilung) stehen die Spindeln der Kerntcilungsfiguren senkrecht,
d. h. parallel zur Eiachse. Ferner liegen in der Regel die Spindeln beim Auftreten einer
dquatorialen Teilungsebene in telolecithalen Eiern dem animalen Pole um so ni#her,
je stirker die Ansammlung von Dotter in der untern Hemisphire des Eies ist.

Das Endprodukt der Furchung bei total sich furchenden Eiern, die Blastula
oder bei discoidal sich furchenden Eiern die Keimscheibe, 143t sich als ein Organismus
einfachster Art auffassen, dessen Zellen den Einflissen sowohl der Aufleren Umgebung als
auch ihrer Nachbarschaft untereinander ausgesetzt sind. Auf diese Einfliisse antworten
sie dadurch, daf} sie sich zum Teil sehr frithzeitig epithelial anordnen; so sehen wir (Fig. 25)
an der Hithnerkeimscheibe zundchst das primitive Ectoderm, sodann, mit der weiteren
Ausbreitung der Keimscheibe auf dem Dotter, auch das primitive Entoderm entstehen.
Diese Keimblitter, welche wir figlich als Primitivorgane bezeichnen kénnen, iiber-
nehmen schon gewisse Funktionen, denn wahrscheinlich erfolgt schon in sehr friiher
Zeit durch die Zellen des primitiven Entoderms eine Aufnahme verfliissigten Dotters in
den Keim, wihrend das Ectoderm ganz besonders mit der fir jede Entwicklung unerlaf}-
lichen Sauerstoffaufnahme und Kohlensiureabgabe betraut ist. Was die Beziehung der
Zellen untereinander anbelangt, so machen sich dieselben gleichfalls sehr frithe geltend,
indem schon auf dem Zweiteilungsstadium die einc Zelle die Form ihrer Nachbarin
beeinflufit.

F. Rhythmus der Furchung.

Die Furchung ist keine gleichméifige, d. h. nach einem gewissen Stadium ist die
Geschwindigkeit, mit der sich dic verschiedenen Zellen oder Zellgruppen des Keimes
teilen, eine verschiedene. Wir konnen bei gewissen Keimen geradezu von einem ver-
schiedenen Teilungsrhythmus von Zellen und Zellgruppen nicht blo8 wihrend der
Furchung, sondern auch spaterhin sprechen. So schen wir z. B. an der Keimscheibe
der Cephalopoden (Watase) gewisse Zellen in rascherer Teilung begriffen als andere.
Ferner befinden sich in gewissen Zellterritorien oder Bezirken alle Zellen auf demselben
Kernteilungsstadium. Lillie hat fiir die Entwicklung der Organc darauf hingewiesen,
dafl der Teilungsrhythmus der die betreffende Organanlage zusammensetzenden Zellen
in einem geraden Verhiltnis steht zu der Zeit, da die Organe zu funktionieren beginnen;
je frither dieser Zeitpunkt, desto rascher der Teilungsrhythmus der Zellen. Jedenfalls
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wird derselbe durch die Beschaffenheit der Zellen sehr wesentlich beeinflufit, durch ihre
chemische Zusammensetzung, ihre Struktur usw. (s. im Anhang den Abschnitt Lokalisa-
tionen im Ei), die wohl sehr frithzeitig in den einzelnen Furchungszellen oder in Gruppen
derselben auftreten, so daf} sich eine Zelle, aus deren Nachkommen Entodermzellen ent-
stehen, wesentlich von ciner Zelle unterscheiden diirfte, welche Nervenzellen liefert.

Bemerkungen iiber den Wert der einzelnen Furchungszellen.

Es wurde oben die Ansicht erwihnt, dafl bereits bei der Bildung der ersten Fur-
chungsebene des Froscheies eine Beziehung zwischen dieser und der Medianebene
der Larve bestehe. Schon im Jahre 1851 wurde von G. Newport auf Grund von
experimentellen Untersuchungen eine diesbeziigliche Angabe gemacht. Newport fixierte
Froscheier im Stadium der Zweiteilung und liefl dieselben sich entwickeln, bis mit dem
Auftreten der Medullarwiilste die Lingsachse des Korpers festzustellen war. Er fand,
dafl die erste Furchungsebene mit der Medianebene der Larve iibereinstimmt. Man
hat selbstverstdndlich daraus den Schlufl gezogen, dafl die eine Blastomere die
rechte, die andere die linke Korperhilfte liefern miisse. Untersuchungen von Kopsch
haben gezeigt, dafl diese Annahme tatsichlich beim Froschei in vielen Fillen
zutrifft, obgleich Ausnahmen haufig vorkommen. Eine Verallgemeinerung der Befunde
fur andere Wirbeltiereier ist jedoch vorldufig nicht méglich. Cornelia Clapp
hat fiir einen Knochenfisch festgestellt, dafi die erste Furchungsebene sehr oft
mit der Medianebene iibereinstimmt, aber auch bis 90® von ihr abweichen kann.
Auch sind die Beobachtungen von M. Duval (1884), welche die Identitit der
ersten Furchungsebene beim Hihnerei mit der Medianebene beweisen sollten, in
neuerer Zeit beanstandet worden. Uber die Bestimmung der beiden ersten Blasto-
meren beim Aufbau des Embryos suchte sich Roux durch Experimente an Frosch-
eilern im Zweiteilungsstadium Gewifiheit zu verschaffen. Er zerstorte die eine Blasto-
mere mehr oder weniger vollstindig mittels einer glithenden Nadel und erhielt bei
der Weiterentwicklung der unverletzten Blastomere eine sog. Hemiblastula, die sich
zu einer Hemigastrula und schliefllich zu einem Hemiembryo lateralis entwickelte,
d. h. zu einem Embryo, der einseitige mehr oder weniger schwere Defekte aufwies. So
besaf} derselbe blof} eine halbe Medullarplatte, ferner eine Chorda dorsalis und ein Darm-
rohr von geringer Gréfle. Andere Versuche mit vierzelligen Furchungsstadien ergaben,
je nach der Zahl der zerstorten Blastomeren (1—3), mehr oder weniger vollstindige
Larven. Auf Grund dieser Beobachtungen vertrat Roux die Ansicht, ,,dafl die Ent-
wicklung der Froschgastrula und des Embryos eine Mosaikarbeit sei, und zwar aus
mindestens vier vertikalen sich selbstindig entwickelnden Stiicken entstehe'’.

Allerdings finden bei Embryonen aus Eiern, bei denen eine Blastomere im
Zweiteilungsstadium zerstért wurde, auf die Regeneration der fehlenden Hilfte hin-
zielende Prozesse statt, die Roux als Postgeneration bezeichnete. Dabei wird die
tbrigbleibende Dottermasse der angestochenen Blastomere ,,zellig' organisiert, ent-
weder von dem intakt geblicbenen Kerne der verletzten Blastomere aus, oder von
den Zellen des aus der andern unverletzten Blastomere sich entwickelnden Hemi-
embryos. So erfolgt eine je nach dem Grade der Verletzung mehr oder weniger voll-
standige Ergidnzung. O. Hertwig hat nun die Rouxschen Versuche wiederholt, gelangte
jedoch zu andern Resultaten, die er in einer der Rouxschen entgegengesetzten Theorie
zusammenfafite. Hertwig erhielt neben Embryonen mit einer Spina bifida, d. h. einer
dorsalen Spaltung des zentralen Nervensystems und des Wirbelkanals, auch solche,
die sich nach Zerstoérung einer Blastomere des Zweiteilungsstadiums aus der unverletzten
Blastomere zu ganzen aber abnorm kleinen Embryonen entwickelten. Hertwig zog
daraus den Schluff, dafl den beiden ersten Blastomeren eine gewisse Selbstidndigkeit
innewohnt, so dafl sie, wenn sie voneinander getrennt werden, imstande seien, einen
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vollstindigen, wenn auch kleineren Embryo zu bilden. Vielleicht ist die Annahme
gestattet, dafl die Schliisse Rouxs und Hertwigs sich nicht so unvermittelt gegen-
iberstehen, wie es zuerst den Anschein hat, sondern die beiden Blastomeren, solange
sie im Zellverbande miteinander verbleiben, sich gegenseitig in ihrer Entwicklung
beeinflussen konnen, um eine rechte oder linke Korperhilfte herzustellen, wihrend sie,
vollstandig voneinander getrennt und folglich selbstindig geworden, imstande sind,
jede fiir sich einen ganzen Embryo zu bilden. Ob Schliisse, die an einer einzigen Form
gewonnen wurden, eine Anwendung auch auf andere Formen finden diirfen, ist gewif3
fraglich, doch muf§ in diesem Zusammenhange erwihnt werden, dafl durch Schiitteln
von Amphioxuseiern, die sich auf dem Zwei- bis Vierteilungsstadium befanden, eine
Isolierung der Blastomeren erzielt wurde und daf aus jeder einzelnen solchen Blastomere
ein kleiner, aber im iibrigen normaler Embryo sich entwickelte. Ahnliches wird
von den Eiern von Hydromedusen, Ascidien und Echinodermen berichtet; die im Zwei-
zellenstadium voneinander getrennten Blastomeren des Ctenophoreneies bilden dagegen
immer blofl Hemiembryonen. Ein Verhalten des Eies, bei welchem die ersten Furchungs-
zellen imstande sind, voneinander getrennt, jede fiir sich, einen ganzen Embryo zu
bilden, wird als Totipotenz bezeichnet; diese geht bei den verschiedenen Formen
verschieden weit; so kann noch im Vierteilungsstadium jede isolierte Blastomere
eines Echinus- oder eines Amphioxuseies einen ganzen Embryo liefern, ja sogar im
Achtteilungsstadium vermag jede isolierte Blastomere noch eine Gastrula zu bilden.
Diese aus isolierten Blastomeren entstandenen Bildungen sind jedoch immer abnorm
klein, auch ist die Zahl der sie zusammensetzenden Zellen, verglichen mit normalen
Larven, eine reduzierte. Bei einem Embryo, welcher aus einer der ersten Furchungs-
zellen entstand, betrug die Zahl der Zellen blof die Hilfte, bei einem Embryo, welcher
aus einer Blastomere des Vierteilungsstadiums geziichtet wurde, blo8 ein Viertel der
Zellen eines normalen Embryos. Diese wenigen Angaben mogen dem Leser eine Vor-
stellung von den zahlreichen Fragen geben, welche sich an den Furchungsvorgang
kniipfen. Es ist an dieser Stelle nicht méglich, niher auf die Theorien einzu-
gehen, welche die beobachteten Tatsachen in einen geordneten Zusammenhang zu
bringen suchen, doch ist hervorzuheben, dal méglicherweise die Lehre von der Totipotenz
der Furchungszellen fir die Erklirung der Entstehung eineiiger Zwillinge sowie der
so verschiedenartigen Doppelbildungen von Bedeutung ist. Wir werden auf diesen
Punkt spiter ausfiihrlich zuriickkommen (siehe das Kapitel iiber die eineiigen Zwil-
linge und die Doppelbildungen).

Die Furchung ist kein Prozefl mit phylogenetischer Bedeutung, d. h. es 1d8t sich
aus der Art und Weise seines Ablaufes kein Schiufl tun auf die Verwandtschaft der
verschiedenen Tierformen untereinander. lhre Bedeutung liegt vielmehr darin, daff
sie den Blastomeren gestattet, die Grofie der dem betreffenden Tiere cigenen Zellen
anzunehmen. Wir kénnen mit Brachet das Ei als eine Zelle auffassen, dessen Leib
hypertrophisch ist; durch die Furchung wird ein normales Verhiltnis zwischen dem
Kern und dem Protoplasma der aus dem befruchteten Fi hervorgehenden Zellen her-
gestellt. Die Furchung ist demnach als eine bloBe Zerlegung des befruchteten Eies
aufzufassen, nicht etwa als eine Differenzierung; die Bestimmung der einzelnen
Teile des Keimes ist schon im befruchteten Ei gegeben; sie erfihrt wihrend des
Furchungsprozesses keine Anderung.
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Gastrulation und Keimblitterbildung.

Von Vorgingen, die sich, abgesehen von ihrer Beeinflussung durch die Menge des
Dotters, bei allen Wirbeltieren in wesentlich derselben Weise abspielen, haben wir die
Befruchtung und die Furchung kennen gelernt. Diese fiithrt, je nachdem sie eine
totale (Amphioxus, Frosch, Sidugetiere) oder partielle (Végel, Reptilien, Selachier) ist,
zur Bildung eines das Blastocoel umschlielenden Blaschens (der Blastula) oder einer
Keimscheibe, unter welcher sich die dem Blastocoel zu vergleichende, von verflissigtem
Dotter angefiillte subgerminale Hohle (Cavum subgerminativum)befindet. Die fundamen-
tale Ubereinstimmung in der Entwicklung der Wirbeltiere erstreckt sich, nachdem schon
in der Blastula resp. der Keimscheibe das primitive Ectoderm und Entoderm ent-
standen sind, noch weiter; ja, wir sind jetzt in der Lage zu behaupten, dafl sie auch
die Bildung des mittleren Keimblattes und die erste Anlage der Organe umfafit,
allerdings bei den verschiedenen Wirbeltiereiern durch den jeweiligen Grad der Aus-
bildung des Dotters beeinflufit.

Mit dem Abschlusse der Furchung und der Herstellung der Blastula resp. der
Keimscheibe tritt die Embryonalanlage in einen dritten Entwicklungsabschnitt ein, der
dadurch gekennzeichnet wird, dafl der Keim von einer bestimmten Stelle seiner
Oberfliche aus eine Einstillpung oder Invagination erfihrt (Gastrulation), an welche
sich die Bildung des Mesoderms durch seitliches Auswachsen von den Lippen der
Invaginationséffnung (Urmund = Prostoma) resp. von den Wandungen der Hohle
(Urdarm = Archenteron) aus anschliefit. Nach Ablauf dieses Prozesses finden wir in
der Larve drei Keimblitter, das Entoderm, das Mesoderm und das Ectoderm.

Auch die Gastrulation und diesich daran anschliefende Mesodermbildung unterliegen,
wie jetzt wohl allgemein zugegeben wird, einer Modifikation, je nach der Menge des
Dotters, denn je betrdchtlicher dieser ist, desto gréfiere Schwierigkeiten setzen sich der
Invagination des Keimes und dem Auswachsen des Mesoderms von dem Prostoma sowie
von der Wandung des Urdarmes aus entgegen. Den vollstindigsten und am klarsten zu
tibersehenden Gastrulationsprozefl finden wir folglich bei den kleinen, dotterarmen,
total und fast &dqual sich furchenden Eiern des Amphioxus. Auch ist hier die
Mesodermbildung von einer Einfachheit, welche wir bei den hoheren Formen wver-
missen und die uns geradezu als Schema fiir die Mesodermbildung iiberhaupt gelten
darf. Schwieriger verstindlich sind dagegen die Vorginge bei den ziemlich dotter-
reichen Eiern unserer einheimischen Amphibien, noch schwieriger bei den telolecithalen
Eiern der Sauropsiden sowie bei den Eiern der Sdugetiere, die sich ja héchstwahr-
scheinlich von Formen mit sehr dotterrcichen Eiern ableiten (Monotremen). Bei den
drei zuletzt genannten Klassen wird die Einstiilpung auch hiufig durch eine solide,
von der Oberfliche des Keimes ausgehende Einwucherung ersetzt, welche erst dann
in ihrer wahren Bedeutung erkannt wurde, als man zur Einsicht gelangte, dafl die
‘Gastrulation einen Prozef} darstellt, welcher bei allen Wirbeltieren der Differenzierung
des Keimes in die drei Keimblatter (Ectoderm, Entoderm und Mesoderm) vorausgeht.
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Es ist das grofie und bleibende Verdienst von E. Haeckel, die Bedeutung dieser Tatsache
erkannt und zur Grundlage seiner Gastraeatheorie gemacht zu haben. Die Uberzeugung,
dall in diesem Prozesse ein Entwicklungsstadium jedes Wirbeltieres gegeben sei,
ist seit Haeckels Arbeiten durch Untersuchungen an den verschiedensten Klassen iiber
allen Zweifel erhoben worden. Die Gastrulation verbindet als ein gemeinsamer Entwick-
lungsvorgang sozusagen alle Klassen der Wirbeltiere untereinander, vom Amphioxus bis
zum Menschen hinauf. Sie ist in dieser Hinsicht nur noch mit der Befruchtung und der
Furchung zu vergleichen, auch erhilt sie eine sehr hohe Bedeutung dadurch, daf sie im
Zusammenhange mit der Mesodermbildung stehend, die friiheste Organisation des Keimes
in die drei aus Zellaggregaten bestehenden Keimblitter oder Primitivorgane herstellt.
Der Zusammenhang zwischen Gastrulation und Mesodermbildung ist ein so inniger, daf er
von einigen Autoren durch die Bezeichnung der Invagination, wenigstens bei den hoheren
Formen, als Mesodermsickchen, in den Vordergrund gestellt wurde (O. Hertwig).

Wir schildern den Verlauf der Gastrulation bei den Keimen verschiedener Formen,
indem es nur auf diese Weise méglich wird, sowohl das Gemeinsame des Vorganges in
der Entwicklungsgeschichte der Wirbeltiere zu erkennen, als auch die Bedeutung der
Modifikationen zu verstehen, welche derselbe infolge der Ausbildung gréferer Dotter-
massen erfihrt.

Gastrulation beim Amphioxus.

Die Bildung der Gastrula geht von dem in Fig. 27a dargestellten Endstadium der
Furchung, der Blastula, aus. Diese stellt ein Blischen dar, dessen Wandung aus ein-

Fig. 27. Blastula und Gastrula des Amphioxus.
Nach Cerfontaine.
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schichtigem, ziemlich hohem Epithel besteht. Ein Abschnitt wird von Zellen gebildet,

die infolge reichlicher Einschliisse von Dotterplattchen spezifisch schwerer sind und sich

infolgedessen stets nach unten einstellen. Eine absolut dquale Furchung findet dem-

gemdfl beim Amphioxusei nicht statt. Fir die Orientierung der Figuren gilt das auf
Seite 46 fiir die Furchungsbilder Ge-
sagte.

Die stirker dotterhaltigen Zellen
stiilpen sich nun ein, und zwar so,
dafl wir zunichst einen seichten
Becher oder eine Schale erhalten,
die an Tiefe gewinnt; dabei wird
die Furchungshéhle bis auf einen Spalt
reduziert. Die Offnung des Bechers
wird infolgedessen enger (Fig. 27c);
sie stellt den Urmund oder das
Prostoma dar, welches in den von
den eingestiilpten Zellen, dem pri-
mitiven  Entoderme,  begrenzten

Nach Cerfontaine, Raum, den Urdarm oder das Archen-

teron hineinfithrt. Diese Einzelheiten

werden bei dem Lingenwachstum der Larve (Fig. 28) noch deutlicher. Die duflere Zell-
schicht, die auch einen Besatz mit Wimpern oder Flimmerhaaren aufweist, ist das
primitive Ectoderm, welches am Urmunde in das primitive Entoderm iibergeht.

Fig. 29. Amphioxus mit 2 Ursegmenten.
A. Ansicht der dorsalen Wand des Urdarms.
B. Dorsalansicht der Larve nach Entfernung des Ectoderms.
Nach den Hatschekschen Modellen.

Diese urspriinglich weite Offnung erleidet eine allmihliche Einengung, und
zwar wird von einigen Autoren, darunter in erster Linie von Hatschek, dann von
O.Hertwig angenommen, daf} die vordere Begrenzung des Urmundes (vordere Urmund-
lippe) eine lineare Verwachsung in der Medianebene erfihrt, welche allmihlich auf die
hintere Urmundlippe weiter geht. NachHatschek erstreckt sich der Urmund urspriinglich
iber die ganze Region, in der wir spiter den Riicken ausgebildet finden; er soll sich in
cranio-caudaler Richtung schlieflen, indem als letzter Rest noch lange eine kleine auf
die dorsale Fliche des Embryos geriickte Offnung, der Neuroporus iibrig bleibt, iiber
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dessen Bedeutung fiir das Lingenwachstum des Embryos wir spiter noch Ausfiihr-
licheres mitteilen werden. Andere Autoren treten fiir einen konzentrischen Verschluf}
der Offnung ein (C. Rabl, u. a.). An der schlauchférmigen, aus den beiden primitiven
Keimblattern bestehenden Gastrula mit bereits stark verengtem Urmunde beginnt die
Bildung des mittleren Keimblattes, des Mesoderms. Bei diesem Vorgange entstehen an
der dorsalen Wandung des Urdarms (Fig. 20 A und B) paarige Ausbuchtungen oder
Divertikel (Coelomdivertikel), die cranial beginnen und sich bei dem Langenwachstum
der Larve in caudaler Richtung weiter erstrecken. Zwischen denselben bildet sich median
an der dorsalen Wand des Urdarmes ein drittes unpaares Divertikel oder vielmehr eine
ventral gegen den Urdarm sehende Rinne, welche gleichfalls, allmdhlich caudalwirts
weitergreifend, sich in der ganzen Ausdehnung der Larve hinzieht. Es ist dies das
Chordadivertikel (Fig. 30 A).

Damit ist die erste Anlage sowohl des Mesoderms als des Achsenskeletes gegeben,
des erstern in den Mesodermdivertikeln, des letztern im Chordadivertikel. Die Mesoderm-
divertikel erfahren nun bei der weiteren Entwicklung eine Zerlegung in einzelne in

Fig. 30. Entwicklung des Mesoderms auf Querschnitten durch Amphioxuslarven.

Nach den Modellen von Hatschek.
Sekundires Entoderm punktiert.

cranio-caudaler Richtung aufcinanderfolgende paarige Sackchen, und zwar durch
Falten, welche von der lateralen Wand des Divertikels aus vorwachsen. Der Prozef}
schreitet gleichfalls in cranial-caudaler Richtung fort, d. h. die dem Urmunde zunéchst
gelegenc Strecke des Mesodermdivertikels wird zuletzt in einzelne Sackchen zerlegt.
Diese, urspriinglich mit dem Urdarm in Verbindung stehend, l6sen sich nun von
ihrem Mutterboden ab und stellen dann aufeinanderfolgende, paarige Blaschen dar, die
auf beiden Seiten des sich gleichfalls vom Urdarm abschniirenden Chordadivertikels
liegen (Fig. 30B). Auf diese Weise kommt an Stelle des Chordadivertikels ein Chordarohr
zustande, welches aber bald durch die Wucherung seiner Wandung zu der soliden Chorda
dorsaliswird. Die Loslosung und Differenzierung des Chordadivertikels geht gleichfalls
in caudaler Richtung weiter. Folglich sind caudal sowohl die Mesodermdivertikel
als auch die Chordarinne noch vorhanden, wihrend wir cranial die vom Entoderm
abgelosten Mesodermsickchen resp. median ein Chordarohr finden. Die Mesoderm-
divertikel liefern auf einem solchen Stadium successive neue Mesodermsickchen, die
sich den bereits gebildeten caudalwirts anschlieffen. Wir sehen also, dafi die Differen-
zierung der Embryonalanlage des Amphioxus in cranio-caudaler Richtung fort-
schreitet, ein Satz, der, wie spiter besonders zu betonen ist, auch fiir alle Wirbeltiere
gilt. Wir kénnen hier noch eine zweite Regel erwihnen, welche auf das frithembryonale
Wachstum der Embryonen Bezug hat. Wir sehen namlich, dafl neues Material vom
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caudalen Korperende aus in Form indifferenter Zellen geliefert wird, solange hier der
Urmund oder der Neuroporus als Rest desselben vorhanden ist.

In der Zerlegung der Mesodermdivertikel in einzelne Sickchen finden wir die erste
Andeutung eines bei der Weiterentwicklung wenigstens in zwei Keimblittern (dem
Ectoderm und dem Mesoderm) stattfindenden, im dritten Keimblatte, dem Entoderm,
vielleicht nicht ganz fehlenden Vorganges, den wir als Metamerie oder Segmentierung
bezeichnen. Dabei tritt, um so deutlicher, je primitiver die untersuchte Form ist, eine
Zerlegung des Rumpfes in einzelne transversale Abschnitte auf, welche beim Amphi-
oxus je zwei paarige und symmetrisch angeordnete Mesodermsickchen mit entsprechen-
den Spinalnerven umfassen. Im folgenden Kapitel wird es unsere Aufgabe sein, im Zu-
sammenhange mit den ersten Differenzierungsvorgingen am Mesoderm, den Begriff der
Metamerie, welche bei allen Wirbeltieren nicht blofi im Skelete, sondern auch in den
Weichteilen den Aufbau des Korpers beherrscht, genauer zu analysieren.

Nach der Ablésung der Mesodermsickchen und des Chordadivertikels von dem
die Wandung des Urdarmes darstellenden primitiven Entoderm (Fig. 30 B) schliefit
sich dieses wieder zusammen, um eine kleinere Héhle, die Darmhéhle, abzugrenzen.

Das dieselbe begrenzende Epithel stellt nun-
mehr das sekundire Entoderm dar, im
Gegensatze zum primitiven Entoderm der
Gastrula, von dem aus die Chorda- und
Mesodermanlagen entstehen. Wiahrend einer
gewissen Zeit der Entwicklung geht aber
das sekundiare Entoderm caudalwirts in
denjenigen Abschnitt des primiren Ento-
derms iiber, aus welchem sich noch das
Chordadivertikel sowie die Mesodermdiver-
tikel in der Ndahe des Urmundes resp. des

Neuroporus zu bilden haben.
Ein weiterer Vorgang besteht darin,
dafl die Mesodermsickchen, welche in
Fig. 30 B auf beiden Seiten der Chorda
dorsalis liegen, ventralwirts zwischen dem
Ectoderm und dem sekundiren Entoderm
auszuwachsen beginnen. Die Hohle der Sickchen gewinnt auf diese Weise eine
betriachtliche Ausdehnung und stellt das Coelom oder die Kérperhshle dar, welche
folglich als ein abgesackter Teil des Urdarms aufzufassen ist. Die Mesodermsickchen
wachsen ventralwirts vor, bis sie unterhalb des Darmes miteinander zur Beriihrung
kommen. (Fig. 30c.) Zunichst sind sie in der Héhe des Darmes voneinander getrennt,
bald bilden sich jedoch die Scheidewande zwischen den einzelnen Sickchen zuriick und die-
selben treten in Léngs- und Querrichtung miteinander in Verbindung. So kommt es
zur Bildung eines in der ganzen Ausdehnung des Darmes sich erstreckenden einheit-
lichen Raumes, welcher spiter das Coelom oder die Kérperhohle im engeren Sinne dar-
stellt. Diese steht zunichst mit dem Hohlraum der dorsal gelegenen Mesodermsickchen in
Verbindung, doch lést sie sich spiter, indem sich die dorsalen segmentierten Abschnitte
des Mesoderms von dem ventralen unsegmentierten aber urspriinglich auch aus Seg-
menten hervorgegangenen Mesoderm selbstindig machen. Diese beim Amphioxus leicht
erkennbaren dorsalen Abschnitte bezeichnen wir als Ursegmente oder Somiten (Fig. 31).
Sie finden sich bei allen Chordaten in derselben Ausbildung, allerdings bei den ver-
schiedenen Klassen mit einzelnen Modifikationen, welche sich besonders in ihrer
weiteren Differenzierung ausprigen. Diese geht, wie die Bildung des mittleren Keim-
blattes tberhaupt, in cranio-caudaler Richtung vor sich, bis zu einem Stadium, in
welchem die fir den Erwachsenen charakteristische Zahl von Ursegmenten erreicht ist.
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Der indifferente Charakter des die Mesodermsickchen liefernden primitiven Entoderms
bleibt caudal, in der Umgebung des Urmundes, so lange erhalten, bis sdmtliche Ur-
segmente abgegrenzt sind.

Wihrend des Langenwachstums der Larve erfolgen auch am Ectoderm Ande-
rungen. Dieses bildet iiber dem Chordadivertikel eine nach oben leicht konkave,
aus hoheren Epithelzellen bestehende Platte (Medullarrinne), deren Rinder sich
weiterhin zusammenschlieen, um (Fig. 30 C) das Medullarrohr herzustellen. Uber
dasselbe erstreckt sich wieder das Ectoderm als einheitliches Blatt. Die Bildung des
Rohres erfolgt caudal bis iiber die Stelle hinaus, wo am Urmunde 'das Ectoderm in
das primitive Entoderm ibergeht. Diese Stelle, welche den Urmund umfafit, wird
demnach in das Medullarrohr aufgenommen und stellt nunmehr eine Verbindung
zwischen diesem und dem Darmrohr dar, welche mit dem Langenwachstum der Larve
gleichfalls in die Linge gezogen wird, aber doch noch immer dem Urmunde oder
doch wenigstens einem Teile desselben entspricht. Sie wird als Canalis neurentericus
bezeichnet, Ihre Bedeutung fiir das Lingenwachstum der Embryonalanlage ist eine
sehr grofic, indem ihre Begrenzung durch Zellen gebildet wird, welche ncch immer
die Eigenschaften des primitiven Entoderms besitzen und sowohl Mesoderm als Chorda
zu liefern imstande sind.

Wenn wir uns nunmehr von den einfachen fast schematischen Vorgdngen beim
Amphioxus der Betrachtung der Gastrulation und der Mesodermbildung bei Wirbeltieren zu-
wenden, so finden wir einerseits Ubereinstimmungen, andererseits aber auch Unterschiede.
Bei vielen Formen (z. B. Amphibien und Petromyzonten) erfolgt eine Invagination
des Keimes von der Oberfliche aus, die wir ohne weiteres mit der Gastrulation beim
Amphioxus vergleichen konnen. Von der Wandung dieser Einstiilpung aus und nach
beiden Seiten derselben bilden sich die zwischen Entoderm und Ectoderm auswachsenden
Mesodermmassen. Der Urmund oder auch blofl ein Teil desselben wird gleichfalls, wie
beim Amphioxus, in das Medullarrohr aufgenommen, um den Canalis neurentericus zu
bilden, welcher auch hier eine caudale Wachstumszone des Korpers darstellt. Auf der
andern Seite liegen jedoch Differenzen vor (Reptilien, Végel). So kann die Einstiilpung
teilweise oder ganz durch eine solide, von der Oberfliche des Keimes ausgehende Ein-
wucherung ersetzt werden, auch tritt das Mesoderm nicht in Form einer Ausstiilpung des
Urdarmes auf, sondern als eine solide Wucherung der Wandung desselben, in welcher
sich erst nachtriglich ein spaltférmiges Lumen, das Coelom, bildet. Der Canalis neur-
entericus kann blofl durch die Pigmentierung von strangférmig angeordneten Zellen an-
gedeutet sein. Allein diese Differenzen treten zuriick gegeniber den fundamentalen
Ubereinstimmungen , welche uns berechtigen, in der Bildung der Gastrula und des
Mesoderms beim Amphioxus den. Grundtypus fir die Vorginge bei Wirbeltieren
zu erblicken.

Zum Verstindnis der Gastrulation und der Mesodermbildung bei Sdugetieren ist
es wieder unbedingt notwendig von ihnen eine Briicke zu den einfachen Zustinden beim
Amphioxus zu schlagen. Dazu dient die Untersuchung der Gastrulation und der Meso-
dermbildung bei drei andern Formen, namlich bei unsern einheimischen Amphibien, bei
Reptilien und bei Vogeln.

Gastrulation bei Amphibien.

Das Endpredukt des totalen, aber indqualen Furchungsprozesses beim Frosch
erblicken wir in dem Blaschen (Schnittbild Fig. 22, Oberflachenbild Fig. 21 F) mit zwei-
oder mechrfach geschichteten, stark pigmentierten Zellen in der oberen und einer
Masse von grofieren, dotterhaltigen, unpigmentierten Zellen in der unteren Hemisphiére.
Die ersteren bilden bei der natiirlichen Einstellung des Keimes im Wasser die Decke,
die letzteren den Boden der Furchungshohle.
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In den Figuren 33 A—F, welche den Vorgang der Gastrulation des Frosches er-
lautern sollen, sind die Eier so eingestellt, wie in den Figuren der Amphioxus- und Frosch-
furchung, ndmlich so, dafl die Achse, welche urspriinglich den animalen mit dem
vegetativen Pole Verba,nd schrig, die craniocaudale Achse horizontal verlduft, wobei
das craniale Ende des Kelmes links liegt.

Die pigmentierten Zellen der Blastula beginnen nun im weiteren Verlaufe der
Entwicklung die gréfieren, dotterhaltigen, in der natiirlichen Lage der Keime im Wasser
sich nach unten einstellenden Zellen zu umwachsen (Fig. 33A). Gleichzeitig entsteht
an einer bestimmten Stelle zwischen den pigmentierten und den unpigmentierten
Zellen eine Einsenkung oder Fmbuchtung der oberflichlichen Schicht (Fig. 33B), welche

Fig. 32. Gastrulation des Frosches. Oberflichenbilder.

sich im Bereich ciner, von der Oberfliche betrachtet, halbmondformigen Linie vollzieht
(Fig. 32 A). Dieselbe stellt dic vordere Urmundlippe dar (Fig. 33C), die Finsenkung, deren
Boden durch die dotterreichen Zellen gebildet wird, den Urdarm. Da die pigmentierten
Zellen gleichmiflig vorwachsen, so bilden sie, mit der als Halbmond sich darstellenden
vorderen Urmundlippe cinen Kreis, in welchem die bei Rana temporaria weiflen stark
dotterhaltigen Zellen an der Oberfliche des Keimes sichtbar werden.

Dieses Feld, der Dotterpfropf, auch Rusconische After genannt, wird weiterhin
eingeengt; die Rander schlieflen sich zusammen zu einer linienférmigen Naht (Fig. 32 C)
welche spiter sowohl zum Wachstum der Schwanzknospe als auch zur Bildung des
Anus Beziehungen aufweist.

Dic Zellen der Decke des Urdarms bilden ein hohes Cylinderepithel, das median
zur Chorda, weiter latcralwirts zum Mesoderm sich umwandelt (s. unten Bildung des
Mesoderms). Cranial von der vorderen Urmundlippe bildet eine zunidchst schmale Zone
der oberflachlichen Zellen die erste Anlage der Medullarplatte, aus welcher das ganze
centrale und periphere Nervensystem hervorgeht. (In den Figg. 33 A—F punktiert.) Die
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Platte wird durch die bei der weiteren Entwicklung erfolgende Verschiebung der vorderen
Urmundlippe in caudaler Richtung vergrofiert.

Wir haben zum Schlusse eine Gastrula vor uns, die sich mit der Amphioxus-
gastrula vergleichen liBt. Allerdings ist die Invagination nicht von derjenigen Stelle

Fig. 33. Gastrulation des Froscheies.
Medianschnitte, zum Teil schematisiert.

aus erfolgt, an welcher die Dotterzellen am massigsten entwickelt sind und die dem
untern vegetativen Pole der Amphioxuslarve entspricht, sondern an der Grenze
zwischen diesen Zellen und den kleinen pigmentierten Zellen der obern Hemisphire
des Eies.

In den obenstchenden Bildern der Fig. 33 wird durch weiteres Vorwachsen
der pigmentierten Zellen das Dotterfeld noch weiter eingeengt, ferner ist zwischen

Corning, Entwicklungsgeschichte. 1I. Auflage. 5



66 Mesodermbildung.

dem Urdarm und der stark zuriickgedringten Furchungshéhle eine weite Verbindung
entstanden. Der Vorgang ist prinzipiell von Wichtigkeit, denn er findet sich mit
einigen Abdnderungen bei Reptilien, Vogeln und - Sdugetieren wieder. Der Urmund
schlieft sich nun in der Weise, dafl eine lineare, median eingestellte Naht zustande
kommt, wie sie in Fig. 32C dargestellt ist. Diese wird teilweise in den Bereich der
Medullarplatte resp. in das Medullarrohr, einbezogen, beim Zusammenschlul der zur
Bildung desselben sich erhebenden Medullarwiilste. Aus diesem cranialen Abschnitte
entsteht bei vielen Formen der Canalis neurentericus, welcher das Lumen des Riicken-
marksrohres hinten mit dem Urdarm durch sekundires Auseinanderweichen der Rander
der Nahtlinie in Verbindung setzt (Fig. 34, 35). Aus der caudalen, aulerhalb des Me-
dullarrohres verbleibenden Strecke der Nahtlinie, welche sich allmihlich beim Aus-
wachsen des Schwanzes ventralwirts verlagert, entsteht der Anus. Dieser 148t sich
also dirckt aus einem Teile des Urmundes ableiten. Mit dem linearen Schlufl des
letzteren wird auch der Dotterpfropf endgiiltic von der Oberfliche in die Tiefe
gedringt.

Daf} bei der Gastrulation eine wirkliche Einstiilpung der Oberfliche des Keimes,
verbunden mit betréchtlichen Verschiebungen von Zellen, vor sich geht, ist wohl a priori
bei allen Wirbeltieren anzunehmen. Beim Frosch konnte Kopsch den direkten
Nachweis dafiir erbringen, indem er lebende, aufeinanderfolgende Stadien der Gastru-
lation vom obern und vom untern Pole aus photographierte und so die Bilder ver-
schiedener Entwicklungsstadien fixierte. Es zeigten dieselben, dafl tatsichlich bei der
Invagination Zellen, besonders solche der untern Hemisphire, gegen die halbmond-
formige Einstiilpungsstelle hinstromen, um im Innern des Keimes zu verschwinden und
die Wandung des Urdarmes zu bilden. An der aktiven Wanderung dieser Zellen kann
kein Zweifel bestehen.

Die Furchungshéhle scheint sich bei den verschiedenen Amphibien in recht ver-
schiedenem Mafle an der Bildung des Urdarmes zu beteiligen; bald finden wir das
in Fig. 33 F dargestellte Verhalten, bald wird jedoch die Furchungshshle durch den sich
ausdehnenden Urdarm zur Seite gedringt und zu einem Spalte reduziert, ohne daf
eine Verbindung beider Hohlen erfolgt. Moglicherweise lassen sich diese Verhaltnisse
durch die Annahme eines Unterschiedes in dem zeitigen Ablaufe der Gastrulation
erklaren. Als Endstadium derselben sehen wir beim Frosche (Figg. 34, 35) eine ling-
liche Larve vor uns (vgl. das Oberflichenbild Fig. 321), an deren hinterem Ende der
Canalis neurentericus eine Verbindung zwischen Darm und Medullarrohr herstellt,
wahrend der auBlerhalb desselben verbleibende Abschnitt der nahtférmigen Schluf-
linie des Urmundes sich sekundir wieder offnet und dic bleibende Verbindung des
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Enddarmes nach auflen schafft. Der Anus bildet sich iiberhaupt bei allen Wirbel-
tieren (siehe Entwicklung des Anus) aus der caudalen Strecke der Nahtlinie des Urmundes.

Entwicklung des Mesoderms bei Amphibien.

Die erste Anlage des mittleren Keimblattes entsteht bei Amphibien sehr friihzeitig,
wird aber in ihrer Entfaltung durch die immerhin betriachtlichen Dottermassen der
unteren Hemisphire stark beeinflufit. Mit dem Zusammenschlufl der Urmundlippen,
in Form einer Nahtlinie (siche das Oberflichenbild der Fig. 32 C), beginnt auch die
Mesodermbildung, welche sowohl von der dorsalen Wandung des Urdarmes als auch
von den sich in der Medianebene zusammenlegenden Lipper des Urmundes ausgeht
und zwar in Form einer zwischen dem primitiven Entoderm und dem Ectoderm vor-
wachsenden platten Zellmasse (Fig. 36), in welche sich nach O. Hertwig bei einigen

Fig. 36. Bildung des Mesoderms bei Amphibien.
Querschnitte durch frilhe Keime.

Amphibien ein feiner, dem Coelomdivertikel des Amphioxus entsprechender Spalt hin-
einzieht. Im Bereiche des Urdarmes werden die seitlich auswachsenden Mesoderm-
platten durch eine mediane Strecke der Urdarmwandung voneinander getrennt, die
aus hohen Cylinderepithelzellen besteht und indem sie sich einrollt, zunéchst die Chorda-
rinne, dann nach der Ablésung von dem primitiven Entoderm, den Chordakanal her-
stellt. Dieser wird alsdann infolge der Wucherung von Zellen der Wandung zum soliden
Stabe der Chorda dorsalis. Bei der weitern Entwicklung lgsen sich auch die Mesoderm-
platten von ihrem Mutterboden ab und bilden, indem sie ventralwirts auswachsen, eine
von dem Coelomspalt durchsetzte Schicht, welche seitlich die Wandung der nunmehr
als Darm anzusprechenden Héhle von dem Ectoderm trennt. In anderer Weise als beim
Amphioxus wird hier blofl der dorsale Abschnitt des Mesoderms in einzelne Metamere
(Ursegmente oder Somiten) zerlegt und zwar erst nachdem das Mesoderm den Darm
ventral zu umwachsen begonnen hat. Der ventrale Teil des Mesoderms, welcher beim
Amphioxus metamer angelegt wird, dann durch nachtrégliche Riickbildung der Scheide-
winde den grofien Coelomraum herstellt, 1483t bei Amphibien, wie bei Wirbeltieren iiber-
haupt, die Einteilung in einzelne Metamere vermissen. Er stellt von vornherein einen
unsegmentierten Abschnitt des Mesoderms dar, in welchen das Coelom sich allmihlich

S*
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weiter ausdehnt, um schliellich eine grofle einheitliche Hohle darzustellen. Die Urseg-
mente stehen durch kurze, gleichfalls segmentale Zwischensticke mit dem unsegmen-
tierten ventralen Mesoderm in Zusammenhang. Die Segmentierung des dorsalen Meso-
derms erfolgt, wie beim Amphioxus, in cranial-caudaler Richtung. Fassen wir die fiir
Amphibien geschildertén Verhiltnisse zusammen, so finden wir auch hier eine Invagi-
nation und zwar der dotterreichen Zellen der untern Hilfte der Blastula, doch werden
dieselben infolge der grofleren Dottermassen nicht dirckt vom vegetativen Pole aus
eingestiilpt, sondern die Einstiilpungslinie ist gegen den animalen Pol hin an die
Grenze gegen die kleineren pigmentierten Zellen der obern Hemisphire verschoben.
Dagegen erfihrt der Urdarm bei vielen Amphibien eine betrichtliche Erweiterung, indem
er in die Furchungshéhle durchbricht und diese ihm gewissermaflen einen vordern
Abschnitt anfigt. Auf diese Weise wird, besonders bei sehr dotterreichen Formen,
ein nicht unbetrichtlicher Teil des primitiven Entoderms direkt aus den Zellen, welche

Fig. 37. Bildung des Mesoderms bei Amphibien.

Querschnitte durch Keime vor und nach Abschnirung des Medullarrohres.

die Furchungshéhle begrenzen, gebildet. Bei Gymnophionen, deren Dotterreichtum
fast denjenigen der Vogel oder Reptilien erreicht, scheint sogar der grofite Teil des
Entoderms aus den Dotterzellen, welche die Furchungshohle begrenzen, hervorzu-
gehen (Brauer). Das Mesoderm entsteht bei Amphibien durch das Auswachsen
solider Zellmassen aus den Wandungen der Invaginationshéhle oder aus den Rindern
des nahtartig sich schlielenden Urmundes; median bildet ein Teil der dorsalen Wandung
des Urdarms die Chorda dorsalis. Blof} der dorsale Teil der auswachsenden Mesoderm-
platten erfihrt eine Trennung in Metamere (Ursegmente), wahrend das ventrale Meso-
derm unsegmentiert bleibt und durch die Ausbildung eines Coelomspaltes in zwei Lamellen
zerlegt wird, von denen sich die eine, die viscerale Lamelle des unsegmentierten Meso-
derms, dem Entoderm, die andere, die parietale Lamelle, dem Ectoderm anlegt. Das
ventrale unsegmentierte Mesoderm hingt mittelst der Zwischenstiicke mit dem dorsalen,
segmentierten Mesoderm zusammen.
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Gastrulation bei Reptilien.

Die Bildung der Invagination bei Reptilien kntpft sich ziemlich ungezwungen,
einerseits an die Gastrulation bei Amphibien, andererseits an diejenige der Vogel und
Saugetiere. Besonders fallt die Ahnlichkeit mit der Gastrulation und Mesoderm-
bildung bei den Eiern gewisser Amphibien (Gymnophionen) auf, deren Dotterreichtum
der totalen Furchung des Eies hindernd in den Weg tritt, so daf} wir, ganz wie bei Rep-
tilien und Végeln, als Endstadium des Vorganges eine Keimscheibe mit einer groflen,
dieselbe tragenden, ungefurchten Dottermasse erhalten. Bei Reptilien bildet sich die In-
vagination innerhalb der Keimscheibe aber nicht in deren Mitte, sondern exzentrisch.
Die oberflichliche Schicht zeigt sehr frithzeitig eine epitheliale Anordnung ihrer Zellen;
mit dem Auswachsen der Keimscheibe iiber den Dotter erhalten die mehr im Zentrum
derselben gelegenen Zellen den Charakter eines hohen, zylindrischen Epithels. Dieser
Bezirk grenzt sich ziemlich deutlich gegen den peripheren Teil der Keimscheibe ab und

Fig. 38. Schema der Bildung des Urdarms bei Reptilien.
(Die Grenze ist punktiert angegeben.)

bildet einen weiflichen Flecken, den sog. Embryonalschild. An einer Stelle der Begren-
zung des Embryonalschildes tritt ein undurchsichtiger Knoten auf, der im Vergleiche
mit dem iibrigen Embryonalschilde leicht vorspringt; es ist dies die Primitivplatte oder
Area primitiva (Fig. 38). Hier erfolgt eine Einstiilpung der oberflachlichen Schicht
der Keimscheibe, welche also noch innerhalb des Embryonalschildes, jedoch in deren
Peripheric liegt. Die Einstiilpung erstreckt sich unter den oberflachlichen Zellen
des Embryonalschildes gegen das Zentrum desselben hin. Die Invaginationsdffnung
(Urmund) grenzt sich dabei durch eine scharfe vordere und eine weniger scharfe hintere
Lippe ab. Bei einigen Formen zieht sich der Urdarm unter dem ganzen Embryonal-
schilde hin (Gecko und Schildkréten); bei andern dagegen (Lacerta) wird eine
grofere Strecke der Einstiilpung durch eine solide Wucherung dargestellt, die von dem
cranialen Ende des Sackes ausgeht. Die Richtung der Einstilpung stimmt mit der
Kérperachse iberein. Auch sehen wir (Figg. 38, 39), daBi sich die Hohle unter einem groflen
Teil der Medullarplatte, welche sich zur Bildung des Medullarrohres cinzukrimmen be-
ginnt, hinzieht. Der Vorgang ist um so urspriinglicher, je weiter cranialwirts das
Lumen des Urdarmes reicht. Bei der Reduktion desselben, verbunden mit einem teil-
weisen Ersatze durch eine solide Zellmasse, wie wir sie bei Lacerta finden, wird diese
als Kopffortsatz des Urdarmes bezeichnet, auch sind wir tatsidchlich berechtigt, sie als
einen Ersatz fir den Urdarm anzusehen, indem sie dieselben Gebilde (Chorda und
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Mesoderm) liefert wie dieser. Die Ausdehnung des Urdarmes ist also in frithen Stadien
bei den einzelnen Formen eine sehr verschiedene, am betrichtlichsten wohl gerade bei
Schildkréten und Platydactylus (Gecko).

Die vordere Urmundlippe bildet (Fig. 39) eine scharfe Begrenzung des Einganges
in den Urdarm, und an ihr geht das hohe Ectoderm, das im ganzen Bereiche des Embryonal-
schildes ausgebildet ist und in der medianen Partie desselben die Medullarplatteherstellt, in
die dorsale, aus hohem Cylinderepithel gebildete Wand des Urdarmes tiber. Dagegen wirddie
ventrale Wand von relativ niedrigen Zellen hergestellt, die ziemlich unvermittelt am
Urmunde in die Zellen der Primitivplatte (Area primitiva) ibergehen (Fig. 39 A). Unter
dem ganzen Embryonalschild zieht sich nun das schon sehr frithzeitig aus den Zellen der

Keimscheibe entstehende sekundare Entoderm hin, welches, aus stark abgeplatteten
Zellen bestehend, die unter der Keimscheibe sich erstreckende, etwa mit der Furchungs-
héhle zu vergleichende, subgerminale Hohle nach oben hin begrenzt. Ebenso wie bei
einigen Amphibien die Gastralhshle in die Furchungshéhle durchbricht, erfolgt auch
bei Reptilien ein Durchbruch des Urdarms in die subgerminale Hohle (Fig. 39 C), bei
welchem sowohl die untere Wand des Urdarms als auch das derselben anliegende sekun-
dire Entoderm eine Riickbildung erfahren. Dann fiihrt blofl noch ein kurzer Kanal
vom Urmunde aus in die mit verfliissigtem Dotter angefiillte, weithin unter der Keim-
scheibe sich erstreckende subgerminale Héhle.

Auch hier wirft sich, wie bei Amphibien, die Frage auf, wieweit sich die Zellen des
sekundéren Entoderms an der Bildung des spatern Entoderms beteiligen, nachdem sich
dic Chorda und die Mesodermplatten (siche unten) von der dorsalen Wandung des Ur-
darmes abgelost haben. Einige Autoren, so z. B. O. Hertwig, nehmen an, daf} fast das
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ganze spitere Entoderm, sowohl im Bereich der Embryonalanlage als auch des Dotter-
sackes, aus dem sekundiren Entoderm hervorgehe, andere beschrinken jedoch die Rolle
desselben auf die Bildung des den Dotter umwachsenden Entoderms, welches als Dotter-
entoderm die innerste Schicht des Dottersackes herstellt (s. unten).

Bei den Gymnophionen, deren dotterreiche Eier sich partiell und discoidal furchen,
verliuft die Gastrulation ganz ihnlich wie bei Reptilien, was uns als Beweis dafiir
gelten darf, dafl bei diesem Prozesse keine prinzipiellen Unterschiede zwischen den
verschiedenen Formen vorhanden sind. Auch bei Gymnophionen bricht der Urdarm,
und zwar ziemlich frithzeitig, in die subgerminale (Furchungs-)Hohle durch, indem so,
wie auch bei anderen Amphibien, der eigentlichen Gastralhdhle ein sehr betrichtlicher
Abschnitt angefiigt wird.

Mesodermbildung bei Reptilien.

Was die Bildung des Mesoderms bei Reptilien anbelangt, so geht von der Area
primitiva nach allen Richtungen eine Wucherung von Mesodermzellen aus, welche dem
vom Urmunde auswachsenden Mesoderm der Amphibien (auch als peristomales Meso-

derm bezeichnet) entspricht. Mit der Entstehung der Invagination geht die Bildung des
Mesoderms auch auf die dorsale Wand des Urdarms iiber. Wir sehen hier wieder
eine mittlerc Platte von Zellen, die sich durch ihre betridchtliche Hoéhe auszeichnen und
sicher die Chorda dorsalis, vielleicht auch einen Teil des spateren Entoderms liefern
{embryonales Entoderm). Lateral von dieser Platte gehen die beiden Mesodermplatten
ab, in welche sich bei einigen Formen ein feiner, von Will bei Gecko nachgewiesener
Coelomspalt hineinzieht. Dieser stellt eine Ausbuchtung des Urdarmes dar und ist dem-
gemidB mit den in Fig. 30 auf beiden Seiten des Chordadivertikels befindlichen Meso-
dermdivertikeln des Amphioxus zu vergleichen. In einem Querschnittbilde vom Gecko
(Fig. 40) sieht man, wie sich der Urdarm mit der subgerminalen Hohle in Verbindung
gesetzt hat, doch hingt noch das Mesoderm beiderseits mit der Chordaplatte und dem
Entoderm zusammen. Bei denjenigen Formen, die einen soliden, von der Wandung des
Urdarmes axial und cranialwirts abgehenden Kopffortsatz besitzen (Lacerta) findet im
Bereiche desselben die Bildung des Mesoderms durch seitliches Auswachsen solider Zell-
.massen statt und auch die Chorda bildet sich von vornherein ohne Lumen. In allen
Fillen weichen jedoch spiter die Zellen der Mesodermplatten auseinander zur Be-
grenzung eines Coelomspaltes, den wir selbstverstindlich ohne weiteres mit dem Coelom
des Amphioxus und der Amphibien vergleichen diirfen. Die Bildung des Coeloms beginnt
im cranialen Teile der Anlage und schreitet allmahlich caudal- und lateralwirts fort.
Das gleiche gilt iibrigens auch von der Bildung der Ursegmente und det Zwischenstiicke.
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Gastrulation bei Vogeln.

Die Erkenntnis der Bedeutung der Gastrulation fir die Bildung der Keimblatter,
insbesondere des Mesoderms, ist dadurch verzégert worden, dafl von den Embryologen
lange Zeit hindurch das leicht zu beschaffende Material der Hihnereier bevorzugt wurde,
indem es geradezu als das klassische Objekt fiir entwicklungsgeschichtliche Unter-
suchungen galt. Viel klarer verlduft die Gastrulation und Mesodermbildung bei der
Ente. Wir sind folglich jetzt in der Lage, diese Bildungen bei Végeln auf dieselben
prinzipiellen Vorginge zuriickzufiihren, die wir bei Amphioxus, Amphibien und Rep-
tilien kennen gelernt haben. Dabei gewinnen wir aber auch die Erkenntnis, daf die an-
scheinend so verschiedenartigen, bei der Sdugetierentwicklung sich abspieleriden Vorginge
mit Leichtigkeit durch den Vergleich mit Végeln und Reptilien zu erkldren sind.

Am giinstigsten fiir die Untersuchung sind wie gesagt die Wasservogel, z. B. die
Ente. Hier wird das Endstadium der Furchung wie bei den Reptilien durch eine
Keimscheibe, welche einer grofien Dottermasse aufruht, dargestellt. Das Zentrum der
Keimscheibe bildet, entsprechend der mit verfliissigtem Dotter angefiillten subgerminalen
Hohle, eine etwas hellere Zone, die Area pellucida, wihrend die periphere undurchsichtige

Partic als Area opaca bezeichnet wird. Mit

der Umwachsung des Dotters durch die

Keimscheibe und der fortschreitenden Ver-

fliissigung des Dotters nimmt auch die Area

pellucida an Ausdehnung zu. Urspriinglich

rund, gewinnt sie allmihlich dic Form cines

Ovoids, dessen schmalere Partie dem cau-

dalen, die breitere dagegen dem cranialen

Ende der Embryonalanlage entspricht.

Den ersten betriachtlichen Fortschritt

in der Entwicklung, welcher sich im Ober-

flichenbilde darbietet, sehen wir im

Auftreten einer linearen axialen Ver-

dickung der caudalen Partie der Area pellu-

cida. Dies ist der Primitivstreifen, welcher

bei Flichenpraparaten in durchfallendem

Lichte als ein feiner weifilicher Streifen

oder Faden (daher von den iltern Autoren

auch als Achsenfaden bezeichnet) zu erkennen ist. Die ersten Anfinge dieser Bil-

dung sind bei Végeln in der 8.-—I14. Stunde der Bebriitung zu bemerken (s. die

Bilder der Entenkeimscheiben im Kapitel Nervensystem). Der Primitivstreifen (Fig. 41)

verlauft im allgemeinen in der Lingsachse der birnférmigen Anlage, zeigt jedoch

an seinem caudalen Ende nicht selten Knickungen, die auf gewisse Unregelmiflig-

keiten der Bildung zuriickzufithren sind, ohne dafl man ihnen jedoch in der Regel

fir die weitere Entwicklung des Embryos eine Bedeutung zusprechen dirfte. Kaum

bei zwei Keimscheiben derselben Grofie ist der Primitivstreifen genau in derselben

Weise ausgebildet. Bei der Oberflachenansicht (bei auffallendem Lichte) entspricht

ihm eine Rinne, die Primitivrinne, welche von zwei Falten, den Primitivfalten, be-
grenzt wird.

Der Primitivstreifen endet vorn mit einer knopfformigen Verdickung, dem Hensen-
schen Knoten, wo die Primitivfalten ineinander iibergehen und folglich die Primitiv-
rinne fehlt. Hier liegt auch bei einigen Formen, z. B. bei der Ente, iberhaupt wohl
bei den meisten Wasservogeln, die Offnung cines kurzen, blind endenden Kanals,
der cranialwirts, bei dem in Fig. 41 u. 42 dargestellten Stadium (Flachenbild und Median-
schnitt) zwischen dem sekundiren Entoderm und dem Ectoderm vor dem Hensenschen
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Knoten vordringt und als Fortsetzung einen soliden, gleichfalls axial verlaufenden
Strang, den Kopffortsatz des Primitivstreifens, aufweist. Die Einstiilpung entspricht
dem Urmund bei Reptilien (Fig. 39) und das ganze Bild hat eine auffallende Ahnlich-
keit mit den Verhiltnissen, die wir bei Reptilien (Lacerta) mit reduziertem Urdarm
antreffen. Die Ahnlichkeit gewinnt noch dadurch, dal von diesem soliden, axialen
Strange aus die Bildung sowohl der Chorda dorsalis, als des Mesoderms erfolgt.
Der Kopffortsatz des Primitivstreifens, welcher sich an den Hensenschen Knoten,
resp. an die Invagination anschliefit, ist auch (Fig. 42) bei der Untersuchung des Priparates

in durchfallendem Lichte gewissermaflen als eine weniger deutlich hervortretende Fort-
setzung des Primitivstreifens in cranialer Richtung zu erkennen, mit dem Unterschiede
natirlich, dafl er keine Reliefverhiltnisse auf der Oberfliche der Keimscheibe hervorruft,
indem die Primitivfalten am Hensenschen Knoten ein Ende nehmen.

Fig. 43. Zwei Querschnitte durch eine Hithnchenkeimscheibe mit einem Segmente.

A. Durch die vordere Strecke der Medullarplatte.
B. Durch die Primitivrinne.

Noch grofer wird die Ahnlichkeit mit der Gastrula der Reptilien beim Ver-
gleiche von Querschnitten. In Fig. 43 B, die einen Querschnitt durch den Primitiv-
streifen nach der Bildung des Mesoderms darstellt, sehen wir, dafl der Primitiv-
streifen durch eine lebhafte Wucherung der FEctodermzellen entsteht, indem die
Zellen ihren epithelialen Charakter aufgeben, ohne zunichst ihren Zusammenhang mit
dem IEctoderm zu verlieren. Dagegen bleiben diese Zellen vorlaufig noch von dem sekun-
diren Entoderm getrennt, welches, in der ganzen Ausdehnung der Keimscheibe aus-
gebildet, diese gegen die subgerminale Hohle abgrenzt. Ein Schnitt durch den Hensen-
schen Knoten dagegen zeigt da, wo die Invagination von der Oberfliche ausgeht, eine
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Verschmelzung des Ectoderms mit dem sekundiren Entoderm. Der Kopffortsatz
des Primitivstreifens ist, wie die Figur zeigt, sowohl vom Ectoderm als auch vom
sekundiren Entoderm unabhingig. Der Zusammenhang des Ectoderms mit dem sekun-
diren Entoderm, welchen wir zuerst am Hensenschen Knoten antreffen, erstreckt sich
bei der Weiterentwicklung caudalwirts am Primitivstreifen weiter fort. Der Kopffort-
satz zieht als eine selbstidndige Bildung vom Hensenschen Knoten aus cranialwirts.
Unterdessen gewinnt die Area pellucida an Ausdehnung,
indem die Verfliissigung des Dotters und auch die Vergrofierung
der subgerminalen Hohle mit der nunmehr beginnenden Um-
wachsung des Dotters durch die Keimscheibe Schritt hilt.
Auch sehen wir, daf3 das sekundire Entoderm, je nachdem
wir dasselbe in der Area pellucida oder in der Area opaca
untersuchen, einen verschiedenen Charakter aufweist. Inner-
halb der Area pellucida besteht es aus niedrigen, sogar auch
stark abgeplatteten (embryonales oder zentrales Entoderm),
innerhalb der Area opaca dagegen aus hohen, blasigen, zylin-
drischen Zellen, die mit Dotter angefiillt sind (peripheres oder
Dotterentoderm). Aus diesem letztern geht spiter die Bil-
dung der mit der Dotterresorption betrauten innern Schicht
des Dottersackes hervor (sieche die Bildung der Eihiillen),
wihrend die Zellen des embryonalen oder zentralen Ento-
derms die Mucosa des Darmes und die grofien Darmdriisen
liefern.
Der Vergleich der geschilderten Verhiltnisse mit der
Gastrulation der Reptilien ist leicht durchzufiilhren, wenn man von einer Form, wie z. B.
der Ente, ausgeht, bei welcher im Hensenschen Knoten eine deutliche Invagination und
nicht blof} eine den Kopffortsatz des Primitivstreifens herstellende solide Wucherung auf-
tritt. Die Invagination (Prostoma) entspricht dann der bei Reptilien von der Area primitiva
ausgehenden Einstiilpung, auch bricht sie genau so wie diese in die subgerminale Hohle
durch und zwar in ihrer ganzen Ausdehnung (siehe Fig. 39C). Ferner entspricht die
Primitivrinne bis zu einem gewissen Grade der Area primitiva der Reptilien, also einem
Urmunde, dessen Lippen sich jedoch gewissermafien in der Fortsetzung der spiteren Achse
des Embryos linear vereinigt haben (Fig. 44). Der Kopffortsatz des Primitivstreifens ent-
spricht ferner den Wandungen der Invaginationshéhle (Urdarm) der Reptilien, welcher sich
bei diesen Tieren in seiner primitivsten Ausbildung (Platydactylus) bis an das craniale
Ende der Embryonalanlage erstreckt, bei andern Reptilien dagegen (Lacerta) in seiner
cranialen Strecke durch eine solide, strangartige Wucherung ersetzt wird. Diesen letzten
Formen mit starker Reduktion des Urdarmes schlieflen sich naturgemif} die Vogel an. Das.
Treffende dieser Deutungen wird auch, wie wir gleich sehen werden, durch die Vorgange der
Mesodermbildung bestitigt. Dieses entsteht erstens vom Primitivstreifen, d. h. den ver-
einigten Urmundridndern, zweitens vom Kopffortsatze des Primitivstreifens, welcher den
Urdarm darstellt und wichst ganz wie bei Reptilien seitlich zwischen Ectoderm und sekun-
darem Entoderm aus. Bei der Ente wird das craniale Ende des Primitivstreifens mit
der alsdann als Canalis neurentericus zu bezeichnenden Offnung der Invagination in das
Medullarrohr aufgenommen, wihrend sich im Bereiche des caudalen, auflerhalb des.
Riickenmarksrohres verbleibenden Abschnittes, der Anus bildet. Auch hierin stimmt die
Entwicklung der Végel, Reptilien und Amphibien iiberein.

Mesodermbildung bei Vogeln.

Das Mesoderm wichst vom Primitivstreifen (peristomales Mesoderm), sowie vom.
Kopffortsatze desselben (gastrales Mesoderm) nach beiden Seiten hin aus. An Keim--
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scheiben, welche vom Dotter abgel6st, im durchfallenden Lichte untersucht werden, sehen
wir in frithen Stadien, vor der Bildung des Kopffortsatzes, blofli vom Primitivstreifen,
spater aber duch vom Kopffortsatze die zunichst soliden Mesodermplatten ausgehen.
Sie wachsen mit zackigem peripherem Rande zwischen das sekundire Entoderm und
Ectoderm gegen die Peripherie der Keimscheibe vor. Das Coelom bildet sich in der-
selben Weise wie bei Reptilien erst nachtraglich und zwar zunichst in der cranialen
Partie des Keimes (craniales Coelom), dann caudalwirts weiter fortschreitend auch
in der ibrigen Anlage. Eine in griofierer Ausdehnung sich erstreckende Invagination
(Urdarm) ist bisher bei keinem Vogel nachgewiesen worden, demnach geht die Bildung
des gastralen Mesoderms sowie der Chorda dorsalis von dem soliden Kopffortsatze des
Primitivstreifens aus, welcher axial die Chorda dorsalis, lateral davon die Mesoderm-
platten oder Mesodermfliigel liefert.

Diese Vorgiange lassen sich besonders deutlich an Querschnitten (Fig. 43) verfolgen.
Das vom Kopffortsatze auswachsende Mesoderm hilt mit der Ausbreitung des Keimes
auf dem Dotter Schritt und 18st sich nach einiger Zeit von dem Kopffortsatze ab, welcher
bereits die Anlage der Chorda dorsalis sowie auch einen kleinen an der Bildung des Ento-
derms teilnehmenden Abschnitt abgegeben hat. Die Segmentierung des Mesoderms ver-
lauft bei Viogeln in derselben Weise wie bei Reptilien, unter Bildung der Ursegmente
und der Zwischenstiicke sowie des unsegmentierten ventralen Mesoderms. Diese Dif-
ferenzierung verliuft, wie auch die bereits besprochene Bildung des Coeloms, in
cranio-caudaler Richtung.

Gastrulation und Keimblitterbildung bei Sdugetieren.

Das Verstindnis der Vorginge bei Sdugetieren stofit aus einem doppelten Grunde
auf grofiere Schwierigkeiten als bei Vogeln. Erstens ist bei fast allen Sdugetieren der Dotter
hochgradig reduziert, und zweitens werden durch die Festsetzung des Eies im Uterus
Komplikationen geschaffen, welche die frithesten Entwicklungsvorginge des Keimes beein-
flussen. Bei der niedersten Siugerform, den Monotremen, ist die Reduktion des Dotters
nicht erfolgt, auch vollzieht sich die Gastrulation und die Keimblatterbildung ganz ebenso
wie bei Reptilien, indem eine Invagination der Keimscheibe auftritt, welche cranialwirts in
einen Kopffortsatz iibergeht und nach unten in eine subgerminale Héhle durchbricht.
Dagegen erhalten wir bei den Eiern aller {ibrigen bisher untersuchten Siugetiere als Schluf3-
resultat der Furchung einen Zellhaufen, an welchem wir eine Adufiere, mehr oder weniger
epithelial angeordnete Schicht kubischer Zellen von einer zentralen Masse polygonaler,
dunkler gefirbter Zellen unterscheiden kénnen (Fig. 45A). Diese stellen die eigentliche
Embryonalanlage (Embryonalknoten) dar, wihrend die duflere Schicht (Trophoblast,
auch fetaler Ectoblast genannt) hauptsichlich bei der Festsetzung des Eies in der Uterus-
schleimhaut eine Rolle spielt und zwar in erster Linie bei denjenigen -Formen, die eine
engere Verbindung zwischen dem Ei und der Uterusschleimhaut aufweisen. Zwischen
dem Trophoblasten und dem Embryonalknoten bildet sich alsbald eine zunichst spalt-
formige aber rasch an Ausdehnung gewinnende Héhle (Fig. 45 B, C), die wir wohl mit
der Furchungshohle der niedern Formen (Amphibien) oder der subgerminalen Héhle der
Reptilien und Végel vergleichen diirfen. Auf diese Weise wird aus dem urspriinglich soliden
Zellhaufen ein Blaschen, dessen duflere Zellen sich abplatten, wihrend die Zellen des
Embryonalknotens sich an dem ecinen Pole als eine flache Scheibe ausbreiten. Die Blase
fullt sich mit einer aus den Uterusdriisen abgeschiedenen eiweifihaltigen Fliissigkeit. Die
Zellen der dufleren Schicht beschrinken sich bei der Weiterentwicklung darauf, erstens
das Ei nach auflenhin abzugrenzen, zweitens bei der Einbettung des Eies in die Uterus-
schleimhaut sehr lebhaft zu proliferieren, was auch damit in Zusammenhang steht,
daf} sie wihrend lingerer Zeit dazu bestimmt sind, Nahrungsmaterial teils aus dem
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miitterlichen Blute, teils aus eingeschmolzenem miitterlichem Gewebe (Embryotrophe)
aufzunehmen.

Die zur Bildung des Embryos fiihrenden Vorgénge beschrinken sich demnach auf
den Embryonalknoten. Wir miissen denselben mit der Keimscheibe der Reptilien und

Fig. 45. Entwicklung des Kanincheneies.
Nach Ed. van Beneden. Arch. de Biol. I. 1880.

A. Stadium nach Ablauf der Furchung.
B. Bildung der Blastulahshle.
C. Beginnende Bildung des Embryonalschildes.

Vogel vergleichen und untersuchen, wie die entsprechenden Entwicklungsvorginge sich
mit den frither von diesen Klassen geschilderten vergleichen lassen. Freilich sind wir
hier, da uns die Kenntnis der fortlaufenden Entwicklung des menschlichen Eies in
frihen Stadien fehlt, auf Analogieschliisse aus der Beobachtung der tierischen Ent-
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wicklung angewiesen. Sehr wertvoll sind die Angaben Bonnets tber die frithe Ent-
wicklung des Hundeeies. Hier nimmt die Eiblase friihzeitig betrichtlich an Umfang zu
(Fig. 46) und zeigt feine zottenartige Auswiichse des Trophoblasten, die bei der Fest-
setzung des Eies in die Uterusschleimhaut einwachsen. Am animalen Pole bilden die
Zellen des Embryonalknotens eine weifiliche Scheibe, die sich von der sonst durchsichtigen
Keimblase deutlich abhebt. Die Verinderungen, welche wir bei der Betrachtung des

Fig. 47 u. 49. Keimscheiben vom Hunde und 48 Kaninchen.
Hund nach Bonnet: Kaninchen nach Van Beneden.

Embryonalknotens im durchfallenden Lichte erkennen, sind in Fig. 47—51 dargestellt.
In Fig. 47 ist ein vom Rande der Keimscheibe ausgehender Primitivstreifen zu sehen,
der in cinen Hensenschen Knoten iibergeht. In Fig. 48 folgt das Bild einer Kaninchen-
keimscheibe, in welcher vom Hensenschen Knoten aus der Kopffortsatz des Primitiv-
streifens sich cranialwirts erstreckt. Hier ist der Primitivstreifen ganz wie bei Vogeln
ausgebildet, indem bei der Betrachtung von der Oberflache eine Primitivrinne von zwei
Primitivfalten begrenzt wird. Auch zeigt das caudale Ende des Primitivstreifens die-
selben UnregelmiBigkeiten wie beim Vogel. In einem dritten Bilde (Fig. 49) sehen wir
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eine Hundekeimscheibe vor uns mit einem sehr langen, in einen Hensenschen Knoten
iibergehenden Primitivstreifen. Hier befindet sich auch die Offnung einer Einstiilpung,
welche sich eine kurze Strecke weit in den Kopffortsatz des Primitivstreifens hineinzieht,
um dann, ganz wie bei Reptilien und gewissen Vigeln (Ente), unter Riickbildung ihrer
untern Wand eine Verbindung mit dem Blastocoel zu erhalten. Diese Einstilpung ist
bei verschiedenen Siugetieren nachgewiesen worden. In besonders groBer Ausdehnung
findet man sie bei der Fledermaus und beim Menschen, bei denen es fast den Anschein
hat, als ob sie, dhnlich wie bei einigen Reptilien (Platydactylus), bis an das vordere Ende
der Embryonalanlage reichen wiirde. Bei andern Formen vermissen wir dagegen die
durch den soliden Kopffortsatz des Primitivstreifens ersetzte Invagination. Wenn
die Einstiilpung sich bildet und secundir ins Blastocoel durchbricht, so wird sie, ganz
wie bei Reptilien und Végeln, in das Nervenrohr aufgenommen und stellt auf gewissen

Stadien eine Verbindung dieses Rohres mit dem Darme dar, die wir bei den friiher
besprochenen Formen (Frosch, Reptilien, Ente) als Canalis neurentericus erwahnt
haben. Der hintere, von der Aufnahme in das Medullarrohr ausgeschlossene Abschnitt
des Primitivstreifens steht zur Bildung des Anus in Beziehung.

Wenn wir nun diese Vorgidnge an Schnittpriaparaten untersuchen, so finden wir,
dafl sich die Embryonalanlage des Hundes, entsprechend Fig. 45, aus zwei Schichten
zusammensetzt, namlich aus einer dufleren aus hohen zylindrischen Epithelzellen be-
stehenden und einer innern, die von platten Zellen gebildet wird. Die duflere Schicht
geht ohne scharfe Grenze in die Zellen des Trophoblasten ber; sie stellt das Ecto-
derm dar, wihrend die tiefe Zellschicht mit dem sekundiren Entoderm der Vogel
und Reptilien vergleichbar ist. Tatsidchlich wichst diese Schicht weiter aus, um, am
entgegengesetzten Pole der Keimblase sich zusammenschliefend, den vom Entoderm
begrenzten Dottersack (Saccus vitellinus) herzustellen.

Alsdann haben wir folgende Schichten zu unterscheiden: 1. das Ectoderm im Be-
reiche der Embryonalanlage, welches tibergeht in 2. das ibrige als Trophoblast bezeichnete



Mesodermbildung bei Sdugern. 79

Ectoderm der Keimblase. Letzteres spielt keine weitere Rolle beim Aufbaue des Embryos;
dagegen besorgt es die Festsetzung des Eies in der Uterusschleimhaut sowie in frither Zeit
die Resorption von Nahrungsmaterial. 3. Das Entoderm, welches sich als tiefe Schicht
des Embryonalknotens anlegt, durch Auswachsen den Dottersack herstellt, und wie eine
Anzahl von Autoren (Bonnet) behaupten, einen betrichtlichen Anteil an der Bildung
des embryonalen Entoderms nimmt. Von anderer Seite (Sobotta) wird dies
in Abrede gestellt, und angenommen, dafl sich das ganze embryonale Entoderm von
der Wandung der Invagination aus bildet. 4. Das Mesoderm wichst sowohl vom
Primitivstreifen als von dessen Kopffortsatze seitlich aus.

Bei den Primaten, insbesondere beim Menschen, schliefit sich das Entoderm der
untern Schicht der Keimblase bei seinem Auswachsen zur Bildung des Dottersackes nicht
unmittelbar dem rasch sich ausdehnenden Trophoblasten an. Zwischen beiden Schichten
bleibt ein mit der VergréBerung der Keimblase zunehmender Raum ibrig, in welchen
das gerade bei Primaten sehr frithzeitig sich entfaltende Mesoderm hineinwichst. In
schematischer Form geben die Figg. 52 A—C diese Verhiltnisse wieder; sie stellen mehr

Ectoderm
Tropho- des Keimes Mesoderm

Ectoderm der blast

Keimblase Amnionhéhle
Entoderm

Tropho- Ento- Ecto-
blast derm derm

Dottersackentoderm

Fig. 52. Schema der Entwicklung der Nabelblase (Saccus vitellinus) und des Amnions
beim Menschen. (Hypothetische Stadien.)

oder weniger hypothetische Stadien der menschlichen Entwicklung dar, wihrend welchen
die Bildung des Dottersackes sowie die erste Entstehung einer Eihiille, des Amnions ab-
lauft. In Fig. 52 A sehen wir eine weite, vom Trophoblasten begrenzte Keimblasenhéhle
(Blastocoel), mit einem Embryonalknoten, dessen tiefste Schicht als Dotterentoderm in
der Richtung der Pfeile auszuwachsen beginnt. In Fig. 52C hat dieser Vorgang
zur Bildung des Saccus vitellinus gefiithrt, doch schliefit sich dieser nicht unmittel-
bar dem Trophoblasten an, sondern zwischen beiden befindet sich ein weiter
Raum, welcher im richtigen Verhiltnisse zum Dottersacke gezeichnet noch viel gréfier
ausfallen miifite. Derselbe wird von den sehr frithzeitig aus der Embryonalanlage
vorwachsenden Massen des auflerembryonalen Mesoderms ausgefiillt, in welchem sich das
weite, von Zellbalken durchzogene auflerembryonale Coelom bildet (von vielen Autoren
auch als Magma reticulare bezeichnet). Dicses erfahrt dann mit der fortschreitenden
Ausdehnung der Fruchtblase eine immer weiter gehende Reduktion (siehe Eihdute).
Der Saccus vitellinus erscheint also bei Primaten von vornherein als ein unansehn-
liches Gebilde, besonders im Vergleiche mit dem viel stirker wachsenden, die duflere
Wand der Keimblase darstellenden Trophoblasten. Auch nimmt er, insbesondere
beim Menschen, keinc weitere Entfaltung, sondern bildet sich zum Teil zuriick,
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nachdem seine Wandungen in frithen Stadien eine wichtige Rolle als Stitte der Blut-
bildung gespielt haben.

Diese Eigentiimlichkeiten der Primatenentwicklung stehen ohne Zweifel im Zu-
sammenhang mit dem friihzeitigen Eindringen des Eies in die Uterusschleimhaut
und der dadurch gebotenen Moglichkeit der Nahrungsbeschaffung, die mit der Fliche
der resorbierenden Zellschicht wichst und so die urspriinglich dem Dottersack zu-
kommende Rolle tibernimmt. Spéter erfihrt das auflerembryonale Coelom eine sehr
weitgehende Reduktion, indem der mit Flissigkeit immer stirker sich fullende, den
Embryo einhiillende Amnionsack, den vom aufierembryonalen Coelom eingenommenen
Raum fiir sich beansprucht und so denselben zum Schwunde bringt (s. Entwicklung
der Eihiillen).

Wie haben wir nun diese Vorgange an der Siugetierkeimblase im Lichte der bei
anderen Formen gewonnenen Erkenntnis zu beurteilen? Zunichst erblicken wir in der
Bildung des Primitivstreifens und seines Kopffortsatzes analoge Vorginge, wie wir sie
bei der Ente gefunden haben. Wir sehen wieder am cranialen Ende des Primitiv-
streifens den Hensenschen Knoten sowie eine Invagination, welche in einen unter dem
Keime gelegenen mit dem Blastocoel oder dem subgerminalen Spalte zu vergleichenden
Raum durchbricht und spiter durch Aufnahme in das Medullarrohr den Canalis neur-
entericus herstellt. Sogar beim Menschen sind diese Vorgénge in einer geradezu verbliiffend
einfachen Anlehnung an die Entwicklung der niederen Formen zu verfolgen. Was die
Bildung des Entoderms anbelangt, so 1afit sich ein Auswachsen desselben zur Bildung
des Saccus vitellinus ganz ungezwungen mit demselben Vorgange bei Vogeln und Rep-
tilien vergleichen. Die erste Herkunft des Entoderms innerhalb der Embryonalanlage
ist jedoch, wie auch bei Végeln und Reptilien, noch unklar. Wihrend einige Autoren mit
strenger Konsequenz annehmen, dafl es aus der Wand der Ausstiilpung entsteht, ver-
treten andere die Ansicht, es sei zum grofiten Teile, wenn nicht ausschlieBllich, aus der
tiefsten Schicht des Embryonalknotens abzuleiten, welche auch das Dotterentoderm
liefert. Die Entwicklung des Mesoderms zeigt keine wesentlichen Unterschiede gegeniiber
den Végeln. Auch bei Sdugetieren sind wir zur Annahme berechtigt, dafl der Primitiv-
streifen einem stark in die Linge gezogenen Urmunde entspricht, dessen Rénder in der
Primitivrinne zur Vereinigung gekommen sind, wihrend ein Rest der Einstiilpung resp.
des Urdarms in der Invagination und dem cranialwirts sich anschlieflenden Kopffort-
satze des Primitivstreifens zu erblicken ist.

Riickblick auf die Gastrulation und Mesodermbildung.

Die geschilderten, bei den verschiedenen Klassen der Wirbeltiere bis zu einem
gewissen Grade in Einklang gebrachten Vorginge der Gastrulation und Mesoderm-
bildung zeigen als Resultat die Entstehung von drei, den Keim zusammensetzenden
Keimblattern, dem Ectoderm, dem Entoderm und dem Mesoderm. Der Keim erhilt
damit eine weit hohere Organisation als sie das Blaschen oder der Zellhaufen besitzt,
welche das Endstadium der Furchung darstellen. Die Keimblitter sind Primitivorgane,
mit denen sich gewisse Funktionen verkniipfen. So bildet z. B. das Ectoderm den
Abschlufl gegen die Auflenwelt. Die Zellen des Entoderms beteiligen sich sehr friihzeitig
bei Formen mit groflem Dotter an der Verarbeitung des Dotters und der Verwertung
desselben fiir den Aufbau des Embryos. Auch bildet diese frithe Organisation des Keimes
den Ausgangspunkt fir die Bildung der weit héher differenzierten Organe, welche wir
von bestimmten Abschnitten der Keimblitter ableiten.

Wir mufiten aus didaktischen Griinden zwischen der Invagination und der zum
‘Teil gleichzeitig stattfindenden Mesodermbildung unterscheiden. Auch haben wir, wie schon
fur die Furchung, erkannt, dafl durch die dem Ei beigegebene Dottermenge die Gastru-
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lation, dann aber auch die Mesodermbildung, in threm Ablaufe beeinfluf3t wurden. Trotz-
dem war es uns moglich, eine grundsitzliche Ubereinstimmung in dem Ablaufe dieser
wichtigen Entwicklungsvorginge bei den verschiedenen Formen nachzuweisen, auf welche
wir an dieser Stelle noch kurz zurtickkommen.

Die Gegend des Urmundes bei Amphibien, der Area primitiva bei Reptilien, des
Primitivstreifens bei Vogeln und Sdugetieren, stellt eine Wachstumszone fir die Em-
bryonalanlage dar, welche so lange Material liefert, bis alle Bausteine derselben, z. B.
die volle Zahl der Mesodermsegmente, geliefert sind. Solange also unverinderte Teile
des Urmundes in der caudalen Partie der Anlage vorhanden sind, bilden sie neue
Zellen, die sich den bereits gebildeten Teilen der Anlage caudal anschliefen; so ent-
stehen Mesodermzellen, Zellen der Chorda dorsalis, und Zellen des Entoderms. Der
Canalis neurentericus, welcher spiter bei vielen Formen eine Verbindung zwischen dem
Rickenmarksrohre und dem Darme herstellt, bildet mit seiner Wandung eine solche
Wucherungszone. Auch fehlt dieselbe denjenigen Formen nicht, bei denen der Canalis
neurentericus blofl durch einen soliden Strang von Epithelzellen ersetzt wird. Uber die
Rolle desselben sagt Kopsch: ,,nach der Bildung des Canalis neurentericus wird die Ver-
langerung des Embryos bedingt durch die am Canalis neurentericus gelegenen Zellen,
die sich vermehren. Diese Wucherungszone bleibt bestehen, bis der Korper seine de-
finitive Zahl von Ursegmenten erhalten hat, auch ist es wahrscheinlich, daf} die Zellen
des Wachstumszentrums keine gleichmaflige Masse bilden, sondern dafl man fiir ein-
zelne der von ihren Wachstumszentren gebildeten Organe bestimmte Regionen in der
Seitenwand des Canalis neurentericus als Bildungsstitte bezeichnen kann.*

Die Ursache fiir das Auswachsen des Mcsoderms ist ebensowenig festzustellen, wie
fir Wachstumsvorgénge tiberhaupt. Man konnte jedoch, wie fiir dic Gastrulaeinstiilpung,
annehmen, daf} sie etwas durch den Aufbau der betreffenden Zellen notwendig Gegebenes
sei, doch ist damit wenig gewonnen. Der Vorgang sclbst kann als Zellgleiten bezeichnet
werden und findet eine Analogie in dem Auswachsen des Ectoderms iiber den Dotter
bei Amphibien und Reptilien, sowie in dem Zusammenschluf§ des Entoderms zur Her-
steliung des Dottersackes bei Saugetieren (s. Fig. 52).

Was die fritheste Differenzierung des Mesoderms anbelangt, so vollzieht sie sich
prinzipicll in derselben Weise beim Amphioxus und bei den Wirbeltieren. Die dorsale
(oder auch mediale) Partie des Mesoderms unterliegt in einem groflen Teile der
Anlage, welcher dem spiteren Rumpfe entspricht, einer Gliederung in einzelne Ur-
segmente (Metamere), denen mit der weiteren Entwicklung des Embryos bestimmte
Abschnitte des Zentralnervensystems und der peripheren Nerven (Spinalnerven), der
Anlagen des Exkretionsapparates, vielleicht auch des Entoderms entsprechen. Der
ventrale resp. laterale Teil des Mesoderms bleibt unsegmentiert und wird durch die
starkere Ausbildung des Coeloms in eine parietale und eine viscerale Lamelle zerlegt. Die
segmentalen Zwischenstiicke setzen die Ursegmente sowie die von ihnen eingeschlossenen
Coelomabschnitte mit dem unsegmentierten Mesoderm und dem peripheren Coelom in Ver-
bindung. Von diesen drei Abschnitten des Mesoderms haben wir bei der Betrachtung
der weitern Differenzierungsvorginge des Keimblattes auszugehen (siche folgendes
Kapitel). Die Segmentierung des Mesoderms geht bei allen Wirbeltieren in cranio-cau-
daler Richtung vor sich und zwar so lange, als neue Mesodermzellen vom Canalis neur-
entericus aus geliefert werden. Bemerkenswert ist es jedoch, dafl im cranialsten Teile
der Anlage die Segmentierung unterbleibt oder zu unterbleiben scheint, indem hier der
Kopf ein in bezug auf die Segmentierung des Mesoderms ganz eigenartiges Gebilde
darstellt.

Corning, Entwicklungsgeschichte. II. Auflage, 6
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Bemerkungen iiber die Bildung des Entoderms und die Bedeutung
der Gastrulation.

Unsere Kenntnisse tiber den Gastrulationsvorgang haben in den letzten 20—23
Jahren durch eine Rethe von experimentellen Untersuchungen eine sehr wesentliche
Erweiterung erfahren, so dafl uns nunmehr nicht bloff der Ablauf, sondern auch die Be-
deutung des Prozesses in einem neuen Lichte erscheint. Dagegen hat die Untersuchung
der Bildung der Invagination in ihren Beziehungen zur Entodermbildung manches gebracht,
das bei den héheren Formen nicht recht mit den einfachen schematischen Vorgingen
beim Amphioxus in Einklang zu bringen ist. Diese Tatsachen haben einzelne Forscher
zur Aufstellung einer Theorie veranlafit, nach welcher die Gastrulation ,,in zwei Zeiten*
zum Ablauf kommen soll (Keibel, O. Hertwig). Dabei wird angenommen, daf} die
Invagination bei den hoheren Formen (Sauropsiden und Siugetiere) blofl die Chorda
und das Mesoderm liefert. Sie wurde deshalb von O. Hertwig geradezu als Mesoderm-
sidckchen bezeichnet, wiahrend das Entoderm, sowohl der Embryonalanlage als des
Dottersackes, sich vor der Entstehung der Invagination vom Keimscheibenrande aus
oder aus der tiefsten Schicht der Keimscheibe bilden soll. Das Punctum saliens
in der Auffassung der Entodermbildung liegt in der Feststellung des Anteiles, welchen
die Decke der Furchungshshle (Blastocoel), resp. des subgerminalen Spaltes, an der Her-
stellung dieses Keimblattes nimmt. Schon bei Amphibien sahen wir (Fig. 33F) einen
Durchbruch der Invagination (Urdarm) in die Furchungshéhle erfolgen, deren Deck-
schicht sich dann unmittelbar an die Zellen der Wandung der Gastralhéhle anschliefit,
um diese zu vervollstandigen. Mit der Zunahme des Dotters scheint dieser Prozef bei
Amphibien bedeutende Fortschritte zu machen. So hat Grénroos fiir den Erdsalamander
(Salamandra maculata) angegeben, daf3 ,,die primitive Darmhdhle sich aus einer kleinen
Gastrulaeinstiilpung und einem groflen Hohlraume zusammensetzt, der ein Umwand-
lungsprodukt der Furchungshéhle darstellt'. Dasselbe fand Brauer bei den dotter-
reichen Gymnophionen in noch héherem Grade ausgebildet, wo die Verhiltnisse
geradezu einen Wbergang zu denjenigen bilden, welche wir bei Reptilien, Végeln
und Siugetieren antreffen. Hier ist die Einstilpung bei vielen, vielleicht bei
den meisten Formen stark reduziert und iberall bricht sie sehr {frithzeitig in die
subgerminale Hohle durch. Von der Wandung der Invagination, resp. von einer
an ihre Stelle tretenden soliden axialen Zellmasse wird die Chorda dorsalis und das
Mesoderm gebildet. Allerdings herrscht, wie wir schon hervorgehoben haben, keine
Ubereinstimmung unter den Autoren in bezug auf die Frage, ob sich die Wandung
des Blastocoels an der Bildung dieser Wucherungen beteiligt, denn in neuerer Zeit
hat Bonnet beim Hunde sowohl das vordere Ende der Chorda dorsalis als auch
das Mesoderm des Kopfes von der Wandung des Blastocoels und nicht von den
Zellen der Invagination oder ihres soliden Kopffortsatzes abgeleitet. Keibel wider-
spricht dieser Annahme, indem er behauptet, dafl der Kopffortsatz des Primitiv-
streifens bei Sdugetieren sowohl das ganze Mesoderm als auch die gesamte Chorda
dorsalis liefere. Was endlich die Entstehung des spater in die Embryonalanlage
eingeschlossenen, das Darmepithel und die groflen Darmdriisen bildenden embryo-
nalen Entoderms anbelangt, so haben wir hier bereits die beiden Meinungen erwihnt.
Die von Sobotta und C. Rabl vertretene Ansicht leitet das ganze embryonale Ento-
derm von der Invagination ab, wihrend diejenige von O. Hertwig und Bonnet
dahin lautet, daf} die Invagination fiir die Bildung des embryonalen Entoderms iiber-
haupt nicht in Betracht komme, sondern sowohl das embryonale Entoderm als das
auBlerembryonale Dottersackentoderm bei Amnioten von der Decke des subgerminalen
Spaltes, resp. des Blastocoels aus entstehen. Ob der von O. Hertwig als ,,Gastrulation
in zwei Zeiten*' bezeichnete Vorgang Uberhaupt noch als Gastrulation aufgefafit werden
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diirfe, ist aber, wie C. Rabl hervorhebt, mehr als fraglich. O. Hertwig nimmt dabei an,
dafB3 zuerst durch eine Einwucherung von dem Rande der Keimscheibe aus (bei Sauro-
psiden) das Entoderm und erst spiater durch eine Invagination der Oberfliche des
Keimes die Zellmasse gebildet werde, aus welcher das Mesoderm und die Chorda hervor-
gehen. Hertwig bezeichnet ganz logisch diese Invagination-als Mesodermsickchen und
stellt die strenge Homologie desselben mit dem Urdarm des Amphioxus in Abrede.

Was die Bildung der untern Schicht der Keimscheibe resp. des Embryonalknotens
anbelangt, so neigt man jetzt ziemlich allgemein der Annahme zu, dafl sie nicht aus-
schlieBllich, vielleicht iiberhaupt nicht, durch Umordnung der Zellen der tiefern Schicht
der Embryonalanlage zu einem einfachen Blatte (Delamination), sondern durch das
Auswachsen von einer Stelle am caudalen Ende der Embryonalanlage aus erfolge (In-
vagination). Diese Stelle wiirde der Area primitiva der Reptilien, dem Hensen-
schen Knoten der Vogel und Siugetiere entsprechen. Sie bildet nach O. Hertwig
schon in sehr frithen Stadien der Entwicklung ,,ein Wachstumszentrum, welches im
weitern Verlaufe der Entwicklung an Ausdehnung und Dicke immer mehr zunimmt.
Im Anschlusse daran reihen sich die untern Zellen der Keimscheibe zum Entoderm
aneinander. Die Bildung des Entoderms bei Végeln ist kiirzlich von J. Th. Pat-
terson bei der Taube untersucht worden. Er fand, dafl nach Ablauf der Furchung von
einer Stelle der Keimscheibe, welche spiter dem caudalen Ende der Embryonalanlage
entspricht, eine unter der Keimscheibe nach vorn sich erstreckende Zellwucherung aus-
geht. Der Keimscheibenrand schligt sich geradezu nach innen um und zwar in einer
Linie, welche von Patterson als vordere Urmundlippe gedeutet wird. Diese das Ento-
derm darstellende Zellschicht soll sich allmihlich in cranialer Richtung ausdehnen, bis
die ganze Keimscheibe zweiblattrig geworden ist. An derselben Stelle nun, von welcher
die Bildung des Entoderms ausging, erfolgt auch die Bildung des Primitivstreifens; sie
entspricht also spiter der Area primitiva, resp. dem Hensenschen Knoten, welcher ja
noch in spéter Zeit, nachdem die hier sich 6ffnende Invagination als Canalis neurentericus
in das Nervenrohr aufgenommen wurde, ein Wachstumszentrum darstellt. Dement-
sprechend liefert derselbe auch spiter noch Zellen indifferenten Charakters.

Die in den obigen Bemerkungen kurz beriihrten Gegensitze lassen sich vorderhand
nicht aus der Welt schaffen. Trotzdem bleibt die Tatsache, dafl bei allen Wirbeltieren ein
Invaginationsprozefl am Keime die Einleitung zur Keimblattbildung darstellt, auch
wenn er vielleicht nicht, wie bei der Amphioxusgastrula, in vollem Umfange die Bildung
aller drei Keimblatter iibernimmt. Wenn man dagegen den Standpunkt vertritt, daf} eine
strenge Vergleichung der bei Amnioten stattfindenden Invagination mit der Gastrula
des Amphioxus durchfithrbar sei, so miifite man wohl dem Einflufl der grofien Dotter-
massen, gerade bei diesen Formen, vielleicht schon bei einigen Amphibien, eine viel
weitergehende Rolle zuschreiben, als wir das getan haben. Weitere Untersuchungen,
besonders bei Amphibien, werden moglicherweise hier Klarheit schaffen.

Wir haben von der Furchung gesagt, dafl dicse eine einfache Zerkliftung
des vorhandenen und im befruchteten Ei in einer gewissen Anordnung gelagerten
Materials darstelle. Wahrscheinlich sind die aus der Furchung hervorgegangenen
Zellen schon in bestimmten Zellkomplexen, vielleicht auch Organanlagen, zusammen-
gelagert; sie werden durch den Gastrulationsprozefl in eine Lage gebracht, in welcher
ihre weitere Entfaltung vor sich gehen kann. Die Gastrulatiod bewirkt also eine
Umlagerung der durch den Furchungsprozeff in einzelne Zellen zerlegten Teile des
Keimes (E. Martini); sie stellt nicht einen Differenzicrungsprozefl dar. Fiir den
Gastrulationsprozef3 wie fiir die Furchung ist es fraglich, ob ihnen eine phylogeneti-
sche Bedeutung zukommt.

6*
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Gastrulationstheorie.

Von gewissen Miflbildungen ausgehend, die sich durch Verletzung der Urmund-
lippen auch experimentell erzeugen lassen, hat O. Hertwig eine Theorie der Gastrulation
aufgestellt, die, obgleich nicht allgemein angenommen, doch manche Anregung gegeben
hat, da sie einer einheitlichen Auffassung der Bildung aller Embryonen aus dem Schluf}-
stadium der Furchung (Blastula oder Keimscheibe) den Weg weist. O. Hertwig ging bei
seinen Experimenten von Froscheiern aus, welche durch mehrtédgigen Aufenthalt in einer
feuchten Glaskammer eine Schidigung erlitten hatten. Dieselben wurden alsdann kiinstlich
befruchtet und entwickelten sich zu Larven, welche verschiedene Mifibildungen zeigten,
am haufigsten eine Spina bifida, d. h. eine bis auf den Darm gehende Spaltung des
Riickens, durch welche ein Dotterpfropf an die Oberflache tritt. Hertwig betrachtet
nun diese Bildung als entstanden infolge einer Hemmung im Verschlusse des Urmundes.
Er stitzt seine Annahme auf direkte Beobachtungen an Froscheiern, die wihrend der
Gastrulation zwischen Glasplatten so fixiert waren, dafl man die Form und Lage-
verdnderungen des Urmundes, vom ersten Auftreten desselben, bis zu seinem linearen
Verschlusse verfolgen konnte. Dabei zeigte sich, dafi der vordere Rand (Lippe) des sichel-
formigen Urmundes iber den weiflen Dotter wandert, indem sich die Linie der Invagi-
nation seitlich ausdehnt und schliefllich zur Abgrenzung der kreisférmigen Fldche fiihrt,
welche in Fig. 32 A zu erkennen ist. Bei der weitergehenden Verengerung des Urmundes
erhalten wir schliefilich geradezu eine Nahtlinie, deren vordere Strecke in das Riicken-
mark aufgenommen wird, deren hintere Strecke jedoch auflerhalb des Medullarrohres
verbleibt, beim Auswachsen des Schwanzes ventralwirts verlagert wird und schlief}-
lich infolge eines sekundiren Durchbruches den Anus liefert. Zwischen der Stelle der
Fioberfliche, an welcher die vordere Urmundlippe zuerst auftritt und der Stelle, an
welcher spiter diese Urmundnaht zu liegen kommt, bildet sich die Medullarplatte aus.
Aus dieser Tatsache ergibt sich nun, dafl der Urmund bei seinem ersten Auftreten in der
Nihe des cranialen, bei seinem vollstindigen Zusammenschlusse jedoch am caudalen
Ende der Embryonalanlage liegen mufl. Er durchwandert gewissermaflen, indem er
sich zusammenschlieBt, die ganze spitere Riickengegend des Embryos in cranio-
caudaler Richtung. Wenn er jedoch in dieser Wanderung stehen bleibt oder sich
mangelhaft schlieit, so erhalten wir nach Hertwig einen Spalt in der dorsalen Median-
linie, durch welchen ein Dotterpfropf von dem Darme aus bis an die dorsale Oberflache
der Larve vordringen kann. Nach O. Hertwig erfolgt also der Schlufi des Urmundes in
einer der spiteren dorsalen Medianlinie des Kérpers entsprechenden Richtung. Etwas
Ahnliches hat Hatscheck schon frither aus der Beobachtung der Entwicklung des Amphi-
oxus geschlossen, was necuerdings von Cerfontainc bestdtigt wurde. Auch bei dieser
Form soll der Riicken dadurch gebildet werden, dafl der urspringlich sehr weite Urmund
sich in caudaler Richtung verschiebt, indem er sich allmahlich linear schliefit. Es wiirde
aus diesen Beobachtungen hervorgehen, daffi der Urmund in bezug auf seine Form und
Lage einem steten Wechsel unterliegt. Folglich wire die Invagination auf verschiedenen
Entwicklungsstufen nicht identisch, indem sie, wie Hertwig sagt, ,,nur verschiedene
Strecken eines durch Wachstum am hintern Ende sich in demselben Mafle erginzenden
und erneuernden Organs darstellt, als es nach Form durch Verwachsung und Organ-
differenzierung aufgebraucht wird".

Wenn man alle Stufen der Entwicklung durchgeht, so erkennt man nach O. Hert-
wig, dafl der Urmund die ganze Strecke von dem cranialen Ende der Chorda bis zum
caudalen Ende der Embryonalanlage durchwandert. s wiirde sich daraus auch die
Tatsache, die wir fiir alle Formen bestitigt gefunden haben, erkldren, dafl die Differen-
zierung der Embryonalanlage cranial ihren Anfang nimmt und in caudaler Richtung weiter
fortschreitet. Genaueres iiber die Hertwigsche Gastrulationstheorie muf} in der Original-
arbeit oder in der klaren und kurzen Zusammenfassung, die er in seinem Lehrbuche der
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Entwicklungsgeschichte gegeben hat, nachgelesen werden. Dagegen diirften einige Be-
merkungen iber ihre Anwendung auf Vogel und Siugetiere Platz finden, besonders
im Hinblick auf die spatere Darstellung der Topik und des Wachstums der Embryonal-
anlage. Firr Sidugetiere sprach Keibel schon vor langerer Zeit die Ansicht aus, daf sich
der Primitivstreifen urspriinglich unter die craniale Partie der Embryonalanlage aus-
gedehnt habe und erst mit der fortschreitenden Entwicklung in caudaler Richtung
eine Erginzung erfahre, indem er successive von vorn nach hinten zum Aufbau des
Embryos verbraucht werde. Der Primitivstreifen wiirde sich also allm#hlich in einen
Kopffortsatz umwandeln. Diese durch das Studium von Schnittserien fir Sdugetiere
begriindete Ansicht erhielt eine wertvolle Stitze durch Versuche von Kopsch an
Hihnerkeimscheiben. Kopsch hat in einem Stadium vor der Anlage der Medullar-
platte mittels Elektroden, die in bestimmtem Abstande voneinander sich befanden,
drei Stellen markiert, die dem cranialen Ende, der Mitte und dem caudalen Ende des
Primitivstreifens entsprachen. Bei der weitern Entwicklung, die nach der Bildung von
12 Ursegmentpaaren unterbrochen wurde, lag der vordere Punkt im Bereiche des Vorder-
hirnbldschens, der hintere Punkt in der Mitte des stark verkiirzten Primitivstreifens,
der mittlere Punkt etwas seitlich von der Medianebene in der Hoéhe des 5.—7. Ur-
segmentes, an einer Stelle, die der spiteren Halsgegend entsprach. Auf Grund dieses
Befundes gelangte auch Kopsch zur Ansicht, dafl das im Primitivstreifen und in der
Nachbarschaft desselben gelegene Material allmédhlich in die Bildung der Embryonal-
anlage aufgehe und zwar fortschreitend von vorn nach hinten. Er sagt: ,,Der Primitiv-
streifen und das seitlich von ithm liegende Material ist seiner prospektiven Bedeutung
nach Embryo. Dieses wird erst sichtbar durch die (im wesentlichen in caudaler Rich-
tung) fortschreitende Differenzierung des Primitivstreifenmaterials. Bei fortschreitender
Entwicklung wird die prospektive Bedeutung desjenigen Gebildes, welches wir descriptiv
als Primitivstreifen bezeichnen, immer mehr eingeschriankt. Der Embryo entsteht, mit
Ausnahme des vordersten Teiles des Kopfes, durch Umwandlung des Primitivstreifens.*
Die spezielle Anwendung dieser Sitze werden wir sowohl in dem Kapitel iiber das Lingen-
wachstum des Embryos als in demjenigen iiber die Entstehung der Spalt- und Doppel-
bildungen vornehmen und an jener Stelle auch die Einwinde beriicksichtigen, welche
gegen ihre allgemeine Gultigkeit erhoben worden sind.

Literatur iiber Gastrulation und Mesodermbildung.

Assheton, R., The geometrical relation of the nuclei in an invaginatory gastrula, Arch. f. Entw.-Mech. 29. 1910,
— Derselbe, Gastrulation in Birds Quart. J. micr. Sc. 38. 1913. — Derselbe, Growth in Length.
Cambridge 1916, — van Beneden, Fd., Recherches sur 'embryologie des mammiféres. I. La formation des
feuillets chez le lapin. Arch. de biol. I. 1880. — Derselbe, Recherches sur les premiers stades du développe-
ment du murin (Vespertilio murinus). Anat. Anz. 16. 1899. — Derselbe, Recherches sur 'embryologie
des mammiféres. 2. De la ligne primitive, du prolongement céphalique et de la notochorde etc. chez le lapin
et chez le murin. 14 Taf. Arch. de biol. 27. 1912. 191-—303. — Bonnet, R., Beitrige zur Embryologie des
Hundes. Anat. Hefte IX. 1897. XVIL 1901. — Brauer, dug., Beitrige zur Kenntnis der Entwicklungs-
geschichte und der Anatomie der Gymnophionen. Zool. Jahrb. Anat. Abt. X. 1897 und XII. 1899. —-
Delmans, H.C., On the relation of the Anus to the Blastopore and on the origin of the tail in vertebrates. Kon.
Akad. d. Wet. te Amsterdam. XIX. 1917. — FEckstein, F., Beitrige zur Kenntnis der Furchung und
Gastrulation der Tritonen. Zeitschr. f. Morph. u. Anthrop. 10. 1914. 405—448. — Fuchs, H., Bemerkungen
iber die Gastrulation der mesolecithalen Chordateneier usw. Z. f. Morph. u. Anthrop. XVIIL 1914, 629—670.

Griénroos, H., Die Gastrula und die primitive Darmhéhle des Erdsalamanders (Salamandra maculata).
Anat. Anz. X1V, 1898. 456—463. — Hatschek, B., Uber den gegenwirtigen Stand der Keimblittertheorie.
Verh. d. deutschen zool. Ges. in Gottingen 1893. Publ. Leipzig 1894. — Derselbe, Studien iiber Entwicklung
des Amphioxus. 9 Taf. Arbeiten des zool. Inst. zu Wien 1V. 1881, auch Separat Wien 1881. — Hertwig, O

.2



86 Literatur iiber Gastrulation und Mesodermbildung.

Urmund und Spina bifida. Arch. f. mikr. Anat. 39. 1892. — Derselbe, Die Lehre von den Keim-
blittern; in O. Hertwigs Handb. der Entwicklungslehre 1. 1. 1906. — Keibel, Fr., Die Gastrulation
und die Keimblattbildung der Wirbeltiere,. Ergebn. d. Anat. u. Entw.-Gesch. v. Bonnet-Merkel X. 1900.
Publ. 1901. — Kopsch, Fr., Gemeinsame Entwicklungsformen bei Wirbeltieren und Wirbellosen. Verh. d.
anat. Ges. Suppl.-Bd. Anat. Anz. 14. 1898. — Derselbe, Experimentelle Untersuchungen aus Primitivstreifen
des Hiihnchens und an Scylliumembryonen. Ibid. — Derselbe, Beitrige zur Gastrulation beim Axolotl
und beim Froschei. Verh. d. Anat. Ges. Erg.-Bd. Anat. Anz. 10, 1835. — Derselbe, Uber das Verhaltnis
der embryonalen Achsen zu den 3 ersten Furchungsebenen beim Frosch. Internat. Monatsschr. f. Anat. u.
Physiol. XVIL 1900. — Derselbe, Zellbewegungen wihrend des Gastrulationsprozesses an den Eiern vom
Axolotl und vom braunen Grasfrosch. Sitz.-Ber. d. Ges. naturf. Freunde zu Berlin 1895. 21—30. — Der-
selbe, Gastrulation und Embryobildung bei den Chordaten. I. Die morphologische Bedeutung des Keim-
hautrandes und der Embryobildung bei der Forelle. Thieme, Leipzig 1904. — Lange, Dan de, Mit-
teilungen iiber die Entwicklungsgeschichte des japanischen Riesensalamanders. Anat. Anz. 42. 1912. —
Lillie, F. R., The development of the chick. New-York 1908. — Morgan, T. H., Die Entwicklung des

Frosches. Ubersetzt von Solger. Leipzig 1904. — Patterson, J. F., Gastrulation in the pigeons egg.
Journ. of Morph. 20. 1916. — Rabl, C., Theorie des Mesoderm. Morph. Jahrb. XV, 1889 u. XIX. 189z.
Sep. mit Vorwort, Leipzig 1896. — Derselbe, Edouard van Beneden. Arch. f. mikr. Anat. 88. 1915. —

Rauber, A., Primitivstreifen und Neurula der Wirbeltiere. Leipzig 1877. — Rhumbler, L., Zur Mechanik
des Gastrulationsvorganges, insbesondere der Invagination. Arch. f. Entwicklungsmechanik. 14. 1902, 440—470.
— Riickert, J,. Uber den Urmund und die- zu ihm in Bezichung stehenden Entwicklungsvorginge im
hinteren Abschnitte der Selachierzmbryonen. Morph. Jb. 53. 53. 1924. 165—210. — Schauinsland, H.,
Beitrige zur Entwicklungsgeschichte und Anatomie der Wirbeltiere. Zoologica, Heft 39. Stuttgart 1903. —
Sobotta, J., Die Entwicklung des Eies der Maus, vom Schlusse der Furchungsperiode bis zum Auftreten der

Amnionfalten. Arch. f. mikr. Anat. 61. 1902. — W4ll, L., Beitrag zur Entwicklungsgeschichte der Rep-
tilien. 1. Die Anlage der Keimblitter bei Gecko (Platydactylus facetanus). Zool. Jahrb. Abt. Anat. VI
1893. — Wilson, T. J. and H4ll, J. P., Observations on the development of Ornithorhynchus para-

doxus. Philos. Transact. Ser. B. Vol. 199. 1904.



Keimblitter. 87

Friihe Differenzierungsvorgange an den
Keimblattern.

Wir haben im letzten Kapitel die Embryonalanlage bis zu einem Stadium verfolgt,
in welchem die drei Keimblatter als Primitivorgane sich entfaltet hatten. Im Mesoderm
sind auch schon im Bereiche des Rumpfes die Vorginge der Differenzierung eines
dorsalen segmentierten von einem ventralen unsegmentierten Abschnitte eingeleitet.
Die Segmente hingen mittels der gleichfalls segmentalen Zwischenstiicke mit dem un-
segmentierten peripheren Mesoderm zusammen. Sowohl im dorsalen wie im ventralen
Mesoderm sehen wir ein Lumen, welches urspriinglich auf Ausbuchtungen des Urdarms
(Amphioxus) zuriickzufiihren ist, bei den Amnioten jedoch durchwegs sekundir entsteht,
indem Spalten in den soliden Mesodermplatten auftreten, welche untereinander in Ver-
bindung treten, um das vom unsegmentierten Mesoderm begrenzte Coelom (die gemein-
same Korperhohle) zu bilden. Erst spiter bemerken wir auch an dem die Anlage des
Nervensystems herstellenden Abschnitte des Ectoderms eine Segmentierung, die am
Rumpfe in der ersten Anlage der Spinalnerven und der Spinalganglien gegeben ist.
Dem auflerembryonalen Entoderm fehlt die Segmentierung ginzlich; beim embryonalen
Entoderm sind ihre Spuren jedenfalls sehr undeutlich.

In einem spiteren Kapitel werden wir das Wachstum der Anlage behandeln; vor-
laufig haben wir die Umbildung der Keimblatter zu schildern, welche zur Entstehung
der Gewebe, resp. der Organanlagen im engeren Sinne fithren. In besonders ausge-
dehntem Mafle und sehr friihzeitig erfolgt diese Differenzierung im Bereiche des Meso-
derms, eine Tatsache, die wohl damit zusammenhingt, dafl von diesem Keimblatte aus
die verschiedensten Organe entstehen, wihrend sich sowohl das innere als das duflere
Keimblatt in dieser Beziehung viel einheitlicher verhalten, insofern sie mit wenigen
Ausnahmen blof3 epitheliale Bildungen herstelien.

Das Ectoderm liefert 1. das Zentralnervensystem, 2. das periphere Nerven-
system, 3. die Epidermis und ihre Abkommlinge, ndmlich die Hautdriisen, die Haar-
und Nagelbildungen, 4. die perzipierenden Elemente der Sinnesorgane. Das Entoderm
bildet 1. das Darmepithel, 2. simtliche Darmdriisen, 3. die Glandula thyreoidea, die
Thymus und die Epithelkérperchen. Im grofien und ganzen darf demnach behauptet
werden, dafl beide Keimblatter bei ihren Umwandlungen den Charakter epithelialer
Formationen in hohem Grade wahren. Sogar das zentrale Nervensystem, das durch
die Einrollung der Medullarplatte entsteht, stellt sich bei einigen niederen Formen
{(z. B. Petromyzon) zeitlebens, bei hoheren, z. B. beim Menschen, noch im zweiten
Fetalmonate als eine epitheliale Formation dar. Ganz anders verhilt sich da-
gegen das Mesoderm. Dasselbe liefert 1. das ganze Skelet, 2. das geformte und
ungeformte Stiitzgewebe, also alle Membranen, ferner das lockere Fett- und Binde-
gewebe sowie das adenoide Bindegewebe; 3. das Blut- und Lymphgefifisystem,
4. die gesamte quergestreifte Muskulatur und mit wenig Ausnahmen (M. sphincter und
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dilatator iridis) auch die glatte Muskulatur, 5. das Corium, 6. das Urogenitalsystem,
7. die Darmmuskulatur und 8. siamtliche serésen Haute. Im epithelialen Verbande ver-
bleiben von allen diesen Organen blof} die Zellen des Exkretionssystems und der serésen
Haute, wahrend die iibrigen aus dem Mesoderm stammenden Gewebe eine weitgehende
Differenzierung nach den verschiedensten Richtungen erfahren.

Differenzierung des Mesoderms.

Schon in der Zerlegung des Mesoderms in das dorsale segmentierte und das ventrale
unsegmentierte Mesoderm, zu dem die segmentierten Zwischenstiicke hinzukommen,
haben wir eine topische Differenzierung des mittleren Keimblattes zu erblicken, indem bei

Fig. 53. Schnitt durch das Vorderende des Fig. 54. Schnitt durch das Vorderende des
Rumpfes cines Pristiurusembryos mit 26 bis Rumpfes eines Pristiurusembryos mit 34 bis
27 Ursegmenten. 35 Ursegmenten. Bildung des Sklerotoms

und der Muskellamelle des Myotoms.
Nach C. Rabl, Theorie des Mesoderms. Morph. Jahrb. XV. 1889.

der weitern Entwicklung diese drei Abschnitte ganz bestimmte, zum Teil segmentale
Organe liefern. So entsteht aus einem bestimmten Abschnitte der Wandung der Ur-
segmente die quergestreifte Rumpf- und Extremititenmuskulatur, aus einem andern
das axiale Rumpfskelet (die Wirbelsiule, vielleicht auch die Rippen), aus einem dritten
das subkutane Gewebe der dorsalen Partie des Rumpfes. Die Zwischenstiicke bilden
das gesamte Exkretionssystem. Das unsegmentierte Mesoderm stellt die Serosa her,
welche die grofien Kérperhohlen begrenzt und die Eingeweide iiberzieht, das viscerale
Blatt liefert auflerdem die Darmmuskulatur, wihrend das parietale Blatt das Cutis-
gewebe der ventralen Partie des Rumpfes, das Skelet und das Bindegewebe der
Extremitdten einschliellich des Schulter- und Beckengiirtels hervorgehen 148t. Daneben
liefert, besonders in frithen Entwicklungsstadien, das viscerale Blatt in ausgedehntem
Mafle Gefaflanlagen und Blutzellen und zwar sowohl im Bereiche des Dottersackes als
auch innerhalb der Embryonalanlage selbst.

Wir untersuchen diese Umwandlungen des Mesoderms zunichst an Querschnitten
von Selachierembryonen, da sie sich hier in einfacher, fast schematischer Weise voll-
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ziehen. Die Embryonen liegen bei den in Betracht kommenden Stadien nicht mehr
flach auf dem Dotter ausgebreitet, sondern haben sich, infolge von Wachstumsvorgingen,
vom Dotter abgeschniirt, mit welchem jedoch der Darm je nach dem Grade der Entwick-
lung in verschieden weiter Verbindung steht. Querschnittsbilder von zwei aufeinander
folgenden Stadien, sind in den Figg. 53 und 54 dargestellt. Wir sehen an ihnen das vom
Ektoderm abgeschniirte Medullarrohr, unter demselben die Chorda dorsalis, welche schon
im ersten Stadium (Fig. 53) aus typischen Chordazellen besteht, ventral davon die noch
paarigen Aorten, welche an das zum Teil schon vom Dottersacke abgeschniirte Darm-
epithel angrenzen. Seitlich vom Nervenrohr, der Chorda dorsalis und dem Entoderm
liegt das Mesoderm, welches in seiner ganzen Ausdehnung ein ziemlich weites Coelom
einschlieft.

Differenzierung des dorsalen Mesoderms.

Das dorsale Mesoderm wird in grofler Ausdehnung in Ursegmente (Somiten, frither
auch Urwirbel genannt) zerlegt, welche blofl dem am weitesten cranial liegenden Ab-
schnitte desselben, welcher spiter in die Bildung des Kopfes eingeht, fehlen. Beim
Menschen entstehen ca. 38—41I Somiten, doch sind dabei drei bis vier mitgerechnet,
welche in die Bildung des Occiputs eingehen (siehe die Entwicklung des Schidels und
der Muskulatur). Abgesehen von diesen entspricht die Zahl der Somiten derjenigen
der zur Ausbildung kommenden Wirbel. So finden wir beim Menschen 7 Hals-, 12 Thora-
kal-, 5 Lumbal-, 5 Sakralsomiten und 5—8 Somiten, welche den rudimentiren Steif3bein-
wirbeln entsprechen. Die Abgrenzung der Somiten beginnt beim Menschen etwa in der
dritten Embryonalwoche; ithre Wandung besteht aus hohen zylindrischen Zellen, welche
den in jedem Somiten eingeschlossenen Abschnitt des Coeloms begrenzen. Nach der
Bildung des Medullarrohres und dem Beginne der Abschniirung des Embryos vom Dotter-
sacke liegt der Somit lateral und dorsal dem Ectoderm, medial dem Medullarrohr
direkt an, wahrend er ventralwirts mittels des gleichfalls segmentalen Zwischenstiickes
(Ursegmentstiel) mit dem unsegmentierten ventralen Mesoderm in Verbindung steht.

Die Differenzierungsvorginge in der Wandung eines Somiten lassen sich an den
Figg. 53 und 54 verfolgen. Die friitheste Verdinderung besteht in dem Auftreten von
Fibrillen in den Zellen der medialen Wand zunichst an der Basis, spiter auch in dem
tbrigen Protoplasma der Zellen (Fig. 53). Die am {frithesten eine solche fibrilldre
Differenzierung ihres Protoplasmas aufweisenden Zellen liegen in der Héhe der Chorda
dorsalis; spiter ergreift die Fibrillenbildung in dorsaler und ventraler Richtung weitere
Zellen. Diese stellen, indem sie noch im Epithelverbande verharren, die erste Anlage
der quergestreiften Rumpf- und Extremititenmuskulatur des betreffenden Segmentes
dar; in ihrer Gesamtheit bilden sie die Muskellamelle des Myotoms.

Auf einem folgenden Stadium (Fig. 54) zeigt die mediale Wand des Somiten an der
ventralen Grenze der Muskellamelle eine medial- und dorsalwirts, zwischen der Muskel-
lamelle einerseits, der Chorda dorsalis und dem Medullarrohr andererseits vorwachsende
Zellwucherung, in welche ein feiner Spalt aus dem Coelom hineinfiihrt. Diese Wucherung
ist das Sklerotom, der in dasselbe hinauffiihrende Spalt, welcher oft durch eine kleine
Einbuchtung ersetzt wird, das Sklerotomdivertikel. Dasselbe fehlt bei den meisten andern
Formen, indem das Sklerotom eine solide Zellmasse darstellt, welche sich jedoch phylo-
genetisch ohne Zweifel von einer Ausbuchtung der medialen Somitenwand ableitet. Aus
dem Sklerotom bildet sich Stiitzgewebe, welches die Chorda dorsalis umgibt und der
Wirbelsdule, also dem axialen Skelete, bei seiner Kntstehung zugrunde liegt.

Unterdessen verlieren die Wandungen des Somiten unterhalb des Abganges des
Sklerotomdivertikels ihre Verbindung mit dem Zwischenstiick, dagegen schlieflen sie
sich hier zusammen, um einen Sack, das Myotom, abzugrenzen. Von diesem l6st sich
nun das Sklerotom ab, welches die Chorda dorsalis und spiter das Medullarrohr dorsal
umwichst, um die Grundlage fiir die Bildung der Wirbelkérper und der Wirbelbogen
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herzustellen. In Fig. 54 ist die Trennung des Myotoms von dem Zwischenstiicke noch
nicht vollzogen, auch stehen die Sklerotomzellen noch mit ihrem Mutterboden im Zu-
sammenhange. Der Zustand entspricht ungefahr dem ersten der beiden Bilder (Figg. 55
und 56), in welchen diese Vorginge schematisch zusammengefa8it sind, wihrend in Fig. 56
das Myotom sich ventral geschlossen hat und gewissermaflen als ein Blaschen, das, in
transversaler Richtung etwas abgeplattet, eine mediale und eine laterale Wandung, eine
dorsale und eine ventrale Kante aufweist, an die Stelle des Somiten getreten ist.
Wihrend in der medialen Wand (Muskellamelle des Myotoms) die Zellen, trotz der
Bildung kontraktiler Fibrillen, im urspriinglichen Epithelverbande verharren, dndern die-
jenigen der lateralen Wand (der Cutislamelle des Myotoms) ihren Charakter; indem ihr

Fig. 55. Schema der Differenzierung des Fig. 56. Schema der Differenzierung des
Mesoderms bei Selachiern. Mesoderms bei Selachiern.

Nach van Wijhe, aus Hertwigs Lehrb. d. Entw.-Gesch.

Zusammenhang sich lockert, bilden sie Fortsitze aus und nehmen, unter lebhafter Ver-
mehrung, die Form verzweigter Bindegewebszellen (Mesenchymazellen) an. Auch breiten
sie sich unter dem Ectoderm aus und stellen das Corium der dorsalen Hilfte des Rumpfes
her, welches der Epidermis zur Grundlage dient. Trotz der fortschreitenden Umbildung
der medialen Wand des Myotoms in Muskelepithelzellen und der lateralen Wand in
Mesenchymzellen, bleibt an der dorsalen resp. ventralen Kante des Myotoms, dort wo die
beiden Wandungen ineinander tibergehen, eine Epithelstrecke bestehen, deren Zellen noch
einen indifferenten Charakter aufweisen und eine dorsal- und ventralwirts sich vorschie-
bende Wachstumszone darstellen. Dieses Auswachsen des Myotoms wird aber auch von
einer Umwandlung der dorsal und ventral neugelieferten Zellen in Muskelepithelzellen
resp. in Cutiszellen begleitet, und zwar erfolgt dieser Vorgang so lange, bis die Myotom-
kanten von beiden Seiten her, dorsal und ventral, in der Medianebene aufeinanderstof3en.
Die Auflésung der Cutislamelle beginnt iibrigens in derselben Héhe, wie die Bildung
der Muskelfibrillen in der Muskellamelle, auch schreitet sie, wie diese, in dorsaler und
ventraler Richtung fort.
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Was die feineren Vorginge bei der Umwandlung der Muskelepithelzellen in die
quergestreiften Muskelfasern anbelangt, so ist erwdhnt worden, dafy die Fibrillenbildung
zuerst an der Basis der Zelle auftritt, um allmihlich gegen die dem Myocoel zugewandte
freie Fliche fortzuschreiten. Die von Fibrillen durchsetzten Zellen wachsen alsdann in
der Langsrichtung des Korpers zu bandartigen Gebilden aus, wobei unter fortwahrenden
Kernteilungen das Protoplasma stark zunimmt, jedoch ohne dafi Zellgrenzen in demselben
sich ausbilden. Auf diese Weise entsteht aus jeder Muskelepithelzelle ein Syncytium
mit einer fibrillaren Differenzierung des Protoplasmas, welche zunichst in der Peripherie
der Faser durchgefiihrt ist und allm#hlich auf das Zentrum derselben Ubergreift. Bei
den hoheren Formen scheint sich die Bildung der Muskelfasern in derselben Weise zu
vollziehen, doch sind die Einzelheiten wegen der dem Materiale anhaftenden technischen
Schwierigkeiten der Untersuchung weniger zuginglich als bei Selachiern.

Die Zellen des Sklerotoms umwachsen, nachdem sie sich von ihrem Mutterboden
frei gemacht haben (Fig. 56), sowohl die Chorda dorsalis, als auch das Riickenmarksrohr,
und liefern: erstens die Hiillen des Riickenmarks, zweitens die Anlagen der Wirbelkérper
und der Wirbelbogen. Lateralwirts fithrt das Wachstum der Sklerotomzellen (in den
Querschnittsfiguren nicht darzustellen) zwischen den Myotomen zur Bildung von binde-
gewebigen Scheidewinden, den Myosepten. In diesen entstehen die Rippen, vielleicht
auch das Sternum, so dafl wir also in letzter Linie fiir das ganze Achsenskelet einen
einheitlichen Ursprung aus den Sklerotomen annehmen diirfen.

Der im Myotom eingeschlossene Abschnitt des Coeloms, das Myocoel, erfihrt mit
der Differenzierung der Muskellamelle eine Einschriankung und verschwindet spiter
ganzlich. Die ventralen Myotomkanten liefern bei Selachiern in einem gewissen Bereiche
des Rumpfes wihrend ihres Vorwachsens seitlich abgehende sekundire Sprossen oder
Knospen, welche in die Extremitidtenanlagen eindringen. Bei Amnioten erfolgt dagegen
die Bildung der Extremititenmuskulatur wahrscheinlich ausschlieflich durch die Ab-
losung einzelner Zellen des Myotoms, welche in die zunichst als Hautfalte oder Leiste
sich darstellende Anlage (Extremititenleiste) der Extremitit einwachsen.

Mit den Zellen der Muskellamelle verbinden sich in sehr frither Zeit motorische
Fasern eines Spinalnerven, die von den noch epithelial angeordneten Zellen des Nerven-
rohres auswachsen. Wahrscheinlich erfolgt diese Verbindung in dem Zeitpunkte, da
die Muskellamelle fast direkt der lateralen Wand des Medullarrohres anliegt und die
Fortsitze der Nervenzellen unmittelbar mit der Basis der Muskelepithelzellen in Kontakt
treten konnen.

Bei Selachiern hat die Cutislamelle des Myotoms keinen Anteil an der Bildung
der Rumpfmuskulatur, der Myosepten oder der Rippen (C. Rabl).

Umbildung der Ursegmentstiele. (Zwischenstiicke.)

DieDifferenzierung der Ursegmentstiele, d. h. der segmentalen Verbindungen zwischen
den Ursegmenten und dem ventralen unsegmentierten Mesoderm, fithrt zur Bildung des
Exkretionssystems, und zwar ausschliefilich von diesen streng begrenzten Abschnitten
des Mesoderms aus. Nach der Ablésung der Myotome wird auch bei den Ursegment-
stielen die Kontinuitit der Wandung durch den Zusammenschluf3 des Epithels wieder-
hergestellt (Fig. 56), dagegen bleibt die Verbindung mit dem ventralen unsegmentierten
Mesoderm und dessen Coelom weiter bestehen. Die Ursegmentstiele bilden bei einigen
primitiven Formen (z. B. den Myxinoiden), indem sie unter Wahrung der Verbindung mit
dem Coelom auswachsen, die Kanilchen des Exkretionssystems (Pronephros). Diese er-
halten durch die Entstehung einer Langsverbindung zwischen ihren blind auswachsenden
Enden einen Ausfiihrungsgang, den Vornierengang, welcher zunichst in den dem Uro-
genitalsystem und dem Enddarm gemeinsamen Raum, die Kloake, ausmiindet. Diejenigen
Ursegmentstiele im Bereiche des unmittelbar auf das Cranium folgenden Teiles der An-
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lage sowie auch des Schwanzes, welche sich nicht an der Herstellung des Exkretions-
systems beteiligen, unterliegen der Riickbildung. Bei den héheren Formen entsteht
infolge einer weiteren Umbildung eine zweite Generation von Exkretionskanilchen,
die wir als Urnierenkanilchen oder Kanilchen des Mesonephros bezeichnen. Diese
werden bei den Amnioten durch eine dritte Generation von Exkretionskanilchen
abgeldst, welche die Nachniere oder den Metanephros herstellen. Die Entwicklung
dieser drei Systeme wird durch ihre Bezeichnung als Pronephros, Mesonephros und
Metanephros sowohl in bezug auf die zeitliche, wie auf die &rtliche Aufeinanderfolge
gekennzeichnet. So bilden sich am frithesten und auch aus mehr cranial gelegenen
Ursegmentstielen die Kanilchen des Pronephros, sodann aus caudalwirts folgenden
Ursegmentstielen in etwas spiterer Zeit diejenigen des Mesonephros, am spitesten
sowie auch am weitesten caudal, bei einer Anzahl von Formen (Reptilien) erst nach
dem Ausschliipfen aus dem Ei, die Kanilchen des Metanephros (siehe die Entwick-
lung des Urogenitalsystems).

Umbildung des unsegmentierten Mesoderms.

Das unsegmentierte Mesoderm zerfillt in das viscerale und das parietale Blatt,
welche bei Amnioten die primitive Korperhohle oder das embryonale Coelom innerhalb
sowie das periphere oder auflerembryonale Coelom auflerhalb der Embryonalanlage be-
grenzen. Blofl beim Amphioxus entsteht das Coelom in Form von paarigen Ausbuchtungen
des Urdarmes, welche spater eine sekundire Segmentation erfahren und in ihren ventralen
Abschnitten zu einer groflen, das Darmrohr in seiner ganzen Linge umgebenden Hohle
verschmelzen (siehe Entwicklung des Mesoderms beim Amphioxus). Bei allen Wirbeltieren
dagegen entsteht das Coelom infolge einer Spaltung der beiderseits von der Chordarinne
auswachsenden, zunichst soliden Mesodermplatten. Auf diese Weise erhalten wir das
parietale, dem Ectoderm anliegende und das viscerale in Kontakt mit dem Entoderm
stehende Blatt. Infolge der weiteren Ausdehnung des Spaltes entsteht der grofle zunichst
einheitliche Raum des embryonalen Cocloms, den wir spiter in die Peritonaealhohle, die
Pleurahohle und die Pericardialhohle zerfallen sehen. Das frithzeitig sehr stark
ausgebildete auflerembryonale Coelom (Fig. 55) wird bei Sdugetieren infolge der Ent-
wicklung der Eihiillen und des Wachstums des Embryos spiter wieder eingeschrankt.
Die Coelomabschnitte im dorsalen Mesoderm (Myocoel) sowie in den Ursegmentstielen,
fallen fiir unsere Betrachtung fort. Jene verschwinden mit der Umbildung der Muskel-
und der Cutislamelle des Myotoms, diese bleiben als Lumen der Exkretionskanilchen
bestehen. Die Coelomspalten treten bei Amnioten zuerst im unsegmentierten Mesoderm
gegen die Peripherie der Keimscheibe auf, also auflerhalb der eigentlichen Embryonal-
anlage. Der Bildungsmodus lafit sich sehr klar beim Hiihnchen iiberblicken, wo sich
zunichst einzelne Spalten im Mesoderm zeigen, die zu immer gréfieren Hohlriumen
verschmelzen. Auch bei einem menschlichen Embryo mit 7 Ursegmenten wurde
die Bildung des Coeloms genau festgestellt. Dasselbe gewinnt sehr friihzeitig in der
cranialen Partie der Anlage eine betrdchtliche Entfaltung, die bei der weiteren Ent-
wicklung, unter Bildung neuen Materials vom Primitivstreifen aus, Fortschritte macht.
Die Bildung des Cocloms erfolgt demnach, wie die Differenzierung der Embryonalanlage
iberhaupt, in der Richtung von vorn nach hinten.

Was das auflerembryonale Coclom (Exococlom) anbelangt, so nimmt es bei den Pri-
maten schon sehr friih einen unverhiltnismiflig grofien Teil der Fruchtblase fiir sich in
Anspruch. Dieses Verhalten wird in Fig. 57 veranschaulicht, wo es in dem ganzen
Raume angetroffen wird, der einerseits von der Embryonalanlage selbst, seinem Amnion
und seinem Dottersacke, andererseits von der inneren Fliche des die Fruchtblase
nach auflen abschliefenden Trophoblasten begrenzt wird. In Wirklichkeit ist bei
Primaten das Mifiverhiltnis zwischen dem Keime und dem auflerembryonalen
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Coelom viel betrichtlicher, als dall man es in einem Schema von mifBiger Grofle
darstellen konnte.

Im Bereiche des auflerembryonalen Coeloms der Primaten stehen beide Blitter des
Mesoderms durch zahlreiche Zellbalken untereinander in Zusammenhang (Fig. 57). Wir
haben hier eine Bildung vor uns, welche von den ilteren Autoren als Magma reticulare
bezeichnet wurde und fur gewisse frithe Stadien geradezu charakteristisch ist. Sie entsteht
wohl dadurch, dafl bei der raschen Vergrofierung der Keimblase die einzelnen im aufler-
embryonalen Mesoderm auftretenden Spalten
nicht zur Verschmelzung kommen, sondern Embryonalanlage  Haftstiel
durch Bindegewebslamellen voneinander ge-
trennt bleiben. Nicht unmoéglich ist es,
dal diese Bildungen wi#hrend der frihen
Stadien der Fruchtblase auch eine gewisse
mechanische Rolle spielen.

Beide Blitter des unsegmentierten
Mesoderms bestehen in frithen Entwicklungs-
stadien aus einer einfachen Schicht von
ziemlich niedrigen Epithelzellen. Sehr bald
beginnen jedoch einzelne Zellen den Epithel-
verband zu verlassen, ohne dafl dieser, wie
es bei der Cutislamelle des Myotoms der
Fall ist, sich vollstindig auflésen wiirde.

Parietales

Die austrctenden Zellen bilden Fortsitze, ;iiﬁ.;l:: Ma Blatt des
auch lockert sich ihr Zusammenhang; sie a1,gc;embryu_ r:{ic?ﬁ:lrz.‘ auBerembryo-
stellen Mesenchymzellen dar, wie solche nalen Mesoderms nalen Mesoderms
auch von der Cutislamelle des Myotoms  Fig 57 Schema des menschlichen Eies bei
abgegeben werden. Die aus dem parie- starker Ausbildung des auBerembryonalen
talen Blatte des unsegmentierten Meso- Coeloms.

derms im Bereiche der Embryonalanlage

austretenden Zellen bilden das Corium der ventralen Partie des Rumpfes. Die
Zellen, welche dem visceralen Blatte entstammen, bilden einerseits die Submucosa,
die Muscularis mucosae und die Darmmuskulatur, andererseits, auflerhalb der Em-
bryonalanlage, im Anschlufl an das Dottersackentoderm, die Anlagen zahlreicher Blut-
gefafie und Blutzellen. Diese letzteren gelangen in die Embryonalanlage und zwar dadurch,
dafl die auf dem Dottersacke sich bildenden Gefdfiec mit Gefdflanlagen innerhalb des
Embryos in Verbindung treten, so mit den beiden primitiven Aorten. Auch aus Zellen
des parietalen Blattes bilden sich Blutgefiafie, sowohl innerhalb als auflerhalb der Em-
bryonalanlage, uberhaupt scheint diese Fahigkeit, Blutzellen und Gefdflendothel zu
bilden, allen Mesenchymzellen zuzukommen, aus welcher Quelle sie auch immer stammen
mogen. Aus dem visceralen Blatte des unsegmentierten Mesoderms bildet sich die Darm-
muskulatur, indem die austretenden Mesenchymazellen sich nach Abschniirung des Darm-
rohres von dem Dottersacke zu einer Schicht spindelférmiger glatter Muskelzellen zu-
sammenlegen.

Aus den im Epithelialverbande verbleibenden Zellen der beiden Bldtter des un-
segmentierten Mesoderms entsteht innerhalb der Embryonalanlage, unter starker Ab-
plattung, das Endothel der in frither Zeit einheitlichen serésen Hohle des embryonalen
Coeloms, an dessen Stelle spater durch die Ausbildung von Scheidewinden die drei serésen
Hohlen des Korpers (Pericardialhéhle, Pleurahéhle und Peritonaealhéhle) treten.
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Bildung des Dottersackentoderms und des Blutes.

Die Bildung der Blutgefifie und der Blutzellen erfolgt am friihesten im visceralen
Blatte des Mesoderms, welches die Héhle des auflerembryonalen Coeloms von dem spater
das Dottersackentoderm liefernden Abschnitte des inneren Keimblattes trennt. Diese
Tatsache findet ihre Erklirung darin, dal dem Entoderm bei dotterreichen Keimen, wie
wir solche wohl bei den Vorfahren der Sdugetiere anzunehmen berechtigt sind, sehr
frithzeitig die Aufgabe zufillt, den Dotter zu einem Nahrungsmateriale umzuwandeln,
welches von den in der visceralen Lamelle des Mesoderms gebildeten Gefifien aufgenommen
und der Embryonalanlage zugefiithrt wird. Auflerdem dient dieses bei Végeln, Reptilien
und Sidugetieren auflerordentlich frith entstehende Gefdfinetz zweifellos dem Gasaus-
tausche, und zwar so lange, bis andere Einrichtungen daftir eintreten, welche bei den
meisten Siugetieren in der Ausbildung einer mehr oder weniger- innigen Verbindung
zwischen Mutter und Frucht ihren Héhepunkt erreichen.

Wir unterscheiden zunichst zwei Abschnitte des Entoderms. Der eine liegt unter
der Embryonalanlage, etwa entsprechend der Areapellucida, und wird deshalb als embryo-
nales Entoderm bezeichnet. Dasselbe bildet das Epithel des Darmrohres und seiner
Driisen. Dieser Abschnitt besteht beim Hihnchen, solange der Keim flach auf dem
Dotter ausgebreitet ist, aus kubischen Zellen, die in ihrer flichenhaften Ausdehnung in
der Transversalrichtung der Chorda dorsalis, den Ursegmenten und den Ursegmentstielen
entsprechen. Ganz anders stellt sich dagegen das periphere, auflerembryonale Entoderm
dar, welches, besonders bei Végeln und Reptilien, mit der fortschreitenden Umwachsung
des Dotters durch die Keimscheibe an Ausdehnung sowie auch an Bedeutung fiir die
Verarbeitung des Dotters gewinnt. Dieses Dotterentoderm besteht aus hohen, zahlreiche
Vacuolen und Dottereinschliisse aufweisenden Zellen (siehe Eihdute), die offenbar auf
die angrenzende Dotterschicht verdauend einwirken und den Dotter aufnehmen. Auf
der andern Seite stehen sie in inniger Bezichung.zu den ihnen direkt anliegenden Gefafien
aus dem visceralen Blatte des unsegmentierten Mesoderms, welche das verarbeitete
Nahrungsmaterial der Embryonalanlage zufiihren.

Auch bei Siugetieren beginnt die Blutbildung auf dem Dottersacke und tritt erst
spater in der Embryonalanlage selbst auf. Ganz besonders scheint aber gerade beim
Menschen das viscerale Blatt des auflerembryonalen Coeloms im Bereiche des Dotter-
sackes die fritheste Bildungsstitte der Blutzellen zu sein (siehe Entwicklung des Blutes);
von hier aus gelangen sie, nachdem sich das Gefidfinetz auf dem Dottersacke mit den
Gefiflen der Embryonalanlage verbunden hat, in letztere. Diese Bildungsweise der Blut-
zellen ist beim Hiihnchen bis zum 6. Tage der Bebriitung die einzige; dabei vermehren
sich auf diesen Stadien die in das Blut abgegebenen Blutzellen sehr lebhaft durch in-
direkte Kernteilung. Spiter erfolgt auch innerhalb der Embryonalanlage an den ver-
schiedensten Stellen die Bildung von Blutzellen, so in der Leber, der Milz, den Lymph-
driissen und dem Knochenmark und zwar ist sie tiberall an Zellen vom Charakter des
Mesenchymgewebes oder lockeren Bindegewebes gekniipft. Diese besitzen also wdhrend
einer sehr langen Zeit, vielleicht auch noch beim Erwachsenen, den urspriinglichen
Charakter indifferenter Zellen, die sich zu Stiitzgewebe oder Gefafiendothel oder Blut-
zellen ausbilden konnen.

Begriff und Bedeutung des Mesenchyms.

In neuerer Zeit werden Zellen als Mesenchym zusammengefafit, welche den
Epithelverband des Mesoderms verlassen, ohne sich zunichst zu héher differenzierten
Geweben, wie Knorpel, Knochen, oder glatten Muskelzellen umzuwandeln. Die
Zellen des Mesenchyms bilden Fortsitze, welche untereinander in Verbindung treten,
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so daBl man hiufig die Bezeichnung als gleichbedeutend mit lockerem Binde-
gewebe gebraucht. Allein es ‘umfafit in seiner urspriinglichsten Bedeutung Zellen
von mehr indifferentem Charakter, die, weithin im Organismus verbreitet, imstande
sind, bald in die verschiedensten Modifikationen des Stiitzgewebes (geformtes und un-
geformtes Bindegewebe, Knorpel, Knochen usw.) iberzugehen, bald Gefiflendothel,
glatte Muskulatur, Blutzellen, Fettzellen oder Zellen des Knochenmarks usw. zu
liefern. Die Zellen des Mesenchyms stammen aus verschiedenen Abschnitten des mittleren
Keimblattes; so werden sie von der Cutislamelle des Myotoms, dann auch vom Sklerotom,
endlich aber in groflen Mengen von beiden Blittern des unsegmentierten Mesoderms
abgegeben. Es tritt infolge seiner weiten Verbreitung zu einer grofien Anzahl von Organen
in enge Beziehung. So umgibt es die Muskeln, ebenso die Anlagen der verschiedensten
Driisen, indem es das Endo- und das Perimysium, ferner das bindegewebige Gertist, einer-
seits der echten Driisen, andererseits der Lymphdriisen (adenoides Gewebe) bildet. An
einigen Stellen scheint es, wenigstens in bezug auf die Bildung der Blutzellen, seinen
urspriinglich indifferenten Charakter auch nach der Geburt zu wahren, indem eine Bil-
dung von Blutzellen noch sehr lange, ja sogar unter pathologischen Bedingungen noch
beim Erwachsenen, in der Leber, dem Knochenmark, und der Milz stattfinden kann
(siehe die Entwicklung des Zirkulationsapparates).

Differenzierungsvorginge am #dufleren Keimblatt (Ectoderm).

Die Differenzierungsvorgidnge am Ectoderm fidhren sehr frith zu einer Unter-
scheidung von zwei Abschnitten desselben. Der eine, welcher die dorsomediane Region
der Embryonalanlage einnimmt, zeichnet sich durch die Héhe seiner Epithelzellen aus;
er stellt die Medullarplatte dar, aus welcher das gesamte zentrale und periphere Nerven-
system hervorgeht. Der ibrige Teil des Ectoderms weist zunichst niedrigere Zellen auf,
welche die Embryonalanlage nach auflen hin abschlieflen und sozusagen eine primitive
Epidermis darstellen. Diese liefert jedoch, abgesehen von der eigentlichen Epidermis
und den Epidermoidealgebilden wie die Haare und die Hautdriisen, auch Zellen, welche
sich zu den perzipierenden Elementen der Sinnesorgane (mit Ausnahme des Auges) um-
bilden.

Das hohe, einschichtige Cylinderepithel der Medullarplatte grenzt sich ziemlich
scharf gegen die niedrigen Ectodermzellen der Peripherie des Keimes ab. Die Form
der Platte ist bei den verschiedenen Klassen sowie je nach dem untersuchten Ent-
wicklungsstadium verschieden. Aber gerade fiir den menschlichen Embryo wird hiufig
fur gewisse frithe Stadien eine Schuhsohlenform (s. Fig. 58) beschrieben, bei welcher
der Absatz caudal liegt. Immer ist die vordere Partie der Platte bedeutend ver-
breitert, wahrscheinlich in Zusammenhang mit der frithen Abgrenzung der Augen-
anlagen.

Die Medullarplatte zeigt jedoch nicht von vornherein diese Form, vielmehr gilt auch
hier die schon frither aufgestellte Regel, daf} sich die Embryonalanlage in der Richtung
von vorn nach hinten differenziert, so dafl der vordere breitere Teil der Platte zuerst
entsteht, um sich erst allméhlich im Zusammenhang mit den Umwandlungsvorgéingen am
Primitivstreifen in caudaler Richtung zu ergdnzen. Sehr friih bemerken wir eine mediane
Rinne, die Medullarrinne, welche die ganze Platte durchzieht und dieselbe in zwei
symmetrische Hilften teilt.

Die Medullarplatte umschlief3t caudal diejenige Strecke des Primitivstreifens, welche
die Offnung der Invagination an der Oberfliche des Keimes (Neuroporus) aufweist und
die weiterhin, wie schon frither dargelegt wurde, beim Zusammenschlufl der Rinder der
Medullarplatte zum Nervenrohre in das letztere aufgenommen wird. Dagegen wird die
caudale Strecke des Primitivstreifens, welche auflerhalb des Medullarrohres verbleibt,
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ventral verlagert und liefert teils den Anus, teils das Ostium urogenitale primitivum.
Beide Abschnitte des Primitivstreifens sind an dem Oberflachenbilde eines menschlichen
Keimes vor der Bildung der Somiten (Fig. 58) leicht zu erkennen.

Die Medullarplatte verwandelt sich in das Medullarrohr, indem ihre Riander sich
erheben und dorsalwidrts vorwachsen bis sie zur Berlhrung untereinander und
schlieBilich zur Vereinigung kommen. Am vorderen Ende der Platte bleibt eine Zeitlang
eine Offnung bestehen (Neuroporus anterior) und auch caudal, dort wo die Invagi-
nationséffnung in das Nervenrohr aufgenommen wird, ist beim menschlichen Embryo
mit 7—8 Somiten das Riickenmarksrohr noch offen (Neuroporus posterior).
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Vorgédnge bei der Abschniirung des Embryos und
der Bildung der dufleren Koérperform.

Abschniirung der scheibenformigen Embryonalanlage vom
Saccus vitellinus (Vesicula umbilicalis).

Bei der Besprechung der Furchung und Gastrulation haben wir gesehen, dafl
diese Vorgangé durch die Menge des Dotters eine in den einzelnen Klassen sehr ver-
schieden starke Beeinflussung erfahren. Bei verhdltnismaBig dotterarmen Eiern, wie
denjenigen unserer einheimischen Amphibien, wird der Dotter frithzeitig von den
stark pigmentierten Zellen der oberen Hemisphire umwachsen und in die Embryonal-
anlage aufgenommen, um von da an cinen integrierenden Bestandteil derselben dar-
zustellen. Ganz anders verlduft die Entwicklung der dotterreichen Eier (Selachier,
Reptilien, Vogel), denn hier sitzt die aus der Furchung hervorgegangene Keimscheibe
der grofien ungefurchten Dottermasse auf, so dafl wir auch nach dem Ablaufe
der Gastrulation und der Keimbiatterbildung eine scheibenférmige Anlage vor uns
sehen. Dicse ist gegen den Dotter, den sie bei der Weiterentwicklung allmihlich
umwichst, scharf abgegrenzt, wobei sich jedoch der Embryo von den peripheren,
den Dotter umschlieenden Abschnitten der drei Keimbldtter durch eine ringférmige
Einschnlirung absetzt. Wir koénnen also bei diesen Formen, ganz anders wie z. B.
bei Amphibien oder bei Formen mit maflig stark entwickeltem Dotter (Knochenfischen)
einen embryonalen von einem auflerembryonalen Abschnitte der Keimscheibe
unterscheiden. Die Formentwicklung ist demnach bei den dotterarmen Eiern mit
totaler Furchung (Amphibien) und den dotterreichen Eiern mit partieller Furchung
(Sauropsiden) verschieden. Diesen letzteren schlieflen sich die Iier der Sdugetiere an.
\Wihrend bei Amphibien die Dotterzellen sehr {riihe in das Innere der Embryonalanlage
gelangen, und an deren ventralem Umfange hiufig noch eine Zeitlang nach dem Aus-
kriechen eine deutliche Wolbung hervorrufen (Fig. 32 D), so erfolgt bei den Eiern mit
groflem Dotter eine langsame Umwachsung desselben durch die Zellen der Keimscheibe
und gleichzeitig eine Abschniirung der Embryonalanlage vom Dotter. Dieser wird
alsdann von einem mit dem Darmrohre des Embryos in Verbindung stehenden Do tter-
sacke eingeschlossen. Schon mit dem Beginne der Abschniirung kénnen wir also bei
solchen Eiern einen embryonalen und einen auflerembryonalen Bezirk unterscheiden,
von denen letzterer an der Bildung der dufleren Korperform nicht weiter teilnimmt,
dagegen Embryonalhiillen und Anhinge des Embryos liefert, die beim Ausschliipfen
resp. bei der Geburt des Fetus abgestoflen werden. Der Dottersack wird bald, wie
bei Sauropsiden, in den Fetus aufgenommen, bald teilt er, wie bei Sdugetieren, das
Schicksal der Eihiillen, indem er seiner eigentlichen Rolle als Anhangsgebilde der

Corning, Entwicklungsgeschichte. II. Auflage. 7
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Embryonalanlage bis zum Ende treu bleibt. Die Abschnirung des Embryos vom
Dottersacke fithrt zur Trennung des in frihen Stadien bei flach ausgebreiteter
Embryonalanlage einheitlichen, vom Entoderm begrenzten Raumes, einerseits in das
Darmrohr, andererseits in den Dottersack. Die zunichst noch sehr weite Verbindung
dieser beiden Riume erfihrt bei der fortschreitenden Abschniirung des Embryos eine
immer weitergehende Verengung und zieht sich beim Menschen in einen Kanal, den
Ductus omphaloentericus aus, welcher den Raum des Dottersackes mit dem Darmrohr
des Embryos in Verbindung setzt. Der Ubergang von Dotter in das Darmrohr durch
diesen Gang ist jedoch so gut wie ausgeschlossen, so daffi der Embryo bei allen
Formen mit groflem Dotter zur Resorption desselben auf die Gefifie angewiesen
ist, welche sich in dem das Dotter-
entoderm  iiberziehenden visceralen
Blatte des Mesoderms ausbilden (siehe
Eihtllen). Hierin besteht auch, wie
bereits erwdhnt wurde, ein wichtiger
Unterschied gegeniiber denjenigen
Formen (Amphibien), bei welchen die
Dotterzellen vollstindig in die Em-
bryonalanlage eingeschlossen werden,
um direkt dem Verdauungsprozesse zu
unterliegen.

Wir beschreiben die Abschniirung
und Formbildung des menschlichen
Embryos an Hand von Abbildungen
der verschiedenen Stadien. In Fig. 58
ist eine im Zusammenhang mit dem
Dottersacke stehende Embryonalanlage
dargestellt, bei welcher der Abschnii-
rungsvorgang soeben begonnen hat.
Diese Anlage wird hiufig als schuh-
sohlenférmig beschrieben, die Medullar-
platte erhebt sich besonders in ihrer
cranialen breiteren Partie zu zwei durch
eine ziemlich tiefe Medullarrinne von-
einander getrennten Medullarwiilsten.
Am caudalen Ende der Anlage be-
merken wir die Offnung eines in den
Saccus vitellinus fihrendenCanalis neur-
entericus (Neuroporus), von welchem
nach hinten der Primitivstreifen ausgeht. Die Embryonalanlage ist durch einen kurzen sog.
Haftstiel (siehe Entwicklung der Eihdute) mit der Peripherie der Fruchtblase verbunden.
Besonders in der cranialen Partic der Anlage bemerken wir eine dieselbe um-
ziehende Furche, die von I1is als Grenzfurchebezeichnetwurde. Auflerhalb derselben erhebt
sich das den Embryo dorsal bedeckende Amnion, dessen Schnittlinie ringsum zu ver-
folgen ist. Die Bildung der Grenzfurche beginnt am cranialen Ende der Anlage und
schreitet auf beiden Seiten in caudaler Richtung fort. Cranial beginnt auch schon
in diesem Stadium die zur Entstehung des Darmrohres filhrende Abschniirung des
embryonalen Entoderms vom peripheren Dottersackentoderm. Wir sehen dieselbe
cranial in Form einer leichten Einbuchtung auftreten, wihrend seitlich blofl eine der
Grenzfurche entsprechende Einsenkung die Linie andeutet, von welcher aus die Ab-
schniirung erfolgt. Caudal fehlt auch diese, indem hier die sohlenférmige Anlage

ohne Abgrenzung in die Wandung des Dottersackes iibergeht.
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Ein betrachtlicher Fortschritt in der Entwicklung lafit sich bei dem in Fig. 59
dargestellten Embryo mit 6 Somiten erkennen. Hier ist die Abschniirung vom Saccus
vitellinus viel weiter gediehen und hat auch schon zur Bildung eines allseitig abgegrenzten
cranialen Darmabschnittes gefiihrt, wihrend ein solcher caudaler Abschnitt kaum
angedeutet ist (siehe auch den Sagittalschnitt des folgenden Stadiums in Fig. 62). Der
ubrige Teil des Entoderms ist noch flach ausgebreitet und geht, abgesehen von der durch
die Grenzfurche bewirkten leichten Einsenkung, ohne scharfe Grenze in das Dotter-
entoderm tuber. Die craniale Partie der Medullarplatte ist auch hier verbreitert, ferner
sind die Medullarwiilste hoher, ohne sich jedoch in der Medianebene zum Abschlusse
eines Rohres zu begegnen. Am caudalen Ende der Anlage bemerkt man wieder
zwischen den Medullarwiilsten den Neuroporus als zuBere Offnung des Canalis neur-
entericus und von ihm ausgehend einen schon teilweise ventralwirts abgebogenen
Primitivstreifen.

Fig. 59. Menschlicher Embryo mit 6 Somiten. Fig. 60. Menschlicher Embryo von 2,11 mm
Nach Kroemer, Keibels Normentafeln- VIII, 'Lange und 8 Somiten.
Taf. 3. Nach Eternod, Anat. Anz, XVI, 1899.

Die Abhebung der Embryonalanlage vom Dottersacke macht nunmehr weitere
Fortschritte. In Fig. 60 und 61 sehen wir einen Embryo mit acht Somiten in dorsaler
und ventraler Ansicht dargestellt. Besonders bei dieser letzteren erkennen wir an der
Schnittlinie des abgetrennten Dottersackes, wie weit die Abschniirung der Embryonal-
anlage gediehen ist. Ein cranialer und ein caudaler (punktiert angegeben) Darm-
abschnitt (oft unrichtig als Kopf- und Schwanzdarm bezeichnet) sind hier vorhanden.
In dieselben fiihrt von dem noch mit dem Dottersacke gemeinsamen Raume je eine
Offnung, die craniale und die caudale Darmpforte. Jenseits der betrichtlich vertieften
Grenzfurche erhebt sich eine den Embryo einschlielende Membran, das Amnion. Der
Primitivstreifen ist noch steiler gestellt als beim Embryo mit sechs Somiten (Fig. 59),
auch liegt schon eine betrdchtliche Strecke desselben am ventralen Umfange des Caudal-
endes der Anlage. Die Offnung des Canalis neurentericus liegt noch frei zutage, obgleich

7*
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sich bei diesem Embryo die Medullarwiilste in grofierer Ausdehnung dorsal zur Bildung
des Nervenrohres vereinigt haben, ein Vorgang, welcher zuerst in der unmittelbar vor
dem ersten Somiten gelegenen, annihernd dem spitern Mittelhirn oder der Grenze des-
selben gegen das Hinterhirn entsprechenden Gegend erfolgt. Diese Verschmelzung der
Medullarwiilste dehnt sich sowohl in cranialer als in caudaler Richtung weiter aus,
cranialwirts allerdings langsamer, vielleicht deshalb, weil hier die Medullarplatte, ent-
sprechend der spiteren Entfaltung der GroBhirnhemisphiren, schon auf diesen frihen
Stadien sehr breit ist. Cranial wie caudal bleibt jedoch eine kurze Strecke des Rohres
offen und die allmahlich sich verkleinernde vordere Offnung, welche man oft auch als

Neuroporus anterior bezeichnet, schliefit sich erst bei Embryonen mit 23 Somiten, die
hintere Offnung etwas spiater (Kceibel).

In Fig. 62 ist ein Medianschnitt durch den Embryo dargestellt, der einige Ver-
hiltnisse noch klarer veranschaulicht. Vor allem erkennt man die Ausdehnung der
bereits abgeschniirten cranialen und caudalen Strecken des Darmes, ferner die Lage der
cranialen und der caudalen Darmpforte. Ventral von dem cranialen Darmabschnitte ist
cin in der ventralen Ansicht stark vorspringender Wulst zu sehen, welcher den auf
diesem Stadium S-férmig gewundenen Herzschlauch und einen denselben umgebenden
Coelomabschnitt, die spitere Pericardialhohle, einschliefit. Diesen Wulst bezeichnen
wir als Herzwulst. Er liegt auf diesem Stadium schr weit cranial. Der craniale Ab-
schnitt des Darmes nihert sich mit seinem vordern blinden Ende einer bei der Ab-
schniirung des Kopfes in ventraler Richtung entstehenden Einbuchtung, der Mundbucht.
Dieselbe wird von dem cranialen FEnde des Darmes durch eine diinne, aus Ento-
derm und Ectodermzellen bestehende epitheliale Platte, der Rachenhaut, getrennt.
Am dorsalen Ansatze derselben endet ein in der ganzen Ausdehnung der Embryonal-
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anlage bis zum Canalis neurentericus ausgebildeter Stab, die Chorda dorsalis. Die
caudale Darmpforte fithrt in einen kurzen, mit dem cranialen Abschnitte des
Darmes verglichen, relativ weiten Darmabschnitt. Von demselben geht ein blind
endigender Gang, der Allantoisgang, ab, welcher sich in den die Embryonalanlage
mit der Wandung der Fruchtblase verbindenden Haftstiel hineinzieht. Der Primitiv-
streifen verlauft vom Canalis neurentericus an caudalwirts, um in eine verdickte, sagittal
eingestellte Epithelplatte iiberzugehen, welche die Abgangstelle des Allantoisganges
vom Darm erreicht. Diese Platte ist die bereits oben erwidhnte Kloakenmembran
(Membrana cloacae), welche, ebenso wie die
Rachenhaut, dazu bestimmt ist, einzu-
reiBen und eine Offnung des Darmes nach
auflen zu schaffen. Allerdings entstehen nach
dem Durchbruche der Membran zwei Offnungen,
namlich einerseits das Ostium urogenitale
primitivum, als Offnung des Sinus urogenitalis,
andererseits der After, als Offnung des End-
darms. Man fafit jetzt wohl ziemlich allgemein
die Membrana cloacae als eine Bildung der
caudalen Strecke des Primitivstreifens auf
(sieche Entwicklung des Anus).

Ein weiterer Fortschritt in der Abschnii-
rung des Embryos vom Dottersacke sowie in
der Bildung der &dufleren Korperform eines
Embryos mit 15 Somiten lafit sich in Fig. 63
erkennen. Die Medullarplatte ist in wviel
weiterer Ausdehnung als bei dem Embryo
mit acht Somiten zum Medullarrohre ge-
schlossen, zeigt aber immer noch eine vordere
und eine hintere Offnung. Die Verbindung mit
dem Dottersacke ist betrdchtlich eingeengt,
infolgedessen haben die cranialen und die
caudalen, in den Darmpforten sich 6ffnenden
Strecken des Darmes an Linge zugenommen.
Auch auf der Zwischenstrecke, in welcher die Darmrinne breit in den Dottersack
iibergeht, hat sich die weitere Abschniirung des Darmrohres durch das tiefere Ein-
schneiden der Grenzfurche auf beiden Seiten vorbereitet. Der vordere, beim
Embryo mit acht Somiten stark verbreiterte und ventral abgebogene Teil der Me-
dullarplatte hat nach ihrem Zusammenschlusse zum Hirnrohre diese Abbiegung
noch stirker ausgeprigt und zwar nicht ganz gleichméflig, indem dieselbe haupt-
sichlich an zwei Punkten stattfindet, von denen der caudale (N.B.), die Nacken-
beuge, im Bereiche der spiteren Medulla oblongata liegt, wihrend der craniale
(S.B.), im Bereiche des spiteren Mittelhirnes gelegene, als Scheitelbeuge bezeichnet
wird. Ventral vom Kopfe sehen wir wieder den Herzwulst, der sich caudalwirts
bis zur vordern Darmpforte erstreckt und. die Anlage des Herzens sowie das die-
selbe umgebende Coelom einschliefit. Zu demjenigen Abschnitte des Darmes, welcher
vorn in der Rachenhaut einen Abschlufi erhilt, stehen Furchen in Beziehung, welche
dorsal vom Herzwulst in die seitliche Fliche des Kopfes einschneiden; es sind dies
die Kiemenfurchen, von denen im vorliegenden Stadium die beiden ersten ausgebildet
sind. lhnen entsprechend entstehen vom Darm aus die Schlundtaschen, lateralwirts
gerichtete Ausbuchtungen, deren Epithel (Entoderm) mit dem Epithel der Kiemen-
furchen (Ectoderm) zur Bildung von epithelialen Platten in Bertihrung tritt, die durch-
brechen kénnen, um als Kiemenspalten eine Verbindung nach auflen zu schaffen. Beim
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Menschen scheint dieser Durchbruch tiberhaupt nicht stattzufinden oder dann nur ganz
ausnahmsweise im Bereiche der ersten oder zweiten Kiemenfurche. Die von den Kiemen-
furchen begrenzten Abschnitte der seitlichen Wandung des Kopf- oder Kiemendarmes
werden als Kiemenbogen bezeichnet. Die mit den Kiemenbogen und Kiemenspalten
der niedern Formen verkniipfte respiratorische Funktion, welche sich in der Ausbildung
der Kiemenfaden und Kiemenblittchen aus-
pragt, ist bei Amnioten nicht mehr vor-
handen. Dagegen geht der Apparat in die
Bildung des Halses ein, in dessen Gestaltung
er bedeutungsvolle Spuren zuriicklafit.
Auf diesem Stadium und auch noch
in spaterer Zeit, nachdem die Verbindung
des Darmes mit dem Dottersacke sich auf
einen engen Gang (Ductus omphaloentericus)
beschrankt hat, stellt der Darm ein cranial
und caudal blind endigendes Rohr dar,
welches bei der fortschreitenden Abschnii-
rung der Embryonalanlage vom embryonalen
Coelom umgeben wird. Dieses geht an
einer kreisformigen Stelle der ventralen
Fliache der Embryonalanlage in das aufler-
embryonale, den Dottersack umgebende
Coelom {iber, welche wir als Dottersack-
nabel bezeichnen (Fig. 64). Uber die Bildung
des embryonalen Coeloms ist schon im
letzten Kapitel einiges gesagt worden; in
diesem Zusammenhange geniige es, hervor-
zuheben, dafl das urspriinglich auch den
Kiemendarm umgebende Coelom durch das
Auftreten der Kiemenfurchen und der
Schlundtaschen in einzelne Abschnitte
(Kiemenbogencoelom) zerlegt wird, welche
durch Differenzierung ihrer Wandung die
Kiemenbogenmuskulatur liefern. Diese ent-
steht also auf einem ganz andern Boden
als die aus einer Umwandlung der Muskellamelle des Myotoms hervorgegangene
Rumpfmuskulatur. Wiahrend man die Kiemenbogenmuskulatur mit der Darm-
muskulatur, die ja gleichfalls aus dem unsegmentierten Mesoderm entsteht, zusammen-
stellen und als splanchnische Muskulatur bezeichnen kann, wird man ihr die
Rump{muskulatur als somatische Muskulatur gegeniiberstellen. Das Coelom umgibt
die Ubrige Strecke des Darmes, welcher durch eine in seiner ganzen Linge abgehende
dorsale Peritonaealduplikatur (primitives Mesenterium dorsale) an die dorsale Bauch-
wand befestigt wird. Der Verlauf des Darmes, die Verbindung desselben mit dem
Dottersacke und sein Einschlufi in das Coelom sind in Fig. 64 bei leichter Streckung
eines urspriinglich gegen die Bauchfliche abgebogenen Embryos von 2,4 mm Linge
dargestellt. Wahrend der dorsale Teil des Kopfcoeloms in die Abschnitte des Kiemen-
bogencoeloms zerlegt wird, umgibt der ventrale Abschnitt als Pleuroperitonaealhohle
das Herz und tritt mit demselben eine Wanderung in caudaler Richtung an, indem er
zundchst caudalwiarts seine Verbindung mit dem tbrigen Coelom beibehilt.
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Embryonen aus dem zweiten Monate.

Bei der weitern Ausbildung der Koérperform wirken, abgesehen von der zunehmenden
Abschniirung des Embryos von dem Dottersacke, die in der Ausbildung des engen Ductus
omphaloentericus gipfelt, noch eine Anzahl anderer Momente mit. Am Kopfe, welcher
im Wachstum dem iibrigen Korper vorauseilt; sehen wir das zduflere Relief, einerseits
durch die zunehmende Massenentfaltung der Wandung der drei Hirnblaschen sowie der
Augen, andererseits infolge der Umbildung der durch die Kiemenfurchen auflen be-
grenzten seitlichen Abschnitte des Kopfes, der Schlundbogen, bestimmt. Durch Wachs-
tumsvorgdnge in der Umgebung der Mundbucht erfolgt in der Form von Fortsitzen
die Bildung derjenigen Teile, welche spiter dem Gesichte zugrunde liegen und bei der
weitern Entwicklung betrdchtliche Anderungen erfahren. Ein solcher Fortsatz ist in
der Fig. 65 (Oberkieferfortsatz) dargestellt. Ein drittes Moment, welches fiir die Form-
gestaltung des Kopfes wesentlich in Betracht kommt, haben wir in der raschen Ver-

groflerung des zunidchst ventral vom Kopfe angelegten lerzschlauches zu erblicken,
welcher sich, wie frither gesagt wurde, in caudaler Richtung zu verschieben beginnt.
Dieser Vorgang beeinflufit die Form der vordern Partie des Rumpfes. Dazu kommt,
in demselben Sinne wirkend, die rasch wachsende Leberanlage, welche mit dem Herz-
wulst zusammengenommen, auf gewissen Stadien der Entwicklung bei menschlichen
Embryonen, das Relief der ventralen Fliche bestimmt (Fig. 63), solange nicht der Darm
durch sein Lingenwachstum einen gréfieren Abschnitt der Bauchhéhle fir sich in An-
spruch nimmt. Ein weiteres Moment bildet das Auftreten der Extremititenanlagen,
ferner Anderungen am caudalen Kérperende, welche bei der weiteren Beschreibung
Beriicksichtigung finden werden. Bei den Embryonen aus dem zweiten Monate machen
alle diese Momente ihren Einfluf3 geltend.

Wir gehen von dem in Fig. 65 dargestellten Embryo aus, der bei der Konser-
vierung etwas gestreckt wurde, so dafl die spiralige Kriimmung, die besonders an etwas
jingeren Embryonen tberaus deutlich zutage tritt, hier nicht zu sehen ist. Dafir
treten einige Einzelheiten desto klarer hervor.

Die Abschniirung von der Nabelblase ist hier so weit gediehen, dafi der Zusammen-
hang mit dem embryonalen Darm nur noch durch den engen Ductus omphaloentericus
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vermittelt wird. Dieser geht am Bauchnabel vom Embryo ab; hier wurde das
Amnion, welches sich dorsal auf den Embryo iiberschligt, abgeschnitten. Der Bauch-
nabel darf nicht mit dem Dottersacknabel verwechselt werden, welcher denselben um-
schlieffit und die Linie darstellt, an der das embryonale Coelom in frithen Stadien in
das auflerembryonale Coelom iibergeht. Caudal vom Bauchnabel geht der Haftstiel,
von vielen fritheren Autoren (His) auch als Bauchstiel bezeichnet, vom Embryo ab,
um denselben mit der Peripherie der Keimblase in Verbindung zu setzen. Am Kopfe sind
die Scheitel- und die Nackenkriimmung gut ausgebildet. In seiner vordern Partie erfihrt
der Kopf durch die seitlich sich vorwglbenden Ausbuchtungen des Vorderhirnbldschens,
welche die primitiven Augenblasen herstellen, eine Verbreiterung. Der seitliche Umfang
des Kopfes zeigt drei Kiemenfurchen. Von den durch dieselben abgegrenzten Schlund-
bogen unterscheiden wir den ersten, an die Mundbucht anstoflenden, als Mandibularbogen;
derselbe bildet auch einen nach oben
gegen die Augenanlage hin aus-
wachsenden Fortsatz, den Ober-
kieferfortsatz, sowie einen ventral-
und medianwirts gerichteten Wulst,
welcher sich als Unterkieferfortsatz
mit der entsprechenden Bildung der
andern Seite vereinigt. Der zweite,
von der ersten und zweiten Kiemen-
furche begrenzte Schlundbogen ist
der Hyoidbogen, von welchem spiter
eine als Opercularfortsatz bezeich-
nete Bildung nach hinten auswach-
send die weiter caudal gelegenen
Kiemenfurchen iberlagert, um sich
ganz besonders an der Bildung der
oberflachlichen Schichten der spi-
tern Halsregion zu beteiligen. Man
denke dabei an die Entfaltung des
Platysma myoides, welches bis unter
die Clavicula reicht und sich von
der Muskulatur des Hyoidbogens
ableitet. Liin dritter Bogen endlich,
der erste Kiemenbogen oder Bran-
chialbogen, wird von der zweiten und dritten Kiemenfurche abgegrenzt; dieser und die
caudalwirts folgenden Bogen entsprechen den bei Fischen mit Kiemenblittchen be-
setzten Kiemenbogen, wihrend der Hyoidbogen blofl bei einzelnen Formen Kiemen-
blattchen tragt (Spritzlochkieme), die in eine erste, reduzierte, von dem Hyoid-
und dem Mandibularbogen begrenzte Kiemenspalte (Spritzloch) hineinragen.

Die Kiemenbogenregion wird spiter in die Bildung des auf friihen Stadien iiber-
haupt nicht vorhandenen Halses einbezogen, indem dabei Verschiebungen stattfinden,
welche dieser Region den Charakter einer Ubergangsgegend zwischen Kopf und Rumpt
verleihen. So kann der Kehlkopf mit seiner Muskulatur von den Kiemenbogen und der
Kiemenmuskulatur abgeleitet werden, wihrend die vordere lange Halsmuskulatur den
Cervikalmyotomen entstammt. Auch die Halswirbel, die sich jedoch durch das Fehlen
von Rippen als ein besonderer Abschnitt des Achsenskeletes kennzeichnen, sind als
Gebilde des Rumpfes aufzufassen. Bei niederen Vertebraten (Fischen) fehlt der Hals
vollstdndig, indem der rippentragende Abschnitt der Halswirbelsdule sich dem Schidel
caudalwérts unmittelbar anschlieft. Aber auch hier erstreckt sich der Kiemenkorb
nicht selten in caudaler Richtung iiber die Schidelregion hinaus in den Bereich des
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Rumpfes. Fiir die Sdugetiere ist eben das Vorkommen von 6—7 rippenlosen Wirbeln
zwischen Occiput und Thorax geradezu charakteristisch, auch verschieben sich in diesem
Abschnitte sowohl Weich- als Hartgebilde, die eigentlich dem Kopfe angehéren, in
caudaler Richtung.

Eine Mundhéhle fehlt im vorliegenden Stadium, dagegen sehen wir am ventralen
Umfange des schon ziemlich stark abgebogenen Kopfes eine Einsenkung, die Mund-
bucht, welche von verschiedenen Wiilsten oder Fortsitzen umgeben wird. Ein solcher
Fortsatz, der Stirnfortsatz, wichst gerade nach unten aus, um die Mundhéhle
von vorn her zu begrenzen und sich in ansehnlicher Breite zwischen den Augen-
anlagen auszudehnen, welche lateral am Kopfe als rundliche Vorwdélbungen zu bemerken
sind (Fig. 64). Die seitliche Begrenzung der Mundbucht wird durch die vom Mandibular-

bogen gegen die Augenanlage hinaufwachsenden Oberkieferfortsitze, die untere durch
die beiden in der Medianebene zur Vereinigung kommenden Unterkieferfortsatze gebildet.
Der Boden der Mundbucht wird von der Rachenhaut hergestellt, deren Einreiflen den
Kiemendarm mit einem demselben gewissermaflen vorn angefiigten Abschnitte, der
primitiven Mundhéhle, in Verbindung setzt. Diese wird durch das flichenhafte Aus-
wachsen der erwihnten Fortsidtze gebildet. Sie fehlt noch auf diesem Stadium, wo
blof3 die von den Fortsitzen umgebene Mundbucht vorhanden ist. Fast unmittelbar
st6Bt von hinten her an den Mandibularbogen der Herzwulst, welcher sich als eine
Vorwélbung am ventralen Umfange des Embryos bis gegen den Abgang des Ductus
omphaloentericus erstreckt. Spiter auftretend als der Herzwulst und caudal von dem-
selben liegt der Leberwulst, welcher das Relief des ventralen Rumpfumfanges fast bis
zur Geburt beherrscht, indem die Darmschlingen erst sehr spat, zum Teil erst nach
der Geburt, ihre volle Entfaltung erlangen und eine Vorwolbung der unteren Bauch-
region hervorrufen. Im Bereiche des Rumpfes konnen wir eine dorsale Zone, welche
sich durch die segmental angeordneten Myotome auszeichnet, als Stammzone, von einer
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ventralen, der Parietalzone, unterscheiden, in welcher die Segmentierung fehlt. An

dieser zieht sich eine leistenférmige Erhebung, die Extremititenleiste oder Wolffsche

Leiste, in groferer Ausdehnung hin. Dieselbe gewinnt etwas spiter (Fig. 66) an zwei

Stellen, gegeniiber den untern Cervikalmyotomen und den untern Lumbalmyotomen,

eine betrachtlichere Entfaltung und stellt hier die schaufelférmigen Anlagen der Ex-

tremititen dar. In der Zwischenstrecke bildet sich die Leiste friihzeitig zuriick. Die

Extremititenanlagen bestehen, abgesehen von ihrem ectodermalen Uberzuge, aus einer

Masse von dicht zusammengedriangten, dem unsegmentierten Mesoderm der Parietalzone

entstammenden Mesenchymzellen, welche sowohl das Extremititenskelet als auch die
Extremitdtenmuskulatur herstellt.

In Fig. 67 ist ein menschlicher Embryo von der Mitte des zweiten Monates dar-

gestellt, welcher nach verschiedenen Richtungen eine Weiterbildung der geschilderten

Verhiltnisse aufweist. Sowohl

die Nacken- als die Scheitelkriim-

mung sind schirfer ausgeprigt,

auch lassen sich einzelne Ab-

schnitte des Gehirnes teils in der

Fliachenansicht, teils bei durch-

fallendem Lichte erkennen, so

die Rautengrube und das die

Scheitelkriimmung hervorrufende

stark vorgewdlbte Mittelhirn. Das

Auge ist gleichfalls deutlicher zu

sehen, auch scheint sich eine

Pupille abgegrenzt zu haben;

freilich liegt der Bulbus ganz

oberfldchlich, indem die Bildung

der Lider noch nicht erfolgt ist.

Der Stirnfortsatz, welcher die

beiden Augenanlagen bei der An-

sicht von vorne trennt, besitzt

eine viel grioflere relative Breite

als spiter, so daf3 die Augen weit

seitlich am Kopfe liegen. Unter-

halb des Auges sehen wir ein

schon im vorhergehenden Sta-

dium angedeutetes Feld des Stirn-

fortsatzes in schirferer Abgren-

zung; es handelt sich um das

Riechfeld, welches sich teils durch eigenes Wachstum, teils durch die wulstartige Erhebung

seines Randes zum Riechgriibchen vertieft. Aus dem hohen, zylindrischen Epithel des

Riechfeldes geht das Riechepithel hervor (siehe Nasenentwicklung). Durch die Abgrenzung

der beiden Riechfelder erfahrt der urspriinglich einheitliche Stirnfortsatz eine Gliederung

in drei Massen, von denen die mittlere den medialen Stirnfortsatz, die zwei seitlichen

die lateralen Stirn- oder Nasenfortsitze darstellen. Im Gegensatze zu diesen bilden

die medialen Nasenfortsitze blofl Teile des mittleren Stirnfortsatzes, welche medial

die Ricchgruben begrenzen. Alle diese Fortsitze spielen eine ausschlaggebende Rolle

bei der Bildung des Gesichtes, der Nase und des Mundes. Von den Schlundbogen

sehen wir bei diesem Embryo den Mandibularbogen, dessen Oberkieferfortsatz bis

an das Auge sowie an den lateralen Stirnfortsatz heranreicht und den Hyoidbogen,

welcher von dem Mandibularbogen durch die erste Kiemenfurche abgegrenzt wird.

In der Umgebung der ersten Kiemenfurche entstehen (Fig. 68) mehrere Hocker, aus
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denen die Ohrmuschel hervorgeht. Bis an den ventralen Umfang reicht der Herz-
wulst, an welchen sich caudalwirts bis zum Bauchnabel ein zweiter Wulst, der Leber-
wulst, anschlieft. Der Embryo ist, von der Nackenbeuge an, ziemlich gleichmiBig
gekriimmt, auch besitzt er einen deutlichen Schwanz. Die Extremitdtenanlagen sind
schaufelférmig, die vordere etwas hoher als die hintere und in der Zwischenstrecke ist
keine Spur einer Extremititenleiste zu bemerken. Der Dottersacknabel ist auf diesem
Stadium nicht mehr nachzuweisen, indem eine vollstindige Trennung zwischen dem
embryonalen und dem auflerembryonalen Coelom erfolgt ist. Dagegen haben sich der
Dottergang und der Haftstiel zusammengelegt und werden durch das beide Gebilde
gemeinsam umziehende Amnion zur Nabelschnur vereinigt, welche vom Bauchnabel
des Fetus breit abgeht, um denselben mit dem Chorion frondosum zu verbinden.

Die Fig. 68 stellt einen Embryo dar, dessen Alter sich auf ca. 8—9 Wochen
bestimmen 1a8t. Mit dem soeben beschriebenen Stadium verglichen, sind die Anderungen
in der #ufleren Form, besonders im Bereiche des Kopfes, recht betrichtliche. Das
rasche Wachstum des Gehirnes fithrt schon in diesem, weit mehr jedoch in den folgenden
Stadien zu einer fast ungebiihrlich erscheinenden Vergroflerung des Kopfes im Ver-
gleich zum Rumpfe. Die Nacken- und Scheitelkriimmungen sind ebenso stark, wie
beim Embryo der Fig. 67. Der Vorderkopf bildet infolge der Entfaltung des spiter
das Pallium darstellenden Abschnittes des Endhirnes (Telencephalon) eine starke Vor-
wolbung. Noch stirker ist jedoch auf diesem Stadium das Mittelhirnbldschen aus-
gebildet (Mesencephalon), dessen héchster Punkt der Scheitelkriimmung entspricht.
Die Augen liegen noch immer weit lateral, ebenso auch die Riechgruben; ferner sehen
wir von dem untern Umfange des Auges eine seichte Rinne zur Riechgrube verlaufen,
die hinten durch den Oberkieferfortsatz (O) begrenzt wird. Es ist die Tridnennasenfurche,
von welcher aus eine Epitheleinsenkung die Anlage der Tranenableitungswege herstellt.
Die erste, von dem Mandibular- und dem Hyoidbogen begrenzte Kiemenfurche wird von
6—7, auf den dorsalen Abschnitt sowohl des Mandibular- als des Hyoidbogens ver-
teilten Hockern umgeben, aus denen sich die Ohrmuschel bildet. Das Labyrinth-
blaschen ist nunmehr in die Tiefe geriickt und trigt nicht mehr zur Herstellung des
Reliefs der seitlichen Kopfgegend bei. Die folgenden Kiemenfurchen sind verschwunden,
indem sie durch den vom Hyoidbogen ausgehenden Opercularfortsatz (mit dem Kiemen-
deckel der Fische zu vergleichen) tberwachsen wurden. Dabei liefert dieser Fortsatz
ventral die oberflichlichen Schichten des Halses (siehe die Bildung der Kiemenfisteln).
Auch hier sind sowohl der Herzwulst, welcher sich dem ventralwirts stark abgebogenen
Kopfe anlegt, als auch der kleinere Leberwulst (Hep.) stark ausgebildet. Der Schwanz
ist ziemlich lang. Im Bereiche der Stammzone bemerkt man hie und da schr deutlich
die Abgrenzung der Myotome gegeneinander.

Die freien Extremitdten sind auf diesem Stadium betrichtlich in die Linge ge-
wachsen, auch kénnen wir einzelne Abschnitte an ihnen unterscheiden. Beide Extremi-
tatenpaare gehen fast rechtwinklig vom Rumpfe ab, um sich demselben jedoch bei ihrer
medianwirts gerichteten Abbiegung anzuschliefen. Wir kénnen an ihnen eine mediale
Beugefliche von einer lateralen Streckfliche unterscheiden, ferner einen cranialen
und einen caudalen Rand. Beide Anlagen gehen mit einer breiteren Partie vom Rumpf
ab; in dieser entsteht der Schulter- resp. der Beckengiirtel. Die Anlage endet mit
einer Platte (Hand- und Fufiplatte), welche an der vordern Extremitit funf die
Finger andeutenden Einkerbungen aufweist, wiahrend dieselben an der Fufiplatte noch
vermifit werden.
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Embryonen aus dem dritten Monate und spiter.

In Figg. 69 und 70 ist die Profil- und die Frontalansicht eines Fetus am Ende
des zweiten Monats dargestellt. Die Ahnlichkeit mit dem reifen Fetus ist schon eine auf-
fallende, obgleich die Proportionen der einzelnen Kérperabschnitte noch weit von den-
jenigen des neugeborenen Kindes und in noch héherem Grade von denen des Erwachsenen
abweichen. Wihrend die Masse des Kopfes derjenigen des Rumpfes fast gleichkommt,
sind die Extremititen noch relativ klein. Die Nacken- und Scheitelkriimmungen sind
scharf ausgeprigt, die Augen-Nasenrinne 148t sich nicht mehr nachweisen. Obgleich

das Auge noch offen zutage liegt, hat doch die Bildung der Lider in Form von wulst-
artigen Erhebungen der Umgebung begonnen. Die Anlage: der dufleren Nase setzt
sich deutlich von der {iber ihr gelegenen, sehr starken Stirnwélbung ab, welche auf
das stirkere Wachstum der GroBhirnhemisphiren zuriickzufithren ist. Die Hécker,
welche bei den Embryonen der Figg. 67 u. 68 die erste Kiemenfurche umgaben, haben
sich zur Bildung der Ohrmuschel vereinigt. Der Rumpf hat infolge der machtigen Ent-
faltung der den Darm von vorn her fast vollstindig bedeckenden Leber eine starke
Zunahme erfahren. Der Nabel ist grof, die Nabelschnur dick und kurz.

Die freien Extremititen sind betrichtlich in die Lange gewachsen, auch zeigen
sie eine deutliche Gliederung in drei Abschnitte. Ihre Stellung gegen den Rumpf ist
eine fiir die mittleren Entwicklungsstadien héchst charakteristische. Die vorderen
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Extremitaten liegen der Brustwolbung unmittelbar an, die Hande reichen jedoch mit
ihren gespreizten kurzen Fingern nicht bis an die Medianebene heran, dagegen stofien
sie vorn unmittelbar an die Nase. Der Kopf ist noch immer stark ventralwirts ab-
gebogen, und von dem allerdings noch sehr kurzen Halse ist nichts zu bemerken. Die
medial gewandten Plantarflichen der Fiifle kommen caudal von der Nabelschnur
nicht zur Beriihrung, sondern es stofien blof die Spitzen der Zehen aneinander. Die
Fiile befinden sich in derselben Pronationsstellung, die wir bei Kindern wihrend des
ersten Lebensjahres so haufig antreffen. Sie entspricht auch vollstindig der Stellung
der Hinde, indem sowohl der Daumen als die grole Zehe, d. h. die radiale resp. die
tibiale Kante der Hand- oder FuBanlage cranial gerichtet sind. Auch gehen wir spéter
von dieser Stellung bei der Besprechung der Segmentierung der Extremititen aus.
Sie tritt uns {ibrigens noch deutlicher in der Frontalansicht desselben Embryos (Fig. 70)

entgegen. Der Schwanz, welcher frither (Fig. 68) eine betrachtliche Linge hatte, ist
nunmehr stark reduziert, denn wir sehen blof noch einen Hécker, der die hintere
Grenze des Rumpfes angibt und gegen den allerdings noch sehr kurzen Damm steil
abfillt. AuBerdem ist bei der Frontalansicht der grofie Abstand der Augen und die
breite kurze Nase bemerkenswert.

Bei dem in der Profilansicht dargestellten, etwas &lteren Stadium der Fig. 71
hat sich der michtige Kopf kaum von der Brust abgehoben. Im Gegensatze zu der
starken Stirnwolbung ist der eigentliche Gesichtsteil des Kopfes im Wachstum
zuriickgeblieben. Die Nase ist gedrungen und kurz, die Augen werden teilweise
von den Lidanlagen bedeckt und die Ohrmuscheln stehen als gewdlbte Platten vom
Kopfe ab. Die Extremititen sind bedeutend in die Linge gewachsen und greifen,
indem sie sich kreuzen, von beiden Seiten her tiber die Medianebene hiniiber. Die
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Zehenspitzen sind folglich nicht mehr wie bei dem Embryo der Fig. 70 in Berithrung
miteinander, doch wahren die Fifle bei ihrer Uberkreuzung die charakteristische
extreme Pronationsstellung. Scheitel- und Nackenkrimmung sind nicht mehr so
scharf ausgeprigt wie bei dem frither geschilderten Embryo. An der ventralen Fliche
des Rumpfes folgt auf eine weniger stark gewolbte Partie der Brust caudalwirts eine
bis zum Nabel reichende Strecke, die infolge der starken Volumentfaltung der Leber
stark vorgewdlbt ist. Die spiter sehr betrdchtliche Strecke der ventralen Bauchwan-
dung unterhalb des Nabels ist kurz; sie bedeckt die Diinndarmschlingen, welche
allmihlich wihrend der spiteren Fetalmonate, zum Teil erst nach der Geburt, der
Leber das Ubergewicht in der Bauchhéhle streitig machen. Ein kleiner Schwanz-
hocker ist vorhanden, aber kein freier Schwanz.

Der in Fig. 72 dargestellte Fetus 1483t sich, wenn man von seinen Proportionen
absieht, leicht mit dem reifen Fetus vergleichen. -Er ist bei der Konservierung gestreckt
worden; in den Eihtllen wies er eine stdrkere, ventralwirts gehende Beugung auf.
Die Nackenkrimmung wurde bei der Streckung fast vollkommen ausgeglichen. Am
Gesichte beachten wir wieder die geringe Hohe desselben von dem Kinn bis zur Nasen-
wurzel, verglichen mit der Stirnw6lbung. Dieses Verhiltnis bleibt iibrigens im wesent-
lichen erhalten, bis die in relativ spiter Zeit der postfetalen Entwicklung erfolgende
volle Entfaltung des Oberkieferkorpers den Abstand zwischen dem Munde resp. der
Oberlippe und der Nasenwurzel vergrofiert. Wihrend der ganzen fetalen Entwicklung
und noch lingere Zeit dariiber hinaus sehen wir ein starkes Ubergewicht des
Hirnteiles iiber den Gesichtsteil, welches dem Gesichte einen infantilen, um nicht zu
sagen fetalen Typus wverleiht. Die Ohrmuschel hat auf diesem Stadium fast die
fertige Form angenommen. Der noch kurze Hals geht allmihlich in den Rumpf
iber, welcher, besonders in seiner untern Partie, ventralwirts stark vorgewolbt ist. Die
Extremitaten sind von betrichtlicher Linge und gekreuzt, die Finger kurz und plump, mit
starken Verdickungen der Endglieder. Von einem Steilhocker kénnen wir bei dieser
Profilansicht nichts mehr erkennen.

Entwicklung der dufieren Form der Hidnde und Fiifie.

Wir haben gesehen, dafl die Extremitdten als schaufelformige Auswiichse der
Wolffschen Leiste entstehen. Dabei hat die Anlage der vordern Extremititen vor
derjenigen der hintern einen Vorsprung, so dafl wir zu einer Zeit, da die Fufiplatte
noch mit cinem vollstandig glatten Rande abschliefit, an der Handplatte schon eine
Andeutung der Trennung der Finger durch Einkerbungen am Rande bemerken.

Bei dem in Fig. 67 dargestellten Embryo ist die Strecke der Wolffschen Leiste
zwischen den Extremitdtenanlagen vollstindig zurickgebildet, die mediale Beugefliche
der Anlagen geht mit ziemlich scharfem Rande in die laterale Streckfliche tiber. Auf
einem folgenden Stadium (Fig. 68) bildet sich eine terminale, plattenférmige Verbreite-
rung der Anlage, welche Hand und Fufl hervorgehen liafit, wihrend die mehr rund-
liche, die Platte mit dem Rumpfe verbindende Strecke zum Ober- und Vorderarme
resp. zum Ober- und Unterschenkel wird. Diese Abschnitte setzen sich winklig im Ell-
bogen resp. im Knie gegeneinander ab. Die weitere Ausbildung der Hand- und Fuf
platte ist in den Figg. 73—77 dargestellt. In Fig. 73 (Hand und Fuf} eines 15 mm
langen Embryos) sehen wir an der dorsalen (Streck-)Fliche der Handplatte fiinf ling-
liche Wiilste als fritheste Andeutung der Finger abgegrenzt sowie, ihren Intervallen
entsprechend, leichte Einkerbungen am Rande der Platte. Diese Bildungen fehlen
dagegen der Fufiplatte und finden sich erst bei der in Fig. 74 B dargestellten Fuf}-
platte eines 19 mm langen Embryos, wihrend sich die Wiilste an der entsprechenden
Handplatte hier noch deutlicher ausgebildet haben, ohne dafl durch tieferes Einschneiden
der Einkerbungen die einzelnen Finger etwa voneinander getrennt wiren. In Fig. 75 A
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sehen wir schon die fertige Hand vor uns, allerdings in sehr plumper Form, doch ist
der Daumen den andern Fingern gegeniiber bereits im Wachstum zuriickgeblieben.
Durch tieferes Einschneiden der Furchen erfolgt die Trennung der Strahlen voneinander;
als Andeutung einer Hemmung im Ablaufe dieses Vorganges konnen wir die manchmal
sehr betrichtlich ausgebildeten, zwischen den Basen der ersten Phalangen ausge-
spannten Hautfalten (Schwimmhiute) auffassen.

Im 3., 4. und 5. Monat erfolgt die eigentliche Ausbildung der Form von Hand
und Fufl. Bei Embryonen von 25 mm Linge (Figg. 76 und 77) sind beide im
Verhiltnis zu ihrer Lange sehr breit, sie haben etwas Gedrungenes in ihrer Form.
Zunichst bilden Hand und Fuf} eine direkte Fortsetzung der Langsachse des Vorder-
armes resp. des Unterschenkels. Dabei befindet sich der Fufl nicht, wie spiter,
in einer winkligen Stellung zum Unterschenkel, sondern in aduflerster Plantarflexion.

Nach G. Retzius, Biol. Unters. N. F. XI. 2.

Bald setzt sich jedoch die Hand durch einen querverlaufenden volaren Wulst
vom Vorderarme, der Fufl durch einen ebensolchen plantaren Wulst, dem spiter der
Calcaneus zugrunde liegt, vom Unterschenkel ab. Die volare resp. plantare Fliche
von Hand und Fufl vertieft sich und zeigt Wiilste und Furchen, von denen jene
spater grofitenteils verschwinden. Besonders deutlich sind diese Bildungen an den
Hinden und Fiflen eines 25 mm langen Embryos, wo sie teils rundliche, teils ovale,
in der distalen Metacarpal- resp. Metatarsalgegend gelegene Polster darstellen. Es
sind dies an der Hand die distalen, den Zwischenrdumen der knorpligen Skeletanlage
entsprechenden Metacarpalballen, welche in der Vierzahl vorkommen und mit den
Tastballen der Affen und Halbaffen zu vergleichen sind, beim Erwachsenen jedoch
meistens vermifit werden und nur ganz ausnahmsweise in derselben Ausbildung wie
beim Fetus vorkommen. Ihre Riickbildung beginnt nimlich schon im vierten Fetal-
monat und ist gewShnlich bei der Geburt abgeschlossen. Die Finger sind, wie auch
die ganze Hand, in frithen Stadien sehr kurz und gedrungen, auch zeigen die Enden
der Finger starke volare Auftreibungen, die Fingerballen. Am dorsalen Umfange der
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Endglieder der Finger macht sich als eine quere Erhebung, der Vornagel, bemerkbar,
auf welchen in betrichtlich spiteren Stadien (4.—5. Monat) die Bildung des Nagels folgt.

Die Entwicklung des Fufles verlduft prinzipiell in derselben Weise wie diejenige
der Hand. Die erste Andeutung der Zehenbildung findet sich bei dem Embryo von
19 mm. Der Vorgang ist genau derselbe wie bei der Bildung der Finger, mit dem
Unterschiede natiirlich, dafl die Zehen bedeutend kiirzer bleiben und die terminale
Partie des Fufles durch ihre Breitenentfaltung noch mehr auffillt als die der Hand. Auch
an der Planta pedis finden sich (Fig. 77) in der distalen Metatarsalgegend Tastballen.
Der Fersenhécker grenzt den Fufl gegen den Unterschenkel ab. Darauf folgt distal
eine plantare, gegen die Metatarsalballen sich hinziehende Aushdhlung des Fufies an
der tibialen Seite. Der Fufi ist stark plantarwirts flektiert und die grofle Zehe ab-
duziert; iiberhaupt sind die Zehen stark gespreizt und erhdhen dadurch den Eindruck der
Breite. Im vierten bis fiinften Monat bilden sich auch am Fufle die Tastballen zuriick.

Entwicklung des Gesichtes.

Dic Entwicklung des Gesichtes kann erst im Zusammenhange mit der Entwick-
lung der Mundhéhle und des Geruchsorganes eingehend besprochen werden, denn es
entsteht durch die Ausbildung und die Vereinigung der oben erwihnten die Mund-
bucht umgebenden Fortsitze. Abgesehen von der Stirn, auf deren frithzeitig auf-
tretende Wolbung mehrmals hingewiesen wurde, sehen wir den Gesichtsteil sekundér
entstehen, indem die in ihm eingeschlossene primitive Mundhéhle, aus welcher sowohl
die sekundire Mundhohle als auch ein Teil der Nasenhshle hervorgeht, von diesen
Fortsdtzen begrenzt wird.

Altersbestimmung menschlicher Embryonen.

Das Alter eines menschlichen Embryos ist, selbst in Fillen, wo genaue Angaben
iiber das Ausbleiben der Menses oder iiber den Zeitpunkt der Begattung vorliegen, nicht
mit absoluter Sicherheit festzustellen. Wenn solche Angaben fehlen, mufi von der
GréBe des Fetus auf das Alter desselben geschlossen werden, wobei man natiirlich den
Vergleich mit solchen Feten anstellt, deren Alter, wenigstens anndhernd, aus den An-
gaben iiber das Aufhéren der Menstruation usw. bestimmt werden kann. Bei der Vor-
nahme solcher Messungen muf} nun beriicksichtigt werden, dal Embryonen ganz friher
Stadien wie der in Fig. 58 dargestellte, gestreckt sind. Nach dem Auftreten der Krim-
mung (Fig. 65) nihern sich dagegen das caudale und das craniale Ende des Embryos,
so daB die Messung der geraden Verbindungslinie dieser beiden Punkte jeden Wert fiir
die Bestimmung des betreffenden Entwicklungsstadiums verliert. Andererseits ist
die Messung langs der Riickenlinie des Embryos schwer, ja sogar in vielen Fallen, wegen
der spiraligen Kriimmung des Embryos, iiberhaupt nicht ausfiihrbar. Wir sind deshalb bei
solchen Embryonen darauf angewiesen, die Entfernung der stark vorspringenden Nacken-
krimmung von dem gegeniiberliegenden, am andern Ende des Kérpers befindlichen
SteiBhécker zu messen. In einer Linie, die wir als Nackensteifllinie bezeichnen, wird
die Nackensteifilinge des Embryos gemessen; spater nimmt die Krimmung des
Embryos wieder ab, dann bildet nicht mehr die Nackenkriimmung, sondern die Scheitel-
kriimmung den stirksten Vorsprung am Kopfe, dessen Abstand vom Steiflhocker in
der Scheitelsteifilinie gemessen, als Scheitelsteifilange bezeichnet wird.

Wenn Angaben iiber die Menstruation vorliegen, so kommt man am besten mit
der Annahme aus, dafl die Befruchtung in das Ende der letzten Menstruation falle oder
in die ersten 8 Tage nach ihrem Schlusse. ,,Die Dauer der Schwangerschaft wird zu 280
Tagen berechnet, wenn man sie vom ersten Tage der letzten Menstruationsperiode
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berechnet, und zu 269 Tagen, wenn man sie von der befruchtenden Begattung an
rechnet (Mall in Keibel-Malls Handbuch).

Soll das Alter aus Lingenmessungen erschlossen werden, so kann man folgende
Angaben benutzen (Mall ebenda):

Ende des Monats Scheitelsteifilinge 0,25 cm

I.
2 1 1 2!5 y
3 6,8
4 I2)1 'y
5. 16,7
"y iR} 6‘ 1 " 2170 »
7 » ) 24!5 "
8 284
9 , 31,6,
0 bl bRl 33!6 iR}

Im allgemeinen hat man frither das Alter der jingstern Embryonen unterschitzt;
so braucht das befruchtete Ei zur Durchwanderung der Tube mindestens drei
bis vier, vielleicht sogar fiinf bis sechs Tage, wihrend welchen die Furchung sowie
die Bildung des Embryonalknotens und der Trophoblasthiille stattfindet. Das ganz
frithe, aber doch schon in der Uterusschleimhaut eingenistete Peterssche Ei ist dem-
nach nicht, wie Peters angibt, drei bis vier Tage, sondern mindestens sechs bis sieben,
vielleicht sogar zwdlf bis vierzehn Tage alt.

Am besten hilt man sich, nach Aufnahme der Mafle, an den Vergleich mit
den moglichst genau bestimmten, von Keibel in seinen Normentafeln abgebildeten
Embryonen. Allerdings ist bei den jingeren Stadien mit der Tatsache zu rechnen,
dafl sich Embryonen desselben Alters nicht notwendigerweise genau auf derselben
Stufe der Entwicklung befinden miissen; im Gegenteil, es kénnen Unterschiede, z. B.
in der Zahl der Ursegmente, in dem Grade der Ausbildung von Auge und Gehirn usw.,
recht betrdchtlich sein und dazu beitragen, die Unsicherheit der Altersbestimmung
zu erhohen. Uber das Wachstum des Fetus 148t sich kurz sagen, daBl das relative Wachs-
tum bei allen Formen, von der Furchung an bis zur Geburt, stetig abnimmt. Im Laufe
des ersten Monats der fetalen Entwicklung soll das menschliche Ei nach Jackson
ca. 10 000fach an Grofle zunehmen. Dann sinkt aber das relative Wachstum sehr rasch,
so daf} schon im zweiten Monate der Kopf des Embryos sein relatives Maximum erreicht,
indem er zu dieser Zeit ca. 45%, des totalen Korpergewichtes betrigt, wihrend das Ver-
 héltnis bei der Geburt auf ca. 26°f, gesunken ist.

10.
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Anhang

zum Kapitel tiber die Entwicklung der &dufleren Korperform.

Bildung der Mund- und Afteréffnung. Schlundbogen und Kiemendarm.

Im Anschlusse an die Schilderung der Abschniirung der Anlage vom Dottersacke
sind eine Reihe von Vorgingen zu besprechen, welche sich zum Teil an die Bildung
der duBleren Kérperform ankniipfen, zum Teil eigentlich schon in die spezielle Embryologie
gehoren. Dieselben betreffen die Abschniirung des Darmrohres, die Gliederung des-
selben in einzelne grofiere -Abschnitte und vor allem die Bildung der beiden Offnungen,
von denen die eine den Darm cranial mit der Mundbucht, die andere caudal mit der
viel seichteren Afterbucht in Verbindung setzt. Die Besprechung der Entstehung der
Analéffnung fithrt uns wieder zur Betrachtung der Formgestaltung des caudalen Kérper-
endes zuriick.

Wir haben bei der Besprechung der Gastrulation gesehen, dafli der Primitivstreifen
infolge der Erhebung der hinteren Strecke der Medullarwiilste in zwei Abschnitte zer-
fallt, von denen der craniale mit der Invaginationséffnung als Canalis neurentericus
in das Medullarrohr aufgenommen wird und eine Verbindung zwischen diesem und der
caudalen Strecke des Darmrohres herstellt. Dagegen verbleibt die caudale Strecke des
Primitivstreifens aufierhalb des Medullarrohres (s. Fig. 60) und wird bei der allméhlichen
Abhebung der caudalen Partie der Anlage an die ventrale Fliache derselben verlagert.
Das weitere Schicksal der beiden Abschnitte ist schon erwihnt worden; der vordere
bildet eine Wachstumszone, wihrend der hintere, ventralwirts verlagerte, zum Teil
wenigstens, eine epitheliale Membran, die Kloakenmembran herstellt, deren Durch-
bruch die Offnung des Sinus urogenitalis und des Afters schafft. Die Rolle der cranialen
Strecke, insbesondere auch der Wandung des Canalis neurentericus als Wucherungs-
zone, 1afit sich besonders deutlich in Féllen erkennen, bei denen sie auf einer gewissen
Entwicklungsstufe eine Hemmung erfahren hat. Infolgedessen unterbleibt caudal
die Bildung einer grofieren oder geringeren Partie des Koérpers. Ein sehr lehrreicher
derartiger Fall wurde von Eckardt beschrieben, bei welchem (es handelte sich um
ein fast ausgetragenes Kalb) der Kopf, der Hals, die vordere Partie des Thorax und
die vorderen Extremitdten gut ausgebildet waren, wihrend die Lendenwirbelsdule, das
Becken und die hinteren Extremititen mit den zugehérigen Muskeln vollstindig fehlten.
Bei dieser Bildung (Hemitherium anterius) hatte die Lieferung weiteren Materials
von seiten des Primitivstreifens eine Stérung erfahren, wihrend das bereits gelieferte
sich zu den normal ausgebildeten cranialen Teilen des Tieres differenzierte.

Die Entwicklungsvorgiange in der Embryonalanlage sind nicht an jeder Stelle
gleich intensiv. Die Ungleichheit erklart die Bildung des Koérperreliefs, die Abschni-
rung der Anlage vom Dottersacke usw. Wenn wir von diesem Vorgange sprechen,
so meinen wir also damit nicht das aktive Einwachsen einer Furche, sondern das un-
gleichmifiige Wachstum ciner gewissen Zone um den Embryo herum, durch welches
eine Grenzfurche (His) entsteht.

Die erste Folge der Abschniirung des Embryos vom Dottersacke ist die Umbildung
des Entoderms, welches sich unter der Embryonalanlage ausbreitet, in das vom Coelom
umgebene epitheliale Darmrohr. Diese Abschniirung fihrt zunéchst zur Herstellung einer
cranialen und einer caudalen Darmbucht, welche mittels der cranialen und caudalen
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Darmpforte mit der gegen den Dottersack noch weit offen stehenden Zwischenstrecke
des Darmrohres in Verbindung stehen. Auf dieser Strecke stellt nun das Entoderm
der Embryonalanlage eine Rinne, die Darmrinne, dar. Die beiden Darmbuchten ver-
langern sich mit der fortschreitenden Abschniirung (Fig. 62) und dem Lingenwachstum
des Darmes, bis schliefilich blofl noch eine enge, als Ductus omphaloentericus sich
ausziehende Verbindung zwischen Darm und Dottersack iibrig bleibt. Die craniale
Darmbucht tritt mit der Munhdbucht, die caudale mit einer dhnlichen Einbuchtung
des Ectoderms, der Afterbucht in Beziehung. An diesen beiden Stellen wird der
Abschlufl des Darmlumens nach auflen durch zwei epitheliale Membranen hergestellt,
vorn durch die Rachenmembran, hinten durch die aus der caudalen Strecke des
Primitivstreifens entstehende Kloakenmembran. Diesen Epithelmembranen fehlt eine
festere Grundlage von mesodermalen Zellen; sie bilden sich in relativ frithen Stadien
zuriick, um vorn die Verbindung zwischen dem Kiemendarme und der Mundbucht,
hinten den After zu liefern. Der Kopf- oder Kiemendarm, an dessen cranialem Ende
der Durchbruch stattfindet, zeigt als seitliche Ausbuchtungen die Schlundtaschen,
durch deren Zusammentreffen mit den von auflen sich bildenden Kiemenfurchen die
beim Menschen entweder gar nicht oder nur in beschranktem Umfange zum Durch-
bruche kommenden Kiemenspalten ecntstehen. Die von je zwei Kiemenfurchen be-
grenzten Streifen der lateralen Wandung des Kopfes, die Schlundbogen, enthalten
Gebilde, welche, wenigstens in frithen Entwicklungsstadien, mit einer gewissen Regel-
miafigkeit in jedem Schlundbogen wiederkehren. Wir konnten geneigt sein, diese
Tatsache zur Aufstellung einer Analogie zwischen den im Rumpfe auftretenden meta-
meren Gebilden, den Myotomen, Sklerotomen, Spinalnerven und Gefifien mit den im
Schlundbogen enthaltenen Gebilden aufzustellen. Es wire dies unrichtig, denn die
Entwicklung der Schlundbogengebilde vollzieht sich auf ganz andere Weise als die-
jenige der metameren Gebilde des Rumpfes; ein direkter Vergleich ist unzuldssig. Es
kommt dies auch in der Bezeichnung einzelner, im Bereiche der seitlichen Kiemen-
region sich wiederholender Abschnitte zur Geltung. Man spricht hier von einer
Branchiomerie, die streng zu unterscheiden ist von der im Bereich des Rumpfes
auftretenden Metamerie. Jeder Schlundbogen enthilt also eine Anzahl von Gebilden,
welche sich in den einzelnen Bogen wiederholen. Von diesen ist erstens ein knorpliger
Stab zu erwidhnen, der dorsal mit dem Schidel in gelenkige Verbindung tritt, ventral
dagegen in einem die Schlundbogen verbindenden Langsstreifen, dem Interbranchial-
felde, mit andern lings verlaufenden, die Copula zusammensetzenden Knorpelstiicken
verbunden ist. Dieses knorplige Skelet stellt mit der Copula den Kiemenkorb dar
(s. diesen). Zweitens enthilt jeder Schlundbogen cinen Coelomabschnitt (Kiemenbogen-
coelom), was darauf hinweist, dafl auch der Kiemendarm urspriinglich vom Coelom
umgeben war; dieses erfihrt durch das Einschneiden der Kiemenfurchen und der
Schlundtaschen eine Zerlegung in einzelne Abschnitte. Bei Selachiern sind dieselben
sehr deutlich ausgeprégt, bei Sdugetieren werden sie dagegen blofl durch solide Zell-
massen dargestellt, doch ist ihre Bestimmung in beiden Fillen dieselbe, denn sie liefern
die Schlundbogenmuskulatur. Bei Selachiern, tiberhaupt bei allen Formen, bei denen
das erwachsene Tier einen michtigen Kiemenapparat zeigt, dient diese Muskulatur
zur Bewegung der Kiemenbogen gegeneinander oder gegen den Kopf. Bei hoheren
Formen, deren Kiemenapparat, nach Verlust seiner respiratorischen Funktion,
mannigfache Umwandlungen erfahren hat, tritt die Kiemenmuskulatur in den Dienst
anderer Organe. Sie breitet sich z. B. als mimische Gesichtsmuskulatur auf das Ge-
sicht aus oder dient zur Bewegung des Unterkiefers, der Gehérknéchelchen usw. Drittens
finden wir in jedem Schlundbogen einen Hirnnerven oder Zweige eines solchen, welche
teils die Muskulatur, teils die Haut resp. Schleimhaut des betreffenden Bogens ver-
sorgen. Endlich enthilt jeder Schlundbogen auch einen Gefafl- oder Aortenbogen,
welcher aus dem im Interbranchialfelde nach vorn verlaufenden Truncus arteriosus
8%
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entspringt und im Schlundbogen dorsalwirts verlduft, um in die Aorta dorsalis tiber-
zugehen. Die Aortenbogen werden bei denjenigen Wirbeltieren, welche durch Kiemen
atmen, durch einen respiratorischen Kapillarkreislauf unterbrochen, der unmittelbar
unter dem Epithel liegt und den Gasaustausch mit dem Wasser vermittelt. Luft-
atmenden Formen dagegen fehlt dieser respiratorische Kapillarkreislauf und die Aorten-
bogen erfahren zum Teil mannigfaltige Riickbildung, zum Teil auch eine weitere
Ausbildung und stellen dann in letzterem Falle bestimmte Abschnitte des arteriellen
Gefafisystems dar. Das Epithel des Kiemendarmes, besonders dasjenige des Schlund-
darmes, zeichnet sich ganz besonders auch dadurch aus, dafi es die Anlagen einer
Anzahl von epithelialen Gebilden liefert, welche spiter alle den Charakter von Blut-
driisen aufweisen. Von diesen nennen wir 1. die Glandula thyreoidea, 2. die
Thymus, 3. die Epithelkérperchen, 4. das ultimobranchiale Kérperchen. Bei Siuge-
tieren verschieben sich diese Gebilde in caudaler Richtung, indem sie sich von
ihrem Mutterboden entfernen und spiter am Halse, ja sogar im Thorax angetroffen
werden.
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Bildung der Eihiillen.

Die auflerordentlich verschiedenen Bedingungen, unter welchen die Eier der Wirbel-
tiere sich entwickeln, lassen sich ziemlich ungezwungen in zwei Kategorien unterbringen.
In der einen Reihe der Fille erfolgt die Entwicklung nach stattgefundener Befruchtung
im Mutterleibe, und zwar bei den héheren Formen in einem scharf abgegrenzten, durch
Eigentiimlichkeiten der Schleimhaut und der Muscularis ausgezeichneten Abschnitte
des Genitaltractus, dem Uterus. Hier stellen sich mehr oder weniger innige Beziehungen
des Eies zur Schleimhaut her, und zwar nicht blofi bet den Sdugetieren, sondern auch
in Andeutungen schon bei einzelnen Reptilien. Das Ei kann sich aber auch anderswo
festsetzen; so finden sich am Riicken einiger Froscharten Taschen, in denen sich
die Eier einlagern. Ganz eigentiimlich sind die ausfithrlich won Roethlisberger
beschriebenen Verhéltnisse bei Anablaps tetrophthalmus, cinem Knochenfische, bei
welchem die befruchteten Eier sich innerhalb des Follikelepithels des Eierstockes ent-
wickeln, und zwar nach frithzeitiger Riickbildung des Dottersackes auf Kosten des
Epithels. In der zweiten Reihe der Fille wird das Ei in das umgebende Medium
abgelegt, wo es seine weitere Entwicklung durchmacht, entweder ganz unab-
hiangig von der Mutter oder hiufig, so bei Viégeln, durch eine Brutpflege geschiitzt
und Dbeglinstigt. Die Befruchtung ist bald eine innere, im Genitaltractus der
Mutter erfolgende (bei allen Amnioten), bald eine #Huflere, die nach der Ablage
des FEies ins umgebende Medium stattfindet, wie bei den Fischen und den
meisten Amphibien. Alle Eier erhalten Hiillen, entweder primire vom Ei selbst ge-
bildete (z. B. dic Dotterhaut) oder sekundire von den Follikelzellen, welche das
Ei im Ovarium umgeben (z. B. die Zona pellucida). Dazu kommen héufig noch
Hillen, welche durch Ausscheidung der Driisen der miitterlichen Schleimhaut wihrend
der Ausstoflung des Eies geliefert werden, so z. B. die Eiweifhiille und die Kalk-
schale des Hiihnereies, die Keratinhiille vieler Selachiereier, die Gallerthiille der
Frosch- und Kroteneier. Diese als tertidre Hiillen zusammengefaften Bildungen
kommen bei niederen Formen in einer geradezu erstaunlichen Mannigfaltigkeit vor,
welche wohl in der Verschiedenheit der auf den Keim einwirkenden #ufleren Lebens-
bedingungen ihre Erkldarung findet. Zunichst wohl als Schutzvorrichtung aufzufassen
sind sie jedoch zum Teil, wie die Gallerthiille des Froscheies und die Eiweilhiille des
Hiihnereies, nicht ohne Wert fiir die Erndhrung des Embryos oder auch der Larve nach
threm Ausschliipfen. Das Hiihnereiweifl wird in den spiteren Entwicklungsstadien
vollstindig in das Innere des Embryos aufgenommen und findet, ebenso wie der Dotter,
beim Aufbau desselben Verwendung.

Als Schutzvorrichtung sind die Eischalen aufzufassen, welche bald infolge der
Einlagerung von Kalksalzen eine hirtere Konsistenz erlangen (Vogel- und viele Schild-
kroteneier), bald lederartig sind (Eidechsen, Schlangen) oder auch aus Hornsubstanz
bestehen (Selachier). Die Form solcher Eier kann sehr verschieden sein, so sehen wir
bei manchen Selachiern lange, fadenformige Fortsidtze der Eischale, die zur Befestigung
der Eier an Seetang dienen. Von ganz besonderem Interesse sind fiir uns diejenigen
Eihillen, welche vom Ei selbst gebildet werden. Mit Ausnahme der Dotterhaut, welche
als ein Produkt des Ooplasmas bei der Befruchtung auftritt (siehe Befruchtung), ent-
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stehen diese Hillen erst wihrend und nach der Gastrulation. Eine solche Hiille ist

das bei Reptilien, Vogeln und Siugetieren (Amnioten) auftretende Amnion (die

Schafhaut). Die Anlage dieser den Eiern der Fische und Amphibien (Anamnier)

fehlenden Bildung sehen wir bei Reptilien, Vigeln und einer Anzahl von Siduge-

tieren, jedoch nicht bei den Primaten, in Form von Falten der dufleren Schicht des Keimes,

lateral von der die Abschniirung vom Dottersack markierenden Furche. Diese Falten-

bildungen wachsen tiber die Embryonalanlage vor, begegnen sich und hiillen den Embryo

in einen mit Fliissigkeit gefiillten Sack, den Amnionsack. Auch in dieser Bildung

erblicken wir zunichst eine Schutzvorrichtung, indem der Embryo gewissermaflen in

ein Wasserkissen eingeschlossen und so gegen Erschiitterungen gesichert wird. Bei Sduge-

tieren gewinnt die Bildung der Amnionfalten dadurch eine weitere Bedeutung, dafl mit

dem &uflern Blatt derselben (der serosen Hiille) der schon bei Sauropsiden méichtig

entwickelte Harnsack oder die Allantois sich verbindet. Es ist dies eine vom End-

darm ausgehende, in das auflerembryonale Coelom hineinwachsende, sackartige Bildung,

die infolge des Gefafireichtumes ihrer dufleren, dem &duflern Blatte der Amnionfalte

(serose Hiille) sich anlagernden Schicht, dem Gasaustausch des Embryos durch die Eischale

hindurch dient. Bei Saugetieren spielt die Allantois auf andere Weise dieselbe Rolle. Sie

sendet namlich gefdffhaltige Wucherungen in das duflere serose Blatt der Amnionfalte

hinein, welche, in die Mucosa uteri einwachsend, eine neue Quelle fir die Erndhrung

des Fetus erdffnen sowie auch

eine Einrichtung fir den Gas-

austausch zwischen den Gefafien

des Keimes und der Mutter her-

stellen. Infolge dieser Zustinde

wird der noch bei Monotremen

schr michtige Dottervorrat iiber-

flissig, und tatsichlich fehlt der-

selbe den tbrigen Siugetieren

fast gdnzlich oder ist doch stark

reduziert. Wir erhalten so durch

Vermittlung der Eihiillen und der

Allantois neue Einrichtungen,

die zunidchst zu einer mehr oder

weniger weitgehenden Durch-

wachsung mitterlichen und fe-

Fig. 78. Embryo von Scyllium catulus mit Dottersack. talen Gewebes fithren, ja sogar

bei einer Anzahl von Formen,

an deren Spitze der Mensch steht, zur Bildung eines besonderen, die Beziehungen

zwischen Mutter und Keim vermittelnden Organs, der Placenta oder des Mutterkuchens.

Bei der Entstehung der Verbindung des Embryos mit dem miitterlichen Organis-

mus spielt also auch der Dotter eine ausschlaggebende Rolle. Je grofier derselbe und je

vollkommener die Einrichtungen, die seine Verarbeitung und Verwertung fir den

Organismus sichern, desto lockerer ist auch die Verbindung des Eies mit der Schleim-

haut des miitterlichen Genitaltractus. Bei Anamniern, wie unter den Amnioten auch bei

den Sauropsiden, sehen wir die den Dotter aufnehmende Fliche des Dotterentoderms

durch Falten, welche in die Dottermasse eindringen, stark vergréfiert. Auch die Ge-

faBbildung entspricht in ihrer Dizhtigkeit diesen Verhiltnissen und das Ganze stellt

sich als ein Dotterorgan (I1. Virchow) dar, welches allen Formen mit grofiem Dotter

eigen ist, so z. B. Klassen, v elche so weit voneinander entfernt sind wie die Selachier

und die Sauropsiden. Das Dottcrorgan besteht in spatern Stadien aus der Wandung

des Dottersackes mit seinem resorbierenden Epithel, seinem Uberzug durch das viscerale
Blatt des Mesoderms mit dessen Gefdflen und der eingeschlossenen Dottermasse.
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Der Dotter wird bei Formen, bei denen er stark entwickelt ist, von den Zellen
der Embryonalanlage, dem Entoderm und dem visceralen Blatte des auflerembryo-
nalen Mesoderms zur Bildung des Dottersackes umwachsen; dabei schniirt dieser sich
bis auf den engen Ductus omphaloentericus von der Embryonalanlage ab. Eine
Form, bei welcher diese Abschniirung schon sehr weit gediehen ist, sehen wir in
Fig. 78 vor uns; der hier abgebildete Selachierembryo besitzt noch einen grofien Dotter-
sack, dessen Inhalt bis zum Ausschlipfen aus dem Ei zum gréfiten Teil in den
Darm aufgenommen wird. Ahnliches gilt auch fiir Reptilien und Végel, wahrend bei
Saugetieren die Rolle des Dottersackes zwar grofler ist, als oft angenommen wird,
dagegen nicht im entferntesten an die Bedeutung heranreicht, die ihm bei Sauropsiden
zukommt. Er dient oft nur in frithen Entwicklungsstadien als Stitte fir die aufler-
embryonale Blutbildung, um spéter blofi noch ein rudimentires Anhangsgebilde dar-
zustellen, das bei Primaten als kleines Bldschen (Vesicula umbilicalis) dem Mutter-
kuchen, fern vom Embryo, anhaftet und nach der Geburt des reifen Fetus in der
Nachgeburt ausgestofien wird.

Eihiillen der Sauropsiden.
1. Bildung des Amnions.

Unsere Schilderung der Entwicklung des Amnions geht von einem Stadium der
Ente aus, bei welchem der Embryo noch flach ausgebreitet dem Dotter aufliegt

Fig. 79. Entenembryo mit 17 Ursegmenten. Fig. 8o. Entenembryo im Amnion. Die caudale
Aunsicht bei auffallendem Lichte. Beginnende Partie ist noch nicht vom Amnion bedeckt. An-
Bildung der Kopfkappe des Amnions. sicht bei auffallendem Lichte.
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(Fig. 79). Das Medullarrohr ist in seiner grofiten Ausdehnung geschlossen. Die craniale
Partie der Embryonalanlage wird, etwa bis zur Héhe des ersten Somiten, von einer
Falte bedeckt, welche sich jenseits der bei der Abschniirung des Embryos von der
Keimscheibe entstehenden Grenzfurche erhebt. Diese als Kopfkappe der Amnionfalte

bezeichnete Bildung tritt in frithen Stadien cranial von der Embryonalanlage (vor
derselben) auf, geht dann allmdhlich seitlich und caudalwiérts weiter, um schlieBlich
als Schwanzkappe auch iber die caudale Partie des Embryos vorzuwachsen. Diese
allmihlich den ganzen Embryo umziehenden Falten schlieflen sich dorsal vom Embryo

zusammen und kommen hier zur Vereinigung, um auf diese Weise den Embryo voll-
stindig zu bedecken. Bei der Ente, dem Hithnchen und vielen andern Formen ist das
Vorwachsen der Amnionfalten kein gleichmifBiges, indem die Bildung der Kopfkappe viel
rascher fortschreitet als diejenige der lateralen Amnionfalten oder sogar der Schwanz-
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kappe. - Dies erkennen wir schon in Fig. 79, noch deutlicher jedoch in Fig. 80. Hier
ist die caudale Partie der Embryonalanlage noch vom Amnion unbedeckt, obgleich
dieselbe von den Amnionfalten vollstindig eingerahmt wird. Hier bleibt eine Zeit-
lang eine Offnung bestehen, die sich zuletzt schlieBt, um dadurch den Amnionsack her-
zustellen. Der Verschluf erfolgt in der sog. Amnionnaht.

Die Bildung des Amnions beginnt bei den verschiedenen Sauropsiden bald friiher,
bald spiter. Die Erhebung der Kopfkappe kann in einem Zeitpunkte erfolgen, da sich
die Mesodermblitter bei ihrem Vorwachsen in cranialer Richtung noch nicht vor der
Embryonalanlage vereinigt haben. In solchen Fillen besteht die Amnionfalte aus zwei
Keimblittern, dem Ectoderm und dem Entoderm. Erst spiter wichst zwischen den-
selben das periphere Mesoderm ein, so dafl dann die Falte aus dem Ectoderm und
dem parietalen Blatte des Mesoderms besteht, indem sich das Entoderm aus derselben
zuriickzieht. Diese friitheste aus Entoderm und Ectoderm bestehende Falte wird als
Proamnion bezeichnet. Sie tritt bei einer Anzahl von Formen zu einer Zeit auf, da
eine Mesodermbildung vor dem Kopfe noch nicht stattgefunden hat, wahrend

Fig. 83. Schema III. Die Allantois ist stark ausgewachsen, der Dotter fast ganz umwachsen.

sie bei denjenigen Formen, die an dieser Stelle eine Mesodermbildung aufweisen,
tehlt und durch die mesodermhaltige Amnionfalte ersetzt wird. Die Untersuchung
von Quer- und Lingsschnitten verschafft uns die klarste Anschauung tber die
Schichten, welche in die Bildung der Amnionfalten eingehen. Die Figg. 81—84
sind vier Schemata der Entwicklung der Eihiillen beim Huhn. In Fig. 81 sehen wir,
wie sich die Amnionfalten zu beiden Seiten der bereits in der Abschniirung vom Dotter-
sacke begriffenen Embryonalanlage erheben. Zu dieser Zeit hat die Umwachsung des
Dotters durch die drei Keimbldtter schon betrichtliche Fortschritte gemacht und
auch das auflerembryonale Coelom kann bis in eine gewisse Entfernung vom Embryo
aus gegen die Peripherie der Keimscheibe hin verfolgt werden. Die Amnionfalten
bestehen sowohl aus Ectoderm wie aus einer Strecke des parietalen Blattes des aufler-
embryonalen Mesoderms; demnach enthalten sie eine betrdchtliche Ausbuchtung des
auBerembryonalen Coeloms. In Fig. 82 ist ein weiteres Stadium der Amnionbildung
dargestellt, in welchem die vorwachsenden Amnionfalten zur Beriihrung gekommen
sind. Hier ist die Umwachsung des Dotters betréichtlich weiter gediehen, ebenso die
Abschniirung der Embryonalanlage, wihrend die Allantois als eine birnenférmige Aus-
buchtung des End- oder Kloakendarmes in das auflerembryonale Coelom vorgewachsen
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ist. In dem auf Fig. 83 dargestellten Stadium ist die Scheidewand zwischen den
beiden dorsal vom Embryo zur Berithrung gekommenen Amnionfalten gefallen, folglich
gehen die in denselben enthaltenen Coelomausbuchtungen dorsal vom Embryo ineinander
iiber und der Embryo wird, je weiter der ProzeB der Abschniirung vom Dottersacke
geht (siehe das folgende Bild), um so vollstandiger von einem dem innern Blatte
der Amnionfalten entsprechenden Sacke, dem Amnionsacke, umschlossen. Die Amnion-
falten liefern also nach ihrer Verschmelzung zwei Hillen fiir den Embryo, von
denen die 4uBere, als serose Hiille oder amniogenes Chorion, dem &ufleren Blatte der
Amnionfalte entspricht, wihrend das innere Blatt das Amnion oder den Amnionsack
darstellt. Beide Hiillen bestehen aus einer Ectodermschicht und einer dem parietalen
Blatte des Mesoderms entstammenden Mesodermschicht. Die Serosa wird durch den in
die Amnionfalten sich vorbuchtenden Abschnitt des auflerembryonalen Coeloms vom
Amnion getrennt. Das Amnion begrenzt mit dem Ectoderm des Embryos einen bei
der Weiterentwicklung rasch sich ausdehnenden Raum, die Amnionhohle, deren
epitheliale Wandung die den Embryo umgebende Amnionfliissigkeit, den Liquor amnii,

Fig. 84. Schema IV. Die Allantois ist maximal ausgebildet; der Umwachsungsrand hat auch die
EiweiBmasse eingeschlossen.

absondert. Je weiter die Abschniirung des Embryos vom Dottersacke gedeiht, desto
groBer wird auch der um den Embryo sich herumlegende Amnionsack. Nur am Ab-
gange des Ductus omphaloentericus erhélt sich die Verbindung des Embryos mit dem
Dottersacke. Der Zweck der ganzen Einrichtung ist leicht zu verstehen, denn dadurch,
dafl der Embryo gewissermaflen in einem Wasserkissen aufgehingt ist, entgeht er
manchen Schidlichkeiten, denen er wihrend der Brutpflege oder der freien Ent-
wicklung ohne mitterliche Aufsicht wohl ausgesetzt ware. Diese Schutzeinrichtung
wird noch dadurch vervollstindigt, dafl sich der Embryo mit seinem Amnionsacke in
den zum Teil schon sehr frithe verfliissigten Dotter einsenkt, so dafl bei der Ansicht
von oben her nur ein kleiner Teil des Amnionsackes sichtbar bleibt. Wie O. Hertwig
bemerkt, ist es wohl moglich,.daB dieser letztere Vorgang phylogenetisch zur Bildung
der Amnionfalten gefiihrt hat, ,,indem sich nun die Teile, die bei den Fischen zum Haut-
dottersack werden, als Amnionfalten rings um die kleine Embryonalanlage herum-
schlagen und sie um so vollkommener einhillen, je tiefer sie in den Dotter einsinkt®.
Mit der zunehmenden Abschniirung des Embryos wird also die Stelle, an welcher das
die Amnionhéhle begrenzende, dem Ectoderm entstammende Epithel des Amnionsackes
in das Ectoderm des Embryos iibergeht, immer kleiner. Wir bezeichnen diese allmdhlich
sich einengende Stelle als Hautnabel.
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Im Bereiche des dem Ectoderm des Amnions zugrunde liegenden parietalen Blattes
des Mesoderms treten allmahlich zahlreiche glatte Muskelzellen auf, welche rhythmische
Kontraktionen ausfithren und abwechseind eine Zunahme oder Abnahme des Druckes
innerhalb der Amnionhthle bewirken. Auch findet dabei eine Bewegung des Embryos
in toto statt, die allerdings auch bei Embryonen der Anamnier nicht fehlt. Sie kommt
jedoch hier auf andere Weise zustande, namlich infolge Kontraktion der Rumpf-
muskulatur {Selachier).

Die serose Hiille bildet den #duflern AbschluBl des auflerembryonalen Coeloms,
welches sich (Fig. 84) allmihlich mit der Umwachsung des Dotters bis zum vegetativen
Pole des Eies ausdehnt, ja sogar noch dariiber hinauswéchst, um die an diesem Pole
zusammengedringte Eiweilmasse zu umschlieflen.

2. Umwachsung des Dotters durch die Keimblitter und Bildung des
Dottersackes.

Der michtige Dotter des Sauropsideneies wird nur zum kleinsten Teile direkt
von den Zellen der Keimscheibe verarbeitet und ohne Vermittlung der Blutgefafie zum
Aufbau des Organismus verwendet. Wihrend der Furchung und der Bildung der Keim-
blatter erfolgt zwar eine Verflissigung des Dotters unmittelbar unter der Keim-
scheibe, welche wohl auf einen von den Zellen derselben ausgehenden Verdauungsprozef3
zuriickzufithren ist. So entsteht hier eine zentrale, dem verflissigten Dotter ent-
sprechende, mehr durchsichtige Zone, die Area pellucida, welche von einer peripheren
undurchsichtigen Zone, der Area opaca, umgeben ist. In ihrem Bereiche ist eben die
Verflissigung des Dotters noch nicht erfolgt. Bei der Abschniirung des Embryos und
der damit einhergehenden Einschrinkung der Verbindung des Dottersackes K mit dem
Darm mufl jedoch diese direkte Beeinflussung und Verarbeitung des Dotters durch das
Dotterentoderm, welche ohne Vermittlung von Gefdfien stattfindet, ein Ende nehmen.
Bei der weitergehenden Umwachsung durch die Keimblatter findet in dem visceralen
Blatte des Mesoderms, welches sich dem Dotterentoderm anlegt, eine Gefafibildung
statt. An dem so gebildeten, den Dotter enthaltenden Sacke machen wir nun die
Unterscheidung zwischen einem &dufleren Hautdottersacke, welcher aus dem Ecto-
derm und dem parietalen Blatte des Mesoderms besteht, und einem innern Sacke,
dem Darmdottersacke, welcher sich aus dem Dotterentoderm und dem visceralen
Blatte des Mesoderms zusammensetzt. Beide Sicke gehen am Umwachsungsrande
der Keimscheibe ineinander iber, wihrend sie sonst iiberall durch das auflerembryonale
Coelom voneinander getrennt sind. Der Hautdottersack stelit (Fig. 84) die un-
mittelbare Fortsetzung der serésen Hiille dar, wie auch das auflerembryonale
Coelom in die Coelomausbuchtungen der Amnionfalten ubergeht. Fiir die Ver-
arbeitung und Verwertung des Dotters kommt ausschliefilich der Darmdottersack
in Betracht. Seine innere Wandung, welche von den hohen blasigen Zellen des
Dottersackentoderms gebildet wird, erhdlt von dem visceralen Blatte des Meso-
derms, in welchem sehr frithzeitig Blutgefifle auftreten, eine Unterlage. Diese
stellen ein Blutgefafinetz her, welches am Rande der Keimscheibe mit einer Vena
terminalis abschlieffit. Schliefllich breitet sich das Gefafinetz im ganzen Bereiche des
Darmdottersackes aus. In frithen Entwicklungsstadien, insbesondere vor der Bildung
der Allantois, besitzt dieser Dottersackkreislauf auch eine Bedeutung fiir die Respiration,
d. h. fir den Gasaustausch zwischen der Keimscheibe und der Luft durch die porése
Eischale hindurch. Spiter wird diese Funktion an die gefahaltige, dem sergsen Blatte
sich anschlieBende Wand der Allantois (s. unten) abgegeben. Die Dotterresorption
spielt von Anfang an eine grofie Rolle und ist zweifellos fiir das frihe Auftreten
des auflerembryonalen Gefaflsystems zu einer Zeit, da sich Gefafle innerhalb der
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Embryonalanlage nur spirlich gebildet haben, verantwortlich zu machen. Die Ver-
groflerung” der resorbierenden Oberfliche des Darmdottersackes durch gefaBhaltige, in
den Dotter vordringende Fortsitze, hilt mit der fortschreitenden, eine immer ge-
steigerte Verarbeitung und Assimilation des Dotters verlangenden ‘Massenzunahme
des Embryos Schritt.

3. Entwicklung der Allantois.

Zu den beiden geschilderten Vorgéingen, einerseits der Bildung des Amnions und
der serdsen Hiille, andererseits der Umwachsung des Dotters und der Differenzierung

des Dottersackes, kommt bei Sauropsiden noch ein Drittes hinzu, namlich die
Entwicklung des Harnsackes, der Allantois. Dieselbe ist beim Hithnchen am Ende des
dritten Tages der Bebriitung als einc in das auflerembryonale Coelom hineinragende
Vorstiilpung des Endabschnittes des Darmes wahrzunehmen. Dabei wird das aus-
gestiilpte Entoderm von dem ihm anliegenden visceralen Blatte des Mesoderms iiber-
zogen. Die allererste Anlage der Allantois ist iibrigens auf einem noch fritheren
Stadium zu sehen, bevor die caudale Amnionfalte auftritt.

Die Bildung der Ausstiilpung wird durch die Figg. 85 und 86 veranschaulicht,
welche Sagittalschnitte durch das caudale Kérperende zweier Hithnerembryonen dar-
stellen. In Fig. 85 sehen wir den spiter obliterierenden Schwanzdarm, dariiber das
Medullarrohr. Proximal vom Schwanzdarm kommen Entoderm und Ectoderm fast
zur Beriihrung. Dies ist die Stelle der epithelialen Kloakenmembran. Weiter proximal
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zeigt sich eine leichte Ausbuchtung der ventralen Darmwandung, die Allantois-
bucht, welche eine Vorwélbung in das auflerembryonale Coelom hervorruft. In Fig. 86
ist die Ausbuchtung betrichtlich tiefer und hat einen deutlichen Uberzug von dem
visceralen Blatte des Mesoderms erhalten, in welchem eine Anzahl von Gefifiquer-
schnitten als erste Andeutung des spiter so michtigen Gefifinetzes der Allantois zu
erkennen sind. Caudal von dem Abgange der Allantoisausstiilpung folgt die Kloaken-
membran sowie der auf diesem Stadium bereits etwas reduzierte Schwanzdarm.

Das zunichst als Allantoishécker in das auflerembryonale Coelom hineinragende
Gebilde vergroflert sich rasch zu einem birnférmigen, dann zu einem langgestielten
Blaschen, dessen Stiel als Urachus die Verbindung zwischen der Kloake und dem Bldschen
aufrecht erhilt (Fig. 82). Dabei wichst es in dem auflerembryonalen Coelom weiter,
nicht blo dorsal von der Embryonalanlage, sondern auch um den ganzen Darm-
dottersack herum. Ja die Entfaltung der Allantois ist beim Hithnchen noch viel be-
trachtlicher, denn die Ausdehnung der den Dotter umwachsenden Keimblitter macht
keineswegs am vegetativen Pole Halt, sondern geht auf die hier zusammengedringte,
allméhlich stdrker eingedickte EiweiBhiille des Eies iiber. Sie bildet dabei gefafihaltige
Fortsiatze (Fig. 84), welche in die Eiweilmasse eindringen und dieselbe allmahlich zur
Resorption bringen, ein Vorgang, den wir entfernt mit der Ausbildung des Dotter-
sackes vergleichen koénnen.

Die Allantois fiillt so schlielich das ganze auflerembryonale Coelom aus (Fig. 84),
indem ihr mesodermaler Uberzug auBen dem parietalen, innen dem visceralen Blatte
des Mesoderms zunichst enge anliegt, um spiter mit denselben zu verwachsen. Dabei
gewinnt sie infolge des Gefdfireichtums ihrer Wandung eine neue, von der urspriing-
lichen weit entfernte Funktion. Das Gefidfinetz, welches sehr frithe in der duflern, der
Serosa zugekehrten Wand auftritt, nimmt mit dem weitern Auswachsen der Allantois
eine immer stiarkere Entfaltung. In dieselbe treten die aus der caudalen Strecke der
Aorta entspringenden Aa. umbilicales ein, welche vor der Bildung der hintern Extremi-
titen die weitaus michtigsten Aste der Aorta, ja geradezu deren Fortsetzung bilden.
Die Venen der Allantoiswandung sammeln sich zur V. umbilicalis. Auf diese Weise
wird die dauflere Wand des Blaschens in eine gefafireiche Membran umgewandelt, welche
blofl durch das Ectoderm (resp. die sergse Hiille) und das darunter befindliche parietale
Blatt des Mesoderms von der Kalkschale getrennt werden. Die pordse Beschaffenheit
der letzteren setzt dem Gasaustausche mit der Luft kein Hindernis entgegen. So
wird die Allantois bei Sauropsiden zum Respirationsorgane des Embryos.

Die urspriingliche Funktion der Allantois, welche darin bestand, den von den
Exkretionsorganen wihrend der Embryonalentwicklung sezernierten Harn aufzu-
nehmen, erfiahrt eine weitgehende Beschrankung, indem sich aus einem Teile der
Kloake ein neuer Harnbehilter, die Harnblase, bildet, in welche die Ausfiihr-
ginge des Exkretionssystems einmiinden. An der Allantois selbst wird die respira-
torische Funktion gesteigert, indem sich die Hohle der Blase reduziert und das in
der duflern Wand vorhandene Gefiafinetz immer dichter wird, so dafl man sie oft
geradezu als Gefafiblatt der Allantois bezeichnet hat. In der innern Wand bilden dagegen
glatte Muskelzellen das Muskelblatt der Allantois, welches mit dem Amnion sowie mit
dem Darmdottersacke verschmilzt (Bonnet). Die Allantois stellt also ein merkwiirdiges
Beispiel fiir den Funktionswechsel eines Organs dar, indem der fiir die Aufnahme des
Harnes bestimmte Sack spiter nicht blo den Gasaustausch des Embryos vermittelt,
sondern sogar auch bei der Resorption der Eiweifhiille eine Rolle spielt.
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4. Weitere Entwicklung und Schicksal der Eihiillen bei den Végeln.

Das Amnion, welches bei seiner ersten Entstehung den Embryo eng umschlof},
wird bald durch das Amnionwasser ausgedehnt. Die Amnionhéhle nimmt bis in die
spatern Stadien der Entwicklung zu, erfahrt aber dann wieder eine Abnahme, so daf},
unmittelbar vor dem Ausschliipfen, das Hihnchen den grofiten Teil derselben aus-
fullt. Die Bildung der glatten Muskelzellen beginnt am sechsten Tage der Bebriitung
und erstreckt sich allmihlich iiber das ganze Amnion, in welchem peristaltische Be-
wegungen auftreten. Der Dottersack nimmt in den letzten Tagen der Entwicklung
infolge der Resorption des Dotters an Umfang stark ab; am 19. Tage wird er voll-
standig in den Embryo aufgenommen und unterliegt hier der Verdauung. Bei diesem
Prozesse wirkt in erster Linie auch die Muskulatur mit, welche sich in der innern,
mit der Dottersackwand verwachsenen Wandung der Allantois bildet. Auch spielt die
Muskulatur des Amnions und der Allantois bei der Einbeziehung des Dottersackes
in die Embryonalanlage eine Rolle, indem sie den Dottersack geradezu in den Embryo
hineinprefit. Sodann schliefit sich der Bauchnabel und die Verdauung des Dotter-
sackes geht nunmehr innerhalb des Embryos so rasch vor sich, dafl sein Gewicht
wihrend der ersten 6 Tage nach dem Ausschliipfen von 5,34 g bis 0,05 g abnimmt
(H. Virchow).

Ausschlipfen des Hihnchens. Als eine Vorbereitung dazu ist die am 14. Tage
der Entwicklung erfolgende Einstellung des Embryos mit dem Kopfe gegen die am
stumpfen Pole des Eies befindliche Luftkammer aufzufassen. Vom 17. Tage an beginnt
das Amnionwasser abzunehmen, und am 20. Tage ist die Aufnahme des Dottersackes
in den Embryo vollendet. Das Hithnchen durchbricht nun mit seinem Schnabel die
Eimembranen und beginnt die in der Eikammer enthaltene Luft einzuatmen. Eine
Zeitlang besteht auch der durch die Allantois vermittelte Gasaustausch weiter, doch
muf} derselbe mit dem allm#hlichen Eintrocknen der Allantois ein Ende nehmen und
alsdann erfolgt, gewshnlich am 21. Tage der Bebriitung, der Durchbruch der Eischale
und das Auskriechen des Hiihnchens.

5. Riickblick auf die Entwicklung der Eihiillen bei den Sauropsiden.

Wir hatten es dabei mit Vorgdngen zu tun, die, so kompliziert sie auch erscheinen
mogen, doch ausschliefllich durch Umformung des Keimes innerhalb der Eischale er-
folgen und deshalb auch einheitliche Gebilde liefern, die simtlich embryonaler Herkunft
sind. So lassen sie die Mannigfaltigkeit der Einrichtungen vermissen, die wir bei den
verschiedenen Siugetieren infolge der mehr oder weniger innigen Verbindung von miitter-
lichen und fetalen Geweben antreffen. Diese Gleichartigkeit in der Entwicklung der
Eihiillen der Sauropsiden ist sehr auffillig. Allerdings sehen wir dabei von den zum
Teil recht betrichtlichen zeitlichen Differenzen in dem Auftreten des Amnions ab.
So kann sich dieses in Form des Proamnions auflerordentlich frith, ja sogar vor der
Abgrenzung der Ursegmente bei einzelnen Formen (Sphenodon) bilden, ein Verhalten,
das wir {ibrigens auch bei cinzelnen Sdugetieren antreffen.

Trotz der nicht ganz ibereinstimmenden Art und Weise der Entstehung der
Eihiillen bei den Sauropsiden und den Siugetieren, mufl man doch bei letzteren
von den Sauropsiden ausgehen, indem die niedersten Siugetiere, die Monotremen,
shnliche Zustinde zeigen wie die Vigel und Reptilien und so eine Bricke zu den
zum Teil hochst komplizierten Verhiltnissen bei den hoheren Siugetieren herstellen.
Auch hier spielt wieder der Dottergehalt des Eies eine wichtige Rolle, indem erst mit
seinem Schwunde das Ei der Siugetiere in eine nihere Beziehung zur Uterusschleimhaut
tritt, welche bei den héheren Formen das Ei einschliefit und zur Ausbildung eines be-
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sonderen, die Erndhrung und den Gasaustausch des Embryos tibernehmenden Organs,
der Placenta oder des Mutterkuchens beitrigt.

Die Entwicklung der Eihiillen der Sdugetiere.

Die Ubereinstimmung in bezug auf die Bildung der Eihiillen zwischen Saurop-
siden und Sdugetieren ist zum Teil eine sehr weitgehende. Andererseits bilden sich jedoch
wieder neue Einrichtungen, die nicht, wie bei Sauropsiden, auf das Ei beschrinkt bleiben,
sondern von der Schleimhaut des das Ei aufnehmenden Genitalschlauches aus-
gehen. Die Monotonie, um nicht zu sagen das Schematische in der Bildung der Ei-
hiillen, welche wir bei Sauropsiden antreffen, wird bei Siugern vermifit und ohne
Zweifel ist der Grund dafiir in der neuen Funktion der Eihiillen zu suchen, welche
neben der alten und urspriinglichen Rolle, bis zu einem gewissen Grade einen Schutz
fir den Embryo zu gewdhren, sowie die Respiration des Keimes zu sichern, nun-
mehr auch diejenige ibernehmen, in den verschiedensten Modifikationen die Ver-
bindung mit der Schleimhaut des Uterus herzustellen.

Im ganzen bilden sich die Eihtllen zunéchst in dhnlicher Weise wie bei Sauropsiden,
und zwar ist diese Ubereinstimmung wieder am grofiten bei den Monotremen, welche
noch einen recht betrichtlichen Dotter besitzen, obgleich derselbe, verglichen mit dem-
jenigen des Sauropsideneies, ohne Zweifel schon eine Reduktion erfahren hat. Beim
Monotremenei halten sich noch Allantois und Dottersack das Gleichgewicht, indem
erstere gegen das Ende der Entwicklung mit mehr als der Hilfte der Eioberfliche
in Kontakt tritt, doch fehlt eine Entfaltung wie bei Végeln, wo sie in noch grofierer
Ausdehnung den Dottersack tiberwichst. Der Dottersack reicht, gleichfalls in spiteren
Stadien, bis an die Oberfliche, um sich hier mit der Serosa zu verbinden. Wahrschein-
lich teilen sich bei Monotremen Dottersack und Allantois in die respiratorische Funktion,
die bei Vogeln in ganz frithen Stadien dem Dottersacke zukam, um spiter ganz auf
die Allantois Uberzugehen.

Im allgemeinen finden wir bei SAugetieren cinen steten Riickgang des Dottersackes
an Grofle und Bedeutung. Zwar erlangt er bei einigen Formen (wie z. B. bei Huftieren)
eine betrdchtliche Entfaltung, doch ibernimmt er nicht, soweit wir sehen kénnen,
eine entsprechende Rolle bei der Entwicklung, indem allen Saugetieren nicht blof3
die hohe Differenzierung der Wand fehit, welche das Organ bei Sauropsiden in den Stand
setzte, die michtige Dottermasse zu bewiltigen, sondern der Dotter selbst scheint bei
den meisten Formen zu fehlen. Trotzdem spielt der Dottersack in den frithen Stadien
insofern eine wichtige Rolle, als in der mesodermalen Schicht seiner Wandung die
ersten Gefdfle auftreten und vor allem die Bildung der roten Blutkérperchen in
groflerem Umfange vor sich geht. Wenn der Dottersack, wie bei Primaten, im Wachs-
tum zuriickbleibt, so wird er als Nabelblischen oder Vesicula umbilicalis bezeichnet.
Im Grunde genommen sind die Beziehungen, welche es zur Keimscheibe resp. zur
Embryonalanlage eingeht, dieselben wie bei den Sauropsiden, denn es findet, bei
viclen Sdugetieren sehr friihzeitig, eine Umwachsung des Dottersackes durch das
Mesoderm statt, welches das bei den Primaten besonders umfangreiche auflerembryo-
nale Coelom herstellt,

Wir haben (siche Gastrulation und Keimblitterbildung) den Siugetierkeim am Ende
der Furchung als ein Blaschen vor uns gesehen, an dessen oberem Pole der Embryonal-
knoten einen Zellhaufen darstellt, wihrend der tibrige Teil der Wandung aus einerdoppelten
Zellschicht besteht, von der jedoch die duflere (die Raubersche Deckschicht) keine
weitere Rolle spielt. Die Hohle des Blischens ist mit eiweiflhaltiger Fliissigkeit ange-
fallt, welche aus dem Sekrete der Uterusdriisen stammt, oder, wenn das Ei in die Mucosa
uteri eindringt, direkt von dieser, infolge Zerfalls ihrer Elemente zu einer breiartigen
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Masse (Embryotrophe) geliefert wird. Wir haben verfolgt, wie die Zellen des Em-
bryonalknotens sich in zwei Schichten anordnen, von denen die tiefere als primitives
Entoderm auszuwachsen beginnt, allerdings nicht in direktem Anschlusse an die
Zellen der Wandung des Bldschens, indem sich bei Primaten sehr frith das Mesoderm
mit dem michtig entwickelten auflerembryonalen Coelom einschiebt (Fig. 52C).
Die duflere Schicht der Blase, welche bald als Trophoblast, bald als fetaler Ectoblast
bezeichnet wird, spielt bei jenen Formen, deren Eier sich in der Uterusschleimhaut
festsetzen, eine aufBerordentlich wichtige Rolle, indem von ihr aus unregelmiBige,
zottige Auswiichse in die Uterusschleimhaut einwachsen, dieselbe zum Teil angreifen,
auch die Blutgefafe ersffnen, kurz weitgehende Zerstérungen an der Mucosa uteri hervor-
rufen, welche die Bildung eines der Ernidhrung des Eies auf frithen Stadien dienenden
Gewebebreies (Embryotrophe) veranlassen.

1. Amnion.

Auch bei Sidugetieren findet sich wieder der einfache Typus der Amnionbildung,
den wir bei Vogeln und Reptilien festgestellt haben, und zwar in Form von {iber dem
Embryo zur Vereinigung kommen-
den Falten. Dieselben treten in
der Regel sehr friih auf; haufig
kommt die Bildung eines aus
Ectoderm und Entoderm bestehen-
den Proamnions vor, in welches
ein Coelomspalt erst sekundir mit
dem Einwachsen des Mesoderms
vordringt. Doch zeigen sich in
dieser Beziehung bei den einzelnen
Klassen sehr grofle Unterschiede,
indem bei einigen von vorn-
herein eine aus IEctoderm und
Mesoderm bestehende Amnionfalte
auftritt, wihrend bei anderen,
z. B. bei Didelphys virginiana
(Selenka) ein Proamnion fast
den ganzen Embryo einhiillt. Durch
Faltenbildungen entsteht das Am-
nion, z. B. beim Kaninchen und
beim Hunde.

Eine Anzahl von Saugetieren
dagegen (Fledermaus, Primaten)
zeigen andere Verhiltnisse, indem
hier die Zellen des Embryonal-
knotens auseinanderweichen, um
einen Spalt zu begrenzen, welcher,
rasch sich vergroflernd, die Am-
nionhéhle herstellt (Bildung des
Amnions durch Dehiscenz). Diese
Vorginge sind von Ed. van Bene-

den fiir die Fledermaus untersucht worden; sie besitzen deshalb ein ganz besonderes Inter-
esse, weil es fast sicher ist, dafl beim Menschen, wie bei den Primaten iiberhaupt, das
Amnion in dieser Weise entsteht. Die Figg. 87 A—C stellen Schnitte durch drei
Keime der Fledermaus in verschiedenen Stadien der Entwicklung dar. In Fig. 87A
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hat sich in der ganzen Ausdehnung der Fruchtblase das primitive Entoderm gebildet,
welches hier der dufiern Schicht der Fruchtblase, dem Trophoblasten, enge anliegt.
Der Embryonalknoten ist sehr grofl; in demselben machen sich weiterhin (Fig. 87 B}
zwel Hohlrdume bemerkbar, welche durch ihre Verschmelzung die Amnionhéhle her-
stellen. Die Zellen der untern Wandung der Hohle (Fig. 87 C) bilden das Ectoderm
der Medullarplatte, die darunter liegende Schicht das embryonale Entoderm, welches
in das Dottersackentoderm iibergeht. Die Zellen des Amnions sind auf diesem Stadium
kaum ven denen des Trophoblasten zu unterscheiden und die Bildung des Mesoderms
hat {iberhaupt noch nicht begonnen.

Es darf darauf hingewiesen werden, dafl es Ubergangsformen gibt, welche die
beiden Entstehungsarten miteinander verbinden. So sehen wir beim Reh- und beim
Schafei wie bei demjenigen der Fledermaus (Ed. van Beneden) und der Maus
(Sobotta) eine Hohle in den Zellen des Embryonalknotens auftreten, welche sich jedoch
bel den beiden erstgenannten Formen nach auflen offnet, so dafl das Ectoderm der
Medullarplatte offen zutage tritt. Nach dem Durchbruch dieser durch Dehiscenz ent-
standenen Hohle vervollstindigt sich das Amnion sekundidr durch Faltenbildung. Die
Bildung des Amnions beim menschlichen Ei ist nicht direkt beobachtet worden,
doch dirfen wir mit grofler Wahrscheinlichkeit annehmen, daf} sie in dhnlicher Weise
wie bei Fledermdusen erfolgt und schon in sehr frither Zeit abgeschlossen ist.

2. Allantois.

Die Allantois entsteht bei vielen Sdugetieren dhnlich wie bei den Sauropsiden, d. h.
als eine Ausstiilpung der Kloake, welche, von dem visceralen Blatte des Mesoderms iiber-
zogen, in das gerdumige auflerembryonale Coelom hineinwichst. Sie legt sich in sehr
verschiedener Ausdehnung dem parietalen Blatte des Mesoderms an, welches mit der
die Fruchtblase auflen abschlieBenden Zellschicht, dem Trophoblasten, verbunden ist.
Diese entspricht also, in bezug auf die Allantois, der serésen Hiille des Sauropsiden-
eies. Bel einigen Beutcltieren bleibt die Allantoisblase sehr klein und kommt iiberhaupt
nicht in Kontakt mit der sergsen Hille. Im Gegensatz dazu gewinnt sie aber bei
anderen Formen, z. B. bei den Carnivoren und den Wiederkduern, eine sehr grofie Aus-
dehnung, wihrend wieder andere, z. B. der Maulwurf, ein Verhalten zeigen, das in der
Mitte zwischen beiden Extremen liegt.

Ganz anders entwickelt sich dagegen die Allantois bei den Primaten und héchst-
wahrscheinlich auch beim Menschen. Hier bleibt der Embryo caudal durch den sog.
Haftstiel (Fig 9o) mit der serésen Hiille und dem Trophoblasten in Verbindung.
Der Haftstiel besteht aus Mesoderm, in welchem die Bildung des auflerembryonalen
Coeloms unterblieben ist; seine Entstehung ist aus den Schemata Figg. 88 bis 93 zu
erkennen. Wir schen hier, wie eine solide Schicht von Mesoderm sich zwischen dem
Amnion und dem die Fruchtblase auflen abschlielenden Trophoblasten einzuschieben
beginnt. Diese Schicht wichst in der Richtung von vorn nach hinten und wird
durch einen Coelomspalt, welcher das auflerembryonale Coelom darstellt, ausgehohlt
(Fig. 90). Indem nun am caudalen Ende des Embryos die Bildung des Coelom-
spaltes unterbleibt, erhilt sich hier eine die Embryonalanlage mit der duflern Schicht
der Keimblase in Verbindung setzende Mesodermbriicke, der Haftstiel, in welche
sich eine spitz zulaufende Ausbuchtung der Amnionhghle hineinzieht. Bei den Primaten
unterbleibt die Bildung einer blaschen{érmigen Allantois, dagegen entstehen diejenigen
Gefafle (Aa. umbilicales und V. umbilicalis), welche bei Sauropsiden das dichte respira-
torische Gefifinetz in der dufleren Wand der blischenférmigen Allantois unmittelbar
unter der serdésen Hiille herstellen, bei den héheren Formen in analoger Weise. Diesen
Gefdflen wird bei den Primaten durch den Haftstiel cine Briicke geboten, auf welcher
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sie von dem Embryo zu dem unter dem Trophoblasten sich ausbreitenden parietalen
Blatte des auflerembryonalen Mesoderms gelangen, um hier ihre Verbreitung zu nehmen
und neue Einrichtungen zu schaffen, die in der Herstellung einer engeren Verbindung
zwischen Fruchtblase und Uterusschleimhaut gipfeln. An Stelle der blaschenférmigen
Allantois sehen wir bei den Primaten einen engen Gang, den Allantoisgang, von der
Kloake aus in den Haftstiel abgehen (Fig. g91), welcher mit den Allantoisgefifien
peripherwirts verlduft. Die genauere Besprechung dieser fiir die Placentarbildung
wichtigen Verhiltnisse wird unten erfolgen.

Die respiratorische Funktion der Allantois, wie wir sie bei Sauropsiden aus-
gebildet sehen, geht also bei Primaten an Gefdfle iiber, welche im Haftstiel zur Ober-
fliche der Fruchtblase gelangen und hier ein respiratorisches Gefdfinetz herstellen.
Allerdings erfolgt hier der Gasaustausch nicht mehr mit der duflern Luft, sondern mit
dem Blute der Mutter, welches bis dicht an die Gefafle des Allantoiskreislaufes heran-
kommt, indem sich blofl eine Epithelschicht dazwischen einschiebt.

3. Saccus vitellinus (Vesicula umbilicalis des Menschen).

Das Dottersackentoderm entsteht dadurch, dafi die untere Schicht des Embryonal-
knotens auswichst, um an dem entgegengesetzten Pole des Eies zusammenzutreffen
und die epitheliale Wandung des Dottersackes herzustellen, an welche sich nach auflen
hin das viscerale Blatt des auflerembryonalen Mesoderms anschlieft. In Fig. 88, wo
fur die Primaten das auflerordentlich frithe Auswachsen des Mesoderms und die Bildung
eines machtigen auflerembryonalen Coeloms veranschaulicht wird, ist das Dottersack-
entoderm schon von der duflern Schicht der Fruchtblase, dem Trophoblasten, getrennt
worden, dagegen schlief3t sich bei andern Formen, deren Mesodermentwicklung sozusagen
weniger stirmisch ablduft, das Dottersackentoderm dem Trophoblasten unmittelbar
an und wird erst durch das dazwischen vorwachsende Mesoderm davon abgedringt.

In allen Fillen scheint der Dottersack der Siugetiere nur in geringem Grade Nah-
rung fiir den IEmbryo aufzuspeichern und mittels des Dottersackkreislaufes an denselben
abzugeben. Die Bedeutung des Gebildes kommt bei Saugetieren jedenfalls hauptsichlich
in den frithen Stadien der Entwicklung zur Geltung, und in diesem Zusammenhange
wire nochmals auf die Bedeutung des Mesoderms der Dottersackwandung fiir die Bildung
des Blutes und der auflerembryonalen Gefdfie beim menschlichen Ei hinzuweisen (siehe
Blutbildung). Bei einigen Sdugeticren erlangt der Dottersack cine nicht unbetrichtliche
Grofle sowie eine gewisse Bedeutung fiir die Implantation des Eies in die Uterusschleim-
haut, ferner auch spiterhin fir die Nahrungsaufnahme aus derselben. Beim Pferde
wird dic Umwachsung des Dottersackes durch das auflcrembryonale Coelom erst relativ
spat vollendet, so daf ein bei der Weiterentwicklung allerdings immer mehr eingeengter
Abschnitt der Dottersackwandung imstande ist, eine Verbindung mit der Mucosa uteri her-
zustellen, welche wir geradezu als eine Dottersackplacenta bezeichnen kénnten. Dieselbe
wird spater durch. eine von der Allantois aus entstehende Verbindung (Allantoisplacenta)
abgelést.  Solche Verhiltnisse haben auch eine gewisse praktische Bedeutung, indem
sie die in der Ubergangszeit zwischen der Riickbildung der Dottersackplacenta und
der Ausbildung der Allantoisplacenta beim Pferde sehr haufig vorkommenden Fehl-
geburten erklaren (Ewart). Bei andern Sdugetieren (Raubtieren) erfihrt der Dotter-
sack ein michtiges Wachstum, wobei er sich der serésen Hiille in groflerer Ausdehnung
anlegt; auch bei den Wiederkduern ist secin Lingenwachstum ein sehr betrdchtliches,
und ecine ganz ungeheure Ausdehnung gewinnt er bei den Beuteltieren, wo er den Embryo
mitsamt dem Amnionsacke fast vollstindig einhillt. Bei Beuteltieren treten engere
Beziehungen zwischen der Mucosa uteri und dem Dottersacke auf, indem gefafireiche
Falten des letzteren sich in Vertiefungen der Mucosa uteri einlagern, auch sogar unter
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Vermittlung der serosen Hille. Auch hier entsteht, wenigstens voriibergehend, eine
Dottersackplacenta, .welche an die oben erwihnte Bildung beim Pferde erinnert. Uber-
haupt ist das Vorkommen einer Dottersackplacenta in frithen Stadien der Entwicklung
sehr weit verbreitet, vielleicht sogar urspringlicher als die Allantoisplacenta; ja sie
findet sich schon bei Anamniern, wie.das berithmte Beispiel des glatten Haies des
Aristoteles (Mustelus laevis) beweist, dessen Dottersackplacenta von Aristoteles be-
schrieben und von Johannes Miller 1842 wieder entdeckt wurde (siehe unten).

4. Serdse Hiille.

Die serose Hiille spielt bei den meisten Sidugetieren eine bedeutsame Rolle. Sie
leitet sich aus der auflern Schicht der Fruchtblase ab, welche bei vielen Sdugetieren
wihrend der Einbettung des Eies in die Uterusschleimhaut eine Hauptrolle spielt,
indem sie solide Massen rasch wachsender und wuchernder Zellen in die Umgebung
des Eies aussendet, welche die miitterlichen Gewebe angreifen und in eine fiir die Auf-
nahme in das Ei geeignete Nahrung (Embryotrophe, Bonnet) umwandeln. Wir haben
fir diese Schicht den Namen Trophoblast oder fetaler Ectoblast beibehalten.
Solche Vorginge spielen sich frithzeitig ab; mit der Anlagerung der im Haftstiel zur
serosen Hiille gelangenden Allantoisgefifie beginnt fiir diese eine neue Tétigkeit. Siesendet
nunmehr gefdfihaltige Zotten aus, die Chorionzotten, in deren aus dem parietalen Blatte
des Mesoderms stammenden Membrana propria sich feine Verzweigungen der Allantois-
gefific verbreiten. Die Chorionzotten sind streng zu unterscheiden von den viel frither
auftretenden soliden Auswiichsen des Trophoblasten, welche durch sie ersetzt werden.
Auf die Chorionzotten ist vor allem die Herstellung einer mehr oder weniger innigen
Verbindung zwischen Mutter und Frucht zuriickzufithren. Die serése Hiille mit ihrer
bindegewebigen, gefifihaltigen, aus dem Mesoderm stammenden Membrana propria
wird nunmelir als Chorion bezeichnet. Im Hinblick auf die Zeit seines Auftretens ist
der Trophoblast von einigen Autoren auch als Prochorion bezeichnet worden.

Ausbildung der Beziehungen zwischen Mutter und Frucht bei
Sdugetieren.

Die Siugetiere sind dadurch ausgezeichnet, dafi sich in der Mehrzahl der Fille die
Beziehungen zwischen der Mucosa uteri und der Fruchtblase mehr oder weniger innig
gestalten. Nur bei den aplacentalen Beuteltieren liegt die duflere Schicht der Frucht-
blase, welche die sertse Hiille darstellt, dem Schleimhautepithel des Uterus direkt an,
indem das Chorion dieser Formen keine Erhebungen oder Zottenbildungen zeigt, sondern
glatt bleibt (Achoria). Bei allen andern Formen dagegen vergréflert sich die Oberflache
des Chorions durch die Bildung der gefdfihaltigen Zotten, welche sich entweder in
entsprechende Vertiefungen der miitterlichen Schleimhaut einlagern, oder, indem
die Fruchtblase vollstindig in die Schleimhaut eingeschlossen wird, eine noch innigere
Verbindung mit dieser eingehen. Der Zweck dieser Einrichtung ist natiirlich der,
erstens die Aufnahme von Nahrungsmaterial von seiten des Embryos, zweitens den
Gasaustausch, d. h. die Respiration des Fetus zu erméglichen. Die erste Aufgabe,
welche bei der geringen Grofle der meisten Sdugetiereier und dem stark reduzierten
Dotter sehr wichtig ist, wird sowohl bei den verschiedenen Formen als auch in
verschiedenen Stadien ein und derselben Form auf eine von zwei Arten geldst.
Erstens kann das Nahrmaterial fir die Fruchtblase in Form eines Sekrets der Mucosa
uteri geliefert werden, auch dadurch, dafi miitterliches Gewebe zerfillt und einen
Brei herstellt, dem sich noch aus der Mucosa uteri auswandernde Leukocyten sowie
rote Blutkérperchen beigesellen. Dieser Brei, von Bonnet als Embryotrophe be-
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zeichnet, wird, durch den Trophoblasten verarbeitet, in das Innere der Fruchtblase auf-
genommen und in etwas spitern Stadien wohl auch an die Blutgefafile der Allantois
oder bei einigen Formen an diejenigen des Dottersackes weiter abgegeben. Oder
zweitens kann das Nahrungsmaterial direkt aus dem kreisenden mitterlichen Blute
stammen, sodann wird von einer Hamotrophe gesprochen, die der Embryotrophe
gegeniibergestellt wird. Das Nahrungsmaterial wird hier, nachdem es wohl durch
das Chorionepithel eine gewisse Bearbeitung erfahren hat, in die Allantoisgefifie
aufgenommen und gelangt in den Kreislauf des Embryos. Fir die Ernahrung des-
selben kommt also in frithen Entwicklungsstadien die ganze duflere Oberfliche der
Fruchtblase in Betracht. Wenn sich dagegen spiter bei vielen Formen engere Beziehungen
zwischen der Mucosa uteri und der Fruchtblase herstellen, so sind es dann blofi gewisse
Abschnitte des Chorions, welche infolge der Ausbildung von Zotten tatig sind, im ibrigen
bleibt das Chorion glatt oder zeigt nur rudimentire Zottenbildungen. Wir unterscheiden
demnach einen zottentragenden Teil des Chorions, das Chorion frondesum, von einem
mehr oder weniger glatten Abschnitte, dem Chorion laeve.

Diesen Verhiltnissen entsprechend stellt man eine placentale Erndhrung des
Fetus einer paraplacentalen (Strahl) gegeniiber, je nachdem die Verbindung der Frucht-
blase mit den miitterlichen Geweben in der Bildung einer besonderen Placenta gipfelt
oder aus anderen Abschnitten der embryonalen Anhangsgebilde besteht. Wiahrend die
paraplacentale Erndhrung sich als ausschlieBlicher Modus bei der Mehrzahl der Beutel-
tiere findet, so sehen wir, je héher wir in der Tierreihe aufsteigen, desto mehr die placentale
Erndhrung tiberwiegen, welche auf der Ausbildung von immer vollkommeneren Placentar-
einrichtungen beruht. Dieselben erreichen bei den Primaten ihren Héhepunkt.

Eine kurze Ubersicht iiber die auf Grund dieser Verhiltnisse zu unterscheidenden
Moglichkeiten der Erndhrung der Siugetierfruchtblase ist fiir das Verstindnis des Auf-
baues der Primatenplacenta von dem gréfiten Interesse. Wir unterscheiden dabei nach
Grosser folgende Typen der fetalen Erndhrung:

1. Placentale Erndhrung.

I. Das Ei kann frei im Uterus liegen, d. h. sowohl Chorion als Uterusepithel sind
intakt, doch passen feine Chorionzotten in entsprechende Vertiefungen des Uterus-
epithels hinein. Dieses liefert ein Sekret, welches von dem Chorionepithel resorbiert
wird. Solche Placentarbildungen werden als Placentae epitheliochoriales bezeichnet.
Eine solche ist in Fig. 94 A vom Schwein dargestellt.

2. In einer zweiten Reihe von Fillen (Fig. 94 B) geht das Uterusepithel im Bereiche
der Berihrung mit dem Chorionepithel zugrunde, was zur Folge hat, daf} dieses in
unmittelbaren Kontakt mit dem Bindegewebe der Mucosa uteri kommt; solche Placenten
werden als Placentaesyndesmochoriales bezeichnet, allerdings insofern nichtganz zutreffend,
als das Uterusepithel blof von der Spitze der zwischen den Chorionzotten hinaufragenden
Abschnitte der Mucosa verschwindet, wihrend es in der Tiefe der Schleimhautfalten
nicht blof} erhalten bleibt, sondern auch fortfahrt, eine Embryotrophe zu liefern. Bei
dieser Placentarform ist demnach eine gemischte Erndhrungsweise anzunehmen, indem
das Chorionepithel bei Schwund des Uterusepithels Gewebsfliissigkeit oder Blut direkt
aus der Tunica propria resorbiert, wihrend es dort, wo das Uterusepithel noch erhalten
ist, die von demselben abgesonderte Embryotrophe aufnimmt. FEine solche Placentar-
bildung finden wir bei Wiederkiuern.

3. Der in 2. angebahnte Prozefl des Schwundes des Uterusepithels im Bereiche der
Anlagerung des Chorionepithels kann noch weitergehen, so dafl von den miitterlichen
Scheidewanden gegen die Fruchtblase hin blofi noch das Gefaflendothel dbrig bleibt,
welches dem Chorionepithel direkt anliegt (Placenta endotheliochorialis). Die miitter-
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lichen und fetalen Gewebe durchdringen sich in hohem Grade (Fig. 94C). Die Hémo-
trophe gewinnt infolgedessen eine hohere Bedeutung, obgleich auch die Embryotrophe
neben ihr vorkommt. So sind Blutextravasate zur Embryotrophe zu rechnen, die wir
z. B. bei der Hundeplacenta in grofier Ausdehnung als griner Saum und als griine

Fig. 94. Schemata der Placentarbildungen.
Nach Grosser.

A. Epitheliochoriale Placenta (Schwein). C. Endotheliochoriale Placenta (Katze).
B. Syndesmochoriale Placenta (Wiederkauer). D. Placenta haemochorial’s (Mensch).

Inseln der Placenta vorfinden. Auch wird in Zerfall begriffenes Uterusepithel von dem
Chorionepithel resorbiert und verarbeitet.

4. In eine vierte Kategorie gehéren alle jene Placentarbildungen, bei welchen
samtliche Scheidewinde der Mucosa uteri gegen die Frucht gefallen sind, sogar das
noch bei der Placenta endotheliochorialis bestehende Gefafliendothel, so dafi die Chorion-
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zotten direkt in Blutrdume hineinhidngen, welche Lakunen der miitterlichen Schleim-
haut darstellen (Fig. 94D).

Wir bezeichnen diese Bildungen als Placentae haemochoriales, denn bei ihnen
spielt die Embryotrophe in spiteren Stadien iberhaupt keine Rolle mehr. Je nach dem
Verhalten der Blutgefdafle kann man zwei Formen unterscheiden. Entweder bilden die
miitterlichen Blutrdume enge, verzweigte Kanile (Labyrinthplacenta) oder sie stellen
einen einzigen groflen Raum her, welcher durch die Membrana chorii, gleichsam wie
durch einen Deckel, geschlossen wird (Topfplacenta). In diesen Blutraum hingen die
Chorionzotten hinein. In der Placenta des Menschen haben wir eine solche Topf-
placenta vor uns.

Wihrend bei den Labyrinthplacenten, wie sie die Nager (z. B. das Kaninchen)
aufweisen, auch spiter noch eine allerdings sehr beschrankte Bildung und Resorption
von Embryotrophe stattfindet, so fehlt eine solche gidnzlich in den spiteren Stadien
der Bildung der Topfplacenta. Fiir eine genaue Darstellung aller dieser Verhiltnisse
sei auf das Werk von Grosser iiber die Anatomie der Placenta sowie auf das be-
treffende von Strahl bearbeitete Kapitel in Hertwigs Handbuch der Entwicklungs-
geschichte verwiesen.

2. Paraplacentale Erndhrung.

Sie ist ausschliefilich eine embryotrophische, die bei vielen Formen durch den
von der Placentarbildung nicht in Anspruch genommenen Umfang der Fruchtblase
vermittelt wird. Wenn der Dottersack stark im Wachstum zuriickbleibt, so wird diese
Vermittlung durch das Chorion mit der Allantois iibernommen, in anderen Fillen
kann, bei betrdchtlicher Gréflenentfaltung des Dottersackes, auch dieser als resorbierendes
Organ funktionieren. Im ersten Falle nimmt das Chorion laeve, d. h. die glatte Fliche
der Membrana chorii, welche, z. B. bei Wiederkiduern, zwischen den zahlreichen, an der
Oberflache des Chorions sich erhebenden Zottenbiischeln iibrig bleibt, die Embryotrophe
auf (Fig. 95). Bei Carnivoren, bei denen sich eine giirtel{érmige Placenta findet, bleiben
solche glatte Flichen des Chorions an beiden Enden der ovalen Fruchtblase bestehen
(Fig. 96 von einer Hundeplacenta). An dieselbe grenzen vollstindig intakte Uterus-
drisen an, welche die Embryotrophe absondern. Auf die Mannigfaltigkeit dieser Ein-
richtungen kann natirlich blofi hingewiesen werden. Im zweiten Falle spielt die vom
Mesoderm nicht iiberwachsene Wand des Dottersacks dieselbe Rolle wie im ersten das
Chorion laeve. Solche Zustiande finden wir beim Ei der Nager, indem sich der Dotter-
sack in hochst eigentiimlicher Weise gegen das Uteruslumen wendet und Embryotrophe
aufnimmt, welche teils aus zerfallenen Zellen der Uterusschleimhaut, teils aus dem
Sekrete der Uterusdriisen besteht.

Im Hinblick auf die Art und Weise, wie die Erndhrung des Fetus erfolgt, 1483t
sich nach Grosser eine Reihe aufstellen, welche von Formen mit ausschliefllich embryo-
trophischer Erndhrung (Schwein) iiber andere, wie die Wiederkduer, Raubtiere und
Nagetiere, bei denen die embryotrophische Erndhrung, verglichen mit der hamotrophi-
schen, in den Hintergrund tritt, zu Formen wie die Primaten fiihrt, bei denen, abgesehen
von den frihen Entwicklungsstadien, eine rein hdmotrophische Erndhrung stattfindet.
Diesen Verhiltnissen entspricht auch eine zunehmende Komplikation der Placentar-
bildungen, indem besonders die Gewebe der miitterlichen Schleimhaut eine Reduktion
erfahren, welche, durch die auswachsenden Chorionzotten verursacht, damit abschlief3t,
dafy die Chorionzotten bis in die Blutrdume der Mucosa vordringen. Eine genaue
Schilderung der Histologie der einzelnen Placentarformen kann hier nicht gegeben
werden, doch diirfte es angebracht sein, einiges iiber das Verhalten der Uterusschleim-
haut bei den verschiedenen Formen sowie tber die makroskopischen Merkmale der ein-
zelnen Placentarbildungen zu sagen.
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Verhalten der Uterusschleimhaut.

Die Uterusschleimhaut zeigt bei vielen Sdugeticren tiefgehende, oft an eine
Brunstperiode sich anschlieBende Verdnderungen, welche mit der Ovulation in einem
kausalen Zusammenhange stehen. Die Schleimhaut wird dabei blutreich und 6dematés,
ferner kommen bei einigen Formen (bei Affen nach Heape) sogar Blutungen vor,
welche sich entweder auf die Mucosa beschrinken, oder auch das Uterusepithel
durchbrechen und in das Lumen des Uterus austreten. In diesem Falle geht die
Blutung mit einer Ablosung des Uterusepithels einher, welches sich spéter regene-
riert. Der Vorgang hat eine grofle Ahnlichkeit mit der Menstruation des mensch-
lichen Weibes. Auch hier haben wir es mit einer Vermehrung der Uterusdriisen, mit
einer Schwellung der Schleimhaut, mit kapillaren Blutungen und einer weitgehenden
Ablésung und nachfolgenden Regeneration des Epithels zu tun. Alle diese Vorgénge sind
wohl als Vorbereitungen zur Aufnahme des befruchteten Eies aufzufassen; bei fehlender
Befruchtung erfolgt die Riickkehr zur Norm (siche Menstruation). Mit dem Eintritt
der Befruchtung und der Festsetzung des Eies im Uterus geht aber, ganz besonders
bei den Primaten, eine gesteigerte Wucherung der Schleimhaut einher, und zwar sowohl
desjenigen Abschnittes, an welchem sich das Ei festsetzt, als auch der ganzen ibrigen
Uterusschleimhaut. Die gewucherte Schleimhaut, welche von der bei der Brunst resp.
der Menstruation erfolgenden Bildung zu unterscheiden ist, unterliegt mit der fort-
schreitenden Entwicklung und Ausdehnung der Fruchtblase weiteren Verdnderungen,
zum Teil regressiver Art. Bei der Geburt des Fetus wird sie nun zusammen mit den
Eihiillen ausgestoflen, indem blof in unmittelbarem Anschlusse an die Muscularis
uteri noch Reste unverdnderten Utcrusepithels erhalten bleiben, von denen die
Bildung einer kontinuierlichen Epithelschicht mit neuen Uterusdrisen ausgeht. Die
ausgestoflene Haut ist die Decidua und von ihr wurden die Siugetiere, bei denen sie
zur Bildung und bei der Geburt zur Ausstoflung gelangt (z. B. Raubtiere, Primaten)
als Deciduaten bezeichnet. Als Adeciduata unterscheiden wir diejenigen Saugetiere,
bei denen keine Decidua gebildet wird, sondern bei der Geburt eine glatte Scheidung
zwischen fetalen und miitterlichen Geweben ohne Verletzung auf der einen oder andern
Seite crfolgt (Beispiel: die Huftiere).

Aufliere Formen der Placentarbildungen.

Das von den Allantoisgefifilen aus vaskularisierte Chorion (Allantoischorion)
beteiligt sich bei den einzelnen Formen in sehr verschiedenem Grade an den Placentar-
bildungen, ganz abgesehen davon, daf3 auch der Dottersack mit dem Chorion cine Ver-
bindung eingeht und durch Abgabe von Gefaflen gleichfalls zu Zottenbildungen des
Chorions Veranlassung geben kann, die eine Art Placentarbildung (Dottersackplacenta,
siche oben) herstellen. Daraus ergibt sich auch eine grofle Mannigfaltigkeit in der
duBeren Form der Placentarbildung (wir berticksichtigen blofi die Allantoisplacenta),
ganz abgesehen von ihrem histologischen Aufbaue.

Bei der einfachsten und wohl auch urspriinglichsten Form bildet das Chorion in
seiner ganzen Ausdehnung vaskularisierte Fortsitze, die in entsprechende Vertiefungen
der Uterusschleimhaut eingelassen sind (Szmiplacenta diffusa). Eine solche Placenta
diffusa finden wir z. B. beim Pferde und beim Schweine. Hier kénnen die Erhebungen
des Allantoischorions wulst- oder zottenférmig sein, auch zeigen sie recht erhebliche
Unterschiede in bezug auf ihre Anordnung. Beim Pferde entstehen die Zotten relativ
spit, in der 8. bis 9. Fetalwoche, indem, wie oben erwihnt wurde, bis zu diesem Zeit-
punkte die Verbindung der Uterusschleimhaut mit der Fruchtblase durch eine Verwach-
sung mit dem Dottersacke gesichert wird, jedcch weniger ausgiebig als durch die spater
auftretende Zottenbildung des Allantoischorions.
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Eine andere Form der Placenta (Semiplacenta multiplex) sehen wir bei Wieder-
kiuern (Fig. 95). Hier wichst die Fruchtblase in kurzer Zeit sehr stark in die Lange;
nach Bonnet wihrend einer gewissen Periode sogar I c¢m in der Stunde! Dabei wird
die Nabelblase fadenférmig ausgezogen und schwindet spiter ginzlich. Die auf dem
Chorion entstehenden gefifhaltigen Zotten gruppieren sich an mehreren Stellen zu
dichteren Ansammlungen, welche mit entsprechenden Stellen der Uterusschleimhaut zur
Bildung einer Placenta multiplex in Verbindung treten. Die Zottenbiischel oder Kom-
plexe bezeichnet man, soweit sie von der Fruchtblase geliefert werden, als Cotyledonen;

Fig. 96. Fruchtblase eines Hundes
mit giirtelférmiger Placenta.

diese bilden mit der Uterusschleimhaut zusammen die sog. Placentome. Zwischen
den Cotyledonen ist das Chorion glatt und nimmt Embryotrophe auf, wihrend die
Placentome teils auf Embryotrophe, teils auf Hamotrophe angewiesen sind. An den
Enden der schlauchformigen Fruchtblase fehlt die Bildung von Zotten am Chorion,
ja dieses degeneriert hier und stellt dann nur noch zwei stark geschrumpfte Anhinge
der Fruchtblase dar. )

Als weiteres Beispiel einer Placenta ist in Fig. 96 die giirtelférmige Placenta der
Carnivoren dargestellt (Placenta zonaria), welche die Mitte der ovalen Fruchtblase
umgibt, dagegen die beiden Enden freilafit. Diese Placentarform zeigt in ihrem Aufbau
das Bild der Placenta endotheliochorialis (siehe Fig. 94C).
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Eine weite Verbreitung besitzt eine vierte Placentarform, die Placenta discoides
oder scheibenférmige Placenta, welche den Nagern, Insektivoren, Affen und Menschen
eigen ist. Eine gleichartige Struktur wird zwar ebensowenig bei der Placenta discoides
wie bei andern Formen der Placenten angetroffen, so spielt z. B. beim Kaninchen die
Nabelblase noch eine bedeutende Rolle fiir die Aufnahme der Embryotrophe, wihrend
diese bei einigen andern Formen, abgesehen von den frithesten Entwicklungsperioden,
tberhaupt nicht gebildet wird.

Allgemeines iiber die Placentarbildungen und die Erndhrung des
Fetus in utero.

Bei der Darstellung der Entwicklung der Eihtllen und der verschiedenen Formen

der Placentarbildungen bei Saugetieren missen wir uns zwei Fragen vorlegen, ndmlich
erstens, ob eine Verbindung zwischen

Mutter und Frucht erst bei Siugetieren

auftritt und zweitens, ob die Struktur

und Form der Placenta und der Eihaut-

bildung einer Art iiberhaupt geeignet

sind, ein Licht auf ihre verwandtschaft-

lichen Beziehungen zu anderen Formen zu

werfen. Was die erste Frage anbelangt, so

sind bei einigen Faien und Reptilien Ein-

richtungen beschrieben worden, welche

wir mit den Placentarbildungen der Siuge-

tiere vergleichen koénnen, jedoch nicht

etwa in dem Sinne, als ob sie eine Vor-

stufe von diesen darstellen wiirden; im

Gegenteile es fehlt hier jeder phylogene-

tische Zusammenhang und wir diirfen

solche Bildungen blofi als Konvergenz-

erscheinungen beurteilen. So finden wir

bei einer Art von Mustelus laevis, einem

Haifische, die zuerst von Aristoteles

beschriebene Verbindung zwischen den

intrauterin sich entwickelnden Eiern und

der Schleimhaut des Genitalkanals. Die-

selbe wird durch Falten der sehr gefafi-

reichen Wandung des Dottersackes

hergestellt, welche in entsprechende

Vertiefungen der ebenso gefafireichen

Mucosa des Genitaltractus hineinpassen

(Fig. 97). Eine hochst eigentiimliche

Form der intrauterinen Erndhrung findet sich bei Salamandra atra (Alpensala-
mander), indem eine grofie Anzahl (40 bis 60) Eier in den Eileiter eintreten, um
bis auf die beiden untersten zu zerfallen und diesen zur Nahrung zu dienen.
Der Nahrungsbrei wird per os aufgenommen, doch findet wahrscheinlich in weit-
gehendem Mafle eine Resorption auch durch die duflern Kiemenfiden der Larven
statt, welche im Hinblick auf diese Funktion geradezu mit den Chorionzotten
verglichen worden sind. Dabei besteht die Embryotrophe nicht blo aus Zerfalls-
produkten der dem Untergang geweihten Larven, sondern auch aus zerfallenem
Uterusepithel sowie aus roten und weiflen Blutkérperchen, welche von der Mucosa
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uteri geliefert werden. Die roten Blutkorperchen sollen den Embryonen den nétigen
Sauerstoff liefern. Als drittes Beispiel konnen die von Giacomini bei einem
Reptil (Seps chalcides) beschriebenen Bildungen angefiithrt werden. Die Eier dieses
Tieres entwickeln sich im Eileiter, wo sie einzeln von Schleimhautwucherungen einge-
schlossen werden. An beiden Polen des Eies entstehen Chorionzotten, die sowohl
von der Allantois als vom Dottersacke aus vaskularisiert werden und sich in Ver-
tiefungen der Schleimhaut einfiigen; sie stellen auf diese Weise eine von der Allantois
und in geringerem Grade auch vom Dottersacke ausgehende Placentarbildung her, deren
Ahnlichkeit mit den Einrichtungen bei Siugetieren nicht zu verkennen ist.

Was die oben aufgeworfene Frage nach dem Werte der Placentarbildungen
fir die Feststellung der Verwandtschaft der Tierformen anbelangt, so mufl in dieser
Hinsicht zur grofiten Vorsicht gemahnt werden, denn wir sehen, dafi auch bei offenbar
ganz nahe verwandten Tieren veridnderte Lebensbedingungen, vielleicht als formbildende
Reize, die Gestaltung der Eihiillen oder der Placenta beeinflussen. Weitgehende Schliisse
diirften iberhaupt blofl auf Grund der Untersuchung eines grofleren Materials, be-
sonders von jingeren Stadien, gezogen werden.

Bildung der Eihiillen und der Placenta des
Menschen.

Die Darstellung der Entwicklung der Eihiillen und der Placenta des Menschen
stofit auf grofle Schwierigkeiten, die in dem Materiale selbst begriindet sind. Fiir die
Kenntnis der ganz frithen Stadien, sowohl der Bildung der Eihiillen als auch der Ein-
bettung des Eies in die Uterusschleimhaut, missen wir uns vielfach mit Analogie-
schliissen begntigen, welche auf der Untersuchung der Saugetierentwicklung beruhen.
Fir diejenigen Stadien, in denen das Allantoischorion (die Membrana chorii) sich bildet,
flieit das Material etwas reichlicher, obgleich manches als pathologisch ausgeschaltet
werden mufl und grofie Liicken vorhanden sind. Fiir spitere Stadien ist das Material
natiirlich leichter zu erlangen, allein gerade in der Placentarstruktur bleibt manche
Frage noch ungeldst. In bezug auf die Menstruation, die Einbettung des menschlichen
Eies und die Bildung der Decidua haben unsere Anschauungen wihrend der letzten
15 Jahre besonders starke Umwandlungen erfahren.

Menstruation.

Zwei untereinander zusammenhingende Prozesse, die Menstruation und die Ovu-
lation spielen sich periodisch wihrend des Geschlechtslebens des Weibes ab. Wihrend
der Menstruation greifen weitgehende Verinderungen an der Uterusschleimhaut Platz;
als Ovulation wird ein Vorgang bezeichnet, bei welchem das Ei aus dem geplatzten
Graafschen Follikel in den Eileiter gelangt, um dann nach erfolgter Befruchtung
abwirts zu wandern, und sich in der Uterusschleimhaut festzusetzen (Implantation
des Eies).

Als Menstruation fassen wir beim menschlichen Weibe Vorginge zusammen,
welche sich duflerlich dadurch kennzeichnen, dafl periodisch, und zwar in Intervallen
von ca. vier Wochen, ein Abgang von teils fliissigem, teils geronnenem Blute, gemischt
mit abgestoflenen Zellen des Uterusepithels, aus den Genitalien erfolgt. Die
Prozesse, welche dieser Erscheinung zugrunde liegen, spielen sich innerhalb der
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Uterusschleimhaut ab, allein sie beschranken sich durchaus nicht auf die Zeit (4— 5 Tage),
wihrend der die Blutung aus den Genitalien stattfindet. Es geht vielmehr die Mucosa
uteri des menschlichen Weibes fortwihrend periodische (zyklische) Anderungen ein,
so dafl nach der neueren Auffassung ein Ruhezustand derselben nur auf kurze Zeit,
vielleicht tberhaupt nicht, vorkommt.

Als einleitender Vorgang 148t sich, etwa 10 Tage vor dem Beginn der menstruellen
Blutung, eine Schwellung und Verdickung der Uterusschleimhaut auf das 2—3fache
erkennen, welche mit einer entsprechenden Verlangerung der Driisenschlauche einhergeht.

Die Membrana propria wird

Uterusepithel in blutreicher, stirker durch-

) Abldsung begriffen feuchtet und von zahlreichen

Blg, " kleinen Bluterglissen durch-

e setzt, welche zum Teil das

Epithel durchbrechen und so

ihren Weg in die Uterushéhle

n:hmen. Die Menstruation

Driisenschlauch  gsteht nunmehr auf ihrer Hohe.

llel;c]il]‘::n Dabei gehen auch groflere

Strecken des Epithels zu-

grunde oder werden in das

Uteruslumen abgestofien, aber

von einer allgemeinen Ablosung

Blutextravasat  desselben, wie oft behauptet

wurde, kann keine Rede sein.

Die Fig. 98 gibt ein Bild der

Veranderungen in der Schleim-

haut am zweiten Tage der Men-

Blutgefaf struation; die Tunica propria

ist von zahlreichen Blutergtis-

sen durchsetzt, ja rote Blut-

korperchen sind sogar in die

Uterusdriisen  eingedrungen.

S L enechs DgsU'terusepithel ist blof3 noch

ey Drisenschlauche  toilweise erhalten, dagegen sind

% die Driisenschlauche stark ver-

_’;: grofiert. Mit dem Aufhéren der

e ; . Blutungen erfolgt auch eine

;ﬁ%%%”‘““smam W Regeneration des Uterusepi-

= thels, die Schleimhaut verliert

Fig. 98. Uterusschleimhaut am 2. Tage der Menstruation. ihren 6dematosen Charakter

Nach einem Priparate von Dr. Ruppanner. und wird niedriger, auch tritt

in der Membrana propria eine

Neubildung von Zellen auf. Es folgt ein wahrscheinlich sehr kurzes Ruhestadium,
sodann ein neuer Zyklus der geschilderten Erscheinungen.

Das erste Auftreten der Menstruation beim Weibe bekundet den Eintritt der
Geschlechtsreife, welche annihernd vom 15.—350. Jahre dauert. Ganz ausnahmsweise
werden Fille von Friihreife beobachtet, bei denen die Menstruation schon im Laufe
des ersten Lebensjahres, unter Bildung anderweitiger Zeichen der Geschlechtsreife,
wie Schamhaare, ausgebildete Mammae, reife Eier in den Graafschen Follikeln usw.
auftritt.

Die Menstruation steht ohne Zweifel in enger Beziehung zu den Eierstocken, so
dafl geradezu der Satz gelten mufl: ohne normal funktionierenden Eierstock keine
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Menstruation. Denn dieselbe ist in ihrem normalen Ablaufe an die Bildung und Ausstoflung
reifer Eier gebunden. Beim Fehlen der Ovarien oder bei Erkrankung derselben unter-
bleibt die Menstruation ganzlich oder erfiahrt wenigstens eine Stérung, wihrend auch
bei mangelhaft gebildetem Uterus die Menstruation oft ungestért vor sich gehen
kann. Wahrscheinlich wird sie durch die Abgabe eines Sekretes (innere Sekretion)
des Ovarialgewebes in das Blut erzeugt. Vielleicht wird das Sekret in rhythmischer
Weise vom Ovarium ausgeschieden. L. Loeb konnte Veranderungen der Schleimhaut,
welche er als Bildung einer Decidua auffafite, bei niedern Siugetieren experimentell
erzeugen, indem er nach der Ovulation tiefe Einschnitte in die Uterusschleimhaut machte.
Dagegen verhinderte die vorhergehende Exstirpation der Ovarien die Bildung einer
Decidua; es miissen also beide Faktoren, die innere Sekretion der Ovarien und der durch
die Verwundung gesetzte Reiz zusammenwirken, um die Bildung der Decidua zu ver-
anlassen. Uber die Bedeutung der Menstruation ist vollstandige Klarheit noch nicht
geschaffen worden, doch scheint ein ganz zwingender Konnex zwischen Menstruation
und Schwangerschaft zu fehlen, denn es sind Schwangerschaften bei Frauen und sogar
bei Kindern beobachtet worden, bei denen keine Menstruation auftrat. Auch kommen
nicht selten wahrend der Laktation Schwangerschaften vor, also zu einer Zeit, wo die
Menstruation entweder ausbleibt oder nur mangelhaft erfolgt. Jedenfalls ist man bei
normalem Verlaufe der Menstruation zur Annahme berechtigt, dafl auch die Eierstécke
normal fungieren.

Fir die Implantation des Eies kommt vor allem der pramenstruelle Abschnitt
des Zyklus in Betracht, in welchem die Schleimhaut allerdings 6dematés gedunsen,
aber noch nicht von Blut durchsetzt ist; mit grofler Wahrscheinlichkeit implantiert
sich das Ei in die Schleimhaut einige Tage vor dem Beginne der menstruellen Blutung,
welche durch ihr Ausbleiben das erste Zeichen der Schwangerschaft darstellt. Fir
die Befruchtung, Tubenwanderung und Implantation des Eies miissen wir etwa
11—14 Tage rechnen, so dafl der Beginn der Schwangerschaft in vielen Fillen um diese
Zeitdauer vor dem Termin fiir die ausbleibende Menstruation anzusetzen ist.

Ovulation.

Die Ovulation, d. h. die AusstoBung des im sprungreifen Graafschen Follikel
eingeschlossenen reifen Eies ist wohl, wie die Menstruation, ein periodischer Prozef.
Der Graafsche Follikel, welcher auflen durch die aus dem Stroma ovarii stam-
mende Theca folliculi abgeschlossen wird, zeigt in seinem Innern zundchst die
Follikelzellen, welche in grofierer Zahl den das Ei unmittelbar umhillenden Cumulus
oophorus bilden und die mit dem Liquor folliculi angefiillte Follikelhthle begrenzen.
Das reife menschliche Ei, 1827 von K. E. von Baer entdeckt, besitzt einen Durch-
messer von 0,2 mm, ist also noch mit blolem Auge erkennbar. Das Schicksal des be-
trachtlich vergréflerten Graafschen Follikels (es werden Durchmesser von 15—22 mm
angegeben) kann verschieden sein. Entweder platzt der Follikel und das von einer
Schicht Follikelzellen umgebene Ei wird in die Tube aufgenommen und beginnt seine
Wanderung nach unten, oder er offnet sich tiberhaupt nicht, sondern filit der Riick-
bildung (Atresie) anheim. Wir haben uns hier blofl mit dem ersteren Vorgange, dem
Sprunge eines reifen Follikels, zu beschiftigen.

Das Ei wird mit der Zunahme des Liquor folliculi von der Wand des Follikels
abgeldst und gelangt beim Bersten desselben in die Peritonaealhshle, um unter normalen
Bedingungen sofort von der Tuba uterina aufgenommen zu werden. Dabei bedeckt
wohl die Ampulla tubae infolge eines durch die Berstung des Follikels ausgeldsten
Reflexes den Eierstock derart, dafl derselbe von den Fimbrien geradezu umklammert
wird und das Ei direkt in die Tube gelangt. Die Fig. 9o stellt einen solchen Befund
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bei einem 19jdhrigen Midchen dar. Einmal in der Tube, wandert das Ei, wohl
hauptsédchlich infolge der Kontraktion der Tubenmuskulatur, unterstiitzt durch die
gegen das Ostium uterinum tubae gerichtete Flimmerbewegung des Epithels, abwirts
und macht, nachdem die Befruchtung auf dem Eierstock oder innerhalb der obersten
Strecke der Tube erfolgt ist, die ersten Entwicklungsvorgénge durch, um, vermutlich
als Fruchtblase, in den Uterus einzutreten.

Abnormerweise kommt die Uberleitung eines Eies in die Tube von dem Ovarium
der andern Seite vor (duflere Uberwanderung). Praktisch wichtig sind jene Fille, in
denen das Ei tiberhaupt nicht in die Tube eintritt, vielleicht deshalb, weil der Mecha-
nismus der Umklammerung des Ovariums durch die Tube versagt, sondern sich nach

erfolgter Befruchtung in der Bauchhéhle festsetzt.
So entstehen die allerdings sehr seltenen Abdominal-
resp. Ovarialschwangerschaften.

Die Frage, ob die Ovulation mit der Men-
struation zusammenfalle, ist in verncinendem Sinne
zu beantworten (Inkongruenz von Ovulation und
Menstruation), doch ist iiber das Zeitverhiltnis der
beiden Vorgédnge noch keine Einigung erzielt worden.
Sehr wahrscheinlich 148t sich die Foliikelreifung
und Berstung mit dem Proliferationsstadium, die
Entwicklung des Corpus luteum mit dem Hohe-
stadium der Schleimhautumwandlung, die beginnende
Riickbildung des Corpus luteum mit der Menstrua-
tion in zeitlichen und kausalen Zusammenhang
bringen.

Bei den meisten Sdugeticren, vielleicht bei
allen, mit Ausnahme der Primaten und des Men-
schen, gelangt das IXi beim Platzen des Follikels in
cine mehr oder weniger von der Bauchhohle ab-
geschlossene, den FEierstock aufnechmende Ovarial-
tasche, aus welcher es in die Tube ubertritt. Bei

einer Anzahl von Formen ist die Ovarialtasche zcitlebens vollstindig gegen die Peritonaeal-
hohle abgeschlossen (Sorex, Talpa), bei anderen steht sie mit der Bauchhohle entweder
durch eine enge Offnung (Hund, Igel) oder durch cine weiterc Offnung in Verbin-
dung (Huftiere, Mcerschweinchen). Im letzten Falle hat Sobotta nachgewiesen,
dafy die Tasche sich wihrend der Brunst- und Ovulationsperiode vollstindig gegen
die Bauchhshle abschliefit.

Entstehung des Corpus luteum. Atresie des Graafschen Follikels.

Das Schicksal der im Eierstock zuriickbleibenden Teile eines geborstenen Graaf-
schen Follikels ist verschieden, je nachdem eine Befruchtung des ausgestoflenen Kies
erfolgt oder nicht. Im ersten Falle wandeln sich die Reste zu einem noch wihrend der
ersten Monate der Schwangerschaft an Gréfie zunehmenden Gebilde, dem Corpus luteum
verum um, das eine regelmifiige, durch Wucherung der Follikelzellen und Bildung der
sog. Luteinzellen gekennzeichnete Struktur aufweist. Im zweiten Falle unterliegen die
Zellen einer rasch zum Ablauf kommenden Riickbildung; es entsteht ein Corpus luteum
spurium, aus welchem das stark geschrumpfte, aus Narbengewebe bestehende Corpus
albicans hervorgeht. Die Bildung des Corpus luteum nimmt ihren Ausgang von den
bei der Ausstoflung des Eies an der Theca folliculi haftengebliebenen Follikelzellen,
welche stark wuchern, zu blasigen Zellen werden und im Innern des Follikels eine eigen-
tiimlich gekrauselte Schicht (Luteinzellen) herstellen. Gleichzeitig wird der Bluterguf}
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in den Follikel zum Teil resorbiert, zum Teil durch eindringende Bindegewebszellen orga-
nisiert. Spiter degenerieren die Luteinzellen, das Gebilde schrumpft und wird durch
narbiges Gewebe ersetzt. Das Corpus luteum verum (graviditatis) bleibt wiahrend der
ganzen Dauer der Schwangerschaft bestehen, wihrend das Corpus luteum spurium (men-
struationis) sich schon im Verlaufe weniger Monate zuriickbildet. Die tiberwiegende Mehr-
zahl der Follikel wird tibrigens gar nicht sprungreif, sondern geht einen Riickbildungs-
prozef} (Atresie) ein, der auf verschiedenen Stufen der Ausbildung des Follikels beginnen
kann. Dabei degenerieren die Follikelzellen, ferner zerfillt der Kern der Eizelle und Leuko-
cyten dringen in das Innere der Follikelhshle ein, um die Zerfallsprodukte fortzuschaffen.

Das Follikelepithel spielt nicht blof3 wihrend der Zeit, da es das Ei umschliefit,
eine Rolle fiir die Ernahrung desselben (Fig. 7), sondern es setzt nach seiner Um-
wandlung in die Luteinzellen diese Tatigkeit fiir das befruchtete, in der Tube und im
Uterus sich weiter entwickelnde Ei fort, indem diese Sekrete an das Blut abgeben, welche
die vielleicht schon auf Einfliisse der Follikelzellen zuriickzufiihrende Proliferation der
Uterusschleimhaut noch weiter anregen und so die Einbettung des Eies in die Schleim-
haut begiinstigen. Es erfolgt die Bildung der Decidua (s. unten). Dagegen geht das
Ei, im Falle die Befruchtung ausbleibt, zugrunde, das Corpus lutcum bildet sich
zuriick (Corpus lutcum spurium), auch die Uterusschleimhaut erfahrt eine Degene-
ration, und es fangt der ganze Prozefl unter dem Einflufl cines neuen, zur Berstung
sich anschickenden Follikels von ncuem an (Nowvak).

Ort der Befruchtung. Abwirtswanderung des Eies in der Tube.

Die Befruchtung erfolgt entweder auf der Oberfliache des Ovariums beim Ubertritt
des Eies in die Tube oder doch in der obersten Strecke der Tube selbst. Nach Beob-

achtungen an Tieren ist die Zeit, welche das Ei braucht, um die Tube des menschlichen
Weibes zu durchwandern, auf 8—10 Tage anzusetzen (Grosser). Die zahlreichen
Falten, welche die Tube, besonders ihre Pars ampullaris, auszeichnen und von denen
man zundchst annehmen méchte, dafl sie oft ein Hindernis fiir die Fortbewegung des
Eies darstellen, sind wohl in dieser Hinsicht normalerweise ohne Bedeutung, doch
ist es nicht ausgeschlossen, dafl sie beim Vorhandensein von Verklebungen das Ei auf-
halten und so zur Bildung einer Tubarschwangerschaft Veranlassung geben kénnten.
Auch die accessorischen Mindungen der Pars ampullaris tubae in die Bauchhohle
(siche Urogenitalsystem) sind, ob mit Recht sei dahingestellt, fiir die Entstehung von
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Abdominalschwangerschaften verantwortlich gemacht worden. Die Figg. 100 und 101
veranschaulichen die in Frage kommenden Strukturverhiltnisse der Tube, besonders
die zahlreichen Langsfalten, die auf dem Querschnitte ein fast unentwirrbares Bild
darbieten.

Das Ei dringt also, nachdem es mit grofiter Wahrscheinlichkeit schon innerhalb
des Eileiters die Stadien bis zur Bildung eines Blaschens durchlaufen hat, in den
Uterus ein, um sich hier in der Schleimhaut festzusetzen und auf diese Weise die
Gewebe der Mutter fiir seine weitere Entwicklung in Anspruch zu nehmen.

Uber den Mechanismus der Aufnahme des Eies in die Tube und das Wandern
desselben bis in den Uterus gehen die Ansichten noch auseinander. Sobotta meint,

dafl nach der Aufnahme in die Tube, welche
er ciner Saugwirkung der letzteren zu-
schreibt, die Weiterbeférderung durch die
Kontraktion der Tubenmuskulatur erfolge;
die Flimmerbewegung des Epithels spiele
biofl eine geringe, vielleicht, wic bei der
Fortbewegung der Spermien, gar keine Rolle.
Dagegen hilt Grosser die Flimmerbewegung
fur das Hauptbeférderungsmittel.

Entwicklung der Decidua.

Beim Eindringen des einen Zellhaufen
oder ein Bldschen darstellenden Eies in
den Uterus setzen Prozesse, die schon im An-
schlufl an die Befruchtung begonnen hatten,
intensiver in der Schleimhaut ein. Der Uterus
wird hyperdmisch, die Tunica propria saft-
reicher, die aufgelockerte Schleimhaut
nimmt an Méichtigkeit zu und bildet im
ganzen Bereiche der Uterushéhle die Decidua
oder hinfillige Haut, welche weiterhin in
engste Bezichung zur Fruchtblase tritt.
Die Verdnderungen, welche die Bildung der

. Decidua charakterisieren, laufen zunichst
an der ganzen Schleimhaut des Uterus ab. Dieselben werden auch als eine Weiter-
entwicklung jener Zustinde aufgefafit, welche den Héohepunkt der Menstruation kenn-
zeichnen, noch bevor die punktférmigen Blutaustritte in die Tunica propria der
Mucosa und die teilweise Zerstérung des Uterusepithels erfolgt sind. Diese unterbleibt
bei der Bildung der Decidua.

In den beiden ersten Wochen der Schwangerschaft dndert die Schleimhaut, trotz
der Anschwellung der Tunica propria ihren Charakter nicht, doch nimmt sie gegen das
Uteruslumen ein mehr oder weniger runzeliges Relief an. Die Verdnderungen der-
selben machen fast immer am Orificium uteri internum Halt.

Schon frithe lassen sich an Schnitten der Decidua zwei Schichten unterscheiden,
eine innere, das Stratum compactum, welche die Uterushohle begrenzt und gerade
verlaufende Driisenschliuche aufweist und eine duflere, das Stratum spongiosum,
welche an der Muscularis uteri mit gewucherten, zum Teil erweiterten Driisenschlduchen
und einer stark reduzierten Tunica propria abschlieSt (Fig. 102). Von der dritten
Woche der Schwangerschaft an bilden sich zahlreiche Zellen der Tunica propria im
Bereiche beider Schichten zu den eigentiimlichen Deciduazellen um, rundliche oder
auch spindelférmige Gebilde ohne Fortsidtze (Fig. 103). Ihre Rolle ist unbekannt, doch
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diirfte es im Hinblick auf ihre Zahl und ihre friihzeitice Entstehung nicht wohl
angehen, sie mit Pfannenstiel ohne weiteres fiir degenerierende Zellen zu erkliren.
Die Deciduazellen sind bliaschenférmig, hell, zum Teil von betrichtlicher Gréfle und
machen, trotz ihrer bindegewebigen Herkunft, den Eindruck von Epithelzellen. Sie
finden sich hauptsichlich im Stratum compactum, ohne jedoch im Stratum spongiosum
zu fehlen. Die ganze Schicht, in welcher sich Deciduazellen bilden, 16st sich nach
der Geburt des Kindes von der Uteruswandung ab und wird mit der Nachgeburt
ausgestofien.

Die mit dem Eintritt der Schwangerschaft erfolgenden Verinderungen der Schleim-

haut steigern sich bis zum vierten Monate, nehmen dagegen infolge des durch die Grofien-
zunahme des Eies bewirkten Druckes von diesem

Zeitpunkte an ab, indem sie zuerst eine Hem-

mung, spiter jedoch eine Riickbildung erfahren.

Die Schleimhaut erreicht eine maximale Dicke

von 7—I0 mm (Strafimann). Wéhrend dieses

Prozesses machen sich weitgehende Veridnde-

Fig. 102. Schemata der Decidua parietalis. Fig. 103. Deciduazellen und Decidua parietalis

A. Am Beginn der Graviditat. B. Im 3.—4.Monat. im 3. Monate.

C. Compacta. Sp. Spongiosa. M. Muscularis uteri. Nach O. Grosser, Vergleichende Anatomie und
Nach Kundrat und Engelmann. Entwicklungsgeschichte der Placenta 1909.

rungen sowohl an den Driisen als auch an der Tunica propria und den aus dieser
hervorgegangenen Deciduazellen bemerkbar. Das Oberflichenepithel wird abgeplattet
und erfihrt schliefilich eine ginzliche Resorption. Auch die Epithelien der Driisen
erleiden dasselbe Schicksal, die Raume des Stratum spongiosum werden spaltférmig
und stehen mit ihrem Lingsdurchmesser parallel zur Muscularis uteri (Fig. 102B).
Bloff im Anschlufl an diese finden sich noch Reste der Epithelzellen, welche urspringlich
die Wandung dieser Riaume herstellten, und von diesen geht nach der Geburt unter
Ausstoflung der Decidua die Neubildung des Uterusepithels aus (siehe unten das
Schicksal der Decidua).

Wir unterscheiden an der Decidua (Fig. 104) erstens einen Abschnitt, welcher eine
Durchwachsung von seiten der fetalen Gewebe erfihrt und in die Bildung der Placenta
eingeht (Decidua basalis); zweitens einen Abschnitt, welcher die implantierte Fruchtblase

)

Corning, Entwicklungsgeschichte. II, Auflage. I0
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bedeckt (Decidua capsularis), drittens einen aus der iibrigen Strecke der Uterusschleim-
haut hervorgegangenen Abschnitt (Decidua parietalis), welcher zunichst durch das
spaltformige Uteruslumen von der Decidua capsularis getrennt wird, spiter jedoch

infolge der Vergrofierung der Fruchtblase mit dieser in Kontakt tritt. Wir werden
spéter bei der Beschreibung der Placenta das Schicksal der drei Abschnitte der Decidua
verfolgen.
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Herstellung einer Verbindung zwischen dem Ei
und der Uteruswandung.

Die Beziehungen des Eies zur Schleimhaut nehmen ihren Beginn mit dem Ein-
tritte desselben in den Uterus im Stadium der Fruchtblase, vielleicht blof3 eines soliden
Zellhaufens. Die Untersuchung ciniger junger und gut konservierter, allerdings in die
Mucosa uteri bercits eingeschlossener menschlicher Fruchtblasen und der Vergleich
derselben mit der Entwicklung bei Tiecren hat wihrend der letzten 20 Jahre eine
vollstandige Umwilzung und Kliarung unserer Anschauungen iiber dic Implantation des
menschlichen Eies in die Uterusschleimhaut herbeigefithrt. Wir unterscheiden, um den
Stoff in didaktischer Hinsicht zu gliedern, drei allerdings nicht scharf abzugrenzende
Perioden in der Ausbildung der Verbindung zwischen Mutter und Frucht. In der
ersten Periode, derjenigen der Implantation des Eies oder der einfachen Symbiose,
gelangt die Fruchtblase infolge einer Einwirkung ihrer oberflachlichen Zellschicht, des
Trophoblasten, die man als eine verdauende oder lytische bezeichnen kann, in die
Tiefe der Schleimhaut, um hier vollstindig von den Zellen der Tunica propria einge-
schlossen zu werden. In einer zweiten Periode steigert sich die verdauende Wirkung der
Trophoblastzellen ganz ungeheuer, indem diese etwa nach Art der Zellen einer bésartigen
Neubildung in die fortwihrend an Michtigkeit und Saftreichtum zunchmende Schleim-
haut hineinwachsen, um unter Zerstérung der mitterlichen Gewebe eine Embryotrophe
tir die rasch wachsende Fruchtblase herzustellen. Eine festere Verbindung der Frucht-
blase mit der Schleimhaut fehlt noch in diesem Entwicklungsabschnitte, den wir als Periode
der Bildung der Embryotrophe bezeichnen. In einer dritten Periode endlich tritt die
Wirkung der Trophoblastzellen zuriick, im Vergleiche mit der Rolle der gefahaltigen, in
die Decidua basalis einwachsenden Zotten des Allantoischorions. Diese, mit der Geburt
des Kindes abschliefende Periode bezeichnen wir als diejenige der Placentarbildung, in
welcher ein aus mitterlichem und fetalem Gewebe aufgebautes, die Beziehung zwischen
Mutter und Frucht vermittelndes Organ entsteht. Besonders wihrend der zweiten
Periode bilden sich die Eihiillen (Amnion, Allantois), ferner grenzt sich der Dottersack
von der IEmbryonalanlage ab.

I. Periode der Implantation des Eies (der einfachen Symbiose).

Leider fehlen uns noch immer die frithen Stadien menschlicher Entwicklung,
wihrend welcher die Fruchtblase ihre ersten Beziehungen zur Mucosa uteri eingeht.
Folglich sind wir auf Analogieschliisse angewiesen, die wir aus der Beobachtung tierischer
Entwicklung ziehen, doch 146t die Untersuchung einiger menschlicher Eier aus dem
Anfange der zweiten Periode keinen Zweifel dariiber bestehen, dafl diese Schliisse be-
rechtigt sind und die Implantation des menschlichen Eies in derselben Weise erfolgt
wie diejenige gewisser Siugetiereier. Sehr wertvoll ist eine Untersuchung von Graf

10%
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Spee iiber die Implantation des Meerschweincheneies; die Verhiltnisse sind in den
Figg. 105—107 zur Darstellung gebracht. In allen drei Figuren bildet das Ei noch einen
soliden Zellhaufen, an welchem wir jedoch eine 4duflere, mehr epithehial angeordnete

Figg. 105—107. Implantation des Meerschweincheneies in utero.
Nach Graf Spee, Z. f. Morph. u. Anthrop. III. 1gor.

Schicht von einer zentralen Masse polygonaler Zellen unterscheiden kénnen. In Fig. 105
ist das Uterusepithel im Bereiche der Anlagerung des Eies geschwunden und dieses grenzt
mit dem grofiten Teile seines Umfanges direkt an die Zellen der Tunica propria, welche
gewisce, auf diese enge Nachbarschaft zuriickzufithrende Veranderungen aufweist. Die-
selben bestehen darin, daf3 die Zellen unter Vergréfierung ihrer Kerne eine epithelartige
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Form annehmen, welche entfernt an diejenige der Deciduazellen erinnert. Den Bezirk,
innerhalb dessen dieser Einflufi des Eies auf die Zellen der Tunica propria sich geltend
macht, bezeichnet Graf Spee als Implantationshof, doch ist die Grenze desselben gegen
den intakten Teil der Tunica propria keine scharfe, vielmehr miissen wir eine Ubergangs-
zone unterscheiden, innerhalb welcher die Bindegewebszellen dicht zusammenliegen,
jedoch kleiner sind als im eigentlichen Implantationshofe. In diesem entsteht nun
(Fig. 106) durch Zerfall der Zellen eine koérnig-faserige Masse, die an einzelnen Stellen
verflissigt ist. Sie enthilt Zellkerne, doch werden Zellgrenzen vermifit. Eine solche
offenkundig in Degeneration und Zerfall begriffene Zellmasse bezeichnet Bonnet als
Symplasma. Sie ist von andern Zellaggregaten zu unterscheiden, die wihrend der Ent-
wicklung der Placenta, besonders auch in frithen Stadien derselben, in grofierer Aus-
dehnung auftreten, aber im Gegensatze zum Symplasma aus lebensfihigen, mit einer
auflerordentlichen Wachstumsenergie begabten Zellen bestehen. Solche Zellaggregate
bezeichnet Bonnet als Syncytien, wenn sie aus urspriinglich getrennten Zellen entstehen,
an denen spiter die Scheidewande gefallen sind (Chorionepithel), dagegen als Plasmodien,
wenn sie von einer einzigen Zelle abstammen, deren Kernteilung nicht mit einer Teilung
der Protoplasmamasse des Zelleibes einhergeht (Riesenzellen des Knochenmarks).

Das Symplasma des Implantationshofes zertallt, indem zunichst Vacuolen auf-
treten (Fig. 107), die zusammenflieflen, um einen das Ei umgebenden, mit verfliissigten
Massen {wohl einer Emulsion) angefiillten Raum, den sog. Saftraum, herzustellen. Diese
Emulsion stellt eine Embryotrophe dar, welche von dem Ei aufgenommen wird. An
der Peripherie des Symplasmas unterliegen, entsprechend der Vergréfierung der weiter
in die Schleimhaut einsinkenden Fruchtblase, immer neue Bezirke der Tunica propria
einer Erweichung und einem Zerfall und werden ihrerseits mit der fortschreitenden Ver-
flissigung und Resorption der bereits gebildeten Embryotrophe in neues Nahrungs-
material fir das Ei umgewandelt. In einem spétern Stadium hort nun die Ein-
beziehung weiterer Zellen in das Symplasma auf, welches sich vollstindig in Embryo-
trophe umwandelt, so dafl das Ei frei in einen von Bindegewebszellen ausgckleideten,
mit der emulsionsartigen Embryotrophe angefiillten Saftraum zu liegen kommt.
Gleichzeitig grenzt sich auch der Implantationshof schirfer von der Umgebung ab,
indem ein feiner Spalt entsteht, welcher die-epithelartigen Bindegewebszellen des Im-
plantationshofes von den spindelférmigen Zellen der Tunica propria trennt. Doch wird
diese Grenze von Kapillaren, welche sich in den Spalt vorwélben, {iberschritten. , Als
Ganzes erscheint der Bau der Wand, so wic der einer granulierenden Wundflache, aus
Gefafirohrchen, die mit kleinen Bindegewebszcllen besetzt sind. Der Vorgang 148t sich
vollstandig mit der Heilung einer Wunde durch Granulationsgewebe vergleichen. In
der Tat erfolgt auch eine Ausfilllung des das Ei umgebenden Spaltes. Es werden zunichst
die Buchten geglittet, dann durch weitere Wucherungen von. Granulationsgewebe der
Spalt geschlossen** (Graf von Spee). Folglich spielen sich bei der Implantation des
Eies zweierlei Prozesse nacheinander ab.

1. Die Implantation erfolgt, unter Zerstérung des Uterusepithels und der Tunica
propria durch Einwirkung von seiten des Eies und Bildung eines lmplantationshofes.

2. Auflerhalb des Implantationshofes bildet sich ein Granulationsgewebe, das
weitere Zerstérungen des Uterusgewebes hintanhilt oder einschrinkt.

Was den Zeitpunkt der Implantation des menschlichen Eies nach dem Austritt
aus dem Graafschen Follikel anbelangt, so ist es selbstverstindlich nicht méglich,
ganz genaue Angaben zu machen. Wenn wir jedoch die Verhiltnisse bei Tieren, sowie
die Daten {iber die jingsten bis jetzt untersuchten menschlichen Eier beriicksichtigen,
so diirfen wir mit grofiter Wahrscheinlichkeit annehmen, dafi dic Implantation am 6.
bis 8. Tage nach der Befruchtung stattfindet (Pfannenstiel), und dafl die Frucht-
blase zu dieser Zeit einen Durchmesser von etwa I mm aufweist. Die Einwirkung des
Eies auf die miitterliche Schleimhaut wird gewshnlich als eine verdauende oder lytische
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bezeichnet, wie wir sie iibrigens an verschiedenen andern Zellen des sich entwickeln-
den Organismus beobachten. Es sei z. B. an die resorbierende Rolle der den
Knochen in gewissen Stadien ihrer Entwicklung aufgelagerten Osteoklasten erinnert.
Ein anderer Vergleich weist auf die 'verdauende Wirkung hin, den die Zellen gewisser
Geschwiilste auf ihre Umgebung ausiiben. So hat W. Schiffer derartige Veranderungen
an Muskelfasern in der Nihe von Geschwiilsten beschrieben, welche zur Zerkliiftung
der Fasern, ferner zu kérniger, wachs- oder fettartiger Degeneration, auch zur Vacuolen-
bildung usw. fithren und gewifl nicht ausschliefilich auf Rechnung des von der Ge-
schwulst ausgeiibten Druckes zu setzen sind, sondern auf eine verdauende Wirkung der
Geschwulstzellen hinweisen.

Vor allem sind es die Zellen der duflern Schicht der Fruchtblase (des Tropho-
blasten), welche diese sozusagen aggressive Rolle gegeniiber der Uterusschleimhaut
spielen. In der zweiten Periode, welche sich durch die Ausbildung einer gréfieren Menge
Embryotrophe auszeichnet, sehen wir diese Funktion der Trophoblastzellen dadurch
gesteigert, daf} sie sich stark vermehren und, ganz ahnlich wie die Zellen einer malignen
Neubildung, etwa eines Carcinoms, in die Schleimhaut einwuchern, indem sie immer
neue Zonen derselben in den Bereich ihrer Tatigkeit ziehen.

II. Periode der Bildung der Embryotrophe infolge der Wucherung
der Trophoblastzellen.

Durch diese immer weiter gesteigerten Vorginge wird eine Nahrungsmenge ge-
schaffen, deren Resorption das rasche Wachstum der Fruchtblase ermoglicht. Wie wichtig
dieser Erndhrungsmodus ist, kann man aus der Tatsache ersehen, dafl beim Menschen
die Bildung einer circumscripten Placenta erst im dritten Monate der Fetalentwicklung,
bei der Maus erst nach der Mitte der Schwangerschaft erfolgt. Bei der Spar-
lichkeit des bisher genau untersuchten einwandfreien menschlichen Materials sehen
wir uns auch hier gezwungen, manche Liicke durch Vermutungen zu iiberbriicken, deren
Berechtigung wir der Untersuchung der tierischen Entwicklung entnehmen. Trotzdem
sind wir jedoch jetzt in der Lage, die prinzipiell wichtigsten Vorgdnge, insbesondere
auch die rasche Ausbildung und das weitgehende Auswachsen des Trophoblasten an
menschlichem Materiale zu verfolgen.

Die Fig. 108 bringt diese Vorgange in schematischer Form zur Anschauung. Nach
dem Eindringen des Eies in die Schleimhaut bildet sich als Abschlufl der im Uterus-
epithel entstandenen Liicke ein von roten und weiflen Blutkdrperchen durchsetztes Ge-
rinnsel, welches wir mit Bonnet als Schluficoagulum bezeichnen. Der Trophoblast,
welcher die Fruchtblase nach auflen abschlieit, ist noch glatt, aber seine Wirkung auf
die anliegenden, strotzend gefiillten Blutgef4dfie der Tunica propria der Uterusschleimhaut
hat zur Eroffnung derselben und zur Bildung eines das Ei umgebenden Blutextravasates
gefihrt (Fig. 108A.). Der Prozefl steigert sich mit dem weitern Vorwachsen der
Trophoblastbalken in die Umgebung. Das Blutextravasat bildet einen wesentlichen
Teil der Embryotrophe wund ganz besonders sind es die roten Blutkérperchen,
welche dabei eine wichtige Rolle spielen, indem sie dem Ei Eisen liefern. Im
zweiten Schema (Fig. 108B) sehen wir wie die Wirkung des Trophoblasten weiter-
geht, indem er auch Driisen erdffnet, in die Driisenlumina hineinwuchert, ferner ein-
zelne Blutgefafle umwichst und unter Vernichtung des Endothels einschlieit. So er-
halten wir Blutrdume, welche einerseits mit den miitterlichen Blutgefifien in Verbindung
stehen, andererseits direkt von fetalen Zellen begrenzt werden; es ist dies ein ProzeB,
welcher auf den Typus der frither besprochenen himochorialen Placenta hinweist
(Fig. 94D). Vielleicht bilden die von Trophoblastzellen begrenzten Blutrdume eine
Vorstufe des in der reifen Placenta weithin sich ausdehnenden intervillésen Blutraumes.
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Das Ei hingt auf diesen Stadien nur locker mit seiner Umgebung zusammen; es
schwimmt geradezu in dem zum Teil flissigen, zum Teil halbflissigen Gewebs-
detritus, der Embryotrophe. Wenn solche Fruchtblasen ausgestoflen werden, so zeigen

Fig. 108. Einbettung des menschlichen Eies in die Uterusschleimhaut.
Nach Peters, Einbettung des menschlichen Eies. Wien 1899.

sie an ihrer Oberfliche eine grofle Menge feiner, unregelmiBig veristelter Zotten, welche
nichts anderes sind als die in die Umgebung des Eies vorwachsenden Trophoblastbalken.
In etwas spiterer Zeit ist dann allerdings die Zottenbildung keine ganz gleichmaBige
mehr, denn wéhrend sie hier am Aquator des Eies und an der der Muscularis uteri zuge-
wandten Fliche desselben sehr dicht ist, wird sie im iibrigen Bereiche der Ober-
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Randzone mit
Trophoblastzotten
Embryonal-

Fig. 109. Menschliche

Frucht, 12—13 Tage alt,

aus der Decidua heraus-
genomimen.

Nach C. B. Reichert, Be-

schreibung einer friihzeitigen

menschlichen Frucht. Abh.

d. Kgl. Akad. d. Wiss. Ber-
lin 1873.

Syncytium

Uterusdriise

Fig. 110.

Menschliche Eier.

flache kiirzer und spirlicher. Ein solches von Reichert be-
schriebenes i ist in Fig. 109 dargestellt.

In den letzten 20 Jahren sind eine Anzahl frither
menschlicher Fruchtblasen beschrieben worden (Peters,
Jung, Bryce-Teacher, Herzog u. a.), welche die Aus-
bildung der Trophoblastwucherungen wund deren destruktive
Wirkung auf ihrem Hohepunkte zeigen, bevor die Entstehung
von gefaflhaltigen, in die Bildung der Placenta eingehenden
Chorionzotten begonnen hat. Wir besprechen noch kurz eine
solche Bildung, und zwar das im Jahre 1899 von Peters be-
schriebene menschliche Ei, welches eine férmliche Umwailzung
in unsern Anschauungen iber die Implantation und die frithe
Entwicklung der Fruchtblase hervorrief. Dasselbe mifit in
der innern Lichtung 1,6 auf 0,0 mm; sein Alter betrdgt nach
der neueren Annahme mindestens 14—16 Tage (das etwas
jingere von Bryce-Teacher beschriebene Ei wurde 16/, Tage
post coitum ausgestoflen). Das Ei liegt (Fig. 110) vollstandig
innerhalb der spongidsen Schicht der Decidua; an seiner
Eintrittsstelle in dieselbe wird das fehlende Epithel durch

Mesoderm in den Tropho-

blasten auswachsend
Schluficoagulum

Embryonalschild Amnion Uterusdriise

Durchschnitt durch das Peterssche Ei.

Nach Peters, Uber die Einbettung des menschlichen Eies. Leipzig 1899
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das Schluficoagulum ersetzt. Der Trophoblast bildet eine die Fruchtblase auflen ab-
schlieende, ca. 0,5 mm dicke Schicht von sich dunkel fiarbenden Zellen, welche hie
und da Zellgrenzen vermissen lassen und so ein Syncytium oder auch ein Plasmodium
im Sinne Bonnets darstellen. Diese Zellmassen werden von kleinen oder grofleren
Blutlakunen und Blutextravasaten durchsetzt, welche der ganzen Bildung geradezu
den Charakter eines spongidésen Gewebes verleihen. Von den Blutlakunen reichen
einige sehr weit gegen die innerste, den eigentlichen Abschlufl der Fruchtblase
bildende Schicht des Trophoblasten heran, welche an das stark gefifihaltige (Allantois-
gefifle) parietale Blatt des auflerembryonalen Mesoderms angrenzt. Diese Schicht
gibt auch an einzelnen
Stellen Fortsidtze in
dieTrophoblastmassen
ab, welche die ersten
Andeutungen der spi-
ter in der Placenta zu
so michtiger Entfal-
tung gelangenden ge-
fafhaltigen Chorion-
zotten darstellen. In
der Peripherie dagegen
stoflen die mit einer
ungeheuren  Wachs-
tumsenergie begabten
Trophoblastzellen
strahlenférmig in die
Umgebung des Eies
vor, welche teils jetzt
schon eine Embryo-
trophe darstellt, teils
dazu bestimmt ist, in
eine solche umgewan-
delt zu werden. Der
Trophoblast fithrt hier
gewissermafien mitden
Elementen der Deci-
dua basalis einen
Kampf, bei welchem
der Sicg jedoch nicht immer auf seiner Seite steht, indem héufig auch Massen fetaler
Zellen angetroffen werden, welche unterlegen sind und Zeichen der Degeneration aufweisen.
Diese periphere Zone, innerhalb welcher die Trophoblastzellen ihre schon im Beginne der
Implantation erkennbare Beeinflussung der miitterlichen Gewebe fortsetzen, bezeichnen
wir als Umlagerungszone. Das Bild, welches dieselbe darbietet (Fig. 111, von dem
etwas jiingern Ei von Bryce-Teacher), ist sehr schwer verstdndlich. Wir sehen Zell-
balken vor uns, welche zweifellos vom Trophoblasten abstammen, allerdings aber
durch ihre verschiedene Firbbarkeit andeuten, daff sie nicht auf derselben Stufe
der Vitalitit stehen, sondern zum Teil schon in Degeneration begriffen sind. Ferner
finden wir eigentiimlich umgewandelte, zum Teil auch schon abgestorbene (nekrotische)
Inseln von Deciduagewebe, welche eine grofie Ahnlichkeit mit dem von Graf von Spee
beim Meerschweinchen beschriebenen Symplasma besitzen. Endlich haben wir auch
Blutgefifle und zahlreiche Blutextravasate. Wahrscheinlich beginnt schon auf diesem
Stadium die Bildung von Fibrin, welches beim weiteren Auf- und Umbau der
Placenta eine Rolle spielt. Die Trophoblastzellen bilden bei all' diesen Vorgéngen
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haufig, wenn nicht in der Regel, ein Syncytium. Im Gegensatze zum Symplasma ist
aber gerade bei solchen Zellverbanden die Wachstumsenergie der Zellen eine besonders
intensive, auch vermissen wir an ihnen jene Zeichen der Degeneration oder des Zer-
falles, welche oft fiir das Symplasma charakteristisch sind.

Die Struktur der Umlagerungszone ist nach diesem Stadium in der ganzen Peripherie
der Fruchtblase dieselbe, also auch in demjenigen Abschnitte, welcher gegen das Cavum
uteri gerichtet ist. Wir bezeichnen diesen Teil, im Gegensatze zu der Decidua
basalis und der Decidua parietalis, als Decidua capsularis. Dieselbe wird mit der Aus-
dehnung der Fruchtblase und der damit einhergehenden Spannung betrachtlich diinner,
infolgedessen bilden sich auch hier die Trophoblastbalken zuriick, wihrend an der gegen
die Muscularis uteri gerichteten Oberfliche der Fruchtblase der Prozefl ungehindert
weiter fortschreitet und zur Entstehung der Placenta fihrt. , Die Decidua capsularis
spielt nur in der ersten Zeit der Schwangerschaft eine Rolle, indem sie das Ei bis zur
"Bildung der Placenta zu befestigen und zu ernihren hat. Von dem Zeitpunkte an (4.
bis 6. Monat), wo das Ei das Uteruslumen vollstindig ausfiillt, schwindet die Decidua
capsularis vollstindig. Im vierten Monat ist ein grofler Teil verschwunden, im sechsten
Monat liegt das Chorion der Decidua parietalis direkt an* (Pfannensticl).

Zwei Punkte bediirfen noch einer eingehenderen Besprechung, ndmlich die Bildung
erstens des Syncytiums, zweitens der von den Trophoblastbalken durchzogenen Blutrdume,
welche, indem sie untereinander in Verbindung treten, den sog. priméiren intervillosen
Blutraum herstellen. Beim Petersschen Ei ist die allgemeine Ausbildung eines Syn-
cytiums in den Trophoblastwucherungen noch nicht nachzuweisen, wohl finden wir
dagegen einzelne syncytiale Massen, die unzweifelhaft vom Trophoblasten abstammen.
Bei etwas weiter fortgeschrittenen Fruchtblasen, die schon die Bildung deutlicher meso-
derm- und gefiBhaltiger Zotten zeigen (Sekundarzotten oder Villi choriales), finden wir
als duBern Belag derselben ein sehr schénes Syncytium, welches unmittelbar mit dem
Inhalt der Blutriume in Kontakt tritt.

Auflerordentlich iiberraschend ist der vom Beginn der Implantation an vorhandene
ungeheure Blutreichtum der Umgebung der Fruchtblase. Das Eindringen des Eies in die
Schleimhaut wirkt geradezu als Reiz, auf welchen die Blutgefifie nicht blof3 durch die
Erweiterung ihres Lumens, sondern wohl auch durch die Neubildung von Kapillaren ant-
worten. Die Trophoblastzellen verschonen ebensowenig die Wandung der Blutgefafle wie
die {ibrigen Zellen der Schleimhaut, so dafl wir, abgesehen von der mit der Vergroflerung
der Fruchtblasc stets wachsenden Fyperidmie, auch noch einen Ergufi von Blut (Hamor-
rhagie) finden. Wenn nun Blutgefiie von Trophoblastbalken umwachsen werden,
so verlieren sie ihre Wandung vollstdndig, so dafi das Blut direkt mit den Trophoblast-
zellen oder dem Syncytium in Beriihrung kommt. Dieses hat mit den Gefafiendothelien
die Fahigkeit gemein, die Gerinnung des Blutes zu verhindern, und dasselbe 1483t sich
von dem die sekundiren Chorionzotten iiberziehenden Syncytium sagen. Die von den
Trophoblastzellen umschlossenen Blutraume hingen weithin untereinander zusammen
(Fig. 108D), ferner stehen sie noch immer in Verbindung mit den Arterien und Venen
der Decidua, so dafl eine Zirkulation in geschlossenen Raumen stattfindet, die durch
die Trophoblastzellen hindurch in enger Beziehung zur Fruchtblase stehen. Diesen
Blutraum bezeichnen wir als den primiren intervillésen Raum. Derselbe geht mit der
Ausbildung der sekundidren mesoderm- und gefidfihaltigen Zotten in den sekundéren
intervillosen Blutraum der Placenta {iber, der eine weit gréfiere Ausdehnung gewinnt
und mit dem primiren intervillossen Raum die Eigenttimlichkeit teilt, dafl er von einer
Zellschicht begrenzt wird, welche die Gerinnung des Blutes verhindert.

Wir kénnen demnach in der Ausbildung der Beziehungen zwischen den Blut-
gefiflen der Decidua basalis und der Fruchtblase drei Perioden unterscheiden. In der
ersten bildet sich in der Umgebung der Fruchtblase ein Blutergufl, welcher einen Bei-
trag zur Embryotrophe darstellt. In der zweiten werden Blutgefafie unter Vernichtung:
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ihres Endothels, aber unter gleichzeitiger Wahrung des Zusammenhanges mit den Arterien
und Venen der Decidua von Trophoblastzellen, die teilweise syncytialen Charakter
aufweisen, umwachsen. In einer dritten Periode erweitert sich dieser Blutraum, in
welchen nunmehr die sekundiren mesoderm- und gefifihaltigen Chorionzotten hinein-
hingen, zu einem gréfleren, in der ganzen Ausdehnung der Verbindung zwischen Frucht-
blase und Decidua basalis ausgebildeten sekundiren intervillésen Blutraum. Schon
mit der Bildung des primiren intervillésen Raumes tritt die Himotrophe fiir das mensch-
liche Ei in den Vordergrund.

Sehr lehrreich fiir die Kenntnis der Erndhrung des Eies wihrend der frithen
Entwicklungsstadien sind die Untersuchungen von Sobotta und G. Burckhard
iber die Implantation des Mauseeies. Beide Autoren stimmen damit iiberein, daf} die
Bildung einer eigentlichen Placenta bei der Maus erst gegen die Mitte der Graviditat
beginnt (beim menschlichen Ei im dritten Monat). Eine wichtige Rolle spielt dabei
das Blutextravasat, welches Himoglobin an die Fruchtblase abgibt, und zwar zunichst
in den durch das Wachstum des Eies in héchst eigentiimlicher Weise eingestiilpten Dotter-
sack, welcher bei der Maus geradezu die Rolle des Trophoblasten tibernimmt.

Wir kénnen uns jetzt schon eine ungefidhre Vorstellung iiber den Modus der Er-
néhrung der menschlichen Fruchtblase in frithen Stadien bilden. Solange ein geschlossener
intervilléser Blutraum noch nicht entstanden ist, erfolgt noch immer ein Abbau der
mitterlichen Gewebe und die Bildung der Embryotrophe, welche von den Zellen der
dufleren Schicht der Fruchtblase resorbiert wird. Mit der Bildung des intervillésen
Raumes tritt in dieser Hinsicht eine Anderung ein, denn nunmechr haben wir es mit
einer Hamotrophe zu tun, welche entweder durch die Trophoblastzellen oder durch die
spater an ihre Stelle tretenden gefiafhaltigen Chorionzotten aufgenommen wird. Diese
sind im Hinblick auf die ihnen zukommende Rolle geradezu mit Diinndarmzotten
verglichen worden. Das Eisen entstammt den roten Blutkérperchen des intervillsen
Raumes und kann durch die Rerlinerblaureaktion in Gestalt feiner blauer Kornchen in
den Chorionzotten nachgewiesen werden. Auch in bezug auf die Fettresorption besteht
die Analogie mit den Diinndarmzotten zu Rechte, denn das Fett wird von beiden Bil-
dungen in verseiftem Zustande aufgenommen; man findet dasselbe an der basalen
Seite des Chorionepithels wieder in Fettropfen zuriickverwandelt (Hofbauer).

Bildung der Eihiillen.

Die Bildung der Eihiillen beginnt sehr frith in der zweiten Periode und ist in
der Hauptsache schon vollendet, bevor die circumscripte Placentarbildung auftritt.
Diese friihe Anlage des Amnions und des Dottersackes sowie des embryonalen
und vor allem auch des auflerecmbryonalen Mesoderms scheint eine Eigentiimlichkeit
der Primaten zu sein. So sehen wir schon auf dem Stadium des Petersschen Eies
das Amnion angelegt, die Umwachsung des Dottersackes und die Bildung des aufler-
embryonalen Mesoderms und Coeloms weit fortgeschritten.

Amnion.

Die ersten Anfinge der Amnionbildung sind beim Menschen nicht bekannt, doch
sind wir auf Grund der Untersuchung von etwas dltern Stadien zur Annahme berechtigt,
dafl dieselbe in dhnlicher Weise vor sich geht wie bei der Fledermaus (Fig. 87),
ndmlich durch eine Dehiscenz der Zellen des Embryonalknotens, wobei aus mehreren
Spalten die Amnionhéhle gebildet wird. Die Zellen der untern Wand der Hohle
werden zum Ectoderm des Embryos, u. a. auch zur Medullarplatte, wihrend die Zellen
der obern Wand das Amnion herstellen. Die weitere Ausbildung 143t sich an der Reihe
der schematischen Figg. 88—93 verfolgen, die der Besprechung der Mesodermentwicklung
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zugrunde gelegt wurden.- Dasselbe entsteht beim Menschen auBlerordentlich friih
und wiéchst rasch als auflerembryonales Mesoderm iiber die Grenzen der Embryonal-
anlage, zwischen dem Trophoblasten und dem Dottersackentoderm, hinaus. Zwischen den
beiden durch das Magma reticulare verbundenen Blittern des Mesoderms bildet sich
gleichfalls in sehr frither Zeit, das auflerembryonale Coelom (Figg. 88 und 8g). Das
Mesoderm wichst auch zwischen dem Amnion und dem Trophoblasten vor; auch hier
bildet sich Coelom, so dafl die urspriinglich breite Verbindung des Amnions mit
dem Trophoblasten eingeschrinkt wird (Fig. 90), und zwar von vorn nach hinten.
Schliefllich steht die Embryonalanlage blol noch an ihrem caudalen Ende mittels der
soliden, zum parietalen Blatte des Mesoderms verlaufenden Mesodermbriicke des Haft-
stiels mit diesem in Zusammenhang. Der Haftstiel erweist sich spater als Triger der
Allantoisgefafie und des Allantoisganges (Urachus), der nicht bis an die Peripherie der
Fruchtblase heranreicht (Fig. 91), wihrend sich die GefiBe in dem parietalen Blatte
des auflerembryonalen Mesoderms verbreiten, welches sich dem Trophoblasten innen
anschliefit, um spiter das Zottenstroma der Chorionzotten zu liefern.

Die Amnionhéhle fiillt sich mit der Amnionfliissigkeit und vergréfert sich rasch
(siehe die Schemata) auf Kosten des auflerembryonalen Coeloms, welches immer mehr
eingeengt wird und ferner (Fig. 93) auch dadurch, daf sich die beiden Mesodermblitter

aneinander legen und schlieBllich
ganzlich verschwinden. Die maxi-
male Ausbildung der Amnionhéhle
und der Amnionflussigkeit f{allt
etwa in den sechsten Schwanger-
schaftsmonat, um dann weiterhin
betrachtlich abzunehmen, indem der
Fetus einen immer groflern Teil
der Fruchtblase ausfiillt.

Allantois.

Eine blaschenférmige, frei in
das aufierembryonale Coelom vor-
wachsende Allantois vermissen wir
beim Menschen. Hier haben wir es
blol mit dem Allantoisgange zu tun,
an welchen sich die gleichfalls im
Haftstiel enthaltenen  Allantois-
gefafle (Aa. und V. umbilicales)
anschlieflen (Fig. 93). Dieser Gang
kann hochstens mit dem Stiele des
bei Sauropsiden beschriebenen Blis-
chens verglichen werden. Sein peri-
pherer Abschnitt ist noch eine Zeit-
lang in der Nabelschnur nachzu-
weisen, wahrend sein zentraler Ab-
schnitt den spéter von der Harnblase

bis zum Nabel reichenden Urachus liefert. Die Allantois hat eben bei Primaten ihre
urspriingliche Rolle als Harnsack aufgegeben, wihrend das dem Gasaustausche und
der Erndhrung dienende dichte Gefafinetz ihrer duBlern Wand nicht blof3 erhalten
bleibt, sondern sich in engem Zusammenhange mit der Placenta einer weitern Aus-
bildung erfreut. Das Gefdfinctz ist mit der Herstellung der mesodermhaltigen
Sekundérzotten (Chorionzotten) verkniipft. :
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Nabelblase (Vesicula umbilicalis).

Der Dottersack des Menschen, gewohnlich als Nabelblidschen oder Vesicula
umbilicalis bezeichnet, stellt in den spitern Entwicklungsstadien ein rudimentires
Gebilde dar, besonders wenn man ihn mit dem Dottersacke der Sauropsiden
vergleicht, welcher um so gréfiere Komplikationen in seinem Baue aufweist, je spiter
er untersucht wird. Die Nabelblase bildet sich (Fig. 52), wie schon geschildert
wurde, durch das Auswachsen des die untere Schicht des Embryonalknotens dar-
stellenden Entoderms, dazu kommt noch das viscerale Blatt des auflerembryonalen
Mesoderms, in welchem sehr frithzeitig Blutinseln und Gefédflanlagen auftreten. Der
Dottersack enthilt kein Nahrungsmaterial fiir den Embryo, hdchstens nimmt er eine
gewisse Menge eiweiBhaltiger Flissigkéit aus der Umgebung der Fruchtblase auf,
spiter ist seine Wandung mehr oder weniger eingefallen. Die innere Fliche desselben
zeigt in frithen Stadien Vertiefungen, welche durch leistenartige Erhebungen von-

Fig. 115. Uterus gegen Ende des ersten Monats der Fig. 116. Uterus am Ende des ersten Schwanger-
Graviditit, gedffnet, um die Decidua capsularis und  schaftmonats. Die Decidua capsularis ist durch-
parietalis zu zeigen. trennt und nach abwérts geschlagen worden.
Nach Coste. Nach Coste.

einander getrennt sind, so dafl der Eindruck hervorgerufen wird, als sei hierin
noch ein Anklang an die starke Oberflichenvergrofierung des Dottersackentoderms bei
Sauropsiden zu erblicken. Die Hauptrolle des Dottersackes ist beim Menschen in
der Bildung von Blutzellen wihrend friher Entwicklungsstadien zu erblicken.
Tatsachlich entstehen sowohl Blutkérperchen als auch Blutgefifie am frithesten im
visceralen Blatte des aulerembryonalen Mesoderms, welches dem Dottersackentoderm zur
Grundlage dient. Diese Anlagen wandeln sich zu dem Dottersackgefafinetz um, welches
aus den Aa. vitellinae (omphalomesentericae) arterielles Blut erhélt, wahrend die Vv.
vitellinae in den hintersten Abschnitt (Sinus venosus) des embryonalen Herzens ein-
miinden. Die urspriinglich weite Verbindung der Vesicula umbilicalis mit dem Darmrohre
wird allmihlich mit der weitergehenden Abschniirung des letzteren eingeengt (Fig. 93)
und bildet den stark in die Linge ausgezogenen Dottergang oder Ductus omphalo-
entericus. Mit der Ausdehnung der Amnionhohle und der damit einhergehenden Ein-
schrankung des auflerembryonalen Coeloms wird der Ductus omphaloentericus dem Haft-
stiele gendhert (Fig. 92) und mit demselben durch das sich ausdehnende Amnion zu
einem Strange zusammengeschlossen, den wir nunmehr als Nabelschnur oder Funiculus
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umbilicalis bezeichnen. Dieser zunichst sehr kurze aber dicke Strang umfafit folgende,
in demweichen, gallertartigen Bindegewebe, derWhartonschen Sulze, eingehiillte Gebilde:
I. den Allantoisgang mit den Allantoisgefifien (Aa. umbilicales und der V. umbilicalis),
2. den Dottergang mit den Dottersackgefifien (Aa. vitellinae und Vv. vitellinae). Das
Nabelblischen dagegen liegt zwischen den infolge der Obliteration des auflerembryo-
nalen Coeloms einander gendherten beiden Schichten des Mesoderms einerseits und dem
Amnion andererseits (Fig. 93), wo wir es bei der Beschreibung der Placenta wieder
antreffen werden.

Fig. 117. Uterus am 4o. Tage der Graviditat, gedffnet, um den Embryo im Amnionsacke zu zeigen.
Nach Coste.

In spitern Entwicklungsstadien zeigt die Vesicula umbilicalis in ihrer Wandung
deutliche Zeichen der Degeneration. Bei der Geburt besteht diese nur noch aus einer
bindegewebigen Membran, welche kalkhaltige Massen mit Resten von Epithel einschlief3t.
Dabei sind die Blutgefiafie vollstindig zuriickgebildet. B. S. Schultze hat nachgewiesen,
daB sich trotzdem das Nabelbldschen regelmiflig bis zur Geburt des Kindes erhilt, und
meist am Rande der Placenta angetroffen wird (Fig. 125).

Erste Bildung der Sekundidrzotten (Chorionzotten).

Die soliden, vom Trophoblasten aus gebildeten Primarzotten, welche im Kampfe mit
den Zellen der Decidua die Embryotrophe fiir die Fruchtblase herstellen, werden durch
die Sekundirzotten oder Chorionzotten abgeldst. Dieselben besitzen eine hohere Organi-
sation, indem sie von embryonalem Bindegewebe (Zottenstroma) umhiillte Gefaflschlingen
enthalten, die von einem in frithen Stadien zweischichtigen, in letzter Linie aus dem
Trophoblasten stammenden Epithel iiberzogen werden. Wir sehen also eine echte Zotte
vor uns, die wir sowoh! in morphologischer als auch in physiologischer Hinsicht mit
einer Diinndarmzotte vergleichen diirfen. Die bindegewebige Grundlage wird von dem
parietalen Blatte des auflerembryonalen Mesoderms geliefert, welches sich unter der das
Ei nach auflen abschlieBenden Schicht, dem Trophoblasten, ausbreitet. Diese Meso-
dermschicht beginnt schon beim Petersschen Ei (Fig. 110) an einzelnen Stellen vor-
zuwuchern und den Trophoblasten auszustillpen. Der Prozef} ist wohl nicht so aufzu-
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fassen, dafB3 die bereits gebildeten Primiarzotten etwa durch die Mesodermwucherungen eine
bindegewebige Achse erhalten, sondern es bilden sich neue, von vornherein mesoderm-
haltige Zotten, wihrend die soliden Primirzotten sich in der das Ei umgebenden
Embryotrophe auflésen. Diese Sekundirzotten erhalten ihre Gefifle aus einem Netz,
welches in dem parietalen Blatte des auflerembryonalen Mesoderms entsteht und am
Haftstiel mit den lings des Allantoisganges verlaufenden Allantoisgefifien, den Aa.
umbilicales und der V. umbilicalis, in Verbindung tritt. Mit andern Worten, trotz des
Fehlens der eigentlichen Allantoisblase entsteht im parietalen Blatte des Mesoderms
ein dem Allantoisgefafinetz des Hithnchens entsprechendes Netz, und davon ausgehende
Gefafischlingen verlaufen in die von Trophoblastzellen iiberzogenen peripher aus-
wachsenden Sekundir- oder Chorionzotten hinein. Diese treten teils, wie die Primér-
zotten, zur Tunica propria der Decidua basalis, teils und zwar in sehr ausgiebigem Mafle,

zum priméren Blutraume in Beziehung. Die duflere Schicht des Epithels der Chorion-
zotten wird durch ein spiter genauer zu schilderndes Syncytium dargestellt, welches bei
der Bildung der Placenta und besonders bei den daran sich ankniipfenden Verédnde-
rungen der Decidua dieselbe Rolle spielt wie die Zellen des urspriinglichen Tropho-
blasten, indem es die Gerinnung des Blutes verhindert, histolytisch auf die Elemente
der Decidua einwirkt und so den Boden fiir eine immer weiter gehende Ausbreitung
des intervillosen Blutraumes vorbereitet. Auflerdem resorbiert und verarbeitet es die
aus dem zirkulierenden Blute des intervillésen Blutraumes aufgenommene Hamotrophe.

Die Chorionzotten erheben sich zunichst im ganzen Umfange der Fruchtblase,
deren #uBlerer Abschluff durch den Trophoblasten und das parietale Blatt des
auflerembryonalen Mesoderms hergestellt wird, welche wir als Membrana chorii zu-
sammenfassen (Fig. 118). Bald tritt jedoch in der Ausbildung der Chorionzotten eine
Ungleichheit auf, indem diejenigen, welche von dem gegen die Decidua capsularis sehenden
Umfange der Chorionmembran abgehen, an Wachstum zuriickbleiben, um schliefilich
ganz zu verdden, wihrend die Chorionzotten am iibrigen Umfange der Membrana chorii
gegen die Decidua basalis hin stark auswachsen, sich verzweigen und in die Bildung
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der Placenta eingehen. Diese Strecke der Chorionmembran entspricht teilweise dem

in frithen Stadien sehr breiten Ansatze des Haftstieles. Den zottentragenden Ab-

schnitt des Chorions bezeichnen wir

als Chorion frondosum, dem wir einen

glatten, hochstens mit einigen rudi-

mentédren Zotten besetzten, gegen das

Uteruslumen gerichteten Abschnitt als

Chorion laeve gegeniiberstellen. In

Fig. 118 ist ein Durchschnitt durch

eine menschliche Fruchtblase aus dem

Ende des zweiten Monats wieder-

gegeben, welcher eine weitgehende

Rickbildung der Chorionzotten an der

mit der Decidua capsularis verbun-

denen Strecke der Membrana chorii

zeigt, wihrend die Ausbildung der

Zotten gegen die Decidua basalis hin

sehr stark geworden ist. Hier hingen

dieselben zum Teil in den intervillésen

Raum hinein, zum Teil dringen sie in

die Decidua basalis vor, indem sie mit

derselben verwachsen. Wir unterscheiden jetzt schon jene als freie Zotten von diesen,

die mit dem Gewebe der Decidua verbunden sind und als Haftzotten bezeichnet werden.
Eine frithe menschliche Keimblase

ist in den Figg. 119 und 120 dargestellt

und soll am Schlusse der Schilderung

der Eihtillen noch besprochen werden,

um so mehr, als der Embryo (von

Eternod) eines der friihesten in allen

Einzelheiten genau und musterhaft

untersuchten Stadien darstellt. Wir er-

kennen in Fig. 119 durch das Amnion

hindurch die Umrisse der Embryonal-

anlage, die ventral mit dem Saccus vi-

tellinus zusammenhingt und sich von

diesem als eine sohlenférmige Scheibe

abzuschniiren begonnen hat. Der von

dem visceralen Blatte des auflerem-

bryonalen Mesoderms iiberzogene Sac-

cus vitellinus zeigt eine hockerige Ober-

flache. Der Haftstiel geht ziemlich breit

vom caudalen Ende der Anlage aus und

in demselben erkennen wir (punktiert an-

gegeben) sowohl den Allantoisgang als

auch einen spiter sich riickbildenden

Amnionzipfel, welcher bei einigen Autoren

zu der Vorstellung Anlafl gegeben hat,

das Amnion bilde sich, wie beim Hithnchen so auch beim Menschen in Gestalt von

Falten, welche jedoch erst am caudalen Ende der Anlage zur Verwachsung kommen.
In Fig. 120 ist ein Sagittalschnitt durch den Keim dargestellt, der etwa mit der

schematischen Fig. 91 zu vergleichen wire. Das Ectoderm der Medullarplatte geht

im Canalis neurentericus in das Entoderm iiber, folglich verbindet der Kanal die Amnion-
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hohle hinten mit der Darmrinne, welche sich ihrerseits weit in das Nabelbldschen 6ffnet.
Von dem caudalen Ende der Darmrinne aus erstreckt sich der Allantoisgang in den Haft-
stiel hinauf und in dem vom visceralen Blatte des Mesoderms gebildeten Uberzuge des
Dottersackes sehen wir die Querschnitte der Dottersackgefdfie. Von der Chorionmembran
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