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Eines der interessantesten Probleme der Entwicklungsgeschichte ist
das der Entwicklung der Keimblitter, die aufs innigste mit der Gastru-
lation und Chordulation verkniipft ist, und es haben sich, seit es eine wis-
senschaftliche Embryologie gibt, zu allen Zeiten bis in unsere Tage die
besten Beobachter, die feinsten Képfe und die hervorragendsten Experi-
mentatoren gerade mit diesen Fragen beschiftigt. Aber es geht hier wie oft
in der Wissenschaft : der Meinungen sind viele, und mein verehrter Lehrer
C. RasL, der sich jahrelang mit der Losung dieser Probleme beschiftigt
hat, und den der Tod abrief, als er bei ciner Reihe von Wirbeltieren wich-
tige deskriptive Vorarbeiten firr die entscheidende Bearbeitung beendet
hatte, pflegte, wenn er iiber diese Dinge vortrug und dic Beobachtungen
aufzithlte, die fiir diese und die fiir jene Theorie sprechen, zu sagen: ,,Wir
konnen nur aus einer Reihe von bekannten Zustinden auf den Ablauf des
Vorganges schlieBen, aber das Resultat muB eine Theorie bleiben. Uber
den wirklichen Vorgang wissen wir nichts Sicheres; denn wir sind nicht
dabet gewesen**. Wenn das ein so peinlicher Untersucher sagen mulite, der
die Dinge, die er nach sorgfiltiger Priifung als tatsiichlich erkannt zu
haben glaubte, mit #uBerster Energie, mit allen Waffen und mit leb-
haftestem Temperament verfocht, ein Forscher, dessen ,,Theorie des
Mesoderms* die ganze Biologenwelt gefesselt hat, so deutet das wohl mit
Sicherheit darauf hin, daf in den bestehenden Theorien wohl manches
Kornchen Wahrheit steckt, daB wir aber doch von einer sicheren Er-
kenntnis noch” weit entfernt sind.

Diesen Eindruck muf} jeder unbefangene Leser der neueren Lehr- und
Handbiicher haben, von denen O. HErrwics Handbuch und CorNINGs
Lehrbuch besonders hervorgehoben sein mégen. Der jiingste, der sich mit
diesen Fragen auseinandersetzt, ist O. VEIT. Der Ausgangspunkt seiner
sehr lesenswerten Darstellung sind zwar die Fische, aber er betont er-
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freulicherweise immer das vergleichende Moment, und seine Ausfith-
rungen beanspruchen auch fiir die Amnioten Giiltigkeit. Das Unbefrie-
digende der bisherigen theoretischen Darlegungen geht aus seiner Dar-
stellung klar hervor. Seine Gedankenginge stchen denen von Hu-
BRECHT sehr nahe. Er geht iiber die Leugnung der Spezifizitit der Keim-
blétter weit hinaus, indem er den Begriff ,,Keimblatt* {iberhaupt fallen
lassen mochte, Offenbar beeinfluft von den Darstellungen ASSHETONS,
legt er auf dessen Wachstumszentren und die Wachstumsverschiebungen
besonderen Wert. Da nun gerade die Darstellung von Wachstumsbewe-
gungen die Doméne meiner Methode ist, méchte ich hierauf hinweisen.

Seit Jahren habe ich nun versucht, wirklich bei den Vorgingen ,,dabei
zu sein*. Bei diesen Bestrebungen fand ich die vitale Iiirbbarkeit des
Vogelembryos durch Neutralrot. Aus genau ausgemessenen Reihenauf-
nahmen desselben Hiihnerembryos konnte ich schon 1911 einzelne
Schliisse ziehen. Immer aber war es die kinematographische, zeitraffende
Darstellung des lebenden Embryos, von der ich mir besondere Fort-
schritte versprach. Die Hoffnung erfiilite sich zum Teil in den letzten
Jahren. Von einer genaueren Veréffentlichung sah ich aber ab, weil die
Tiefenlage der beobachteten Strémungen nicht sicher feststellbar war,
und weil ich von einer stereoskopischen Kinematographie mit erhéhter
Plastik weitere Aufschliisse erhoffte. Nachdem die Uberwindung der
technischen Schwierigkeiten, bei der ich in vielen Punkten ginzlich neue
Wege gehen mulite, einige Zeit gekostet hat, bin ich heute in der Lage
einige positive Resultate mitzuteilen.

L. Literatur, Problemstellung.

Zuvor ist es aber nétig, kurz die Ansichten zu betrachten, die in der
Literatur iiber die Keimbldtterbildung und die Gastrulation der Wirbel-
tiere, speziell der Vigel, niedergelegt sind, um daran die einzelnen Punkte
festzustellen, iiber die verschiedene Meinungen bestehen, und iiber die
eine Entscheidung durch die Stereokinountersuchung getroffen oder an-
gebahnt werden kann,

Vom Amphioxus kann ich hier absehen, weil die Vorgiinge bei ihm
kaum mehr zweifelhaft sind. Sie werden allgemein als mehrfache Invagi-
nation aufgefalt. Auch bei den Cyclostomen und den Amphibien kann
aus den klaren deskriptiven Bildern mit Sicherheit auf eine Invagination
geschlossen werden, deren Verlauf in neuerer Zeit zudem durch die Mar-
kierungsversuche von ASSHETON mit im frithen Gastrulastadium einge-
stochenen Zobelhaaren, durch dié photographischen Dauercxpositionen
von KopscH, ganz besonders aber durch die Heterotransplantationen
SPEMANNs und seiner Schule und die lokalisierten Vitalfirbungen Vocts
bis ins einzelne geklirt ist. Voot konnte als Resultat seiner Studien auf
einem Schema eines Amphibienkeimes im Anfange der Gastrulation die
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topographische Verteilung vieler prasumptiver Embryonalorgane auf der
noch nicht differenzierten duBeren Keimschicht aufzeichnen. Auf dem
letzten Anatomentage in Frankfurt zeigte Kopscu die Invagination bei
der Gastrulation des Axolotls im Zeitraffkinobilde. O. HErTwia konnte
durch Behinderung des Urmundschlusses Spina bifida erzeugen.

Auch die Bilder, die man bei den meisten Fischen erhiilt, diirften auf
ahnliche Vorginge zuriickzufithren sein.

Die Selachier mit ihren dotterreichen Eiern zeigen zwar ganz andere
Bilder, die aber durch zahlreiche ausgezeichnete Arbeiten und durch
die Homologisierung des Keimscheibenrandes mit dem Urmund einwand-
frei geklirt sind und in eleganter Weise eine Homologisierung mit der
Gastrulation und Keimblitterbildung der vorerwiahnten Wirbeltiere zu-
lassen. An dieser interessanten Gruppe konzipierte His die Konkreszenz-
theorie, die durch KopscH experimentelle Unterstiitzung erfuhr, und
C. RaBL seine Mesodermtheorie, auf die wir unten zuriickzukommen
haben.

Bei den Reptilien deutet der nicht ganz gliicklich als Mesoderm-
siickchen bezeichnete Gang ebenfalls auf eine Invagination oder we-
nigstens auf einen eine Invagination markierenden Vorgang.

- Uber die Bildung des inneren Keimblattes bei den Végeln ist wenig
Sicheres bekannt. Man weil nur, dafl schon am unbebriiteten Keime, wo
von einem Primitivstreifen oder einer Primitivrinne noch nichts zu sehen
ist, doch unter der aufleren Keimschicht eine innere vorhanden ist, die
allerdings noch nicht so klar wie spater differenziert ist, und die DuvaL
,,entoderm primitiv: nennt. PATTERSON hat sich auf Grund ausgedehnter
deskriptiver und experimenteller Forschungen am Taubenei dahin ausge-
sprochen, daf3 die Bildung des Entoderm nach vorhergehender Ver-
ditnnung des hinteren Keimscheibenrandes durch Umkrempelung des-
selben nach unten geschehe, dall damit eine Art Invaginationsgastrula
vorlige, und der hintere Keimscheibenrand der dorsalen Urmundlippe
entspriache. Da ich zunachst nichts Neues tber die erste Entodermbil-
dung auszusagen habe, kann ich auf eine eingehende Literaturbe-
sprechung, soweit sie diesen Punkt betrifft, verzichten.

~ Die grofiten Schwierigkeiten hat allen Forschern die Deutung des
Primitivstreifens und die Bildung des Mesoderms bei den Végeln und
Saugern gemacht. Deshalb ist auch die Literatur hieriiber grofl und die
Fille der Meinungen verwirrend.

Die dlteren Ansichten, dal dic beiden Blatter des Mesoderms sich
vom Entoderm und Ektoderm abspalten, kann ich, als heute restlos ver-
lagsen, ebenso iibergehen als die Lehre von His, die einen Archiblast und
einen Parablast unterschied. Auch die Ansicht Hickers und DuvaLs,
daff der Rand der Hithnerkeimscheibe &hnlich dem der Selachierkeim-
scheibe die weitgesffnete Urmundlippe darstelle, (von der aus sich das
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Mesoderm entwickle), diirfte heute keine Verfechter mehr finden. Schon
1894 hat sich Kionka ausdriicklich dagegen ausgesprochen und 1897
AssHETON noch schiirfer auf Grund seiner experimentellen Befunde. So-
viel ich sche, hat RAUBER (bei KUPFFER ist das nicht ganz klar) zuerst die
Primitivrinne fiir einen spaltformigen Urmund erklirt, eine Ansicht, der
besonders HUBRECHT energisch entgegengetreten ist. RAUBER leitete den
Primitivstreifen durch Abspaltung vom Keimscheibenrande, den er auch
fir Urmundgebiet hielt, ab. Es will mir scheinen als ob die Darstellung
von KoLLER, der an der hinteren Grenze zwischen hellem und dunklem
Fruchthofe des Hithnchens die ,,Sichelrinne‘‘ beschreibt, und der den
Primitivstreifen aus dem in ihrer Mitte gelegenen Sichelknopf hervor-
gehen 1aBt, unter dem Eindrucke der genialen aber — wie wir heute
wissen — nur zum Teil richtigen Darstellungen RAUBERs geschehen seien.
Ja, vielleicht verspiirt man auch in C. RaBLs Theorie des Mesoderms einen
Hauch dieses Geistes. Immer wieder taucht in der Literatur die Be-
hauptung von Autoren auf, daB sie nie etwas Ahnliches wie KoLLER ge-
sehen hiitten. Soeben behauptet DEENEL auf Grund einer einzigen Lebend-
beobachtung, bei der er den Primitivstreifen gegeniiber der sehr charak-
teristischen ,,Plaque axiale’* (Sichelknoten) auftreten sah, daf} diese
keinerlei Bedeutung fiir die Primitivstreifenentwicklung habe, sondern
eine Ansammlung von Dotter in der subgerminalen Héhle sei.

Im Gegensatze dazu bildet R. WETZEL einen Fall ab, in dem er vor
Erscheinen des Primitivstreifens eine Stelle am hinteren Umfange der
Keimscheibe markiert hatte, die sich mit der Bildung des Primitiv-
streifens nach vorn streckte. Auch PATTERsON kommt auf Grund von
Versuchen mit elektrolytischen Marken, die er amn hinteren Umfange
junger Taubenkeimscheiben vor der Eiablage setzte, zu der Uberzeu-
gung, dal} hier eine Konkreszenz wirksam ist, dhnlich wie sie sich Hrs
vorgtellte, und wie sie KopscH aus seinen Markenexperimenten bei Se-
lachiernschlieBt. Eine im entsprechenden Stadium genau in der Mitte des
hinteren Randes angebrachte Marke findet sich spiiter im Vorderkopfe des
Embryos wieder, und weiter lateral am hinteren Rande gesetzte Marken
liegen spiter in kaudaleren Teilen des Embryos. Das sind entschieden
Parallelen zu den Korirerschen Resultaten, die, soweit es die damalige
Chromsiuremethode erlaubte, sehr sorgfiltig erarbeitet zu sein schei-
nen. Nach ithm wird die obere Keimschicht zum Ektoderm, die untere
zum Entoderm, und nur derjenige Teil der oberen Schicht, den er als
Sichelrinne und Sichelknopf bezeichnet, macht eine Ausnahme, indem
letzterer durch Sprossung aus ersterer entsteht und den Primitivstreifen
aus sich hervorgehen li6t, von dem aus das Mesoderm zwischen Ekto-
derm und Entoderm zentrifugal hineinw#chst. Die bewuBte oder unbe-
wufite Parallcle zur Selachierentwicklung ist nicht zu verkennen. Die
Beteiligung der inneren Keimschicht an der Primitivstreifenbildung er-
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scheint ihm wahrscheinlich. Bemerkenswert erscheint mir, dall KoLLER
in seinen Medianschnitten unbebriiteter Keimscheiben — ohne es im
Text zu erwithnen — an jenen Stellen, wo die duflere Keimschicht einer
Verdickung der inneren, die er Sichel nennt, anliegt, an den basalen Seiten
der Zellen der duBeren Schicht keine Zellgrenzen zeichnet.

Eine Sichel ist von ScHAUINSLAND in der Tat bei einer ganzen Reihe
von Vogeln gesehen worden. Er bekdmpft aber die Ansicht von KoLLER
und DuvaL, indem er sagt, daBl zuerst der Primitivstreifen und dann erst
die Sichel entstinde. Der Umstand, daBl er sie Mesodermsichel nennt,
laflt es mir, wic Ubrigens ScHAUINSLAND auch, angesichts der Abbil-
dungen von KoLLER fraglich erscheinen, ob beide Autoren dasselbe mei-
nen. Jedenfalls liegen hier bisher ungeklirte Differenzen vor, und es wire
also erstens mit meiner neuen Methode zu priifen, ob zur Zeit des Auf-
tretens des Primitivstreifens am hinteren Randwulst, wie es nach
KoOLLER sein soll, eine Wachstumsbewegung median- und cranialwirts,
oder nach ScHAUINSLAND lateralwirts stattfindet. KOLLICKER hat wohl
zuerst den Primitivstreifen als die Quelle des Mesoderms angesehen.

Manche Autoren hat der Umstand, daBl man schon am jungen Keime
Mesoderm an topographisch verschiedenen Stellen findet, veranlaf3t, von
axialem und peripherem (RUCKERT) oder, was fast dasselbe bedeutet,
aber auch auf verschiedenen Ursprung hinweisen will, von gastralem
und peristomalem (C. RaBL) Mesoderm zu sprechen. (RABL 148t ersteres
direkt ,,rechts und links aus der Chordaplatte hervorwuchern*‘.) Wir
werden uns unten zweitens zu fragen haben, ob diese letztere Scheidung
nach genetischen Gesichtspunkten begriindet ist. Nach ScHAUINSLAND
geschieht die erste Bildung des Mesoderms, das zwischen Ektoderm und
Entoderm lateralwirtshineinwichst, ohne jede Beteiligung des Entoderms,
und eine Verschmelzung desselben mit dem Primitivstreifen erfolgt erst
spiater. Diese Angabe besteht ganz zweifellos zu Recht, und ihr folgt auch
0. Herrwic in seiner Handbuchdarstellung. Angaben, die davon ab-
weichen, werden wohl auf Beobachtung zu alter Primitivstreifen be-
ruhen. Damit eriibrigt es sich auch, auf die Darstellung Disses einzu-
gehen, der dhnlich wie GOETTE den Primitivstreifen fiir eine Verdickung
der unteren Keimschicht hilt, entstanden durch zentripetale Zellver-
schiebung aus dem Keimwall.

Die Autoren sprechen immer von einem Herauswuchern des Meso-
derms aus dem Primitivstreifen (O. HERTWIG erwahnt in seinem Hand-
buche in diesem Sinne die grofe Zahl der Kernteilungsfiguren im Ekto-
derm des Primtivstreifens) und sehen die Primitivrinne nur fiir eine mehr
oder weniger nebensichliche Begleiterscheinung, als eine durch diese
Wucherung veranlaBte sekundire Einsenkung an. Wenn es auch richtig
ist, daBl der Vorgang ohne Rinne beginnt, so veranlassen mich doch
meine Beobachtungen, hier die dritte Frage aufzuwerfen, ob diese Rinne
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nicht doch eine besondere Bedeutung hat, und ob sie nicht darauf hin-
weist, dall die Masse des Primitivstreifens fiir die Mesodermerzeugung
nicht ausreicht, und daher ein Zustrom von Material aus der noch nicht
differenzierten #dufleren Keimschicht erfolgt.

Ganz selbstverstiandlich mufl das vordere Ende der Primitivrinne
eine besondere Bedeutung haben. An ihm hat man ja die Merkmale der
Gastrulation wieder erkennen wollen und den HENsENschen Knoten mit
dem gelegentlich vorkommenden Kanilchenrudiment dem Mesoderm-
sickchen der Reptilien und damit dem Urdarm vergleichen wollen.

Den HEeNsENschen Knoten sieht SCHAUINSLAND als einen weiteren
Wachstumsherd des Mesoderms an, von dem aus der mesodermale Kopf-
fortsatz nach vorn wichst, begleitet von seitlichen, weiter hinten ent-
standenen Mesodermteilen. Hier entsteht die wichtige Frage: was ge-
schieht am HENsENschen Knoten? Kommt hier eine wirkliche Einstiil-
pung zustande und wichst der Kopffortsatz wirklich nach vorn? und was
geht seitlich am Kopffortsatz vor? In dieser Frage tappen wir bis in die
jlingste Zeit noch vollig im Dunkeln, und daran dandert auch die Tatsache
nichts, daf durch die Untersuchungen zahlreicher, zum Teil hervorragen-
der Forscher die Oberflachen- und Schnittbilder der entsprechenden Sta-
dien aufs beste bekannt sind. Wir kennen wohl eine liickenlose Reihe
dicht aufeinanderfolgender Zustandsbilder aufs genaueste, aber — ganz
abgesehen von der groflen individuellen Formvariabilitit im Primitiv-
streifenstadinum — wissen wir an entscheidenden Stellen nicht, welchen
Punkten im vorhergehenden Stadium bestimmte Punkte des folgenden
entsprechen. So war es bisher, wenn wir sahen, dafl der Kopffortsatz
linger und der Primitivstreifen gleichzeitig kiirzer wird, unmoglich zu
sagen, wird nun das Material des Primitivstreifens bei der Verlingerung
des Kopffortsatzes sukzessive verbraucht und geht in diesen iiber, indem,
etwa nach der Art der Hisschen Konkrescenztheorie, der auch Q. HERT-
wiIG nahe steht, dic Rinder der Primitivrinne von vorn nach hinten mit-
einander verwachsen, so dafl der HENSENsche Knoten aus weiter hinten
gelegenem Primitivstreifenmaterial gewissermallen immer neu gebildet
wird, wihrend er vorn immer abgebaut wird und die jiingsten Teile des
Kopffortsatzes liefert, oder aber wichst der Kopffortsatz aus eigenen Mit-
teln in die Linge, wihrend der Primitivstreifen aus anderen Griinden (Er-
schépfung durch Mesodermlieferung) kiirzer wird, oder verhalten sich
etwa die ektodermalen Anteile der Kopffortsatzregion anders als dic
tiefer gelegenen ? Das ist der fiinfte grolle Fragenkomplex, der der Beant-
wortung durch die Stereokinountersuchung zugefithrt werden kann.

Freilich liegen hier auch schon Versuche vor, auf Wegen, die nicht zu
dem bisherigen deskriptiven Riistzeug gehéren, Antworten zu erhalten.
Die ersten sind die umfangreichen statistisch aufgerechneten Messungen
FiscHELs an fixierten Keimscheiben, die bescheidene Resultate ergaben.

25*
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In einzelnen Punkten kam ich (GrApEr 1911) weiter durch die Ausmes-
sung der Reihenaufnahmen je eines lebenden gefirbten Embryos, einen
weiteren Schritt durch meine einfachen Kinoaufnahmen. AuBerdem
aber sind wichtige experimentelle Arbeiten von ASSHETON, PATERSON,
Frorence PeEBrEs, KopscH und R. WETZEL, die hier Wertvolles ge-
leistet haben, zu erwahnen. Alle fiinf Autoren haben Markenversuche
gemacht. ASSHETON benutzte hierzu Zobelhaare, die er in die junge
Keimhaut einstach. Eine im Zentrum der unbebriiteten Keimscheibe
eingestochene Marke findet sich spiiter am vorderen Primitivstreifen-
ende, noch spater im Kopf. Assmerox schliefit daraus, da8 sich der Kopf
aus der vorderen Hélfte der unbebriiteten Keimscheibe entwickle und der
Kérper aus dem Primitivstreifen. Im iibrigen sind seine Resultate denen
Korscrs dhnlich. Die am meisten variierten Versuche am Primitiv-
streifen hat wohl FLORENCE PEEBLES gemacht. Sie markierte mit Zobel-
haaren, setzte Branddefekte mit der heilen Nadel und durchtrennte mit-
tels Celluloidkeilen die Keimscheibe an den verschiedensten Stellen. Thre
Experimente und die gewonnenen Resultate sind so gut beschrieben und
lassen sich durch die von mir gewonnene Vorstellung von der Primitiv-
entwicklung des Hithnchens so gut erkliren, daBl ich unten ausfihrlich
auf sie eingehen werde. KopscH hat seine fritheren Markierungsversuche
mit gréBerem Erfolge wiederholt, indem er den von mir schon vor zwanzig
Jahren (GrRAPER 1907) gegebenen Hinweis auf den Wert meiner Vital-
firbung fiir experimentelle Arbeiten nunmehr benutzte. Er setzte kleine,
elektrolytisch erzeugte Marken an verschiedenen Stellen von Hiithner-
keimscheiben im Primitivstreifenstadiam. Alle vor dem Primitivstreifen
gelegenen Marken fanden sich spéter am Kopf, wie mir scheint vor dem
ersten Urwirbelpaar. Etwa die vordere Halfte des Primitivstreifens lie-
fert den ganzen dorsalen Teil von Rumpf und Schwanz, sein drittes
. Viertel ventrale Teile der Schwanzknospe und Aftermembran, sein letztes
Viertel Teile des Dottersackes. So wird man beim Lesen der KopscH-
schen Arbeit — ohne daf} er selbst darauf hinweist — unwillkiirlich an
die Kephalogenese und Notogenese HuBRECHTS bzw. an die Protogenese
und Deuterogenese ASSHETONS erinnert. An der Tatsache der Lage der
Marken in den betreffenden Embryoteilen kann gar kein Zweifel sein,
trotzdem werden wir uns mit den KopscHschen Schluffolgerungen unten
noch auseinander zu setzen haben. Deswegen soll auch die Menge der
Fragen, die sich hier aufdrangt, jetzt nicht skizziert werden, weil das
an dieser Stelle zu viel Raum beanspruchen wiirde. PATTERsON hat eben-
falls Versuche mit elektrolytischen Marken am Taubenkeim schon vor der
Bebriitung gemacht. Das ist wichtig besonders in Anbetracht der Tat-
sache, daB die meisten von Kopsca markierten Primitivstreifen ziemlich
alt waren, ja, wie seine Abbildung zeigt, teilweise schon einen Kopffort-
satz zeigten. Eine in der Mitte des hinteren Randes der Keimscheibe ge-
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setzte Marke befindet sich am Embryo immer weiter hinten je élter das
Operationsstadium war. (Bei Operation im zungenférmigen Entoderm-
stadium im Gehirn, bei Operation in wenig ilteren Stadien am zehnten
Urwirbel und bei Operation in noch etwas dlterem Stadium im Sinus
rhomboidalis.) Aus diesen und anderen Lageverinderungen gesetzter
Marken schlieBt PaTTERsON auf cine Konkreszenz im Sinne von Hrs,
ihnlich wie sie KoLLER fiir die Primitivstreifenbildung des Hithnchens
und KopscH nach seinen Selachierversuchen annimmt.

Angesichts des so sehr verschiedenen Ausfalls der Experimente bei
nur sehr geringem Altersunterschied des Operationsstadiums mull man
sich fragen, wic eine so genaue Altershestimmung an der lebenden unbe-
briiteten Keimscheibe méglich war, und wenn sie migliech war, wic der
Autor die genaue Lokalisation (auf 5°!) bestimmen konnte, zumal er die
Vitalfirbung nicht kannte.

Auch R. WETZEL hat mit der VocTschen Methode den oben skizzier-
ten Fragenkomplex angegriffen, indem er sich die Frage stellte: ,,Wan-
dern tatséchlich einzelne Zellbezirke als abgegrenzte, nur aus sich heraus
sich streckende und vergroBernde Form in anderc Bezirke hinein, oder
ist es vielleicht eine Bildungswelle, die, einmal im Gang, jeweils durch
Vollendung eines bestimmten Formzustandes in einem Bezirk dem
Nachbar den Anstol3 gibt, dieselbe Entwicklung einzuschlagen . . .7 Die
Arbeiten von R. WETzEL, die leider noch nicht in ausfithrlicher Dar-
stellung vorliegen, sind die einzigen, die auller meinen den wirklichen
Nachweis von Wachstumsverschiebungen fiir sich beanspruchen kénnen,
Seine und meine Resultate, — auf verschiedenen Wegen gewonnen —
lassen sich in allen Punkten zu cinem gemeinsamen Anschauungsbilde
vereinen und ergénzen sich in der schonsten Weise. Ich kann es nur tief
bedaucrn, dal WETZEL wie ich hore, durch eine schwere Erkrankung
lingere Zeit von wissenschaftlicher Arbeit fern bleiben mulite!. Seine
Methode ist die sinngema 3 angewandte VoagTsche vitale Farbmarkicrung.
Ich kann hier einschalten, dafl auch ich vor langen Jahren mit farbstoff-
gefiillten Kapillaren schon dhnliche Versuche unternommen, allerdings
nach Miflerfolgen nicht mit der notigen Konsequenz fortgesetzt habe.
Die WETzELschen Resultate werde ich am besten mit zu der Besprechung
der meinigen heranziehen. Ich habe im iibrigen nach R. WeTzELs Vor-
trag die Methode in vielen I'dllen zur Kontrolle meiner Versuche ange-
wandt und kann im allgemeinen seine Resultate bestitigen. Die Methode
ist wirklich ausgezeichnet und leicht zu handhaben. Allerdings bin ich
nicht so ganz fest iiberzcugt, dall die Farbe fest an die einmal gefirbten
Partikel gebunden ist, und das Hellerwerden und Yerwaschenwerden der

1 Nach Ablieferung des Manuskriptes erfahre ich zu meiner grofen Freude,
daB R. WETZEL seine wissenschaftliche Téatigkeit wieder voll aufgenommen hat
und in dieser Festschrift eine Zusammenstellung seiner Resultate bringen wird.
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Markengrenzen ist sicher nicht allein auf das Auswandern von Zellen zu-
riickzufithren. Ich méchte eine Farbstoffabgabe an Nachbarzellen oder
Gewebsflilssigkeit durchaus fiir wahrscheinlich halten, zumal man oft
weite Strecken des Dotters diffus hellblau gefiarbt sieht; immerhin sind
die Fehler nicht so grofl, dal man nicht doch sehr wichtige Schliisse aus
der Methode ziehen konnte. Schon hier mdachte ich darauf hinweisen,
daBl die Resultate KopscHs und AssHETONs gegeniiber WETZELs und
meinen Resultaten am Hithnehen natiirlich dhnliche Differenzen ergeben
miissen, wie am Amphibium die Markierungsversuche ASSHETONs mit
Zobelhaaren gegeniiber der vitalen Farbmarkierung Vocts, weil durch
starre Marken ja verschiedene Schichten des Keimes aneinanderge-
schweillt werden kénnen und deren Verschiebung gegeneinander, die, wie
wir sehen werden, zum Teil sehr grof} ist, dann natiirlich nicht zum Aus.
druck kommt, was zu schweren Mildeutungen fithren muB.

Kurz erwihnt mégen hier schlieBllich noch die zahlreichen Versuche
Hoapreys sein, der auch von ganz jungen Hithnchenkeimscheiben
Stiicke auf die Allantois dlterer transplantierte, um ihre prospektive
Potenz zu prafen. Allzu sichere Schlusse auf den Ablauf der Primtiv-
entwicklung kénnen daraus jedoch nicht gezogen werden.

1L, Bildung der Primitivrinne.

Dic erste Einsenkung zur Primitivrinne ist bei Embryonen zu be-
merken, die mindestens 6 Stunden, héchstens 12 Stunden bebriitet wor-
den sind. Tritt sie frither auf, so mul man annehmen, dafl die Henne
schon einige Zeit auf dem Ei gesessen hat. Ich besitze 6 Stereokinoaut-
nahmen, die fiir das Studiumn der Vorgidnge bis zum Auftreten des Primi-
tivstreifens verwertbar sind (KK, ¥4, FJ, FL, F.M). Ein paar andere
miissen aus verschiedenen Griinden ausscheiden (mangclhafte Entwick-
lung, zu hiufige Korrektur der Einstellung oder Orientierung, mangel-
hafte Aufnahme). Drei der brauchbaren waren vor Beginn der Aufnahme
unbebritet. An diesen war nur recht wenig Bewegung zu sehen und vor
allem lag von anderen Versuchen her die Erfahrung vor, daf eine Fir-
bung am unbebriiteten Keim, auch wenn sie zunfichst recht intensiv und
an der Grenze der Toleranz ist, sehr rasch so stark abblaBt, dal sie un-
brauchbar wird. Ich habe in solchen IFillen hiufiger Nachfirbungen ge-
macht, aber die Kontinuitit der Aufnahme ist damit immer so stark un-
terbrochen, daf} solche Aufnahmen fiir die stereokinematographische
Untersuchung meist nicht recht branchbar sind. Deshalb habe ich die
Eier fiir das Studium dieses frithen Stadiums meist etwas vorgebriitet.
Von den brauchbaren Embryonen war je einer 2, 4 und 9 Stunden vor-
hebriitet. ;

Im folgenden will ich nun die Aufnahme des Embryos .4 als Beispiel
beschreiben.
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Der Embryo wurde 4 Stunden vorbebriitet und dann in der iiblichen
Weisc gefarbt. Die ,,Area pellucida* — jch gebrauche dieses Wort nur,
weil es von dlteren Autoren fiir jene kreisrunde, am unbebriiteten Ei sich
deutlich abzeichnende Flache von etwa 2 mm Durchmesser angewandt
wird, obwohl ich mir bewu3t bin, daf sie nicht in allen Punkten mit der
schuhsohlenformigen Area pellucida eines Embryos mit einer geringen
Anzahl Urwirbel vergleichbar ist — hebt sich am gefirbten Embryo
dieses Stadiums weniger gut von der umgebenden Area opaca ab. Sie
zeigt ein dem Entoderm zugehériges lederartiges Chagrin. Ofter sind die
dunkleren Partien bis etwa 0,1 mm breit bandartig unregelmiiBig miian-
drisch verschlungen, so dal3 das Bild dem der Oberfliche eines Makaroui-
gerichtes vergleichbar ist (Abb. 1). Im vorliegenden Falle ist das Chagrin
viel feiner und auch nicht bandformig (Abb. 2). Die stercoskopische Be-
trachtung l4Bt deutlich erkennen, dal} die Oberfliche nicht sehr stark ge-
tirbt ist und infolgedessen tiefere entodermale Partien sichtbar sind. Die
hinteren Partien der Keimscheibe sind nur schwach oder gar nicht ge-
farbt. In der rechten und linken oberen sowie in der linken unteren Bild-
ecke ist der Umwachsungsrand deutlich zu sehen. Der Gesamtdurch-
messer der Keimscheibe ist etwa 3,7 mm. Die Grenze der Area pellucida
gegen die Area opaca ist nicht erkennbar. Ein am vorderen Rande be-
findliches Entodermblischen bleibt auBerhalb des Gesichtsfeldes. Das
Kinobild bleibt zunéchst recht ruhig, nur in der Nihe des spiteren hin-
teren Randes der Keimscheibe (in der Abb. 2 links unten) sicht man ganz’
langsam eine auf das Zentrum der Keimscheibe zu gerichtete Bewegung
in Gang kommen. Gleichzeitig sieht man, dall das nach vorn stromende
Material, das der oberflachlichsten Schicht angehort, ersetzt wird durch
Material, das von den Seiten herzustrémt und dieses wieder durch Mate-
rial, das an den Seiten von vorn her riickwirts gleitet (Abb.3). Der Vor-
gang ist ein Doppelwirbel, dem Teil der Polonése vergleichbar, bei dem
die Paare in zwei Siulen an gegeniiberliegenden Seiten des Saales ent-
langgehen, am Ende zur Mitte einschwenken und, sich die Hand reichend,
zu vieren durch die Mitte vorwartsgehen. Wihrend dieser Bewegung
wird zuerst am hinteren Rande an vitalgefirbten Keimen dic Grenze
zwischen hellem und dunklem Fruchthofe sichtbar und zunehmend deut-
licher (Abb. 4). Nach etwa 144 Bildern, also etwa 23/, Beobachtungs-
und 63/, Bébrutungsstunden, tritt in der Abb. 4 links hinten fast im
Zentrum der Stréomungseischeinung eine kleine am Boden hellere ling-
liche Grube auf.

Diese Grube erhilt vorn cinen immer schirferen fast itherhiingenden
Rand. Auch die Seitenriinder werden schéirfer, und die strichférmig ge-
wordene Grube vertieft sich durch Einstromen von seitlich gelegenem
oberflichlichen Material ither ihre scharfen Seitenrinder. Dabei wird ihr
Boden heller, was nicht nur optisch dadurch vorgetiuscht wird, dafl die
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Seitenbegrenzungen infolge des Materialzustromes und der Erhéhung der
Winde dunkler werden. Nach hinten zu senkt sich die Primitivrinne —
denn um deren Entstehung handelt es sich hier — flacher ein, verlangert
sich hier aber ziemlich rasch dadurch, dal immer neue Stellen eingesenkt
werden, gleichzeitig aber sicher auch dadurch, daB sie sich im ganzen in
die Lange streckt. Das kann man dadurch feststellen, dafl man zwei in
gewisser Entfernung liegende markante Stellen gleichzeitig im Auge be-
hialt. Man wird dann bemerken, daf} die Entfernung zwischen ihnen zu-
nimmt. In Abb. 5 hat die Primitivrinne bereits eine Linge von 1,3 mm.
Im vorliegenden Falle ist sie im vorderen Teil stark gekriimmt. Das ist
eine Abweichung, die man nicht selten sieht, und die sich spiterhin vollig
ausgleichen und zur Bildung von normalen Embryonen fithren kann. Ich
habe diesen Embryo zur Besprechung gewiihlt, weil er im iibrigen fiir die
Besprechung am meisten geeignet ist.

Die oben gekennzeichnete Strémung wird immer lebhafter und nimmt
tatsichlich die bereits gebildete Primitivrinne als Ganzes mit nach vorn.
Im Stadium der ersten Grubenbildung war diese vom Vorderrand 2,3 mm
und 248 Bilder d. h. 43/, Stunden spéater (Abb. 5) war das Vorderende der
Primitivrinne nur 1,6 mm vom Vorderrand entfernt. Diese Verschiebung
von 0,7 mm nach vorn ist lediglich dadurch bedingt, da8 das vorn und
geitlich gelegene Material jener eben beschriebenen Stromung folgt und

Abb. 1. Stereobild, Vergr. 231/3X. Chagrin einer unbebriiteten Hithnchenkeimscheibe bei
Vitalfarbung mit Neutralrot.
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zum Zwecke der Verlingerung des Primitivstreifens nach hinten und zur
Einstiilpung in die Primitivrinne gebraucht wird. Wird es durch leb-
haftes Wachstum im vorderen Bereiche der Keimscheibe ersetzt, so
braucht unter Umsténden eine nur geringe oder gar keine Wanderung
des Primitivstreifens nach vorn zu erfolgen. Beide Grenzfille dirften an-
gesichts der lingst bekannten grollen Variabilitit der Primitiventwick-
lung der Vogel im Bereiche des Normalen liegen und geradezu das Ver-
standnis fiir diese Variabilitit ermoglichen, da es sich eben um zeitliche
Verschiebungen oder Quantitatsinderungen zweier voneinander in wei-
ten Grenzen unabhingiger Vorginge handelt, namlich erstens dem der
Zellvermehrung und zweitens dem der Materialverschiebung und Faltung.

Im vorliegenden Falle 148t sich die Materialverschiebung auch mes-
send verfolgen. Im Stadium der ersten Grubenbildung (Abb. 4) ist etwa
1 mm von ihr eine unscharf abgegrenzte etwa 1 mm lange quere streifen-
formige Verdichtung zu sehen. 4 !/, Stunden spéter ist diese Verdichtung
hufeisenformig um das vordere Ende der Primitivrinne herumgebogen,
und dabei haben die Mitten der Hufeisenenden eine Entfernung von etwa
1,4 mm voneinander.

Die Aufnahmen der iibrigen fiinf Embryvonen dieses Entwicklungs-
zeitraumes sind weitere Belage fiir die bei #'4 geschilderten Material-
verschiebungen. Insbesondere ist an ihnen der polonéseartige Doppel-

Abb. 2. Stereobild, Vergr. 2313X. Hiihnchen F.{, 4 Stunden bebriitet.
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wirbel bemerkbar. Bei allen, bei denen sie zu sehen ist, ist die erste Pri-

mitivgrube kurz, aber verhiltnismaBig tief. Sie verldngert sich dadurch,

daB am hinteren Ende sich immer neue Partien einsenken. Das vordere

Ende bleibt materiell das gleiche, schiebt sich aber im Sinne der Stro-
mung des median gelegenen Materiales langsam
nach vorn.

Zur Kontrolle der Resultate nahm ich an un-
bebriiteten bzw. 3 Stunden bebriiteten Keimschei-
ben (teilweise doppelte) vitale Farbmarkierungen
vor. Fiinfmal wurde eine Nilblausulfatmarke in
das Zentrum der Area pellucida gesetzt. In einem
Falle fand innerhalb von 3 Stunden keine Ver-

Abb. 3. Schema der polo- anderung statt, und einige Stunden spiter war der
niseartigen  Doppelstrd-  Embryo nicht mehr normal. Inden ibrigen Fallen
mung bei der Bildung des . . .
Primitivstreifens, zeigten die Marken eine auffallende Tendenz zum
Verbreitern und Verschwimmen. Sie fanden sichim
Stadium des mittellangen Primitivstreifens dicht vor dem vorderen Ende
der Primitivrinne. Marken nahe dem Hinterrande der Keimscheibe ver-
breiterten sich entsprechend dem flichenhaften Wachstum der Keim-
scheibe und wurden heller. Sechsmal wurde eine strichférmige 1,5 bis
2mm lange Marke quer zur Lingsrichtung des Embryos (nach der Ei-

Abb. 4. Stereobild, Vergr. 231/;3¢. Hilhnchen ¥4, 63/; Stunden bebriitet. Erste Primitivgrube
(Preil).
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achse beurteilt) am hinteren Umfange der Area pellucida gesetzt. Drei
von den Versuchen ergaben kein Resultat. Bei zwei unbebriitet mar-
kierten war nach 10 Stunden die Marke nach der Mitte zu zusammenge-
zogen und aus ihrer Mitte war nach vorn zu, der Lage des Primitiv-
streifens entsprechend, ein schmaler blauer Strich ausgewachsen. Der
dritte Embryo war nach 3stiindiger Vorbebriitung mit einer 2mm langen
strichformigen und auBlerdem noch it einer kleinen dreieckigen Marke
0,9 mm von der strichférmigen entfernt in der Mitte der Area pellucida
markiert worden (Abb.6a). Nach 4 Stunden zeigte sich der linke Schen-
kel der strichférmigen Marke gegen das Zentrum der Area pellucida um-
gebogen (Abb. 6b), woraus ich schloB, daB in diesem Falle der Embryo
mit seiner Léngsachse nicht genau senkrecht zur Lingsachse des Eies ge-
standen haben konnte, was sich weiterhin bestitigte, so daB die Marke
mehr den rechten hinteren Rand (Abb. 6a) getroffen hatte. 7 Stunden
nach der Bebriitung stand der blaue Strich 1,2 mm lang in der Richtung
des Primitivstreifens, und nur ein ganz schwacher blauer Schein schlof3
sich in der urspringlichen Lage der Marke dem rechten hinteren Rande
der Area pellucida an. In einer Entfernung von 0,8 mm vom Vorderende
des Striches war die andere Marke als blauer, seitwirts verwaschener
Fleck zu sehen. An ihn hatte sich also das vordere Ende der hinteren
Marke um 0,1 mm angendhert, das hintere hatte sich um 0,7 mm von ihm

Abb. 5. Stereobild, Verg. 231/3X. Hiihnchen F A, 1115 Stunden bebriitet, Primitivrinne.
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entfernt. Es scheint also, daB jener bei allen drei Versuchen sich nach
vorn erstreckende Markenfortsatz in Wirklichkeit nur eine geringe Vor-
wirtsbewegung machte, und gleichzeitig die seitlichen Teile des Hinter-
randes der Area pellucida sich bei ihrer Annidherung an die Mittellinie
wohl durch Langenwachstum der ganzen Keimscheibe von der vorderen
Marke entfernten. 22 Stunden nach der Markierung war die ganze rechte
Lippe der Primitivrinne kriftig blau gefirbt, die linke nur schmal und
blaB. Nach vorn von der Primitivrinne zog sich ein breiter blaulicher
Schein, dessen Tiefenlage nicht festgestellt werden konnte und der zum
Teil wohl sicher von der zentralen punktférmigen Marke abstammt, ob
auch von der strichférmigen, etwa durch Einstiilpung und Mesoderm-
bildung, lieBl sich nicht entscheiden.

Vergleichen wir nun die Resultate der Farbmarkierungskontrollen mit
der direkten Beobachtung der Vorginge am Stereokinobild, so miissen

N\

—

—

“ 1 =t nier 7
unbebriitet. bebriitet,

I.'I |.-I .
Abb. 6. Farbmarkierung an einer unbebriiteten Keimscheibe. Die Grenzen der Area pellucida sind
nur annihernd richtig.

wir vollste Ubereinstimmung konstatieren. Insbesondere bedeutet es
keinen wesentlichen Unterschied, wenn wir bei der Ausmessung gewisse
Differenzen finden. So hatten wir am Film ein Vorwirtswandern des
vorderen Primitivrinnenendes in 43/, Stunden um 0,7 mm feststellen
konnen, wihrend mit der vitalen Farbmarkierung die Anndherung der
hinteren Marke an die im Zentrum der Area pellucida in einem sogar
lingeren Zeitraume (7 Stunden) nur 0,1 mm betrug. Wenn wir davon
absehen, daB die vorderen MaBpunkte nicht die gleichen sind, so muf hier
die ungeheure Variabilitdt der einzelnen Hiuthnchenprimitivstreifen ver-
antwortlich gemacht werden. Als Grund hierfiir mu8 ich die weitgehende
Unabhingigkeit der Formbildungsvorginge von den Wachstums- (Zell-
vermehrungs-) Vorgingen angeben. Wie mir zahlreiche Beobachtungen
gezeigt haben, pflegen zwar rasch wachsende Embryonen auch die leb-
hafteste Formgestaltung zu zeigen. Aber es kommt auch vor, daf ein
langsam wachsender Embryo sich rasch entwickelt, und es kommt sogar
vor, daBl verschiedene Teile des Embryos verschieden rasch sich ent-
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wickeln. So sieht man z. B. bei Abkithlung den eigentlichen Embryo in
seiner Entwicklung stiirker zuriickbleiben als den GefaBhof. Wenn alle
diese Verschiebungen nicht zu groBen Umfang annehmen, 80 kann sich
trotzdem in spéateren Stadien ein véllig normaler Embryo ergeben. Nun
konnen wir leider fiir die Beobachtung am lebenden jungen Embryo
meine Vitalfirbung mit Neutralrot — gleichgiiltig ob die Farbe in wisse-
riger, mehr oder weniger isotonischer Salz- oder Zucker- (WeTzEL) L6-
sung oder Agarstiickchen aufgebracht wird, nicht entbehren. R. WETZEL
hat sie fitr unschidlich erklart. Das habe ich nie getan, ebenso wie auch
Voet und KopscH die geringe Schidlichkeit kannten. Ich habe zwar zur
Kontrolle einmal ein am Primitivstreifen intensiv gefarbtes Hithnchen
bis kurz vor dem Ausschliipfen leben lassen, bin mir aber immer bewuf3t
gewesen, dafl die Farbung doch kein gleichgiiltiger Eingriff ist, besonders
wenn man starke Belichtung zum Zwecke der Photographie folgen lassen
muB. Daher wird auch bei der Kinoaufnahme, wie schon oben ange-
deutet, das rasche Vorwirtsdringen des vorderen Primitivstreifenendes
durch etwas verzogertes Wachstum weniger ausgeglichen worden sein
als bei den nur sehr zart total gefarbten und dem Lichte wenig ausge-
setzten vital markierten Embryonen. Beide Methoden lassen also fiir
diese erste Entwicklung das Bestehen der polonéseartigen doppelten Ge-
genstromung klar erkennen.

Ziehen wir nun die frilheren Arbeiten iiber die Primitiventwicklung
der Vigel heran, um zu priifen, ob deren Beobachtungen mit der von
mir gegebenen Darstellung zu vereinigen sind. Zunichst weise ich hin
auf die vielgeschmihte Beschreibung einer Ektodermwucherung in der
Umgebung einer Rinne (Sichelrinne) am hinteren Umfange der Area
pellucida durch KoLLER: ,,Aus dieser Anlage entsteht der Primitiv-
streifen durch einfaches Langenwachstum. Gewissermafen zu seiner
Ehrenrettung méchte ich sagen, daB ich in der Tat in allerdings ganz ver-
einzelten Fillen an der kritischen Stelle am lebenden Keime eine kleine
rinnenartige Einsenkung gesehen habe. Meist ist sie nicht vorhanden, und
darin haben die iibrigen Autoren recht. Vielleicht hat sich KoLLER durch
vereinzelte Beobachtungen verleiten lassen, zu verallgemeinern, vielleicht
aber hatte er auch Eier einer Zucht, die diese Besonderheit in gréBerer
Zahl zeigte. Bedauerlich ist nur, daBl um dieser einen doch nebensich-
lichen nicht bestatigten Einzelheit willen das oben in Anfithrungszeichen
wiedergegebene Hauptergebnis seiner Untersuchungen, das offenbar zu-
treffend ist, und voéllig mit meiner Darstellung vereinbar ist, von den
Autoren in MiBkredit gebracht worden ist. PATTERTON beschreibt
iibrigens an Taubeneiern vor der Ablage einen umgekrempelten hinteren
Rand, also eine Rinne. PATTERsON markierte ferner mit elektrolytischen
Marken den Hinterrand der Area pellucida von Taubenkeimen im
»zungenformigen Entodermstadium*. Eine median gelegene Marke liegt
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spéter im Gehirn, eine 10° weiter lateral am Rande der Area pellucida an-
gebrachte am Mittelhirn, eine noch weiter draulen gelegene im Primitiv-
streifen. Auch die median gesetzte Marke liegt spiiter immer weiter hin-
ten, je dlter das Operationsstadium war (z. B. in der Héhe des 10. Ur-
wirbels oder sogar am hinteren Ende des Rhombus). Auch das ist durch
den poloniseartigen Doppelwirbel erklart.

AssHETON stach in die unbebriitete Keimscheibe in der Medianlinie
in gleichen Abstinden vier Zobelhaare als Marken ein: eins im Zentrum
der Area pellucida, eins in der Mitte zwischen Zentrum und hinterem
Rande, eins am hinteren Rande der Area pellucida und eins etwa in der
Mitte des diese umgebenden opaken Ringes. Im Primitivstreifenstadium
lag die erste Marke am vorderen Ende des Primitivstreifens. Die Entfer-
nung bis zur zweiten und die zwischen dritter und vierter war ungefahr die
gleiche geblieben, wihrend die zwischen zweiter und dritter sich erheblich
vergroflert hatte. Das stimmt iibercin mit der von mir am Film und an
vitalen Farbmarkierungen beobachteten Lingsstreckung im Primitiv-
streifengebiete.

Es driangt sich nun von selbst die Frage auf, was dieser doch zunéchst
recht verwunderliche Doppelwirbel fiir die Entwicklung des Vogels zu
bedeuten hat. Wie bei einer Polonise hat er den Erfolg, dafl Massen, die
zuniichst kaudal lagen, zur Mitte einschwenken und kranialwirts ge-
langen, withrend Massen, die urspriinglich weit kranial und lateral lagen,
den ersteren folgen und infolgedessen an das kaudale Ende des Keimes
gelangen. Sehen wir uns in der Wirbeltierreihe um, so ist das bekannteste
Beispiel fiir ahnliche Vorginge die Entwicklung der Selachier. Ganz all-
gemein sicht man den Rand einer jungen Selachierkeimscheibe als den
weit offenen Urmund an. Von der Stelle der Randkerbe aus schiebt sich
nun der Embryo nach vorn in die Keimscheibe, wobei die benachbarten
Seitenrander der Keimscheibe folgen, indem sie sich in der Randkerbe
vercinigen. Dieses Heranriicken der Seitenrédnder ist von Korsck vor
Jahren durch die Beobachtung angebrachter Marken bestitigt worden.
Diese Entwicklungsbewegung, die frither als in der Wirbeltierentwick-
lung einzig dastehend angesehen wurde, und daher von manchen nicht
recht geglaubt, von anderen zwar geglaubt, aber als eine nicht zu verall-
gemeinernde Caprice der Selachier hingestellt wurde, entspricht genau
dem von mir beim Hihnchen beobachteten Doppelwirbel.

Fir die Knochenfische ist ebenfalls die Einbezichung von Rand.-
partien der Keimscheibe in den Embryo besonders durch die schénen Ar-
beiten von KopscH an der Forelle nachgewiesen. Und zwar kommen auch
hier die am weitesten vorn seitlich gelegenen Randteile am weitesten
nach hinten im Embryo zu liegen. VEIT betont zwar in seiner vorziig-
lichen Zusammenstellung tiber die Primitiventwicklung der Fische die
Nebensiichlichkeit der Beteiligung der seitlichen Teile an der Embryo-
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bildung, gibt aber selbst die Abbildungen von ASSHETON von Gym-
narchus niloticus wieder, die in schénster Weise zeigen, wie auch hier
beim Ablésen des Embryos vom Umwachsungsrande durch einen meinem
Doppelwirbel vollig entsprechenden Vorgang eine Art Primitivstreifen
am hinteren Ende des Embryos gebildet wird. Dieser entspricht genau
dem hinteren Drittel eines Hithnchenprimitivstreifens.

Die Primitiventwicklung der Reptilien ist, soviel ich sehe, niemals ein-
gehend auf Materialverschiebungen hin untersucht worden. Dennoch
scheint der Vergleich junger Keimscheiben, z. B. der von HERTWIG in
seinem Lehrbuche reproduzierten jungen Keimscheiben von Lacerta
muralis Wmrs auf dhnliche Bewegungen wie beim Hiihnchen hinzu-
weisen. Bei der jiingeren liegt die sogenannte Primitivplatte, in die sich
spater die Primitivgrube einsenkt, hinter dem sogenannten Embryonal-
schild, bei der dlteren liegt sie in ihm. Sie wird also gegeniiber den zuerst
weiter vorn und seitlich gelegenen Teilen relativ nach vorwirts verscho-
ben, worin man wohl eine Analogie zu meinem beim Hiithnchen beschrie-
benen Doppelwirbel erblicken kann.

DaB bei Siugetieren nichts itber derartige Bewegungen bekannt ist,
ist bei der Schwierigkeit, sie lebend zu untersuchen, begreiflich. Freilich
ist auch hier von BoNNET eine Randkerbe am hinteren Ende junger
Hundekeimscheiben und von FAHRENHOLZ eine solche beim Menschen
beschrieben worden, die eine Ahnlichkeit mit der Kerbe der Selachier
hat, und die damit das Recht gibt, induktiv auch hier einen Doppelwirbel
anzunehmen. Sie darf aber niemals als alleiniger Beweis fiir ein Bestehen
einer solchen Strémung bei den Sidugern angesehen werden. Sie wird
aber doch die Annahme wahrscheinlich machen, daBl nach dem Nach-
weise des Wirbels bei anderen Wirbeltieren, insbesondere bei den Vogeln,
deren Primitivstreifenstadien ja eine fast véllige morphologische Uber-
einstimmung mit denen der Siuger zeigen, auch in der Siugerentwick-
lung ein derartiger Doppelwirbel eine wichtige Rolle spielt. Ganz be-
sonders bestirken mich in dieser Auffassung die an einem grofien Mate-
riale unternommenen schénen Untersuchungen von STREETER. Kin
Blick auf seine Tafel 4 1406t die auBerordentlich weitgehende Parallelitit
zur Entwicklung des Primitivstreifens und des Mesoderms beim Hiihn-
chen erkennen. Zunichst umfaflt das Primitivstreifenmaterial sichelfor-
mig den hinteren Umfang der Area pellucida. Aus der Mitte dieser Sichel
entwickelt sich dann der Streifen nach vorn, indem sich die Seitenhérner
der Sichel mehr und mehr an sein Hinterende heranziehen.

Schwieriger ist es, das Bestehen einer dem Doppelwirbel vergleich-
baren Bewegung bei anderen, besonders niederen Wirbeltieren, aufzu-
zeigen.

Beziiglich der Amphibien méchte ich W. VoaTs schematische Seiten-
ansicht eines Triton-Keimes vor der Gastrulation mit topographischer



400 L. Griper: Die Primitiventwicklung des Hiihnchens

Eintragung der prospektiven Bedeutung der einzelnen Keimbezirke in
den Verhandlungen der Anatomischen Gesellschaft Freiburg 1926, S. 72,
heranziehen (Tafel II, Abbh. P3). Oben, etwas links der Mitte ist das
spatere vordere Korperende. Rechts bei Hg liegt das Hinterende des
Medullarrohres, das freilich durch Langsstreckung weiter kaudal ver-
schoben wird. Die Chordaanlage liegt gerade umgekehrt: das spitere
kraniale Ende unten nicht weit von der Invaginationsgrube. Hier liegen
zu Seiten auch die ersten Ursegmente, wihrend die letzten und das
Schwanzmesoderm weit vorn (in der Figur links) und lateral liegen. Ver-
folgen wir die Bewegungen der Ursegmente bei der Einstiilpung, so ist
der gleiche Doppelwirbel wie bei Vogelembryonen zu erkennen. Das
zeigt Tafel IT, Abb. P 1 in der Ansicht von dorsal her durch Pfeile ange-
deutet. Auch hier wird hinten gelegenes Material von beiden Seiten ver-
eint durch die Mitte nach vorn gefiihrt, allerdings — und das wird spéter
zu erkliren sein — unter einer oberflichlichen Schicht, wihrend diese
Bewegung beim Hiihnchen an der Oberfliche erfolgt.

Ahnlich diirften die Vorgiinge bei Cyklostomen und vielleicht auch bei
Ganoiden sein.

Der Vergleich der Gastrulation der Amphibien mit der des Am-
phioxus ist so eingebiirgert, dal es nunmehr nicht schwer fallen wird,
auch beim Amphioxus dieselbe Bewegung zu erkennen. Auch hier liegt
das spitere kraniale Chordaende zunichst weit kaudal und gelangt durch
die Invigination erst kranialwirts (Tafel II, Abb. 4 7 und 42). Den
gleichen Gegenzug muf das seitlich davon gelegene prospektive Mesoderm
machen. Ob es an der Blastula ahnlich weit scitlich liegt, wie an einer
Amphibienblastula, wissen wir zur Zeit nicht, ich méchte es aber fiir
durchaus méglich, vielleicht fiir wahrscheinlich halten.

Demnach diwrfen wir jene gegenziigige, poloniseartige Wirbelstrs-
mung der Vigel fir eine Teilbewegung der Gastrulation halten, die wie
bei allen Wirbeltieren den Zweck hat, das prospektive Material fir
Chorda und Mesoderm, das zunédchst in axial umgekehrter Reihenfolge
angeordnet ist, zu dem prospektiven Medullarrohrmaterial in richtige
Anordnung zu bringen *. DaB bei den Vogeln diese Umordnung in einer
oberflichlichen Schicht und nicht gleichzeitig auch ein Unterschieben un-
ter die Medullaranlage, also eine typische Invagination, erfolgt, ist durch
den Dottergehalt der Eier und die dadurch zwangsmiflig hervorgerufene

1 Wenn ich hier von ,,Zweck’* spreche, so meine ich das nicht im teleolo-
gischem Sinne. Ich will damit auch keineswegs gesagt haben, daB ich die pro-
spektive Bedeutung im Sinne einer festen Determination auffasse. Ich halte es
vielmehr durchaus fiir wahrscheinlich, daf erst die Verlagerung die Determination
fiir das verlagerte Material mit sich bringt. Von den Erdrterung aller Deter-
minationsfragen mochte ich aber in dieser Abhandlung grundsitzlich absehen
und mich nur auf die Beschreibung und Vergleichung der Vorginge beschrinken.
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auch anderweit zu beobachtende Verdnderung des Iintwicklungsganges
bedingt, Vorginge, auf die wir in einem spiiteren Abschnitte zuriickzu-
kommen haben.

III. Die Vorginge am Primitivstreifen,

Im vorhergehenden Abschnitte habe ich dargestellt, wie sich der Pri-
mitivstreifen durch doppelte Gegenstrémung bildet und dabei schon
darauf hingewiesen, daB er sich sowohl durch diese Bewegung verlingert,
indem ihm hinten immer neues Material von den Sciten her hinzugefiigt
wird, als auch, indem er sich selbst in die Linge streckt. Beide Vorgange
fihren dazu, dafi die urspriinglich kreisrunde Area pellucida, wihrend
sie in der vorderen Hilfte zwar ihre Kreisform beibehils, in der hinteren
Hilfte mehr und mehr in die Linge gestreckt und birnférmig wird. Die
Primitivrinne erlangt schliellich eine Linge von iiber 2 mm. Bis zu die-
sem Stadium und noch dar-
itber hinaus ist jene doppelte
Gegenstromung immer noch
nachweisbar, wenn sie sich
auch immer mehr auf die
hintersten Teile beschrinkt
und immer schwicher wird.
Schon vom ersten Auftreten
der Primitivrinne an geht

sicunmerklich in eine zweite
. - : . Abb. 7. Schema der Stromungen an einem jungen Primitiv-
Bew egung uber, dicbald das streifen, « in der oberflichlichen Schicht, b in der tieferen

ganze Bild beherrscht, und Schicht.
derenStudiumich einegrofe

Anzahl von Aufnahmen gewidmet habe. Is sind die 50 Stereokinoanf-
nahmen Ad, AE, AF, AG, AH, AI, AK, AM, AN, A0, BD, BL,
BH, BI, BK, BL, BM, BN, BO, CB, (D, CH, CK, CL, CM, DA, DB,
DC, DE, DF, DH, DI, DL, DM, EA, EB, ED, EL, EF, EG, EH, EJ,
FC,FB, FD, FE,FF, FH, FJ, F). Unter ihnen befinden sich einzelne,
die auch zum Studium des Doppelwirbels gedient haben.

Wie ich schon bei der Schilderung des ersten Aufiretens der Primitiv-
rinne angegeben habe, wird diese nicht durch cine einfache Faltung der
Keimscheibe gebildet, sondern dadurch, dal} iber die Réinder der Grube
Material des oberfliichlichen Blattes von den Seiten herzustromt und in
die Ticfe verschwindet. Diese Stromung ist an jungen Primitivrinnen
vorn am lebhaftesten und bringt Material heran, das seitlich vor ihrem
vorderen Ende liegt (Abb. 7a). Mit dem Lingerwerden des Primitiv-
streifens wird die Strémung vorn schwiicher und schwiicher, withrend sie
hinten noch andauert. An der normalen Existenz dieser oberflichlichen
Materialverschiebung kann nach den zahlreichen Fillen, in denen ich sie

Ja 7b

W, Roux’ Archiv 1. Entwicklungsmechanik Bd. 116. 26
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einwandfrei beobachtet habe, keinerlei Zweifel bestehen, und sie war auch
an einzelnen der 1926 in Freiburg von mir projizierten Embryonen
sichtbar.

Gestort wurde die Beobachtung an diesen Aufnahmen allerdings da-
durch, daB ganz offenbar eine entgegengesetzte Stromung in wahrschein-
lich anderer Schicht gleichzeitig mit abgebildet wurde und so ein unauf-
losliches Durcheinander entstand. Das Bestreben zur Auflésung fiihrte
dann im Jahre 1927 zur stereokinematographischen Methode und damit
zum Erfolg.

Schon im ersten Durchsichtsprotokoll ist bei 23 der obigen Embryo-
nen eine Strémung notiert, die der oben beschriebenen entgegengesetzt
liuft (Abb.7b), und in den meisten Fillen 1dBt sich bei stereoskopischer
Betrachtung auch feststellen, dafl die von der Medianlinie nach auBlen
und etwas nach vorn wandernden Partien tiefer liegen als jene andere
Schicht, in der die mediopetale Stromung beobachtet wird, und die sich
als die duBere Keimschicht unschwer feststellen 148t.

Aus der Fillle der Beispiele wihle ich die Stereokinoaufnahme des
Embryos ('] nicht, weil etwa in ihm die Stromung besonders lebhaft und
die Tiefenlage besonders gut feststellbar wire, sondern, weil er in einer
tieferen Schicht ganz zufillig eine Zelle enthilt, die durch die Masse der
in ibr gefarbten Partikelchen auf jedem Bilde wieder erkannt und identi-
fiziert werden kann, so daf3 dieser Fall sich besonders zur Publikation
eignet.

Der Embryo CM wurde nach 17 stiindiger Vorbebriitung in der be-
schriebenen Weise gefirbt und zugedeckt und dann 9 Stunden lang
kinematographiert, in welcher Zeit er sich von einem 1,8 mm langen kurz
vor der Kopffortsatzbildung stehenden Primitivstreifen bis zu einem
Primitivstreifen mit 0,6 mm langem Xopffortsatz entwickelte. Die
Abb. 8a zeigt den Embryo 30 Minuten nach Beginn der Aufnahme, in
welcher Zeit die durch die kaum vermeidbare Abkiihlung unter Um-
stinden hervorgerufene Zusammenziehung der Keimscheibe sich wieder
ausgeglichen hat. Aus Griunden der Sparsamkeit bei der Publikation gebe
ich nur das linke Teilbild dieser Stereoaufnahme wieder. Dagegen ist
eine 18 Minuten spéiter gemachte Sterecaufnahme in dem Bildpaar
Abb. 8b, ¢ wiedergegeben. Bei der Stereobetrachtung wolle man beach-
ten, daB alle zufilligen Flecken und Fehler der Aufnahme hoch iiber der
Bildebene zu schweben scheinen und nach kurzer Gewshnung nicht mehr
wahrgenommen werden, ferner daBl die iiber dem Embryo liegenden
Medien (EiweiBschichten und Gelatineplittchen) nie vollig sauber sind
und deswegen haufig iiber der Keimscheibe kleine Teilchen schwebend
zu sehen sind. Die Keimscheibe selbst scheint zun#chst keine sehr groBe
Tiefe zu haben. Man mage aber bedenken, daf eine fixierte Keimscheibe
bei einem Querdurchmesser der Area pellucida von iiber 2 mm innerhalb



403

ischen Untersuchungen.

inematograph

reok

nach ste

plig §93yoa1 pirg sexull pig soquwl
“9911q9q uspunyg /e 2T 9 99I03q3q Uapums ‘e Ll Q ‘po)m1qeq wapuN)g )y LT P

gl USUANII USIUDIOS Jop 9SB[UIJALT, SUDNHIM
a1 SEP ‘PIIoaIslg SIRULIOU UIS Ud(AHId 8IIIaI0A YosTOY80a19)8 2 pun q

K gg 1817

*133Mmaq 5JYNL
Yot 9PUAUIdLISIA JOI} ‘SNUI[ YoBU UOIR woqwy dBul( opuLnidlIsie YIT[UYIRIY
-19q0 :S[emMUdBUE3uNIomag Usule Usqedla JAuraleA yosidoNsosle)s @ pun v

Uy usyduynH ‘8 'qqv

26%*



404 L. Griper: Die Primitiventwicklung des Hiihnchens

derselben eine maximale Dicke von 0,1 mm hat, und dalB3 die Dicke von
auBlerer Keimschicht und Mesoderm zusammen in der Néhe des Primi-
tivstreifens 0,06 mm betrigt. Die Oberflichen der Keimschichten als
solche sind nicht erkennbar, da die Schichten ja unsichtbar sind und die
in jhnen verteilten gefarbten Partikel in sehr verschiedener Héhe in den
Zellen liegen. Da nun in diesem Stadium die Keimschichten unmittelbar
aneinander liegen, so ist bei der gewohnlichen Stereobetrachtung eine
scharfe Scheidung zwischen duBerer Keimschicht und Mesoderm nicht
moglich. Man sieht vielmehr wie in einer Aufschwemmung eine ziem-
lich gleichmiBige Tiefenverteilung der gefirbten Kérnchen. Ein Kunst-
griff, doch zu einer stereoskopisch reinlichen Schichtenscheidung zu
kommen, wird weiter unten besprochen werden. Um sich an das Tiefen-
sehen zu gewohnen, betrachtet man am Bildpaar 8b, ¢ am besten zu-
nichst den vorderen rechten Rand der Area pellucida. Besonders die
rechte der beiden in diesem Falle vorhandenen nicht seltenen Entoderm-
blasen gibt einen betriichtlichen Tiefeneindruck. Nun gehe man langsam
rechts seitlich vom Primitivstreifen nach hinten, und man wird auch hier
die kleinen dunklen Kérnchen in verschiedener Tiefe schweben sehen.
Nun betrachte man das durch einen Pfeil bezeichnete groBere (0,05 mm)
Kliimpchen, das 0,2 mm, 18 Minuten frither (Abb. 8a) sogar nur 0,15 mm
geitlich von der Mitte des hintersten Teiles der Primitivrinne liegt, und

Abb. 9. Stereobild, Vergr. 231/3X. Hithnchen QM etwa 25 Stunden bebriitet.

-
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man wird feststellen, daB es den tieferen Schichten, aber nicht der tiefsten,
angehért. In Abb.9 etwa 7 Stunden spiter, in der ein 0,35 mm langer
Kopffortsatz vorhanden ist, ist das Kliimpchen 0,5 mm von der Mitte des
Primitivstreifens entfernt und verlat den linken Rand des rechten Bil-
des. Etwa 8 Stunden (Abb. 10) nach der ersten Aufnahme hat der Kopf-
fortsatz die Linge von 0,65 mm und das Kliimpechen ist 0,65 mm von der
Mediane entfernt, ist also in diesen
8 Stunden 0,5 mm lateralwirts ge-
wandert. Einige Minuten spiter hat
es auch den linken Rand des linken
Bildes mit zunehmender Geschwindig-
keit verlassen. Durch Betrachten
des Laufbildes kann man sich iiber-
zeugen, dafl das Kliimpchen auf allen
Aufnahmen dasselbe ist und in tiefe-
ren Schichten lateralwirts wandert.
Diese Wanderung diirfte durch die
beigefiigten Abbildungen hinreichend
belegt sein.

Die Wanderung eines solchen ein-
zelnen Korperchens hat aber keine
besondere Bedeutung, sie konnte
durch irgendeine Zufalligkeit bedingt
sein. Im Stereokinobild sieht man
aber eine ganze tiefere Schicht in
gleicher Geschwindigkeit seitwirts
wandern, und das ist natiirlich von

Abb. 10. Vergr. 231/3X. Hiihnchen ¢'M
besonderer Bedeutung. Ich habe auch 251/, Stunden bebriitet.

dariiber nachgesonnen, ob es mdog-
lich ist, in einer Publikation die Wanderung dieser ganzen Schicht ein-
zeln schwer wieder erkennbarer Kérperchen bildmiiBlig zu belegen.

¢

Tiefeneindruck: +
0
zugehorige Stereobilder: + +
to ot
linkes Bild rechtes Bild

In dem oben stehenden Schema sei o ein im Vergleich zu dem - ober-
flachlich, ¢ ein tiefgelegenes Objekt. In den zugehérigen Stereobildern,
die sich stereoskopisch vereinigen lassen, wird in dem Teilbild fiir dasrechte
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Auge das Bild von ¢ gegen das Bild von o nach rechts verschoben sein.
Umgekehrt wird, wenn man zwei einfache nicht stereoskopische zeitlich
hintereinander folgende Kinobilder so stereoskopisch vereinigt, dal man
das vorhergehende mit dem linken Auge, das spitere mit dem rechten be-
trachtet, cin in dem zeitlichen Zwischenraum nach rechts verschobener
Bildteil tiefer erscheinen miissen, cin nach links verschobener oberflich-
licher.

Wenn man das Bildpaar Abb. 8a und b stereoskopisch miteinander
vereinigt, von denen a 18 Minuten frither aufgenommen ist als das andere,
dic aber beide die linken Teilbilder der Stereoaufnahmen darstellen, die also
stereoskopisch vereinigt bei Bewegungsruhe ein ebenes Bild geben miiB3-
ten, so sieht man sofort, dal} jenes dunkle Kérperchen dem Beschauer er-
heblich nédher zu licgen scheint. Das heilit nach unsercr obigen Ausein-
andersetzung, daB es sich im Aufnahmeintervall relativ nach links ver-
schoben hat. Bei genauerer Betrachtung wird man dann auch weiter
hinten in der Nidhe des Randes der Area pellucida zwei Kérperchen
sehen, die in gleicher Ebene und — worauf ich unten noch zuriickkommen
werde — hoher als dieser Rand liegen; d. h. sie bewegen sich schueller
lateralwirts als dieser Rand. SchlieBlich wird man bei lingerer Betrach-
tung eine ganze in gleicher Hohe liegende Schicht allerdings unscharf ab-
gebildeter Korperchen sehen, die sich also alle gleichmiBig nach lateral
bewegen. Die Lateralbewegung, die auf der linken Seite der Keimscheibe
nach links geht, geht auf der rechten nach rechts. Wir werden also auf
der rechten Seite nach lateral verschobene Massen tiefer als andere zu
sehen glanben. Dies siecht man am leichtesten an den heiden Entoderm-
blasen rechts und links vom vorderen Primitivstreifenende. Die linke
scheint néiher, die rechte ferner zu licgen als der Hauptteil des Embryos.
Im Anschluff an die rechte Blase wird es dann gelingen, durch die ober-
flichlichen stark gefirbten Massen hindureh auch eine Schicht tieferer
Kornchen zu sehen. Durch Vergleich mit dem normalen Stereobildpaar
8b, ¢ wird man sich leicht iiberzeugen, daBl diese Schicht hier auch tief
liegt, dal also diese Lateralbewegung wirklich eciner tiefen Schicht
des Embryvos zukommt,

Es entsteht nun die Frage, ob die beiden beschriebenen, in Abb. 7a
und b schematisch durch Pfeile bezeichneten Strémungen, von denen die
erste in der oberflichlichen Schicht lauft und tief in die Primitivrinne
verfolgt werden kann, und die zweite von den Sciten der Primitivrinne
ausgeht, ob diese beiden eine einheitliche Gegenstromung des gleichen
Materiales in verschiedenen Tiefensind. Trotz der zahlreichen Aufnahmen
ist es mir nicht gelungen, auch nur einmal ein besonders auffilliges Kor-
perchen in die Primitivrinne einwandern und wieder nach seitwirts
laufen zu sehen, weil die Wande der Primitivrinne steil sind und die ge-
farbten Korperchen so dicht liegen, dafl sie sich nicht mebr abgrenzen
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lassen. Wenn nun nach einiger Zeit in der Nihe der Stelle, wo ein dunkies
Kérperchen verschwunden ist, wicderum eines auftaucht, wie ich das
mehrfach sah, so ist seine Identitat mit dem ersteren nicht zu beweisen,
Man sieht aber doch so betriichtliche Mengen von Material der oberflich-
lichen Schicht in die Primitivrinne hinein verschwinden, dafl es nicht
wahrscheinlich ist, daB dies Material ganz zum Verstiirken der axialen
Teile verwendet wird, sondern dall es auch wieder irgendwohin abwan-
dern muB, Somit bleibt als natiirlichste Deutung nur die iibrig, dall das
oberfliachlich mediopetal heranstromende Material in die Primitivrinne
einstromt, um in der Ticfe umzukehren und mediofugal wieder abzu-
stromen. Das heif3t, cin tiefes Blait wird durch Einwandern eines ober-
flichlichen gebildet.

Es fragt sich nun, oh dieses tiefere Blatt das Entoderm oder das Meso-
derm ist. Durch Betrachten der Stereoaufnahmen ist das nicht sicher zu
eruieren. Immerhin spricht aber die Lage und Dicke der Schicht fiir die
Annahme, daBl es das Mesoderm ist. Das Xntoderm wird wihrend der
Vergroflerung der Area pellucida immer diinner und bedarf kaum eines
wesentlichen Zellzuschusses, und den kann es leicht vom duBeren Rande
her erhalten. Wenn sie aber wirklich dem Entoderm zugehorte, dann
wiirde die Geschwindigkeit der mediofugalen Strémung nicht groBer sein
als die des zuriickweichenden Opakarandes, und das ist sie tatsichlich, wie
wir unter anderem auch aus dem Hoherliegen der bewegten Koérnchen
bei der Stereobetrachtung von Abb. 8 a, b gesehen haben. Daraus folgt,
dafl die mediofugale Stromung tatsichlich dem Mesoderm angchéort.

Zur Kontrolle der cben beschriebenen Bewegung nahm ich vitale
Farbmarkierungen vor. Das Herangleiten der oberflichlichen Schicht
an die Primitivrinne und das Einstromen des Materiales in diese ist immer
sehr leicht festzustellen. Ich verzichte daher auf die Beschreibung von
Einzelfallen. Seitliche runde Marken riicken an diec Primitivrinne heran
und bekommen hier cinen gradlinigen, scharfen Rand. Marken, die {iber
die Rinne hinweggreifen, zeigen schon nach wenigen Minuten in der Tiefe
der Rinne eine Aufhellung, ob durch Verdinderung oder Auswanderung
der Farbe oder Seitwartswandern der Zellen, sei hier nicht entschieden.
23 Embryonen wurden im Stadium des noch nicht voll ausgewachsenen
Primitivstreifens dicht neben der Rinne markiert. 6 mochte ich vor-
liufig ausschalten, weil sie am vorderen Ende markiert wurden und zur
Prifung einer anderen Beobachtung dienen sollten. Einige von den
itbrigen 17 waren iibrigens mit Nilblau leicht angefirbt und mit
Neutralrot markiert. Bei 7 von den 17 konnte nach dem Einstrémen in
die Rinne eine Ausbreitung der Fiarbung beobachtet werden. Bei 3 von
ihnen konnte man am abgehobenen aber lebenden Keime sicher eine
Firbung der tieferen Schichten seitlich von der Rinne feststellen. Aber
in 2 Fillen war die Firbung so blafl und tiber so weite Strecken verbreitet
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und zwar besonders an runde Kugeln gebunden, daB ich mich nicht zu
einem festen Urteil entschlieBen kann. Nur in cinem F' alle, wo an einem
12 stiindigen Primitivstreifen die mittlere Region ohne Mitfirbung seit-
licher Teile gefirbt worden war, fand ich am anderen Tage bei einem Em-
bryo von etwa 8 Urwirbeln, geschlossenem Medullarrohr und kugelfsr-
migem Vorderhirn ein kurzes Stiick Primitivstreifen hinter dem Knoten
gefarbt, und von hier aus gingen zwei 1 mm lange Fortséitze nach seitlich
und vorn, im ganzen ein Hufeisen von 0,9 mm Breite bildend. Diese
Schenkel lagen mit Sicherheit tiefer als das Ektoderm.

Allerdings wiirde ich allein auf Grund meiner Befunde bei der vitalen
Farbmarkierung niemals mit Sicherheit auf das Vorhandensein einer vom
Primitivstreifen mediofugal laufenden Mesodermstromung schlieBen.
Auch R. WErzEL, der cine solehe ebenfalls vermutet, schreibt, dafl ithin
der Nachweis nicht gelungen sei. Trotzdem sprechen diese Versuche in
Erginzung der stereokinematographischen Betrachtungen fiir die Rich-
tigkeit der oben ausgesprochenen Ansicht, dal} die oberflachliche Schicht
am Primitivstreifen in die Tiefe wandert und vielleicht nach einer Pause,
in der das Material sich staut, sich seitwirts wieder als Mesoderm aus-
breitet.

Sehen wir uns in der Literatur nach Beobachtungen iber die beschrie-
bene Stromung um, so ist mir iber die erste oberflichliche mediopetale,
wenn man nicht in dem von HoaprLry als Kondensation des breiten Pri-
mitivstreifens beschriebenen Vorgange etwas Ahnliches erblicken will,
nur jene zitierte ganz beildufig gemachte Angabe R. WETzZELs bekannt,
die mir eine grofie Freude war, weil sie Tatsachen, dic meine Filme zeig-
ten, bestitigte, Beide Beobachtungen sind selbstverstindlich ginzlich
unabhingig und mit géanzlich verschiedenen Methoden errungen. Fiir
den zweiten Tecil der Bewegung, den mediofugalen, tiefen, liegen tat-
sichliche Beweise seines Bestehens von anderer Scite, soviel ich sehe, nir-
gends vor. Allerdings nehmen wohl die meisten Autoren (KOLLICKER,
HEerrwic, RaBr, RUcKERT und andere) und mit ihnen die herrschende
Lehrmeinung an, dall wenigstens ein Teil des Mesoderms aus dem Primi-
tivstreifen seitwirts hervorwichst, und daB damit der Primitivstreifen
ein Wachstumszentrum ist (reichliche Mitosen sind beschrichen), aber
alle diese Autoren wulBten nichts von dem ersten mediopetalen ober-
flachlichen Teil der Stromung.

Fragen wir uns nun nach der Bedeutung dieser Bewegung, so ist zu-
niichst als ihr Erfolg zu konstatieren, daB das zuerst oberflichlich He-
gende prospektive bzw. prisumptive Mesoderm in eine tiefere Schicht
iiberfithrt wird und zwar so, daB zuerst die prisumptiven Seitenplatten,
die offenbar zunéchst medial liegen, und erst dann die offenbar zuerst
lateral liegenden priasumptiven Urwirbel anriicken. IThnen folgt das pri-
sumptive Medullarrohr und die Epidermis, die zunichst recht weit
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lateral und vorn gelegen waren und die auf diese Weise zur Deckschicht
des Mesoderms werden.

Zum Verstéindnis dieses Verhaltens mussen wir uns nach dhnlichen
Vorgiangen bei der Entwicklung anderer Wirbeltiere umschauen.

Fiir die Amphibien méchte ich zu diesem Zwecke wieder die schénen
Feststellungen W. Voats und das Schema heranziehen, das er in Abb. 8
seines Vortrages auf der Freiburger Anatomenversammlung gegeben hat
(etwas vereinfacht in meiner Tafelbildung P 2 wiedergegeben). Mit U
ist die spatere Urmundrinne bezeichnet, die dem Rande der Primitiv-
rinne vergleichbar ist. Lateral davon folgen die prisumptiven Seiten-
platten, dann die prisumptiven Urwirbel, dann — wenn wir von einem
schmalen Zipfel Chorda zunichst abschen — das prasumptive Meduliar-
rohrund das priasumptive Hautektoderm. Diese Gebilde kommen nun wiih-
rend des weiteren Fortschreitens der Gastrulation durch Herumwandern
um den Urmundrand U sukzessive zur Invagination. Der Vorgang ist
bis in die Einzelheiten dem beim Hiihnchen von mir beschriebenen ver-
gleichbar, nur daB hier die beiden Umschlagsriinder kein breites Ento-
dermfeld umfassen, sondern iber dem (nach PATTERSON zungenférmig)
darunter lHegenden Entoderm eng aneinander geschlossen sind. Wenn
man jenen Vorgang beim Amphib als Gastrulation bezeichnet, so muf3
dieser beim Hithnchen natiirlich auch als Gastrulation bezeichnet wer-
den. Freilich sehen wir beim Hithnchen die beiden Vorgéinge, nimlich die
im vorhergehenden Teile beschriebene poloniiseartige Gegenstrémung
und die hier beschriebene Invagination des Mesoderms unter das Ekto-
derm, als zwei villig verschiedene, zeitlich aufeinander folgende Vor-
ginge, wihrend beim Amphibium beide Vorginge in einer einzigen ge-
meinsamen resultierenden Bewegung ablaufen. Dall dabei im Quer-
schnitte Bilder entstehen, die der Mesodermbildung durch Ausstiilpung
vom geschlossenen Urdarm beim Amphioxus vergleichbar sind, heweist
nur wieder die prinzipielle Gleichartigkeit der Vorgiinge.

Bei den Selachiern wird der Keimscheibenrand als Urmundrand ange-
sehen, und es ist allgemein angenommen und besonders von C. RABL
studiert, dafl von ihm aus das Mesoderm sich zwischen die beiden pri-
miren Keimblitter hineinschiebt. Eigene Iirfahrungen am lebenden
Selachierkeime fehlen mir, so daB ich nicht in der Lage bin, zu der An-
sicht C.RABLs, dall das Mesoderm aus der tieferen Schicht (Entoderm)
hervorgeht, Stellung zu nehmen. Es kénnte hier doch auch so sein wie
bei den Vogeln, daB das prisumptive Mesoderm in der Oberflichen-
schicht liegt und iiber den Keimscheiben-(Urmund-jrand hinweg in-
vaginiert wird. Um das zu entscheiden miiite man mit modernen Metho-
den den lebenden Keim untersuchen. Beide Annahmen wiirden aber
trotzdem keine prinzipielle Verschiedenheit bedeuten, wie unten niher
zu erdrtern sein wird.
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Bei den Cyclostomen diirften die Vorgéinge édhnlich wie bei den
Amphibien sein. Bei den tibrigen Fischen sind mir dhnliche Strémungen
nicht bekannt, womit natiirlich nicht gesagt sein soll, daB sie nicht
vorhanden sind.

Beim Amphioxus mull man die segmentale Ausstiillpung des Meso-
derms aus der Urdarmwand zwischen Ektoderm und Mesoderm hinein
diesen Vorgiangen fiir homolog erklaren, denn das Resultat beider ist das
Hineingelangen des Mesoderms zwischen Ektoderm und Entoderm.
Auch darauf komme ich unten zuriick.

Auch firr die Mesodermbildung der Saugetiere haben wir geniigend
Anhaltspunkte, um die Einheitlichkeit der Vorginge zu erkennen. Auch
hier sind es hauptsiichlich die schénen Untersuchungen von STREETER,
die erkennen lassen, dafl das Mesoderm zunichst unter dem Primitiv-
streifenmaterial auftritt, sich von da zunichst etwas nach hinten, dann
aber sehr energisch nach lateral vorn ausbreitet und schlieflich nur eine
kleine Zone vor dem Kopfe mesodermfrei 1af3t.

Aus dem vorhergehenden geht klar hervor, daf die Involution ober-
flachlichen Materiales iiber die Primitivrinnenrinder hinweg mit aller-
groBter Wahrscheinlichkeit als Mesodermbildung aufzufassen und der
Mesodermbildung anderer Wirbeltiere vergleichbar ist, und da wir die
Mesodermbildung bei den hoéheren Wirbeltieren von der Gastrulation
nicht trennen kénnen, so miissen wir sie als eine weitere dritte Phase der
Gastrulation der Vogel ansehen.

1V. Chordabildung.

Die Ausbildung des Primitivstreifens bis zur Linge von iiber 2 mm
erfordert bis zum Auftreten des ersten Anzeichens eines Kopffortsatzes
etwa 18 Bebritungsstunden. Freilich ist sie damit keineswegs abge-
schlossen, und man kann gelegentlich noch an Embryonen, an denen sich
die Medullarfalten schon erhoben haben, am hinteren Ende Andeutungen
der beschriebenen typischen Stromungen bemerken. Das erste Auf-
treten des Kopffortsatzes ist iiberhaupt recht schwer zu bestimmen, denn
das Material, das ihn bildet, ist sicher schon einige Zeit an Ort und Stelle,
bevor er als verdichteter Gewebsstrang vor dem vorderen Primitivstrei-
fenende sichtbar ist.

Da die Vorgénge am HEnsENschen Knoten, wie zum Teil ja auch aus
der literarischen Einleitung zu ersehen ist, immer ein ganz besonderes
Interesse beansprucht haben, und die meisten Forscher sie sich zweifellos
als irgendwie geartete lebhafte Invagination vorgestellt haben, habe
ich ihrem Studium eine grole Reihe von (38) Stereokinoaufnahmen ge-
widmet. Es sind dies, von unbrauchbaren abgesehen, die Aufnahmen:
AB, AC, AD, AE, AF, AG, AL, AN, AO, BB, B(C, BF, B@, BK, BL,
BN, BO, BP, PQ, CJ, CM, DA, DB, DC, DE, DH, DK, DL, DM, EA,
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EB, EC, ED, EE, EF, EH, FE, FF. Unter diesen befinden sich ein-
zelne, bei denen der Kopffortsatz schon linger war und die Medullarfal-
ten sich bereits erhoben.

In der Abb.8 ist vor dem
vorderen Ende der Primitiv-
rinne ein zarter Schatten zu
sehen. Dieser Schatten ist der
Beginn des Kopffortsatzes.
Die Art seiner Entstehung
kann man aber besser an etwas
spateren Stadien beobachten,
weil hier die Bewegungen leb-
hafter sind. Man sieht dann
deutlich, wie der HEnsENsche
Knoten sich rasch nach hinten
zu verschiebt. Diese Verschie-
bung machen die folgenden
Teile des Primitivstreifens mit,
und zwar um so weniger, je
weiter hinten sie liegen und je
tiefer sie in der Primitivrinne
liegen, d. h. die Oberkante der
Rinne geht nach hinten, um
8o schneller, je weiter vorn sie
liegt. Diese Bewegung nimmt
an Geschwindigkeit zu bis auf
0,2 mm in der Stunde und mehr
und hilt mindestens bis zur
Abhebung des Schwanzes von
der Keimscheibe an. Manch-
mal verschiebt sich anfangs
das Ektoderm in breiter Front
gleichzeitig mit dem HENSEN-
schen Knoten, aber nur so
lange, bis die ersten Andeu-
tungen der Medullarfalten er-
kennbar sind. Dann beschrinkt
sich die Bewegung stets auf die
axialen Teile. Da die Medullar-
falten z. B. bei etwas verzoger-
ter Entwicklung im Verhaltnis
zum Kopffortsatz relativ frith
auftreten kénnen, so ist hier ein

Stereoskopisch vereinigt ergeben sie einen

Oberflichlich erscheinende Gebilde haben sich nach lioks, tiefer erscheinende nach rechts bewegt.

Bewegungsnachweis.

Abb. 11. Vergr, 28/3X. Hiihnchen (‘). Zwei linke Teilbilder, « eine Stunde friiher aufgenommen als b.
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individuell variierendes Verhalten festzustellen. Auch der in der tiefen
Schicht liegende Kopffortsatz folgt dieser Verschiebung, indem jedoch die
einzelnen Teilchen immer weniger rasch folgen, je weiter sie kranial liegen.
Der Vorgang ist genau dem des Ausziehens der Post beim Rohrenziehen der
Glasbliser zu vergleichen, zumal der Kopffortsatz dabei schmaler wird und
die Chorda bildet. Dieses Schmalerwerden ist als mediopetale Bewegung
im Kinobild direkt sichtbar, und ich habe trotz genauester Beachtung nie-
mals eine mediofugale Bewegung vom Kopffortsatz ausgehen sehen. Je-
denfalls kann ich mit Bestimmtheit behaupten, daf eine Mesoderment-
wicklung vom Kopffortsatz nach der Seite hin niemals stattfindet. Alles
Mesoderm seitlich vom Kopffortsatz stammt vom Primitivstreifen und
ist durch seine relative Vorverlagerung bzw. durch Rickverschiebung
des HeNsENschen Knotens erst auf die Seite des Kopffortsatzes ge-
kommen. Wenn man also mit C. RABL von gastralem und peristomalem
Mesoderm sprechen will, so darf man diese Ausdriicke zum mindesten
beim Hithnchen nicht im Sinne einer Ursprungsbezeichnung, wie es
C.RaBL wollte und wie es wohl auch HErRTW1G und andere getan haben,
sondern nur im rein topographischen Sinne gebrauchen, denn alles Meso-
derm des Hithnchens kommt vom Primitivstreifen, und das meiste muf3
itber den Primitivrinnenrand, d. h. itber den Urmundrand und ist somit
peristomales Mesoderm. Wie weit das auch fiir andere Wirbeltiere gilt,
soll weiter unten erdrtert werden.

Besonderes Augenmerk habe ich nun darauf gerichtet, ob, wie etwa an
der dorsalen Urmundlippe der Amphibien, an der mit dieser so gern ver-
glichenen vorderen Begrenzung der Primitivgrube eine lebhafte Ein-
rollung stattfindet. Tatséchlich habe ich auch von den seitlichen Teilen
des HENsENschen Knotens — aber nur sehr unsicher — in der Median-
ebene einzelne kleine gefirbte Koérnchen um die Lippe herumwandern
und spiter in der Chorda erscheinen sehen. Wahrend dieser Zeit, in der
das Kornchen relativ zur Urmundlippe kaum mebr als 0,1 mm zuriick-
gelegt hatte, war der HENSENsche Knoten um itber 1 mm nach hinten ge-
wandert. Dabei hatte ich den Eindruck, als ob Kdérnchen, die in den
tieferen Teilen der Primitivrinne und verhaltnismaBig weit hinten gelegen
hatten, beim Zuriickwandern des HENSENschen Knotens in diesen auf-
genommen und zam Aufbau der Chorda verwandt wurden, d. h. also, daB3
die Chordaanlage frither ein schmaler, um das vordere Ende der Primitiv-
grube herumgebogener Streifen der dufleren Schicht war.

Um diese Lingsbewegungen im Bilde zu demonstrieren, habe ich die
linken Teilbilder zweier etwa 1 Stunde auseinanderliegender Aufnahmen
desselben Embryos, von dem auch die Abb. 8, 9 und 10 stammen, in
Abb. 11 so nebeneinander gesetzt, daB die Langsachse des Embryos quer
steht. Das linke Bild ist das frithere, das rechte das spitere. Nach dem
oben erorterten Prinzip miissen alle dem Beschauer niher erscheinenden
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Punkte sich gegeniiber den iibrigen nach links bewegt haben. Die Stereo-
betrachtung ist dadurch etwas erschwert, daB in dem Intervall zwischen
den Aufnahmen Bewegungen ja,
nicht nurin der Lingsachse des
Embryos, sondern auch senk-
recht dazu stattgefunden ha-
ben. Trotzdem ist stereoskopi-
sche Vereinigung méglich, und
dann erscheint die vordere Um-
grenzung der Primitivrinne bei
weitem am néchsten. Die Pri.
mitivfalten selbst fallen von
dieser Hohe nach hinten bis zu
dem Niveau der iibrigen Keim-
scheibe ab, d. h. die vorderen
Teile des Primitivstreifens
wandern schneller rickwirts
als die hinteren, und das heiBit
wieder, daBl der Primitiv-
streifen sich verkiirzt, indem
er schrumpft. Die betrachtliche
stereoskopische  Tiefe des
Hexsenschen Knotens und
der angrenzenden Primitiv-
rinnenteile zeigt aber, daB
nicht alle Teile mit der gleichen
Geschwindigkeit nach rick-
warts ricken; und zwar sind
das die korperlich tiefer ge-
legenen Teile des Knotens, die
also auf diese Weise in den
Kopffortsatz gelangen miissen.
Der Kopffortsatz fillt eben-
falls vom héchsten scheinbaren
Niveau rasch auf ein tieferes
ab, jedenfalls seine nach kra-
nialwirts rasch abnehmende
Wanderungsgeschwindigkeit
nach kaudal dokumentierend.
Seitwirts vom Primitivstreifen
und Kopffortsatz fillt die
Scheinfliche rasch steil ab,
ein Zeichen dafiir, daBl an der

Zwei linke

Alle Gebilde, die oberflichlich zu liegen scheinen, haben sich nach links (caudal) verschoben,
b

o

Abb. 12. Vergr. 231/;X. Hiihnchen FJ. Stereoskopischer Bewegungsnachweis fiir die Caudalverschiebung des HENSENschen Knotens.

Teitbilder, @ 30 Minuten friither aufgenommen als b.
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Kandalbewegung fast nur die axialen Organe teilnehmen. Weiter seitlich
sieht man mehrere Schieinschichten, weil sich dort die Keimblitter als Gan-
zes gegeneinander verschichen. Doch sollen diese Vorginge, sowic die am
Rande der Area pellucida und an anderen Stellen, aus der jetzigen Betrach-
tung vorliutig ausgeschaltet scin. Ubrigens konnen derartige Bilder wie
Abb. 11a, b durch sorgfiltigen Vergleich mit orthostercoskopischen Bil-
dern der gleichen Aufnahmen unter Umstéinden auch die genauere Unter-
scheidung der cinzelnen Keimbléitter ermdéglichen.

Das Bildpaar Abb. 12a, b ist in &hnlicher Weise von einem etwas il-
teren Embryo entnommen. Die heiden Aufnahmen sind noch nicht
1/, Stunde zeitlich voneinander entfernt. Soweit der Primitivstreifen im
Bilde liegt, scheint er den First eines hohen, steilen Daches zu bilden, und
am First des Giebels liegt der HuxsExsche Knoten, d. h. diese beiden Ge-
bilde wandern mit betriichtlicher, annihernd gleicher (feschwindigkeit
nach hinten, wihrend die lateral angrenzenden Teile, je weiter sie lateral
Hegen desto langsamer folgen. Betrachtet man die Chorda, so scheint sie
von dem HexseENschen Knoten kranialwiirts wie ein vom Giebel des
Hauses herabgespanntes Seil gerade zu dem tieferen Niveau der ibrigen
Keimscheibe herabzuziehen. Das besagt, da$ sie sich in ihren kranialen
Teilen nicht gegen die iibrigen Teile des Embryos verschiebt, kaudal da-
gegen mit dem HexsExschen Knoten nach hinten wandert, d. h. sie wird
von ihm wie beim Rohrenzichen sausgezogen. Die Medullarfaltenbewe-
gungen interessieren in diesem Zusammenhange nicht, es sei nur nebenbei
erwiahnt, dafl auch sie in der Nachbarschaft des HENsENschen Knotens
riickwiirts wandern, wenn auch mit geringerer Geschwindigkeit als
dieser.

Auch die in dicsem Abschnitte geschildertetr Vorginge habe ich an
einer Anzahl von vitalen Farbmarkierungsversuchen kontrolliert, ob-
gleich die Resultate der Stereokinomethode hier alle wiinschenswerte Klar-
heit besitzen. Es liegen mir 12 Protokolle mit einschligigen Versuchen
vor. Aus ihnen geht hervor, daB man stets Chorda gefirbt erhélt (Kr-
haltung der Farbe und Weiterentwicklung vorausgesetzt), wenn man den
Hexsenschen Knoten bzw. das vordere Ende des Primitivstreifens bei
Embryonen von etwa 12 Bebritungsstunden an anfirbt. Bei voller
Entwicklung des Primitivstreifens (etwa 18 Bebriitungsstunden) miissen
Marken, die wenigstens teilweise in die Chorda tibergehen sollen, im krani-
alen Drittel der Primitivrinne liegen. Meistens werden Teile des Medul-
larrohres mitgefarbt. Nur in einzelnen Fillen ist es mir gelungen, nur
die Chorda gefirbt zu erhalten. Nicht gefirbt wird die Chorda, wenn
man die Marke etwas vor dem vorderen Ende der Primitivrinne oder in
ihren hinteren zwei Dritteln anbringt. Bei der gleichzeitigen Anfirbung
von Chorda- und Medullarrohranlage kann man regelinifig das schnellere
Riickwartswandern des Chordaanteiles beobachten, der sich dabei in die
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Linge zieht. Die Resultate der Farbmarkierungen lassen sich also villig
mit denen der Stereokinomethode vereinen.

Die Literatur kennt den geschilderten Vorgang nur sehr ungenau.
Viele Forscher haben zwar auf Grund der messenden Vergleichung iil-
terer und jiingerer Vogelkeimscheiben den Schlull gezogen, dafi der Kopf-
fortsatz sich auf Kosten des Primitivstreifens verlingert, aber cine ob-
jektive Unterlage, ob eg sich hierbei um eine Bildungswelle, bei der das
Material an sciner Stelle liegen bleibt, oder um eine wirkliche Material-
verschicbung handelt, sind mit einer Ausnahme nicht beigebracht
worden.

Der einzige, der die rasche Verschiebung des HENsENschen Knotens
gegeniiber den seitlich von ihm gelegenen Teilen der Keimscheibe mit
objektiven Beobachtungen nachweisen konnte, ist R. WETzEL, Sein
kurzer 1925 in Wien gehaltener Vortrag 1it das klar erkennen. Das ist
so bedeutungsvoll, dal die Unklarheiten, die der Vortrag birgt und dic
durch spiatere Publikationen teilweise beseitigt sind, nicht hervorgehoben
zu werden brauchen. Ich besall damals schon die ersten nicht stereo-
skopischen Filme, die die Rickwirtsbewegung zcigten. Eine Deutung
glaubte ich aber aufschieben zu sollen, bis ich Aufschliisse Giber die Ticfen-
lage der Vorginge haben wiirde, die erst durch die stercoskopische Kine-
matographie moglich wurden. WETZELs und meine Untersuchungen sind
in Inspiration, Planung, Durchfithrung und Auswertung absolut unab-
héngig voneinander und jeder von uns hat es vermieden, speziell die Deu-
tung mit dem anderen zu erdrtern, und so ist es doppelt erfreulich, da3
unsere Resultate durchaus die gleiche Deutung zulassen.

Auf dem Wege zur richtigen Erkenntnis scheint iibrigens auch Fro-
RENCE PEEBLES gewesen zu sein, sagt sie doch wortlich: ,,Dic Experi-
mente scheinen zu beweisen, dall ecin betrichtliches Quantum des Bil-
dungsmateriales des Embryos von den Seiten herkommt, indessen die
axiale Region durch die Tétigkeit des Primitivstreifens allein gebildet
wird.** Wir werden im folgenden schen, dafl dieser Satz ein merkwiirdiges
Gemisch von richtiger Erkenntnis und falscher Vorstellung erkennen
1aBt. Wenn sie an Stelle von ,, Primitivstreifen’ ,,HENsENscher Knoten®
gesagt hiitte, wire sie der Wahrheit niher gckommen. Thre Experimente,
aus denen sie die SchluBfolgerung zieht, sind auBerordentlich sechén und
interessant. Die Markierungen in der Mittellinie zeigen, wic auch dic-
jenigen von KopscH, daf} etwa die vorderen 2/; eines Primitivstreifens
die dorsalen Teile des Embryos selbst liefern, withrend ausgedehnte Teile
des Kopfes vor dem Primitivstreifen angelangt sind. Dal hier die An-
gaben schwanken, diirfte an der grofien Schwierigkeit liegen, das Stadium
des Primitivstreifens (ob ausgewachsen oder nicht) richtig abzuschiitzen.
Weiterhin lagen PEEBLES’ seitlich angebrachte Marken spiiter hiiufig im
Embryo. Verletzungen des vorderen Endes des Primitivstreifens ver-
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hinderten die Bildung des Kopffortsatzes. Manchmal bekam sie Em-
bryvonen mit Spina bifida. Interessant ist, daf durch parallele Schnitte
links und rechts von der Mittellinie die Bildung der Urwirbel und des
Mecdullarrohres bis auf einen schmalen Streifen des Bodens verhindert
werden konnte, die Chorda aber wohl ausgebildet wurde. Das alles, so-
wie auch die hier nicht erwihnten Querschnittexperimente, steht in
vollster Harmonie mit der von mir vorgetragenen Anschauung.

Die Deutung kann nur folgende sein: Wir hatten im vorhergehenden
Abgchnitte gesehen, daB der Primitivrinne die Aufgabe zukommt, das
zuniichst noch oberflichlich liegende prisumptive Mesoderm iiber ihre
Rinder hinweg in die Tiefe und zwischen Entoderm und oberflachliches
Blatt nach den Seiten hineinwandern zu lassen. Die Chordaanlage und
weiterhin die Medullar- und die Epidermisanlage miissen nachriicken,
und es wird ein Stadium entstehen (Tafel II, Abh. 1" 4), in dem das vor-
dere Drittel der Primitivrinne oberflichlich nicht mehr von prisum-
ptivem Mesoderm, sondern von prisumptiver Chorda umgeben ist. Die
Primitivrinne sclbst gibt uns einen Einblick in den Keim hinein, und
theoretisch liegt hier das Entoderm in dor Tiefe des Spaltes frei. HEs wird
nun dieser Spalt von Ektoderm verschlossen werden miissen. An sich
wiire es nun nicht cinzusehen, warum dieser VerschluBl nicht dadurch er-
reicht werden konnte, daf, nachdem alles prisumptive Mesoderm in die
tieferen Schichten eingewandert ist, das nachriickende Ektoderm von
beiden Seiten her sich itber der Primitivrinne zusammenschlieBt. Da dies
aber nicht der Ifall ist, sondern der Verschluf} so erfolgt, daf, wihrend sich
darunter die Chorda hildet, ein schmaler Streifen Ektoderm, von dem
Hensenschen Knoten mitgezogen, sich itber die Primitivrinne nach
kaudal zu hinzieht, so miissen hierfiir besondere Umstinde maBgebend
sein, die gich zur Zeit noch nicht sicher iiberblicken lassen, dic aber sicher
mit der Entwicklung der Chorda aufs innigste zusammenhangen. Be-
giinstigt mag das dadurch werden, da die Invagination des Mesoderms
in den kranialen Teilen zuerst vollendet ist und somit hier der Chorda-
bildung und dem Verschlul der Primitivrinne durch Medullarrohrboden
nichts mehr im Wege steht, withrend hinten die Mesoderminvagination
noch in vollem Gange ist. In dem MaBe nun, wie die Vollendung dieses
Vorganges kaudalwirts fortschreitet, kann auch die Chordabildung fol-
gen. Nebenbei mochte ich bemerken, daBl ich fir dic Verlotung an der
vorderen Darmpforte schon 1911 (S. 316) in 2 Abbildungen ein Schema
gegeben habe, das ich auch fir den VerschluBmechanismus der Primitiv-
rinne als giiltig ansah. In der Tat verhiilt es sich nach meinen neuen Un-
tersuchungen so dhnlich, nur mit dem Unterschiede, daf3 der verschmol-
zene Teil in die Linge gezogen wird. Jedenfalls ist dieser Verschlufl der
Primitivrinne, die dem Urmund entspricht, durch Medullarrohrboden
ein Teil, und zwar der vierte und letzte Teil des Vorganges, den man als
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Gastrulation zu bezeichnen hat, und es kann wohl keinem Zweifel unter-
liegen, daf} er denjenigen Vorgéngen entspricht, die bei den iibrigen Wir-
beltieren als SchluB des Urmundes hinreichend bekannt sind.
Ahnliche Vorgiinge, wie die in diesem Abschnitte beschriebenen, finden
sich auch bei niederen Wirbeltieren. Meine Untersuchungen hieriiber sind
aber noch nicht 8o weit abgeschlossen, um dariiber berichten zu kénnen.
Kein Zweifel kann aber dariiber bestehen, daf3 wir, wenn wir diese
Vorgange beim Hithnchen klar erkannt haben, diese Erkenntnis voll und
ganz auf die Saugetiere iibertragen konnen, Das lehren die zahlreichen
Abbildungen von S#ugetierprimitivstreifen mit lingerem und kiirzerem
Kopffortsatz und Schnitte durch sie und besonders wieder die schon
mehrfach zitierte Untersuchung von STREETER am Schwein, in der die
Verkiirzung des Primitivstreifens bei gleichzeitiger Verlingerung der
Chorda augenfillig dargetan wird. Die Verhiltnisse sind denen bei
Voégeln prinzipiell vollig, ja sogar faktisch beinahe gleich.

V. Primitivschemata.

Im folgenden mdéchte ich nun versuchen, an schematischen Abbil-
dungen die Primitiventwicklung der wichtigsten Wirbeltiergruppen un-
ter einem einheitlichen Gesichtspunkte zu betrachten.

Dafiir ist es erforderlich, daB wir {iber den Gang der Entwicklung so
genau wie méglich informiert sind, und daf wir mdglichst genau wissen,
welche Stellen eines Keimes im Blastulastadium die einzelnen primitiven
Organe eines frithen Keimes mit Ursegmenten aus sich hervorgehen
lassen. Mit anderen Worten: Wir miissen die Topographie der prasum-
ptiven Organe im Blastulastadium kennen. Fiir die Amphibien hat
W. VogT mit seiner vitalen Farbmarkierung die Topographie bis ins ein-
zelne klargestellt, und die Abbildungen P 2 und P 3 sind die etwas ver-
einfachte Wiedergabe seiner Schemata fiir die Verhiltnisse bei Pleuro-
deles. Die Farben stellen dar: Weill Hautektoderm, blau Medullarrohr,
griin Chorda dorsalis, gelb Entoderm, dunkelorange prisumptives, an der
Oberfliche gelegenes Mesoderm, hellrot bereits eingestiilptes, zwischen
oberflichlichem und tiefem Blatte liegendes Mesoderm. In Abb. P1
gebe ich ein Schema desselben Stadiums, wie es sich in der Ansicht von
dorsal her darstellen wiirde, so daf man vom Entoderm nur hinten ganz
wenig sieht, weil diese Ansicht sich besser zum Vergleich mit den iibrigen
Wirbeltieren eignet. Der Modus der Invagination ist von YoGT eingehend
beschrieben, so daB ich ihn nicht nochmals zu schildern brauche. Jeden-
falls gelangt das Stiick der Chordaanlage (griin), das von dem mit 1 be-
zeichneten prasumptiven Urwirbelpaar flankiert ist und primér von dem
vorderen Ende der Medullaranlage (blau) am weitesten entfernt ist,
durch diese Invagination am weitesten nach vorn unter die Medullarrohr-
anlage, wie es durch die Pfeile angedeutet ist.

‘W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd. 116. 27a,
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Stellen wir uns diese Vorginge bei einem Amphioxus vor, so diirften
rein schematisch die Abb. 4 1 und A4 2 die prasumptiven Bezirke auf der
Blastula darstellen, und zwar Abb. 41 in der Ansicht von dorsal her,
Abb. A4 2 in der Ansicht von links her. Die Invagination crfolgt nach Art
eines eingedriickten Gummiballes, und man erkennt sofort, dal} dabei die-
jenigen Partien der Chorda und des Mesoderms, die prasumptiv ganz ent-
gegengesetzt lagen, unter kraniale Teile der Medullaranlage kommen.
Der Weg, den sie dabei gehen, ist schematisch durch Pfeile bezeichnet.
Auf die erste Invaginationsbewegung folgt bald eine zweite, indem das
Mesoderm sich lateralwirts durch eine Einstiilpung zwischen dag duBere
und innere Keimblatt in der bekannten Weise einschiebt. Diese Invagi-
nationsstelle wird dann durch Unterschieben des Entoderms verschlossen,
wobei auch die Chorda zur Abschniirung vom Darm kommt.

DaB bei Eiern, die durch enorme Dottermengen belastet sind, und die
sich daher auch nur partiell furchen kénnen, diese Vorgiinge véllig anders
verlaufen miissen, ist klar. Zur Betrachtung der Verhéltnisse beim Hithn-
chen mogen die Schemata 71—V 5 dienen. Ich betone ausdricklich,
dal sie reine Schemata darstellen, wie ich sie mir auf Grund der beob-
achteten Bewegungsvorginge vorstelle. Sie geben nur ganz ungefihren
Anhalt fiir die Lage der prasumptiven Organe, deren genaue Abgrenzung
mir zur Zeit noch nicht mdoglich ist. Die Chorda nimmt im Verhaltnis
zu den niederen Tieren wegen ihrer geringen Ausbildung einen geringeren
Raum ein.

V 1 ist das Schema einer Keimscheibe vor der Eiablage. Nach Par-
TERSON muf} das prasumptive Entoderm den hinteren Rand der ,,Area
pellucida‘ sichelférmig umfassen und gelangt noch vor der Eiablage, der
Bewegung des Pfeiles folgend, unter die oberflichliche Schicht, wo es sich
zungenférmig ausbreitet. Solch in der Tiefe liegendes Entoderm ist in den
Abbildungen nicht mehr dargestellt.

Vor dem priasumptiven Entoderm liegt ein kleines Chordafeld, an das
sich vorn das groBe Feld fiir das Medullarrohr anschliefit, wobei es uner-
ortert bleiben mag, ob die Kreisform der Wahrheit am néichsten kommt,
oder ob das Feld queroval vielleicht sogar die seitlichen Riinder der ,,Area
pellucida‘ erreicht, Seitlich von der Chorda ziehen sich um den hinteren
Teil des Medullarrohrfeldes nach vorn zu in unbekannter Ausdehnung die
Felder des prasumptiven Mesodermes, wobei der spiter segmentierte Teil
medial und der erste Urwirbel kaudal liegt, dhnlich wie das bei den
Amphibien (Abb. P 1) der Fall ist. Es setzt nun die poloniiseihnliche
Gegenstromung ein, die, den Pfeilen in Abb. ¥ 2 entsprechend, das Chor-
damaterial und das fiir das kraniale Mesoderm nach kranial fithrt unter
Auseinanderdringung des Medullarmateriales, so daf} etwa ein Lagebild
wie das der Abb. 7' 3 entsteht, wobei nun natiirlich die prisumptiven Ur-
wirbel lateral, die prisumptiven Seitenplatten medial liegen. Es soll
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itbrigens mit dem Schema nicht die Annahme ausgedriickt sein, dafi
alles prasumptive Mesoderm hier noch in der oberflachlichen Schicht
liegt. Es dirfte vielmehr so sein, dafl schon wiahrend des medianen Vor-
wirtsriickens des Primitivstreifens sich von seiner Unterseite Mesoderm
ablést und zwischen duflere Schicht und Entoderm gelangt und auch in
Abb, V 4 vielleicht schon einen wesentlich breiteren Raum einnimmt.
Nunmehr entsteht die Primitivrinne. Das prasumptive Mesoderm gleitet
um ihre Seitenrinder in die Tiefe und breitet sich rasch zwischen Ekto-
derm und Entoderm aus, wie es in Abb. F 4 und ¥V 5 rosa dargestellt ist.

Aus dieser Beschreibung folgt mit Sicherheit, dafl man die oberflich-
liche Keimschicht, soweit sie in Abb. ¥ 3 schematisch dunkelrot darge-
stellt ist, nicht als Ektoderm bezeichnen darf, denn dann wiirde ja bei
den Végeln das Mesoderm aus dem Ektoderm, bei den Amphibien und an-
deren aus dem Entoderm entstehen. Vielleicht wird man itberhaupt gut
tun, das priasumptive Mesoderm auch als solches zu bezeichnen. Dann
kommt man um alle Schwierigkeiten herum. Viertens folgt dann zum
SchluB der AbschluB des Urmundes (Primitivrinne) durch den Medullar-
rohrboden und die Chordabildung durch Kaudalwirtswandern des
HexseEnschen Knotens (Tafel II, Abb. ¥ 5).

Wenn ich nun auch noch dieSelachier heranziehe, iiber deren Primi-
tiventwicklung wir gut orientiert sind, so werden die Abb. S 1 und §2
wohl eine den wirklichen Verhiltnissen wenn auch grob angeniherte
Darstellung ergeben. Auch hier ist es so, dafl der junge Keim an seinem
Hinter- und Seitenrande eine ausgedehnte aber schmale Sichel von pri-
sumptivem Entoderm haben mufl, an das sich das priasumptive Meso-
derm in der Weise anschlielen mull, daf zunichst das Seitenplatten-
mesoderm und dann erst die prasumptiven Urwirbel folgen. Dabei ist es
nun ganz gleichgiiltig, ob man annimmt, da§ zuerst nur das Entoderm
unter die Keimscheibe herunterwandert und dann das priasumptive
Mesoderm sich iiber den Keimscheibenrand (Urmundrand, Primitiv-
rinnenrand der Warmbliiter) direkt zwischen dulleres und inneres Blatt
hineinschiebt, oder ob man annimmt, daB es zuerst v5llig mit in die un-
tere Schicht einbezogen wird und dann erst vom Rande der Keimscheibe
aus durch eine Invagination (in Analogie zu Amphioxus) zwischen dulfle-
res und inneres Keimblatt hineingelangt, wofiir manche Beobachtungen
C.RasLs sprechen. Aber gerade, weil hier beide Vorstellungen mdglich
sind, und vielleicht auch von verschiedenen Selachiern die eine, von an-
deren die andere verwirklicht wurde, 148t die Bedeutung der Selachier
als Ubergangsform von den niederen zu den hoheren Wirbeltieren er-
kennen. Jedenfalls muB bei den Selachiern ein ontogenetisches Stadium
vorhanden sein, das der schematischen Abb. 8 2 entspricht. Hier nimmt
die Chorda den Rand der Keimscheibe ein, nach der Mitte zu folgen dann
im oberflichlichen Blatte Medullarrohr- und Hautektodermanlage, in der

27%
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mittleren Schicht Ursegment- und Seitenplattenanlage. Aber diese pri-
sumptiven Urwirbel miissen dann genau wie bei allen anderen Wirbel-
tieren in verkehrter (wenn auch zur Medullaranlage in richtiger) Reihen-
folge liegen, nimlich der erste kaudal. Und so sieht man bei Selachiern
dieselbe polonaseartige Bewegung auftreten, die wir beim Hithnchen und
bei anderen Wirbeltieren beobachten. An ihrem Bestehen kann nach den
Untersuchungen von KopscH gar kein Zweifel sein, wenn auch immer
wieder von einzelnen hervorgehoben wird, dafl der Selachierembryo auch
iiber den hinteren Keimscheibenrand hinauswachsen kénne. Das mag
wohl sein, vertrigt sich aber durchaus mit den erérterten Anschauungen,
worauf ich hier jedoch nicht eingehen kann. Da man bei manchen
Fischen als AbschluBl der Embryobildung durch mediane Vereinigung der
Umwachsungsrinder eine Art Primitivrinne entstehen sieht, ist die Ver-
gleichbarkeit beider poloniseartiger Bewegungen nur um so wahrschein-
licher.

Wenn man nun die Schemata 41, P1, 81 und ¥ 1 von Amphioxus,
Amphib, Selachier und Vogel vergleicht, so ist aus ihnen die Ahnlichkeit
des Organisationsplanes ohne weiteres zu erkennen. Ebenso ist die
Gleichheit des Organisationsplanes etwa im Stadium der Kiemenspalten
so augenfillig und von berufenster Scite zum Ausdruck gebracht, daf ich
hierauf kaum hinzuweisen brauche. Wir haben also in der Primitivent-
wicklung der einzelnen Wirbeltiere den gleichen Ausgangspunkt und das
gleiche Ziel. Nur die Wege, auf denen dieses Ziel erreicht wird, sind ver-
schieden und zwar so verschieden, dafl es jahrzehntelanger Forschungs-
arbeit bedurft hat, Vergleichspunkte zu finden. Diese verschiedenen
Wege und ihre wissenschaftliche Durchforschung sind im héchsten Grade
interessant, denn sie zeigen uns die Mannigfaltigkeit der Natur bei
gleichem Organisationsplane, aber nichts ist an diesen Wegen verwun-
derlich; denn sie wurden ja nicht mit einem Sprunge neu begangen,
sondern die Neubahnung der Wege geschah ganz allmdhlich, indem
diejenigen, die nicht zum Ziele fithrten, nicht gegangen werden konnten,
weil die betreffenden Geschépfe vor ihrer Vollendung zugrunde gehen
muBten.

So hat es denn fiir das Wesen des Organisationsplanes nichts zu be-
deuten, ob nun ein Wirbeltier, das mit allen anderen Wirbeltieren doch
im wesentlichen die gleiche Topographie der prisumptiven Organe im
Blastulastadium und die gleiche Topographie der fertigen Primitivor-
gane im dreiblattrigen Stadium besitzt, die Bewegungen, die zur richtigen
Anordnung dieser Primitivorgane erfolgen miissen, zeitlich in der gleichen
Reihenfolge bewerkstelligt oder nicht.

Das Wesentliche der Blastulastadien aller Wirbeltiere ist:

1. Anordnung aller prisumptiven Primitivorgane in einer Fliche
(Kugelfliche oder Ebene).
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2. Charakteristische Zuordnung dieser prisumptiven Primitivorgane,
wobei insbesondere das spitere Kopfmesoderm weit hinten kaudal und
medial, das iibrige Mesoderm mehr kranial und lateral liegt. Daraus er-
geben sich folgende bei allen Wirbeltieren wiederzufindende Bewegungen :
a) Verlagern des Entoderms in die tiefste Schicht. b) Verlagern der
Chorda und des Mesoderms zwischen Ektoderm und Entoderm. ¢) Ran-
gieren des Kopfmesoderms und des Kopfteils der Chorda unter die Ge-
hirnanlage. d) SchluB des Urmundes.

Die Bewegung a, das Verbringen des Entoderms in die tiefste Schicht,
geschieht als zeitlich erster Vorgang beim Amphioxus (bei dem allerdings
gleichzeitig das prisumptive Mesoderm und die Chorda mit eingestiilpt
werden) ferner bei den Selachiern und bei den Végeln. Bei den Amphi-
bien beginnt dieser Vorgang zwar auch sofort, er liuft aber mit den
iibrigen Bewegungen gleichzeitig ab.

Der Vorgang b des Verlagerns des Mesoderms zwischen die beiden
priméiren Keimblitter schlieit sich dem Vorgange a meist unmittelbar
an. Wenn bei diesen auch das prasumptive Mesoderm und die Chorda
mit dem Entoderm in die Tiefe gelangt waren, wie beim Amphioxus und
vielleicht bei einzelnen Selachiern, mul} diese Bewegung aus dem Ur-
darmdach heraus geschehen. Bei den Vogeln und vielleicht auch einigen
Selachiern; wo es nicht mit dem Entoderm in die tiefere Schicht hinein-
gelangt, sondern zunichst an der Oberfliche bleibt, mul} es von dieser
aus sich zwischen die priméren Keimblatter einschieben, wobei bei den
Vogeln das Rangieren des Mesoderms (kranial nach kranial) noch vorher
geschieht, bei den Selachiern erst nachfolgt. Der Umstand, daB die
Mesodermeinschiebung beim Amphioxus vom dorsalen Urdarmdach, bei
den Vogeln von der duBeren Keimschicht her erfolgt, méchte zunichst
recht sonderbar erscheinen. Es gibt aber einen experimentellen Befund,
der geeignet ist, die scheinbare Gegensiitzlichkeit zu beseitigen und die
grundsitzliche Gemeinsamkeit erkennen zu lassen. LEGROS erzielte
nidmlich durch Behandlung von Amphioxuseiern mit Lithiumchlorid
das Offenbleiben des Urmundes. An den weit klaffenden Riéndern, die
den Primitivrinnenrindern vergleichbar sind, folgen jederseits von auflen
nach innen in unmittelbarem AnschluB aneinander die Anlagen der Epi-
dermis, des Medullarrohres, des Mesoderms und des Darmentoderms. Die
abgebildeten Schnitte entsprechen dem durch den [Urmund gelegten
Querschnitte durch eine Amphibiengastrula, wie ihn etwa HErrwig in
seinem Lehrbuche 7. Auflage Seite 141 abbildet. Daraus geht hervor, daBl
der Zustand, wie er sich bei den Warmbliitern findet, lediglich eine Folge
des lingeren Offenbleibens des Urmundes in der Primitivrinne gegeniiber
der Amphioxusentwicklung, d.h. eine Folge der zeitlichen Verschiebung
der Vorgéinge gegeneinander ist. Bei den Amphibien verlauft auch dieser
Vorgang gleichzeitig mit den anderen beim Einstrémen um den Invagi-
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nationsrand herum, wobei allerdings die Querschnittsbilder nachdriick-
lich auf die prinzipielle Gleichheit mit der Mesodermausstiilpung bei
Amphioxus hinweisen. Bei allen Wirbeltieren gelangt die Chordaanlage
unmittelbar im Anschlufl an das Mesoderm in ihre richtige Tiefenlage.

Der dritte Vorgang ¢, durch den das zunichst weit kaudal gelegene
kraniale prospektive Mesoderm in richtige kranio-kaudale Anordnung ge-
bracht wird, verlduft bei allen Wirbeltieren nach Art der poloniseartigen
Gegenstrémung. Bei den sich total furchenden Keimen spielt er sich
gleichzeitig mit der Invagination, also recht frith beginnend, ab. Fr ist
durch die Pfeile in den Schemata A 1 und P 1 angedeutet, die in dem
Teile, wo sie unter der oberflichlichen Schicht laufen, gestrichelten
Schaft haben. Bei den Wirbeltieren mit dotterreichen, partiell sich fur-
chenden Eiern setzt er erst ein, wenn der Keim schon seine Entoderm-
anlage erhalten hat, bei den Végeln (Abb. ¥ 2) allerdings in unmittel-
barem Anschlusse daran, noch bevor das prasumptive Mesoderm seine
richtige Schichtenlage erhalten hat, bei Selachiern (Abb. S 2), nachdem
dies bereits geschehen ist und der Embryo seine normale Querschnitts-
anordnung anlagenmiiBig bereits erhalten hat, allerdings lingsgespalten
in zwei lings dem Keimscheibenrande (Urmund) umgebogenen Hilften.

Man sieht also, daB die Hissche Konkreszenz fiir die Selachier zwar
zutrifft, aber etwas durchaus Sekundires ist, das sich nur fiir den Fall der
Selachier — und vielleicht auch anderer Fische — aus der zeitlichen Ver-
schiebung der vier primitiven Hauptvorginge gegeneinander ergibt.

Der Vorgang d des Urmundschlusses beansprucht bei allen Wirbel-
tieren die lingste Zeit. Er beginnt meist schon, wenn das Entoderm in
die Tiefe verlagert worden ist, und ist beendet, wenn sich an der Ober-
fliche des Embryos nur noch Haut- und Medullarektoderm befindet. Bei
den Warmbliitern ist der Vorgang deutlich in zweiTeile geteilt dadurch, daB
erstens nach der Bildung des Entoderms, bei der der hintere Rand der Area
pellucida als ein — wenn auch nicht immer als Offnung oder Rinne —
manifestierter Urmund anzusehen ist, dieser Rand seine Rolle als Ur-
mund ausgespielt hat, und daB zweitens dann neuerdings nach der ge-
schilderten Umlagerung des Urmundgebietes vom hinteren Rande der
Area pellucida nach der Mediane der Keimscheibe der Primitivstreifen
mit der Primitivrinne als Urmund auftritt, der durch das Riickwirts-
riicken des HENsExschen Knotens verschlossen wird, ein Vorgang, der
bei schon recht weit entwickelten Embryonen noch nicht abgeschlos-
sen ist.

Wenn ich bei der vorstehenden Ubersicht von den Wirbeltieren ganz
allgemein gesprochen habe, so bin ich mir woh! bewuBlt, daB das vorge-
brachte Material nur einige Haupttypen herausgreift, nimlich Amphi-
oxus, Selachier, Amphibien und Vigel. Nicht hereinbezogen oder nur
fliichtig erwihnt sind die Cyklostomen, die Knochenfische, die Dipnoer,
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die Reptilien und die Sdugetiere. Der Grund dafiir ist der, daB ich die
Primitiventwicklung der ersteren aus eigener Anschauung bzw. aus der
Literatur gentigend iberschaue, wihrend bei letzteren entweder meine
Kenntnis aus eigener Anschauung nur sehr unvollkommen ist, oder die
Literatur so voller Widerspriiche ist, daB ich eine bestimmte Stellung-
nahme vermeiden méchte, oder aber — wie bei den Sdugetieren und dem
Menschen —die Summe des tatsfichlich Bekannten nur gering ist. Trotz-
dem scheinen mir diese Wirbeltiergruppen durchaus innerhalb des ge-
zeichneten Rahmens zu stehen.

Die Entwicklung der Cyklostomen und Dipnoer scheint sich von der
der Amphibien nicht prinzipiell zu unterscheiden. Die gekennzeichneten
vier Hauptvorginge diirften bei ihnen ungefihr gleichzeitig ablaufen.
Viele Fische diirften, obgleich der Dottergehalt ihrer Eier sehr viel ge-
ringer ist als der der Selachiereier, sich doch deren Entwicklungstypus
nihern. Allerdings scheinen mir einzelne Tatsachen schon Parallelen
mit der Entwicklung der Warmbliiter zu zeigen, so das Auswachsen des
Embryos nach hinten, das dem Nachhintenwandern des HENsENschen
Knotens und dem Ausziehen der Chorda bei den Végeln vergleichbar ist,
ferner das wenn auch spite Auftreten einer primitivrinnenartigen Bil-
dung bei manchen (Gymnarchus). Auch die Reptilien lassen manche
Dinge erkennen, die die zwanglose Einordnung in das gegebene Schema,
zu gestatten scheinen, z. B. der Umstand, daBl die Anlage der Primitiv-
platte zunéchst auBerhalb des eigentlichen ,,Embryonalschildes® liegt
und sich erst spiter von hinten her in ihn hineinschiebt.

Fiir die Séiugetiere und den Menschen diirften sich, wie ich schon oben
erwahnt habe, keinerlei Schwierigkeiten fur die Homologisierung der Vor-
ginge mit denen bei Vigeln ergeben. Sie scheinen eine getreuliche Wie-
derholung darzustellen mit der unbedeutenden Abweichung, dafl die
Chordaanlage auBerordentlich klein sein diirfte, und infolgedessen der
Rest der Invagination, den ich am Hithnchen noch eben mit Mithe am
HexnseNschen Knoten nachweisen konnte, fast verloren gegangen sein
diirfte.

VI. Organisatorfrage.

Wenn ich diese Abhandlung Herrn Professor SPEMANN widme, so ge-
schieht das deswegen, weil seine und seiner Schiiler Arbeiten die Primi-
tiventwicklung bei den Amphibien in unvergleichlicher Weise geklirt
haben. Erscheint es doch wichtig, die von ihm gefundenen Kausalitdaten
auch bei anderen Wirbeltieren zu suchen. Ich glaube nun, dafB} die vor-
stehenden Ausfithrungen hierfiir eine Grundlage zu bicten imstande sind.
Nur ein Beispiel méchte ich hier herausgreifen: R. WETzEL (1925) hat die
Angicht geduBert, daBl der HEnsENsche Knoten, der, was nicht bestritten
wird, der dorsalen Urmundlippe der Amphibien vergleichbar ist, ein Or-
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ganisator im Sinne SPEMANNs ist. Seine meisten daraufhin angestellten
Transplantationen sind negativ geblieben, sei es aus Griinden der Tech-
nik, sei es wegen der Eigentiimlichkeiten des Materiales. Die iibrigen,
g0 leid es mir tut das zu sagen, bieten ebenfalls nicht die Handhabe, eine
»Organigierung anzunehmen, denn Differenzierung von transplan-
tiertem Materiale kann man nicht ,,Organisierung* im SPEMANNschen
Sinne nennen. Der Begriff verlangt vielmehr das Ubergreifen der Diffe-
renzierung auch auf Keimteile, die ohne den Organisator undifferenziert
bleiben, d. h. bei der Transplantation geniigt nicht die Differenzierung
des Pfropflings, sondern zum Nachweis des Organisators ist die Fort-
setzung der Differenzierung auf sonst sicher undifferenziert gebliebenes
oder anders differenziertes Wirtsmaterial erforderlich. Und das ist offen-
bar in den WETzZELschen Versuchen nicht der Fall gewesen.

Wenn meine Auffassung von der Hithnchenentwicklung richtig ist,
konnte das auch nur in sehr beschrinktem Mafle, wahrscheinlich gar
nicht der Fall sein ; denn wihrend die vier Teilbewegungen beim Amphib
gleichzeitig ablaufen, wobei die Invaginationsstelle die einzige entschei-
dende Wendeboje ist, deren Nehmen das Erreichen des Zieles in sichere
Aussicht stellt, gibt es bei den Vigeln eben vier solcher nacheinander zu
nehmender Wendebojen: a) hinterer Keimscheibenrand fiir die Ento-
derminvagination, b) Mitte des hinteren Randes der Area pellucida fiir
die Bildung des Primitivstreifens, d.h. fiir die Rangierung des Mesoderms,
c) seitlicher Primitivrinnenrand fiir die Einschiebung des Mesoderms
zwischen Ektoderm und Entoderm, d) HEnNsENscher Knoten fiir die
Chordabildung und den endgiiltigen Urmundschlufl. Wenn die an ihnen
ablaufenden Vorginge sich zeitlich auch etwas iiberlagern, so setzt doch
jeder den vorhergehenden voraus.

Danach diirfte der HENsENsche Knoten wohl nur an einer Primitiv-
rinne organisatorisch wirken kénnen. Erfolgversprechend fiir die Er-
zeugung einer Doppelbildung wire seine Uberpflanzung also nur, wenn
sie in der vorderen Hilfte eines Primitivstreifens geschihe, wobei viel-
leicht auch eine kraniokaudale Umkehr denkbar wire. Wenn man aber
nach einem Organisator sucht, so sollte man ihn zuerst dort suchen, wo er
imstande ist, aus einem mdoglichst wenig differenzierten Material die Ent-
wicklung eines Embryos hervorzurufen. Solche Stellen sind wahrschein-
lich am jungen, noch nicht abgelegten Ei der hintere Keimscheibenrand,
am eben abgelegten seine Mitte, spater vielleicht noch das vordere Ende
des sich verschiebenden Primitivstreifens bzw. die erste Einsenkung der
Primitivrinne. Vorbedingung fiir das Gelingen ist immer das Vorhanden-
sein von Material entsprechender Differenzierungshéhe an der Trans-
plantationsstelle. :

In diesen Ansichten bestiirken mich meine Beobachtungen an Doppel-
und Mehrfachbildungen, die ja nicht selten sind. Alle nehmen ihren An-



nach stereokinematographischen Untersuchungen. 425

fang spatestens im Primitivstreifenstadium. Nicht selten sieht man die
Primitivrinneneinsenkung an verschiedenen Stellen und in verschiedenen
Richtungen beginnen. Meistens laufen sie dann an den Kreuzungsstellen
zusammen. Sehr oft ist eine dieser Einsenkungen zuerst da und als die
dominierende zu erkennen. Die anderen laufen dann als Seitentéler in sie
hinein, und zwar meist in der hinteren Halfte. Solche Primitivstreifen
mit Seitentilern sieht man so hiufig (auch C.RaBL bildet unter seinen
Entenkeimscheiben einen solchen ab, erklirt aber das Seitentalirrtiimlich
als Kunstprodukt), dall man sie als im Bereiche des Normalen liegend zu
betrachten hat. Im Kinobild sieht man zwar auch iber die Rénder der
Seitentiler Material in die Tiefe stromen, sehr bald aber verkiirzen sich
die Seitentédler und werden von der Primitivrinne restlos aufgenommen.
Sie haben keinerlei Storung in der Embryonalentwicklung zur Folge.
Wir sehen also eine weitgehende —kinetisch iibrigens leicht erklirbare —
Regulation eintreten.

Anders ist der Verlauf, wenn verschiedene Primitivrinneniste mit
ihren Vorderenden radiir gegen den Keimscheibenrand stehen und eine
gewisse Lénge erreichen. Dann tritt keine Regulation ein, sondern man
hat eine Mehrfachbildung vor sich (Abb. 13).

Erst nach Abschlull der Arbeit geht mir durch die Liebenswiirdig-
keit des Verfassers HoapLEYs Abhandlung ,,Concerning the organization

Abb. 13. Stereobild, Vergr. 231/;X. Doppelbildung eines Hithnchenprimitivstreifens.

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd, 116, 27b
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of potential areas in the chick blastoderm® zu. Auch er wendet sich
scharf — wohl zu scharf — gegen R. WETZELs Ansicht von der organi-
sierenden Funktion des Primitivknotens. Wie aus dem oben Gesagten
hervorgeht, stimme ich mit ihm véllig in der Ablehnung der Organi-
satorfunktion des HeNsENschen Knotens firr die seitlichen Teile des
Embryos (Urwirbel, Urniere usw.) iiberein, solange nicht durch positive
Induktionsbeweise das Gegenteil erhirtet ist. Dagegen méochte ich die
Maoglichkeit seiner organisatorischen kunktion fiir die Chordabildung
noch solange offen lassen, als es nicht gelungen ist, in Transplantaten aus
dem mittleren Drittel eines Primitivstreifens ohne Kopffortsatz ein-
wandfrei Chordagewebe nachzuweisen. Richtig ist in HoaDLEYs Aus-
fithrungen, daf} die Ausbildung des sekundéren Keimlagers vom Schlusse
der Primitivrinne unabhingig ist; richtig ist ferner, dal die fir den
Prozel der Gastrulation und der Verdichtung des Primitivstreifens er-
forderliche Zcit beim Vogel eine relativ viel langere Periode beansprucht
als beim Amphibium.

VII. Zusammenfassung.

1. Am Icbenden vitalgefarbten Hithnchenkeim 1a8t sich kinemato-
graphisch eine poloniseartige doppelte Gegenstrémung nachweisen, die
an den Seiten der Area pellucida nach riickwarts geht, in der Mitte hinten
zusammenkommt und umkehrend nach vorn liuft. Die gleiche Bewe-
gung besteht mehr oder weniger deutlich bei allen Wirbeltieren. Sie hat
den Zweck, scitwiirts mit den kranialen Teilen nach riickwirts liegendes
Keimmaterial (vor allem prasumptives Mesoderm) zusammenzufithren
und in richtige kranio-kaudale Lage zu bringen.

2. Nach dem Auftreten der Primitivrinne (und zum Teil schon vorher)
kann man mit der stereokinematographischen Methode oberflichliche
Schichten nach der Primitivrinne mediopetal hinstromen sehen. Sie senken
sich itber ihren Seitenrand hinweg in die Rinne ein und strémen (offenbar
dasselbe Material) unter der oberflichlichen Schicht mediofugal nach seit-
wirts und vorn. Diese Bewegung, die den Zweck hat, das zunéchst ober-
flachlich gelegene priasumptive Mesoderm in die mittlere Keimschicht
zu bringen, findet sich ebenfalls zeitlich verschoben und dement-
sprechend unter Umstinden in anderer Richtung, aber immer mit dem
Endziel der Verbringung des Mesoderms in die mittlere Schicht bei allen
Wirbeltieren.

3. Die Primitivrinne, die den durch die poloniseartige Gegenstrs-
mung vom hinteren Rande der Area pellucida in die Mediane verscho-
benen und dort von neuem manifestierten Urtnund darstellt, schlieBt
sich dadurch, daB der nach riickwirts wandernde HeENsENsche Knoten
einen schmalen Streifen Ektoderm (Medullarrohrboden) iiber sie nach
kaudal hinwegzieht. Dabei verkiirzt sich die Primitivrinne, indem ihre
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Rander sich wie ein Gummifaden in der Richtung nach hinten zusammen-
ziehen, wihrend geringe Teile ihrer seitlichen Winde in den HENsENschen
Knoten aufgenommen werden und allméhlich in die Chorda dorsalis ge-
langen, die —#hnlich wie in der Glashiitte ein Glasrohr aus der Post —aus
dem Knoten ausgezogen wird. Eine Invagination am vorderen Primitiv-
rinnenende habe ich dabei nur in dullerst geringem Malle nachweisen
kénnen. Jedenfalls kommen die Kérnchen, die man in einem Stadium
des ganz kurzen Kopffortsatzes an dieser Stelle etwas von der Seite her
sich einsenken sieht, erst in sehr weit hinten gelegene Teile der Chorda
zu liegen.

4. Ein gastrales Mesoderm gibt es beim Hithnchen nur im topographi-
schen Sinne. Niemals habe ich eine von der Chorda ausgchende Meso-
dermbildung gesehen, sondern die Chordaanlage ist zunichst etwa so
breit wie die Primitivrinne und verschmélert und verdichtet sich durch
Heranziehen der seitlichen Teile.

5. In schematischen Darstellungen wird die hypothetische topo-
graphische Anordnung der prasumptiven Primitivorgane der verschie-
denen Wirbeltiere auf einem Blastulastadium dargestellt. Sie zeigt eine
bei sllen prinzipiell gleiche Anordnung. Die auBerordentliche Vielge-
staltigkeit der Wege und der dabei auftretenden Embryonalformen von
der prinzipiell gleichen Blastulaform bis zur prinzipiell gleichen Anord-
nung der fertigen Primitivorganc bei den Wirbeltieren crkléirt sich nur
aus offenbar durch verschiedenen Dottergehalt bewirkten zeitlichen Ver-
schiebungen von vier itberall nachweisbaren Vorgingen: a) Verlagern
des Entoderms in die tiefste Schicht. b) Verlagern der Chorda und des
Mesoderms in die mittlere Schicht. ¢) Rangieren des Mesoderms und der
Chorda in richtige kranio-kaudale Anordnung. d) Schluf} des Urmundes.

6. Vomn HEewnseNschen Knoten ist organisatorische Fihigkeit nur in
sehr geringem MafBle und nur an einer Primitivrinne zu erwarten. Gréflere
Wahrscheinlichkeit besteht in dieser Bezichung bei der Mitte des hinteren
Randes der Area pellucida jingerer Keime,
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