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Vorwort.

Das vorliegende Buch ist ene fast wortliche, von mir
selbst angefertigte und deshalb keineswegs tadellose Uber-
setzung vom ersten Hefte {(November 1908) des 53. Bandes
des Quarterly Journal of Microscopical Science.

Fin nicht unwesentlicher Teil des Inhalts wurde 1m Laufe
der letzten zwanzig Jahre in zchn verschiedenen Zcit- und
Gesellschaftsschriften verdffentlicht; diese Abhandlungen sind
somit recht zerstrcut. Das Fehlen eincr zusammenhingenden
Bearbeitung des Studienmaterials, sowie Resultate fortgesetzter
Reflexion und rezenter Beobachtung lieflfen deshalb die hier
cegebene Zusammenfassung wiinschenswert erscheinen.

Dem Hern Verleger sowie Herrn Prof. |. W. Spengel,
Friulein Dr. van Herwerden und meinen Assistenten Dr. Ihle,
Friulemm A. D. Lens, Fraulein G. Wynhoff und Herrmn de Groot
mdochte ich auch an dieser Stelle meinen wédrmsten Dank aus-

sprechen [lir die mir in verschiedenster Form verlichene Hilfe.

21, Juli 1909.

Hubrecht.
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Kapitel L.
Die ersten Zellschichten.

Einleitung.

Der _,Beﬁfun_;htungsx-'orgéng leitet im Ei die bekannte Reihe
von Zelltellungen ein, welche bei Ampiiozus eine Gruppierung
der ersten Furchungszellen zu einer hohlen Maulbeerform her-
vorruft, wiahrend bei den Knorpelfischen, bei den Reptilien
und Vogeln die Furchungszellen schildférmig an einem Pol
des Dotters gelagert sind, welcher letztere, obwohl urspriing-
lich einen Teil des Eies bildend, bald die Gestalt eines embryo-
nalen Anhanges annimmt.

Bei den Amphibien und bel gewissen mehr archaischen
Fischen wiederum, wo der Dotter viel weniger stark entwickelt
ist, findet eine Furchung des ganzen Lies in toto statt, wihrend
man bei Teleosticrn einen grofien Nahrungsdotter antrifft mit
einer von demjenigen der Knorpelfische und Sauropsiden ctwas
abweichenden Lagerung der verschiedenen Teile. Bel den
Stugetieren unterliegt die ganze Eisubstanz einer Furchung
(holoblastische Furchung gegeniiber der meroblastischen der
Knorpelfische und Sauropsiden), die weitere Entwicklung aber
gleicht mehr und mehr derjenigen der Reptilien, bei welchen
letzteren eine reichliche Dottermenge angetroffen wird, eine
Tatsache, welche zu dem falschen Schluf} fithrte, dafs die Sauge-
tierkeimblase aus demjenigen der Sauropsiden abzuleiten wiire
durch allméhlichen Dotterschwund mit Beibehaltung der iibrigen
Entwicklungscharaktere. Spiter werden wir Gelegenheit finden,

Hubrecht, Embryalegie, 1




auf den Wert dieser phylogenetischen Betrachtungen néher
elnzugehen.

In diesem Kapitel haben wir die allerersten Prozesse zu
hetrachten, durch welche das aus der Eifurchung entstandene
Zellmaterial in die grundlegenden Zellschichten umgebildet
wird, aus welchen die verschiedenen Organe des erwachsenen
Tieres allmidhlich ihren Ursprung nchmen.

In erster Linie missen wir die zahlreichen und wichtigen
Untersuchungen hervorheben, besonders bei den Invertebraten,
wo die Furchungszellen withrend der Organogenesis moglichst
weit zu ihrer Endbestimmung verfolgt wurden (Wilson u. a.).
Diese Untersuchungen iiber den sogenannten “Cell-lineage”
(Zellenstammbaum) fanden be golchen Wiirmern und Mollusken
statt, welche moglichst durchsichtige Eier haben, und von wie
groffer Bedeutung die erlangten kesultate auch scin mégen, so
hat man vorliufig von ihnlichen Untersuchungen bei den un-
durchsichtizen und dotterreichen oder tief versteckten Eiern der
Wirbeltiere wenig Erfolg zu erwartcn. Ich erwidhne dies, um
hervorzuheben, dafd verschiedene Streitfragen auf diesem Wege
velost werden kiinnten und dafd speziell das Sdugetierel mit sciner
holoblastischen Furchung hier ein sehr wertvolles Objekt sein
wiirde. Man war zu der Annahme geneigt, dafd die zwei ersten
Zellschichten, welche bei allen Vertebraten und Invertebraten
angetroffen werden, das Ektoderm und Entoderm. schon bei
der Bildung der zwel ersten Furchungszellen voncinander ge-
trennt werden. Andere Untersucher meinten, daly bei dieser
Trennung der Eizelle in die zwer ersten Furchungszellen die
embryonale Substanz in die Mutterzellen der rechten und der
linken Korperhélfte oder in eine vordere und hintere Hilfte,
wie es der Zufall wollte. getrennt wiirde (Roux). Es sind so-
gar Versuche zum Beweis dieser Auffassung angestellt worden.
Vorldufig vermbgen wir nicht zu sagen, ob dies eine all-
cemeine Regel ist, welche fiir alle Vertebraten gilt; doch kann
schwerlich bezweifelt werden, dald sowohl bel duphiorus als

heim Menschen — den zwei einander gegeniiberstchenden
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Extremen im Chordatenphylum — jede der zwei ersten Fur-
chungszellen, falls sie voneinander getrennt werden, unter
ginstigen Bedingungen sich zu einem vollstindigen erwachse-
nen Individuum entwickeln kénnen.

Wie dem auch sein mag, so wird es uns zunichst nahe
liegen, die Bildung der primitiven Zellschichten aus der Zell-
substanz, die von der gefurchten Eizelle herstammt, zu he-
trachten. Im Gegensatz zu der meistenteils befolgten Regel
werden wir mit einer Betrachtung der Vorgiinge anfangen, wie

man sie antrifft beil den

A. Monodelphen und Didelphen Singetieren.

Der schweren Zuginglichkeit des Materials wegen ist bis
jetzt nur eine bheschrankte Zahl in Bezug auf den Furchungs-
prozefS und die crste Bildung der Zellschichten untersucht
worden.  Als solche erwidhne ich:

1. Gewisse Primatenarten?!), sowohl Affen (Macacus, Cerco-
pithecus u. a.) von Selenka (199, '00) und von Keibel (04),
und Farsius von mir selbst {'02).

2. Lemuren (Nycticebus) von mir selbst ('07).

3. Carnivoren (Hund und Katze) von Bonnet ('97) und
Duval (94, '95).

4. Chiropteren (verschiedenc Arten von Vespertilio) von E.
v. Beneden und Ch. Julin ("90) und von Duval (Yo

5. Insectivoren (Talpa, Brinaceus, Gymuura, Sovex, T wpaju)
von Heape ('83), Keibel ('88) und mir selbst (89, ‘90, '95, 9.

6. Rodentia (Lepus, Mus, Arvicola, Cavia, Sciurus u. =)
von Hensen ('76), E. v. Beneden ('80), Fraser (82), Selenka
(83, '84), Masius ('89), Fleischmann (91), Keibel (°80),
Duval ('92), Robinson ('92) u. a.

7. Ungulata (Ovis, Sus, Cervus) von Bonnet ('82), Keibel
(93), Weysse ("94), Assheton ('98) u. a.

') Von dem Menschen sind solche frithen Stadien nach nicht bekannt; dic jiingslen
sind diejenigen von Peters und van Heukelom, Bryce und Teacher, Bencke

und Spee,
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8. Dermapitera (Galeopithecns) von mir selbst.
9. Hdentata (Manis) von mir selbst.

10. Didelphia (Opossum u. a.) von Selenka ('87).

Die Furchungsprozesse frischer Fier wurden beobachtet
beimm Kaninchen von v. Beneden, bei der Fledermaus von
v. Beneden und Julin. Idie meisten anderen Autoren be-
nutzten konservierte Exemplare und Durchschnitte. Eine An-
zahl Figuren von verschiedenen Untersuchern werden an dieser

Stelle reproduziert (Fig. 1—26).

1. Die Morula der Sidugetiere,

Das kompakte Morulastadium (welches sich, was seinen
kompakten Zustand betrifft, von dem obengenannten holoblasti-

schen Amphioxusei unterscheidet), umfafit etwa 36—72 Zellen.

v i

fir R

Fig. 2 u, 3. Schnitte verschiedener
frither Furchungsstadien von Zapaja
Javanda, Hier sind die Trophoblast-
zellen 77 dunkler tingiert wic der
Embiryonalknoten ¢,

Vig, 1. Furchungsstadium des Hundes
(nach Bannet 'g7). Die Mutterzellen
des Embryenalknotens e sind dunkler
tingiert wie die lrophoblastzellen (#7).

Bei Zwupaje und, nach den Abbildungen Bonnets zu urteilen,
beim Hunde, zeigen die zentrale Zelle oder Zellen eine andere
Reaktion Farbstoffen gegentiber, als die peripheren (Fig. 1, 2, 8).
Spater werden wir Gelegenheit haben, dies néiher zu besprechen.
Bald sammelt sich wihrend der Siugetierentwicklung Fliissig-
keit zwischen den Zellen des Morulastadiums an, und die solide

Morula wird alsbald in ecine hohle Blase wverwandelt, gegen




deren Wand ecine Zusammenhidufung von Zellen sichtbar wird,
welche schon von Bischoff (42. "45) und anderen dlteren
Autoren beobachtet wurde. Vor 25 Jahren, als v. Beneden
seme anerkwiirdigen obenerwihnten Untersuchungen {iber die
erste Entwicklung des Kaninchens publizierte, war die Inter-
pretation dicser frithesten Vorgdnge weder ecinheitlich noch
befriedigend. Das sogenannte, zum erstenmale von v. Beneden
('80) beschriebene Mctagastrulastadium der Singetiere ist seit-
dem von diesem selben Autor als solches aufgegeben worden
(spiter wurde es wieder von Duval aufgenommen ['99, p. 64)).
Wir kiinnen aber sagen, dafl in spéteren Jahren sich einc all-
gemein Uberemmstimmende Auffassung gebildet hat. Bei allen
obengenannten Ordnungen hat man ein junges Stadium der
Keimblase beobachtet, welches mit dem eben beschriehenen,
in welchen eine lokale Anhiufung von Furchungszellen gegen
emen bestimmten Punkt des oberflichlichen Epithellagers sich

vorlindet, tibereinstimmt.!)

Tig. 4, 5 u. 6, Drel Schnitte ver-
schiedener Enlwicklungsstadien der
Fledermaus {nach v. Benedeén ’go).
In Fig. 4 ist der Unterschied swischen
Ewhbryonalknaten- und Trophohlast-
zellen wieder in der Tinction ausge-
driickt; in Fig. 5 ist der Embryonal-
knoten (&) noch nicht wie in Fig. 6
bereits getrennt in  Ektoderm uad
Entoderm,

') E. v. Beneden hat die Entstehung des fréien Rawmes zwischen der epitheli-
alen dufferen Schicht und der inneren Masse der Ausdebnung von intrazelluliren
Vakuolen zugeschrieben ('99). Seine Deutung hat keine Stitze bekommen durch die
von Keibel mnd mir selbst erlangten Resultate, ebensowenig durch dicjenigen

Selenkas beim Opossum,
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Diese dufiere Schicht wurde von mir ,Trophoblast™ be-
nannt; die innere Zellmasse als Embryonalknoten (88, p.511.
‘89, p. 298) bezeichnet. E. v. Bencden (199), obgleich er an-
erkennt, dafs der Trophoblast eine gesonderte Schicht bildet,
gebraucht diesen Namen nicht; gibt der Schicht aber den weit-
schweifizeren Namen ,.couche enveloppante® (Fig. 4—6).

Der Unabhingigkeitsgrad zwischen Trophoblast und Em-
bryonalknoten ist einer bhedeutenden Variation unterworfen.
Weil die beiden ersten

voneinander getrennt
werden, wenn dic Um-
inderung des Morula-
stadiums 1in cine Blasc

vor sich geht. sind die

beiden im allgemeinen zu

% Fig. 8. Anfang nicht so schart
Eite, 7, Schnitt durcl ein frihes i .
Schnitt durch ein Stadium der Spitzmaus Zu untCl’SChCldCH, und so-
[riihes Fledermuaus- (nach TTubrecht ‘go). © in spidterenn Stadi
stadium (nach Du- e Embryopalknoten, & gar In spéiteren Stadien
valll 5 Dahopo- iephovisst: ist diese Trennung bei
nalknoten. 7 I'ro- =
phoblast. bestimmten Sdugetiergat-

tungen (LTupaja, Fig. 19 w. 44, Ves-
pertilio, Fig. 7, Galeopithecus, Fig.
46, Ceryus, Fig. 11,12 schirfer als
bei anderen( Hrinaceus, Fig. 28 bis
26, Tarsivs, Fig. 15, Cavia, Fig. 89).

Doch hat man Grund zu glauben.

Fig, 9 u. 1o.
Schnitte durch frithe
Stadien der Mans vor
und nachderAnheftung
der Keimblase gegen
das  Uternsepitkel 2

(nach Selenkal.

daid der Unterschicd bei cinigen
bis zu den jingsten Furchungs-

stadien nachgespiirt werden

kann, wic Fig. 1—3 angeben.
Der Embryonalknoten wiirde alsdann von einer oder wenigen
zentralen Zellen: der Trophoblast von den ringsum gelagerten
Furchungszellen, wic echon oben crwihnt wurde, vertreten sein.

Wihrend der Trophoblast sich zu ciner Blase ausdehnt,

schreitet die Wucherung der Mutterzellen des Embryonalknotens
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viel langsamer vor: die totale Anzahl Zcllen, aus welchen
der Knoten aufgebaut ist, iberschreitet selten 24—30.

Fig. 11 u. 12, Zwei Schnitte durch den
Embryonalknoten  von  Cerezes (nach
Keibel '99) vor und nach dem Tler-
vortreten des Entederms durch Delami-
nation. Der Trophoblast (#7) ist deut-
lich unterscheidbar gegen das embryo-
nale Ektoderm ¢c; in Fig. 11 sind Ekto-
derm und Entoderm noch ungetrennt im
Fmbryonalknoten beisammen.

Was Opossum betrifft, besitzen wir die von Selenka ('87)
gelieferten Angaben, welchen ich aber eine andere Deutung

geben mochte. Dic zentrale Zelle von Fig. 18, von ihm ohne

Fig, 13 w. 14. Schnitte durch zwel verschicdene frihe Stadien von Opossame (Selenlka

'87). In Fig. 13 sind dreizehn Trophoblastzellen (7)) und eine Mutterzelle fef) des

Embryonalknotens getroffen. In Fig. 14 hal letztere sich zu einer Yellmasse (##) ent-

wickelt, welche an die Oberfliche tritt, wihrend Differenzicrung von Fntodermzellen
cben anfingt.

weiteren Bewels als Hypoblastzelle aufgefafdt, ist zweifellos
die Mutterzelle des Embryonalknotens, wie cine Vergleichung
mit Iig. 14 um so deutlicher macht. Es ist natiirlich wichtig,

diese Ubereinstimmung zwischen didelphen und monodelphen

Stugetieren konstatieren zu konnen.
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2. Die Herkunit des Entoderms.

Bald wird ein wichtiger Prozefd eingeleitet, Es wird ndm-
lich durch Delamination cine separate untere Schicht. welche wir
das Entoderm des Embryos nennen, von der imneren Zellmasse
abgetrennt (Fig. 6, 9,12, 15). Diese Entodermzellen wandern in
radialer Richtung der inneren Oberfliche des Trophoblastes ent-
lang, welcher auf diese Weise in manchen Fallen eine zweischich-
tige Struktur erlangt. Bisweilen, wie z. B.bei Tarsius(Hubrecht
'02) ist der wichtigste Teil des dclaminierten Entoderms, d. h.

derjenige Teil, welcher unter dem Rest des Hmbryonalknotens

Fig. 15 v. 16. Dasselbe fiiv Tarsdes. In Fig, 15 st das Dotoderm in der sller-
frithesten Deluminationsphage. In Fig. 16 sind noch Reste der Trophoblasthedeckung
des Ektodermschildes erbalten {nach TIubrecht ‘oz,

liegen bleibt, wie eine distinkte Zellschicht sichtbar, bevor
diese Wanderung der Entodermzellen der inneren Ober-
fliiche des Trophoblastes entlang anfdngt(Fig. 15, 16); in anderen
Fillen (Sorex, Lepus u. a.) wandern die Entodermzellen, sobald
sie sich gebildet haben; wihrend bel Tupajo erst nachdem die
entodermale Blase nahezu geschlossen ist, der Teil, welcher mit
dem Embryonalknoten in Kontakt bleiben wird, von diesem
letzteren durch Delamination gesondert wird (Fig. 19). Bei ge-
wissen Siugetieren (Tarsius, Affen, Mensch) bekleiden die Ento-
dermzellen niemals die ganze innere Oberfliche des Trophoblastes,
weil die Entodermblase einen kleineren Umfang behilt als die
Trophoblastblase (Fig. 16, 29, 30, 50, 87). Bis zu einem gewissen
Grade kann dies durch die Tatsache erkldrt werden, dafy eine
andere Blase (welche spiter erwihnt wird) sich in einer duflerst

friihen Periode entwickelt, einen Teil der von dem Trophoblast
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gebildeten Blase ausfiillt und die Entodermzellen verhindert.
die ganzc Oberlliche zu erreichen.?)

Wenn sich das Entoderm durch Delamination vom Emn-
bryonalknoten gesondert hat, bilden die iibrighleibenden Zellen
des letzteren das embryonale Ektoderm, das folglich zwischen
dem Entoderm und dem Trophoblast liegt und deswegen leicht
v. Beneden ('80) auf den Trrweg fithren konnte. es als eine

dritte mesodermale Schicht zu betrachten (Fig. 18).

3. Entwicklungsphasen des zweischichtigen Embryonalschildes.

Derjenige Teil der Siugetierkeimblase, wo das embryo-
nale Ektoderm und clie darunterliegende cntodermale Schicht
gelagert sind, darl schon in diesen
jungen Stadien das Embryonalschild
genannt werden. Dieses Schild ist

hisweilen leicht konvex mit dem

FEktoderm an der konvexen Seite, i

Bisweilen ist es in entgegengesetzter Fig. 17. Dasselbe fiir das Schwein
A (nach Weysse 'gy4). Das Elkto-

RICh‘.LU'lg gﬁl’)“gt‘.il(SﬁM ]_‘lg'. _E7 T&{pt"{j({ derm hat sich maoch nicht nach

. . . N " il - der Keimblasenoberfizche zu frel
Fig, 19—21: Tarsius, Fig. 15, 16, 91), gemacht.

18 Faiy i &y i

Fig. 18. Dasselbe fiir das Kaninchen (nach Kolliker '82). Dic peripherische
Trophoblastwand der Keimblagse setzt sich fort in den Rauber'schen Zellen #¢ ober-
halb des Ektoderms.
bisweilen erst in einer (Fig. 16, 17) und spiter (Fig. 27, 30, 33,
35, 38, 40—43) in einer anderen Richtung (Tarsius, Ioel usw.).
Bisweilen auch (Fig. 18) 1st er ganz flach (Lepus, Sorex u. a.).

'] Es scheint, als ob beim Zriwacens ein dhnlicher Zustand zeitweilig vorlicge;
ich habe nimiich beobachtet (‘89, Fig. 25, 26}, daf eine geschlossene Entodermblase
viel Kkleiner als die Trophoblasthiille, welclie sie umschliefit, hier in sehr jungen
Stadien angetroffen wird (Fig. 24). Bald nachher (Fig. 25—28) ist aber die Igel-
keimblase cin sphirischer Trophoblast, an welchem das Entederm itberall adhiriert.

Die Untersuchung zahlreicher junger Igelstadien ist aber noch nitig, damit dieser

Punkt festgestellt wird,
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Von den obengenannten TFillen darf derjenige als sehr
instruktiv und meines Erachtens als sehr archaisch betrachtet

werden, bel welchem der embryvonale Schild von dem iiber-

ltlegenden Trophoblast durch einen Raum getrennt bleilit,

=

Fig, 19—z22. Vier auf-
einanderfolgende  Phasen
in der frihen Entwicklung
von Ywupaja gavanica. In
Fig. 19 bildet der Trophe-
~ biast einen gesehlossenen
Sack um Entoderm und
FEmbryonalknoten herum. Das Entoderm des Keimschildes ist eben im Abspalten be-
gritten.  In Fig. 20 w, 21 fingt dus zusammengebogene Cmbryonalschild ¢ an, sich
aus der ‘I'rophoblastbedeckung frei zu machen; in Fig. 22 ist es ganz abgeflacht und
bildet das cktodermale Fmbryonalschild auf dic ohere Fliche der sphiirischen Keimblase.

der sich zu gleicher Zeit mit dem Anwachsen der Keimblase
bildet. Dieser Raum ist anfangs ein linsenférmiger oder cres-
centischer IHohlraum. Seine Erscheinung bei Erincceus ist in

oelten

=

Fig. 26—28 erortert. Es kann als typisches Beispiel
tir dic Weise, in welcher das [riiheste Ammnion sich re-
bildet haben mag und zwar als ein schiitzendes Wasserkisscn
zwischen dem Trophoblast und dem Embryonalschilde. Wir

werden spéter sehen, daf§ der Raum im Igelamnion tatsichlich
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eine spatere Entwicklung dieses primitiven Hohlraumes ist.
Bei der Fledermaus finden sich geringe Modilikationen dieser
emfachen Einrichtung, welche zu dem Verhalten zu fiithren
scheinen, wic wir es bei Tarsius und bei vielen Ungulaten
und Nagetieren antreffen. wihrend an der anderen Seite Plero-
34). Galeopithecus (Fig. 85, 36), Cavia (Fig. 40, 42)

Affen und Menschen (Fig. 29, 80) sich auf anderem Wege ent-

pus (Fig, 31

wickelt haben, wo von Anfang an das Amnion eine geschlossenc
Blase gebliehen ist.

Aufierst wichtig ist das Ergebnis bei Tupaja, bei welchem
der Embryonalschild urspriinglich zusammengeklappt ist (Fig.
19). die Konvexitit cinwirts gewendet, wihrend er sich all-
méhlich m verschiedenen Etappen (unter Zerreiffung und Aus-
cinanderweichen der Trophoblastzellen) zu einer flachen Schicht
ohne TrophUb];mtbeklei(,]ung (Fig. 28) ausbreitet, wie cs in
nebenstechenden Figuren abgebildet wird. Dieses Verhiltnis
hietet supgestive Vergleichungspunkte mit der von Selenka (00,
p- 201) beschrichenen ,.Entypie® des Embryonalschildes, wie sie
bei manchen Nagern angetrofien wird., Alle diese Falle sind
Variationen auf e¢in dhnliches Thema als dasjenige von Tupaja.
‘und nicht (wie ¢s Selenka wollte) eine notwendige Folge von
der Entwicklung der Keimblase in einem Hohlraum von sehr
kleiner Dimension, mit dessen Wand er frithzeitiyy verklebte.
Tupujo widerlegt sofort diese Behauptung (Hubrecht 99 b,
p. 173), indem die Keimblase hier ohne irvend welche Ver-
kKlebung mit der Uternswand, doch ganz das Ausschen der Fig.
20 und 21 hat. Die Ursachen der Faltung des Embryonalschil-
des komnen schwerlich so einfach mechanisch sein, wie es
Selenka voraussctzte. Sic bleiben vorliufi dunkel und wer-
den spéter, wenn der Ursprung des Amnions niher besprochen
wird, noch einmal in Betracht kommen.

Die eben erwdhnten Tatsachen haben uns gezeigt, dafl
withrend der Entwicklung der Siugetierkeimblase der Tropho-
blast, welcher urspriinglich den Embryonalknoten umschliefit,

sich bei verschiedenen Sdugeticren in selir verschiedener Weise
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Fig. 23—25. Querschuille dreier sehr frither Stadien der Igelkeimblase. # Trophoblast,
enn Entaderm, ec Ektoderm noch fest mit dem Trophoblast zusammienliingend. Fig. 26.
Fin ctwas spileres Stadium, wobei schon bedeutende Lacunen, in welchen miitterliches
Blut durchdringt in das wuchernde Trophoblast, entstanden sind. Fig, 27. Schnitt
durch ein noch spiteres Stadium, in welchem die Lacunen um die Keimblage rings
herum entwickelt sind und wo das Amnion (a) als eine Spalte zwischen Trophoblast
und embryonalem Eltoderm (¢¢) entstanden ist. Fig. 28. Noch spiitercs Stadium der
Igelkeimblase, in welchem die Entwicklung des Embryos weiter vorgeschritten ist und
das Ammniondach sich ausgebildet hat und Hufierlich von Mesoblast bedeckt wird,
zw Nabelblase, co Coelonw
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verhdlt in jener Periode, wo aus diesem Knoten der doppel-

schichtive Embryonalschild entstehit, welcher dem Aufbau des

Embrvos zu Grunde liegt.

Fig. 29 u. 30. Schematische Lingsschnitte durch zwei Stadien der frithen Keimblase

vait Menseh nnd  anthropoiden Affen, kombiniert aus Selenka’s {'gg, ‘oo) und

Peters’ g9 b} Abbildungen. ¢ Haftstiel, so. 2. s5p. »2. somatizches und splancl-
nisches Mesoblast.  Amnien und Trophoblast wie beim Igel,

Beim Igel (Fig. 23-—28), bei Gymnura, Pteropus (Fig, 81—34)

und bei den anderen bis heute untersuchten TFledermiusen

Liiz i,
Dasselbe fiir Pleropas. Im Embryounal-
knoten (ec) wird bald sine Héhlung er-
scheinen, welche gich zur Amnionh@hle
eatwickelt (nach Selenka und Gahre
'gz). wvoe Nabelblase

33 u. 34. Drei halbschematische Abbildungen won Schoitten durch die Keim-
blase von Preropus (nach Sclenka und Gohre '9z). In Fig, 32 ist das embryonalc
Elktoderm noch ecine solide Zellmasse; in Fiw, 33 ist cine Amniouhhle ¢ durin auf
getreten, in Fig. 34 ist das definitive Verhalten zwischen Trophoblast (#, Amwnion (),
Embryo und Nabelblase (wz) zu Stande gekommen.
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(Fig. 38), bei Galeopithecus (Fig. 35), bei manchen Nagetieren
(Areicola, Mus, Cuvia, Fig. 30-483), bei Affen und hochst
wahrscheinlich beim Menschen bleibt der Trophoblast  ecine

total geschlossene Blase, innerhalb welcher die ontogenctizche
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Fig. 33, 36 w. 37. Ein Liags- und zwel Querschnitte ¢ines frihen Entwicklungs-

stadinms von Galeopitlecons wolans, In Fig, 35 fingl die Placenta sich auf dic obere

[liche der Keimblase zu bilden an. Auch hier ist die Amnionhihle ¢ durch Dehiscenz

innerhalb des Embryonalknotens entstanden, v ventraler Mesoblast, welcher den

Embryo an den Trophoblast heftet. In Fig. 36, welcher einem etwas dlterén Stadium

angehiirt, ist die Protochordalplatte quer getroffen, Fig. :;*; Der ventrale Mesoblast
i Querschuitt, ¢o Coelom; e Entoderm, ¢ Trophoblast.

Fig, 38, Schnitt durch eine fribe Fledermauskelmblaze (off Tig, 4—6).
## Trophoblast, en Entoderm. Das Ektodermschild tritt noch nicht aus dem Tropho-
F : och 1
blast herveor (nach van Beneden ’gg).

Entwicklung des Embryonalknotens sich abspielt. Bei ande-
ren Sidugetiergattungen tritt derjenige Teil des Embryonal-
knotens, welcher zum Ektoderm des Embryonalschildes wird,
an die Oherfliche, schiebt sich zwischen den Trophoblastzellen,
welche alsdann nicht linger eine geschlossene, sondern eine
unterbrochene Blase bilden infolge der Tatsache, dafs an einem
Pol dieser Ektodermalschild an die Stelle des urspriinglichen

Trophoblastes getreten ist.




Es kann diese Einschaltung zu Stande kommen, wie es bei
Tupaja geschieht (Fig. 19—22), wo die Entfaltung des Embryo-
nalschildes die Tro-
phoblastdecke  {iber
dem Schilde zerreif3t
und in dieser Weise

diec Oberfliche der

Blase vergrofiert mit
einer Strecke, welche
nicht  Trophoblast,
sondern embryonales
Ektoderm ist. Oder
es geschicht, dafd ein

dhnlicher aber we-

niger deutlicher Zer- g, 50 0 o,

) - 2 Dasselbe fir Cazvdie  (nach
IE1yUnNgsSproze 11— : . g
[Su & zels  em belenlka). Die Reduktion

bryonales Ektodermin des Trophoblastes ist nach
. bedeutender. @ Amnionhdhle,
die Trophoblastblase

einschiebt, so wie es
Opossum (Fig. 14),
Parsius (Fig. 13), Cer-
vus (Figr. 11), Sus (Fig.
17}, Ovis (Fig. 45) dar-

bieten. Oder schliefy-

Wy

lich ist es moglich,
dafy die Bedeckung
des embryonalen Ek-
toderms durch den

Trophoblast bestehen

bleibt, wic im erstge- Fig, 4T 1. 42
Schnitte dureh  zwei frithe
Stadien der Miusekeimhbluse
dafl sich aber ein @ach Selenka 3. Der
Trophoblast (c2) it in letzterer
Hohlraum zwi- Figur viel mehr reduziert wie
. in ersterer, withrend derjenige
schen diesem letz- Teil (p8), welcher die Plagenta
bilden wird, viel ansgiebiger
gewiehert hat, @ Amnionhéhle,

nannten Falle, ohne

teren und dem
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embryonalen Schilde entwickelt. — Im letzteren
Fall, fiir welchen das Kaninchen das klassische Beispiel
bietet, wie es Kélliker so deutlich abgebildet hat (Fig. 18),
flachen die Trophoblastzellen, welche das embryonale Ekto-
dermm hedecken, sich bedeutend ab, um schliefilich zu ver
schwinden. Lin anderes Beispiel bietet die Spitzmaus (Hub-

recht 90, Fig. 26). Dicse abgeflachten Zellen oberhalb des

Fig, 44. Das noch vom Trophoblast tiberlagerte Keimi-
schild von Zupase (nach Hubrecht ‘gz,

Fig. 45. Dasselbe fiir das Schaf (nach Assheton g8\

W28

e
Fig, 43. Schnitt durel eine
friihe Méusckeimblase (nach
Selenka '83). @ Amnion,
kurz vor der Verschliefung.
£ Pltodermschild, szes Meso-
blast, er Entoderm, #-Tro- €

phoblastischerPlecentaranfang Iig. 46. Dasselbe fiir Galeopithiccas.

embryonalen Ektoderms wurden wihrend langer Zeit Rauler-
sche Zcllen genannt, weil Rauber der erste war, der sie ins
Auge fafte. Wie Kollikers Abbildung (Fig. 18) so deutlich
angibt, hat Rauber jedoch nicht gesehen, dald diese Schicht
einfach die Fortsetzung der peripheren Trophoblastzellen ist.
Wihrend langer Zeit herrschte also die falsche Memung, dafy
das cmbryonale Ektoderm sich ununterbrochen in den peri-

pheren Trophoblast fortsetzte, und daff die Rauber’schen




Zellen eine neu hinzukommende Bildung darstellten. Dieser
lirtum war die nattirliche Folge einer auf falschem Crund
basierten, weiter unten zu korrigicrenden Vergleichung von
der Sidugctierkeimblase it derjenigen der Vogel und Rep-
tilien. Die Meinung einiger Autoren (Balfour, Heape), daf}
hie und da Rauber’sche Zellen in den embryonalen Schild
aufgenommen werden, ist nie sicher festgestellt und in letzter
Zeit nicht bestidtigt worden. Ich neige zu dem Glauben, dafy
diese Zellen endgiiltig verschwinden, und ich wiinsche nur noch
hervorzuheben,  dafd Uhergangsformen vorgekommen sind,
wie z. B. bel Tarsius (Hubrecht 02, Fig. 49a, b, 50b), wo
Trophablastzellen noch lingere Zeit mit dem Embryonalschilde
in Verbindung bleiben, aber schlieflich dennach verschwinden.
In diesem Fall sffnet sich der Trophoblast iibereinstimmend mit
dem Typus der oben erwidhnten zweiten Gruppe, und es ist
als ein Zufall zu betrachten, wenn einc isolicrte Trophoblast-
zelle auf dem Embryonalschilde zurtickbleibt.

Beim Abschlufy dieser Betrachtungen iiber die Wechsel-
bezichung zwischen Trophoblast und embryonalem Schilde bei
den Siugeticren, méchten wir die Tatsache hervorheben, dafy —
Ausgenommen bei den Ornithodelphia, welche spater besprochen
werden, und deren jiingste ontogenctische Stadien nach
kaum bekannt sind Yy (Caldwell ‘87, Semon '94, Wilson
und ITill '08) — bei allen bis heute untersuchten Monodelphia
und Didelphia in einer sehr friihen Perinde das zweischichtige
Stadium, aus welchem der Embryo aufgchaut wird, in einer
Zellblase (dem Trophoblast) eingeschlossen ist, von welcher

kein einziger Partikel je in die embryonale Bildung iibertritt,

4. Die Gastrula der Siugetiere.
Das zweischichtige Stadium der oben genannten Sduge-
tierkeimblase verdient vollkommen den Namen des Gastrula-

U} Ganz vor kurzem ist die aunstithrlichere Abbandlung Wilsons und Hills
('07) erschienen, in welcher Iiguren cnthalten sind (BL 1L, Fig. 4, 5), wclche es uns

crlauben, ahaliche Verhiltnisse bei den Urnithodelphia zu erkennen (Eig. 38—b2).

Hubreght, Embryologio. 2
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stadiums, wie ich an anderer Stelle auseinanderzusetzen
versuchte (02, p. 656—75; 05, p. 408). Wie bereits frither

hervorgehoben wurde, sollten wir nicht vergessen, dafs die

vergleichende Ontogenie Halt machen miilite, sobald sie
versuchte, dis geldufioe Auffassung der ersten Entwicklung
der Vertchrata auf die Situgetiere auszudehnen. In O. Hert-
wigs eigenen Worten gesagt: ,,Die grofiten Schwierigkeiten
hereitet den Embryologen dic Keimblatthildung bei den Sduge-
tieren . . . wegen der von anderen Wirbeltieren stark abweichen-
den Befunde® (06, p. 898). Sobald wir den Prozeid der Noto-

genesis, wie er bei allen Vertebraten, einschlieSlich dmphioxus,

Fig. 47. Léngsschnitt durch eine
Amplrioxnslarve (nach Legras
‘o7). Die Notogenesis ist bereits
weit vorgeschritten. Bei * pimmi
Legros an, dafi ein Unterschied
besteht  zwischén dem  unteren
Entoderm, welches durch Invagi-
nation gebildet wurde, und der
Schicht rechts vom *, welche er
nach Lweff als ein Prodult
ektodermaler Wucherung  be-
trachtet, Links vom # wire sc
mit Protechordalplatte 2 1
auggesponnener Hrotochorda
knaten pee vorhanden.

I+

vorkommt, von dem Gastrulationsprozel tremnen, und dabei
konstatieren, wie der erstere dem letzteren nachfolgt,
und die Bildung von Chorda und Mesoblastsomiten tibernimmt,
werden die Schwierigkeiten bedeutend geringer.

Die Gastrulation ist also bei den Sdugetieren zu Ende,
sobald sich das zweischichtige Stadium des embryvonalen
Schildes gebildet hat. Wir haben gesehen, daf} dieses nicht
infolge eines Invaginations-Prozesses, sondern durch eine
unwiderlegbare Delamination des Entoderms aus dem Em-
bryonalknoten entsteht,

Diese Dlelaminationsgastrula der Sdugetiere fithrt in den
meisten Fallen zu den spiteren ontogenetischen Phasen (welche
nachher beschrichen werden), ohne dafl ein deutlicher Blasto-

porus erscheint.




Doch sind hier einige Ausnahmen zu erwidhnen, welche
allmiahlich zu Tage traten; oGfters aber iibersehen oder falsch
gedcutet worden sind, infolge der aben erwihnten irrigen Auf-
fassungen. Das treffendste Beispiel liefert zweifellos der Igel,
wo der Blastoporus — eine deutlich sichthare Perforation gegen

das Hinterende des Embryonalschildes — eine rasch wieder

Fig, 48. Der friihe, rasch vorilbergchende Blastoporus (¢) des Igels {nach Hubrecht ‘o2).

verschwindende Erscheinung in einem bestimmten Stadium
der individuellen Entwicklung (Fig, 48) darstellt.

Den Lippen dieser Offnung cntlang gehen Ektoderm und
Entoderm in einander tiber, wiithrend dicse beiden Schichten,
obschon sie genectisch zusammenhdngen, dennoch bis auf
diesen Moment getrennt sind und nirgendwo miteinander in
Zusammenhang stehen. Diese letztere Tatsache wird von allen
Beobachtern anerkannt. Ich hin durchaus nicht abgeneigt zu
glauben, dafy die Bildung des Blastoporus beim Igel nicht nur
schr fliichtig ist, aher dafl sie sogar nicht immer bei allen
Igelembryonen auftritt, und dafs in Ausnahmefillen die Bildung
von Chorda und Somiten heginnen kann, ohne dafy der Blasto-
porus sich als sichtbare ('f)ﬂ"nung kenntlich gemacht hat.

Bei Tarsius hingegen, wo der Embryonalschild in einer iiber-
wicgenden Anzahl von Fillen jene V erdnderungen, welche mit
dem Erscheinen von Chorda und Somiten parallel gehen, er-
leidet, ohne die geringste Spur des Erscheinens eines
Blastoporus, kam ein cinziger Ausnahmefall zur Beobachtung

Qi
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(Fig. 49)., welcher sichtlich einem atavistischen Versuch in
jener Richtung entsprach: um so wichtiger, weil er uns dazu
hilft, die genaue Stelle auf der zweiblitterigen Keimblase zu
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Iig. 49. Lingsschnitt eines Yarsius-Embryonalschildes in welches (an der Stelle, wo

der Protochordalknolen pwr nach unten gewuchert ist] ein rudimentiver Blastoporus

sich ausnahmsweise anzulegen versucht. pp protochordale Platte; v ventraler Meso-

blast; 22 Nabelblase; ¢c embryonales Ektoderm; szes Mesoblast, welches von der
protochordalen Platte geinen Ursprung nimmt.

bestimmen, wo der Blastoporus normalerweise zu entstehen
erwartet werden diirfte. In dhnlicher Weise sind blastoporale
Offnungen oder Versuche zu einer solchen Perforation in
gleichalterige, frithe Stadien wahrgenommen worden beim Ka-
ninchen von Keibel (89, Fig. 46, 47), beim Maulwuwf von

IMcape (Fig. 50), beim Opossum von Selenka (Fig. 51), bei

der Spitzmaus von mir selbst (Fig. 52, 53).

Iig. 5o. Der frithe, rasch verschwindende Blastoporus & des Maulwurfs, en Entoderm
(nach Heapc).

Das Gastrulastadium sowie der Blastoporus der Sdugctiere
sind somit beschrinkt auf die frithen Stadien und die hier
erwihnten einfachen Erscheinungen. Der Blastoporus wird
geschlossen n all den oben angefithrten Fillen, und bald
darauf stellt sich eine Reihe von Vorgingen ein, fiir welche

cs grundfalsch und irrefiihrend sein wiirde. noch linger die




Wiorter Blastoporus, Gastrulamund, Urmund oder Urmund-

lippen in Gebrauch zu behalten. Die Namen jener Bildungen,

@l i el pee) 1]

g 31 Der rasch wieder verschwindende Blastoparus vom Opassam |:n,'!_rh Selen <a)
astoporus; ae Nabelblase; ec Ektoderm ; ez Fntoderm; o/Elweilisehicht; ér'lraphoblast,
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Fig. 52—54. Drei Lingsschaitte durch eine frithe Sorex-Keimblase, deren Embryounal-

schild in Fig, g5 abgebildet wird. In Fig, 52 w 33 durchbohrt ein rudimentirer
Blastoporus & das hintere Ende des Keimschildes, paw Protochordalknoten; #w: ven-
traler Mesoblast, in welchem das hintere Coelom entsteht (of, Fig, g3 w.'g4). Fig. 54
geht durch den Vorderrand des Embryonalschildes und tifft die protachordale Platte jg.
Fig 55, Umril des Dmbrvonalschildes der Fig. 52—354. £ die durchschimmernde ento-
dermale protochordale Platte; pwder ektodermale protochaordale Knoten (nach Hubrecht 'go).
welche wihrend der weiteren Entwicklungsstadien mit diesen
Namen bezeichnet worden sind, sollen umgedndert werden,
damit die Verwirrung, welche bis jetzt aul diesem Gebiete be-
steht, verschwinde.

Zu gleicher Zeit sollte darauf achtgegehben werden, daf}

cine der ersten Erscheinungen, mit welcher die Bildung der




Chorda sich einleitet (nimlich das Auftreten im Embryonalschild
derjenigen medianen Ektodermwucherung, welche ich ['90]
protochordaler Knoten [= Primitivknoten, Hensen ' scher
Knoten| genannt habe), sich abspielt an der nimlichen Stelle,
wo der sich verfliichtigende Blastoporus anwesend ist oder
war (Fig. 49). Nach hinten von diesem Punkte dehnt sich
eine Wucherungszone aus, welche nach dem Vorbilde O.
Hertwigs als homolog mit dem Urmund und den Urmundlippen
betrachtet worden ist, welche wir aber, wie ich anderswo
(02, '05) befiirwortet habe, vergleichen sollten mit einem ver
lingerten Stomodaealschlitz, der schon in den hypothetischen
Stammformen nicht mehr ein
Blastoporus war,sondern ein dor-
saler Mundschlitz, em Riicken-
mund (Fig. 56) eines vermacti-
nialen Entwicklungsstadiums.
Der Sadugetierblastoporus,
rudimentér, selten und rasch ver-

gchwindend wie or =zein mag,

erinnert uns dennoch an den
Fig, 56. Schema cines werhiuctinialen e
Studiums in der Vertebratenphylogenese:  Blastoporus der Wirbellosen und
die Chorda wef entwickell sich aus dem
Stomodacun, die Coclomtaschen so wer-

den vom Tnteron abgespaltel (nach Zellwuchcrunqen. welche zu der
ITubrecht *os). el

zwar in dieser Hinsicht, daf die

Bildung der mesodermalen Bil-
dungen Dbeitragen, eben in seiner unmittelbaren Nihe an-

fan Zer.

5. Theoretische Betrachtungen ilber den Ursprung des Trophoblastes.

Die Tatsachen. mit denen wir bis jetat bekannt geworden
sind beztiglich der frithen Entwicklung von didelphen und mo-
nodelphen {den sog. marsupialen und plazentalen) Siugetieren,
rechtfertigen die Schlulfolgerung, dafl der Embryo bereits in
semen allerfrithesten, ontogenetischen Stadien mit einer Larval-
oder Embryonalhiille versehen ist.  Dieser Zellenschicht haben

wir den Namen Trophoblast beigelegt. Wir werden spiter
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sehen, dald diese Schicht, obwohl im Anfang nur von einer
einzigen Zellenlage gebildet, an diversen Stellen die aller-
verschiedensten Wucherungen erleiden kann, und dafl diese
Wucherungen den Ausgangspunkt bilden fiir den ganzen Vor-
gang der Plazentabildung.

Die Tatsache, dafl eben auf diese Wucherungen und
deren Bedeutung fiir die Plazentation die Aufmerksamkeit
sich richtete (Hubrecht '88, '89), noch che die mehr all-
gemeine Bedeutung des Trophoblastes als larvale Hiille an-
erkannt worden war, veranlafite den Namen Trophoblast.?)
Wir werden hierauf nidher eingehen, wenn die Plazentations-
erscheinungen zur Besprechung kommen.

Es kann nicht geleugnet werden, dafs die Folgen, welche
daraus entspringen werden, wenn wir den Trophoblast als eine
Larvenhiille Dbetrachten und diese Verallgemeinerung in die
Ontogenese der Vertebraten einfithren. weittragend werden
kénnen.

Bis jetzt waren Foetalhiillen oder -membrancen nur bekannt
aus spiteren Entwicklungsstadien in der Outogenese von
Reptilien, Vigeln und Sdugetieren. Diese Membranen fithrten
den Namen resp. von Amnion, Chorion, serdse Hiille, subzo-
nale Membran (und in dem Fall der Sauropsiden und gewisser
Sédugetiere sogar Allantois). Milne Edwards Einteilung der
Wirheltiere in  Amniota, Allantoidea gegeniiber Anamnia,
Anallantoidea beruhte auf der Anwesenheit oder Abwesenheit
solcher Membranen, Die phylogenctische Evolution dieser
Foetalhiillen hat bis jetzt noch keine rationelle Erklirung ge-
funden, wic dies z. B. in Bezug auf das Amnion anerkannt
wird in dem nicht voreingenommenen Handbuch der mensch-
lichen Entwicklungsgeschichte von Sedgwick-Minot (1. Auf-

lage p. 844). Nun scheint es, als ob diese dunkle Phylogenie

') Es mufl sich noch herausstellen, ob der von Sedgwick-Minot (Jo3) vor-
geschlagene Name Trophoderm fiir jenmen Teil des Trophoblastes, welcher sich an
der Plazentation aktiv beteiligf, eine wiinschenswerte Innovation ist, oder im (Gecenteil

¢ine Uberbiirdung der Synonymie. Sogar im ersteren Talle hat aber Duvals vor-

gesehlagene Bezeichnung | Fetoplacenta® dic Prioritiit.




noch verwickelter werden méchte, wenn wir neben den bereits
genannten Foetalmembranen noch wieder eine nege Larven-
hiille, der Trophoblast, einzufihren vorschlagen.

Das Umgekehrte ist jedoch der Fall Die Anwesenheit
dieser fritheren Hille, welche wir so rasch nach den ersten
Furchungserscheinungen des Sdugeticreies entstehen sahen,
vermehrt die Schwierighkeiten keineswegs, sondern hilft im
Gegenteil, un andere verstandlich zu machen. Sie wirft neues
und definitives Licht auf die erste Entstechung sowohl von
Amnion wie von Chorion (resp. serise Hiille) und dirfte als ein
wertvoller Schliissel sich zeigen konmen, durch welchen wir
zu einer verniinftigen Erklarung von vielem , was bis jetzt
dunkel und unverstindlich ist, kommen kénnten, Aus dieser
allerfrithesten Larvenhiille scheinen die anderen sich allmah-
lich entwickelt zu haben; sie diirfen jedenfalls als weitere
Differenzierungen davon aufgefafit werden, und wir werden
eben jetzt uns danach umsehen miissen, wie wir den craten
Ursprung des Trophoblastes uns zu erklsiren haben, und wie
wir uns in Bezug hicrauf zu einer Hypothese verhelfen kénnen,
welche des weiteren Durchforschens wert ist,. Wiire dem S0,
dann wiirde dic Phylogenie der anderen Foetalhiillen a fortior;
zu gleicher Zeit erklirt sein.

Wir haben nun, wic ich glaube, hier anzunehmen, dafs die
Vortahren jener Wirbeltiere, in welchen wir einen deutlichen
Trophoblast oder Reste davon nachweisen kénnen. bercits im
Besitze einer Larvenhiille gewesen sind in den varhergelhenden
phylogenetischen Stadien, um in den Besitz einer solchen Arbeits-
hypothese zu gelangen.

Sowohl Sauropsida wie Mammalia stammen omnium con-
sensu von sehr primitiven Protetrapoden her, welche ungefihr
in der Carbonperiode oder noch frither lebten und welche ihror
seits im Wasser lebende und fischidhnliche Vorfahren hatten.
Diese erstcn uns bekannten Fische stammen von wurmartigen
Vorfahren von coelenteratenartiper Herkunft. In einer hestimm-

ten Periode miissen gewisse Coelenteraten-Stammformen einc
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Neigung gezeigt haben, ihre radiale in eine bilaterale Symmetrie
umzutauschen und das Coelom von dem Enteron zu trennen.
wie schon bei fritheren Gelegenheiten von Sedegwick ('84)
und mir (05) hervorgehoben wurde. |

Der Phantasie wird keine Gewalt angetan, wenn man an-
nimmt, dafy sich in dieser Abstammungsreihe nahe verwandte
Formen cntwickelt haben, einige mit, andere ohne larvale Hiille.
und dafd letztere zeitlich die Zellelemente, welche den Embryo
selbst aufzubauen hatten, cinhiillte. In dieser Weise wurde
die Trennung vorbereitet, welche bei ihren spiiteren Vertebraten-
nachkommen solche mit und anderc ohne Trophoblast unter-
scheidbar macht. Wir finden Beispiele hiervon bei den Nemer-
tinen. Bei cinigen von diesen entwickelt sich das Ti nach der
Furchung gleich zu dem jungen Wurme, bei anderen. welche
(was den typischen Nemertincncharakter betrifft) sehr nahe
mit ersteren verwandt sind, ist das Resultat der Furchung
eme Anordnung des embryvonalen Materials in a) die erste An-
lage des Embryvos selbst und b) eine vergineliche Hiille, welche
entweder der embryonalen Anlage nahce liegt (Desor’s Larve)
oder weiter von ihr entfernt ist (Pilidium-Larve).

Und obgleich ich keineswegs
behaupten mdehte, dafd wir unter
den Nemertinen oder Gephyreen die
Stammformen der Vertebraten zu
suchen hiitten (ebensowenig wie unter
den uns bekannten Anneliden), so ist

es doch eine instruktive Tatsache.

dald unter verschiedenen Klassen der

e
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Wiirmer (Gephyrcen miissen hicr  Fig. 57. Lingsechnitt einer Larve
3 : . Vo Sepricnles sndis mit ihrer
ebenfalls genannt werden, Fig. 97)  suicren larvalen IT6lle 2, welche
- ™ il Tetha - spiter abgeworlen wird. w2 Mund,
die oben genannte larvale Hiille bei /07 (Nach Hatschek 94
cinigen Arten angetroffen wird, hei .
anderen dagegen fchlt. Eine ebensolche Eigentiimlichkeit mag
sich in die Abstammungslinie der Chordata fortoesetzt haben.

Wenn wir nun bei unseren weiteren Betrachtungen iiber
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die Protetrapoden und ihre lcbenden Nachkommen von einem
oviparen wasserlebenden Tiere ausgehen, dessen fritheste Ent-
wicklungsstadien einc larvale Hiille besitzen, so wird es ver-
stindlich, dafl, sobald sich ein solches Tier zum Leben auf
trocknem Lande adaptiert hatte, ihm zweifellos gewisse Vor-
teile daraus entspringen wiirden, dal es zur gleichen Zeit
vivipar wiirde.,  Seine Anpassung wiirde ohne Zweifel um so
vollkommener sein, wenn es fiir seine F ortpflanzung unabhéngis
vom wasserigen Medium wire. Es kiénntc nun die larvale Hiille
sofort zur Befestigung solches viviparen Zustandes beitragen,
sobald thr durch die Uminderung ihrer beschirmenden und
lokomotorischen Bedeutung nebenbei eine adhiasive zukam.
Dies wiirde seinerseits wieder leichter semn, wenn die larvale
Hiille an Oberfliiche zunehmend sich zu einer sphirschen
Blase entwickelte und frithzeitip die weitere Entwicklung der
Mutterzellen des Embryos, dessen larvale Hiille urspriinglich
(wie es auch im Pilidion der Fall ist) ein protektives und
lokomotorisches Organ war, vorauseilte. Daneben wiirde diese
Blasenform dazu beitragen, das sich entwickelnde Fi langere
Zcit in den miitterlichen Genitalgingen zuriickzuhalten. Und
zur gleichen Zeit wiirde die Moglichkeit cntstehen, dafl durch
die Wand dieser vergrifierien Keimblase nicht nur Fliissigkeit
zur Vermehrung der (.)berﬂéichenspannung._ sondern auch Nah-
rungshestandteile zur Férderung des Wachstums der inneliegen-
den zweischichtigen Embryonalanlage eingefithrt werden konnte,

Alle diesct Umstdnde, welche den Ubergang der Art zu
einer atmosphérischen Umgebung begleiten wiirden, wiirden
zur gleichen Zeit zweifellose Vorteile zur Beschiitzung und
zur Erndhrung des Embryos darbieten, wie dies auch bereits
sporadisch bei gewissen Iischen (Mustelus, Zouwrces . a.) vor-
kommt. Daneben konnte aber noch ein anderer Vorteil ent-
stchen, niimlich die Miglichkeit, dafy diese larvale und tempo-
rire Schicht vaskularisiert wiirde und somit ein noch tiichtiger

Ermdhrungzapparat auf Kosten des miitterlichen Blutgefifs-

systems erreicht wiirde.
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Und dies ist es. was wir jetzt tatsiéichlich ber den Sauge-
tieren beobachten; von den Didelphiern an aufwirls, indem
entweder die omphaloiden oder die Umbilikalarterien oder beide
diesem Ziele obliegen.

Dies ist nun meine Vorstellung von den phylogenetischen
Phasen, welche der Trophoblast durchlebt hat. Man kann
weder sagen, dald dicsc Phascn zahlreich oder verwickelt seien,
noch auch dald diese Vorstellung kiinstlich oder gezwungen
widre. Und dies um so weniger, weil wir wie oben gesagt, bei
allen mono- und didelphen Siugetieren, welche bis heute daraul
untersucht sind, einer larvalen Hiille, dem Trophoblast, Dbe-
gegnen, welcher die Bildungszellen des Embryos einhiillt, Ohne
Ausnahme erleidet der Trophoblast dic hier beschriebene Reihe
von Anderungen und physiologischen Umbildungen: sie wird
namlich zuerst blasig, weiter macht sie eine Auswahl aus be-
stimmten Nahrungshestandteilen, schlieflich wird sie vaskulari-
siert und zeigt dabel starke lokale Adh#sion an das miitterliche

Goewebe, mit welchem sie schhiefslich verwichst

B. Ornithodelphe Siugetiere und Sauropsida.

Das gefurchte Ei von Ornithorhynchus und FEehidna, den
beiden lebenden Vertretern der Omithodelphia, zeigt sich im
Vergleich mit den anderen Siugetieren von sehr abweichendem
Bau. Das i des Ornithorhiynehus furcht sich nicht nach dem
holoblastischen. sondern nach dem meroblastischen Typus und
bietet viele Vergleichunggpunkte mit demjenigen der Reptilia
und der Vogel dar. Unsere Kenntnis ist aber noch sehr gering
und beschrinkt sich auf das, was uns die Mitteilungen von
Caldwell ('87), Semon ('94) und Wilson und Hill (03,
'07) gelehrt haben. Das Ei ist eingeschlossen in einer leder-
artigen Schale. Es wird kein oder fast kein Albumen ange-
troffen; dies macht die Untersuchungen der jlingsten Stadien
um so beschwerlicher.

Das Bildungsplasma, am oberen Dotterpol zusammengehiuft, '

teilt sich in eine Anzahl Furchungszellen (Fig, 58) und in
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einem sehr jungen Stadium hat die dufScre
Schicht, welche schon in einem noch
friiheren Stadium (Fig. 59) als solche er-
kennbar ist, sich als eine abgeplattete
Membran it flachen Kernen iiber den
Dotter ausgebreitet (Fig. 80 u. 61). Am

=
oberen DPal, an derjenigen Stelle, wo der
Iig. 58, Frilhestes Furchungsstadium ven O:"f‘u-'/f';’;.m-"e':-'_i':.f.'f.-‘-f.f.-:
(mach Wilson und Hill 'o7).
Wig. 59. Querschnitt cines Furchungsstadinms von Gruifio-
Fhyaelaes. Der Unlersehied zwischen Trophodlastzellen (777)
und  Mutterzellen  des Embryonalknotens  {#4) fingt an
hervorsutzelen {nach Semoan "G,
= Embryo sich hilden wird, hedeckt diese

Schicht (#) die Reste der Furchu ngszellen,
welche noch nicht in regelmidfigen Schich-
ten geordnet sind. Ich meine, dall wir
berechtigt sind, dieses Stadium in der

Ornithodelphierentwicklung — mit  dem-

Fig. 60. Querschoilt cines Jenigen der hoheren Sdugctiere zu ver-
spiteren Stadiums von (Drms gk ; Lol ior abel
teorToychus. Ler in f‘ig. 59 {7" €1E 'l{',I—lj 1 welehenr der neen  un-
cingeleitete Gegemsats (it | figns e pn ot Embryonalknoten  von
noch stirker hervor: der I'ra- .

phoblast £ dst bereits weit Trophoblast, welcher sich zu einer
tber den Dotter g gedehnt;

der Fmbryanalknoten () liegt  Blase ausgedehnt hat, bedeckt ist. Ol-

z. T. in den Dotter singebettet . e gl . SR s
{vach Wilson und Mill 'oy). gleich diese hier gegebene Vorstellung




sich von derjenigen Semons unterscheidet, hege ich das Ver-
trauen, dafd weitere und griindliche Untersuchungen tiber die
Monotremenentwicklung diese Hypothese bestitigen werden ;
sowohl wie die hinzukommende IHypothese, welche nicht auf
Beobachtungen gegriindet ist, dall ndamlich die Stellen ek in
Fig. 59, 60 1. 61 sich nach einiger Zeit in embryonales Ektoderm

und Entoderm ordnen werden, wohei die Zellen des letzteren

Fig, 61. Ein dhnliches noch etwas weiler vorgeschrillenes Studium von Zickidna
(nach Senton 'g4).

ek
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Tig. 62. Fin noch weiteres Stadium von Owwdiforiysches, worin Ekto- und Entoderm
(e und er) durch Delumination von ecingnder differenziert sind und wobel der Ekto-
derm an die Oberiliiche gekommen ist. & Trophoblast (nach Wilson und Hill "o7).

sich radidr unter der Trophoblastschicht ausbreiten, wie es Fig. 62
~andeutet. Es ist sehr zu bedauern, dafd der Embryonalschild
zu Semons Fig. 39 nicht mehr vorhanden ist, weil er ohne
Zweilel die hier diskutierten Punkte zur Lisung hétte bringen
kénnen. 1)

Der Unterschied zwischen Ornithodelphia einerseits und
Mono- und Didelphia andererseits wiirde sich — falls die hicr

) Als dieser Paragraph niedergeschrieben wurde, waren die letzten ausgedehnten
Untersuchungen Wilsons und ITills ("o7) mir noch nicht bekannt. Ihre an dieser
Stelle in Fig. 58, 6o w. 62 reproduzierten Abbildungen stimmen vollkommen mit der
hypothetischen Deutung tberein, welche ich gegeben hatte, bevor diese neuen Tat-
sachen in die (ffentlichkeit gebracht wurden.
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gegehene Auffassung hestitigt wird

auf die Tatsache stiitzen,

dafs die Trophoblasthlase der ersteren neben einem Embryonal-
knoten noch cine bedeutende Quantitit Nahrungsdotter ein-
schliefst, dessen Entwicklung mit dem Ubergang in der Vor-
tahrenreihe von Viviparitit in Oviparitdt parallel gegangen ist.

Auch bei den Sauropsiden miissen dhnliche Erscheinungen
aufgetreten sein, deren Spuren nachzuforschen jedoch noch
beschwerlicher ist. als bei den Ornithodelphia. Die Tropho-
blastblase. welche bei den Ornithodelphia noch vergleichungs-
weige deutlich unterscheidbar, obgleich unvollkommen helkannt
ist, 1st bei vielen Sauropsida und Végeln mit grofler Schwierig-
keit vom embryonalen Schild zu unterscheiden. und zwar weil
der an eincr bestimmten Stelle auftretende Offnungsprozefy der
Trophoblastblase, welcher das embryonale Ektoderm an die
Oberflache treten 1afdt, hier schr undeutlich geworden ist. Es
wurde nachgewiesen, wie vollkommen deutlich diese ‘I'ropho-
blastblase bei den Monodelphia und Didelphia ist und wie bei
den Ornithodelphia an ihrer Anwesenheit nicht gezweifelt werden
kann (s. Fig. 60, 61). Und doch tragt diese letztere Gruppe
dazu hei, die Tatsache zu erkliren, daf sic bei den Sauropsida
(Fig. 113—119) undeutlich ist und deshalb nicht erkannt wurde.,
Eine duflere Trophoblastschicht ist von Mehnert beschrichen
(94, p. 214), welcher Autor vollkommen ihre Identitit mit der hei
den Sdugetieren von mir als Trophoblast beschriebencn Schicht
crkannte, welcher aber Verwirrung schaftte, als er dessen un-
geachtet den neuven Namen Teloderm?) (Grenzblatt) aufstellte,
eine um so grofiere Verwirrung, als er heterogene Zellschichten

mit einander verelich, wie ich weiter noch angeben werde.

Y) Der Grund, den ¢r anpibt fir die Einfilirung cines neuen Namens uad fiir
den Nichtgebraueh des Namens Trophoblast, ist dieser, ,,dafi es nicht bewiesen 15t daf)
diese Zellen in erster Linic den Ermiibrungsprozef des Embryos fsrdern.s deziiglich
dieser Punkte ist er in vollem Widersproch zu Sehaninsland (Co3. p. 33), der es
als sehr wahrscheinlich betrachtet, dafl jene Zellen bei Reptilien eine ernihrende Re-
deutunyg haben. Bei Sdugetieren, wa die Schicht so sehr viel bedeutender ist, wurde
ihre phagoeytischie Rolle bewdesen; abir sagar, wenn dies noch nieht der Fall
wire, wurde damit Mehnerts Versuch, die wissenschaftliche Nonmenklatur mit einem

iiberflissigen Synonym zu belasten, soch nicht gerechtfertipt,




Mehnert beschreibt ausfiihrlich, wie betm Embryo von Eumys
lutarie die duflere Keimschicht verdoppelt wird und zwei
Schichten produziert, welche total von einander abweichen, von
denen die tiefere Schicht das Material zu dem endgtiltigen Epithel
der Schildkriite liefert und das primitive Epiderm repriisentiert.
wiahrend die duflere Schicht von abgeplatteten Zellen, der
Trophoblast (Teloderm Mchnerts). als supracpitheliale Schicht
betrachtet werden sollte. Nach Mehnert kann der Trophoblast
sehr leicht von dem Epiderm getrennt werden (1. c. p. 213,
Tat. IX, Fig. 8).

Das Wachstum des Trophoblastes soll von demjenigen
der tieferen epithelialen Schicht unabhidngig semn.  Mit auf
Grund der Mitsukuri'schen Abbildungen ('93) behauptet
Mehnert die Anwesenheit eines Trophoblastes bel Clensys
japonica und T'rionyx japonica, Lacerta muralis, Tropidonotus und
in Bezug auf die Vogel: bei der Ente, dem Huhn, Larus, Steria,
Podiceps, Buteo, Aegiolitis, Hirundo, Luscinia u. a. festgestellt
zu haben. Ich mufl aber anfangen, die Mehrzahl dieser Fille
in Abrede zu stellen. Ich bin iberzeugt, dafl in gewissen
der beabachteten Falle Mehnert und Mitsukurt tatsdchlich
den rudimentiren Plasmoditrophoblast der Reptilia gesehen

haben, dal} aber in anderen Fillen der erstgenannte Autor sich

=

oeirrt hat und dasjenige, was tatsdchlich eine oberflachliche
Schicht (weit entfernt vergleichbar mit einer epitrichialen
Schicht der S#ugetiere) spédterer embryonaler Phasen ist.
mit Trophoblastelementen verwechselt hat. Ich habe diese
Verliugnung vor mehr als zehn Jahren ('95 p. 27 Anmerkung})

=/

publiziert, ich kann sie hier nur wiederholen, Ein tatsdchlicher.
zweischichtiger Reptilientrophoblast kann, wie ich meine, deut-
lich erkannt werden in Mitsukuris Fig. 59 ("90) von Clemmys, wo
wir cine gesonderte Zcllschicht von abgeplatteten Elementen
finden, welche die Amnionfalten an der Aufienseite hegleitet. Die
aufdere Schicht ist nicht auf die innere Oberfliche der Amnion-
falte fortgesetzt, wie Mehnert es in dem I'all von Emys lutaric

angibt. Ebenfalls in scinen gefdrbten Figuren (1. c. 30a—37a)
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scheint Mitsukuri durch die verschicdene Schattierung der
roten Farbe anzugcben, dafl er nicht (wic es Mehnert tut)
eine Kontinuitit zwischen der dutseren Trophoblastschicht und
der inneren Bekleidung des Amunions geschen hat,

Falls wir die Mehnert sche Auflassung annehmen wollten
— wozu ich vielleicht in 1895 mehy hinneigte, als damals he-
rechtigt war — so hétten wir nicht nur die innere Schicht des
Amnions als Trophoblast zu betrachten, sondemn ebenfalls die
Deckschicht, welche er bei der Ente beschreibt, welche Deck-
schicht ein ununterbrochenes eépitheliales Stratum, sowohl iiber
dem Riicken als tiber der ventralen Oberfliche des Embryos
bildet: und eine Vergleichung mit demjenigen, was wir oben
fir dic SHugetiere beschrieben haben, sollte uns davor hiiten.
diese Ansicht als die wirkliche Deutung anzunehmen. )

Ein zwciter Autor, dessen Untersuchungen ein Reptilien-
plasmoditrophoblast zu Tage gebracht haben, ist Schauinsland
(‘08). In scincn Abbildungen eines ungen Chamaeleo- (76) und
Sphenodon-Embryos (Fig. 64.65), welche in Hert wigs Handb. I, 2,
p. 20, reproduziert sind, heobachten wir. dafl dje cmporwachsen-
den Falten des Ektoderms, welche dje ersten A ndeutungen emer
gesonderten Existenz des Amnions und der Serosa sind, an ihrer
Auliengeite von einer an Dicke wechselnden Schicht bedeckt
sind. Die Anwesenseit dieser Schicht gibt, wie ich meine, eine
Andeutung von einem @hnlichen Prozef} 1)e; Reptilien als wie
her den Si—iugctieren beobachteten, d. h. eine Diﬁ'ercnzierung der
aufSerhalb des Embryonalschildes gelagerten Gebietes (insolcher

Weilse begegnen wir dem Trophoblast, nachdem das embry-

) Man sollte bedenken, dafi die hier besprochenen Phinomens nosh erst teilweise
hekannt sind.  Weun wir die selir verschicdencen oben erwihnten Weisen beétruchten,
in welchen der Slingetiertrophoblast iiber dem embryonalen Sclild verschwindet, so
divfen wir ebenfalls Variationen hei den Sauropsida erwarten. Sectzen Wir voraus,
dafi eine Einrehtung wic beim Kaninchen (I'ig. 18) und andern Nagern, wo die
Rauber’sche Deckschicht wihrend lingerer Zeit wahrnebmbar bleibt. nach linger
fortdauerte, so konnten wir einen Zustand erreichen, wie er von Mehnert bei Enris
und anderen Arten heschrieben ist. Ieh wiirde dies nicht erwihnen, wenn e nicht
erwitnscht wire, von Anfang an das Auge gedlfnet zu haben fir alle verschicdenen Mijg-

lichkeiten, welche zur Erleichterung dieser schwicrigen Punke beizutragen vermiigen.




onale Ektoderm in diesen interpoliert ist) in cine oberflichliche
und eine tiefc Schicht (Plasmodi- und Cytotrophoblast v. Be-
nedeng und Hubrechts)., Und diese Differenzicrung weckt
den Verdacht — welcher weiterhin 63
bestitiot wird durch den scharfen
Unterschied zwischen #@uflerer und
innerer Schicht am freien Rande
der Amnionfalte (Fig. 64 u. 65) —
Fig. 63. Oherflachenansicht der Amalonfalte
het Chamaeleo.
Fig. 64. Dasselbe im Querschnitt mit Wucherung
des vorderen Entoderms {Plotochorddlpl atte p:ﬂ

£~ Trophoblast, waorin zwei Schiehten unter-
scheidbar sind.

Fig, 65. CQuerschnitt eines Sphemodon-Embryos mit nahezu gesehlossenem  Amnion.
Der 110]>ht>h1%t ist zweischichtig (Fig. 63—65 nach Schauinsland ‘el

dals hei den Reptilia ein dhnlicher Fall wie bei den Fleder-
méusen und beim Igcl vorliegt, wo die duflere Oherfliche der
Amnionfalte von trophoblastischer Natur ist, wihrend die
inncre aus einem Emporwachsen des ektodermalen Schildes
hervorgeht (s. auch p. 109 und Duval 99 Fig. 96, 102 117, 182),
Der Trophoblast von Sphenodon (Fig.65) und Chamaeleo wiirde also
mehr als eine Zelle tief sein, sogar bevor das somatische Mcso-
derm einen Diplotrophoblast aus ithm gemacht hat. Der T ropho-
blast tridgt nicht zur inneren Bekleidung des Amnionhohlraumes
bei. Hier spielt nur das embryonale Ektoderm eine Rolle (3.p.110).
In dieser wichticen Frage steht Schauinsla nd, obgleich er

i)

Hubrecht, Embryologie. B




selbst die Wichtigkeit des Problems (welches ithm nicht klar vor
Augen stand) nicht anriihrt, auf der Seite Mitsukuris, nicht
auf der Seite Mehnerts. Beim Chamaeleo, von welchem Schau-
insland gute Abbildungen gibt ('03, Taf. XXVI, Fig. 184—186),
die in sehr gleichgiiltiger Weise von Hertwig reproduziert
worden sind (I, 2, p. 194), sieht man dasselbe Phinomen mit
gleich grofier Deutlichkeit (Fig. 64). Nachdem das Amnion
sich in der sehr primitiven, fiir Chamaeleo charakteristischen
Weise geschlossen hat (Fig. 63), bestcht die ,,Membrana serosa**
aus einer doppelten Trophoblastschicht (Fig. 64).

Die oben angefiihrte Tatsache zwingt uns zur Schlufifolge-
rung, dafly bevor die Amnionbildung bei Chamaeleo und Sphenodon
anfingt, auf der Oberfliche der Keimscheibe eine zirkulidre

zentrale Region — vergleichbar mit dem Ektodermalschild der

Tig. 65a. Anderer Querschnitt von Sphewodown um die Differenzierung des zwei-
schichtigen Trophoblastes #» dem cklodermalen Schilde ZZ* gegentiber anzudeuaten.
2p Frotochordalplatte (nuch Schauingland ‘o3l
Singetiere — von einem peripheren Trophoblasteebiete abge-
grenzt wird. Diese Abgrenzung ist deutlich nachgewiescn in
ciner andern der Schauinsland 'schen Abbildungen (703, Taf, 46,
Fig. 117) fiir Sphenoden, welche nicht von Hcrt\.vig, aber an

dieser Stelle reproduziert wurde (Fig. 65a).

Im Texte Schauinslands (03, p. 148) wird dies mit den
folgenden Worten angedeutet: ,,Wie schon mehrfach Letont,
gehen sie (die Trophoblastzellen) nicht auf den eigentlichen
Embryo hinauf. und dadurch kann man scharf den extra-
embryonalen von dem cmbryonalen Teil des ektodermalen
Blastoderms unterscheiden.*

Wenn wir uns jetzt auf die hier erwihnten Fille be-

schrianken, eine Schildkrite (Mitsukuri), Sphenodon und Chae-




maeleo (Schauinsland) und mit Absicht die samtlichen Tiere
Mehnerts aufler Betracht lassen, so haben wir drei Sauro-
psida, bei welchen klare Andeutungen nachweishar sind, dafl
der Saugetiertrophoblast schliefilich auch bei den Sauropsida
angetroffen wird. Abgesehen von diesen Andeutungen gibt
es aber eine grolle Wahrscheinlichkeit a priori, dafl An-
sichten, welche fiir die embryonalen Hiillen der Sdugetiere
gelten, ebenfalls giiltie fiir die Sauropsida sind, welche — gerade
dicser Hullen wegen — immer in innigerem Zusammenhang
mit den Sdugetieren als mit den niedrigen Vertebraten e
standen haben.  Auch sollten wir nicht die Tatsache iiber-
sehen, dafy die Vergleichung der Elasmobranchierontogenie mit
derjenigen der Sauropsida fmmer diesen sehr einschneidenden
Unterschied gezeigt hat, dafy von einer Membrana serosa oder
von einem Amnion bei der ersteren nie die Rede war, so daf3
eine Vergleichung des Prozesses der allmihlichen Dotterum-
schliefung durch radiale Ausbreitung des Embryonalschildes
von Anfang an Verdacht geweckt hat, wihrend die ganze
serbse Hiille und das Amnion als tatsdchlich larvale Schichten
bel Vigeln, Reptilien und Siugetieren bei der Geburt abge-
worfen werden.

Und jetzt, wo die Deutung der Tatsachen bei Saugetieren
relativ leicht geworden ist (s. auch Kapitel 111), sollen wir nicht
zigern, die Sauropsidenentwicklung in denselben Gedanken-
gang einzureihen.

Line Vergleichung meiner eigenen Abbildungen von jungen frinacess ("89] und
derjenigen yon v, Bencden (P65) won jungen Fesperéifro-Keimblasen mit den oben-
erwihnten Figuren Schavinslands nnd Mitsukuris tiberzengen uns von der Moglich-
keit, die doppelte Schicht anficrhalb des formativen Fktoderms & B. von Splenodon als
einec Verdoppelung des Trophoblastes zn hetrachten. TDie zwei ohengenannten
Stugetiergenera, wie ebenfalls .Sores und andere, zeigen cine Verdoppelung und sogar
cine bedeutende Verdickung des Trophoblastes gleich aufierhalb des embiryonalen Ekto-
derms, Es wiirde also keine gezwungene Annahme sein, zu behaupten, dafi bei Reptilien
und Vigeln — bei welehen Tieren, wie wir gesehen haben, Schuuinsland eine scharfe
Demarkationelinie wwischen dem Trophoblast und dem embryonalen Schild annimmt
(l.c. p.142) —beide Schichten aulierhalb dieser Demarkationslinie Tropho-
blastzellen sind, getrennl in cine dufiere abgeplattete und eine innere zylindrische
Schicht. Segar ven dicsem Unterschiede in der Form bieten die Sdngetiere das Gegen-
stiick, wie wir an der linken Seite der Fig. 6 und 38 von den jiingsten Fleder-

3%
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miusen v. Benedens ['gg) und ebenfalls in den hier reproduzierten Fig, 25—27 vom

Igel sehen, Uberdics werden wir in Kapitel V' lernen, dafi der Trophoblast sich &fters

in zwel Schichten differenziert, welehe als Cytotrophoblast und Plasmoditrophoblast
bekannt sind. So wirde die hier verteldigte Auffassung uns zur Schlufifolgerung
zwingen, dafi bei Vogeln und Reptilien ein zirkulirer Bezirk von embryonalen Zellea
nicht sichtbar, sendern potentiell von einer peripheren Region yvon Lrophoblastzellen
getrennl war, 1n derselben Weise, wie wir dies fiir Yupape, Tarsiaey n. a. festgestellt
haben, bei welchen letzteren, nachdem der Embryenalschild an die Oberfliiche getreten
ist, es nicht linger mbglich idst, die Demarkationslinie zwischen Trophoblast und
embryonalen Bktodermzellen zu unterscheiden, obgleich wir ihre aktuelle Existenz in
den aunfeinanderfolgenden onlogenetischen Stadien beanbachtet haben. Bei den meisten
Sauropsida wiirde die Ontogenic dicsen Unterschied nicht mebr klar zu Tage bringen;
die gegenseitige Beziehung wiirde aber diegelbe sein und ausnahmsweise giinstige Hiille
wie die hier erwibnten und abgebildeten (Clegerevs, Sphenodon, Chromeeleo) wirden
um so willkommenere Bestitigung bieten.

In physiologisclier Hinsicht bat sich ergeben, dafl die ober(ichliche Schicht der
Serosa zweifellos gewisse Eipenschaften hat, welche wir chenfalls hei dem wnchern-

den Singetierrophoblast antreffer.  So findet man z, B, eine deutlich markierte

Wucherung in der dufieren Schicht hel Seps, einem viviparen Reptil, hei welchem
Studiati, Giacomini ('91) u, a, sowohl cinen allantoiden als einen omphaleiden
Kontakt (Plazentation) zwischen der Serosa und den miitterlichen Gewsben  be-
schrieben haben. .

In d@hnlicher Weise gibt die Aktivitit der Serosa des Huhng in dem Gebiete, wo
Duval das ,Organe placentaire® heschrichen hat, zu denselben Betrachtungen Anlali.
Es miissen aber noch mehr ausgedehnte Untersuchungen od hoe vorgenommen werden,
bevor dic isolierten Tille der obengenannten Reptilien gentgende Stiitze erlangen,
damit sie als Ausgangspunkt dienen znr Grindung einer Iheorie iiber die Modifikation
des Bauropsidentrophoblastes (gleichzeitig mit der Bildung der Bischale usw. cinsetzend).t)

Uber den Anteil, welchen der Trophoblast bei der Bildung des Amnions hat,

swwerden wir in einem anderen Kapitel reden, Weiter wiirde es interessant sein, zu wisset,
ob die Ontogenic cinige Andeutung gibt zur Lisung der Frage, ob der Trophoblast
bei den viviparen Vorfahrven der Reptilia in eincr gleich frihen Periode von den iiber-
bleibenden Furchungszellen differenziert wurde, wie dieses bei den Siugetieren?) der
Fall ist, eder ob die Differenzierang erst spiter staltfand; wie wir s bel denjenigen

B Vor kurzem hat Eterno d evinen Artikel publiziert ,\Ta gastrule dans la série
animale in Bull. Sec. Vaud., Se. Nat. 1906, 52me Séric, val. 42, in welchem er in
der Textfignr 16 und Fig. 26, Taf. XII Teile, welche nach unseren obigen Betrach-
tungen keineswegs homolog sind, mit einander in i bereinsiimmung zu bringen versucht.
Dije Ansichten Eternods sind gchon mit Erfolg ven Sehlater bestritten (Anat. Anz.
Bd. 37, p. 31). Der letste Autor selbst aber macht einen Fehlschlufi, wenn er sagt,
dafl , die Epiblastschicht der Sauwrepsidenkeimblase der tber die Grenzen der Keim-

schicht hinausgewachsene embryonale Epiblast ist.  ThHe sekundiiren, degenerativen

Stadien des Trophoblastes sind hier absolut falsch verstanden,
%) Die uobegnerwihnten Untersuchungen Wilsons und Hills (p. 12 and 20)

scheinen darzustellen, dafi wir bei den Ornithodelphia noch ein wichtiges intermedidires
Stadium haben, in welchem es tatsichlich mdglich ist, ungeachtet der Dotteranhiufung

den Trophoblast von den Mutterzellen des embryonalen Knetens zu unterscheiden.

Die Fig. 33 und 34 Semons ('04) lassen eine Zhnliche Deutung zu.




Amphibien und Fischen worfinden, wo ebenfalls Spuren einer dufieren larvalen Hille
angetroflen werden, wic wir im letaten Paragraph eines weiteren Kapitels ausfiihrlich

besprechen werden.

C. Ichthyopsida.

Im Paragraph A. und B. dicses Kapitels haben wir nach-
zuwelsen versucht, dafy neben dem Ektoderm und Entoderm.
welche durch Delamination das Gastrulastadium der Siugetiere
herstellen, noch eine andere, sehr frithzeitig auftretende Zell-
schicht, welcher der Name Trophoblast gegeben wurde, besteht,

Diese Schicht, phylogenetisch zum Ektoderm gehtrend,
wurde als cine Differenzierung derselben Art betrachtet als die
duflere larvale Schicht, welche bei bestimmten Nemertinen,
Gephyreen und andcren Wiirmern ofters als zcitliche Hiille
dient, welche, sobald das Tier ein gewisses Entwicklungs-
stadium ecrreicht hat, abgeworfen wird.

In einem spiteren Kapitel werden wir erwidgen, ob die
verschiedenen [otalen Hiillen der Amniota allantoidca nicht in
genetischen Zusammenhang mit dieser Schicht gebracht werden
konnen und ob wir berechtigt sind, die fotalen Hiillen der héheren
Vertebrata auf diejenige der invertebraten Vorfahren, welche von
einer ektodermalen Larvenhiille bekleidet waren, zuriickzuftihren,

Bei einer ersten Betrachtung wiirde es einem wahrscheinlich
vorkommen, dafi bei den Anamnia, Anallantoidea (d. h. bei
den Ichthvopsida) Spuren dieser larvalen Zellschicht fehden,
und daf} die Abwescnheit dieser Hiille die Tatsache, dafy sich
kein Amnion entwickelt, zu erkliren vermdchte., Die Moglich-
keit, dafy die tiefgehenden Unterschiede zwischen, sagen wir
Amphibia und Reptilia, nicht so grof} sind wie die Trennung der
Vertebrata in Amniota und Anamnia es uns vermutcn lafdt,
gollte aber auch noch in Erwigung gezogen werden. In diesem
Lichte méchte ich die Tatsache hetrachten, dafd bei manchen
Amphilien gewisse ontogenctische Stadien die Gegenwart
einer sogenannten Deckschicht der Larve erkennen lassen,
Zur gleichen Zeit mufd erwdhnt werden, dafd bel vielen anderen

Gattungen keine Spur dieser Schicht angetroffen wird. Um so
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merkwiirdiger aber ist die Tatsache, dafs nicht nur bei den
Amphibia eine solche Deckschicht bisweilen zu Tage tritt,
sondern dafy sie ebenfalls bei der Entwicklung von rewissen
Dipnoi und Ganoiden beobachtet wurde und noch konstanter
und unzweideutiger bei allen Teleostiern, deren Entwicklung
bis jetzt nachgeforscht wurde.

Setzen wir voraus, dal} wir berechtigt sind, die Deckschicht
der Amphibicn und Teleostomi tatsichlich dem Sidungetier- und
Sauropsidentrophoblast homolog zu stellen — homolog wenig-
stens in dem Sinne, daf} dasjenige, was wir als eine sehr
aktive und wichtige Schicht wihrend der Entwicklung der
viviparen Siugetiere betrachten, bei Ichthyopsida nur eine
zeitliche, wieder verschwindende Einrichtung ist — so miissen
wir zur selben Zeit uns die Frage vorlegen: deutet diese Homo-
logie vielleicht auf einen Irrtum hin, in welchen wir verfallen,
wenn wir Milne Edwards’ Unterscheidung der Vertcbrata in
Amniota und Anamnia annehmen? Und sollten wir uns nicht
iberlegen, ob — und in welcher Weise — dieser Irrtum am
besten zu vermeiden wire?

Jedenfalls zeigen die Elasmobranchier, die Cyclostomen
und Amphioxus in ihrer ersten Entwicklung keine Spur einer
Deckschicht und wic wir in cinem spdteren Kapitel sehen
werden, keine Spur anderer Organe, welche fiir die anderen
Vestebrata charakteristisch sind.

In diesem Kapitel habe ich auf diese Tatsachen aufmerk-
sam machen miissen; in Kapitel 1V, gowie auch in Kapitel VI

sollen sie ausfithrlicher hesprochen werden.,




Kapitel IL

Weitere Entwicklung der zwei Keimschichten der
Vertebrata bis zum Auftreten der Somiten.

I. Siungetiere (Mono- und Didelphia).

1. Entwicklungsprozesse im Entoderm.

Sehr hohe Autoritiiten, wie Ko6lliker, Selenka,
Ziegler, Keibel u a. sprechen dem Entoderm jeden Anteil
an der Bildung des zwischen den zwel priméren Schichten ge-
lagerten Gewebes bei den Sédugetieren ab; sie meinen, daf

das Material zur Mesoblastbildung ausschlicfilich aus dem

Primitivstreifen hervorsprofit und wiinschen sogar — jedenfalls
einige von ihnen — das Getdfisystem und das Blut von der-

selben Quelle herzuleiten.

Die Mesenchymbildung, so scharf von O. Hertwig von
der Mesoblasthildung unterschieden (siehe sein Lehrbuch 1906
p. 218), wird von vielen Autoren hei Sdugetieren als von
keinerlei Bedeutung geachtet, obwohl Bonnet in seinen Unter-
suchungen iiber dic Entwicklung des Schatfes (82, '89] letzteren
Gedankengang durch den Nachweis zu hemmen versucht, dafs
beim Schafe die Gefifiregion auf dem Dottersack ein direktes
Derivat einer lokalen Entodermwucherung ist. In seinen
spidteren Publikationen iiber den Hund hat Bonnet aber bei
diesem Sidugetiere das Vorkommen eines dhnlichen Prozesses
verncint, obgleich aus seinen Abbildungen (01, Taf. XVIIIL
XIX, Fig. 6 uw. v. a.) gewifl eine andere SchlulSfolgerung ge-

zogen werden diirfte (Fig. 86, 67). Bei Sorex und Tupaje (fir
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letzteren bis jetzt noch nicht verdtfentlicht) ist dagegen die
Genese vom Mesenchym aus dem Entoderm von mir selhst
vollkommen bestitiot, und das Gebiet, in welchem die Teil-
66 nahme des Entoderms
an der Bildung der
Blutgefifle  stattfin-
det, im Detail von mir
abgebildet  worden
(90, Fig. 58, 61).

Fig. 66 u. 67, Zwei Schnitte
durch das Vorderende zweicr
verschiedener  Keimscheibien
des Tlundes (nach Bonnet
'o1]. Die Protochordalplatte
#d wuchert in beiden.

Von oben gesehen ist die Ansicht eine solche, dafs es sich
rechtfertigen lifit, den Namen wringfirmioe Zone des meso-
blastbildenden Entodermq zu verwenden bei Sorex und Tupaja.

Scit der Zeit ist iiber diese sehr schwere und doch sehr
wichtige Frage der vergleichenden Embryologie ein Streit
geflibrt,

Es drehen sich viele Probleme beziiglich der Auffassung
der Keimblitter und der Bedeutung des Mesoblastes um diese
I'rage herum. Erst in letzterer Zeit hat Riickert, Zusammen
mit Mollier, cine bemerkenswerte P:ectrhmtunu in Hertwi s
Handbuch Teil 1, p. 1244 1260 gelefert, in welcher er — von
sorgfiltigen UntF:T‘SL'l(?.hLlng(-,‘,]'l ausgehend — bedeutende Schliisse
heztiglich der Blutbildung aller Vertebrata bringt. Diese Arbeit
fithrt dahin, dafy ein Teil der theoretischen, von Rabl ver-
tretenen Ansichten tiber Mesoblastbildung, wie sie von der
Mehrzahl der Embryologen angenommen werden, verlassen
werden miissen.

Ich brauche hier nicht eine ausfiihrliche Auseinander-

setzung dicses Streitpunktes zu gehen, wo dieses jetzt in go

sorgfaltiger Weise in dem obengenannten Kapitel tiber waie




erste Entstehung der Gefifie und des Blutes bei Wirbeltieren®
in Hertwigs Handbuch vorliegt.

Ich habe die Absicht, jetzt zu einer vollstindigen Be-
schreibung desjenigen iiberzugehen. welches schon bei ver-
schiedenen SAugetieren heobachtet und beschrieben ist, und
zwar anfangend mit dem (zebilde, das ich 1890 naanntc:

a) Die protochordale Platte. Dieses Gebilde wurde
anfangs von vielen Embryologen mehr oder weniger ignoriert:
spdater hat man scine Bedeutung anerkannt, aber es damals
mit emem andcren Namen belept (Bommet 01, E.P.}; heute
hoffe ich endgiiltip festzustellen, dafd ich nicht nur berechtigt
war, dicsc protochordale Platte als cine unabhingige vordere
Mesoblastquelle bei Saugeticren zu betrachten, sondern daf
wir von jetzt an ihre Anwesenheit unter verschiedenem Aspekt
auch bei Sauropsiden und Ichthyopsiden annehmen miissen,
wie ich spiter ausemandersetzen werde.

Fiir die Sdugetiere haben wir in den vorigen Paragraphen
beschrieben, wic im zweischichtigen Stadium die Entoderm-

zellen unter dem ektodermalen Schilde wiel massiver sind als

Fig. 681, bg, Zwei (durch
Rekonstruktion erlangte)
Oberflichenansichten des
frithen Keimschildes der
Spitzmaus. In Fig. 68 ist
die ringférmige Zone wuo-
chernden Entaderms @z an-
gadentel, sowie auch der
Primitivstreifen und  der
punktierte Ulmriff der Meso-
blastfliigel, 1ln Fig, 69 hat
dic Chorda angefangen sich
zu bilden; ein neurenteri-
scher IPorus =2 ist sichtbar,
sowie auch estraembryo-
nales hinteres Cloclom ap
(nach Hubrecht 'go).

SIEES
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digjemigen, welche die innere Oberfliche des Trophoblastes
auskleiden. Diese letzteren Zellen sind mehr abgeplattet und
stchen weiter auseinander, wie Fig. 12, 21, 26, 38 u. 46 angeben.

Wenn die zweischichtige Kcimblase gréfier wird, beobachtet
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man ein sehr deutliches weiteres Wachstum, zusammen mit
Zellwucherung in demjenigen Teil des Entoderms, das unter
dem spiteren vorderen Teil des embryonalen Schildes liegt
Ich bilde dieses hier bei Serez nach meinen eigenen Figuren
ab (Fig. 54, 55), beim Schafe und Hund nach Bonnet (Fig.
66, 67) und ich fiige ncue Abbildungen hinzu, welche dassclbe
Phinomen bei Tearsins (Fig. 71 —74) und Galeapithecus (Fig. 46
u. 36) zeigen. Beim Schweine
wurde dasselbe, obwohl nicht
in diesem Lichte betrachtet,
von Keibel ("93, Fig. 21 bis
2314 abgebildet.

Bei Sorex war es beson-
ders interessant, daly wir im
Stande waren. die Unab-
hingigkeit dieser [rithzeitigen

Wucherung von irgend einer

Fig. 7r. Langsschnitt einer anderen
Tsrus-Ieimblase, worin dieProtochardal-

Fig. 70. Die relative Lagerung vom
ventralen Mesohlast zar, Tropheoblast 7
(anf dem Wege um das embryonale Ekto-
derm unbedeckt zu lassen [ef. 1Tig. 16))
und Nabelblase (7)) in einer Phase von
ungcfilhr demselben Alter wic die Fig. y2.
sam2 somatischer. sp.we splanchmischer
Mesoblast (nach Hubrecht 'o2).

platte z dentlich angelegt und der Proto-

chordalknoten #w eben im ersten Fntstehen

ist, und zwar in einem elwas fritheren

Stadium wie Ifig, 72. Der ventrale Meso-

blast =2¢ entspringt aus dem Flktoderm

gleich hinter pm; der Trophoblast # ist
von beiden unabhingig.

1) Keibel deutct seine Tiguren anders und erkannfe in der obenerwithnten

Publikation die protochordale Platte nichl als eine Mesoblastquelle, wie ich sie drei

Jahre vorhier gedeutet hatte.

Und doch lassen die hier zitierten Abbildungen keinen

Zweifel ibrig iber ihre Anwesenheit beim Schweine.
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anderen Mesoblastquelle nachzuweisen, obgleich sehr bald nach-
her die ringformige Zone des mesoblastbildenden Entoderms
die friith auftretende protochordale Platte mit den Mesoblast

produzierenden Regionen am hinteren Ende des Embryonal-

Hig. 73. Lingsschnitt eines ungefihr

o
| T

Fig. 72. Ftwas spiteres Stadium des Tarsius-
Keimsehildes, wobei sowohl eine deutliche
ventrale Wucherung g des Ektoderms wie die
entodermale Wucherung pp aufgetreten sind.
Der Protochordalknoten pmw und dic proto-
chordale Platte #p verschmelzen aufs innigste
(s: Fig, 49, 76, 77). Der ventrale Mesoblast
e entspringt aus dem Ektoderm gerade hinter
dem Protochordalknoten gz, 4 Trophoblast,
spare splanchnischer Mesoblast, 2z Nabelblase,

e Vg 74

Yo

g ist.
A
Shez
schildes werbindet.

Fig. 55 und 68 abgebildet.

gleichaltrigen Stadinms von Tarsius,
wie Fig, 72. I¥e Anheftung der
unteren Keimblasenwand gegen die
Uterusschleimhaut reicht bis zur
Stelle wo der Buchstabe 47 hinweist:
die placentare Trophoblastwucherung
ist hier weggelassen (s. Fig, 86).
Der yventrale Mesoblast @z, aus dem

Llktoderm  hervorgeswuchert, uwm-
schlicit  Dbereits  extracmbryonales
Coclom, dessen Wand z. T. als

splanchnisches (spm); z. T. als soma-
tisches Mesoblast (so.mz) angedeutet
£ Protochordalplatte,

wird.

Querschnitt des oberen Abschnittes einer
frithen Keimblase ungefihr im Stadium der Fig. 73,
worin die wuchernde Protochordalplatte sichtbar

Juchstaben wie in Fig. 72.

Von oben geschen wird diese Phase in

Die hier beschriebene entodermale Wucherung ist in thren

Jingsten Phasen eine einfache Verdickung des inneren Keim-

blattes.

aber bald #ndert sich dieser Aspekt und bemerken

wir, daly einige dieser gewucherten Zellen ihre Ursprungsstelle
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verlassen und sich zwischen den zwel Keimschichten lagerm.

Aus zweierlei Griinden ist ¢s nicht immer leicht, genau zu be-

stimmen, bhis wie weit diese Mesenchymzellen sich tiber den
Raum zwischen Ektoderm und Entoderm ausbreiten. Erstens
weil die ringférmige Zone des mesoblastbildenden Entoderms,
welche mit der protochordalen Platte zusammenflief3t (Fig. 68,
az}, ithre Aktivitdt fast zu gleicher Zeit — obwohl, wie Fig. 556
zeigt, ectwas spiatcr — anfingt; zweitens weil cine andere
Zelleninvasion dieses Raumes — vom Ektoderm ausgehend —
ebenfalls in dieser Zeit anfingt, wie wir spiter beschreiben
werden.

In einer sehr frithen IPeriode vermischen sich dic von
diesen drei verschiedenen Quellen herstammenden Zellen
und cg wird ecin sehr verwickeltes Problem sein -— welches bis
jetzt nicht nur nicht in befriedigender Weise geldst, sondern
sogar noch kaum formuliert 1st zu bestimmen, von welchem
der drei Ausgangspunkte schliefilich die verschiedenartigen

Organanlagen herzuleiten sind.

Bei Sorex war dies in einem schr jungen Stadium bis zu
einem bestimmten Grade moglich, weil die die vorderen ento-
dermalen Mecsenchymzellen produzierende Wucherung etwas
friher einsetzt als der Prozefl, welcher von der hinteren Hilfte
des Embryonalschildes ausgeht. In meiner Abhandlung iiber
Sorex ((90) war ich im Stande, diese frithesten Prozesse ge-
ntigend zu unterscheiden, obwohl ich doch vollig cingestehen
mufite, dafd spiter eine weitere Unterscheidung unmoglich
wurde. Diese letzte Tatsache hat vicllcicht dazu beigetragen,
dafd so wviele der hesten modernen Embryologen Kolliker in
sciner Leugnung der Teilnahme des Entoderms an der Meso-

blasthildung nachgefolgt sind.

Bei Tuarsiuvs ist die Unterscheidung des vom Entoderm
herzuleitenden Mesenchyms wvon anderen Mesoblastzellen,
welche sich zwischen den zwei Keimschichten befinden, sogar

in den allerjiingsten Stadien kaum méglich, weil hier die Quclle




des jlingsten ektodermalen Mesoblastes am hinteren Linde des
Embryonalschildes schon in einer sehr frithen Periode in vollem
Gang ist, infolge der Anwesenheit jenes allererst auftreten-
den Mesoblastgewcebes, welches ich ventralen Mcsoblast
genannt habe. Der ventrale Mesoblast bildet zunidchst eine
Blase. teilweise vom Anfang an gegen die Nabelblase gelagert,
und schliefit einen extraembryonalen Coelomraum ein, welcher
also in ciner vicl friitheren Periode als bel anderen Sidugetieren
gebildet wird, mit Ausnahme des Menschen und der Affen.
Ein Teil dieses ventralen Mesoblastes wird allmdhlich zu einem
Verbindungsstiel (Haftstiel, Bauchstiel), mit welchem der Em-
bryo in Gefifiverbindung mit der Placenta stehen wird, wie
wir In einem spdteren Kapitel ausfiibrlich darstellen werden.
Bei diesem selben Tarsius aber ist die entodermale, bei
Sorex beschriebene Wucherung, welche ich auch weiter als
protochordale Platte zu benennen wiinsche, um so deutlicher.
[ch habe es in den Figuren 71—74 abgebildet. Das Ento-
dermy ist hicr zwel oder drei Zellschichten dick geworden,.
Dicse Region stimmt mit dem spidteren vorderen Teil des
cmbryvonalen Kopfes tiberein, vordem dic llerzanlage unter die
Gehirnanlage zuriickgefaltet worden ist.

Was andere Siugetiere betrifft. verfiige ich nicht dber so
austiihrliche Daten wie flir Sorex und Tarsius; wenn wir aber
dic Resultate anderer Untersucher konsultieren — sogar der-
jenigen, welche die Teilnahme des Entoderms an der Meso-
blastbildung in Abrede stellen —, ist es nicht zweilelhalt, dafs
diese Verdickung des Entoderms bei allen Sdugetieren statt-
findet, Fiir Erinaceus, Gymnura, Talpe und Tupaje hesitze ich
zahlreiche tiberzeugende, schon oben crwéhnte Priparate:
ebenfalls fiir Manis, Galeopithecus, Sciwrus, Mus, Lepus, von denen
verschiedene hier abgcebildet sind (Fig.12,22,56). Was den Hund
betrifft, gibt Bonnet verschiedene, nicht anders zu deutende
Mustrationen ('01, Fig. 11—13. 31, 32); obwohl er den Namen
Erginzungsplatte” statt des dlteren Namens ,,protochordale

Plattes einfihrte. Auch in einem Arjikel Asshetons (96,




Taf. XX, Fig. 17 u. 18) bildet der Autor deutlich die hier er
wihnte entodermale Wucherungszone abh.

b) Das ringférmige Proliferationsgebiet. In welcher
Weise der hintere Teil der protochordalen Platte mit der VOT-
deren Portion der medianen ektodermalen ventral gerichteten
Wucherung des Ektodermschildes zusammenflie3t, habe ich bei
Larsius in einer frifheren Abhandlung beschrieben (02). Weiter
unten werden wir hicrant zuriickkommen. An erster Stelle wird
es aber ndtig sein, eine frither schon von Bonnet (&%) und
mir (90) hervorgehobene Tatsache zu erwdhnen, nédmlich (11C‘:L.,
dafl wenn einmal die protochordale Platte sich als cine mediane
Mesenchymproduzierende Region im Entoderm gehildet hat,
dieselben Mesenchymbildenden Eigenschaften im peripheren
Gebicte des Entoderms zu Tage treten. Dicse letzteren Be-
zitke wurden von Bonnet beim Schafe ~Mesoblasthof+ ge-
nannt; kurze Zeit nachher habe ich sie ('90) bei der Spitzmaus
als eine in die Linge gezogenc ringférmige Entodermzone
beschrieben, welche unter- und etwas auflerhalb des Randes
des ektodermalen Schildes (Fig. 68) gelagert ist, und sich so-
wohl rechts als links von der protochordalen Platte aus riick-
wdrts ausbreitet. An dem hinteren Teil des Schildes im Ge-
biete wo der Mesohlast die unter dem Namen Primitivstreifen
bekannte mediane Verdickung zeigt. welche bei den Primaten
sich 1n den Haftstiel fortsetzt, schlieflen dic beiden Hilften
des obenerwihnten Ringes wieder zusammen.

Die Gegenwart einer salchen ringformigen Zone Mesen-
chymbildenden Entoderms wurde ausdriicklich von Em] bryologen
wie Rabl, Keibel u. a. in Abrede gestellt und O, Hertwigr
macht im Kapitel iber die Lehre von den Keimblittern seines
letzten Handbuches absolut keine Erwdhnung dieser Befunde.
Dies ist um so mehr erstaunlich, weil, wie wir schen werden,
auch bei niederen Wirbcltieren eine dhnliche Teilnahme des
Entoderms an der Mesenchymbildung keineswegs verneint
werden kann. Es kommt mir vor, daf} die Ausdau er, mit welcher

diese Tatsachen umgangen sind. ihren Ursprung hat in der Macht




gewisser theoretischer Betrachtungen, mit welchen ein mul-
tipler Ursprung des Mesoderms 1) sich nicht verelnigen liefle.

Es unterliegt keinem Zweifel, dafl zum grofiten Teil das hior
heschriebene Mesenchym zu der Bildung von Blutgefifien und
Blut beitrigt. Die protochordale Platte liefert das Endothel
des Herzens, wie ich an anderer Stelle bei  Tarsius (02,
Tat. IX, Fig. 784 und b) nachgewiesen hahe; die ringformige
Zone schaftt das Material zur Area vasculosa auf der Nabel-
blase, Zu dem Zweck wandern Mesenchymzellen, welche sich
mn einer fritheren Phase in der hier erwiahnten annuliren Zone
bildeten, tiber die Oberfliche der Nabelblase und lagern sich
zwischen der Entodermschicht, welche die innere und die
splanchnische Mesodermanlage, welche frither (Primaten) oder
spiter (andere Séiu;_getierc-:] die dufiere Wand dieser Blasce
bildet. Neben diesen lateralen Teilen der ringftrmigen Zone
hat sein hinterer Teil, diametral gegeniiber der protochordalen
Platte gelagert, noch einc wichtipe Rolle bei der Gefifl- and
Blutbildung zu erfullen: von diesem ist nimlich die Vasculari-
sation des Haftstieles der Primaten herzuleiten. Vom distalen
Ende diecses Haftstieles irradiieren Blutgefiie iiber die ganze
innere Oberfldche des Diplotrophoblastes (Mensch und Anthro-
pomorphen| oder ausschlieflich tiber einen beschrinkten krois-
formigen Teil desselben (Tearsius). Diese (}eféiﬁve.rsorgung
muld, wic wir spiter besprechen werden, derjenigen, welche
mittels einer freien Allantois zu Stande kommt, phylogenetisch
vorausgegangen sein. Das verdickte Entoderm im hinteren
Teil des Ringes ist besonders deutlich bei Manis. Nach relativ
kurzer Zeit hirt die annulire entodermale Zone auf, ein Herd
von Mesenchymzellen zu sein; so dafy von diesem Augenblick
an die Zunahme des gefifbildenden Gewebes den Mitosen
der schon gebildeten Gefilizellen tiberlassen wird, Nach sorg-

[dTtiger Betrachtung der Stugetierpriparate, welche zu unserer

1) Was mich selbst hetrifft, habe ich bei ciner anderen Gelegenheil (o2, p. 84)

meine Sympathie gezeigt mit dem drastischen Ausdruck Kleinenbergs ('86): . s
gibt kein mittleres Keimblait,*




\r’érﬁigung stehen, diirfen wir mit um so mehr Sicherheit auf das
Bestehen  einer solchen Wanderung  gefafibildender Zellen
schliefen, wenn wir bedenken, dafl bei anderen Wirbeltieren
(Teleostiern) dieselben ILrscheinungen von Wenckebach
('86), Ziegler ('87) u. a. beim lebenden Embryo beobachtet
worden sind. Ob noch andere Gewebe als Blutgefiafie und
Blut von dieser entodermalen Wucherung herstammen, muf}
bei den verschiedenen Siugetierarten noch néher untersucht

werden,

9. Entwicklungsvorginge im Ektoderm.

Ich habe mit Absicht die Besprechung der Wucherungs-
prozesse im Ektoderm hinausgeschoben, weil in modernen
Handbiichern diejenige im Entoderm mcistens ignoricrt oder
sogar in Abrede gestellt werden, withrend thnen doch nattivlicher-
weise wenigstens in threm ersten Erscheinen dicjenigen, welche
aus dem Ektoderm hervorgehen, vorausgehen.

Uber die letzteren haben eine ansehnliche Reihe von
Forschern, worunter verschiedene der ersten Embryologen, die
Resultate ihrer Beobachtungen sowic ihrer Uberlegungen ver-
dffentlicht.  Und doch konnen wir nicht sagen, dafy heute
eine allgemeine Ubereinstimmung in Bezug auf diese Prozesse
erreicht wurde. Diese Resultate sind in verdiensthcher Weise
von O. Hertwig in seiner Lehre von den Keimblittern (703,
p. 918—940) zusammengebracht, und ich mbchte jedem, wel-
cher sich fiir die historische Entwicklung der verschiedenen
Ansichten iiber diesen Punkt interessiert, aul diesen Autor hin-
weisen.  Dieses wird mir Gelegenheit geben, vorlaufig alle
Kontroversen zu umgehen und mir erlauben, meine Homw An-
sicht, welche auf die Untersuchung von zahlreichen frithen
Stadien von verschiedenen Saugetieren basiert ist, n#dher zu
beleuchten. Die Differenzpunkte mit anderen Autoren werden

dann erst spater ndher hervorgehoben.

a) Der protochordale Knoten. Zur Zeit, wo die zwei

Keimschichten des runden oder ovalen Embryonalschildes noch




nicht zusammenhingen, sondern noch unabhingiz von ein-
ander sind, und die zukiinftige vordere Region dieses Schildes
schon durch die im vorigen Paragraph erwidhnte entodermale
Wucherung. welche ich vor Jahren (90) als protochordale
Platte Dezeichnet habe, zu unterscheiden ist, wird eine nach
rerichtete Wucherung des Ektoderms in der Achse

unten o
des Embryvonalschildes (ungefihr in dem hinteren Drittel des-
selben) sichtbar, Ich méchte ohne Anstand hehaupten, dafd
diese Stelle zusammenfdllt mit der vorderen Lippe des im
Kapitel II beschriebenen, aber schnell wieder verschwindenden
Blastoporus des zwecischichtigen Gastrulastadiums der Siuge-
tiere, Nur bei wenigen S#ugetieren hat man aber diegen
Blastoporus als cine tatsiichliche, wenn auch nur temporire und
rasch wieder unsichthar werdende Perforation des embryonalen
Schildes nachweisen konncn (Fig. 48, 50—53). Die Wucherung
1st nach dem Namen ihres ersten Beobachters ~Hensen'scher
Knoten* benannt worden; auch wurde sic Primitivknoten ge-
nannt (Bonnet '89, p. 38 u. 40). Ich méchte hier den Namen
beibchalten, welchen ich viclen vor Jahren (90, p. 501) vor-
geschlagen habe und sie Protochordalknoten (protochordal
wedge) nennen, wie ich zur selben Zeit die Entodermwucherung
Protochordalplatte (protochordal plate) henannt habe.

Dafs ich diese beiden Namen beizubehalten wiinsche. hat
fiir mich diesen Wert, dafy der ndchste Schritt bei der Siuge-
ticrentwicklung dic intime Verschmelzung dieser zwei zunichst
unabhingigen Wucherungen ist, welche schnell nacheinander
in den zwel unabhingigen Keimschichten entstanden sind und
spater nicht mehr von einander gelist werden (Fig. 48, 49, 52,
53, 71—738, 7578, 90—92). Die Chorda dorsalis ist aus Material
aufgebaut. welches in der Achsenlinie dicser Wucherungen
liegt, daher der Name.

Schon Hensen hat in genauer Weise beobachtet (°76),
dafy unter dem runden Knoten, welchen er vom Ektoderm aus
nach unten gerichtet sah, der Verwachsungsgrad zwischen
Entoderm und Ektoderm maximal ist und als eine wirkliche

Hubrecht, Embryologie. 4
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Verschmelzung dieser zwei Schichten zu betrachten sel
Dieses ist vollkommen bestitigt worden in transversalen und
longitudinalen Durchschnitten. Ich fand dasselbe bei der

Fig. 75. Lingsschnitt durch eine
Larstrs-Keimblase, im Moment der
Verschmelzung des  ektodermalen
Protochordalknotens (pze) mit der
entodermalen Protochordalplatte ( p4).
@: ventraler Mesoblast aus dem
Tktoderm hervorwachsend und sich
in  somalisches und splanchnisches
Mesuoblast (sp.#e) spaltend. & Tro-
phoblast (nach Hubrecht 'oz2).

TiC.

o A gt e e

16y,
/| -3
Fig. 76, 77 u. 78. Lingsschnitte der in den Fig., 8o—82 ab-
gebildeten Eml:nryonalschilder. tr Tropheblast, vz ventraler
Mescblast, «/f Allanteisrohr (welches in Fig. 70 anch an-
wesend isl, aber nicht angegeben wurde), pp Protochordal-
platte, ek Chorda dorsalis, én und ne neurenterischer Canal, :
ac und ap wvordere und hintere Amnionfalte, e Ferica rdium, /4 Herz (nac'1
Hubrecht ‘az2).



Spitzmaus (Fig. 53) und spiter in noch hoherem Grade bei
Tarsius (Fig. 71 and 75).

Bel Taorsius, wo wir schon auf p. 42 gesehen haben in
wie massiver Weise die protochordale Platte entwickelt ist,
wichst der protochordale Knoten gerade hinter dieser nach
unten und zwar iiber denjenigen Teil des Entoderms, weleher
wieder aus abgeflachten Zellen besteht. Die Zusammenfliefung
zwischen den gewucherten Entoderm- und Ektodermzellen.

welche in dem Stadium ven Fig. 71 noch nicht stattgefunden

hat, kommt in der niichstfolgenden Phasc (Fig. 75) zu Stande.

81
82

Fig. 79—82. Vier Oberflichenansichlen des Embryonalschildes von Fwesdws, In
Fig. 70 ist die mediane Verwachsung vom protochordalen Knoten mit protochordaler
Platte zu Stande gekommen und hat die Notogenesis angefangen; in Fig. 80 und 81
ist die Rickenmundgegend (Primitivatreifen) verlingert und bat sich zn gleicher Zeit
die Chorda und der bilaterale Mesoblast entwickelt; in Fig., 81 erstes Auftreten des
Nevroporus (z¢), welcher in Fig. 82 bedeutend riickwirts gewandert ist.
Wir finden bei Tarsius nicht die geringste Andeutung, dafd
die wverdickte ektodermale Wucherung, welche wir Proto-
chordalknoten nannten, sich irgendwle nach. vorne ausdehnt,
wie das der Name ,Kopffortsatz® der deutschen Autoren er-
warten lief. Im Gegentcil. im Augenblick, wo die Verschmel-
zung mit der protochordalen Platte zu Stande gekommen ist,
fangt cin Wachstumsprozels der hier betrachteten Gewebe an,
welches nicht nach vorne, sondern nach hinten gerichtet ist.
Wie eine vergleichende Betrachtung der Fig. 49, 72, 76 u. 77

zelgrt, nimmt der Embryonalschild an Liange zu und in derselben
4*




Zeit wird der Abstand zwischen der Stelle, wo der protochor-
dale Knoten entstanden ist, und dem vorderen Ende des ekto-
dermalen Schildes bedeutend grofier. Wihrend dieses Prozesses
aber ist die Lage des Verschmelzungspunktes vor protochor-

daler Platte und protochordalem Knoten mehr oder weniger kon-
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Fig. 83, 84 u. 85. Dorsale und ventrale Ansicht

einer weiter entwickelten Zarsius-IKeimscheibe, mit

ungelihr finf Soriten. M Kopffalte von unten

geschen; amn  Amnionfalte; alt  Allantoisrohr;

duschscheinend ; @/iA weite Ausmiindung  des

Allantoisrohrs in die Nabelblase; z2¢ neurenterischer
Canal,

Fig. 85. Bpilere Tlorsalansicht; Amuion nahezu
geschlossen. s Haftstiel; T Teil der Diplo-
trophoblastwand der Keimblase.

stant (obgleich dicser Punkt jetzt nicht mehr zu unterscheiden
ist), wiahrend sowohl Platte als Knoten ungefihr in gleichem
Mafte in die Lange gewachsen sind (siche I'ig. 79—81). Somit
“wird der protochordale Knoten unzweifelhaft linger, aber nicht
durch Aussenden irgend eines Fortsatzes; sondern dadurch, daf}

er =0 zu sagen mach hinten ausgesponnen wird infolge des
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Riuckwirtswachsens des zukiinfticen Chordagewebes?t), dank
emer fortgesctzten cktodermalen Wucherung, welche sich
der zuerst auftretenden, welche mit der entodermalen Platte
zusammengewachsen ist, anschliefft. Ein enger Kanal 1st bet
Siugetieren im hinteren Ende dieser protochordalen Wuche-
rung sichtbar (Fig. 77 u. 78 ne, ¢on).

b) Der ventrale Mesoblast. Wir werden jetzt einen
Augenblick den protochordalen Knoten bei Seite lassen und
mochten dartiber klar werden, ob auferhalb dieses Gebildes
der Ektodermalschild noch irgend einen anderen Beltrag zu
der Gewebebildung zwischen Ektoderm und Entodcrm liefert.

In dieser Hingicht hat sich herausgestellt, dall Tersius
cinc Sdugetiergattung von grolser Wichtigkeit ist zur Be-
leuchtung dieser viel umstrittenen Fragen.

Affe und Mensch werden, sobald wir mit ihrer Entwick-
lung in diesen selben frithen Stadien vertraut werden, in aller
Wahrscheinlichkeit vollkommen bestatigen, was Teisius uns
lehrt. Dabeil ist zu bedenken, dall in manchen anderen wich-
tigen Ilinsichten Z'arsivs den anderen Primaten so sehr dhn-
lich ist. Sogar in dieser Eigentiimlichkeit der Anwesenheit
eines extraembryonalen Coeloms in einem Stadium frither als
bei irgend einem anderen Siaugetiere bekannt ist, besteht
vollkommene Ubereinstimmung.

Es unterliegt keinem Zweifel, dafd bei Faersivs vor dem
Erscheinen des Protochordalknotens (Hensen scher Knoten)
im hinteren Drittel des Ektodermschildes schon eine andere
ektodermale Wucherung stattgefunden hat (Mg, 70—73. wue),
dercn Produkte ecine wichtige, wenn auch von derjenigen des
protochordalen Knotens verschiedene Rolle bei der Bildung
sowohl des Embryos als wie der Keimblase zu spielen hat.

Y Ich neige zu der Annahme, dafi alle Untersucher, welche in so entschlossener
Weise das nach vorne Wachsen des Kopffortsatzes bei anderen Siugetiergattungen ver-
teidigt haben, falls sie noch einmal genau ihre Priparate ansehen, bereit sein werden,
die Méglichkeit offen zu lassen, dad dieses nach vorne Wachsen auch in ihren Fillen

eine Verlingerung nach Hinten sein mag, indem — zusammen mit der Lingenzunahme

des Schildes — dem Protochordalknoten Material am hinteren Ende zugefligt wird.




Diese frithere ektodermale Wucherung ist anfangs riick-
warts gerichtet (Fig. 49 u. 71), wihrend der protochordale Knoten
einc schwache Neigung nach vorn hat (Fig. 75, 92). Ebenso
wie dieser ist sie median und unpaarig.

Wir mochten diese hinterc Wucherung den Ursprung des
ventralen Mesoblastes nennen (Hubrecht 02, p. 19 und 31),
und wir mochten betonen, dafd wihrend der Protochordal-
knoten im hinteren Drittel des Ektodermalschildes erschien,
dieser ventrale Mesablast noch weiter riickwirts (durch den
potentiellen Blastoporus vom protochordalen Knoten getrennt)
am hinteren Ende des Embryonalschildes entsteht: dort wo
der Trophoblast Gfters scharf vom embryonalen Ektoderm
differenziert ist (Fig. 71, 72). Wir treffen diese Wucherung
an, sobald das Entoderm nach ihrer Abspaltung vom Embryo-
nalknoten im Gange ist, cine Blase unter dem embryonalen
Ektoderm zu bilden (Fig. 86, 90). Diese Entodermblase fiillt,
wie wir im vorigen Kapitel gesehen haben (p. 8), niemals die

ganze Keimblase aus. Nun wird die Wucherung am hinteren

Ende des embryonalen Ektoderms, welche wir als den Ur-
sprung des ventralen Mesoblastes betrachten, schon im Anfang
ihrer Bildung ausgehohlt, und kommt in dieser Weise eine
zweite Blase innerhalb des Trophoblastes zu Stande.

Der Hohlraum dieser Blase mufl als extraembryonales
Coelom betrachtet werden; ihre Winde, wo sie dem Tropho-
blast anliegen (welcher letztere damit zu einem Diplotropho-
blast oder Chorion wird), machen in der Weise dic periphere
Keimblase zweischichtiz und konnen als parietaler ader so-
matischer Mcsoblast bezeichnet werden; wo sie dagegen der
Entodermblase anliegen, gehoren sie zun der Kategorie des
visceralen oder splanchnischen Mesoblastes [Fig. 70, 71, 73).

An der Anfangsstelle, von welcher die Wucherung aus-
gegangen ist, finden wir den ventralen Mesoblast natiirlich
méichtiger entwickelt, als in den mehr abgeflachten peripheren
Teilen. Wir diirfen es hicr als das Material andeuten, aus

welchem der Primitivstreifen und der Haftstiel (Bauchstiel) vom
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Tarsius-Embryo seinen Ursprung nimmt. Diese haftstiel-
formige Verbindung zwischen Embryo und Tropho-

blast ist also in den allerfrithesten Entwicklungs-

stadien bereits vorhanden (Fig. 86).

TFig. 86—8¢g. Schemata, welche
die  langsame Wanderung des
Embryonalschildes bel Tarsuoes
von der urspriinglichen (86) nach
der dednitiven Tagerung — der
Placenta gegeniiber (89) — ver-
deutlichen sollen. 1)ie Zone @ der
Fig. g2 =zeigt sich in Hig. 57 als
das eben sich anlegende Allantois-
rohr «if; in Fig. 88 u. 89 wird
hiaraus cine hintere zylindrische
Fortsetzung des Dannes &V, welche
sich verliingert mit der Aufwirts- |
wanderung des Keimschildes. In %
Fig, 88 u. 8¢ ist die Placenta p .

als eine bedeutende ldssenartige \ 4
Wucherung varhanden (vide Hu- \_\

breeht ’9g); in Fig. 89 sind die

Ammnionialten vg, 22 und der neu-

renterische Canal me erschienen (3 Fig, 78); ¢ extraecmbryonales Coclom; /7 Haftsticl;
as Amnion {(nach TTubrecht ‘of).

—

Meine Auffassung des ventralen Mesoblastes bel Sduge-
tieren ist seitdem auch von Riickert mm seinem oben ge-
nannten Artikel angenommen ("06, p. 1248 und 1251). FEr
vergleicht es mit den bis jetzt publizierten Beobachtungen
iiber die Mesoblasibildung in derselben Region bei anderen
Amnioten. Von ihrem hinteren unpaarigen und medianen Aus-
gangspunkt bei Tarsius breitet sic sich allméhlich rechts und
links nach vorne aus, wie die Mesoblastfliigel es hekanntlich

bei anderen Séugetieren tun (,Mesodermsichel”) und erst spéter
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erscheint dieser vesikuldre Mesoblast (vesikulidr, weil das Coclom
von Anfang an besteht und nicht — was wenigstens das extra-
embryonale Coelom betrillt — durch irgend welche Spaltungs-
prozesse hinterher gebildet wird) chenfalls an der anderen Seite
des embryonalen Schildes und betritt das Gebiet (Fig. 86 u. 87),
wo die vordere und obere entodermale Oberfliche der Nabel-
blase noch dem Trophoblast sehr nahe anliegen (Hubrecht
02, Fig. 48, 61c in Vergleich mit 87a, ¢). Der hintere me-
diane Teil hat sich zu gleicher Zeit weiter entwickelt zu dem
heginnenden noch sehr zarten Haftstiel, welcher dort, wie wir
gesehen haben, vom ersten Anfang, d. h. vom zweischich-

tigen Stadium an, gefunden wird.

3. Gegenseitige Beziehungen zwischen den Proliferationszentren.

Wir haben jetzt nachzuforschen, in welcher Beziehung
das Wucherungszentrum des ventralen Mesoblastes im em-
bryonalen Schilde zu demjenigen steht, welches wir als proto-
chordalen Knoten angedeutet haben.

Im allgemeinen kann gesagt werden, dafl in den fritheren
Stadien das erste unmittclbar hinter dem zweiten liegt. Wir
konnen noch hinzufiigen, daf, falls Tarsius in der zweischich-
tigen Gastrula in dersclben Weise wie Erinacens (und einige
andere Siugetiere) cinen offenen Blastoporus hiitte, die Lage
dieses Blastoporus eine solche sein wiirde, dafl sie diese
zwei Wucherungszentren von einander trennte. Diescs stellt
sich heraus, wenn wir den oben genannten Ausnahmefall be-
trachten (p. 20), wo der Embryonalschild eines Dbestimmten
Tarsius-Excmplares  cine tiefe grubenartige Hinsenkung be-
safs (Fig. 49), welche nur als ein Versuch einer Blastoporus-
perforation von atavistischer Bedcutung betrachtet werden
kann, wihrend bei den sehr zahlreichen Stadien von 7arsius
des ndmlichen Alters, welche ich in meinem Besitz habe, keine

Spur dieser Bildung nachzuweisen ist.

Andere Fille, ber denen sowohl die Kontiguitdt, wie zu




oleicher Zeit die gegenseitige Unabhingigkeit dieser zwei
Wucherungszentren klar zu Tage liegt, wurden von mir in einer
friheren Abhandlung abgebildet ('02, Fig. 46d, 47, 48, 52b, 538b
u. ¢).')" Nach diesen sdmtlichen Fillen (siche auch Fig, 70
bis 73) habe ich die Schemata Fig. 90--92 konstruiert. Ich

brauche kaum zu sagen, dafl die Anwesenheit von drei einander

Fig. go—gz2. Ilei Schemata von Lingssehnitten durch eine Zassius-Keimblase, In
Fig. 9o bedeckt der Trophoblast noch das embryonale Ektoderm. Die Hehlungen der
Nabelblase (@] und des extracmbryonalen Coeloms im ventralen Mesoblast (co) fiillen
die Keimblase ans. Ller Haftstiel ¢ ist gebildet und es ist an dicser Stelle (s, Fig. 73
u. 86), dafi die Anheftung der Keimblase an miitterliches Gewebe zu Stande kommt.
In Fig. 91 lagert sich das embryonale Ektoderm durch Dehiszens des Trophoblastes an
die Oberfliche: das Entoderm in der Embryonalregion hut sich verdickt, In Fig, gz
sind Protocherdalplatte p#4 und Protochordalknoten pee deutlich entwickelt (3. Fig. 72).
Unter den Teil ventralen Mesoblastes (vwz) ist die ringformige Zone wuchernden Ento-
derms noeh einmal getroffen (#); von hieraus schreitet die Vaskularisulion des Haftstiels
weiter.  Allantoisrohr hier nichl angegeben (s. Fig, 86—8g).

naheliegenden Proliferationszentren (ein entodermales, zwei ekto-
dermale) in den beiden Keimblattern der Sdugetiere, wie wir sie
oben beschrieben haben (und wie sie in Zusammenhang mit der
Tatsache steht, dafd in jedem Zentrum neue Zellen zur aktiven
Entwicklung kommen, welche sich in die einzige ihnen zu-
gangliche Richtung, d. h. zwischen den heiden Kcimblittern
ausbreiten) cinen Zus:fand ms Leben ruft, in welchem es sehr

bald vollkommen unméglich wird zu sagen, welchem der drei

') Ich indehte betonen, dali die hicr crwihnte gegenseilige Unabhingigkeit
emm grano salis aufgefafit werden soll.  Weil die vordere und die hintere Lippe
des Dlastoporas natiirlich durch die lzleralen Lippen verbunden sind, so wire hier
nicht eine reelle anatomische Unabhiingigkeit gemeint, sondern nur eine unabhingige

Aktivitit, Auf 8. 59 werden wir auf diese Frage niher cingehen,




. B8 —

Zentren eine bestimmte Zelle oder Zellgruppe ihren Ursprung
verdankt., Dicsc innige Verschmelzung, obgleich sie die Frage
des Zellenstamimbaumes unserer Beurteilung entzieht, setzt
aber nicht die Bedeutung der Existenz einer solchen .,Cell
lineage“!) herunter und wir werden bel weiteren Unter-
suchungen unsere Aufmerksamkeit auf diesen Punkt ge-
richtet halten miissen. Momentan wire anzuerkennen, dafl
ein grofier Teil der Verwirrung und der imrigen Ansichten,
welche diese wichtigen, frithesten Entwicklungsphasen der
Vertebraten wic in einen Nebel eingehtllt lassen, vorzeitigen
Verallgemeinerungen in dieser Hinsicht zuzuschreiben sind.
Es kommt mir wvor, dafl der Wunsch, die Realitit eines
dritten Keimblattes auofrecht zu erhalten — zusammen mit
dem starken Wunsche, um diesem keine doppelte Her-
kunft zuzuschreiben — [iir vielen theoretischen Dogmatismus,
der spdter sich als wertlos herausstellen wird, verantwort-
lich ist.

Infolge der hier fir Tarsius beschriebenen Tatbestandes
diirfen wir schliefien, dafl die Wucherungszentren, welche den
protochordalen Knoten sowie den ventralen Mesoblast entstehen
lassen, urspriinglich voneinander unabhdngig sind. Bald werden
wir sehen, dals wir guten Grund haben anzunehmen, daf} es
sich dhnlich verhédlt bei allen anderen Sdugetieren, ja sogar
bei allen anderen Vertebraten. Der Hauptunterschied zwischen
meiner eigenen Auffassung und der allgemein geltenden he-
steht aber in dem Unterschied den ich zu machen wiinsche
zwischen dem, wag dem vorderen Abschnitt des Primitivstreifens
(Hensen scher Knoten, dessen vordere Fortsctzung als Kopf-
fortsatz des DPrimitivstreifens bezeichnet wurde) darstellt und
das Primitivstreifenmaterial selbst. Didser Unterschied, der
recht bald verwischt wird und in spidteren Stadien nicht
mehr demonstriert werden kann, ist jedoch in den frithesten
ganz evident. Wir werden also mit moglichster Schirfe die

1) Siehe 1. B, Wilson (92, 'g7) contra Driesch u, a.
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Verschiedenheiten hervorzuheben haben, welche eben dadurch
in unserer Interpretation der Entwicklung verschicdener Ge-
webe und Organe hervorgerufen wird.

Der ventrale Mesoblast darf bei scinem allerersten Auf-
treten (auch bei Tarsius) — wo er eben dem hinteren Ende
des Embryonalschildes entspringt — aufgefalit werden als
eine mehr weniger sichel- oder facherférmige Wucherung.,
Wir werden diese Sichclform wiederfinden bei den Sauropsiden.
Wie aber der Embryonalschild in der Linge zunimmt,
so wird das Wucherungszentrum ebenfalls verlingert und ent-
steht aus der Sichel eine Doppelfliigelform, wobei die Achse
des Doppelfiigels mit jener des Embryos zusammenfillt. Dieser
Achse entlang entspringt Zcllmaterial aus dem Ektoderm,
welches rechts und links nach unten zwischen den Keim-
blittern sich vorschiebt, und welches ofters bezcichnet wurde
als Primitivstreifenmesoblast. Dieser setzt sich nach hinten
in die Medianlinie fort als der Haftsticl

Wir begegnen hier einer hochwichticen Erscheinung,
welche besser verstanden werden wird, wenn wir sie auch
phylogenetisch betrachtet haben, und weclche darin besteht,
dafy das, was im Anfang der Blastoporus war, allmihlich ersetzt
wird durch den dorsalen Mundschlitz. [ie Verlingerung jenes
Gewebes, welches die Seitenlippen des frithen Urmundes bil-
dete, 1st jetzt angefangen und die weitere Wucherung diescs
Gewebes fdllt zusammen mit einer Konkreszenz der rechten
und linken Hailfte, wobei Reminiszenzen des urspriinglichen
Lumens — welches dem sehlitzformigen Raum des Stomo-
daeums im Coelenteraten-Stadium entspricht (Fig. 56) — nicht
ausbleiben. Diese Verlingerung drangt die urspriinglichen
Wucherungszentren weiter auscinander. Gleichzeitig  wird
aber der Zusammenhang der Gewebe nie aufgehoben,

Die Anhdufung von Zellmaterial, welches den Scitenlippen
des Riickenmundes entspricht, ruft selbstverstandlich eine Ver-
langerung des Sdugcticrembryonalschildes hervor, wihrend

welcher die Form des Schildes gewthnlich nicht rundlich
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bleibt, sondern oval oder birnformig wird (Fig. 79 - 81). Diese
Verldngerung geschicht simultan mit emmer weiteren Ausdeh-
nung der lateralen Mesoblastfltigel (Fig. 68, 82). Fiir Tarsius
habe ich dies vor einigen Jahren festgestellt (702, Fig. 54, 57,
61,72). Und fir andere Sdugetiere wurde es demonstriert von
Bonnet (97, Fig: 15, 19), Keibhel (93, °88) w2,

Sobald diese Materialanhdufung, welche sich als Verlinge-
rung des Embryonalschildes dufSert, cin gewisses Stadium er-
reicht hat, wird ein aktiver Umformungsprozell -eingeleitet,
welcher in der sichtbaren Differenzierung hochwichtiger Organe,
wie Chorda und Somite, aus dieser Matrix seinen Ausdruck
findet. Die Herausdifferenzierung wird zunédchst am Vorder-
ende sichthar, wo unsere ektodermale Proliferation, der proto-
chordale Knoten, nach unten vorgewachsen und mit der proto-
chordalen Platle verschmolzen ist. Von diesem Punkte aus
wird nun dic Chorda nach hinten sozusagen ausgesponnen.
wdhrend zu gleicher Zeit die sogenannten Primitivstreifen-
gewebe — seitliche Lippen des Rickenmundes — an Aus-
dehnung verlieren. Phylogenetisch wiirde dics dem Ursprung
und der Verschmelzung der lateralen Lippen (nicht vom
Blastoporus sondern vom Riickenmund) des dorsal gelegenen
Stomodaeums entsprechen.

Eine Vergleichung der Fig. 79—81 und 82 wird mit einem

o
Schlag die Konsequenzen des neuen Tatbestandes ans Licht
stellen. Der Protochordalknoten, welcher in Fig, 81 noch weit
nach vorne auf dem Embryonalschild gelagert war, ist nicht
mehr als solcher sichtbar. Die winzige Offnung, welche gerade
dahinter gelegen war (siehe den Langsschnitt in Fig. 76), hat
cine Verschiebung nach hinten erlitten, und hat in Fig. 82
cine Stelle nicht weit vom Hinterende des Embryonalschildes
erreicht.  Dies 1st einem ganz deutlichen Verlingerungsprozefd
zuzuschreiben, welcher sich als unldughar herausstellt, sobald
man zwel Lingsschnitte durch diese beiden Embryonalschilder

vergleicht (Fig. 76 und 77).

Dieser Prozefd ist auch bereits fritheren Wahrnehmern
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bekannt gewesen und wurde als die Verkiirzung des Primitiv-
streifens beschrieben, welche der Bildung der frithesten Somiten
parallel geht. Wie eben das Zellmaterial, welches aus den
paarigen Fliigeln des ventralen Mesoblastes entsteht, und das,
welches ausgesponnen wird wihrend des fortgesetzten medianen
Wachstums nach hinten vom Protochordalknoten (wobeil die
Chorda in die Medianachse und dic Mesoblastsomiten zur
Linken und Rechten davon entstehen) sich gevenseitig ver-
hilt und aneinander anpafst, und welche Veriinderungen sich
dabei in diesem Material einstellen wihrend dieser Vorgidnge,
ist eine aulicrordentlich schwierige und komplizierte Frage, iiber
welche verschiedene Autoren sich in verschiedener Weise pge-
dullert haben. lIch glaube, dafd wir ruhig behaupten kénnen,
dafl durch die schnelle Ausdehnung nach hinten, welche der
Differenzierungsvorgang erleidet — wie es in den Fig. 81 und 82
sichtbar ist — die Dorsalregion des Rumpfes (inklusive hinterer
Schiidelabschnitt) in Umrissen sich ausbildet {daher der Name
Notogenesis), wihrend die Derivate des ventralen Mesoblastes
Verwendung finden bei der Heraushildung der hinteren und
der postero-ventralen Abschnitte des Embryos.

Es darf gentigen hier noch hervorzuheben, daf$ das extra-
embryonale Coelom, welches bei Tarsins (und wohl unzweifel-
halt auch beim Menschen und bei den Affen) in so ganz frithen
Perioden im ventralen Mesoblast vorhanden ist (es dehnt sich
aus, wie auf S. 53 beschrieben wurde s hinter und unter dic
Entodermblase und den Embryonalschild), bei den anderen
Sdugcetieren erst in spdteren DPerioden in die Krscheinung tritt,
Jjedoch genau in derselben Lagerung, event. hinter dem Em-
bryonalschild (Fig, 37, 93 und 94). Von dort aus dehnt dieses
Coelom sich allmidhlich in Sichelform rechts und links dem
Hinterrand des Embryonalschildes entlang. Dicses Coelom —
bedeutend weniger gerdumig und weniger frithzeitio vorhanden
als bei den Primaten — ist damit dennoch vollig homolog,
sowohl in Bezug auf die Stelle, wo es auftritt; auf das Zell-

material, innerhalb dessen es entsteht und auf das Verhiltnis,




in welchem es sich befindet zu dem Coelom der Somiten und
der Seitenplatten, wie hicr spdter beschrieben werden wird.
Bonnets (82, '89), Keibels ('93), sowie meine eigenen ((02)
Wahmehmungen beziiglich des Erscheinens dieses sichel-
formigen Coeloms sind miteinander in genauer Ubercinstim-
mung, sowie auch in Bezug auf die Tatsache, daf} dieses ven-

trale Coelom erst spiter mit dem intraembryonalen Coclom

Tig. 94. Oberflichenansicht und Lings-
sehnilt durch das Hinterende eines Keim-
schildes von Serex mit frithester Erscheinung
der hinteren Amnionfalte @ (nach Hubrecht
'go). cohinteres Coelom; wan yentraler Meso-
blast; #+ Trophoblast; mp# neurenterischer

Porus.
Fig, 93. Keimschild von Sorex verschmilzt (Keibel ‘93, Fig. 39
o . . %,
[ : : 5 . e
van oben. 7 neurenterischer Porus, 1. 40 Z: Hubrecht Ogﬂ T 1. i d)_

co extraembryenales Coelom.
Das perikardiale Coelom ent-

steht unabhingig, dem vorderen Rand des Embryonalschildes
entlang und wird auch spiter ausfithrlicher besprochen werden
(ITubrecht 02, p. 37, Fig. 70, 73),

Wenn wir dasjenige, was wir hier liichtig skizziert haben,
zusammenfassen, konnen wir zugeben, dafd wir, anstatt eines
homogenen medianen Keimblattes, anstatt eines Mesoderms,
welches denselben morphologischen Wert hat wie die zwei
primédren Keimblitter und welches seimen Ursprung haben soll
qus den zusammenschmelzenden Lippen eines Blastoporus, hier
dahingegen wenigstens drei Herde von Zellenaktivitdt in diesen
zwei primitiven Keimschichten antreffen. Das Auftreten dieser
Herde bildet den Schluf3 des zweiblattrigen Stadiums der
Keimblage. Infolge von Wucherungsvorgidngen unter rapiden
Kernteilungen wird von diesen drei Zentren aus cine grofie

Anzahl neuer Zellen gebildet, welche sich zusammen zwischen
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Ektoderm und Entodcrm einschieben in einer Form, welche
sich begreillicherweise als eine flache Schicht von sogenanntem
Mesoderm vorstellt, welche aber in Wirklichkeit ganz exakt
ogruppiertes Material fir verschiedene Organe und Gewebe ist.
Letztere sind nicht den Lippen irgend cines Blastoporus (Ur-
mund) entsprungen, sondern sind sukzessive ans Licht getreten
und zwar ontogenetisch in etwa derselben Folgenrcihe, worin
wir vermuten miissen, dafy sie phylogenetisch entstanden sind.
Der Blastoporus hat sich zum Riickenmund verlingert. Diese
Verlingerung ging Hand in Hand mit einer dorso-ventralen
Wucherung des Ektoderms (Protochordalknoten), aus welcher
das Stomodacum (Chorda dorsalis) hervorgeht, und wihrend
dieser Zeit ist die dorsale Mundspalte nur durch rudimentire
Spuren vertreten.  Ich habe diese Vorgdnge bereits anderswo
besprochen (705). Der dorsale verlangerte Mund (Riicken-
mund, 05, p. 363) konute also auf eine vermactimale Stamm-
form hinweisen (Fig. 56), in welcher die spiitere Chorda sowie
die Coelomdivertikel durch das Stomadaeum und die Darm-
blindsdcke (wohin das Stomodacum hiniiberleitet) bereits ver-
treten sind.

Es geht weit liber den Rahmen dieser Arbeit hinaus, um
im Detail die Zellenstammbdume festzustellen, welche mog-
licherweise spidter aufzufinden wiren und welche uns eines
Tages erlauben werden, cinem jeden dieser drei hicrerwihnten
Wucherungsherde seinen hestimmten Anteil bel der Bildung
der ersten Anlage gewisser Organc und Gewebe zwischen
Ekto- und Entoderm zuzuweisen. Inzwischen soll darauf hin-
gewiesen werden, dafl bereits in meiner Verdffentlichung von
vor sieben Jahren (02, Taf. VIII und IX, Fig. 39 ¢ und 75 %)
deutlich abgebildet wurde, wie in der hinteren Region des
Embryonalschildes das Entoderm einen bedeutenden Anteil
nmimmt an der Entwicklung der unteren ITédlfte der Mesoblast-
fligel (Fig. 95—97), deren obere Hilfte unmittelbar dem
Ektoderm entspringt.

Diese und viele andere Erscheinungen szollen aufs Ge-
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naueste studicrt und festgestellt werden, ehe wir eine ver-
‘gleichende Analyse dieser Verhidltnisse bei den Vertchraten

anstellen konnen.
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Fig. 95 u. g6. Zwei Schnitte von verschiedenen Keimscheiben wvon ZYarsiws (675
und 130 der Utr, Sammlung) in dem hinteren Abschnitt des Primitivstreifens {(nach
Hubrecht 'az). Fig. g6 liegt weiter nach hinten, di wo Schwanzdarm und Allantois
(if) sich ehen wvoneinander tremnen werden. Die Winde der beiden letzteren warhsen
stark und bilden (Gefifie, Zwischen der Unterwand der Allantois und der Nabeihlase
ist eine starke Wuchernng wahrnehmbar; sie setzt sich nach hinten (wo Allanteis und
Nabelblase gesondert sind) fort als eine mediane Raphe auf die Nabelblase wz. In
Fig. 05 entstehen seitliche Mesohlastfiigel aus dem Entoderm. » Amnionfalte.

Es sollte aber daran gedacht
werden, dafd der eben genannten
Prozesse auch schon auf Seite 47
Erwihnung geschah, als die Vas-
kularisation des Haftstieles be-

sprochen wurde, und dafy in dem

Schema der TFig. 92 dic hintere

Tlg.g7. Quersehnitt doreh dasIlinter- Ouelle wuchernden Entoderms

ende eines frithen Zarsies mit rohren- LE ] . X .

firmigent Amnion (@) und Allanteis  deutlich hervortritt als integrieren-

{@id] in dem schon stark vaskulari-

sicrten Haltstiel ev; 2 Nabelblase
(nach Hubrecht ’oz).

der Teil des Ringes, welcher fiir

Sorex in Fig. 68 abgebildet wird.

Dic definitive Besprechung dieser Angelegenheit wird ver-
schoben his auf eine spitere Verdffentlichung, in welche die
Entwicklungsstadien, welche eingeleitet werden mit der So-

mitenhbild ung

g, einer eingehenden Behandlung zu Teil werden

sollen,




II. Amphibien.

Nach dieser Beschreibung der fritheren Entwicklungs-
vorgdnge der Saugetiere werden wir die Sauropsida vorlaufig
bei Seite lassen und erst dasjenige beschreiben, was wir hei
den Amphibien [nden. Dies wird uns spiter Gelegenheit
geben, die dotterreichen Sauropsiden um so leichter nach
beiden Seiten vergleichen zn koénnen. Und auBerdem wird cs
unser Vertrauen in eine auf die Sidugetiere sich stiitzende
Interpretation vergriifiern, sobald wir dieselbe soviel weiter
unten in der Vertebratenstammlinie, als es die jetzigen Am-
phibien sind, auch noch stichhaltig finden. Zu gleicher Zeit
sollte man daneben jedoch nicht vergessen, dafd von keinem der
jetzt lebenden Amphibienzweige, also weder den Gymnophionen,
noch den Urodelen, noch auch den Anuren erwartet werden
kann, dals sie in irgendwelcher Weise in der direkten Ent-
wicklungslinie unscrer jetzigen Sidugetiere sich befinden. Die
vergleichende Anatomie hat uns gezeigt (Flirbringer °00),
dafy in schr viclen Hinsichten die amphibischen Promammalia
des paldozoischen Zeitalters durch wichtige Differenzpunkte
unterschieden gewesen sein miissen von allen noch lebenden
Uberbleibseln dieses alten Stammes. Falls wir hingegen frithe
Entwicklungsvorginge vorfinden, welche in Hauptziigen direkt
vergleichbar sind mit dem, was wir bel den S#ugetieren finden,

und sic sich gut einfiigen lassen in die Erkldrung, welche

£
wir fiir die Mammalia versucht haben; da mé&chten wir sagen,
dal’ die Schwierigkeiten, tiber die man sich so olt beklagt hat,
bei dem Versuch um die vergleichende Ontogenie der Verte-
braten festzustellen, bedeutend verringert sind.

Wir werden also die wichtigeren und sorgfiltigeren Be-
schreibungen von Amphibienentwicklung vornchmen. FEigene
Untersuchungen liegen hier nicht vor, Und wir werden nachzu-
splren versuchen, ob die drei Wucherungsherde, welche wir oben
in den zwei Keimblittern der Sdugetiere angetroffen haben, auch
bei den Amphibien nicht fehlen und ob die gegenseitigen Ver-
héltnisse dieser Wucherungszentren und das weitere Schicksal

Hubreeht, Embryologie. 5




der Gewebe und der Organe, welche sie hervorbringen, eben-
falls nidhere Vergleichbarkeit besitzen.

Wir fangen an mit den Gymnophionen, von deren fritheren
Stadien A. Brauer (97) eine besonders klare Beschreibung
gegeben hat, welche aul dem Studium eines ausgedchnten
Materiales fuf$t. In der Reihenfolge haben wir nachzusehen,
ob eine Entodermwucherung vorhanden ist, welche unserer
protochordalen Platte vergleichbar wire; ob eine Ektodermal-
wucherung, welche dem protochordalen Knoten  entspricht,
vorkommt und ob noch ein anderes ektodermales Wachstums-
zentrum nicht fehlt, welches den ventralen Mesoblast aus sich
hervorgehen Lifdt. Ich will an Kopien der Brauer’schen Figuren
zeigen, dafy alle drei bei Hypogeophis angetroffen werden, und
dafy durch die weitercn Verhiltnisse und dic Genesis der Or-
gane, welche von ihnen gebildet werden, die Homologie mit
den Siugcticren wohl zweifellos feststeht.

Gleich im Anfang ist daran zu denken, dafl das Hypo-
geophis-HEi 0 sehr von Dottermaterial tiberfiillt ist, daly keine
holoblastische Furchung eintritt, und dafs als Resultat des
Furchungsprozesses — wie in Kapitel II hervorgehoben wurde
— Zellen an einem Pol des Eies sich ansammeln und dafi in-
folge eines Delaminationsprozesses das gefurchte Ei bald zu
einer Gastrula wird mit einer entodermalen unteren Schicht
{s. Brauer, '97, Fig. A u. B, pp. 403, 404).

Fast zu gleicher Zeit wird eine Zellwucherung im Ektoderm
und im KEntoderm sichtbar, weclche grofle Ubereinstimmung
zeigt mit dem. was oben (Fig. 71) fir Tarsius beschrieben
wurde. Der Punkt, wo das Ektoderm zu prolifcrieren ange-
fangen hat, und wo die erste Verinderung darin bestanden
hat, dafy die Zellwucherung sich nach unten vorschob, kann
unmittelbar mit dem Primitivknoten oder Hensen’schen Knoten
auf dem Siugetierkeimschild verglichen werden und ist nichts
anderes als unsger Protochordalknoten. Der Punkt, wo die
Entodermwucherung ins Auge fillt, liegt gerade da vor, wo

die zwei Wucherungen verschmeizen — wie es so besonders
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deutlich ist in Brauers Fig. 48, hier wiedergegeben in Fig.
99 — in genau derselben Weisc wie wir es fiir Tarsins in

Fig. 72 sahen. Ich glaube villig herechtigt zu sein, die korre-

spondierenden Regi-

g8

onendesAmphibien-
embryos zu hezeich-
nen mit den Buch-
staben Pp (Proto-
chordalplatte), Puw
(Protochordal-
knoten). Brauers
Figur [ifit fiir Zwei-
fel keinen Platz, daf}

die mit Pp angedeu-

teten Zellen nicht

100
entodermal, die Zel-
len P nicht ekto-

dermal sein sollten

und dald seine An-
sichten 1n dieser
Hinsicht mit der
meinigen  iiberein-
stimmen, erhellt

schon daraus, dafd
cr erstgenannte ,,ve-
getative™ . letztere
wanimale* Zellen

heifdt.

Die spitere Um-

wandlung dieser von 5
" Fig. g8 —101. Vier Lingsschaitte von Lypogeaphis (nach
jetzt an verschmol- Brauver’gy). In Fig. o8 fingt die nach unten gerichtete
Wucherung des Eltoderms (g prolochardaler Knoten)
zu verschmelzen an mit der Protochordalplatte 2p. In
che in (:‘i]‘.'i&i'DOppCl- Ifig. 99 ist die Notogeuesis wieder weiter vorgeschritten;
in Fig. 100 ist die Furchungshdhle mit der enterischen
Wucherung ihren  Héhle verschmolzen in Fig. 101 ist der ventrale Meso-
} blast e auch aufgetreten und das Entoderm 2z hat sich
Aﬂf’cll‘lg nahm {HlﬁhC zwischen Chorda (n0%) und Daotter () eingeschohen.

zenen Region, wel-

ok
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Fig. 180, 101}, — eme Wucherung ganz nach demselben
Plan wic bei Tarsius und recht vielen anderen Sdugeticren, —
wird spiter noch besprochen werden. Erst miisscn wir noch
nachspiren, ob es noch ein drittes Wucherungszentrum gibt.
Und da finden wir dies in Brauers Fig. 59, hier kopiert in
Fig. 101, wo auf kurzen Abstand hinter den Protochordalknoten
— unsd davon getrennt durch ein Intervall, welches demjenigen
von Tarsivs (Fig. 72 und 92, wo das Intervall jedoch minimal
war) vergleichbar ist — das Ektoderm recht deutlich eine ncue
and bedeutende Wucherung erleidet, welche Gewcebe aus sich
hervorgehen lidfit, die genau iibereinstimmen mit jenen, welche
wir an der namlichen Stelle als der ventrale Mesoblast der

Sdugetiere gedeutet haben.

Der Unterschied zwischen Tarsius und Hypogeophts besteht

darin. daB bei ersterem dies hintere Wucherungszentrum am
allerersten auferitt, wihrend bel letzterem dic beiden anderen
vorangehen. Dennoch kommen die anderen Siugetiere hierin
mit den Amphibien iiberein, da Protochordalplatte und -knoten
sichthar sind vor, oder gleichzeitig entstehen mit der Bildung
des Wucherungszentrums fiir den ventralen Mesoblast.

Wo wir also gutbegriindete Vergleichungen zwischen
Braucrs Figuren fiir frithe Gymnophionen-( Caecilien-)Stadien
und unseren cigenen fiir Siugeticre haben feststellen kdnnen,
werden wir jetzt zur Betrachtung der Anuren schreiten und da-
bei als Ausgangspunkt Brachets ('08) Abbildungen  des
Frosches wihlen.

In seine frithere Publikation aus dem Jahre 03 (Fig. 6,
7, 89 —47) finden wir, dald Brachet fritherc Stadicn beschreibt,
sowohl vom Axolotl wie vom Frosch, welchen es cinem
unparteiischen Wahrnehmer schwer fallen wiirde, die Anwesen-
Leit einer Protochordalplatte zu leugnen. Eine seiner Figuren,
hier in Fig. 102 kopiert, Lalt wenig Zweifel bestehen, dafl in
dem Entoderm des Frosches sich eine besondere Stelle findet,
wo verdicktes Entoderm sich eben an der Stelle befindet, wo

wir gerade in diesem Stadium die Protochordalplatte erwarten
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wiirden. Seine anderen Figuren, welche hier ebenfalls kopiert
sind (Fig. 103 105), zcigen die weiteren Entwicklungsstadien.
Und was nun die ringformige Entodermzone betrifft, aus

welcher die Blutgefifle und das Blut ihren Ursprung nehmen,

2P

104

THE

Tig. 1oz2—105. Vier Lingsschnitte von Troschembryonen (nach Brachet ‘oz).

In Tig. 102z haben Protochordalplatte (pp) und Protochordalknoten (psz) sich zu

differcnzicren angefangen; in Fig, 103 ist die Chorda (me/) weiter ausgehildet und tritt

der ventrale Mesoblast (wme) hervor; in Fig. 104 sind Furchungshéhle und Darmhéhle

zusammengeflossen und ist die Notogenesis bedeutend weiter fortgeschritten; in Fig. 1og

sind Cherda, Somiten und Darm gebildet, ist die Kopffalte sichtbar geworden und
hat gich der ventrale Mesoblast weiter entwickelt.

so finden wir es nach Brachet bei den Amphibien in gleicher
Weise angeordnet. Er schreibt (03, p, 686) fiir den Frosch
.les endotheliums vasculaires, v compris l'endothelium endo-
cardiaque et les futures cellules rouges du sang, procedent de

la partie du mésoblaste . . . . qui s’cst separée par délamination




de la partie ventrale de lendoblaste gastruléen®. Und weitcr
(08, p. 688) .de tout le vaste manchon mésoblastique qui
gse délamine & la surface de l'endoblaste gastruléen, la partie
ventrale, sur unc largeur plus ou moins grande selon les
régions, se sépare completement du reste a des stades rela-
tivement peu avancés, et, poursuivant deés lors unc ¢volution
spéciale, donne naissance & tout l'appareil vasculaire sanguin
(endotheliums vasculaires et cellules rouges du sang).*

Der von Brachet verwendete Ausdruck ,.manchon® zeigt,
dafi auch er das Gebiet des Entoderms. welchem Blutgefife
und Blut lieferndes Mesenchym entspringen, in Form einer ring-
formigen peripheren Umkleidung des Gebietes, woraus die me-
diodorsalen Organe sich entwickeln werden, wahrgenommen hat.

Mit schitzenswerter Vorsicht unterlif3t Brachet es, seine
Resultate beim Frosch zu verallgemeinern und hebt hervor,
dafd er fiir Triton dazu neigt, an der Folgerung festzuhalten, zu
welcher er in einer fritheren Publikation ('98) bereits gekommen
war, -dafl ndmlich bei Twiton das Gefillsystem auch entoder-
maler Herkunft ist; dafl er aber weitere Bestitigung seiner
Wahmehmungen fiir erwiinsehit hilt, wihrend er fiir Awolofl
viele Reserven macht, da hier das Studium des Ursprungs der
Geldlizellen duflerst schwierig ist. Fr hetont aber ausdriick-
lich, da3 er die Mbglichkeit nicht ausschlieffen will, da} es
zich hinterher noch herausstellen wird, dafd Arolotl dennoch
mit den beiden anderen tibereinstimmt.

Andere Autoren, welche noch vor Brachet za dhnlichen
Folgerungen beziiglich des Ursprungs des Gefilisystems bei
Amphibien gekommen waren, sind Goette (75) und Schwink
(91). Sie sind beide tberzeugt, dafs alle Blutzellen vom
Entoderm herzuleiten sind und ebenso die Blutgefifie. Ubrigens
behauptet Brachet, dafd dic Stadien, auf welche Schwink
seine Schlufifolgerung basiert, bereits zu weit vorgeschritten sind.

Es ist wichtig, dafS Brachet beim Wiederholen von Cor-

nings ((99) Wahrmehmungen konstatieren konnte, dall noch

vor dem Vorderende der Chorda das mediane, protochordale




Plattenmaterial sich von hinten nach vorne so . dillerenziert,
dafy der Mesoblast sich ablést und sodann eine diinne Schicht
bildet, welche aus einem bis zwel Zelllagern bestcht, welche
zwischen dem Entoderm und der unteren Gehirnwand gelagert
sind. Er findet, dafy 1m A]’]f{tng das vordere Chordaende in diesen
medianen Mecsoblast hineinreicht. Bald aber wird es daraus
losgelisst und das Chordavorderende tritt ganz frei hervor.
Noch spiiter verdiinnt sich das mediane Mesoblastband, zerfallt
und verschwindet schliefilich, oder wird auf einzelne zerstreute
Zellen reduzicrt, welche sich hie und da verbreiten. Das
Entoderm des Daches des Darmrohres ist sodann direkt gegen
die untere Gehirnwand angeprelst.

Das nidmliche wiirde, ceteris paribus, flir die SHugetiere

oelten.

Der ndchste Punkt, den wir zu betrachten haben, betrtft die
von mir (*90) u. a. fiir gewisse Sdugeticre (Sorex) und von Brauer
bei Hypogeophis konstatierte Zusammenwachsung von Proto-
chordalplatte und Protochordalknoten. Weder in Brachets
Abbildungen vou Awzolofl, noch auch in denjenigen vom Frosch
sind dic Verginge so einleuchtend, wie sie es fiir Braucrs
Hypogeophis. waren, Und dennoch kann, wenn wir die Brachet-
schen Figuren fiir Axolotl und Frosch betrachten, kein ernst-
licher Grund uns davon abhalten, nun die Region, welche ich
in all diesen Figurcn mit Pp bezeichne, direkt zu vergleichen
mit derselben Region bei Hypogeophis und den Sdugetieren.
Die Verschmelzung mit der ekioblastischen Wucherung, welche
der Protochordalknoten darstellt — wenn auch Brachet es
nicht in diesem Lichte betrachtet — wird bei dwolotl eingeleitet
in Brachets ('03) Fig. 4 und 5; bei Haena in Fig. 102, hier
kopiert. Die ektodermale Wucherung, welche ich als Proto-
chordalknoten bezeichne, findet sich somit bei den Amphibien
(ITypogeophis einbegrilfen) an der Stelle, wo die sogenannte
dorsale Lippe des Blastoporus in die Erscheinung tritt. Und

diese W ucherungsstelle (wie es schon fiir Sdugetiere hervor-

gehoben wurde und wie es Brachet |02, 03], Bellonci




[84] und Lwoff [94] fiir Amphibien feststellten) bewegt sich
nach hinten iiber dic Oberfliche des Eies und spinnt dabei
gleichzeitio die Chorda und die Somiiten aus.

Beim Frosch habe ich in den Kopieen nach Brachets
Figuren die iibereinstimmenden Stellen durch die Buchstaben
Pp und Pw angedeutet. PIp weist auf unleugbares Entoderm
hin, welches durch Delamination getrennt worden ist von dem
dariiber gelagerten Ektoderm. Und die mit Fw bezeichnete
Ektodermwucherung, welche gleich zu Anfang des Wucherungs-
prozesses mit der darunter gelegenen Protochordalplatte ver-
wichst (und zwar in noch dcutlicherer Art, wie in der etwas
friiheren Phase von Aaolofl) — ungefihr in derselben Weise,
wie wir die nidmliche Erscheinung bei Zersivs in Fig. 72 an-
trafen — hat hier bereits einen gewissen Weg nach hinten zu-
riickgelegt. Dieser Weg ist noch weiter verlingert und die
Derivate von dem, was anfangs der Protochordalknoten war,
haben zugenommen in Fig. 103 (Rane) und doch lassen die
Buchstaben Pp nicht bezweifeln, dafd sie auf die urspriingliche
entodermale Wucherung gerichtet sind. Ebenfalls weist P
nach, was aus dem ektodermalen Wucherungsherd geworden
ist. Wir konnen es nur begreiflich finden, dai$ auch fir die Am-
phibicn Meinungsverschiedenheiten dariiber bestanden haben,
ob die Chorda (erstes und vorderstes von Pw abstammendes
Gebilde) entodermaler, mesodermaler oder ektodermaler Her-
kunft war., Und die verschiedenen Autoren, welche nachein-
ander dic cine oder die andere dieser Losungen beflirwortet
haben, griindeten ibre Aussprache nach ihrem besten Wissen
auf ein Material, welches so ungemein viel weniger klar und
deutlich ist, wie es dieselben Vorgidnge bei den meisten Sduge-
ticren sind. Die Kontinuitit, worin von Anfang an Ekto-
derm und Entoderm (Fig. 102) der ringfirmigen Delamina-
tionszone entlang (Goettes Marginalzone) stehen, hat ganz
vorwiegend dazu beigetragen, den DIrtum  zu hestdrken,

nach welchem die eben von uns beschrichenen Prozesse

als Gastrulationsprozesse aufgefafit wurden. anstatt sie als




Notogenesis zu betrachten; dafi folglich alle Schliisse durch
dicsc voraufgefafSte Meinung gefilscht wurden. SchlieBlich
sind die Saugetiere gekommen und haben uns den Weg aus
dem Labyrinth heraus gezeigt. Eine Umbildung unserer An-
sichten mufd davon die notwendige Folge sein.

Ohne jetzt in viele Details zu treten iiber protochordale
Platte, protochordalen Knoten und ihre resp. Derivate beim
Frosch werden wir jetzt nachzuschen haben, ob das dritte
Wucherungszentrum, welches wir auch bei Brauers Gymno-
phionen kongtatieren konnten, ebenso deutlich bei Anuren und
Urodelen vorliegt.

In diesen Fragen lassen Brachets Untersuchungen sowie
jene andercr spéter noch zu zitierenden Forscher keinen Zweifel
bestehen. Das cktodermale Wucherungszentrum, welches bis
jetzt bekannt ist als die ventrale Lippe des Blastoporus, ist
recht deutlich (Fig. 108—105) und bringt seine mesoblastischen
Derivate mit grofier GesetzmiiBigkeit hervor, und zwar in einer
Reihenfolge, welche auf das Genaueste vergleichbar ist mit dem,
was wir bei Sdugcticren vorfanden. Brachet schreibt beztig-
lich dieses dritten Zentrums ('03, p. 67), dafi es ist: ,,Un
épaississement notable de la partie toute inférieure de l'ecto-
blaste.*  Und weiter noch (1. ¢, p. 68): . Méme épaississement
considérable de lectoblaste qui vicnt par une large base se
continuer avec les éléments du bouchon vitellin et cela a une
certaine distancc dans la profondeur de l'ocuf.”

Wir haben hier den ventralen Mesoblast vor uns, welcher
i Larsius (und den anderen Primaten) so ungemein frith auf-
tritt und sich um die Nabelblase herum ausbreitet, dabel eine
recht frithzeitige Differenzierung des splanchnischen als unter-
schieden vom somatischen Mesoblast hervorrufend.

Betrachten wir die hier nach Brachet kopierten Fig.
104 und 105, so bemerken wir gleich, dafy eine Homologie be-
steht zwischen der mit »m angedeuteten Region und derjenigen
in denFig.71,72 und 92 mit denselben Buchstaben angegebenen.

Auch sehen wir, dafy wenn dem dort bei den Amphibien pro-
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duzierten Mesoblast eine ebenso frithe Entwicklung zu Teil
werden wiirde wie hei Torsins und sich darin (ma, Fig.107) wie bei
letzterem eine Hohle bilden wiirde, daf} sodann letztere denRaum
der Furchungshohle ausfiillen wiirde und sich anlegen gegen die
Hohle, welche beim Sdugetiere die Nabelblase heifit und welche
das sogenannte Archenteron des Amphibiums darstellt. Die
Zusammenfliefung des letzteren mit der Furchungshohle ist

dieselbe, welche bei Tarsius viel frither beobachtet wird (Fig. 15),

PP P 167 il

Fig. 106 u. 105. Zwei schematische Lingsschnitte zweier Stadien der Notogenesis
bei Amphibien (nach Ziegler ’o2). #p Protochordalplatte; pw Protochordalknoteny
#my ventraler Mesoblast.

wenn das Entoderm auch das Dach der vom Trophoblast dar-
vestellten IIohle bildet. Wir werden aber spiter zu dicsen
mdoglichen Vergleichungen zuriickkehren.

Es blieb noch festzustellen, ob in anderen Amphibien, wie
Bana und Triton, ebenfalls ein vierter Herd vorhanden ist. aus
welchem Gewebe ihren Ursprung nehmen, die sich zwischen
Ekto- und Entoderm einlagern. Mit anderen Worten, ob auch
bei Amphibien etwas &#hnliches vorkommt, welches der ring-
formigen Zone von Mesenchymproduzierendem Entoderm (rechts
und links von der protochordalen Platte nach hinten sich aus-

dehnend und hinten unter dem ventralen Mesoblast wiederum
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in der Medianlinie zusammentretend), wie es in Fig, 68 abge-
bildet wurde, entspricht.

Obgleich nun Brachet nicht ausdriicklich hervorhebt, dafs
eine solche ringformige Entodermzone von thm heaobachtet
wurde. so dirten wir aus seinen Beschreibungen ableiten, dafs
sie dennoch in seinen Praparaten vorhanden ist. Auf S. 88 (703)
beschreibt er , l'intense activité que 'on pourrait appcler meéso-
blastogene des cellules de la voite* (durch weleh’ letztere er das

Dach des Archenterons andeutet); und auf 5. 89: ,les bandes

meésoblastiques sont plus épaisses dans la région blastoporale
que dans la région gastrale proprement dite . .. Le mésoblaste
péristomal est beaucoup plus abondant que le mesoblaste
gastral* (p. 90). Auf diese Zitate konnen wir, glaube ich,
die Vermutung griinden, dafl die Anwesenheit einer ringférmi-
gen Zone Mesenchymproduzierenden Entoderms auch bei den
Amnphibien zu seiner Zeit wird bestdatigt werden konnen.

Autoren, die cs in der hinteren Medianlinic der Embryonal-
anlage tatsichlich abgebildet haben, sind Robinson und
Assheton (91, Fig. 14—17), in deren Figuren der medianen
Region des Blastoporus und der dahinterliegenden Abschnitte
wir eine entodermale Wucherung beohachten, welche dasjenige
hervorbringt, was diese Autoren ,,die hypoblastische oder innere
Mesoblastschicht des Primitivstreitens® nennen, als solche der
Lepiblastischen oder dufleren Schicht des Primitivstreifens™
entgegengesetzt. Diese Untersuchung erlaubt uns also, cinen
direkten Vergleich anzustellen mit den in Fig. 95 und 96
fir Tarsius abgebildeten Erscheinungen, ywo wir eine deutliche
epiblastizche und hypoblastische Mesoblastschicht des Primitiv-
streifens hervortreten sahen, wie sie tir den Frosch von
Robinson und Assheton festgestellt wurde.

Es sollte noch hinzugefiigt werden, dafd die ringformige
Zone Mesenchymproduzierenden Entoderms beim Frosch sogar
als eine unpaare ventrale Schicht auftreten kann, und erst spiter
paarig und dabel mehr oder weniger ringfirmig wird. Brachet

enderweise:; Il existe

o
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(03, p. 686) auldert sich dartiber fol




une phasze du développement ou les cellules vasculaires des
futurs vaisseaux vitelling forment une couchec continue im-
paire et médiane (Fig. 22) et la parité définitive est secondaire.”

Wir haben jetzt geschen, dafy wir in den drei Unterabtei-
lungen der Amphibien frithe Vorginge ektodermaler und ento-
dermaler Wucherung beobachten konnen, welche eine direkte
Vergleichung zulassen mit dem, was wir fiir Sdugetiere De-
schrieben haben. Und wir mégen noch hinzufigen, daly dic
Kontinuitit zwischen den Derivaten der Protochordalplatte und
derjenigen der ringformigen Zone bei den Amphibien viclleicht
sogar noch frither auftritt; widhrend die Kontinuitit dieser letz-
teren Derivate mit den mesoblastischen Elementen, welche rechts
und links der medianen Dorsallinie entstehen. wieder so friih
zu Stande kommt, daf} es nicht Wunder nimmt, dafs die Am-
phibicn frithere Untersucher nicht auf die ldee gebracht haben,
dal die verschiedenen Ursprungsstellen dieser Zellen und
Gewebe, welche sich zwischen die beiden primdren Keim-
bliatter einschieben, gegenseitig als relativ unabhidngig zu
betrachten sind.

Wenn wir spater hervorheben werden, welches die weiteren
Schicksale der Produkte dieser hier ebengenannten Wuche-
rungszentren sind, wird die vollstindige Homologie zwischen

Amphibien und S#ugetieren noch deutlicher hervortrcten.

II1. Sauropsida und Ornithodelphia.

Mit Bezug auf diese Klassen habe ich keine eigenen Wahr-
nehmungen zu verzeichnen. Wir diirfen aber aus den bis jetzt
von anderen verbffentlichten Untersuchungen die hier folgen-
den Tatsachen hervorheben, welche sich auf die Beteiligung
des Entoderms bei der Mesenchymbildung beziehen.

Fiir den Sperling verdffentlicht Schauinsland ('03) so-
wohl eine Oberflichenansicht, einen Quer- und einen Lédngs-

schnitt, welche fiir diesen Vogel keinen Zweifel bestehen lassen

an der Anwesenhcit ciner scharf umschriebenen Protochordal-




platte, welche als Wucherung im Entoderm entsteht, noch ehe
irgend einc Mesoblastbildung aus Ektodermzellen angefangen
hat. Fiinf sciner Figuren sind hier kopiert (Fig. 108--112).

=
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Kig. 108—r1r12, Finf Oberflichenansichten
von frithen Sperlingskeimscheiben  (nuch
Schauninsland ‘03). In Fig. 108 ist nur
noch eine entodermale Protachordalplalle $p
vorhanden (g. Fig. 1132); in Fig. 1oy [ingt
cin niederwirts wachsender prolochordaler
Knoten pz zu verschmelzen an mit der
l“rotochnrda]platte; in Fig. 110 ist der Meso-
blast seitlich ausgewachsen von den RéEn-
dern des verlingerten Rickenmundes; in
Fig. 111 ist der ventrale Mesoblast @ auf-
getreten; in Fig, 172 wird in dem hinteren
Mesoblast die Sichelform deutlich; #se/k
Chaorda dorsalis,

i
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Die Region in der Oberflichenansicht, welche ich als Proto-
chordalplatte bezeichne, wird von Schauinsland der Ento-
blasthof genannt. Nicht nur ist die Lage dieser Region in
vollster Ubereinstimmung mit der nimlichen in Serex wie es
die Fig. 55 und 68 vorzeigen, aber auch die Léngsschnitte

(Fig. 113 fiir den Sperling, 54 fiir die Spitzmaus) sind sehr

Fig. 113. Liingsschnitt einer Sperlingskeimscheibe mit frither Mesoblastbildung.
#p protochordale Platte; s. Tig. 111 (nach Schauinsland ’o3).

Fig. 114, Langsschnitt eines Sporlingskeimsehildes, pp Protochordalplatte; sek Chorda
dorsalis; 2w ventraler Mesoblast {nach Schauinsland i

dhnlich und bestitizen eine lokale Verdickung im Entoderm.
Und wenn spater der ventrale Mesoblast sich zu zeigen anfingt,
so sind wiederum die Oberllichenansichten vom Vogel und

vom Sdugetier dirckt vergleichbar (s. Fig. 68 u. 111) und ist die

unabhingize Gewebevermehrung —- innig verwoben, obgleich
von verschiedenen Keimschichten herriihrend — unzweifclhaft.
A 115 ir

Fig. 115. Anderer Querschnitt von Sphereden, um dic Dillerenzicrung des zwei-
schichligen Trophoblustes ¢ dem ektodermalen Schilde KZ* gegeniiber anzudeuten.
#p Protochordalplatte (nach Schauinszland 'o3).

Gleichfalls steht es bei den Reptilien, wo zahlreiche Autoren

in vielen noch rezenten, illustrierten Arbeiten die mediane




entodermale Wucherung [protochordale Platte) in frithen Stadien
abbilden. Ich kopiere hier einige van Passer (Fig. 113, 114),

fintf von Sphenodon (Fig. 65, 115—118} und zwei von Cha-

Fig. 116—118. Drei Durchschnitte [rither Keimscheiben von Sphenoden (nach
Schawinsland ‘o3). In Fig. 118 (Lingsschnitt) sind die protochordale Platte pp,
der Protochardalknolen g7, der wventrale Mesohlast zzz und der Trophoblast é yor-
hunden. In dieser Phase der Notogenesis liegt ¢in langer und deutlicher neurenterischer
Kanal vor. In Fig. 116, welche weiter vorwirls hegt als Fig, 117, ist die Proto-
chordalplatte 2 cuer durchschnitten, wie wuch die ringférmige Zone wuchernden
Entoderms @z, welche sich nach hinten ausbreilet und an der Bildung der Area vas-
culosa mitwirkt. In Tlig. 117 hat die Chorda nef ihre mediolongitudinale Differentiation
angefangen, ¢ neurenterischer Canal.

Fig, 11r9. Lingsschniit eines frilhen Embryos von Chemacdeo (nach Schaninsland
'03). pp protochordale Platte; pre pratochardaler Knoten; @ ventraler Mesoblast;
e nearenterischer Canul; @ Amnion, # zweischichtiger I'rophoblast.

maeleo (Fig. 64, 119), alle sicben an Schauinsland (03)
entlehnt. Ich darf noch hinzuftigen, dafl Mitsukuri ('93),
Mehnert (92, '94) und Davenport (96, Pl. VII) einen dhn-
lchen Sachverhalt fiir Schildkroten, Strahl (82, '84), Will
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(90) und Corning ('99) ftir Eidechsen, Voeltzkow ('93) fiir

Krokodile ans Licht geférdert haben.

Wenn also die Anwesenheit einer Protochordalplatte bei den
Sauropsida als wohlbegrindet gelten darf, so miissen wir die
Angelegenheit doch noch genauer betrachten, ehe wir zu der
Behauptung Recht hiatten, daly das nidmliche von der ring-
formigen Mesenchym produzierenden Region im Entoderm ge-
sagt werden konnte. Wenn wir uns Mehnerts Abhandlung
ansehen, in welcher er den Ursprung und die Entwicklung
des haemovasalen Gewebes (Area vasculosa, Sichcl) in Emys
und Struthio bespricht ((96), so werden wir sehen, dafl er fir
dicse beiden Sauropsiden als den endgiiltigen Ursprungspunkt
des Gefdlisystems und des Blutes das TFEntoderm betrachtet.
Er tut aber noch mchr. Er gibt emne detaillierte Beschreibung
(welche grofitenteils ganz vollstindig iibereinstimmt mit dem,
was wir oben fiir Sdugetiere beschricben haben), des Ur-
sprunges in dem Hinterende des . Primitivstreifens von einer
unleugbarcn entodermalen Wucherung, welche von vielen
Autoren 1rrtiimlicherweise als ektodermal betrachtet wird. Ich
glaube, dafy eine sorgfiltige Nachuntersuchung ihrer Priparate,
sowie eine Vergleichung dersclben mit den zahlreichen Schnitt-
serien von Tarsius und Twupeje (welche immer fiir letzteren
Zweck zur Vertiigung stehen), sogar diejenigen, die frither an
der rein ektodermalen Herkunft des Primitivstreifens festhielten,
davon zu iiberzeugen im Stande sein wird, dafd in der unteren
Halfte des Primitivstreifengewehes eine direkte und hedeutende
Entodermwucherung unméglich geleugnet werden kann. Diese
Wucherungszone ist, wie wir es bei Sdugetieren sahen, nichts
anderes als der hintere mediane Abschnitt des gefifihilden-
den Ringes. welcher oben besprochen und abgebildet wurde
(Fig. 68 und 92) und von weclchem die protochordale Platte
der mediane frontale Abschnitt ist.

Bei der Schildkrote, Emys, gibt Mehnert ('96) cine

Detailbeschreibung, wie dieser Gewebering anfinglich den

Eindruck macht von geitlichen Auswiichsen des Primitivstreifens,
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spater von sichelformigen Fliigeln und erst nachtriglich eines
Ringes, Ilier darf daran erinnert werden, dafl auch im Em-
bryonalschild von Tarsius der erste Ursprung von Blut und
Blutgefifien in der hinteren Region sichtbar wird und daf wir
ein dhnliches fligelformiges Vorwirtswachsen in der V erbreitung
der Mesenchymproduzierenden ringformigen Zone beobachten.
Zur selben Zeit sollte es im Auge hehalten werden, dafl, wenn
einmal das Primordium des Gefdfigewebes aus dem Entoderm
hervorgegangen ist, die weitere Entwicklung davon unabhidngig
von der Ursprungsregion wird; so dafy z. B. dic Tatsache, daly
wir bei Tarsius zu ciner bestimmten Zeit die ganze Nabel-
blase mit Blutgefifien dicht besetzt antreffen (Hubrecht '02,
Fig. 91) sclbstverstindlich nicht erheischt, dafl dieselben in
loco aus dem Entoderm entstanden sind. Sie dchnten sich
tiber die Nabcelblase aus, nachdem sie einmal in der hier mehr
eingehend besprochenen annuldren Zone ihren Ursprung ge-
nonunen hitten.

E
er den entodermalen Ursprung des Gefafiringes sowohl fiir

wird wohl geniigen, hier auf Mehnerts Arbeit. worin

i ¢}

Reptilien wie fiir Vogel hervorhebt, hingewiescn zu haben und
nicht notig sein, diesen Vorgang noch mehr im Detail zu
beschreiben, um so mehr, da bekanntlich so viele Meinungs-
verschiedenheiten mit Bezug auf diesen Punkt zwischen den
verschiedenen Autoren bestehen. Wie weit diese Meinungs-
verschiedenheiten gehen, kann auch aus Mehnerts Arbeit ab-
gelesen werden. Er gibt ndmlich eine tabellarische Ubersicht der
verschiedenen Ansichten, wie sie mit Bezug auf diesen Punkt
vertreten werden, und zwar von nicht weniger als sechsund-
dreifiig verschiedenen Forschern, welche er unter sechs ver-
schiedenen Moglichkeiten zusammenbringt, wo es der Ent-
stehung von Blut und Blutgefifien gilt.

Wo wir zwischen so weitgehenden Meinungsverschieden-
heiten zu withlen haben, ist cs nur natiirlich, dafl ich dazu
neige mich Mehnert (96), O. Hertwig (83, p. 319
Goette ('74, °75), His ('00) und Riickert ('06) mit Bezug

Hubrecoht, Embryologie. 6
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auf den Ursprung des Gefifinetzes anzuschliefien. Haben
doch verschiedene Siugetiergattungen mir zum Besitze von
ganz zuverlissigen Schnittserien verholfen, aus welchen sich
die Existenz einer ringformigen Mesenchym produzierenden Zone
im Entoderm ableiten Lift. Dafl Kolliker, Keibel, Heape
u. a. fir die Saugetierc die hicr befirwortete Beteiligung
des Entoderms geleugnet haben, und dufs sie das ganze Ge-
faflsystem von dem Mesoblast des Primitivstreifens herleiten,
erklirt sich wobl aus der Tatsache, dafl sie wahrschemlich
spitere Entwicklungsstadien als ehen diejenige, in welchen der
entodermale Ursprung evident ist, in Betracht gezogen haben.
Letzterwahntes Stadium wird recht bald von einem anderen
gefolgt, in welchem die Beteiligung des Entoderms aufgehdrt
hat und in welchem die Weiterentwicklung des Gefafisystems
jetzt stattfindet zwischen den beiden primdren Schichten und
zwar in dem sogenannten Mesoblast.

All die hier besprochenen Punkte wurden von Rickert
und Mollier gesichtet und einem sorgfiltigen Vergleich unter-
zogen in dem Kapitel, welche sie beigetragen haben zu Hert-
wigs ,Handbuch der Embryologie®. Demjenigen, der ihren
Aufsatz nachschligt, wird es nicht schwer fallen, sich der hier
vertretenen Verallpemeinerung anzuschliefien, dafs nimlich das
Entoderm das Muttergewebe ist, aus welchem Blutgefilie und
Blut ihren Ursprung nehmen.

Riickert schreibt mit Bezug auf Gecko (I ¢. p. 1172):
.Ich traf auf eine deutliche Ablosung der hier ziemlich dotter-
reichen ersten Gefifanlagen von dem angrenzenden hohen
und chenfalls dottergefiillten Entoblast. . . . Thre entodermale
Entstehung liegt daher klar zu Tage.™

Neben der protochordalen Platte und der ringformigen Zone
des Mesenchym produzierenden Entoderms finden wir auch bei
den Sauropsiden die ektodermalen Mesoblast bildenden Herde,
welche wir bei den Sidugetieren beobachteten.

Der protochordale Knoten tritt in gewissem Sinne deut-

licher hervor wic bei Sidugetieren; er wurde unlingst von O.




Hertwig ('06) mit demm Namen Mesodermsickchen angedcutet
und er umfafit eine umfangreicherc Héhle als der relativ enge
Kanal, den wir bei Siugetieren antrafen (Fig. 77).  Auch in
dieser Hinsicht soll der Ausnahmefall der Fig. 49 bhetrachtet
werden: cr wirft ein Streiflicht auf diese komplizierten Vorgédnge
sowohl bei Sdugetieren als bei Sauropsiden.

Das Zusanmenfliclen zwischen der frithesten cktodermalen
nach unten wachsenden Wucherung mit der protochordalen
Platte wurde Dbis jetzt bei Reptilien nicht genauer untersucht.
Dennoch dtirfen wir aus den hier gegebenen, verschiedenen
Autoren entlehnten Abbildungen schlieffen, dafi es in derselben
Weise stattfindet wie wir es bei Tarsius fiir Saugetiere und bei
Hypogeophis [tir Amphibien beobachteten. Hertwigs (706)
Fig. 419 zeigt uns den frithesten Protochordalknoten bei einer
Schlange. wie es mit dem verdickten Entoderm zusammenflief3t,
Hinter dem Drotochordalknoten zelgt sich der ventrale Meso-
blast als ein dritter mesoblastbildender Herd., Die Fig. 427
und 429 sind Fortsctzungen der nimlichen in etwas spéteren
Phasen und die ﬁberehwtimmung mit unseren Fig. 76, 77. 102
und 103 von Sdugeticren und Amphibien ist einleuchtend. In
Hertwigs Fig. 429 ist sogar dic Quelle des ventralen Meso-
blastes nach unten verschoben, und wird sie von uns in der
namlichen Lage und zwar sehr scharf markiert in Fig. 119 fiir
Chamaeleo wicdergefunden.

Fiir Lacerta wird dies alles uns noch deutlicher vor Augen
gefahrt in Wenckebachs ('86) wohlbckannten Figuren,
welche in Hertwigs Fig, 437 —444 wiedergegehen werden.
Und was die Vigel betrifft, so liflt Schauinslands longitu-
dinaler Sperlingsschnitt (Fig. 114) keinen Zweifel daran bestehen,
dafy die Vorginge hier in der Tat djeselben wie bei Reptilien
und Sdugern sind. Protochordale Platte, Protochordalknoten,
seitliche Lippen des Riickenmundes (Primitivstreifen) und ven-
traler Mesoblast haben jedes ihre iibereinstimmende Stellung
sowie ihre entsprechende Weiterentwicklung.

Es 1zt besonders deutlich, dafy in dem letztgenannten Ge-

/*
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biet die sogenannte Sichelrinne den ventralen Mesohlast un-
mittelbar hinter sich hat und dafd es in dieser Gegend noch
eine andere Entodermverdickung gibt, welche der Bildung von
gefafifihrenden Geweben vorangeht, wie es in der sich mehr
speziell aul Sdugetiere beziehenden Fig. 92 angegeben wurde.

—-

Wo einmal so ausgedehnte Ubereinstimmung mit Bezug
aul gewisse allgemeine Grundziige der frithesten Entwicklung
mesoblastischer Strukturen zwischen Sdugetieren, Amphibien
und Sauropsiden vorgetunden wurde., war es selbstverstiindlich
ein  grodes Desideratum zu wissen, inwieweit auch die eier-
legenden Saugetiere, die Ornithodelphia, damit tibercinstimmen.
Dieser Paragraph war bereits niedergeschrieben und die Liicke,
welche in dieser Hinsicht in unserem Wissen besteht, wurde
schwer von mir cmptunden, als eben die allerneueste Abhandlung
von Wilson und Hill iiber Ornithorhynchys ans Licht kam
in den Philosophical Transactions (07). Diese wichtige Arbeit
liefert uns die notigen Daten, um dic bestehende Liicke aus-
sufiillen and ich war nur zu froh, daf} ich diesen Paragraph
amzuarbeiten hatte, da diese Tatsachen in vieler Hinsicht
dasjenige bestitigten, woftir ich hier cingetreten war und sogar
gewisse Punkte meiner Interpretation mit unerwarteter Be-
stimmtheit noch niher betonten.

Zunichst bemerke ich, dafy eine protochordale Platte, wie
sie weiter oben besprochen wurde, von ihnen bei Ornitho-
rhynehus wiedererkannt wurde und auch mit diesem Namen
belegt wird. Die Daten jedoch, welche sich auf die aller-
fritheste  Erscheinung dieser Protochordalplatte Dei  Ornitho-
rhymehus beziehen, sind immerhin noch zu dirftig, als dafs ich es
gewagt habe, deren Erwihnung zu tun, als wir im vorangehen-
den dic Protochordalplatte besprochen haben. Und es er-
scheint wiinschenswert, noch weitere Untersuchungen iiber
diese seltenen SHupetiere abzuwarten, von welchen es so0
ulerst schwierig ist, die oben erwihnten Entwicklungsstadien
zu bhekommen.

Was den Protochordalknoten und den ventralen Mesoblast
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von Sauropsida und Omithodelphia betrifft, wurden gewisse
staunenswerte Tatsachen von Wilson und ITill ans Licht ge-
fordert. Wir werden diese hier vergleichen mit dem, was wir
bei Reptilien, bei Vigeln und bei nicht monotremen Sdugetieren
antreffen.t)

Die wichtigste Entdeckung bei Ornithorhynchus scheint mir
diejenige zu sein, dafd die Mezoblastbildung an dem Oberflichen-
abschnitt, welcher dem Sdugetierembryonalschild entspricht,
an zwei voneinander getrennten Stellen in der Median-

linie anfangt., Mit anderen Worten: der Protochordalknoten

Fig. 120 u. I21.
Lwel Oherflichenansichien
von irihen Keimblasen von
Ornitharfiynchus (nach Wil -
son und Hill "o7). In Fig.
120 sind der Protachordal-
knoten pze und der ventrale
Mesoblast 2 nach weil von
einander getrennt; in Tig, 121
sind sie in der Mittellinie ver-
schmolzen und findet Wuche-
rung stalt dem ganzen Ricken-
mund entlang. #2cf% Chorda

dorsalis,

und der ventrale Mesoblast, welche wir in allen Details ihrer
frithesten Entstchung bei Tarsius vertolgt haben (p. 48 u.53) und

welche wir da in nidchster Nihe zueinander antrafen (siche
noch IFig. 70—73), sind bei Ornithorhynchus so weil von-

Y Im Vorbeigehen moge hier bemerkt sein, dafl Wilsons und Hills Aufsatz
ein. schr lehrreiches Beispiel bildet von der Unméglichkeit, in welcher wir uns befinden,
um die bestehende Nomenklatur beizubehalten, wie diese sich allmiihlich aus den
dufcinanderfolgenden Beitriigen verschiedener Autoren entwickelt hat, Wie wir schritt-
weise eine vergleichende Finsicht bekomimen in das hier behandelte Thema, zeigt es
sich, dafi Namen wie Kopffortsatz, Primitivknoten und -streifen und viele andere oft
irrefiilhrend und unerwiinscht sind, Schon jetzt betrachten Wilson und I1ill den
Primitivstreifen von Sdugetieren und Végeln nicht linger als homolog ('o7, p. 118)
und schlagen nebenbei vor, um den Namen Kopffortsalz fallen zu lassen (ein auch
von mir u. a, friher befiirworteter Vorschlag), Daneben aber schlagen sie neune
Namen vor, wie archenterische Platte u. a., wovon dic Berechtivung noch zu beweisen

steht und mir fraglich erscheint,
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einander entfernt, wie cs die Fig. 120 angibt. Bei
Sauropsiden wurden sie von den verschiedenen, einander
nachfolgenden Forschern im Zusammenhang angetroffen, aber
nun ist zu heachten, daf} sie bei Ornithorhynchus bald zusammen-
flielen (Fig. 121), so dall noch Raum bleibt fiir die Annahme,
dafs vielleicht hei gewissen Sauropsiden auch noch friihe
Stadien gefunden werden mégen, welche mit dem Verhalten
bei Orpithorfynchus ibercinstimmen.

Aus dem Verhalten bei Ornithorhynchus, fir dessen Details
wir den Leser aut Wilsons und Iills Arbeit (07) hinweisen,
diirfen wir schlicffen, daf} in derjenigen Embryvonalregion, wo
die Notogenesis zu Stande kommt, mehrere Wachstumszentren
vorhanden gind. Was beil dem pelagischen, vermactinialen
Stadium der Vertebratenstammform (Fig. 56) der dorsale
Mundschlitz oder der Riickenmund war {von welchem das Stomo-
daeum (Chorda dorsalis) nach unten vorwuchs gegen den Darm,
dessen Ausstiilpungen dem Coelom vorangingen), hat hei dem
frithen Vertebratenembryo erbliche Reste seiner schrittweisen
Ausdehnung nach hinten, sowie seiner Schlieffung !} hinter-
lassen. Das proximale Ende dieses dorsalen Mundschlitzes
1st der allerfritheste Protochordalknoten, das distale Ende
unser frithestes Wachstumszentrum des ventralen Mesoblastes.
Zwischen diesen beiden finden wir 1. ein ritckwiirts gerichtetes
Wachstum des Protochordalknotens (oben fiir Tarsius und die
Amphibien beschrieben), 2. ein vorwirts gerichtetes Wachstum,
welches mit dem vorhergenannten zusammenflie3t und durch
Wilson und Hill fiir Ornithorhynchus festzestellt wurde, sowie
auch noch 3. laterale Auswiichse, wie wir die lateralen Lippen
des dorsalen Mundschlitzes nennen diirfen. Was als |, Sichel-
rinnc* gedeutet worden ist, fand sich immer am distalen Ende

dieses mediodorsalen Wucherungsherdes, wihrend das, was

1) In dieser Hinsicht kann die Hertwig'sche Auffassung sehr got mil der

=3 & =
meinigen in Ubereinstimmung gebracht werden, nur mit dem Unterschicd, daf der
Riickenmund nicht als Urmund aufgefafit uad die Notegenesis nichi mit einer Gastru-

lation verweehselt werden soll,




anfangs der Protochordalknoten (Hensen’scher Knoten) ist,
sich immer zu Anfang am proximalen Ende findet. Hs darf
hehauptet werden, dafi es einen gewissen Weg rickwiirts
zurticklegt, che es definitiv und vollstindig mit der hinteren
Proliferation zusammenwichst.

Das, was ab und zu als archenterische Hohle in den
Protochordalknoten bezeichnet worden ist (und sogar von
v. Beneden ('88) [auf Grund seiner Untersuchungen an
Fledermausen] verglichen worden ist mit dem Archenteron

von Amphioxus), was von O. Hertwig Mesodermsidckchen

genannt wurde (06, p. 828), was von Wilson und IIill
beil Ornithorhynchus als ein Querschlitz angetroffen wurde, und
als eine unzweifelhafte [Iohle durch vielen anderen Autoren,
wie Will (90), Mitsukuri (93), Ballowitz (01),
Wenckebach ('86), Voeltzkow ('99). Schauinsland ('03)
bei allen Reptilienordnungen, scheint mir der letzte Uber-
rest zu sein jenes Raumes, welcher bei den coelenteraten Vor-
fahren eingeschlossen war zwischen den beiden seitlichen
Lippen des Stomodacums der sich verlangernden actinienartigen
Stammform. Dafs die Chorda dorsalis aus der Wandung dieser
Hihlung gebildet wird, ist ja ganz natfitlich; dald letztere in
Verbindung tritt — sei es oft in launenhafter Weise und mit
eigentiimlichen Unterbrechungen — mit dem Darm, ist auch
nur eben erbliche Reminiszenz; dafy sie scitlich dazu neigt,
um mit den Protosomiten?) in Verbindung zu treten, wie es
Wilson und Hill fiir Ornithorhynchus (07), Spee (01) fiir

Cavia beschreiben, ist auch leicht zu begreifen, sobald wir da-

1) Die schr wichtige Frage, in wie weit Wilson und Hill Recht haben zu be-
haupten (Po%, p. 117), dafi die Protosomiten, welche sie beschreiben und abbilden
,nichts zn tun haben mit dem Ursprung der ersten definitiven Semiten, noch auch
irgendwie gerade da angetroffen wwerden, wo sich spiter letztere differenzieren werden,®
werde jch hisr nicht niher besprechen, da es, wie der Titel dieses Kapitels zeigt,
auflerhalb des Rahmens dieser Arbeit fillt, Fs moge hier nur noch darauf hingedeutet
werden, dafi meine eigenen Priparate mir wichtiges Material liefern, wodurch Licht auf
diese schr dunklen aber denpoch dufierst wichtigen Punkte in der Entwicklung der
Siugetiere geworfen wird. In siner spiteren Arbeit werde ich ausfibrlicher darauf

cingchen,
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ran denken, daf§ die Teile des primitiven Coelenteraten-Darmes,
welche die Vorlaufer emes vomn Enteron getrennten Coeloms
sind, in unmittelbarem Zusammenhang stehen mit der unteren
Grenze des Stomodaeums (Chorda dorsalis).

Die Tatsache, dafl diese Hohlung, oder Schlitz, oder
Porus so viele verschiedene Formen und eine so wechselnde
Ausdehnung annimmt hei den verschiedenen Wirbeltieren:
dafd sie bei einigen als neurenterischer Kanal auftritt, widhrend
bel anderen keine freie [Tohlung an dieser Stelle mehr sicht-
bar ist; dafd sie eine Verschiebung nach hinten erleidet, um
endlich zu verschwinden, nachdem sie an verschiedenen Stellen
in der Medianfliche des Riickens des Tieres erschienen ist:
dies alles weist darauf hin, dafi wihrend der Notogenesis diese
wichtige Gewcebsdiskontinuitit phylogenetischer Bedecutung
auch diejenige Variabilitdt besitzt, welche sich an alten und
archaischen Abschnitten des Vertebratenorganismus { Epiphysis,
thyreoide Bildungen usw.) so oft wahrnehmen 14{3t.

-Sie als Archenteron zu betrachten, wic cs v. Beneden
vorgeschlagen hat, und dabei das urspriingliche Entoderm zu
der Bedeutung ecines Lecithophors herabzusetzen, ist eine
verwerfliche Hypothese in derselben Richtung als jene von
der Gastrulation In zwei Phasen. welche vor vielen Jahren
von Keibel ((89) und von mir selbst ('88) vorgeschlagen

wurde, welche wir aber scitdem aufgegeben haben.

IV. Fische.

Die frithen Entwicklungsphasen der Keimblitter der Fische
waren nicht das Objekt einer ausfithrlichen perstnlichen
Nachforschung meinerseits, obschon ich eine gewisse Anzahl
von Schnittserien besitze, sowohl von Elasmobranchiern wic
von Teleostiern.

Und so mochte ich in den nachfolgenden Seiten nur
einige zerstreute Literaturangaben tiber dieses Thema geben.

welche memer Memung nach die Moghehkeit micht aus-
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schliclien, dafls die Ansichten, zu welchen die Siugetiere mich
geftihrt haben, auch fiir diese niedcren Vertebraten Giiltigkeit
werden beanspruchen kénnen.

Mit Amphiorus anfangend, werde ich nur hinzudeuten
haben auf legros’ letzten Beitrag zur Ontogenie dieses
Tieres, aus welchem ich Fig. 47 (p. 18) kopierte. Darin schen
wir, dalS die nit pp angedeutete Region von lLegros speziell
gedeutet wird als ein’ Teil des urspringlichen Entoderms der
weitmiindigen Gastrula. Letztere wird in  Admphiorus — im
Gegensatz zu dem., was wir hei allen anderen Vertebraten
inden — durch Invagination und nicht durch Delamination
gebildet {cf. p. 13).

Cerfontaine ('06) und Legros (07) sind hereit, die
Lwoff’'sche Interpretation zu akzeptieren. Letzterer hat sehr
dazu mitgewirkt, um verschiedene Forzcher zu einer genauce-
ren Uberlegung des Vorganges zu veranlassen. Die mit pur
bezeichnete Stelle in dem Lidngsschnitt (Fig. 47) eines frithen
Stadiums der Notogenesis sollte also als der mediane Ab-
schmtt der Lwoff schen Dorsalplatte betrachtet werden, und
als ein essentielles Ektodermderivat, -welches zu Stande ge-
kommen ist infolge des Wachstums nach hinten von dem. was
anfinglich die dorsale Lippe des fritheren Blastoporus war
(cf. fir Séugetiere mit Fig. 71, 72 und 76—78 von Tarsius).
Wéhrend dieses Wachstums nach hinten, welches nicht die
Gastrulation abschliefSt, sondern die Notogenesis einleitet
(Hubrecht °05), treten die beiden Embryonalregionen her-
vor, welche wir auch bei Amphiozus ,die essentiell entoder-
male Protochordalplatte pp und den ektodernmlﬁn Proto-
chordalknoten pw genannt haben.

Ber Elasmobranchiern ist die Vergleichung weder mithsam
noch entfernt liegend. Wir sehen in den Fig. 122124 und
125 127 (nach His und Riickert kopiert), dafl, wenn einmal
die Trennung zwischen den primiren Keimbldttern durch
Delamination zu Stande gekommen ist, eine Ektodermwuche-

rung auftritt (pw Fig. 126), welche hier ebenfalls den Namen




Tig. 122 —124. Drei Lingsschnitte dureh auf-
cinanderfolgende Notogenesis-Stadien von Zos-
pedo (nach His 'oo). In Fig, 122 sind Ekto-
derm ¢ und Entoderm em voncinander durch
Delamination getrennt worden und hat eben
Notogenesis angefangen. In Fig, 123 ist das
Abfalten des Koples welter vorgeschritten; in
Fig. 123 u. 124 wird ein Teil der Protochordal-
platte vom Dotter abgehoben, pp Protochordal-
platte, 7e2 Chorda dorsalis,

Fig. 125—127.
Drei  Lingssehnitte von
Pristizeras - Keimseheiben
{nach Riickert '06). In
den  beiden ersten  hat
Gastrulation dureh Dela-
mination statigefunden. oo
Flktoderm ; en Entoderm;
in Fig. 126 ist der proto-
chordale Knoten pzv ver-
schmolzen mit dem Ento-
derm pp; in Fig, 127 ist
dic Notogenesis definitiv
aufgetreten; o cben an-
fangende  Darmhéhlung.

s 126 Pp e i
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I'rotochordalknoten verdient, wihrend die unzweifelhafte ento-
dermale Schicht (pp) in der linken Seite der Figur homolog ist
und bleibt mit dem, was wir bei den Siugetieren die Proto-
chordalplatte genannt haben. In Fig. 127 ist dic Notogenesis
eben angefangen, in Fig. 122 ist sie bedeutend vorgeschritten und
m Fig. 123 und 124, wo dic Kopffalte aufgetreten ist, hat sich
cin Teil der anfanglich horizontal ausgedehnten Schicht (pp)
vom Dotter abgehoben. Sie ist jetzt diejenige Partie des
Entoderms, welche vor dem Vorderende der Chorda liegt und
welche an ihrer dem Ektoderm zugckehrten Seite durch eine
Wucherungserscheinung an der Bildung des Herzendotheliums
mitwirkt (¢f. Rickert und Mollier in IHertwigs Handbuch,
Bd. 1, 1, I, p. 10, 33, 34).

Ganz dhnliche Verhiltnisse wurden [rither von mir (a2,
Pl IX, Fig. 72—74) fiir Tarsius beschrieben und die Fig. 77,
78 sollten mit den hier [ir Elasmobranchiern gegebenen ver-
glichen werden.

Uber die Irage, ob es auch bei Elasmobranchiern eine
ringtormige Entodermzone gibt, welche eine Mesenchymbil-
Fig. 128. Querschnitt der
rechten Hilfte eines frithen
Embryonalschildes von
Forpeds (nach Rilckert
und Mellier 706}, Die
Beteiligung  ciner Ento-
dermregion @z an der
Bildung wvon Blut und

Blutgefifien ist hier an- i '
gedeuntet, @

Eg&fe@ ﬁ?—
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dung hervorgehen 148t, aus welch letzterer sich das Gefifd-
system entwickeln wird, finden wir vertrauenswerle Tatsachen
in Ritckerts und Molliers ausfithrlicher, ohen zitierter Ab-
handlung. Ihre Fig. 177, hier als Fig. 128 kopicrt, ist ganz
besonders instruktiv, und wir kénnen uns damit begniigen, auf
dieses wichtige Kapitel in Hertwigs Handbuch hinzuweisen,
Es geht daraus hervor, dafl die frithen Elasmobranchierstadicn
auch dadurch wieder denjenigen der Sdugetiere vleichen, daR bei

ithnen eine ringﬂ'jrmige Zone Mesenchym bildenden Entoderms
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vorhanden ist. Obschon wir in Riickerts Aufsatz eine ge-
wisse Reserve konstatiercn, mit Bezug auf die Anerkennung
jener Schlufdfolgerung, dald das bluthildende Mesenchym von
entoblastischer Herkunft ist, so hat er sich doch de facto
oanz deutlich in dieser Richtung ausgesprochen. Scine Schluls-
folgerung (L c. p. 1095), dafl es von keiner Bedeutung sein
kann, ob die Blutanlage der Selachier meso- oder entodermal
sei, ist nicht die unsere, weil wir in der ersten Halfte dieses
Kapitels dargetan haben, daf einc genaue Analyse der Meso-
blastbildung auch bei Sdugetieren bedeutend dazu beitragen
kann, um die Vergleichung der verschiedenen Klassen mit-
einander zu erleichtern. Dafd auch bei Elasmobranchiern sowie
bei Sdugetieren eine sehr frithe Verschmelzung eintritt zwlischen
Riickerts peripherem und seinem axialen Mesoderm und dafy,
wenn diese Verschmelzung cingetreten ist, von weitercr Ana-
lyse nicht die Rede scin kann, ist zweifcllos wahr: es darf
ung aber nicht davon zuriickhalten nachdriicklich zu betonen,
dafl es notwendig wird, ehen die allerjiingsten Stadien mit
arifiter Genaunigkeit gegenseitig zu vergleichen.

Den Wucherungsherd, der iibereinstimmt, mit dem, was wir
bei den Sdugetieren und Amphibien den ventralen Mesoblast
genannt haben, finden wir bei den Elasmobranchiern in den
Schwanzanschwellungen.  Ich will hier nicht in noch engere
Vergleichungen treten, sondern verschiebe dies auf eine spitere
Arbeit, wo die Stadien nach der Entwicklung der Mesoblast-
somiten zur Besprechung kommen.

Bei den Teleostomen finden wir Entwicklungsstadien, welche
wieder einen anderen Charakter haben als diejenigen, welche
wir bei den Elasmobranchiern antrafen. In vielen Fillen sind
die Eier nicht meroblastisch und sodann ist eine mchr weniger
cnge Vergleichung moglich zwischen ihrer Entwicklung und
jener der oben besprochenen Amphibien. So verhdlt es sich
mit den Storeiern und mit denen der Dipnoer: Cerafodis,
Lepidosiren und  Protopterus (Fig. 129).  Anderc mogliche

Vergleichungen, und zwar solche mit der Entwicklung




des Petromyzons, tauchen auf und werden bereits von vielen
Autoren erwihnt. Gewisse Huflere Charaktere dieser Tnt-
wicklung, wie =z B. die Riickenrinne, welche Semon fiir
Ceratodus (Fig. 130) abgebildet
hat. und welche von Braus
auch fiir Urodelen beschrieben
wurde, scheinen mir einfach er-
kldart werden zu kdnnen, wenn ;
wir diese Riickenrinne nicht als
irgend welchen Rest des Blasto-
porus oder des Urmundes he-
trachten. wie es Semon vor-
schlagt (°95. p. 37—389), sondern

als die letzte Reminiszenz von

dem. was der ancestrale Riicken-

mund einer Actinienartigcen ; )
FEEs Fig. 129. Lingsschnitt von Lepidosiren

Stammform gewesen ISt (mach Graham Kerr "ot} (siché auch
" B . . Fig. 102), pp Protochordalplatte; pee
in emer spa’teren Abhand- Protochordalknoten,

lung hat Semon (01, p. 317)

seine erste Auffassung zurtickgezogen, in-
dem er hervorhebt, dafl der Gastrulations-
prozefd bereits aufgehort hat, wenn die Naht
sichtbar wird. Hier wurde Semon von der

falschen Interpretation des Gastrulations-

prozesses irre gefithrt (siehe Hubrecht "05).

Scine urspriingliche Auffassung kann aber Fig 130, Dic dorsale
Raphe [Riickenmund
nRickerrinne®)  dm
= - — -y ¥ = 2 errloel iy s
werden, daly wir fir Gastrolation ., Nogp- Yo Ceraads von
; oben  geschen (nach
genesis® lesen und fiir Blastoporus (Urmund): Semonj.

nur unter dieser Bedingung aufrecht erhalten

Riickenmund.

Protochordalplatte und Protochordalknoten konnen in
ihren gegenseiticgen Beziehungen vom selhen Standpunkt be-
trachtet werden, wie wir das bei den Amphibien taten.

Der ventrale Mesoblast, welcher bei Pefromyzon nicht als

eine so deutliche frithe mediane Wucherung der ventralen
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Blastoporushppe auftritt, wie wir es bei mehreren Amphibien
wahrnehmen, tut dies ebensowenig bei Dipnoern und Ganoiden
sein Homologon findet sich im Schwanzknopf, wie wir es
bereits bgi Hlasmobranchiern sahen. Auflerdem zeigt dieFig. 181

nch fiir Amie, wenn wir sie
mit Fig. 78 fiir Tarsius ver-
gleichen, dafl die Darm-

o
fortsetzung @ ! in beiden
Figurcn einer selben Kate-
gorie angehtrt, obschon
es beim Siugcticr keinen
Schlitz wvorstellt, sondern
zu einem Rohr geworden

ist. Beide kinnen sie mit

der Kupffer'schen Blase

Fig. 13x. Lingsschuilt eines frithen Awee- bei  Knochenfischen auf
Imbryos (nach Bashford Dean '96). Dieses
Stadium ist dem von Rare vergleichbar (Fg.103)
und ebenso dem von Hypogeophss (Fig. 100). In wielerlei Hinsicht
pp protochordale Platte; #¢h Chorda dorsalis; . f ; )
om ventraler Mesoblast; of Teil des Darmes, Dbietet die Entwicklung bei
welcher der Allantoisregion hitherer Vertebraten : o . .
b i Teleostiern Eigentiimlich-
gleichbar ist. S

cine Linie gestellt werden.

keiten, welche wir noch
nicht bei den bis jetzt besprochenen Vertebraten antrafen.
Der Vorgang der Notogenesis hat gewisse bemerkenswerte
Vergleichungspunkte mit dem bei vielen Amphibien wahr-
nehmbaren. Ziegler hat in seinem ,,l.ehrbuch der vergleichen-
den Anatomie der niederen Wirbeltiere® vier farbige Schemata
gegeben (L c. Fig, 11—14), um die Tragweite dieser Vergleich-
barkeit festzustellen, und sagt in seinem Text (p. 182): .Der
ventrale Rand des Blastoderms schreitet ganz in derselben
Weise vorwirts, als es der ventrale Ubergangspunkt zwischen
kleineren und grofieren Zcllen bei Rane und Priton tut.®
Fs gibt aber daneben zahlreiche Divergenzpunkte und die
verschicdenen Autoren, welche in der letzten Zeit sich mit
Teleostierontogenie beschiftigt haben, gehen in vielen Punkten
weit auseinander. Swaen und Brachet (99, '04), H. Wilson




('95), Summner (04) und Boeke (02, '07) gehoren zu den
Autorcn, welche in den letzten Jahren unsere Bekanntschaft
mit der Teleostierentwicklung bedeutend geférdert haben.
Letzterer Forscher, der sich meinen Ansichten beziiglich der
Gastrulation angeschlossen hat und jenen Prozefl trenmt von
dem, was ich Notogenesis zu nennen vorgeschlagen habe,
gibt emige Figuren, dic in einer Richtung hinweisen, welche
schliefilich dazu fithren wird, daf’ wir cine engere Vergleichung
anstellen koénnen zwischen den Vorgingen cinérseits  bei
Amphibien und Siugetieren, andererseits bei Teleostiern. Ich
kopiere cinige Abbildungen aus scinen letzten Abhandlungen
in meinen Fig. 132 und 138, um ndher anzugeben, wie ich es
mir vorstelle, dafl man viclleicht spiter auch bei den Knochen-
fischen eine Protochordalplatte (pp) wird unterscheiden kénnen
von einem Protochordallknoten (Pw), welche in einem dhn-
lichen Verhiltnis zueinander stehen wie bei Sdugetieren. Das
Homologon der Protochordalplatte darf wohl ohne Zweifel re-
sucht werden in einen Teil des Periblastes, welcher Schicht
seit Bockes detaillierten Untersuchungen eine Beteilipung an
der Bildung von embryonalen Zellen nicht linger abgesprochen
werden kann, Es st gewild treffend, daft diese Beteiligung
denselben Charakter hat, welchen sic unter einen Gesichts-
punkt bringen lassen wiirde mit jenen Vorgdngen, welche wir
oben besprachen, sowohl fir die Pratochordalplatte, wie fiir
die ringformigen Entodermalzone, welche gefilbildende Pro-
zesse hervorgehen 1dfit.  Andererseits ist der Protochordal-
knoten, als nach unten gerichtete Ektodermwucherung, welche
an Linge zunimmt, infolge eince riickwirts gerichteten Wachs-
tums des Blastoderms, welche nach einiger Zeit von unten
eine ncue Entodermzellbekleidung bekommt, ganz besonders
deutlich bei den Knochenfischen (Fig. 132 und 133).

Der Bildungsherd des ventralen Mesoblastes ist bei den
Knochenfischen zu Anfang weit entfernt vom Protochordalknoten ;
er verschmilzt dennoch damit, wenn einmal der Dotter ganz

tiberwachsen ist und sobald dasjenige, was anfangs der vordere




Rand des Blastoderms war, von hinten her zusammengeflossen
1st mit der prostomialen Verdickung. Diese prostomiale Ver-
dickung der Teleostier mufl seit den Untersuchungen Boelkes
(02, b} als ecine entodermale (periblastische) Wucherung be-
trachtet werden und wurde von mir mit derjenigen Wuche-

rung des Saugetierentoderms homologisiert, der in der hinteren

Fig, 132—134,
Lingsschnitt eines frihen
Muraenoiden-Embryo (nach
Boeke 'o3). pp DProte-
chordalplatte; gz DProto
chordalknoten; pz Wuche-
rung, welche dem ventralen

Mesoblast homolog ist.
Fig. 133. Ein Schnitt dureh
das Hinterende einer #lteren
Nyreencidern - Keimscheibe.,
oz yentraler Mesablast; 2%
Kupfferische Blase; wek
Chorda  dorsalis (nach

Boeke 'o3).

Fig. 134. Lingsschnitt des
hinteren Teiles eines Sal-
seoseider - Embiryos mit
Kupffer’scher Blase (nach
Ziegler 'o2).

Region dieser ringfirmigen Zone angetroffen wird. welche im
Kapitel I, § 2 b beschrieben wurde und schematisch abge-
bildet ist hinter den Protochordalknoten in Fig, 92. Die Tat-
sache, dafl in und hinter dieser Entodermwucherung die
Kupffer'sche Blase sich entwickelt, scheint diese Homologie
noch weiter zu bestitigen, wie es unten nidher ausgefiihrt
wird. Diese Blase wird sichtbar, wenn der Dotter ganz von
embryonalen Geweben eingeschlossen ist.

Es freut mich, zu konstatieren, daf meine Identifikation

der Kupffer’schen Blase bei Knochenfischen mit der Allantois
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bei primitiven Séugetieren (eine Vergleichung, welche auch
Kupffer selbst zu machen nicht unterlassen hat) von Boeke
akzeptiert wird.  Eine Vergleichung  zwischen TFig. 90, 128
und 63 wird den hicr befolgten Gedankengang noch weiter
beleuchten. Und ich darf noch besonders hinweisen auf
Swacn und Brachets Abhandlung (’84) sowie auf ihre Fig. 58
bis 77 (Pl XV) von Trutta forio, um zu zeigen, wie diese
Forscher engere Bezichungen festgestellt haben zwischen dieser
zylindrischen - hinteren Fortsetzung des Entoderms, welche
Kupffer'sche Blase genannt wird, und dem Auftreten gefil3-
bildenden Gewebes (Swaen und Brachets lame vasculaire, L».).
Ich mécehte zu einer genaueren Vergleichung cinladen sowohl
mit dem, was ich Uber Tarsius auf S. 45 geschrieben habe
als mit Fig. 102 dieses Siugetiers, und ich zweifle nicht, dal,
wenn wir die Kupffer'sche Blase nicht geradezu vergleichen
mit der freicn Allantois der Sauropsiden und der meisten
Saugetiere, sondern mit der viel primitiveren Allantois der

Primaten, sodann viele vor der Hand liegende Einwirfe gegen

eine solche Vergleichung wegfallen werden.

Zusammenfassung der Kapitel L und IT.

Ehe bei Stugetieren Ektoderm und Entoderm sich gegen-
einander abgesctzt haben, gibt es in dieser Tierklasse eine
deutliche larvale Zellenschicht, welche bereits im Morulastadium
der Eifurchung die Mutterzellen des embryonalen Gewebes
umhiillt. Diese Schicht. die als Trophoblast bezeichnét worden
und phylogenetisch cin Ektodermderivat ist, tigt zu der
Bildung von Chorion und Amnion bei und wird bei der Ge-
burt abgestreift. Die Mutterzellen von Ekto- und Entoderm,
umhiillt wie sie sind vom Trophoblast und mit letzterem an
ciner Stelle in engem Zusammenhang, trenmen sich durch

Delamination in jenen beiden Keimblittern.!)

) Die beiden Keimblitter (Ektoderm und Entaderm) aller Wirbeltiere entstehen
durch Delamination; nur bei Adwmphionns werden sie durch elnen [nvaginalionsprazet
— wie dicser so oft hei Wirbellosen auftritt — gebildet.

Hulreeht, Embryologic. 7
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Das Endprodukt dieser Delamination ist die Sdugetier-
gastrula, ab und zu durch das Auftreten eines tatsachlichen
Blastoporus gekennzeichnet. Dicse Gastrula unterliegt recht
bald einer Reihe von ontogenetischen, vom Gastrulations-
prozefl ganz verschicdenen Verinderungen. welchen in
diczem Anfangsstadium die Namen Kephalogenesis und
Notogenesis beigelegl werden konnen. [Drsterer Vorgang
bezieht sich auf dic allervorderste Region des Kopfes: letzterer
auf den Rumpf und die diesem so sehr verwandte hintere
Kopfregion.

Noch ehe die Notogenesis angefangen hat, wird ein hin-
tercr Abschnitt des cktodermalen Embryonalschildes (gleich
hinter dem Fleck, wo der Blastoporus in Wirklichkeit oder
potentiell vorhanden war) als das Muttergewebe des ventralen
Mesoblastes erkennbar, Die Notogenesis stellt sich dadurch
ein, dafl eine deutliche medioventrale Wucherung des Ekto-
derms auftritt gerade vor der hinteren, eben erwihnien Zone.
Die nach unten vorwachsende Wucherung (Protochordalknoten)
verwiachst mit dem Entoderm und verschmilzt mit einer ento-
dermalen Wucherung (Protochordalplatte).

Beide Wucherungen sind Ursprungszentren von sogen.
mesoblagtischen und mesenchymatischen Geweben. Die antero-
mediane, entodermale Wucherung, Protochordalplatte genanut,
stcht in Zusammenhang mit einer ringformigen Zone, welche
sich seitwirts ausbreitet und hinten geschlossen ist. unterhalb
des ventralen Mesoblastes. Dieser Ring ist die Ursprungsstelle
von Blut und Blutgefifien. Bei gewissen Sdugetieren tragt
er in scinem hinteren Abschnitt dazu bei, dafl es zu einer
sehr friithen Vaskularisation des Trophoblastes kommt. in dieser
Weise einen Bauchstiel hervorrufend, in welchem ein Ento-
dermrest, in Rohrenform ausgezogen, die allererste Andeutung
ist von dem, was bei weniger primitiven Verhédltnissen zur

freien Allantois geworden ist.




Kapitel 1L

Diplotrophoblast — Serdse (subzonale) Membran,
Chorion, Amnion, Allantois und Nabelblase in der
Onto- und Phylogenese.

Im zweiten Kapitel dieser Abhandlung haben wir die
Tatsachen besprochen, welche uns die Uberzeugung brachten,
dafy diec schr frithen Stadien der Sdugetierentwicklung ge-
kennzeichnet sind durch die Anwesenheit einer sehr frithen
Larvenhiille: des Trophoblastes. Auf S.22 haben wir versucht,
uns vorzustellen, wie diese Larvenhiille moglicherweise her-
vorgegangen sein mochte aus Einrichtungen, welche wir bei
Invertebraten antretten.

Wir haben auch daraul hingewiesen, wie die jetzt gelten-
den Ansichten betreffs der Phylogenie der Embryonalhiillen
der hoheren Vertebraten mdoglicherweise Vereinfachung er-
leiden konnten. Sind doch diese Ansichten momentan weder
befmedigend noch auch allgemein angenommen, Wir haben
aber noch keinerlei ausfithrlichere Zusammenstellung gegeben,
wie wir uns vorstellen sollen, dafy sich die phylogenetischen
Prozesse verhalten haben, infolge welcher sich die verschie-
denen Fétalhiillen aus diesem primitiven Trophoblast allmih-
lich entwickelt haben. Und wie es geschal, daf einige davon
in verschiedener Weise vaskularisiert worden sind und damit
den Erscheinungen der Placentation den Weg anbahnten. Diese

Placentation hidngt wieder eng zusammen mit der héheren

s

F
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Entwickelung, welche die Sdugetiere den mniederen Verte-
braten gcgentiber kennzeichnet.

Ich mufl zunichst hervorheben, dald viel von dem, was
in diesem Kapitel besprochen werden wird, ein Versuch ist,
um in das Licht einer hypothetischen LIrklarungsweise Tat-
sachen zusammen zu bringen, welche bis jetzt ungeniigend
verstanden oder auch {ibersehen worden sind. Eine Losung,
welche ctwa nicht hypothetisch wire, kann selbstverstindlich

nicht einmal angestrebt werden.

1. Chorion und Amnion.

Das Amnion ist eine membranise Hiille., welche wir bei
allen Sdugeticren und Sauropsida antreffen und wovon bis
jetzt keine Spur bei Amphibien und Fischen vorgefunden wurde.
Die heiden letzteren werden als Anamma den erstgenannten
oder Amniota gegeniibergestellt.

Verschiedene Ansichten sind vertreten worden beziiglich
der Phylogenese des Amnions, und es mufl anerkannt werden,
dafy die plotzliche Erscheinung dieser niitzlichen und kom-
plizierten Fotalhiille — sei sie nur vorhanden wéhrend der
wenigen Wochen oder Monate, die zwischen den allerersten
Entwicklungsphasen und der Gebuwrt verlaufen — eng ver-
gleichbar ist sowohl in Bezug auf die sie zusammensetzenden
Schichten als in Bezug auf ihre Entstehungsweise, wo wir sie
auch antreffen. Fiir jeden, der bei seiner Interpretation der
Natur durch gesunde Evolutionsgrundsitze geflllnt zu werden
wiinscht, verlangen diese Verhiiltnissc ihre natiirliche, auf

ehenen Frklad-

¥
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Evolution basierte Erklirung. Die bereits pe
rungen, welche wir Haeckel, v. Beneden und andercn ver-
danken, sind jedoch, wie wir sehen werden, unhaltbar. Ich
bin bercits lange dieser Ansicht ('95) und habe einen anderen
Versuch gemacht zur Lisung dieses entwicklungsgeschicht-
lichen Ritsels; finde aber, dafl die Wiederholung meiner
Auseinandersetzung der alternativen [Losung dieses verwickel-

ten Problems nicht tiberfliissig zu sein scheint.




Es ist nun ein sehr beachtenswerter Punkt, dafl zwel der
Fatalhtillen, das Amnion und die serdse Iliille, in so ver
wickelter Weise miteinander zusammenhingen in Betreff auf
ihre erste Erscheinung, dafl die sertise Hiille (wie es Schau-
insland, der Verfasser des Kapitels,,Fitalhiillen bei Sauropsida®
in Hertwigs neuem Handbuch sagt) ihren Ursprung nimmt
aus der dulieren Hilfte der Ammionfalte, spiter aber an Aus-
dehnung zunimmt durch einen weiteren Prozef’, durch welchen
sie von der Nabelblase abgespaltet wird.

Vormehreren Jahren ist derName amniogenetisches Chorion
(Bonnet) bei Sdugetieren an der Stelle von Serosa eingefiihrt
worden und damit ist die Auffassung noch nidher betont worden,
dafs letztere ihren Ursprung dem Amnion verdankt.

Wir wiren geneigt zu erwarten, dafl eine Fotalhiille von
der Bedeutung des Chorions bei Primaten und der subzonalen
Membran oder Serosa (Diplotrophoblast) bei den anderen Siuge-
tieren und Sauropsiden eine ecigene Phylogenese hinter sich
hatte und nicht als Nebenprodulkt eines Faltungsvorganges auf-
zufassen wire, welcher flir Sauropsiden typisch ist, aber bei
Vertretern verschiedener Sdugeticrordnungen fehlt,

Eine Hypothese, welche dic Phylogencse von Chorion
(Serosa) und diejenige von Amnion von einander trennen wiirde,
wilre also an sich wohl cher annehmbar und méchte sich als ein
besserer Leitfaden zeigen zum Verstdndnis dieser Siugetiere,
welche keinc Amnionfalten besitzen (Cavie und andere Nage-
tieve, Pleropus, Galeopitheeus, Krinaceus, Gymnura, Affen und
Mensch) als eine, welehe dazu zwingt, die Amniogenesis der
letztgenannten Séugetiere herzuleiten von den Erscheinungen,
wie wir sie bei Sauropsiden und bei einer Anzahl anderer
Ndugetiere antreffen, und zwar auf dem Wege ciner dunkeln
Cenogenese,

Bereits vor mehr als dreizehn Jahren ("95 B) habe ich eine
solche alternierende Hypothese verteidigt, welche ich hier noch
einmal hervorhehen mdchte mit einigen neu hinzugekommenen

Tatsachen, welche sie unterstiitzen.
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Der Ausgangspunkt fiir diese Hypothese, welche uns in
den Stand setzen wird, eine getrennte Phylogenese fiir Chorion
und Amnion zu statuieren, war dic Tatsache. dafs wir bei allen
Sdugetieren die Anwesenheit einer tatsiichlichen Fotalhiille —
den Trophoblast — lange vor der Erscheinung eines
Amnions konstatiert haben. Und zweitens die andere Tat-
sache, dafd diese frithe Fotalhiille, wie wir sie da finden, in spitere
Entwicklungstadien iibergeht die wir Chorion, Diplotrophoblast,
serbse Membran oder subzonale Membran nennen.  [ies macht
es also recht wahrscheinlich, dafS wir unsere Amsichten ganz
umwechseln miissen und nicht ldnger diese duficrc Fotalhiille
als ein Nebenprodukt des Amnions betrachten diirfen, aber im
Gegenteil uns die Frage vorlegen sollen, wie das Amnion sich
entwickelt hat aus oder neben der dlteren Iotalhiille, dem
Trophoblast.

Wenn wir die interessante aber zunichst ganz unlésliche
Frage bei Seite lassen, ob es jemals in dlteren geologischen
Perioden Wirbeltiere gegeben hat, welche einen Trophoblast
besaflen, aber noch nicht mit einem Amnion verschen waren
(eine Frage, welche berechtigt ist sobald wir gezeigt haben,
dafy die Verkniipfung von Amnion und Serosa nicht so un-
entwirrbar ist wie es die modernen Lehrbiicher der Embryo-
logic uns lehren), werden wir jetzt dazu schreiten um jenen
Fallen nachzuspiiren, in welchen dic unabhiéngige Entwicklung
von Chorion einerseits, Amnion andererscits noch hesonders
evident ist.

Von diesen Fillen moéchte ich einige zitieren, welche he-
reits oben Erwidhnung fanden und welche bei verschiedenen
Saugetierordnungen vorkommen. Wir fangen mit einem so
cxtremen Fall an wie es Covie ist. Der Trophoblast und jener
wuchernde Abschnitt davon, welcher als der Triger bekannt
ist, sind in einem ganz frithen Stadium unabhingig vom Em-
bryonalknoten (s. Fig. 135 u. 186). Wenn einmal die Mutter-

zellen des Entoderms sich vom Embryonalknoten abgelist

haben, so entsteht eine Hohle, wovon die untere Innenfliche
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zum Ektodermschild wird (Fig. 40), die obere Innenfliche zur
inneren Bekleidung des Amnions. Letzteres ist also von An-
[ang an eine geschlossenc Hohlung.t)

Bei anderen Nagetieren treffen wir Félle weniger ex-
tremer Art. Sie wurden im Detaill von Selenka (83, '84)

und anderen beschrieben. So ist bei Maus und Ratte, sowie

136

bel Arpicole und an-
deren die Hohlung,
welche spiter zum
Amnion wird, nie in
offener Kommunika-
tion mit dem Raume
aufderhalh des Tro-
phoblastcs, sondern
sie  ist immer Intra-
trophoblastisch. So-
mit ist eine graduelle
Begegnung von Fal-
ten hier nicht nitig,

um eine Amnionhthle

7128

darzustellen, da es -

L Am‘ang an bereits Fig.135 u, 136, Lingsschnitte der Mauskeimblase (nach

= = FERLLG o = Selenla "83). # trophoblastischer ‘I'riger, ¢z Tropho-
eine allwirtsgeschlos- 2. 4 e P
allwart 8¢ chlo hlast; @ Amnionhshle; e Entoderm; £ Ektodermschild ;
scnc  Hohlung  gab mies Mesoblast.

(Fig. 185, 136). Was als Kopf- und als Schwanzfalte des Amnions
der Maus gilt (Fig. 136), mufl noch niher untersucht werden,
che wir es mit den ndmlichen Strukturen bei Sauropsida ver-

gleichen. Dabei ist zu bedenken, dafl diese Falten bei der

Y In fritheren Vertiffentlichungen (z. B. 'g5 B, p. 25) habe ich &fters ange-
deutet, dafi die Amupionbildung bei Menschen und Affen (his jetst nicht durch direkte
Wabrnehmung bekannt) wahrscheinlich derselben Kategorie angehoren wird wie die-
jenige von Cawiz, Wihrend der Korrekiur dieses Bogens wurde ich mit dem inter-
essanten [riihen menschlichen Ei persénlich bekannt, welches im April rgo$ bei Ge-
legenheit der Berliner Anatomen-Versammlung von Bryece und l'eacher demonstyieri
wurde und ich bin {iberzeugt, dafl s meine Vorstellung noch niher bestiligen wird,
wenn ¢s sich bei weiterer Durchforschung als ganz normal herausstellt.
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Maus, wenn einmal zusammengewachsen, nicht eine Grenze
bilden zwischen der Amnionhohle und der Aulienwelt, gsondern
zwischen zwei Hohlungen innerhalb des Trophoblastes, von
welchen eine das Amnion 1st. Bel Nagetieren ist der Fall von
Lepus besonders lebrreich.  Ich habe bereits frither daraufl auf-
merksam gcemacht (95 B) und habe dort demonstriert. dafs
die sogenannten Rauber’schen Zellen zum Trophoblast ge-
héren, womit sie in direkter Kontinuitit stehen (Fig. 18). Bei
Lepus bricht der Trophoblast nicht aul wm das embryonale
Ektoderm an die Oberfliche zu bringen, sondern die lropho-
blastzellen oberhalb des embryonalen Ektoderms flachen sich

ab und verschwinden in der Weise, wic ez die Deckschicht

Fig, 13%. Schnitt durch ein dhn-
liches Stadium von 4mimospernio-
piestiee,  Nach eciner noch nicht
publizierten Zeichnung Prof, G.
[Lees von Minnzapolis. ‘I'ropho-
blast 77 setzt sich iiber das em-
brycnale Fktoderm ec fort. en
Entoderm.

der Amphibien tut. Hs ist dies kein primitives, sondern wahr-
scheinlich cin sekundidres Verhalten, wie es auch abgeleitet
werden diirfte aus dem, was Lee bei cinem anderen Nagetier
(Ammospermophilus) gefunden hat, welches die Mitte halt (Fig. 187)
zwischen der Entypie, welche verschiedene Nagetiere, Ungu-
lata und Inscktivoren aufweisen (Fig. 11, 17, 19—21) und dem
flachen embryonalen Ektoderm von Lepus, Sorer u. a.l)

Ein Fall, welcher mit Bezichung auf das Amnion grofie
Ahnlichkeit hat mit dem von Cawia, ist jener des fliegenden
Hundes (Pleropus), wo Selenka und Gohre (192) ein ge-
schlossenes Amnion von den allerfrithesten Stadien an be-
obachteten. Es -entwickelt sich zum defimtiven Amnion durch

cinen einfachen Wachstumsvorgang und besteht bereits als

1) Genaue Details {iber die Bildung des Ammnions bei Ammospermophiing, mit
Bezug auf das cyentuelle Verschwinden seiner trophoblastischen Innenschicht, verdienen
in der Zukunft unsere besondere Aunfmerksamleit.
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geschlossener Sack von ektodermaler Herkunft, lange bevor
emne  Mesoblastschicht die Wand verdoppelt hat (Fig. 31
bis 34).

Eine sehr d@hnliche Anordnung trifft man bei dem noch vicl
primitiveren Galeopithecus (Fig. 85, 36), welche im Detail zu
beschreiben ich bis jetzt noch keine Gelegenheit gefunden
habe.

Noch ein anderer sehr lehrreicher Fall ist jener von fri-
naceus und Gymuura. Von ersterer dieser beiden Gattungen
haben wir beschrieben, wie die frithe Keimblase gekennzeichnct
st durch den Besitz eines Embryonalknotens, von welchem
das Entoderm sich so frith ablést, da3 die Details diescs Vor-
ganges noch nicht ganz genligend bekannt sind. Daneben
nimmt das sonstige embryonale Ektoderm etwas mehr Zeit,
um vom Trophoblast ganz abgetrennt zu werden als bei an-
deren Sidugetiercn. Und wenn es sodann dazu kommt, so
geschieht es durch das Erscheinen einer Hohlung zwischen
dem, was sich zum Embryonalschild entwickeln wird und dem
was ‘Trophoblast bleibt. Hiermit tritt dann eben die Amnion-
hohle i die Erscheinung (Fig. 188—141). Auch hier wieder
stellt es sich als von weittragender Bedeutung heraus, dafy die
Hohlung gleich als geschlossener Raum auftritt.  Anderswo
habe ich hervorgehoben (95 b). daf, wenn wir zu wihlen
haben, was die wahrscheinlichere fritheste Erscheinung des
Amnions gewesen ist: entweder als eine geschlossene Hohle
oder als ein Komplex von Falten, durch deren Zusammenkommen
ein Raum oberhalb der Riickenoberfliche des Embryos ein-
geschlossen werden wird, sich unzweifelhaft erstgenannte Mog-
lichkeit — vom evolutionistischen Standpunkt aus — als weit
wahrscheinlicher herausstellt. Hauptsiichlich weil nur in dem
Falle, wo diese die phylogenetische Vorstufe gewesen ist, wir
uns vorstellen konnen, dafl das Amnion gleich bei seiner
allerersten Erscheinung von dirckter Bedeutung fiir den Embryo
gewesen ist, als eine Art Wasserkissen, welches — schon vom

allerersten Anfang an - die embryonalen Rudimente schiitzt
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gegen #ufieren Druck oder mechanische Beschiddigung. Wir
haben jetzt gesehen, dafy das Amnion nicht nur in vielen
Fallen ganz vom Anfang an als eine geschlossene Hohle auf-
tritt in verschiedenen Sdugetierarten (an die bereits gegebene
Liste sollten noch die Affen und der Mensch hinzugefiigt

werden), sondern dafi in diesem Falle eine Erklirang seiner

L
i

Fig, 138, 139, Schnitte zweier sehr frither Stadien der Leelkeimblase, #- Trophohblast,
en Intoderm, 20 Ekloderm noch fest mit dem Trophoblast zmsammenhingend. Fig. 140.
Fin clwas spiiteres Stadinm, wobei schon bedeutende Lacunen, in welchen miitterliches
Blut durchdringt in das wuchernde Trophoblast, entstanden sind. Fig. 1471. Schnitt
durch ein noch spiteres Stadium, in welchem die Lacunen um die Keimblase rings
herum entwickell sind und wo das Amnion (z) als eine Spalte zwischen Trophoblast
und embryonalem Ektoderm (e) entstanden ist. Tig. 142. Noch spiteres Stadium der
Igelkeimblase, in welchem die Entwicklung des Iimbryes weiter vorgeschritten ist und
das Amniondach sich ausgebildet hat und Hufierlich von Mesoblast hedeckt wird,
s Nabelblase, co Coelom,
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ersten Erscheinung nicht weit zu suchen 1st. Haben wir doch zu-
gegeben, dafs der Trophoblast eine frithe Larvenhiille ist, deren
Anwesenheit das Auftreten eines Chorions oder ciner serdsen
Membran frither oder spiter prophezeien diirfte. Aus dieser
Iarvenhiille — auch im Falle der Nemertinen und Gephyreen
(Fig. 57) — soll das embryonale Ektoderm in irgend einer
Weise sich abtrennen, wihrend auch das Amnion in ver-
schicdener Weise in die Erscheinung treten wird. Wir wissen
durch die Beispiele. welche wir von den Nemertinen {Pilidium
und Desor’sche Larven) besitzen, dafd zu gewisser Zeit diese
Abtrennung sich vortut als ein Spaltungsprozefl, wobei (wie
es der Fall ist in der Dorsalplatte der Desor'schen Larve,
welche ich frither ['85, Fig. 53a, 95| beschrieb) die Platte des
zukiinfticen embryonalen Iktoderms vorldufig mit der Larven-
hiille im Zusammenhang bleibt, einer kreisformigen Verbin-
dungslinie entlang. Dieses finden wir in dhnlicher Weise, da
wo das embryonale Ektoderm des Igels mit dem Trophoblast
zusammenhingt (Fig, 141) und die geschlossene Amnionhdhle
iiber sich hat. Bei anderer Gelegenheit, und zwar bei der
Bildung der lateralen Platten der Desor’schen Larve oder der
vier embryonalen Platten des Pilidiums findet die Trennung des
definitiven Ektoderms von der Larvenhiille durch einen Inva-
ginationsprozeld statt, wahrend dessen der Abschnitt, welcher
zur dulleren Wand des Embryvos werden wird, von der larvalen
Oberfliche etwas in die Tiefe sinkt, und somit diese Oberflache
eingeschlossen wird und sich in dieser besser geschiitzten Lage-
rung weiter entwickelt. In letzterem Falle bringt eine Kreisfalte
die Kontinuitdt zwischen larvalem und definitivem Ektoderm
hervor und nun ist, sobald die I'alten zusammentretfen, die Ober-
fliche des Pilidiums von der zukiinftiven Leibeswand des Em-
bryos abgespaltet und sind diese beiden durch eine geschlossene
Héhle getrennt, welche auch m dem Falle der Pilidium-Larven
bereits seit langen Jahren den Namen Amnionhthle getragen hat.
Es macht keinen Unterschied. dafd beim Pilidium dieser Vorgang

an vier getrennten Stellen auftritt und dafy die so hervorge-
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brachten Hohlungen spiter zusammentlieflen. A, Willey (98}
bespricht dhnliche Verhiltnisse zwischen Arthropodenembryonen
und deren Larvenhiillen, welche letztere auch als Amnion bei
Peripatus, Lepisma, Gryllus, Forficwls 1. a. bezeichnet wurden.
Er hat die direkte Vergleichbarkeit mit dem Vertebraten-Tropho-
blast ganz richtig ins Licht gestellt und betrachtet es, wie
ich dies fiir Wirbelticre tat, als eine Anpassung an wvivipare
Lehensverhélinisse, welche die terrestrischen Nachkommen
cines aquatischen Vorfahren sich zu eigen machten.

Wir konnen also den larvalen Trophoblast nmicht nur mit
anderen Hiillen, welche wir bei Wirbellosen antreffen. in Be-
zichung setzen; aber sogar fiir die Entwicklung eines Amnions,
entweder als geschlossener Raum oder durch Bildung von Ring-
falten (letztere bei jenen Invertebraten vielleicht auch eine
sckunddre Modifikation) konnen wir Beispiele in dem DBereich
der Wirbellosen aufweisen.

Es will mir scheinen, dafy wir fiir die Vertebraten folgen-
des statuieren konnen: a) wo ehen ein Amnion angetroffen
wird, verdankt es sein Entstehen der Trennung des embryo-
nalen Ektoderms von der Larvenhiille: b) diesc Larvenhiille
(der Trophoblast, welcher Chorion, Diplotrophoblast oder Se-
rosa aus sich entstehen laf3t) geht immer dem Amnion voraus
und ist somit &lter als letzteres: c) die tatsdchliche Trennung
zwischen embryonalem Ektoderm und Trophoblast kann bei
denjenigen Sidugetieren, wo das Amnion vom Anfang an eine
geschlossene Hohle ist, wahrgenommen werden; d) in jenen
Fillen, sowohl bel Siugetieren wie bel Sauropsiden, wo wir
keine direkte Trennung zwischen dem embryonalen Ektoderm
und dem Trophoblast dem Ammnion scinen Ursprung geben
sehen, nehmen wir an, daf} die Amnionhthle in einem spéteren
Stadium einem Faltungsprozefi ihr Entstechen verdankt. Von
diesen Falten 1st die Innenhdlfte aus remmem ektodermalen, die
Aufienhdlfte aus trophoblastischem Gewebe aufgebant. Fiir
ihre Bildung ist die Anwesenheit von Mesoblast keineswegs

notwendig.,
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Kehren wir zum Igel zurtick, um emen redlichen Frkldrungs-
orund zu finden, wie die Falten wohl aufgetreten sein diirften,
wenn das Amnion nicht ldnger als eine geschlossene Hahle ab
initio gebildet wurde. Wir konstatieren, daf§ sich hier und bei
der Fledermaus eine Erscheinung vortut, welche auof diesen
Punkt Licht wirft. Wir sehen (Fig. 142), dafS, wenn ein ge-
wisses Entwicklungsstadium erreichit worden ist, dic ringférmige
Anheftungslinic des Ektodermalschildes gegen den Trophoblast
eine Neigung entwickelt, aufwirts zu wandern, Frither (95 b,
p- 26) war ich geneigt, dies einer Spaltung der tiefsten
Trophoblastschichten zuzuschreiben. - Jetzt mochie ich den
ersten Schritt in dieser Richtung darin sehen - wie ich das
auch bereits in einer fritheren Publikation ('89) tat —, dal}
jencr Verbindungsring des embryonalen -Ektoderms veranlafit
wird aulwérts zu wandern, derjenigen Oberfliche entlang, welche
der massive blutfithrende Trophoblast ihr darbietet (Hubrecht
‘89, p. 874, Taf. XXV, Fig. 51). Die annuldre Befestigungs-
zone erlangt somit eine immer kleinere Oberfliche und wenn
sie schlieBlich verschwindet, so wird in dem Moment eine
I'rennung zwischen Amnion und Tropboblast hervorgerufen.
Ob der Mesohlast Gelegenheit findet, sich in den Raum zwischen
diesen beiden auszudchnen, ist cine Frage, die in keinerlei
Weise iiberwiegende Bedeutung hat fiir die Amniogenesis;
wie cs auch hervorgeht aus der eigentiimlichen Weise, worin
das Amnion von Chamaeleo seinen Ursprung nimmt.  Diese
Sauropside weist in dieser Hinsicht primitive Charaktere
auf. Als solche rechnen wir die Tatsache, dafl das Amnion
zu Anfang keine Mesoblastbekleidung besitzt, und dals es als
Ringfalte auftritt (Fig. 63, 64), welche in der Mitte sich schlief3t
und noch nicht in Kopffalte, Schwanzfalte und Scitenfalten
differenziert ist.

Diese Amnionfalte von Chamacleo hat einc dufdere Platte
von Trophoblast, eine innere von embryonalem Ektoderm; die
zwei wachsen unabhingig und gehen in cinander iiber am

Rande der Falte, wo — wie wir es auch in Sphenodon sehen




— 110 —

(Fig. 65 u. 65a) — in einem etwas friheren Stadium die oben-
erwihnte potentielle Grenzlinie zwischen embryvonalem Ekto-
derm und Trophoblast gelegen war. Diese Fille bei Reptilien
sind also mit den oben vom Igel erwihnten verkniipft; sowie
auch mit denjenigen, welche von Duval fiir die Fledermiuse
so besonders deutlich abgebildet wurden (99, Fig. 96, 102, 117,
128. 132). Letztere Tiguren, in Vergleich gebracht mit Fig.
50, 57, 68, 73—76, 82, 856 auf Duvals Taf. II und III, zeigen
uns, wie ein [Fall der Bildung eines geschlossenen Amnions,
‘wie es bei Galeopithecus und Pteropus vorkommt und wie es
virtuell auch bei den schr friithen I'ledermausstadien vorhanden
ist (Duvals Fig. 50 und 57), allmdhlich sich umindert (bei
sonstigen Flederméusen) in einen solchen, wo das geschlossenc
Amnion nur dadurch definitiv entsteht, dafl ein Grenzrand
allmidhlich aufwiérts wichst. Die duflere Wand wird dabel vom

Trophoblast, die innere vom embryonalen Ektoderm aufgebaut.?)

Fig. 143, Schnitt durch cine frithe Fledermanskeimblase (cf. Fig, 4—6).
# Trophoblast, ez Entoderm. Der Fktodermschild tritt noch nicht aus dem Tropho-
blast hervor (mach van Beneden 'gg).

Fig. 144. Schnitt durch den Embryonal- Fig. 145. Schwein (nach Weysse
knoten von Cerzas (nach Keibel 'gg). 'g4), Das FEkioderm hat sich
Der ‘I'rophoblast (##7) ist deutlich vom noch nicht nach der Keimblasen-
Embryonalknoten zu unterscheiden; in oberfliche zu frei gemacht,
letzterem zind Ektoderm und Entoderm tr Trophoblast; e¢  Ektoderm;
noch ungetrennt belsammen. en Entoderm,
1y Teh michte besonders auf Duvals {g9) Fig. 96 und 1oz hinweisen und

bemerke zu spidt - nimlich wihrend der Probekorrektur —, daff ich diese Figuren




Viele Figuren (141, 143—150) haben gezeigt, dafl die

frithe Trennung zwischen Trophoblast und Embryonalknoten

146

Fig. 146. Galeopithecus,
zy Trophoblast; ec embryo-
nales Ektoderm ; en Entoderm,

TFig. 145. Zarsius-Keimblase
mit nech nicht ganz wom
Trophoblast (##) befreitem
Ektodermschild ec. ez Ento-
derm ({nach Hubrecht ’oz).

Fig. 148—130.
Drei Phasen in dem Frei-
werden des Zupajz-Ekto- __—
dermschildes aus dem =—
Trophoblast. Z Embryo-
nalknoten (in 148 mit
noch nicht abgespallenem
Entoderm); ¢ Fktodermschild; 2- Trophoblast; en Entoderm (nach Hubrecht g5 b),

In 150 hual sich das flache Ektodermschild sus dem Embryonalknoten entfaltet,

auf die allerverschiedensten Weisen zu Stande kommt., Und

dafl eben in einer und dersclben Spezies, wie z. B. Tarsius,

hier kopicrt haben sollte, besonders weil das unabhiingige Wachstum der tropho-
blastischen (#ufieren) und der ektodermnalen (inneren) Platte der Amnionfalte, in

ithnen so besonders deutlich hervortritt,
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dic Trennung einmal frither, ein anderes Mal spdter eintreten
kann (vgl. Hubrecht 02, Taf. II, Fig. 38a—e mit Taf. VI,
Fig. 49a,b und 50a—c). Diese spitere Erscheinung ruft eine
starkere Ahnlichkeit zwischen Tarsius und solchen Fillen wie
Pteropus und Cavie hervor. Jedenfalls ist es dieser schr friihe
Abtrennungsprozefd des zukiinftigen embryonalen Gewebes vom
Trophoblast, welcher parallel geht mit ontogenetischen Pro-
zessen bei den Wirbellosen., wie wir sie bereits vorfithrten
(Pilidium, Desor’sche Larve) und welche uns mit den ersten
Ursachen der Amniogenesis bekannt machen, Solche Fille
wie Tupaje (Fig, 148--150) und Cervus (Keibel '99) und Sus
(Fig. 145) sind besonders lehrreich. Was Selenka Entypie
genannt hat, ist — von unserem Standpunkt — kein sekun-
dares Phiinomen, sondern eins, welches sehr primitive Ab-
trennungsverhdltnisse zwischen cmbryonalem Ektoderm und
Larvenhiille in wirbellosen Vorfahren wiederholt.

Die Bildung eines Proamnions ist cine Erscheinung, welche
gar keine Bedeutung besitzt fiir unsere Betrachtungen betreffs
der Phylogenie des Amnions im allgemeinen. Das Proamnion
ist eine temporire Einrichtung, welche beil vielen Sidugetieren
und Sauropsiden angetroffen wird, wo cin kreisformiger Ab-
schnitt der Keunblase vor dem K(:}pf mesodermfrei bleibt. In
diesen taucht das Vorderende des Kopfes ein und bleibt da-
durch zeitweilig geschiitzt. Diese Hille bestcht also nur aus
Ektoderm und Entoderm (Fig. 151). Der Raum des Proamnions
wird wahrend des weiteren Wachstums des Embryos allmihlich
verringert; der Kopf wird daraus zuriickgezogen; Mesoderm
erscheint allmihlich zwischen den heiden Schichten, und wenn
der Embryo fertig ist, hat er seine proamniotische Hille ginz-

lich verloren, da diese jetzt definitiv verstrichen ist.!) Also 1st

1) Die Erklirung des ersten phylogenetischen Ursprunges eines Proamnions wurde
noch nicht versucht. Allgemein wird er einer Wachstumsbeschleunigung sugeschrieben,
welche Veranlassung gab zu einer zeitweiligen Einbettung des Kopfes des Pmhbryos,
in dessen elgenen Dottersack. Dahingegen haben die Primaten (welche unzweifelhaft
verhiltnismiflig die grsliten Képfe besitzen!} kein Proamnion.

Meine eigene Erklirung ist einc ganz andere und geht nicht von dotterreichen




wohl die sich am weitesten von der Wahrheit entfernende Er-
klarung des Amnions jene von Selenka (91, p. 86), der
sich dahin aussprach, dafy das Amnion aus einer doppelten
Bildungsquelle hervortrat, und dafy die beiden Anlagen von
Amnion und Proamnion schlieflich zur Verschmelzung kamen.
Die wahre Auffassung mufd not-
wendigerweise von ganz ande-
ren Ansichten ausgehen wie
dies oben entwickelt wurde.

Wir kinnen jetzt hegreifen,
wie die eigenttimliche Art der
Amnionentwicklung, wie wir B
sie von Vogeln und in erster

Linie vom Huhn kennen (die

atiirlicherweise der Typus . :
i = i P Fig, 151. Schematischer Lingsschnitt

wurde, auf welchem alle Hypo-  eines Dusprrns-Embryos (nach 111 'ao),
i N - afl Allantois: av Area vasculosa auf der

thesen mit BEZU,E__," auf das Am- Nabelblase ww; atr Gegend wo  der

i N iR : Sy = Trophoblast phagocytotische Eigenschaf-

nion urspriinglich fufsten. da ben brsitse: ra Preamiion.

keine anderen gentigend bekannt

waren), Veranlassung gab zu der falschen Auffassung des

Amnions als die dirckte Ursache der Bildung der sersen Hiille.

Sauropsideneiern aus, sondern voa frithen viviparen Protetrapoden (S.65), welche sowohl an
Sauropsiden wie an Siugeticren vorangegangen scin miissen. Einige von dicsen haben
unmittelbare Vaskularisation des Trophoblastes mittels Nabelarterien und -venen erlangt,
Viele andere sind von dieser direlkten Linie der zweckmifligsten Getifibildung ab-
gezweigt: sie haben den frithen Haflstiel aufgegeben (dessen homologe Bildung in der
allantoiden Verbindung wiederkehrt) und haben bereits in einem frithen Stadium ihre auf
der Nahelbluse gelegene Area vasculosa benutlst, um mil den miitterlichen Gefifien in
Wechszelbezichung zu gelangen, Dementsprechend entstand eine omphaloide Plazentation,
Nach einer gewissen Zeit traten die Nachteile dieses Vaskularisationsprozesses nnd
zwar wihrend des weiteren Wachstums des Embryos deutlich herver. Jedoch nicht
bevor gewisse LEinrichtungen aufgetreten waren, durch welche die omphaloide Plazen-
tation so lange wie moglich funktionieren konnte. Von diesen FEinrichtungen ist die
allerwichtigste das Wachstum des Kopfes in die Nabelblase hinein, wodurch ein
Proamnion gebildet wird. Es erreicht sein Maximum bei den DMdelphiern, welche,
als sie einmal allantoide Plazentation aufgegeben hatten (jetzt noch persistierend bei
Pepameles), wihrend kurzer Zeit sich des Besitzes elner omphaloiden Plazentation er-
freuen und sodann das TLebenslicht erblicken unter den so schr spezizlisierten Verhiilt-
nissen, die fir die Marsupialia so charakteristisch sind.

Hubreeht, Embryolegis. 8
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Dieser Irrtum war um so erkldrlicher — aber zu gleicher Zeit
um so widerstandsfihiger — weil beim Huhn die Anwesenheit
des Trophoblastes als cine extra Larvenhille keineswegs ins
Auge springt (siehe S.85). Nur wenn wir alle Ubergangsstufen
zwischen den primitiven Protetrapoden bis zu den Ornitho-
delphia und den Sauropsida zusammengestellt haben, kinnen
wir mit gutem Lrfolg demonstrieren, wie es kommt., dafs die
Schicht ektodermaler Zellen, welche bei letzteren sich um den
Dotter herumschiebt und ihn schliefflich ganz umschliefit,
nicht primir eine radiale Ausdehnung des Tktodermschildes
sensu strictiori ist; sondern dafl sie ihren Ursprung der-
jenigen Schicht verdankt, welche wir als eine Umhiillungs-
schicht zu betrachten gelernt haben. Letztere hat bei den
eierlegenden Sauropsiden ihre Bedeutung verloren und ist nur
bei den Sdugeticren in ihrer vollen Entwicklung sichtbar.
Eine noch weitere Reduktion, besser gesagt eine Reduktion
in ganz anderer Richtung wie wir es bei den Sauropsida finden,
treffen wir bei dem Trophoblast der Amphibien an. Nicht bei
allen, aber dennoch bei sehr vielen ist namlich dic Entwicklung
Fig. 152. Schnitt durch cinen Teil der Deck-
’ schicht ¢s mit lokalen Wucherungen in die-

Y sclbe beim TFrosch, gs Grundschicht (nach
Assheton ‘g6 Bj.

dadurch charakterisiert, dafl in ciner ganz frithen Periode die
sufiere Ektodermschicht des jungen Embryos so sichtbar unter-
schieden ist von den darunterliegenden ektodermalen Zell-
schichten, dafy sic durch den Namen ~Deckschicht® gekenn-
zeichnet ist von den anderen, welche zusammen die ..Grund-
cchicht bilden. Aufierdem dokumentieren die Zellen der
Deckschicht ihre voriibergehende und larvale Bedeutung noch
dadurch, dal} sie in spiteren Entwicklungsstadien versehwinden
and daf sie nur bei der Bildung besondcrer larvaler Organe
eine Rolle spiclen. So bei der Bildung der Saugscheibe, sowie
bei jener der als larvale Geruchsorgane betrachteten Apparate
(Fig. 152




Somit hat diese Schicht eine blof vortibergchende
larvale Bedeutung. Bereits bei einer friiheren Gelegenheit
habe ich mir einen Vergleich crlaubt zwischen dicser Schicht
und dem Sdugeticrtrophoblast.  Seitdem habe ich neulich
(07, p. 60) noch deutlicher hervorgchoben, dafy ich die Deck-
schicht der Amphibien keineswegs hetrachten mochte, als wiire
sie der Ausgangspunkt von dem, was sich spater zu Ammnion
und Chorion der hdheren Vertebraten ausbilden wird, Wir
diirfen ruhig sagen, dafl Deckschicht und Trophoblast homo-
log sind und dieselbe Vorfahrenlinie besitzen; aber wir kénnen
bis jetzt uns noch nicht vollig hineindenken, wic es sich ver
hielt mit der Einrichtung der larvalen Hiille bei der gemein-
schattlichen Stammform, von welcher beide herrithren. s
unterliegt wohl keinem Zweifel, dafd die Viviparitit jener Verte-
braten, welehe zu den hoheren Sidugetiercn geworden sind,
dazu beigetragen hat, um den Trophoblast stark in den Vorder
grund zu bringen. Ob wir aber auch fiir die Amphibien an-
nehmen diirfen, dafs bei ihnen in der Vergangenheit der Tropho-
blast deutlich hervortrat in den ganz friithen Stadien, und ob er
da cinen Embryonalknoten einhiillte, wie wir es bei Sdugetieren
beobachten, kann momentan noch nicht entschieden werden.
Es moge aber doch noch ehen angedeutet werden, dafl einige
wenige Wahrnehmungen in dieser Richtung einen Fingerzeiy
geben. Ich wiinsche hieriiber jetzt nicht zu diskutieren an-
gesichts der sehr hypothetischen Natur des Bodens., auf
welchen wir hier tretemn.

Zugleich soll aber betont werden, dafl, wenn wir bereit
sind, die Homologie der Amphibiendeckschicht mit dem Siuge-
tiertrophoblast zu akzeptieren, wir uns dann auch dazu ent
scheiden miissen, unverzagt noch einen Schritt weiter zu
gehen. Es liegt nidmlich kein Grund vor, weswegen wir nicht
die Deckschicht, welche sich auch bei Ceratodus vorfindet
(Semon 93, ‘01), bei Lepidosteus (Dean '95), bei Acipenser

(Salensky ‘80, '81), allen Vertretern von Dipnoi und Ganoi-

den, in genau demselben Lichte betrachten sollten; ja wir
ot
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werden sogar ganz allmihlich dazu gefiihrt, auch die Deck-
schicht der Knochenfische (ein so markantes Kennzeichen
dieser Klasse der Telcostomi) mit einzuschliellen in dieselbe
Gruppe von Erscheinungen, deren allgemeine Bedeutung wir
hier zu analysieren versuchen.

Wir kommen somit zu der SchlufStfolgerung — gesetzt.
alle diese verschiedenen Deckschichten des frithen Larven-
lebens seien Uberreste einer frithen Larvenhiille, von welcher
wir keine Spur bei Amphiorus, den Cyclostomen und den
Selachicrn antreffen —, dafi die grofie Bedeutung, welche man
bis jetzt den Fotalhiillen beigelegt hat als ein Hilfsmittel,
um die Vertebraten in die primédren Gruppen der Amniota und
Anamnia einzuteilen, nicht aufrecht erhalten werden kann.

Wir haben gesehen, dafl der Name Amniota im Gegen-

satz zu Anamnia nicht gut gewidhlt ist, wenn wir — wie
ich es vorschlug im Augce bebalten, dafl nicht das Am-

nion., sondern das Chorion die primidre Fotalhiille darstellt.
Der Name Choriata (den Achoria entgegenzustellen) wire so-
gar besser gewesen; wahrend jencr der Allantoidea im Gegen-
satz zu Anallantoidea noch mehr verwerflich ist, wie wir weiter
unten schen werden.

Bedenken wir aber. dafd das Chorion nur ein Derivat der
frithen Larvalhtille ist, welche wir den Trophoblast genannt
haben, und dafy Spuren eines Trophoblastes bei Amphibien,
Dipnoi, Ganoiden und Teleostomen im allgemeinen angetroffen
werden, so solltc die bedeutungsvollere Trennungslinie nicht
gezogen werden — wie es zur Zeit geschieht — zwischen Saurop-
sida eimerseits und Amphibia andererseits; doch zwischen jenen
Wirbeltieren, bei denen eine Larvenhiille oder Spuren eciner
solchen gefunden werden und jencn, bei welchen solche Spuren
fehlen.

Wir haben an dem Beispiel der Vogel und Reptilicn ge-
sehen, dafy es nicht immer leicht ist, Spuren des Trophoblastes
aufzudecken, da letztercr aus verschicdenen Griinden nicht

immer ebenso deutlich st wie bel den Sdugetieren. So ist




es auch micht zu verkennen, dafl, wenn wir bei den Wirbel-
tieren bis zu den Elasmobranchiem und den Cyclostomen
hinuntergehen, die Moglichkeit, dafy die allerletzten Spuren
von Trophoblast und Deckschicht ganz ausgewischt sind,
nicht ohne weiteres zu verleugnen wire. Dennoch sollen
wir anerkennen und zwar auf Grund verschiedener Daten,
welche dic vergleichende Anatomie uns bietet, dafd die hier
gezogene Trennungslinie gut tibereinzustimmen scheint mit
gewissen anderen Unterscheidungsmerkmalen von  primirer
Bedeutung,

So ist z. B. innerhalb des Gebietes letztgenannter Klassen
der Verkndcherungsvorgang ganz unbekannt, Dahingegen ist
die Verkndcherung, welche wir bei Knochenfischen antreffen.
wodurch Knochenstiicke wie das Hyomandibulare, das Qua-
dratum, die verschiedenen Pterygoidea, die Palatina, das Maxil-
lare und Praemaxillare, das Dentale, Angulare und Articulare
entstehen, ein Vorgang, der sich wiederholt, wenn in den
hheren Abstufungen der Wirbelticre identische Knochen hervor-
treten. Die allgemeine Homologie ist sogar eine so enge, daf}
wir keinen Schwicrigkeiten hegegnen bei der Vergleichung
(sogar im Detail) der Knochenelcmente des Schidels und der
visceralen Bogen der Knochenfische mit denen der hoheren
Sdugetiere und des Menschen.

Es wird jedenfalls notwendig sein, ganz sorgfiltic zu
iberlegen, ob wir die oben erwihnte primire Einteilung der
Wirbeltiere in Anamnia und Ammniota nicht besser aufoeben
sollten, da diese Unterverteilung nicht einmal dazu beigetragen
bat, um uns zu einem besseren Verstindnis des Amnions zu
verhelfen, und dagegen gewisse Klassen getrennt gehalten hat,
welche frithere Naturforscher wie Linnaeus u. a. nie so weit
zu trennen geneigt waren. Ich glaube, dafl auch die Palidonto-
logen eine Einteilung, welche sich auf ein Unterscheidungs-
merkmal griindet, das auf ihr Untersuchungsmaterial nic An-

wendung finden kann, gerne aufgeben werden. Besonders

auch noch deswegen, weil zu gleicher Zeit die anderen ana-
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tomischen Unterschiede zwischen Reptilien und Amphibien
recht oft zusammenhbrechen bei sehr zahlreichen fossilen For-
men von grofler Bedeutung.

Wie wir bis jetzt die Fotalhtillen und Anhinge betrachtet
haben, welche primér aus dem Ektoderm herstammen, so miissen
wir nun denjenigen unsere Aufmerksamkeit schenken, welche
primdr dem Entoderm entspringen. Diese sind die Nabelblase
und die Allantois, welche letztere in vielen Fallen (bei den
Sauropsiden und bei vielen Sdugetieren) tatsichlich die Form
einer vaskularisicrten Embryonalhiille respiratorischer oder

nutritiver Bedcutung angenommen hat.

<. Die Nabelblase.

Die Nabelblase bei den Sdugetieren kann nach gewissen
Modifikationen gruppiert werden, deren relative Bedeutung
und deren Entstehung besprochen werden miissen. Die erste
ist diejenige, welche wir finden beim Menschen, bei den Affen
und hei Taorsius. Bei diesen Sdugetieren bleibt von Anfang
an die Nabelblase kleiner als der Trophoblast: sie fiillt die
Trophoblasthhlung nie ganz aus. Wir haben auf S.8 und 57
gesehen, wie der Rest des Trophoblastes in ganz frithen
Stadien allmihlich ausgeklcidet wird vom ventralen Mesoblast,
Auf der Oberfliche der Nabelblase von Mensch, Affen und
Tarsius entwickelt sich ein sehr kompliziertes Netz von miich-
tigen Blutgefifen (Fig. 164 —156). Diese Blutge

afSe konnen z. T,
dazu beitragen, cinen Austausch hervorzubringen zwischen den
Flussigkeiten, welche sich innerhalb der Nabelblase resp. inner-
halb des extracmbryonalen Coeloms befinden (welch letzteres
durch den Diplotrophoblast von der Aulenwelt getrennt ist) und
dem embryonalen Blut. Es ist jedoch nicht bekannt, ob diese
Fliissigkeiten Nahrung enthalten, welche fiir den sich ent-
wickclnden Fmbryo von Bedeutung ist, wie es z. B. mit der
in dem Dottersack der Sauropsida enthaltenen Nahrung der
Fall ist Ebensowenig ist es bekannt, ob das Uteruslumen

von Tarsius irgend etwas der Uterinmileh Vergleichbares ent-




hdlt, welches durch die eigene Wirkung des ‘Irophoblastes
in die Keimblase hinein transportiert und von dort durch die
Blutgefifie der Nabelblase dem Embryo zugefihrt werden
kinnte. Auch sind wir noch nicht klar dariiber, ob bei den
katarrhinen Affen die ringftrmige Zone nicht-proliferierenden
Trophoblastes, welche den dorsalen Mutterkuchen vom ven-

tralen trennt (Fig. 1563), in emer #dhnlichen Weise benutzt
" fesd W

Fig. 153, Schematischer Lingzschnilt der Keimblase eines katarrhinen Affen (Cerco-
cebus cynomoelgus) mit dersaler und ventraler Plasenta {nach Selenlka ‘gi).

wird, und ob in diesem Falle das Gefifinetz ihrer Nabel-
blase osmotische Aufnahme und Transport von Nahrungs-
material veranstalten wiirde, welches von dem Uteruslumen in
das extraembryonale Coelom der Keimblase heriiber gefiihrt
worden war. Fiir den Menschen und fiir den anthropomorphen
Affen wire ein solcher Vorgang jedenfalls auszuschliefien,
weil hier die Keimblase durch eine Decidua reflexa einge-
schlossen wird und nicht dic ringférmige Zone besitzt, welche
fir den niederen Affen soeben angedeutet wurde.

Unter diesen Umstinden mufd es sehr fraglich werden, ob
die Area vasculosa der Nabelblase bei den Primaten irgend

eine bedeutende nutritive oder respiratorische Rolle zu spielen

hat. Eine Hypothese, welche ich vor einigen Jahren ver-
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teidigt habe (Hubrecht '99), und welche auch noch unab-
hingig von Saxer ('96) und v. Spee ('96) vertreten wurde,
sollte sodann nidher abgewogen werden, ob ndmlich dies schr
engmaschige Netz starken Kalibers nicht in erster Linie hi-
matopoietische Bedeutung haben witrde? Is gibt keinen Grund,
um sich dartiber zu wundern, daf} die Oherfliche der Nabel-
blase wihrend der Embryonalperiode eme aktive Rolle in dicser
Richtung spielen sollte, wenn wir bedenken, in wie starkem
Mafistahe Bluthildung zu Stande kommt in emnem anderen
Derivat des Entodcrms, namlich der Leber; geschweige noch
von der zunehmenden Bedeutung, welche wir dem Entoderm’)
als primarem Bildungsherd von Blut und Blutgefdfien, seit den
neuesten Untersuchungen von Rickert und Mollier (°06)
beimessen sollen., Einer der Hauptgriinde, welche E. van
Beneden (99, p. 833) veranlafiten, meinen Ansichten diber die
Phylogenese der Sdugetiere nicht beizupflichten, war eben
dieser, daly die Anwesenheit und die bedeutende Entwicklung
der Sdugetiernabelblase fir ihn nur dann Erklarung fande,
wenn wir flir Sdugetiere eine reptilienartige, eierlegende Stamm-
form annehmen, mit meroblastischen. dotterreichen Eiern.
van Benedens Unwillen wiirde sich aufldsen miissen. sobald
diese himatopoietische Bedeutung jener Entodermalfliche,
welche zu einem  embryonalen Anhang geworden ist und
Nabelblase genannt wird, als ihr wichtigstes raison d’éfre zu

betrachten wire.

'} Es sollte dabei nicht vergessen werden, dafi das Knochenmark als Herd
ciner Bluibildung wm diese Zeit noch nicht vorbanden ist, und dall auch die
Leber noech nicht eine geniigende Zahl won Blutkiirperchen Iiefert, welche bet den
Stoffwechselvorgiingen des Primatenembryos Dienste leisten konnen,  Sodann st
die Entwicklung und die Vermehrung eines ausgedehnten himatopoietischen Netz-
werkes seitens der Darmober(liche (welche vom crsten Anfang an ihre Bedentung
hat als Mutterboden gefifibildenden Mesenchyms) leicht zu verstchen. Somit wiirde
eine bruchsackithnliche Erweiterung eines Darmabschmittes zupdchst eime himato-
poictische Bedeutung gehabt haben (Primaten’, wiirde sodann sckundire Bedeutung
erlangt haben bei der omphaloiden Placentation (yiele Siugetierel und wiirde schliefi-
lich (Saurepsiden) dazu beigetragen haben, um eine Reserve an Dottermaterial, welches

sich gegen die Inmenseite dieses Netzeewebes angehiuft hatte, zu verarbeiten und zu

transportieren.




Dals diese ITypothese nicht von mir vorgebracht wird, um
eben die v. Beneden’sche Kritik zu widerlegen, darl schon
aus v. Spees davon ganz unabhingiger Befirwortung (’96)
getolgert werden, der diesem cngen Gefifinelz auf der Men-
schen- und Affenkeimblase eine hidmatopoietische Bedeutung

zuschreibt (Fig. 154-156).

g, ig54. Chuerschoilt durch Amnion (), Fmbryo uand
Nabelblase (w#) von Aylobutes inach Selenka 'oo Aj.
sinz) splanchnisches Mesoblasl aul der Nahelblase Lasery,
welches  ein sehr engmaschiges Netz verdickter Venen
Lriigt, worin himatopoietische Prozesse stattfinden.

e all ex

Fig. 155 u. 156, Zwei Entwicklungsstadien des Haftsticls und der Nabelblase von
Iplobates concolor und Hylebates rafflerid (nach Selenka ‘oo A). Das wuchernde

Netzwerk aul der Nabelblase ist stark entwickelt und von himatopoietischer Bedeutung.

Vaskularisierte Trophoblastzotten sind in Tig. 156 wahrnchmbar, o5 Haftstiel: © tro-

phoblastische Plazentarzotten; wz Gefifinetz auf der Nabelblase; @/ Allantoisrobr:
ne neurenterischer Kanal.

Diese Bedeutung der Area vasculosa auf der Nabelblase
der Sdugetiere ist also hdchstwahrscheinlich dlter als jene
andere Bedeutung, welche die Nabelblasengefifie bei den
meroblastischen Sauropsideneiern erlangt haben, um nimlich,
wie sie sich da iiber den Dotter aushreiten — was sie bereits
taten, bevor die Entodermzellen in der Weise dotterhaltiy ge-
worden waren — die Reservenahrung dem Embryo zuzufiihren.
Dafs die Blutgefifie der Nabelblase bei Singetieren eine he-
deutende Weite erlangen kinnen (Fig. 154), und dafi nichts-
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destoweniger die eingeschlossenen Blutkorperchen auf Quer-
schnitten noch keineswegs aussehen als ob sie bereits frei
beweglich sind, habe ich bei fritheren Gelegenheiten (89,
'90) betont. Seitdem habe ich dies bei Torsius, Tupajo u. a.
bestitigt gefunden. Und es wird gewifd nicht gegen die
hédmatopoictische Bedeutung dicser Blutgefafie sprechen. wenn
wir bedenken, dald Wenckebach ('86) und Ziegler ('87) auch
bel Knochenfischen gezeigt haben, dafy ein solider Strang all-
mihlich sich entwickeln kann zu einem Gefdfl mit weitem
Lumen und mit frei beweglichen Blutkorperchen, welche an-
fanglich das innere Mark der Blutgefifianlage bildeten.

Wo wir von der Betrachtung der kleinen Nabelblase der
Primaten ausgegangen sind, miissen wir jetzt jenen andcrcn
Fall betrachten, welchen wir bei der Mehrzahl der Siugetiere
antreffen, wo das Entoderm die ganze Innenfliiche des Tropho-
blastes bereits in einem sehr frithen Stadium auskleidet. So
finden wir es bei Ungulaten; aber es wird hier relativ bald
wieder vom Trophoblast getrennt.  Dies findet statt, wenn der
Mesoblast sich gebildet und sich in cine somatische und
eine splanchnische Schicht getrennt hat. Die splanchnische
Schicht bleibt immer klein im Vergleich zu der somatischen
infolge der .ungemeinen Ausdehnung des Diplotrophoblastes
(Fig. 171). Bei anderen Sdugern, sowie bei vielen Insekti-
voren (Fig. 142) geschieht dic Trennung in der Nabelblase
und den Diplotrophoblast nicht so rasch, und es verlduft ge-
niigend Zeit bevor sie zu Stande gekommen ist; sodall die
Area vasculosa, welche inzwischen auf die Nabelblase ent-
standen ist, sich nicht nur zu einem hdmatopoletischen Herd
hat entwickeln kénnen, sondern auflerdem ein Transportmittel
geworden ist, mittels welchem eine sehr hedeutende Wechsel-
wirkung zu Stande kommen kann in einer Region, welche man
diejenige der omphaloiden Plazentation genannt hat. An anderer
Stelle habe ich ('89, Taf. XVIII, Fig. 32. Tafl. XXIV, Fig. 44)

davon eine detaillierte Beschreibung gegeben fiir den Igel

und auch noch fiir die Spitzmaus ('94a, [Fig. 7—11, 51, 83).
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Ein stark entwickeltes Gefifinetz wird auf der Nabel-
blase auch bei Didelphia gefunden (Fig. 1561), wo die Area
vasculosa unzweifelhaft in hohem Grade nutritorische Be-
deutung hat wihrend des kurzen Verweilens der Keimblase
in dem Uterus.

Bei den Ornithodelphia ist Oviparitit an die Stelle von
Vivipantit getreten. Es gibt keine umfangreiche Eiweifsschicht,
und dic dotterreiche Keimblase ist eng umschlossen in einer
Eierschale; ein Umstand, welcher die tadcllose Behandlung
des friihen Embryonalschildes in unerhérter Weise erschwert.
Ich glaube, dafS dieser meroblastischen Einrichtung bei den Or-
nithodelphia Viviparitit vorausgegangen ist, und dafl dabei
ein Verhalten des gerdumigen Trophoblastes zum formativen
Ektoderm vorherrschte, wie es oben beschrieben und besprochen
wurde: wihrend die Entstehung der freien Allantois bereits
wihrend dieses viviparen Stadiums stattgefunden hatte. Viel-
leicht diirfen wir die abweichende Art, auf welche sich die
Area vasculosa der Ownithodelphia tiber den Dottersack aus-
breitet. als einen primitiven Charakter aulfassen. Anstatt auf
cine kreisférmige Arca heschrinkt zu sein, verbreiten sich
die Blutgefile bei Hehidna tber die totale Oberfliche der
Nabelblase (hier Dottersack), obgleich sie nicht ein so enges
Netzwerk bilden (Scmon, ‘94, Fig. 61 0 und 61 §) wie z. B.
bei den Primaten.

Bei den Sauropsiden haben die Vorginge der Dotterzu-
nahme sowie die Spezialisierung der Area vasculosa nach ver

schiedenen Richtungen stattgefunden.

3. Allantois,

Wir kommen jetzt zu der Besprechung der letzten der
Embryonalanhinge oder Fotalhiillen, welche als Kenn-
zeichen filr die Sauropsida und Mammalia betrachtet werden.
namlich zu der Allantois. Begreiflicherweise war auch sie zu-
ndchst vom Huhn bekannt und dasjenige, was dieser ehr-

wirdige Urtypus {iir Wirbeltierembryologie dartiber ans Licht
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brachte, wurde  so gut es eben ging — fiir die anderen
Wirbeltiere zurecht gelegt und auf sie zugeschnitten.

Bei den didelphen und monodelphen Sdugeticren konnte

ihre Funktion nicht dieselbe sein wie bel den Vigeln, ndmlich
eine Ausbreitung gegen dic Innenfliche der Eischale behufs
respiratorischer Zwecke. Aber sogar bel diesen Sdugetieren
sieht man sie sich recht rasch gegen denjenigen Abschnitt der
Oberfliche der Keimblazenwand ausdehnen, wo es zur Plazenta-
bildung kommen wird. Somit war bei den Sdugetieren die

Allantois sowoh] anatomisch als physiologisch eng vergleich-

S
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Fig. 157. Schema der MNpeficebuns- Fig. 158, Dasselbe [ir die Primaten,

Kerimblase wihrend der Bildung vom

allantaiden Diplotrophoblast, ¢ extra-

embryonales Coelom; p Proamnion
afl Allantois; A& Nabelblase,

wo der Trophoblast sehr frith ver-

mittelst des Haftsticls (/7)) vaskulari-

siert wird, ane  Ammion (nach
Hubrecht und Keibel 'o7).

bar mit dem, was bel den Sauropsiden unter demselben Namen
zusammengefafit wurde.

Es blieb nur eine Schwierigkeit, dafd ndmlich beim Men-
schen nicmals eine freie Allantois beobachtet wurde. Der eine
(unwillkiitliche !} Versuch eines Verwalters einer embryo-
logischen Sammlung, einen friithen Embryo des Huhnes als
friihen menschlichen Embryo gelten zu lassen, diente eben nur
dazu, — sobald einmal der Irrtum klarlag —. die bestehende
Schwierigkeit noch schirfer zu hetonen. Weitere Untersuch-
ungen haben aufierdem ergeben, dafy weder ein enziger be-
kannter Affe noch auch Tarsius spectruin eine freie Allantois

besitzen.




Es will mir scheinen, dafl die sogar jetzt noch obwaltende
Verwirrung beziiglich der Phylogencse der Allantois nicht
entstanden wire, wenn man gleich zu Anfang gesunde und
logische entwicklungsgeschichtliche Ansichten beim Nach-
sptren der Allantois-Phylogenie in den Vordergrund hitte
treten lassen.

Die Wahrmehmung lehrt uns, daff die Hauptbedeutung
der Allantois in der Entwicklungsgeschichte hoherer Saugetiere
eine nutritorische ist, und zwar durch die starke Vaskularisation
threr Wand und wegen des engen Zusammenlegens derselben
entweder mit Geldllen der miitterlichen Mucosa (viele Ungulata,
Lemuren u.a.) oder mitGefdi$liicken im Trophoblast. Zu letzteren
erlangt miitterliches Blut Zugang mit Hilfe voriibergehender
Einrichtungen, welche von der Trophospongia hervorgerufen
werden (die meisten anderen plazentalen Sidugetiere).

Vaskularisation des Diplotrophoblastes oder des Chorions,
(wie ich 1896 und 1899 vorgeschlagen habe, die i#uflere Hiille
nur noch bei den Primaten zu bezeichnen) ist also das Resul-
tat entwicklungsgeschichtlicher Vorgdnge in dem, was Allan-
tois genannt wurde. Und es 1t sich aus guten Griinden an-
nehmen, daf} diejenigen Sdugctiere, welche dieses Ziel am voll-
stindigsten und am friihesten erreicht haben, bessere Fiihrer
sein werden, um zu zeigen, wic diese Einrichtungen phylo-
genetisch entstanden sind, alg jene anderen. bei welchen das
Erscheinen der Gefifibildung durch irgend einen Umstand
verzigert ist,

Es befinden sich nun eben die Primaten, welche keine Spur
emer omphaloiden Plazentation besitzen, aber deren tropho-
blastische Anheftung an die miitterliche Mucosa an der Stelle,
wo die Plazenta sich spiter entwickeln wird, ungemein frih
auftritt und auflerordentlich fein ausgearbeitet ist, zweifellos
im ersten Fall.

Und dennoch finden wir hier gar keine freie Allantois.
Folglich miissen wir herauszufinden suchen, ob die Art

und Weise, nach welcher die Vaskularisation des Tropho-
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blastes zu Stande kommt, vielleicht auf sekundidre Verinde-
rungen, welche recht frith aufgetreten sind, hinweist, wodurch
die Bildung einer freien Allantois iiberfliissig wurde, oder ob
cs 1m Gegenteil wahrscheinlich ist, dafd die Vaskularisation
hier auf eine einfachere, direktere und mehr primitive Weise
zu Stande kommt. Im letzteren Fall ist eine Vergleichung mit
denjenigen Sidugetieren, welche eine freie Allantois besitzen,
unumginglich notwendig.  Wir wiirden sodann schlieflen
miissen, dafl eine freie Allantois in ihren frithesten An-
fangsstadien nur in dem Primatenstamm anzutreffen wire und
zwar in einem geologischen Zeitalter, welches so weit hinter uns
liegt. dals von einer direkten Beobachtung nie mehr die Rede
wird sein ktnnen. Diese Primaten, welche uns in das meso-
zowsche und paliozoische Zeitalter zurtickfiithren, sollten even-
tuell als Proprimaten, vielleicht noch besser als Protetrapoden
angedeutet werden. Sobald eine freie Allantois aultrat, war
damit ein Schritt getan in der Richtung zahlreicher Seiten-
zweige, von welchen uns erhalten sind: die Sauropsida, Or-
nithodelphia, sonstige Monodelphia usw.

Nebenbei werden wir noch Ubergangsformen nachzuspiiren
haben, welche uns zur Erklirung verhelfen werden, wie aus
den primitiven Verhidltnissen der Primaten die freie Allantois
anderer Sdugeticre und der Sauropsida sich entwickelt hat.

Von den keine freie Allantois besitzenden Primaten haben
der Mensch und die Affen noch nicht ein geniigendes Be-
obachtungsmaterial geliefert, um die ganz friithen Stadien ihrer
vaskuldren Anheftung in geniigenden Details studieren zu
konnen. Ilierfiir miissen wir uns mit Tarsius begniigen, wo-
von ich eine geniigende Anzahl mit Bezug auf dicsen Punkt
habe untersuchen kénnen (1902), um cine Hypothese betreffs
der Genese des Haftstiels: oder Bauchstiels darauf griinden zu
kinnen, . h. also eines Verbindungsstiels zwischen Embryo
und vaskularisiertem Trophoblast, dem keine freie Allantois

vorangegangen Ist.

Was wir bei Tarsius beobachten, werden wir somit kurz




zusammenfassen. Die sehr kleine Keimblase, von ungefihr
0,03 mm im Durchschnitt, hat sich cben an das miitterliche
Epitheliom festgeheftet. Der Abschnitt des Trophoblastes,
mittels dessen sie sich verklebt hat, wuchert ganz bedeutend und
verschmilzt innig mit der ebenfalls wuchernden Trophospongia
(Hubrecht '99, Fig. 13, 55, 56).

Die also festgeheftete Keimblase hat nur eben jenes Sta-
dium durchlaufen (s. p. 17) in welchem der Traphoblast sich
iber dem Ektodermschild gedffnet hat (in einigen wenigen
Fillen fand ich diesen Proze sogar etwas verzogert: '02,
Fig. 49, 50). Dieser Schild ist keineswegs der Anheftungs-
stelle diametral gegentber gelagert, sondern im Gegenteil so

(Fig. 159), dafs das hintere Ende des Ektodermalschildes ganz

Hig. 159 -161. Schemata, welche die lungsame Wanderung des Embryonalschildes bei
Fagwens von der urspriinglichen (159} nuch der definitiven Tagemng — der Plazenta
gegeniiber (161) — verdentlichen sollen. Dic Zone ¢ der Fig. g2 zeigt sich in Fig. 100
als das eben sich anlegende Allanteisrohr w/Z: in Ilig. 161 wird hieraus cine hintere
zylindrische Fortsctzung des Darmes &, welche sich verlingerl mit der Aufwirts-
wanderung des Keimschildes. ¢ cxtracmbryonales Coeleom; /A Haftstiel; » Plazetita.

nahe der Anheftungsstelle zu liegen kommt (Hubrecht 07,
Fig. w' w"). Von diescm Hintercnde des Ektodermalschildes
wuchert, wie wir in emem {rttheren Kapitel gesehen haben
(p. B4), das ventrale Mesoderm nach hinten und unten, wihrend
es zu gleicher Zeit sich aufbldht zu einer extracmbryonalen
Coclomblase. In dieser Blase treffen wir die direkte axiale
Verlangerung der Ursprungsstelle dieser Whucherung als einen
Gewcbswall an; als eine etwas verdickte Stelle, welche nur einige

Hundertstel Millimeter lang ist ( H, Fig. 169). Dieser Gewehswall
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15t bercits in dicsem aufierordentlich friihen Stadium als der
Haftstiel zu betrachten. durch welchen der Embryonalschild
mit dem wuchernden Irophoblast in Verbindung steht, welch
letzterer seinerseits die Plazentation vorbereitet. Es liegt
kein einziger Grund vor., um diesen Stiel zu betrachten
als etwa eine Dbeschleunigte Differenzierung einer freien
Allantois: cs ist chen frith dilferenziertes Mesoblast, weder
splanchnischer noch somatischer Natur, durch welches der
Embryo, vom allerfrihesten Anfang an, wverbunden
15t mit demjenigen Abschnitt der Keimblasenoberfliche, welche
zur Plazenta werden wird. Vorliufig ist von Vaskularisation
noch nicht die Rede. Und es ist gerade die Art und Weise,
wie dicsc Vaskularisation ecingelcitet werden wird, welche
uns den Weg zeigen wird, die Allantois in einem ganz an-
deren Lichte, als es in den Handbichern geschieht, zu be-
trachten. Zugleich wird diese neue Anschauung eine hbe-
friedigendere sein, weil sie uns zu emer Erklirung der Phylo-
genese der Allantois verhilft, die mnicht nur auf den Tat-
sachen bei den hdheren, sondern auch auf solchen bei den
niederen Vertebraten fuf3t.

Wenn wir uns die Frage vorlegen, wie die Vaskularisation
dieses frihen mesoblastischen Walles oder Haftstiels zu Stande
kommt. miissen wir daran denken, dafl wir in einem vorher-
gehenden Kapitel (p. 47) festgestellt haben, dafy der Aus-
gangspunkt fiir das Getfillsystem, wie wir letzteres aufierhall

und immerhalb des Embryos antreffen, eine ringférmige Ento-
dermzone ist, welche in einem frithen Entwicklungsstadium
von Tarsius die Grundlage sowohl der Gefifle wie des Blutes
bietet.

Wir haben gesehen, wie das Herzendothelium sich her-
leitet aus Entodermzellen in der vorderen Region der Proto-
chordalplatte (702, Fig. 73a, b): wir sahen, wie die Blutge-
falle auf der Entodermwand sowohl in den intra- wic in den
extraembryonalen Gefaligebieten thren Ursprung aus dem Ento-

derm nahmen ('02, Fig. 89c—f); wic dies auch fir Petromyzon
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durch Goette (88, '90); fiir Selachier durch Swaen und
Rickert: fir Telecostier durch Swaen und Brachet ('99);
fiir Amphibien durch Goette (75) und Brachet (02, '03);
fir Vigel durch Balfour und Deighton; fir Sdugetiere
(Schaf, Tupajo, Sorex) durch Bonnet {84, '89) und mich
selbst geschah (790).

Aufserdem zeigt sich uns die Blutgefafihildung bei Tarsius am
ausgiebigsten in der hinteren Kérpergegend, wo die ringformige

=

Zone mesenchymbildenden Entodermes unter den medianen
Abschnitt des wventralen Mesoderms gelagert ist (02, Fig.
99¢—k)." In den fritheren Stadien ist cs diese hintere mediane
Zone (02, Fig.54¢ k), welche den hier besprochenen medianen
Wall zu vaskularisieren anfiingt, und damit die Blutgefdafibildung
im Haftstiel cinleitet. Wir kiénnen uns vorstellen, dafd in dieser
Stielregion die Gefaflbildung ganz besonders aktiv geworden
ist, weil eben Vaskularisierung des Stieles zu gleicher Zeit mit
der Mbglichkeit direkter Vaskularisation des Diplotrophoblastes
einhergeht. Diesc direkte Vaskularisation wiirde unzweifel-
haft einen so groflen Vorteil fiir dicjenigen Tiere, welche
ihrer teilhaft wurden darstellen (s. p. 55), daf} wir eine hier
cintretende Gefiaflhypertrophie uns recht gut vorstellen konnen.
Es fehlt nicht an direkten Andeutungen einer solchen in etwas
spdteren Stadien (02, Fig. 75i, 77h—k).

Uberlegen wir uns nun: a) dafy der erste Mutterboden ge-
fifibildenden Gewebes das Entoderm ist und b) daly der Stiel
notwendigerweise an Linge zunimmt mit dem Weiferwachs-
tum des Embryos (noch mehr so bei Tarsius wie bei Affen und
Mensch, weil er sich bei Tarsius herumbiegt nach jencr Ober-

fliche der Keimblase hin'), welche dem Embryo gegeniiber-

Y Dieser Avsdruck sollte cum grano salis aufgefafit werden. DIs ist nidmlich
nicht der Stiel, der hinunterblegt oder sich wiihrend dieser Verldngerung hinunterge-
bogen hal nach jener Oberiliiche zu, sondern es ist der Embryonslschild, welcher sozu-
sagen allmihlich heraufkletterte (wic ich es anderswo beschrieben habe ez, p 15,
'07, Fig. wl—w?]) dieser Keimblasenoberfizche entlang, bis er der plazentalen Fesi-
heftung gegeniiber liegt (Tig. 86—8g). Der Schild liegt anfinglich der Anheftungs-
oberfliche ganz nahe (Fig. 1350); spiter, wenn die Amnionfalten gehildet sind,

)

Hub'veelt, Embryologie.
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liegt), da kann es nicht Wunder nehmen, daf} aktives Ento-
dermgewebe in dem Stiel zurlickbleibt, zur Zeit wo die tibnge
Darmwand den Faltenbildungen unterliegt, durch welche ihre
definitive Réhrenform allmihlich hervortritt. Dieges Entoderm,
von welchem ich sogar das allerfriiheste Auftreten habe ver-
folgen komnen (02, Fig. 56, 57, 59—61), mimmt die Form einer
rohrenformigen Verlangerung in den in dic Liange wachsen-
den Stiel an. Ich habe besonders darauf hingewiesen, dafl es
nicht aktiv in diesen Stiel hineinwdchst, sondern dafS es passiv
ausgesponnen wird (02, Fig, 11 a—c¢, Tal. XIT), wie wir solches
auch beobachtet haben bei der Verlingerung der Chorda
und ebenfalls bei der Dickenzunahme der Plazenta,

Ich will hier nicht behaupten, dafl wenn einmal der Haft-
stiel vollstindig vaskularisiert 18t und die von ithm getragenen
Gefafde sich tiber die Innenfliche der Plazenta werbreiten und
verzwelgte Kapillaren geliefert haben [tir die Vaskularisation der
embryonalen Plazentarzotten, noch weitere gefafibildende Pro-
zesse cinsetzen oder von diesem cntodermalen Epithelialrohr
ihren Anfang nehmen. Das Epithelialrohr aber vertritt in diesem
Stiel dasjenige was bei anderen Sdugetieren und bei den
Sauropsida die Innenhthle der Allantois darstellt. Dieses Epi-
thel ist eben nur ein Rest von dem, was in fritheren Stadien
eine wuchernde gefifibildende Fliche des Entoderms gewesen,
und welches, nachdem es noch einige Zeit aktiv war (102,
Fig. 61, 65, 66), schlieflich zu e¢inem Geweberest herabgesetzt
wird, welcher blind endigt und in dem Nabelstrang der spiteren
Fotalstadien nur mihsam wieder erkannt werden kann als ein
Zellstrang ganz rudimentidrer Natur.

Wir haben jetzt den Haftsticl von {arsius sowie das darin
enthaltene entodermale Epithelrohr, welches wir Allantois
nennen wcerden, in seiner vollen Entstchungsgeschichte ver-
finden wir ihn dieser Oberfliche diametral gegeniibergelegen (Fig.161). Die Lageveriinde-
rung des Embryos mit Bezug auf die Plazenta kemmt bel Affen und Menschen nicht
vor, deswegen ist der Haftstiel in ihrem Falle viel kiirzer als bel Zursdws. Zu gleicher

Zeit haben sie demzufolge der Ilazenta den Riicken zugewendet; Zhssius dahingegen

ihre ventrale Oberfliche.




folgt. s ist bei dem jetzigen Stand unsercr Kenntnisse keine
unerlaubte Annahme zu behaupten, dafy die Genese des Haft-
stiels von Mensch und Affe mit seinem epithelialen Entodermrohr,
welch letzteres auch als Allantoisrohr hezeichnet wird, in ihren
Hauptbeziehungen tibereinstimmen muf} mit dem, was wir eben

beschrieben haben. Und wir kbénnen nun Nachdruck darauf

Tig. 162, Lingsschnitt einer frihen menschlichen Keimblase mit Amnion (esms),

neurenterischer Kanal {nc), Taftstiel o2 mit Allanteisrohr (nach v. Spee). Die vasknalari-

sitrte  zottentragende Trophoblastwand der Keimblase ist nur zum Tei] abgehiidet,
A Nabelblase,

legen. dafd die Primaten keine freie Allantois besitzen: daf je-
doch die stielartipe Verbindung zwischen Embryonalschild und
Embryonalhiille recht frith hervortritt und sehr leicht crklédrbar ist,
ohne sich auf ein etwaiges entodermales Hervorwachsen irgend
emes Organes zu berufen. Wir sind sogar berechtigt, diese
eigentliimliche Einrichtung des Haftstiels der Primaten als
primitiver zu betrachten, als die freie Allantois irgend
eines der htheren Vertebraten,
g




Versuchen wir jetzt einen Augenblick uns vorzustellen.
wie dicjenigen, welche die freie Allantois als die primitivere
betrachten. sich ihre Phylogenese vorstellen. Ich habe mich

anderswo (07, p. 88). beim Besprechen dieser Angelegenheit

folgendermatien gedufSert:

..Als frei, spontan aus dem Enddarm hervorwachsende Blase
kann die Allantois doch nicht entstanden gedacht werden.  Auf
welcher Stufe der Phylogenese ist sie zuerst aufgetreten: Hat
irgend ein amphibienartiges Tier wéhrend semer Ontogenese
den glicklichen Gedanken gehabt, seiner Urinblase eine =0
verfrithte Entwicklung, eine so bedeutende Vergréfierung und
ein so reiches Gefilinetz zuzulegen, dafd in der Weise auf ein-
mal das hochwichtige larvale Organ zur Beschaffung von
Nahrung und Sauerstoff hervortrat, welches bei Menschen, Affe
und Tursius dann zum Haftstiel wurde

Ich zweifle, ob irgend ein Embryocloge sich mit dieser
Auffassung cinverstanden erkliren mochte.

Ich zitiere jetzt weiter aus der Normentafel (07, p. 58):

Nebenber soll hier noch darauf hingewiesen werden, dafs
eben die allerletztc, so duflerst griindliche Peter’sche Arbeit
('05) wie sie in der Eidechsen-Normentafel vorliegt, uns (auf
Taf. I, Fig. 9—11, Taf. ll, Fig. 14—18)} wieder Zustandc schil-
dert, die zuerst Strahl (81, 82, '83), dann Corning
(’95, Fig. 4,7,9) geschen hat. Es wird némlich bel Lacerta
die Allantois so ungemein frith, und zwar als solide Anlage
in der hinteren Achsc des Embryos angelegt (thre Hohlung ent-
steht erst spiter und tritt noch spéter mit dem Darm in Ver-
bindung), dafi man sich die Verhiltnisse nicht anders wiirde
denken kiinnen, wenn die Lacerie-Allantois nicht von einer
gleich freien Darmausbuchtung, sondern eben von ciner frithen
soliden Haftsticlverbindung in der Achse des Embryos her-
stamimte.

Ich habe die Verhdltnisse der Allantois bei Tarsius und
Nyeticebus noch weiter durch die vorstehenden Textfiguren

z1

3 und aa 1—3 (der Normentafel ‘07) zu erlautern versucht.
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[ls ist aus ihnen ersichtlich. daf’ dagjenige, was wir bei
Tarsius Allantoisrohr nennen, mit zu den dltesten Partien des
Darmes gehort, und dafy der Schwanzdarm erst spiter als eine
dorsalwirts gerichtete Vorstillpung auftritt. Schen wir noch,
wie es sich in den Stadien des Nycticebus Y2, 148 und 239
verhilt (N.T. Tahb. 2, 8 und 4), so ist die hintere Verlangerung
des Darmes, wie sie in dem Schwanzende oberhalb der Nahel-
blase liegt, ebenfalls wieder eher als Haftstielrest zu betrachten
als etwas anderes. Es sind dic ventralen Teile bereits stark vasku-
larisiert bei Nycticebus 92; noch weit mehr bei 148, und es kann be;
239 ebenso gut gesagt werden, es entwickle sich der Schwanz-
darm als eine dorsale Vorstiilpung aus dem hinteren (Haftstiel-)
Abschnitt des Darmes wie bei Tarsius D), als dall man — wie
cs die landlaufige Vorstellung will — die hier hervorwachsende
Allantois als eine ctwas spiter erworbene, frei auswachsende
Blase auffalit. Dennoch wird chen bei Nycticebus aus dieser
frithen Anlage die verhiltnismifig gerdumige Allantoishlase,
welche sich gegen den Diplotrophoblast in der altbekannten
Weisc ausbreitet. Aber cs steht bei Nyelicebus (ebenso wie in
dem vorerwidhnten Fall von Lacerta) nichts der Auffassung im
Wege, dafl in den frithen Allantoisverhiltnissen noch Erinne-
rungen an eine frithere Haftstielverbindung fortleben.

Die Griinde, welche bis jetzt viele davon zuriickhalten,
sich meiner Auffassung dieser embryonalen Verhiltnisse anzu-
schliefSen, mogen wohl die scin, dafl die Ableitung der Sdnge-
ticrkeimblase aus einer dotterreichen Sauropsidenkeimblase,

wie wir sie seit frithen Zeiten in allen Lchrbiichern antreffen,

) Es ist jedenfalls auffallend, dafl sowohl aus Cornings Figuren von Zacerifa
('g5, Tal XXV), als aus den Bonnet'schen vom Schaf (*8q, “Faf. 10, Fip. 22;
Taf. I, Fig. 11} hervorgeht, dafi auch bei diesen Tieren dic Allantois frither ans-
gebildet ist als der Schwanzdarm: daff somit der Auffassung, es sei dic Allantois
die alte, hintere, in der Achse des Tieres gelegene Darmverlingerung (s. Hubrecht
‘oz, Taf. XV, Fig. 5 u. %), welche echen fiir die Vaskularisation des  gleichfalls
primitiveren Haftsticles grofie Dedeutunyg erhalten hat, nichts im Wege steht; und dafi

diese Auffassung Phylogencse und Ontogenese Icichter versshnt als jene, die in der

Allantais eine spite, ad hoe auswachsende Blase erblicken will,




E . S

noch zu viel Bestcchendes hat, und dafy die Ornithodelphia cin
Ubergangsstadium darzubieten scheinen,

Meine Auffassung der Ornithodelphia ist die, dafd sich bei
ihnen — wie bei den Sauropsida — Dotterreichtum und
Oviparitdt cingestellt hat, nachdem vivipare an-
cestrale Formen mit Larvenhitille (Trophoblast) und
daraus hervorgehende Fruchthiillen (Diplotropho-
blast, Amnion) vorausgegangen waren. Rasche Vas-
kularisation des Trophoblastes durch U mbilikalgefaide (wie sie
bel jenen Vorfahren hestanden haben muly) wurde bei den mit
dotterrcichen Ficrn ausgeriisteten Nachkommen durch eine
frithe Vaskularizsation der Dottersackwand (Area vasculosa)
ersetzt. Krst spiiter trat dann die palingenetische Vaskulari-
sation der Larvenhiille (Trophoblast) wieder in den Vorder
grund und wirkte mit, um giinstige Respirationsverhiltnisse
hervorzurufen.

Versuchen wir uns klar zu werden, ob es unter den leben-
den Sidugern noch solche gibt, welche Ubergangsstadien dhn-
lich schen mochten, wie solche bestanden haben miissen
zwischen denjenigen Urformen, welche einen mehr primitiven
Haftstiel besalien (wie die jetzigen Primaten) und denjenigen.
welche eine freie Allantois entwickelt haben, so miissen wir daraus
schlieflen, dafl es his jetzt nur. wenige solche Formen oibt.
Wo wir sie jedoch noch antreffen — unter den Nagetiercn
und bei Galeopithecus — miissen wir erkennen, dafd es sich um
cine der primitiveren Ordnungen handelt.!) Bei den In-
sektivoren, wo wir eventuell erwartet haben wiirden auch noch
Spuren zu entdecken, treffen wir bei allen bis jetzt darauf

untersuchten Gattungen eine freie Allantois an: sie sind jedoch

1) Wikrend der Ubersetzung dicses Aufsatzes zus dem Englischen ins Deutsche
berichtet mir ehen Dr. Miguel Fernandez tber von ihm wahrgenommene {rithe
Entwicklungssiadien von Zatusia (Morphol, Jahrbuch, Jahrg. 1909). Auch bei dicsem
niederen Fdentaten hat er Ahnliches gofunden und zwar in noch deutlicherer Form
als bei den oben erwihnten Ausnshmefiillen, Lz erweist sich als um so wiinschens-
werter, alle niederen Siugetiergattungsn sobald wic mglich auf diese Verliilinisse

zu priifen,
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unter sich so verschieden, daf} wir hotfen diirfen, bei den-
jenigen Insektivoren, deren Ontogenese bis jetzt noch nicht
aufgedeckt wurde, vielleicht noch Bemerkenswertes zu finden.

Unter den Nagetieren sind es Cazie und die verschiedencn
Mausegattungen, wo die Allantois Eigentiimlichkeiten aufweist,
welche hier zu erwidhnen waren. Diese Fille sind jedoch die
ndamlichen, in welchen die Erscheinung der sogenannten Um-
kehr der Keimbldtter aunftritt, und man mochte bezweifeln, ob
nicht vielleicht diese letztere Erscheinung cher die Veranlassung
ware zu den Eigentiimlichkeiten der Allantois. Ich selbst habe
versucht (auf 5. 25, 107), dieses Verhalten in Verbindung zu
bringen mit primitiven Eigenttimlichkeiten, welche sich auch
bei der Entwicklung gewisser Invertebraten nachweisen lassen.
Momentan miissen wir unser Urteil in der Schwebe bleiben
lassen und anerkennen, dafi der ganze Umkehrungsprozefy
noch viel Dunkles hat und dafl er in keiner Weise durch
scheinbar cinfache mechanische FErklarungsgriinde beleuchtet
werden kann, wie es Selenka versucht hat (84, p. 70).
Eine frithe, scharf umgrenzte Anheftung der Keimblase an die
Uteruswand war seiner Meinung nach die Ursache, wodurch
sich rationell erkliren liefS, dafl der FEmbryonalschild zu-
sammengebogen wird (Entypie). Er versiumte dabei zu be-
achten, dafs in einem TFall sehr friher Entypie, wie es bei
Tupajo getunden und oben besprochen wurde (p. 10, Fig. 19 bis
22), die Keimblase wiihrend all dieser Phasen vollstindig {frei
und Jose in den mehr gerdumigen Uteruslumen hinein suspen-
diert ist.

Dahingegen wiirde ein Embryonalschild, welcher in dieser
Weise gebogen war und sodann scinen frithen ventralen Meso-
blast entwickelte, durch Wucherung des Ektoderms am hinteren
Ende des Embryonalschildes (s. p. 129) sehr giinstig situicrt

sein, um eine frithe Vaskulansation des Trophoblastes zu er-

langen; um =0 mehr, wenn eine Decidua reflexa — wie Wi
sie auch bei den Nagetieren antreflen — noch nebenbel in

Mitwirkung gezogen wirde., Somit wire es nicht unmoglhich,

g_—_
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die Schlufifolgerung umzudrehen und zu behaupten, dafy die
Inversion selbst in irgend einer Weise parallel geht mit einer
fritheren Anwesenheit eines gefiifitragenden Haftstiels. Ich will
jedoch diese Schlufifolgerung nicht allzu dreist in den Vorder-
grund bringen, da ich mir wohl bewufSt bin, dafl der Boden
noch so unsicher ist, Ich wiinschte nur, darauf aufmerksam
zu machen, dafd c¢s Nagetiere und eventucll Insektivoren gibt,
wo die erste Andeutung einer Allantois keineswegs als ein
Auswuchs aus dem hinteren Teil der Darmwand hervortritt;
sondern einfach eine Wucherung in einemn sehr frithen Stadium
des Gefiligewebes am hinteren Ende des Embryonalschildes
bildet. Ich darf darauf hinweisen, dafd ich vor vielen Jahren ('89,
p. 8758) bereits angedeutet habe, dafl die Moglichkeit der Ent-
wicklung eines Haftstiels auch potentiell beim Igel angetroffen
wird und wviclleicht nur verzdgert wurde durch die Tatsache,
daly die omphaloide Plazentation in frithen Stadien eine sehr
hervorragende Bedeutung erhalten hat.

Fassen wir alles zusammen, so diirfen wir also sagen, dafl
die Allantois, wie wir sie bei Sauropsiden und bei vielen
Sdugern antreffen, und welche anfinglich filschlich in crster
Linie als ein Urinreservoir fiir das embryonale Leben betrachtet
worden ist, als solches keinen gewilinschten Ausgangspunkt fiir
phylogenetische Betrachtungen iiber die erste Entstehungsweise
dieses Apparates bildet, Dic mehr untergeordneten Verhilinisse,
in welchen wir die Allantois hei den Primaten antreffen. bieten
demgegeniiber vielmehr den Schliissel fiir die Erkldrung ihrer
frithesten Entstehung. Nebenbei verstehen wir sodann soviel
besser, dafi’ die ginstigen Umstinde, unter welchen es den
Primaten gelingt, eine frithe und sehr griindliche Vaskularisation
ithres Trophoblastes zu errcichen, vicl dazu beigetragen hahen
werden, um das Zentralnervensystem unter so recht giinstigen
Verhiltnissen sich entwickeln zu lassen,

Wie ich noch vor kurzem hervorhob, lifit sich die Be-
hauptung leicht rechtfertigen (07, p. 60), daf} die wverschie-

denen Siugeticrordnungen ebensovielen Versuchen entsprechen,
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durch welche die Natur — ausgehend von einfacheren Vasku-
larisationsmethoden der Hdufleren Keimblasenwand — danach
gcstrebt hat, sich ein sehr ausgedehntes Ad;—thz—lti(.msgebiet an
all die verschiedenen Nahrungsmoglichkeiten zu verschaffen,
welche sich dem Embryo darbieten. Die auBergewdhnliche
Formverschiedenheit, welche wir in den endlosen Varictiten
der Anordnung der Fétalhiillen der Siugetiere wahrnehmen,
wére so gut wie unerklédrlich, wenn wir an der Ableitung der
monodelphen Sidugetiere aus dotterreichen Stammformen mit
ornithodclphen Charakteren festhielten. Und da nun  seit
Hills Untersuchungen (97) angenommen werden mufy, dafd
die didelphen Saugetiere nicht von ornithodelphen, sondern
von monodelphen Stammformen herzuleiten sind, so bilden
die Didelphia nicht linger einen denkbaren Uhergang zwischen
Ornithodelphia und Monodelphia,

Somit sollte die mehr direkte Phylogenese der letzteren
der Gegenstand einer recht fleiigen Forschung werden, in
welcher Richtung die hier vorliegende Arbeit ein erster Versuch

setn soll.




Kapitel IV.

Der Anteil des Trophoblastes an der Erndhrung und
an der Festheftung des Embryos.

In Kapitel Il haben wir den Trophoblast als eine larvale
Hiille kennen gelernt, welche bei den monodelphen und di-
delphen Sdugetieren von grofier Bedeutung ist, welcher aber
bei den Sauropsiden, dem Auftreten der Oviparitit parallel,
an Bedeutung und an scharfer Unterscheidbarkeit-abgenommen
hat und von welchem wir vermuten diirfen. dafl Reste auch
noch bei den niederen Vertebraten erhalten sind.

Es ist auf S. 26 die Vermutung ausgesprochen worden,
dafy die urspriingliche Bedeutung (ob beschiitzend, lokomo-
torisch oder anderswic) der ancestralen Larvenhiille vielleicht
allmihlich umgedndert worden ist in eine verklebende und
erndhrende. Dafiir méchte ich in dicsem Kapitel alle dazu |

vertligharen Beweisgriinde zusammenbringen. .

1. Didelphia non-placentalia. |

Das Opossum stellt cinen wichtigen Fall dar. wobei wir

in Selenkas Abbildung, die hier in Fig. 163 wiedergegcben
wurde, in einem ganz jungen Alter cine bedeutende Tropho-
blastwucherung beobachten. In dieser Wucherung treffen wir
Hohlungen oder Sinus, in welche die umgebenden nahrhaften
Fliissigkeiten, welche im Uteruslumen vorhanden sind und
welche das Ei sozusagen als eine Art Eiweifischicht umgeben,

durchdringen ktnnen. Es ist wohl nicht zu bezweifeln, dafd :

diese Erndhrungsmasse, wenn sie einmal von Tro phoblastzellen
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umgeben ist (von welchen noch viele eine spezielle W ucheruny
crleiden), rasch und intensiv zur Verdauung kommen kann und
dafy sie dann dem wachsenden Embryo zugute kommt, wolil
dadurch, dafy sie in irgend einer Form in die
Nabelblase hineintransporticrt wird.

Wir brauchen nicht aulerhally der Grenzen
dieser selben Didelphia zu gehen, um zu finden,
dals diesen Trophoblastzellen auch anklebende
Eigenschaften zukommen. Fiir die Gattung
Perameles wurde es von J. P. Hill nachgewiesen
(97). dafl die Keimblase anstatt aplazental 7u

sein — wie man sie bei allen Didelphia he-
trachtete — im Gegenteil eine wohl ent-
wickelte  Verklebungsoberfliche besitzt, ver- Fig. 163.
. 3 ] ._ ) X Trophoblastische
mittelst welcher sie mit der miitterlichen Uterus- Wucherungen #

mit Lacunae /, in

schlemmhaut verklebt und gegen welche nach TR e

einiger Zeit allantoide Blutoefiflc sich aug- beltige Flussigleit
= = ahsorbiert wird
breiten, die sodann eine vollwiichsige allan-  (nach Selenka

e
toide Plazentation darstcllen. i

An diesen Verklebungsstellen zwischen Keimblase und
miitterlichem Epithelium erleidet der Trophoblast eingehende
Veranderungen, wie solche aus den Fig. 26—381 und 89—43 ¢r-
sichtlich sind. Uber die Art der Verklebung zwischen miitter-
lichem Epithelium und Trophoblast werden wir weiter unten
noch zu sprechen kommen (p. 142)1); hier soll nur noch be-
merkt werden, dafl die Verdnderungen nur in denjenigen Irophd-
blastzellen auftreten, welche sich direkt an der Plazentation
beteiligen; nicht in denen, welche sich iiber die weitere
Oberfliche der Kcimblase, welche nicht mit der miitterlichen
Schleimhaut in Beriihrung kommen, ausdchnen.

Ein zweiler duflerst lehrreicher Fall der Anheftung eciner
didelphen Keimblase an das miitterliche Gewebe wurde uns

Y Ieh will hier noch hinzufiigen, dafi ich von I11ill abweiche in der Interpre-

tation der spéteren Stadien der Zerameles-Plazenta und dafh ich geneigt bin, dem

rophoblast dabei cinen weit bedeutenderen Antcil zuzuschreiben, als er es tut.




auch von IIill bekannt gemacht, als er die frithen Stadicn
von Dasywrus beschricb ('00). Er findet den allantoiden Dipla-
trophoblast in vollem Riickzug und Riickbildung; die Allantois
selbst kaum gef‘&ﬁhal.tig und unbedingt im Schwunde. Der
Kontakt mit dem miitterlichen Erndhrungsmaterial wird withrend
der :—Léhttagigen Schwangerschaft zu Stande gebracht ver-
mittelst einer ringférmigen Zone (wr, Fig. 164), wo dic ompha-
loiden Gefifie einen Gefifring bilden, der zweilellos die
Respiration des Embryos erleichtert; wihrend unterhally dicses
Ringes ein anderer Ring des

ey S eigentliimlich sich entwickeln-

: den ‘I'rophoblastes noch wieder
eine andere Oberfliche darstellt,

auf welcher nutritorische Vor-

A

gdnge zu Stande kommen (atr

e
i
)
s,
5

¥

i,

Iig. 164). Dieser tiefer gelegene

Ring ist ungefihr anderthalb mal
breiter als der gefififithrende
| i omphaloide Ring, und ist auch
Mg, 164. Schematischer Lingsschnitt N .
eines Dasyurus-EmbryosinachHill ‘o).  von letzterem unterscheidbar

w/t Allantois; o Area vasculosa anf der ‘ ‘
Naliclblase #2: afr Gesend wo der  Gurch die viel bedeutendere Ak-
Nabielblase w2 e G

Trophebilast phagocytatische Figenschaf-

- : : tivitdit «der Trophoblastzellen,
len besitzt; pre Proamnion.

welche die innere Schicht des
omphaloiden Diplotrophoblastes bhilden.  Hill beschreibt im
Detail, wie die Trophoblastzellen cinen Teil des miitter-
lichen Epitheliums umgeben und vemnichten; wie sie sodann
die miitterliche subepitheliale Capillaria erreichen: wie sie
sich um diese herumlagern und sich allm#hlich zu einem Syn-
cytium mit fir den Embryo unbedingt crnihrender Be-
deutung entwickeln. Is ist hemerkenswert, dafl bei der Ge-
burt die embryonalen Wucherungen nicht abgeworfen werden
(ebensowenig irgendwelche miitterliche Elemente); dafl sie
aber In situ resorbicrt werden, wie ich das auch fiir den
Maulwurl beschriechen habe (kontradeciduater Plazentations-
typus. S. 189).




2. Monodelphia.

Wenden wir uns jetzt zu den monodelphen Sdugetieren,
so finden wir eine endlose Varation in der Anpassung des
Trophoblastes an frithen Erscheinungen adhisiver, nutrito-
rischer und phagozytischer Art.  Letztere fiihren zu einer
tatsiichlichen Einbettung der Keimblase in das miitterliche Ge-
webe hinliber, womit eine noch weit umfangreichere Méglichkeit
gegenscitigen osmotischen Auswechsels zwischen miitterlichen
und embryonalen Gefillsystemen dargestellt wird,

Zwischen den extremen Fillen, wie wir sie finden einerseits
bei den Ungulaten, wo dic junge Keimblase einer ganz gewal-
tigen Groflenzunahme unterliegt (Fig. 184 u. 185), ehe die in
Kapitel TIT besprochenen Vorgidnge cinsetzen, und andererseits
bei den Primaten, Insektivoren und gewissen Nagern, wo die
Keimblase noch aufiergewhnlich klein bleibt zur Zeit, wo diese
Vorginge auftreten, wurde schon jeder denkbare Ubergang in
verschiedenen Ordnungen von Monodelphia konstatiert. Es darf
im allgemeinen gesagt werden, dafs im ersterwiihnten Fall, wo
zu Anfang cine besonders grofie Oberflichenzunahme stattfindet,
diec Verdnderungen, welche der Trophoblast erleidet und dic
Wucherungen, welchen gewisse Trophoblastzellen ausgesetzi
sind, viel weniger bedeutend sind; wihrend im zweiten Fall
diesc Veridnderungen und Wucherungen eine soviel griflere
Intensitdt zur Schau tragen.

Ich glaube behaupten zu diirfen, dafl die neuen Funktio-
nen, an welche der Trophoblast sich hat adapticren miissen
(wihrend der Zeit, dafl die amphibischen Protetrapodenvor-
fahren sich allmihlich zu monodelphen Siugetieren entwickel-
ten), jede in ihrer eigenen Art von recht hoher Bedeutung hat
sein miissen, gerade fiir die besondere Richtung, in welche
eben thre Entwicklung eingeleitet worden war. Die héchste Ent-
wicklungsstufe wurde von solchen Nachkommen erreicht, deren
Trophoblast eine maximale Aktivitat besafs, und bei welchen

zu gleicher Zeit ein , Maximum niitzlicher Anpassungen der

Keimblase vorhanden war, vermittelst welcher letztere eben



den vollsten Nutzen ziehen konnte aus den Vorteilen. welche
ihr von dem wuchernden Trophoblast geboten wurden.  Nicht
immer finden wir eine solche Kombination, So z. B. zeigen
uns unter primitiven Monodelphia die Gattungen Erinacens und
Gymnura eine sehr intensive Wucherung des Trophoblastes
(Iig. 138—142); aber sie sind zuriickgeblicben in Bezug auf das
Mali, in welchem die Keimblase auf die ihr gebotenen Vorteile
rcagiert und sie benutzt. Hingegen sehen die tro phoblastischen
Vorbereitungen beim Menschen und bei den anthropomorphen

Aﬁ"@.n (ng. 29, 3()) denjenigcn vom Jgel (Fig. 27} sehr é’.l'mliuh. aber

andere Ru,htunxr befolgt und hat cinen (;.r'ul von fruhcr 1% e:rvoll—
kommnung und feincr Differenzierung erlangt (Fig. 29, 30, 165
bis 167, welche dem Embryo wihrend der Schwangerschaft eine
Kombination der allergiinstigsten Nahrungsverhiltnisse sichert,
Ls ist wohl nicht zu bezweifeln, daf} dies alles die V eranlassung
geworden ist, wodurch das Zentralnervensystem das hohere
Entwicklungsstadium und die hedeutendere Komplikation hat
crreichen kénnen, durch welche das menschliche Gehirn von
dem der anderen Siugeticre getrennt ist.?)

Ofters erinnert uns die Siugetierkeimblase, wenn sie die
mitterlichen Gewebe aktiv angreift, an einen zeitweiligen
internen Parasiten, s ist deutlich, daf$ um so vollstindiger
die Einrichtungen sind, wodurch der zeitw ellige Parasit seine
Nahrung der Mutter entzieht, auch seine Emidhrung und sein
Wachstum um so intensiver sein konnen wihrend des intra-
uterinen l.ehens,

a) lgel (Krinacens). Wir werden jetzt einige Beispicle
auswdhlen aus zahlreichen Fillen, die wir in den verschiedenen
Siugetierordnungen antreffen,

') Es soll hier noch an die eigentiimliche Tatsache erinnert werden, dafi bei
anderen Sidugetieren, welche diese glnstigen Anpassungen mit dem Menschen feilen

(Zwrsines ist darunter wohl der hestbelannte), cine sehr uncrwartete Volumvermehrung
des Zentralncrvensystems und zwar in dessen frithesten Stadien heobachtet wurde.

Diese Vermehrung wurde anderswo ausfithrlicher von mir beschrichen und abgebildet
(o7, p- 50, Tig. i—p).




= ‘425

Wir fangen an mit dem, was wir zu gleicher Zeit als einen
primitiven und als einen sehr lehrreichen Fall betrachten diirfen,
ndamhich mit dem Igel, bei welchem wir die obengenannte
Vergleichbarkeit mit den hisheren Primaten antreffen, wie dies
von friiheren Beobachtern junger menschlicher Keimblasen wie
Siegenbeek van Heukelom (98) und Peters (99) zu-
gestanden wird. Zur Zeit, wo das Entoderm noch nicht deut-
lich vom Embryonalknoten getrennt ist (s. 5. 12) und wo die
Hohlung innerhalb des Trophoblastes auch noch nicht sehr
umfangreich ist, treffen wir die Keimblase im Uteruslumen
auf dem Boden eincr verhdlinismifiig tiefen Grube, die zu
Anlang der Schwangerschaft inmitten einer Wucherung des
miitterlichen Gewebes ihren Ursprung nimmt. Anderswo (89,
p. 312) habe ich, wie auch spiter Resink ('02), dies ausfithr-
licher beschrichen. Wir finden den Trophoblast des sehr Jjungen
Embryos recht nahe angeprelt an das miitterliche Epithelium
der Grube. Kurz nachher liegt er gegen die entblélte sub-
epitheliale Mucosa infolge Erosion des miitterlichen Epitheliums
gerade an der Stelle, wo der Trophohlast mit ihm in Kontakt
gekommen ist.  SchlicBflich treffen wir die Kcimblase auf
dem Wege, sich in dicse Schleimhaut einzubetten, wobel die
Grube in dem miitterlichen Gewebe zur selben Zeit nach dem
Lumen hin geschlossen wird durch extravasierendes Blut und
durch Zellwucherung. Es kann keinem Zweifel unterliegen, daf3
in diesen drei frithen Stadien die Wirkung des Trophoblastes
sowohl mit Bezug auf dic epithelialen wie auf die subepi-
thelialen miitterlichen Gewebe eine stark korrosive ist, sei es
durch chemische oder durch phagozytische Wirkungen (siehe
88 'Taf, XX1Ta, XXIII Fig. 89 a, 41), noch auch, dafd in den
jetzt folgenden Stadien (wihrend welcher der Trophohlast
sehr ausgedehnte Wucherungserscheinungen iiber seine ganze
Oberfliche zeigt) die Kecimblase sich noch weiter einfrifit in

diec Gewebe der miitterlichen Trophospongia.!) Dabei wird

') Der Name Trophospongia, welchen ich ver 19 Jahren vorgeschlagen habe,

wird hier in dem Sinne aufeefaft, in dem ich ihn seit 1899 gebraucht habe ("gg,




an diesen Stellen das Endothelium feiner Kapillaren vernichtet.
aus welchen sodann in ihr enthaltenes Blut ausfliefit in lacu-
ndre Raume dieser trophoblastischen Wucherung, Diese lacu-
ndaren Rédume verhalten sich nicht wie unregelmaliige schwamm-
artige Hohlungen. Wenn man sie auf Querschnitten betrachtet
(Fig. 26, 28), sind sie rund um die innere Hihle der Keimblase
angeordnet und zwar wie napfformige Arkaden, die mit miitter-
lichem Blut gefiillt sind. Sobald das Entoderm die innere
Flache des Trophoblastes zu bekleiden angefangen hat, wird
diese innere Hbhle zur Nabelblase. In diese Hohle kann
jetzt das miitterliche Blut, welches in den trophoblastischen
Lakunen zirkuliert, mit grofier Leichtigkeit diejenigen Stoffe
abgeben, welche durch die Trophoblastzellen, dic Trennungs-
wdnde zwischen dem miitterlichen Blut und der Hohlung
der "Nabelblase bilden. ausgewshlt werden. Zwischen dem
Inhalt dieser Hohlung und den Trophoblastzellen finden
wir nur eine ganz diinne Schicht von Entodermzellen. Das
extracmbryonale Gefafinetz (Arca wasculosa) der Nabelblase
wird nachher auf dieser ndamlichen Stelle zur Entwicklung
kommen. Somit werden Umstinde eintreten, die sogar noch
glinstiger sind fiir einen Auswechsel zwischen dem miitter-
lichen Blut (das langsam in den trophoblastischen Lakunen
zitkuliert) und den embryonalen Blutkirperchen, die ihren
Weg an den Maschen dieser Igel-Area-vasculosa entlang suchen
(Fig. 28). Und spiiter wird noch wieder an einer anderen
Stelle dieses massiven trophoblastischen Schy rammgewebes
(das mit zirkulicrendemn Mutterblute getrinkt 1st), die Allantois
Gelegenheit zur Anheftung finden, wobel sodann die allantoide

p. 330}, und in dem mein Schiller Resink ("02) ihn hei dem Izel verwendet hat,
Er bezieht sich auf mitterliche Zellwucherung, die besonders fiir das Festhalten der
Keimblase bestimmt ist und in verschiedenen Gattungen eine verschiedene histologizche
Differenzierung  zeigt (Sovew, Lepus, Tupaye, Tarsios usw.). Belm Igel habe ich
diese Wucherung frither . deziduale Anschwellungen® genannt (’89, p. 311). Bei
diesem Tier ist die Ausdehnung des fotalen Trophoblastes somit noch weit bedeuten-
der als ich urspriinglich zu vermuten wagte, salange ich einen “L'eil des embryonalen
Trophoblastes nech als miitterliche Trophospongia betrachtele.
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Plazentation eingeleitet wird, und infolgedessen die frithere,
vorldufige omphaloide Plazentation — wie die ehen genannte
Region osmotischen Auswechsels gelegentlich genannt wird
-— aufgehoben und von ersterer zum Teil verdrangt wird.
Wir werden im Kapitel V hiertiber noch weiter zu sprechen
kommen.

Wihrend der sehr starken Wucherung des Igeltropho-
blastes®), auf welche ich mich hier beziehe, tritt sehr bald
eine weitere Spezialisation auf, Die dufere Schicht schreitet
zum Ausbilden sehr grofler Zellen mit umfangreichem Kern,
welche ich in einer fritheren Verdffentlichung (89, p. 325)
Deziduofrakten nannte, und welche noch eine weitere phago-
zytische Wirtkung auf die umgebenden miitterlichen Gewehe
auszutiben scheinen. Bis zu diesem Punkte hat der Igeltropho-
blast den Charakter einer massiven, sphérischen, dufleren Ge-
webslage der Keimblase behalten und wird sie rund herum an
allen Seiten durch miitterliches Gewebe (Decidua capsularis)
umschlossen, auch infolge der Schliefung  der Offnung  der
ticfen Grube, in welche die Keimblase in den fritheren Stadien
sich einsenkte (S. 143). Indem dje Entwicklung weiter schreitet,
verdiinnt  sich  die  Decidua capsularis hedeutend an der
Seite, welche dem Uteruslumen am nichsten liegt. Diese
Verdiinnung geht paralle]l mit und wird sogar grifitenteils
verursacht durch die Vergrofierung der wachsenden Keim-
blaze. Eine natiirliche Folge ist, dafy auch die trophoblastische
Keimblasenwand zu gleicher Zeit sehr abgeflacht wird, da wo

*) Teh mochte hier betonen, daf der Trophoblast, den ich in seinem frihesten
cinschichtigen Stadium als eine von wirbellosen Vorfahren ercrbte Larvenhiille be-
trachte, dennoch sich selbst morphologisch ganz gleich bleiht in spilteren Stadien,
wic stark auch dic Wucherung (und damit die Zupahme an Dicke und evenlueller
Spezrialisierung) sein mag, welche er an einer oder an mehreren Stellen aufweisen
mag. Ja, sogar wenn diese Wiucherung (wie beim Menschen und beim Izel) all-
seitig dfiber die ganze Oberfliche aufiritt, Dies sollte uns davon zuriickhalten, den
Namen Trophaderm fiir diese wucheraden Partien zu reservieren, wic es uns von Sed-
gwick Minot (‘03) vargeschlagen wird. Der Name 156t an einen morphologischen
Unterschied denken, der nicht existicrt. Fiir den von Minet angestrebten Zweck
seheint der dltere Duval’sche Name wLetoplacenta” ganz zntreffend (siehe p. 23).

Hubreeht, Enbryologic. 10
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sie von der Decidua capsulans {iberdeckt wird. Diese miitter-
liche Umbhiillung behilt ihre Dicke nur da bei, wo sie — am
weitesten vom Uteruslumen entfernt — in Schiisselform fortbe-
steht. In diesem Abschnitt der Trophoblastwucherung kommt
die allantoide Plazentation zu Standc und erreicht sie ihre maxi-
male Entwicklung: das Endresultat, welches ich frither ('84)
ausfiihrlich besprochen habe, ist einc scheiben- oder kissen-
formige Plazenta.

b) Primaten. Die Untersuchungen von Kollmann ('92),
Peters (99), Selenka ('00), Siegenheek van Heukelom

o A

Fig. 165. Schnill durch eine sehr {rithe menschliche Keimblase in dic miitterliche
Sehleimbaul eingebettet (nach Peters), & Trophoblast; #rs miitterliche Tropho-
spongia; de Decidua capsularis; £ Embryo.

('98), v. Spee ('96), Strahl (02, '04) und — ganz kiirzlich —
Bryce und Teacher ("08) haben uns gezeigt, dafd der frithe
Trophoblast beim Menschen und bei den anthropoiden Affen
in seiner allgemeinen Entwicklungsrichtung demjenigen vomIgel
sehr #hnlich sicht (Fig. 27, 29, 80, 165—167). Die schr frithen
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Stadien sowie die genaue Art und Weise, wie dic menschliche
Kcimblase sich in dic miitterliche Schleimhaut einbettet, sind
jedoch noch ungénﬁgend bekannt. Auficrdem sind, wie wir
in Kapitel V sehen werden, die Plazentalacunen gerdumiger
und die Zotten zum Teil frei und flottierend suspendiert in
dem miitterlichen Blute, welches in
diesen Trophoblastlacunen zirkuliert
(Fig. 166 167).

Bei den katarrhinen Affen, die
von den anthropomorphen und vom
Menschen unterschieden sind durch
das Fehlen ciner Decidua reflexa
(capsularis), ist die trophoblastische
Waucherung nicht linger gleich{ormig
lber die ganze Oberfliche verbreitet,
sondern beschrinkt sich auf zwei Zo-
nen, welche einander gegeniiber licgen

und welche tibereinstimmen mit dem,

was nachher die dorsale und ventrale Fig. 166. Querschnitt durch die
Plazenta werden wird (Fig. 153, 167). cingebettete Keimblase von 7/vio-
N ? bules (nach Selenka ’gg).
Es gibt somit eine ringférmige Zone, # vaskularisierte Zotten  mit
) - X ~ dufferer Trophoblastschicht; Z T.a-
welcher  entlang  kaum  die aller-  cunen; ¢ extraembryonales Coelom
geringste Trophoblastwucherung ge-
funden wird. Diese Einrichtung betrachte ich als sekundir ab-
geleitet von der vollstindigen Einhiillung, wie sie bei Menschen
und Anthropoiden vorhanden ist. Bei Tarsius, welchen ich auf
Grund der in den vorigen Kapiteln besprochenen und sehr ein-
schneidendenKennzeichen ebenfalls zu den Primaten bringe ('96),
findet dic Wucherung auf einem noch viel beschrankteren Teile
der sphérischen Trophoblastblase statt, wie ich das anderswo
beschrieben habe ('94b, '96, '99). Mittels dieses beschrinkten
Teiles verklebt die Z'wrsius-Keimblase zundchst mit dem miitter-
lichen Uterusepithel. Und hier treten die Trophoblastwuche-
rungen auf, welche mit Wucherungen der miitterlichen Tropho-
spongia verschmelzen, in einer @hnlichen Weise, wie wir das
10+




heim Igel bereits beobachtet haben, Es wird in dieser Weise ein

schwammiges Gewebe geschaffen, womit die sich entwickelnde

Plazenta sich vereinigt. In meiner fritheren Arbeit ('99) habe
167 ir e

Fig. 167. Halbschematischer Durchschnill durch Keimblase und {rithe Plazentar-

anheftung cines kalurrhinen Affen (nach Selenka ‘00 A). /& Uterusepitheliom; Be

Gefitfe in der miillerdichen Trophospongiuy /A Lacunen im Trophoblastgewebe, welche

mit miitterlichem Blute gefilllt sind; & Trophoblast an der Stelle der sp&teren ven-
tralen Plazenta; ¢ Dmbryo.

Tig. 168, Tler keine C(refilfe
fithrende Diplotrophehlast von
Larsins poofinet, nach Ent-
fernung der linken Wand und 2/
des Fotus.  Unten die disz-
koide Ph}zenm m.it‘ .d'm? di- Fig. 16¢. Seitenansicht einer Rekonstruktion eines
stalen Fnde de:qu.fLs_he]s(.z‘mch Trsius-Embryos mil Plazenta P F2-- ¢ Embryo mit
Hubrecht und Keibel ‘o7). Amnion; v TTafistiel; we Nabeiblase mit darin miinden-
den Allantoisrohr (nach Hubrecht '96).
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ich die Einzelheiten der Tarsius-Plazentation beschrichen: hier
wird es gentigen zu sagen, dafd ich — neben der Entwicklung
von Lacunen und grofien Riesenzellen mit ganz eigentiimlichen
Kemen — auch noch cine interessante Erscheinung in diesen
Trophoblastzellen sowie in jenen der mitterlichen Tropho-
spongia beobachtet habe.

Diese Erscheinung, welche auch noch bei anderen Siuge-
tieren ciner niheren Priifung bedarf, besteht in der Bil-
dung roter Blutktrperchen durch diese Zellen, oder vielmehr
aus deren Kernmaterial, welches eine Reihe von ganz merk-
wirdigen Veriinderungen und Umformungen erleidet.  Diese
roten kernlosen Blutkdrperchen wiirden somit sich ableiten
lassen vom Kernmaterial gewisser T rr_‘lphdlﬂas[zzﬁllﬁn. Dies er-
regt gewifd weniger Aufsehen, seit ich in einer frithcren Arbeit
('99) den Beweis zu licfern gesucht habe, dafd die defini-
tiven Blutkorperchen des Embryos ebenfalls aus Kemntrans-
formationen der kernhaltigen Blutmutterzellen ihren Ursprung
nehmen.

Die Bildung von Blutkorperchen aus Zellen einer Larven-
hiille ist gewily eine unerwartete histologische Erscheinung,
Dennoch sind die Emzelheiten einer differentialen Heraushildung
wihrend der aufcinanderfolgenden Phasen des emhbryonalen
Zellenstammbaums (Cell-lineage der Amerikaner) noch nicht
genligend bekannt, um ecine apodiktische Verneinung zu recht-
ferugen. Die Moglichkeit ist nicht ausgeschlossen, dafs bei
der ersten Furchung der Hizelle (gesetzt, dafl diese den Tro-
phoblast von dem Embryonalknoten trennt) vielleicht gewisse
Potentialititen der Himatogenesc dieser Trophoblastmutter-
zelle mitgegeben werden,

An die eben erwidhnten Fille trophoblastischer. der Pla-
zentation vorausschreitenden Wucherung schlicfien sich #Hhn-
liche Erscheinungen in zahlreichen modifizierten Formen so-
wohl bei Insektivoren, Rodentia, Carnivora und anderen, und
es wiirde uns zu weit fiihren, hier eine Aufzdhlung zu gehen

von allen bis jetzt bekannten Modilikationen. Wir konnen




schon aus einer Vergleichung der Verhidltnisse beim Igel
und bei gewissen Primaten ableiten, dafd die spezifischen Ab-
dinderungen des Trophoblastes um so bedeutender sind, je
grofier die Oberfldche ist, tber welche die Keimblase mit
dem miitterlichen Gewebe in Bertihrung tritt und sich ithm an-
heftet. Tarsius, wo wir eine relativ beschriankte Anheftungs-
oberfliche antreffen, behilt einen unveridnderten Trophoblast
iiber einem sehr bedeutenden Teil der wachsenden Keimblasen-
oberfliche (Fig. 168, 169).

¢} Rodentia und Carnivora. Auch unter den Nagern
kennen wir Fille, wo die rasch sich vergrofiernde Keimblase
nur fiir einen geringen Teil mit der Schleimhaut sich ver-
bindet, wie z. B. beim Kaninchen, wo ein hufeisenformiger
Abschnitt in der Nithe des Embryonalschildes die Anheftung
bewirkt; wieder andere, in welchen die gewdohnlich relativ be-
deutend klecinere Keimblase zum Teil oder auch ganz in das
miitterliche Gewebe verschwindet und infolgedessen in eine
Decidua capsularis eingeschlossen wird. Es gibt schwer-
wiegende Griinde, um letztere Einrichtung als die primitivere
zu betrachten. Mus, Awvicolo und Cavie sind hiervon Bei-
spiele. Selenka (83, '84), Duval ('87), Jenkinson ('02),
Disse ('06) u. a. haben ausfiithrliche Beschreibungen der
sehr bedeutenden Modifikationen gegeben, welche die Tro-
phoblastzellen erleiden, nachdem die Keimblase sich dcfinitiv
in das miitterliche subepitheliale Gewebe eingenistet hat. Sie

nehmen bedeutend an Grifle zu; verschmelzen zur Bildung

eines Syncytiums; wirken mit zur Bildung gerdumiger La-
cunen, welche miitterliches Blut in die unmittelbare Nidhe
der sich entwickelnden Keimblase hinfiihren; kurz, sie sind
von hervorragender Bedeutung fiir das Wohlbefinden des
jungen Embryos. Bei vielen Nagern besitzt die Trophoblast-
wucherung einen verschiedenen Charakter, je nachdem wir
verschiedene Teile der Kleimblasenoberfliche betrachten (F.
Muller '07), und bei denjenigen, wo der Embryo ganz vom

mitterlichen Gewebe umschlossen wird, verhalt sich der Tro-
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phoblast nicht notwendig wie beim Igel. wo die Stirke
der Wucherung iiber der ganzen Oberfliche anfinglich eine
gleiche 1st. Im Gegenteil gibt es bel Mus, Arvicole und Covia
sowie bei anderen ein sich sehr scharf hervorhebendes Wuche-
rungszentrum, das nachher zur Plazentaranheftung wird und
welches schon in den fritheren Stadien aus ciner Anhiufung
von Trophoblastzellen besteht, die Selenka mit dem Namen
Tréger belegt (Fig. 89—43).

Die FErscheinungen, welche wir in diesem Kapitel be-
schrieben haben, werden nicht von allen Forschern im nim-
lichen Lichte betrachtet. Ganz besonders besteht ein be-
deutender Unterschied zwischen den Auffassungen, welche
Strahl in seinen ausgedchnten Untersuchungen (‘89— '02)
sowie in dem Kapitel iiber Siugetierplazentation in Hert-
wigs Handbuch vertritt, und den meinigen. Er ist geneigt, dem
Anteil, welches miitterliches Gewebe beim Aufbau der reifen
Plazenta spielt, eine viel hohere Bedeutung beizulegen. Viele
der trophoblastischen Wucherungen, die ich in diesem Kapitel
beschrieben habe, werden von ihm als miitterlichen Ursprungs
aufgefafst. Es hat jedoch der letzte Forscher, der dieses
Thema griindlich durchforscht und eine sehr klare Ausein-
andersetzung seiner Resultate publiziert hat, nimlich Schoen-
feld ('03), sich meinen Ansichten angeschlossen (L. ¢. p. 814)
und sich mit denjenigen Strahls und Bonnets ('97, '01) nicht
einverstanden erkldrt. Letzterer, obgleich auch er den Iund
studiert hat, wie es ebenfalls Schoenfeld tat, hat wahrschein-
lich dic Moglichkeit ausschliefien wollen (,Je fait pouvant
paraitre bizarre® wie Schoenfeld sagt), daBl ¢s ein gemischtes
Plasmodium geben kénne, worin sowohl fotale als miitter-
liche Elemente gemischt vertreten sind. Ein solches Plas-
modium wurde von mir bei Tarsius (99, Fig. 86—88) und
Tupaja (99, Fig, 48--50, 74) beschrieben; von Schoenfeld beim
Hund vorgefunden (I. ¢., Taf 24, Fig. 6) und setzte letzteren
Forscher in den Stand, dic wahre Natur der Raubticrplazenta

ans Licht zu bringen, fir deren Erklirung Duval (94, '95)




und Strahl (90a, '94) entgegengesetzte Ansichten ver-
traten,

Ich darf noch hinzufiigen, dald Schoenfelds Resultate,
welche mit den meinigen bei Insektivoren und Primaten iiber-
einstimmen (sowie auch jene fiir das cbenfalls von Schoen-
feld untersuchte Kaninchen), den Weg anzubahnen scheinen
fiir eine Untersuchungsrichtung, welche uns zu einem besseren
Verstindnis der Plazentation jencr Ungulaten und Lemuren
tithren wird, bel welchen wir, wie oben erwihnt wurde, ge-
neigt sein mdchten, die Anwesenheit irgend einer Plazenta zu
leugnen, und welche ich dennoch aus verschiedenen Griinden
nicht als primitiv in Bezug auf ihre Plazentation betrachten
mochte, Die sogenannte diffuse Plazenta wurde von Strahl
und von den dilteren Autoren als der unumgingliche und
natiirliche Ausgangspunkt betrachtet, von welchem die kom-
plizierteren und spezialisierten Plazentarsysteme hergeleitet
werden sollten. Idierin irrten sie. Die Anwesenheit dieser
diffusen Plazentation in solchen Ordnungen wie Lemuren, Ceta-
ceen, Edentaten und Ungulaten, welche anatomizsch so weit aus-
cinander gchen, sowie auch ihre Abwesenhcit bei den plazenta-
besitzenden Didelphia, sind Tatsachen, die uns davon zuriick-
halten sollten, die diffuse Plazenta als archaisch zu be-
trachten, und welche uns ermutigen sollten, uns die Frage
vorzulegen, ob wir hier nicht mit degencrativen oder sekundiir
vereinfachten Erscheinungen zu tun hitten, ¢benso wie dic om-
phaloide Plazentation des Dasyurus wohl eine sckundire Ver-
einfachung von Einrichtungen, wie wir sie bei Perameles finden,
scin mag.

Um dies noch nidher auseinanderzusetzen, mochte ich
zuriickgehen auf Schocenfelds letzten Beitrag zu dieser
Frage. In seiner vergleichenden Zusammenfassung der Tat-
sachen, wie er sie fiir Kaninchen und Hund!) wahrgenommen
hat, schreibt er (03, p. 8138):

"} Dasselbe kommt nach meinen eigenen Irfahrungen vor bei Zrinacens, Tarsius,

Tupaja, Scinrs, Sorex (nach eciner zeitweiligen Wucherung des miitterlichen Epitheliums,
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nswenn man die Resultate, zu welchen man bei diesen
beiden Sidugetieren gekommen ist, vergleicht, so fallen
zahlreiche Ahnlichkeiten in der Entwicklung ihrer . Pla-
zenta auf,

Zunichst hebe ich die ganz passive Rolle hervor, welche
das Epithelium des Uterus sowohl als dic Uterindriisen
spielen. Diese Elemente gehen Dbei Kaninchen und Hunden
zu Grunde; sie zerfallen in Zellreste, welche heim Kaninchen
durch das Plasmodium resorbiert werden : aber in noch
hherem Mafle durch die miitterlichen Leukozyten und durch
Dezidualelemente (Glykogenzellen), welche ihrerseits auch
wieder degenerieren und vom fotalen Plasmodium resorbiert
werden.  Beim Hund werden die Reste der Driisenzellen
entweder durch das fotale Plasmodium oder durch die Ekto-
blastzellen der | Plagues terminales“ resorbiert.

Ein zweiter gemeinschaftlicher Punkt betrifft die wichtige
Rolle, welche vom fotalen Plasmodium in den beiden Fillen
gespielt wird. Durch seine Anwesenheit ruft es die Vernichtung
des Epitheliums und der Driisen hervor: sowohl beim Hund
wie beim Kaninchen dringt es in das deziduale gefifihaltige
Bindegewebe hinein und erreicht die miitterlichen Gefifle,
welche es von ihren (dezidualen) Adventivzellen abtrennt.

Wenn aber schon bei diesen beiden Tieren die Anwesen-
heit des Eies in der Uterushohle in gewissem Sinne eine Re-
aktion des dezidual gewordenen Bindegewches  hervorruft,
welches sich durch eine aktive Wucherung ihrer Elemente
dufiert, so ist ein hochwichtiger Unterschied zu konstaticren
in der Entwicklung der Dezidualzellen bei den heiden Arten.
Beim Kaninchen gehen letztere tiberall, wo sie mit dem {Stalen
Gewebe, speziell mit dem Plasmodium, in Bertithrung treten,
zu Grunde; beim Hunde hingegen werden die Bindegewebs-

zellen nicht verniclhtet. sie treten in das Plasmodium hinein -

welches somit den phagosytischen Trophoblastzellen eine umfangreichere Nahrung
bietet; s. Mubrecht ‘o4, p. 494, Fig. 74), Talpa, Gulecpithecus, Vespertilio, Allen
und Mensch,




verschmelzen mit ithm, um ein gemischtes Plasmodium hervor-
zurufen. Die Bindegewcbszellen der Kaninchen unterliegen
in dem Kampf mit den sich aufdringenden fiitalen Elementen:
bei der Hiindin hingegen leisten sie mehr Widerstand und ver-
schmelzen mit denselben, Dasselbe gilt fiir das Endothelium
der Blutgefifie; beim Kaninchen verschwindet es, bei der
Hiindin Dbleibt es forthestehen.

Das plazentare Ektoblast (Hubrechts Trophoblast) diffe-
renziert sich in einen Cytotrophoblast und in einen Plasmodi-
trophoblast; der Plasmoditrophoblast verklebt zunichst mit
dem uterinen Epithelialsyncytium und bewirkt das Verschwin-
den, das Vernichten des letzteren. Sodann dringt der Plas-
moditrophoblast in das modifizierte deziduale Uterusbinde-
gewebe, welches in der Hubrecht'schen Terminologie als

Trophospongia bezeichnet wird.

Wihrend der Plasmoditrophoblast sich in die Tropho-
spongia einfrifit, geht dies beim Kaninchen unter Vernichtung ‘
des letzteren, bei der Hindin unter Bildung einer Genossen- |
schaft, eines gemischten Plasmodiums (Plasmode mixte), vor
sich.*

Ich habe diesem langen Zitat hier einen Platz gegcben,
well es cine so klare Zusammenfassuny darstellt, wie die Tat-
sachen denjenigen vorkommen, die sich ungerne Strahls
Amnsichten anschlieffen méchten. Auch erlaubt es uns., die
anderen Insektivoren und Nagetiere mit dem Kaninchen zu-

sammenzustellen; wihrend die Camivora, welche aufier dem

Hunde Dbis jetzt sorgfiltic untersucht worden sind (Katze,
Frettchen, Fuchs), sowie wahrscheinlich auch die Fledermiuse

(Fig. 182) alle zur zweiten Kategorie gehtiren. Wenn wir uns

nun erinnern, mit wieviel zahlreichen Vergleichungspunkten die
Paldontologen uns bekannt gemacht haben zwischen frithen
Raubtieren (wie es die Creodonta waren) und frithen Ungu- |
laten (wie die Condylarthra), dann werden wir veranlafit, uns |

die Frage vorzulegen, ob auch in Bezug auf die Einrichtungen ‘

threr Plazentation dic Merkmale, welche die noch Iebenden
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Vertreter dieser Ordnungen kennzeichnen, eine Neigung zeigen,
zu einander hiniiberzufithren.?)

Einen schwer wiegenden Crund, welcher dicse Ansicht
unterstlitzt, finden wir in Asshetons Untersuchungen iiber die
Plazentation des Hyroz (Fig. 170). Wir haben hier ein Sduge-
tier, welches in vielen Hinsichten archaische Charaktere auf-
weist und welches von verschiedenen Untersuchern nicht weit
von den Nagetieren
(Procaviidae), von den
Elefanten und von
den Ungulaten ge-
stellt  worden  ist.
Nebenbei  steht  es,
was seine frithesten
plazentalen Einrich-
tungen betrifft, nicht
weit vom Menschen,
denanthropomorphen
Affen und dem Igel;
Sdugetiertypen, wel-

che wir gencigt sind,
1 il b Fig. 170. Querschnitt durch Ulerus und Fétus des
als primitiv - zu €- Hyrax. m Museularis; g Uterindriise; e, mee miitter-
trachten. Die Tat- luiche Lftcrusariericr{ und -venen: & Trophoblast mit
Blutlacuncn um die Allunloiszotten herum; ¢/e ento-
sache? dafs die mo- dermale Bekleidung der Allantois; £ Embryo; am
- ] Amnicn; we Nabelblage.
derne Palidontologie

(8. Weber 04, p. 715) Verwandischaft anzuerkennen vermag
zwischen Hyrax und den fossilen Condylarthra (Menicoth eridac)

1) Cretaceisehe trituberkulire Creodonten werden als die Stammformen betrachtet

(sishe Weber ‘o4, p. 586) sowohl von Condylarthira wie von anderen Ungulaten-
familien, und ich vermute, daff wihrend disser Evolution die frithe Plazentareinrichtung
einc Vereinfachung erlitten hat, welche so graduell und natirlich von den Finrichtungenp
wie wir sie bei lebenden Raubtieren kennen, zu den sogemannten diffus-plazentalen,
aber in der Tat aplazentalen hintberleiten, wie wir sie bei den Ungulaten im allge-
meinen antreffen,

Parallele Erscheinungen einer plazentaren Vereinfachung traten auch noch in
zwei anderen groflen Zweigen monodelpher Siugelicre auf; wahrscheinlich jedach in
einer viel [riiheren Periode, Sie fihren einerseits zu der sogenannten diffusen Plazen-
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und sogar (,,in einer entlegenen Wurzel*) mit den siidamerika-
nischen fossilen Toxodontia, bringt dic Bedeutung der Huyrix-
Plazentation noch mehr in den Vordergrund.

Zu gleicher Zeit soll darauf geachtet werden, dafy die
lebenden Ungulaten bedeutend weiter entfernt stehen, soweit es
ihre Spezialisierung betrifft, von den Condylarthra, als es die
lchenden Carnivoren von den Creodonten tun. Dies liefert
uns selbstverstindlich eine a priori Wahrscheinlichkeit, daf3
die Carnivoren bis jetzt sich weniger weit von der urspring-
lichen Einrichtung entfernt haben, wie es die Ungulaten taten.

Und mit dieser a priori Schufifolgerung vor Augen werden
wir jetzt die Tatsachen genauer betrachten:

d) Andere Insektivorcn, Ungulaten, Edentaten
und Lemuren. Bei alien Insektivoren, welche auch in einer
entfernten Verwandtschaft zu den Creodonten und Camivoren

stehen, aber i vieler Hinsicht primitiver sind als dic letzt-

genannten, finden wir ein Sachverhiltnis, wobei die zerstorenden
Eigenschaften des Trophoblastes noch weit mehr in Wirkung
treten als bei den Camivoren, wihrend bei den  Primaten |
(Tarsius, Mensch, Affe) diese zerstdrende Eigenschaft mit ganz
ungeschwichter Energie vorherrscht. Betrachten wir dasj enige,

was Schoenfeld oben so klar fiir den Hund schildert. als

einen abgelnde:ten, weniger heftig eingreifenden Vorgang (der
urspriinglich sich von ersterem ableitet, aber in welchem das
Endothelium der miitterlichen Kapillaren vom destruktiven
phagozytischen Trophoblast geschont wird, wihrend gewisse |

andere mitterliche Elemente des Syncytiums auch noch im

tation der Lemuriden, andererseits xu  jener bei dfends (unter den I'holidota).
Ebentalls scheinen Cetacea, Proboscidea, Sirenia Beispiele einer Plazentation zu lietern,
wilche sich wie diejenige der Carnivers (resp. frithen Creodonta) auf dem Wege der
Vereinfachung befinden. Ich nehme an, daff es sehr wahischeinlich ist, dafi dic Stamm-
formen aller dieser Ordnungen mit Bezug auf ihre Plazentation viel mehr Abnlichkeit
besaflen il den jetzigen Insektivoren und Primaten, daf aber ihre bedeutende Zu-
nabhme an Gréfe pgiinstige Umstinde darbot fir eine Vergréflerung ihrer plazentulen
Oberfiiche, welche mit Vereinfachung kombiniert war, wie dics bei Ungulaten xundd

Lemuren noch mehr ins Auge fillt.
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Stande sind, mit dem Trophoblast in V crbindung zu bleiben,
ohne zu Grunde zu gehen), so konnen wir uns diesen Prozefy
noch weiter beschriinkt denken. Dann wiirden wir infolge
der Zerstérung des miitterlichen Epitheliums durch die Tropho-
blastwirkung uns z. B. eine lokale oder allgcmeine Entbloflung
der wmiitterlichen Schleimhaut denken kinnen, aber es wiirden
die Reaktionen der Trophospongia in das subepitheliale miitter-
liche Gewebe aul ein Minimum zurlickgegangen sein kinnen,
z. B. zu dem Hervorbringen gewisser, gut erkennbarer, dezi-
dualer Elemente, welche der entbléfiten Oberfliiche zuwandern
mochten und eventuell mit den anklebenden Trophoblastzellen
verschmelzen oder durch sie hindurch wandern konnten,
Die miitterlichen Kapillaren wiirden dann auch nicht ange-
fressen worden sein und hatten ihr Endothclium behalten
konnen. Folglich wiire dic W echselwirkung zwischen miitter-
lichem und embryonalem Blut etwas weniger direkt, aber dicse
weniger aktive Wechsclwirkung wire dadurch zum Teil ins
(zleichgewicht gebracht, dafi sie {iber eincr so bedeutend ver-
grofserten Oberflache stattfinde, infolge des ebenzo bedeuten-
den Wachstums der Keimblase. Wenn wir nun den vor kurzem
erschienenen Aufsatz von Cira Barbieri (06) iber die
Plazentation von Tragulus meminne nachschlagen, so finden wir
da Verhdltnisse heschrichen, welche sich an die oben hervor-
gehobenen eng anschlieflen. namlich eine enthlifite Mucosa;
eincn aktiven Trophoblast, dessen gefaBhaltige Zotten von ent-
blofiten Krypten umschlossen sind; miitterliche deziduale Ele-
mente, die von der Mucosa in den Trophoblast einwandern
und somit eine Verbindung miitterlicher und embryonaler Ele-
mente hervorbringen: ebenso wie es bei der Hiindin der Fall
war, jedoch micht lokalisiert, sondern voriibergehend.

Die Tatsache, dafl die Oberfliche,  iiber welche eine
Wechselwirkung zwischen der Tragulus-Mutter und ihrem Fotus
stattfindet, eine viel ausgedchntere ist wie beim Hund und

noch viel umfangreicher, wie in irgend einem Insektivor, soll

auch nicht unbecachtet gelassen werden., DBesonders wenn wir




daran denken, daf} andere Tragulus-Arten, welche von Selenka
('91) und Strahl ('05) untersucht wurden, noch wieder eine
weltere Abschwédchung der trophoblastischen Aktivitit aufl-
weisen, weil in diesen das miitterliche Epithel in den Krypten
nicht verschwindet. Miitterliches und cmbryonales Blut ist
in diesen Fidllen vollends durch zwei epitheliale Schichten
getrennt, und cin Ubergang von dezidualen Elementen durch
den Trophoblast wurde nicht beobachtet. Es besteht sclbstver-
stindlich nicht die geringste Schwierigkeit, von letzteren Stadien
ganz allmihlich

zu diesen iiberzu-
gehen, welche wir
bei den Wieder-
kduern sowie bei
solchen Ungulaten,
wie Schwein und
Pferd, finden. Und
gerade die letz-

teren sind immer

betrachtet worden

wll als die Prototypen
L:lg 171 Dée gedffnete Kcimb}ase von 'T.":.’.:.;'zz[zt.le', W(Elcht! der diffusen  Pla-
die kleine Nabelblase zz cnthilt, Das Amnion ist mit e,
die eben hervorsprossende Allanteis mit «Z/ angedeutet; zenta.
d¢ Diplotrophoblast {nach Selenka 'gr), -
Nehmen  wir
cincn Moment an, dafy dies die wahre phylogenetische Ent-
wicklung der Einrichtung der sogenanmten ,,Plazenta* der
Ungulata gewcsen ist — welche somit in Wirklichkeit cin
gsekundidr vercinfachter Prozefd wire, wobei die Titigkeit des
Trophoblastes bedeutend herabgesetzt war —, so wirde es
uns nicht schwer sein zu begreifen, dafl &dhnliche Verein-
fachung und Funktionswechsel bei anderen Siugetierordnungen
hiitten eintreten konnen und dort zu parallelen Resultaten ge-
fithrt hitten. In diesem Lichte diirfen wir gewisse Edentaten
(Munis)sowie die Lemuriden betrachten, obschon unsere tatsich-

liche Bekanntschaft mit ersterwdhnten noch eine sehr dirftige ist.
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Wir wissen, dafl Dbei Myrmecophage und Dasypus eine
scheibenférmige mikrallantoide Plazenta vorkommt; dafl bei

Orycteropus capensis die Plazenta zonar ist (obschon nur noch
sehr ungentigend bekannt), dafy sie bei den Faultiercn einen
mehr cotyledonédren Charakter hat, withrend Max Webers
mehr rezente Wahrnehmungen an Manis (91) 172
eine Plazentation ans Licht brachte, welche
den vereinfachten Ungulaten sehr dhnlich sicht;
indem aber dazu sehr deutliche Uberreste einer
trophoblastischen Wucherung sich wahrnehmen
liefen (Fig. 172). Eine bedeutende Wucherung
der Uterusschleimhaut, wie sie auch von
Weber fir Manis abgebildet wird, weist auf
die Wahrscheinlichkeit einer Abstammung
(unter Vereinfachung) von Stammformen mit
komplizierteren Einrichtungen hin. Die heikle
Irage, ob letztere Wucherung in der Tat

mitterlicher oder — wic ez fiir andere Ord-

nungen in dhnlichen Fillen bewiesen wurde -
Drer Trophoblast van

— trophoblastischer Natur sei, wire dann zu- Mens wit lokalen
Wucherungen (nach

erst zu losen. Weber. o).
Jedentalls sollten fiir die soge-
nannten Edentaten ausfiihrlichere
Untersuchungen — und zwar alle le-
benden Gattungen betreffend — voran-
gehen,um uns zu zeigen, ob wirin einer
Vereinfachung in der Richtung der
sogenannten diffusen Plazentation die

wahre Losung vieler uns hier be-
gegnender Fragen zu suchen haben, Fig. 173. Der alluntoide Diplo-
_‘ trophoblast von Nycticebus, ge-
Es soll daran gedacht werden, dafl sfnet.  Nach Eatfernung der
_— el lirelie Veraleisl 5 linken Wand und des Fitus (nach
rgend eine direkte Vergleichung von  goprecnt und Keibel ‘o).
Dasypus einerseits und Manis anderer-

seits vielleicht ebenso irrefithrend sein konnte als solche zwischen

Primaten und Lemuren; eben weil auch aus paldontologischen




Griinden die alte Ordnung der Edentaten im Begriff ist,

zwel oder drei mehr unabhingige Ordnungen aufgeldst zu

Fig. 174. Nyeliccbus fardigradus. Querschnitt der Uleruswand 2w mit wabiger
Inneniliiche, gegen welche die Keimblase mit ihren trophoblastischen, gefililiihrenden
ZLotten palit.  «/l.d Allantoisgewebe mit gu- und abfiihrendem Gefifdurchselnitl {nuch

Fig. 175, Embryo von Chiramys
madagascariensss, welcher noch
grofitenteils vom allanloiden Th-
plotrophoblast umhillt ist und
genau diesclben plazentalen Ein-
richtungen zeigt wic andere Le-
Tren (Nyctivebus, G G(."ﬁfl.l;"(.‘{j i
Originalexemplar im Britischen
Muszenm.

Hubreehtl ‘g4 B),

werden. wovon die eine die Nomar-
thra enthdlt (durch Weber ['04] wic-
der in dic zwei Ordnungen der Pholi-
dota und Tubulidentata unterverteilt).
die anderc die Xenarthra,

Und jetzt in dritter Linie die
Lemuren. Ihre sogenannte diffuse
Plazenta, welche ich vor vierzehn
Jahren abbildete ("94 b, Tig. 31, 39,
40), ist hier in Fig. 173 und 174 dar-
gestellt.  Seitdem ist sie von Strahl
bearbeitet worden ('99) und bietet
mehrere Punkte, wodurch sie wvon
jener der Ungulaten unterschieden
ist. So z. B. die Anwesenheit von
Kapselrdumen (Fig. 174), welche von
Strahl in seinem Beitrag zu Hert-
wigs Handbuch besprochen worden
sind. Chiromys (Fig. 175) hat dieselbe

Einrichtung. Gegenwirtic  kéinnen

wir die Zwischenstadien noch nicht andeuten, durch welche die

Vereinfachung einer Plazenta des Insektivoren- oder Primaten-




typus bis hinunter zu derjenigen des Lemurentypus hindurch-
gegangen sein mogen, und wir konnen mit Bestimmtheit sagen,
dafl dieses Geheimnis durch sehr alte — wahrscheinlich meso-
zoische — Sdugetiere mit ins Grab genommen ist. Aber ich
hoffe, dafy all die oben angefiihrten Betrachtungen dazu bei-
getragen haben mogen, ein- fiir allemal jeden Versuch, noch
weiter Lemuriden und Ungulaten in eine Linie zu bringen und
zwar diejenige der diffusen Plazentation scheitern zu lasser,
Wir sind auf keinen Fall berechtigt, die so unendlich viel
mehr verwickelten und vervollkommneten Plazentareinriche

tungen der Primaten und Insektivoren aus ihr abzuleiten.

3. Didelphia placentalia.

Wir miissen uns jetzt einmal genauer liberlegen, welche
Stelle den  plazentalen Didelphiern in dieser Betrachtungs-
weise zukommt,

Auch ohne alle Einzelheiten, welche die vergleichende Ana-
tomie uns bietet, hier noch einmal zu wiederholen, dirfen wir
behaupten, dafy die Marsupialia, welche jetzt auf Australien und
Amerika beschrankt sind (jedoch in der Tertidrperiode auch in
Europa verbreitet waren), als ein friiher Seitenzwelg des Sduge-
ticrstammes betrachtet werden sollen, welcher in seiner letzten
Heimat sehr zahlreiche Anpassungen an Nahr ung und Umgebung
erlitten hat. Sie sind gekennzeichnet durch cigentiimliche Merk-
male sowohl osteologischer als odontologischer Art; aber noch
mehr durch den schr eigentiimlichen physiologischen Vorgang
der so dufderst kurzen Schwangerschaft und der sehr frithen Ge-
burt. lhr folgt eine verlingerte Periode passiver Anheftung an
der miitterlichen Zitze, und zwar gewohnlich innerhalb eines
Brutbeutels.

Neben einigen wenigen Details, welche uns Owen u. a,
Uber ihre Entwicklung verschafften, ist unsere Kenntnis fiber
ihre Ontogenese neuerlich in erster Linie von Selenka ge-
fordert worden ('87) sowie von Hill (97). Und die Unter-
suchungen des letzteren, auf welche wir uns oben bereits

Hubrecht, Fmbryologie, 11
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mehr als einmal bczogen, haben die alte Auffassung zer-
stirt, dafl es sich hier um eine spezialisierte Saugetiergruppe
handelt, welche zwischen den Ornithodelphia und den Mono-
delphia ihren Platz findet. Sie haben hochwichtige Tatsachen
ans Licht gefordert, aus welchen wir ableiten miissen, daf
diese Tiere — bevor noch abweichende Modifikationen eintraten,
wic ¢s geschah, wenn das Wachstum des Fotus z. T. vom Uterus
ins Marsupium versetzt wurde — in niherer Verwandtschaft zu
den Monodelphiern gestanden haben als jetzt. Die meisten haben
jetzt wihrend der kurzen Schwangerschaftsperiode eine wohl-
entwickelte Area vasculosa auf der Nabclblase, welche —- dank
einer ganz enormen Entwicklung des Proamnions (Fig. 164) —
schr ausgicbig dazu beitragen kann als ecin Hilfsmittel osmo-
tischer Wechselwirkung zwischen fitalem und miitterlichem
Blute, soweit letzteres in hohen Falten der miitterlichen Schleim-
haut zirkuliert, zu dienen. Daneben besitzen die meisten eine
Allantois, welche in einer Einstiilpung der Nabelblasc ver-
borgen liegt und in keiner Weise zur Oberfliche aufsteigt,
um sich an nutritorischen Vorgingen zu beteiligen,

Die Untersuchungen von Hill an Perameles und Dasyurus
(97, '00) sowie dasjenige, was Caldwell ('87) vor wielen
Jahren bei Phascolarctos wahrgenommen hat, zeigen uns, dafy
diese Passivitit der Allantois, sowie ihre unwirksame und ver-
borgene Lagerung nicht die allpemeine Regel Dbilden.

Bei der Gattung Perameles beteiligt sich dic Allantois an
isch dem.

einer sehr intensiven Plazentation, welche histolo

&
was wir bei den Monodelphiern beobachten entspricht. Bei
Phascolaretos konstatieren wir einen ersten Schritt in degene-
rativer Richtung, indem die Allantois noch an einer kreisfor-
migen Stelle die Aufienwand der Keimblase Dberiihrt, ohne in
irgend eine Gefaflverbindung mit der Mutter zu tretem.

Wir miissen jetzt die allerfrithesten Erscheinungen. welche
Hill fur seine Peraneles-Keimblase beschreibt, etwas niher he-
trachten; besonders insoweit es dic Trophoblastwucherung betrifft.

Hill kommt zu der SchlufSfolgerung ('97) — und Strahl




— 163 —

(06, p. 277) ist ihm darin vollends gefolgt —, dafl an der
Stelle, wo bei Perameles die Allantois sich an der plazentaren
Verwachsung beteiligt, der Trophoblast (welcher sich in cinem

frihen Stadium [Fig. 176] geniigend scharf gegen daz aus

176 all

Fig, 176 u. 1377,
Zwrel Schaitte durch sukzessive Phasen
der Ferameles-Plazentation, ali Al-
lantoisgefafle; # Trophoblasty o
Trophospongia (nach TTill ‘gy).

3 SR e L

T 6z,

dem miitterlichen Epithelium entsprungene trophospongiale
Syneytium abhebt) spiter ganz verschwindet. Und zwar ver-
muthch durch Phagozytosis seitens des miitterlichen Syncy-
tiums (I%ig. 177), vermittelst welcher das miitterliche Blut nun
in sehr enge Berithrung gebracht wird mit dem embryonalen
Blute, welehes in den Allantoisgefifien zirkuliert.

Nun ist diese Erscheinung, welche — wie sogar Strahl
zugibt — ein Unikum unter den Sidugeticren wire, nichts
weniger als definitiv festgestellt in Hills Aufsatz. In vielen
seiner Figuren, die nicht von Strahl kopiert worden sind und
welche wir betrachten diirfen als Ubergangsstadien zwischen
cdessen Fig. 149 und 150. sehen wir, dafy die Trophoblastzellen

10k
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der Tig. 149 sich umindern in grofiere zellige Elemente
(unsere Fig. 176), welche, anstati vom miitterlichen Syncytium
angcgriffen und resorbiert zu werden, in dieses hineindringen
und sich damit vermischen in einer Weise, die sehr genau
ibereinstimmt mit dem, was Schoenfeld so gut fiir den Hund
beschrieben hat. Ich zweifle nicht, dafi auch Perameles als
ein gutes Beispiel eincs doppelten, eines gemischten Syncytiums
gelten darf; wobei miitterliche und fotale ( trophoblastische)
Elemente nchen einander forthbestehen. Das Endothelium der
miitterlichen Gefifle wird auch in diesem Falle weder ange-
griffen noch vernichtet. Somit knnen wir auf dem Hohepunkt
der Perameles-Plazenta (Fig. 177) deutlich die Anwesenheit
trophoblastischer Elemente konstatieren und zwar in voller
Aktivitit, welche an anderer Stelle dermafien mit den miitter-
lichen synecytialen Zellen durcheinander gemischt vorkommen,
dall sie Veranlassung gegcben haben zu Strahls irmger
Folgerung, dafl der Trophoblast verschwinde. 1y Der Name
Semiplacenta avillosa, mit welcher Strahl diese Einrichtung
bezeichnet hat, mufy aufoegeben werden. Die Perameles-Pla-
weil diinnere — Plazen-

zenta darf als eine etwas emfachere
tarférm als jene der Raubtiere betrachtet werden, an welche
sie jedoch sich am nichsten anschlieffen mochte. Bei den
Inscktivoren liefert uns Serexz cin Beispiel (Hubrecht 94 a,
Fig. 74) einer noch ausgedehntercn Wucherung des miitter-
lichen Uterusepithels (vorangehend an die allantoide Verklebung
der Keimblase) wie es sogar Perameles tut. Jedenfalls sollte
die Plazentation von Perameles, welche durch eine so intime
Verschmelzung ftaler und miitterlicher Elemente charakterisiert
ist, niemals mit den Plazentationsformen zusammengebracht
werden, welche entweder von vornherein primitiv sind (solche
Formen sind uns bis jetzt unbekannt geblieben) oder sekunddr

vereinfacht sind (Ungulaten, Lemuren, Cetaccen usw.).

1) Ich bin Prof.ITill zu besonderem Danke verpfiichtet, dafi er mir einige seiner Original-
priparate verschiedener Stadien der Perameles-Plazenta freundlichst zugeschickt hat, an

welchen ich im Stande war, die hier formulierte entgegengesetzte Meinung zu verifizieren.




Kapitel V.
Verschiedenes tiber Plazentation.

1. Embryonale (trophoblastische) und miitterliche
(trophospongiale) Vorbereitungen.

Im vorigen Kapitel baben wir die Sdugetierkeimblase in
thren verschiedenen Versuchen, gegen die miitterliche Schleim-
haut festgeheftet zu bleiben, verfolgt; und wir haben ge-
sehen, day ein Teil der Trophoblastzellen oder — in einigen
Ausnahmefillen — sie alle zusammen diese Verklebung durch
eigentimliche Abéanderungen zu Stande Dbringen. Einmal
finden wir die Keimblase angeheftet, entweder mittels ihrer
dem Embryonalschilde gegeniiberlicgenden Tliche (1'arsius)
oder mittels des Oberflichenteiles, welcher dem Embryonal-
schilde am néchsten liegt (Kaninchen, Fledermaus, Maulwurl,
Perameles unter den Didelphia) oder vermittelst beider (katar-
rhine Affen). Oder aber es kann die Keimblase sich an-
heften mittels einer gfirtelférmigen oder ringformigen Zone,
und dic Achse dieses Ringes kann secnkrecht auf dem Fm-
bryonalschilde und unter diesem licgen (Sorex), oder sie kann
diesem Schilde parallel gelagert sein (Carnivora), oder endlich
es kann cin doppeltes Kissen wuchermnden Trophoblastes vor-
handen sein, nicht wic bei den katarrhinen Affen tiber und
unter dem sich entwickelnden Embryo. sondern rechts und
links davon (Tupaja). Dann wieder kann die Keimblase ganz
eingeschlossen sein in miitterliches Gewebe, und die tropho-
blastische Wirksamkeit kann sich sodann rund herum hemerk-

bar machen (Igel, Mensch und Anthropoiden, viele Nager);
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oder die Anheftung der Kcimhlase kann eine so oberflachliche
sein, dafd die trophoblastischen Wucherungen (Fig. 163) wieder
anderen Funktionen als solchen der Anheftung dienen (Opossumn).
Endlich wird in gewissen Fillen gar keine trophoblastische
Wucherung konstatiert (vicle Lemuriden. Schwein, Pferd).

Jedenfalls ist die embryonale trophoblastische Anheftung
des Embryos ctwas ganz anderes als die Festheftung vermittelst
emer Plazenta, ohschon die definitive Plazenta in allen Fillen
sich nur da anheftet, wo eine trophoblastische Wucherung den
Weg gebahnt hat: aber sicher nicht an allen Stellen, wo
eine solche Wucherung vorangegangen ist. Gewisse dieser
Regionen dienen dazu, wie wir beim Jgel sahien und wie es
auch fiir andere Sdugeticre gilt. cine omphaloide Plazentation
hervorzurufen, andere kommen nie in direkte Berithrung mit
irgend einer embryonalen Gefifizone.

Dicjenige Stelle der trophoblastischen Wucherung, welche
zur Bildung der definitiven Plazenta mitwirkt, konnen wir mit
dem Duval’schen Namen Ektoplazenta bezeichnen, so dafd es
bei katarrhinen Affen und bei Tupaja cine doppelte Ekto-
plazenta gibt, wihrend wir beim Igel eine ringférmige ompha-
loide und eine scheiben- oder schiisselformige allantoide Ekto-
plazenta unterscheiden kénnen.

Die cigentliche Plazentation kommt erst dann zu Stande.
wenn diese Ektoplazenta — welche von cmbryonalen Gefifien
vaskularisiert wird und mit miitterlichem Blut (welches in Ge-
taften oder lakuniren Rdumen zirkuliert) durchtrinkt ist — in
so innige Verschmelzung und Verwachsung mit miitterlicher
Trophospongialwucherung getreten ist, dall die beiden Ge-
webe sich nicht Idnger unterscheiden lassen; viel weniger noch
voneinander zu trennen sind. Somit ist es begreiflich. dafy
man die Existenz einer etwaigen ,diffusen Plazenta® einfach
leugnet. Miitterliche und embryonale Gewehe sind in diesem
letzteren Fall so vallstindig frei und voneinander unabhingig,
dals sie sich bet der Geburt chenso leicht voneinander los-

ltiisen, wie es ein Finger aus ecinem Handschuh tut. Da kann
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also unmiglich von eciner Plazenta die Rede sein. Denn es
ist eben Verschmeclzung von embryonalem mit miitierlichem
Gewebe davon eine conditio sine qua non. Wir miissen
somit von ciner Plazenta reden bei gewissen Didelphia (Pera-
meles) und sie gewissen Monodelphiern absprechen {Eguus, Sus,
Nycticebus, Galago u. a.). Da Versuche, systematische Grup-
pierungen auf plazentalen Charakteren aufzubauen, bis jetzt
nie zu gutem Resultate gefithrt haben, kann nichts gegen diese
etwas radikale Anderung in unseren Auffassungen geltend ge-
macht werden.

Um somit die endgiiltive Zusammensetzung der Plazenta
zu verstehen, gentigt es nicht, bekannt zu sein mit den sehr
verschiedenen Verdnderungen in dem Trophoblast, welche
vorangehen; sondern e¢s ist ebenso notwendig, die zahl-
reichen Modifikationen und Wucherungen recht genau zu
studieren, welche in der miitterlichen Schleimhaut stattfinden,
als Vorbereitung zu ihrer Verschmelzung mit gewissen Re-
gionen des embryonalen '[rophoblastes. Es wiirde den Um-
fang dicser Abhandlung tiberschreiten, wenn ich alle diese
zahlreichen Variationen beschreiben wollte. Ich werde nur
einige wenige Beispiele auswihlen, um dic bedeutende
Variationsweite hervorzuheben, welche diese Reihe miitterlicher,
dem Zusammenflieffen mit den semiparasitischen Trophoblast-
geweben vorbereitender Einrichtungen bei verschiedenen Siuge-
tiergattungen besitzen.

Jedoch mochte ich, bevor ich auf diese Details eingehe,
cine Verallgemeinerung formulieren, welche bei einer engeren
Vergleichung aller der in diesem Gebiete wahrgenommenen
Tatsachen uns notwendig erscheint. Diese Tatsachen haben
namlich festgestellt, dal die Quintessenz der verschicdenen
Verdnderungen, welche in den miitterlichen Geweben aultreten,
sich folgendermafien zusammenfassen lifit:

a) Degeneration und Zugrundegehen — frither oder spater -—
des Uterusepithels und der Uterindriisen in der Gegend der

spdteren Dlazenta; b) Zunahme der Gefillzufuhr in dieser
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Gegend; c) histologische Modifikationen, welche denjenigen
des Trophoblastes ungemein Zhnlich schen; folglich erlcichterte
Verschmelzung und Konkreszenz dieser beiden; d) Einrich-
tungen, wodurch das Extravasieren von Blut in anderen Rich-
tungen als diejenigen der Trophoblastlakunen erschwert oder
ganz unmoglich gemacht wird; e) in gewissen Fillen Hervor-
treten von hidmatopoietischen Eigenschalten, in welchem Fall
die so geformten Blutkdrperchen in das miitterliche Blut frei
werden, wie es auch diejenigen tun, welche von hiimatopoietischen
Prozessen in gewissen Trophoblastzellen hervorgebracht werden ;
f) Einrichtungen, durch welche, wenn einmal der regelmiifdige
Ubergang von miitterlichem Blute in dic trophoblastische
Ektoplazenta hinein im Gange ist, alle die vorbereitenden Vor-
ginge, so weit sie die Mutter betreffen, aufhéren. Die weitere
Ausarbeitung der Plazenta ist sodann ausschlie3lich eine Funk-
tion des Trophoblastes und der embryonalen Blutgefifie oder
vaskuldrer Allantoiszotten, welche allméhlich in dem Tropho-
blast cingcbettet oder davon umschlossen worden sind,

Kurz, wir diirfen sagen, dafl die gegenseitigen Verhiltnisse
miitterlicher Trophospongia und embryonalen Trophoblastes
solche sind, daf die mitterliche Trophospongia zu der Bildung
einer Hamorrhagie fithrt, und dafy die embryonale Ektoplazenta
(selbst eine Trophoblastwucherung) es fertig bringt, diese
Hémorrhagie vollstindig einzuschlieflen und sic grimdlichst
auszuntitzen. Es war Duval ('89, '92), welcher diese Ver-
gleichung zum orsten Mal gemacht hat.

a) Insektivora. Fir den Igel haben wir im vorigen
Kapitel einc ausfithrliche Beschreibung der Erscheinungen,
welche das Festheften der Keimblase begleiten, pegeben. Wir
werden hier cinige Tatsachen beztiglich der miitterlichen Vor-
bereitung fiir die plazentare Anheftung hervorheben.

Bereits auf Seite 143 beobachteten wir eine lokale Ver-
dickung mit medianer grubenférmiger Einsenkung, in welche
hinein die Keimblase verschwindet. Diese Anschwellungen

entstehen nach der Befruchtung; jedoch unabhingig von irgend




einem lokalen Reiz, welcher etwa von der Keimhlase ausgeiibt
wird. Denn mehr als einmal habe ich ein Praparat angetroften,
in welchem die Anschwellung vorhanden war: aber ohne eine

Keimblase zu enthalten. Eine andere Wahrnchmuno welche
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die relative Unabhingigkeit dieser Anschwellungen niher be-
statigt, ist die sehr konstante und regelmifiige Erscheinung
einer begrenzten Hiamorrhagie — wie sie an den Lippen dieser
Anschwellungen auftritt und von mir und Resink beschrichen
sind —, vermittelst welcher dic endgiiltige Schliefung und die
Vervollstindigung der Decidua reflexa hervorgebracht wird.
Aufierdem sind charakteristische Kennzeichen der hier beschrie-
benen trophospongialen Anschwellungen die folgenden: Sic
treten auf In der antimesometralen Hilfte der Schleimhaut und
sehen aus wie eine spherische Verdickung mit einer Einschnei-
dung an ihrer freien Oberfliche. Die Richtung dicses Fin-
schnittes ist der Achse des Uterushornes parallel, Ein Quer-
schmitt durch diesen longitudinalen Rinschnitt, dessen Lippen ver-
schmelzen, sobald die Decidua reflexa sich ausbildet, ist dar-
gestellt in Fig. 2, 3, und 37 meines Aufsatzes von '89. Die
Héhlung ist nicht zylindrisch (wie man vielleicht aus einem
cinzigen Schnitt ableiten wiirde) sondern schlitztérmig. )

Die Anschwellung selbst findet unbedingt statt in inter-
glanduliires, nicht epitheliales gefaBdfiihrendes Gewebe der
Schleimhaut.  Zahlreiche feine Kapillaren durchkreuzen dic
angeschwollenc Gegend, in welcher die Uterindriisen und ihr
Lumen schnell degenericren und verschwinden (s. Hubrecht
'89, Fig. 87 und 88), wobei ab und zu sogar die Driisenreste
(I ¢. TFig. 89) phagozytisch angefressen werden durch die

') Es wird sehr interessant scin zu erfahren, ob auch beim Menschen die
Schliefiung der Decidua capsularis in dersclben Weise zu Stande kommt, Bis jetzt
ist es noch nicht definitiv festgestellt, ahgleich sehr wahrscheinlich,

NE. Diese Anmerkung war bereits im Druck, als ich, wzhrend der Korrektur,
Keuntnis nchmen konnfe von Bryces und Teachers Schnittserien einer schr jungen
menschlichen Keimblase ('08), welche, noch mehr als es Peters Exemplar tat, die
Ahnlichkeit, welehe in dieser Hinsicht zwischen Mensch und Igel bestehl, begriinden.

Diese Ahnlichkeit wurde von mir in ciner friheren Publikation (’80) bereits vermutet.
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Titigkeit der Trophoblastzellen. Das Endothelium dieser
miitterlichen Capillaria ist. gewdhnlich angeschwollen: ihr Ge-
Offnetwerden  sowie das Heraustreten der Blutfliissickeit in
dic Trophoblastlacunen, nachdem dic Trophoblastzellen die
Kapillaren angefressen haben, wurde bereits oben beschrieben.
Ine Anschwellung vergréflert sich zusammmen mit der darin ent-
haltenen, sich ausdehnenden Keimblase. Derjenige Abschnitt,
welcher an der Bildung der Reflexa sich beteiligen wird, ist
der in das Uteruslumen vorspringende Teil; er wird diinner,
und seine Elemente ziehen sich in die Lidnge und werden
faserig, indem die Schwangerschaft weiter fortschreitet; schlief3-
lich wird er, zusammen mit dem ‘Irophoblast, eine diinne
Membran, welche bei der Geburt zerreifst.

Der iibrig bleibende schalenformige Teil der mitterlichen
Trophospongia beteiligt sich an diesen beiden aufeinander-
folgenden Wachstums- und Ausdehnungserscheinungen; da er
aber gegen die antimesometrale Wand der Schleimhant ange-
driickt liegt, nimmt er nicht an den Ereignissen teil, welche fiir
die Reflexa von Bedeutung sind; sondern bildet, was man wohl
bei der menschlichen Entwicklung die Decidua serotina genannt
hat. Er flacht sich mehr und mehr ab; der Trophoblast,
welcher dagegen geprefit ist, durchliuft eine Reihe von Ab-
dnderungen, welche ich an anderer Stelle (89, PL 26) be-
schrieben habe, und liefert schliefilich die Hauptmasse der
Plazenta, in welcher die Allantoiszotten ein verwickeltes Netz-
werk embryonaler Blutgetfiafse darstellen. Das Blut, welches
in letzteren enthalten ist, wird also vom miitterlichen Blute,
welches seit den allerfrithesten Stadien in den Maschen des
trophoblastischen Schwammgewebes zickuliert, umspiilt,

Die ausgewachsene scheibenformige Plazenta des Igels ist
somit fast ausschlicfflich ein Produkt embryonaler (tropho-
blastischer) Tiatigkeit. Sic hat sich allmihlich hervorgebildet
aus der urspriinglich dicken, sphirischen Trophollastheklei-
dung; genau vergleichbar mit der, welche wir heim Menschen

finden (Fig. 165), Wenn sie sich bei der Geburt von der




miitterlichen Schleimhaut trennt. um sodann als »Nachgebure
ausgeworfen zu werden, kommt eine gewisse doch keincswegs
ansehnliche Quantitit miitterlichen Gewebes mit. Das Puer-
perium ist von Erscheinungen begleitet, welche von Strahl
(07) ausfiihrlicher beschrichen sind.

Nach dem Igel werden wir noch nach der Reihe he-
sprechen: von Insektivoren Sorex und Tupuja, von Chiropteren
Vespertilio, von Raubtieren den Hund. von Nagetieren Lepus
und Cawia, von Primaten Tarsins und Mensch.

Bel Sorer ist die miitterliche trophospongiale Wucherung
ausnahmsweise nicht in erster Linic subepithelial sondern
epithelial.  Wie ich es anderswo beschrieben habe (94 A),
wird von einer bedeutenden kisscnartigen Wucherung der
Uterusschleimhaut eine mehr oder weniger zylindrische An-
schwellung  hervorgerufen, gegen welche (1. c Fig. §—11)
dic omphaloide embryonale Zirkulation pafit, wiahrend an der
Stelle, dem Mesometrium genau gegeniiber, wo die allantoide
Plazenta spiter gelagert sein wird, eine sehr auffallende epl-
theliale Wucherung eingeleitet wird, Diese Wucherung ent-
hélt bald nachher Krypten, welche keinestalls mit der urspriing-
lichen Uterindriise zu verwechseln sind. Reste von letzteren
sind mit den Krypten koexistent. In diese Krypten lagern
sich trophoblastische Wucherungen (Hubrecht ‘94 A, Fig. 74
bis 81) und wihrend einiger Zeit wiegen sich miitterliche und
embryonale Wucherungen gegeneinander auf, bis die embryo-
nalen allinihlich zu dominicren anfangen, wcnn einmal cine
Basis zu Stande gekommen ist fiir intimere Berithrung iiber
eine grofere Oberfliche zwischen den miitterlichen Bilut-
korperchen, welche in der Trophoblastwucherung  zirkulieren
und ‘den embryonalen, welche dort ebenfalls vorhanden sind.
Es wird wiederum die Plazenta in dieser Weise gebildet, in-
dem die Allantoiszotten und ihre trophoblastischen Umbhillungen
zentripetal und nicht zentrifugal ausgesponnen werden. Die
massive, domftrmige Plazenta ist somit in ihrem reifen Stadium

wieder der Hauptsache nach ein embryonales Organ, worin
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miitterliches Blut zirkuliert (Hubrecht 94 A, Fig. 11—15);
die miitterliche epitheliale Wucherung ist allmihlich zuriick-
gebracht worden zu flachen Resten in der Cegend, wo das
miitterliche Blut in die Trophoblastlakunen {ibertritt. Auch
ber Sorer wird die Plazenta als Nachgeburt abgeworfen und
¢s geschieht die Regeneration der Schleimhaut so rasch, dafy
junge embryonale Stadien o&fters in einem Uterus angetroffen
werden, welcher noch unverkennbare Anzeichen des Puerpe-
riums an sich trigt.!)

Tupaje ist ein Beispiel unter den Insektivoren, bei welchen
das Verschwinden von Uterindriisen in der Gegend, wo die

180

Fig, 178— 180. Schniti¢ durch drel
Anhefrungsstadien zwischen Uterus-
epithel und Trophoblast bel Zipaje
(nach Hubrecht 'gg). # Tropho-
blast; em Entoderm; e Uterusepithiel,

Plazentarbildung zu Stande kommt, nicht aufgeschoben wird.
bis die Schwangerschaft angefangen hat, und die Bildung einer
miitterlichen Trophospongia tatsichlich eingeleitet worden ist.
Sogar in dem virginellen Tupaje-Uterus kann diese Region
bereits erkannt werden an der Abwesenheit von Driisen. Da

') Ein Wort darf hier noch hinzugefiigt werden betrells der Maulwurf-Placenta
(sieche Vermhout g4 und Strahl ’ga, 9z;, welche nicht bei der Geburt ahgestolien,
sondern in laco resorbiert wird, wobel somit embryonales Trophoblastzewebe als ein
Pabulum fiir miitterliche histolytisehe Progesse dient, Somit ist hier die Plazenta
nicht decidual, sondern, wic ich cs vorgeschlagen habe, contradecidual zu nennen,

Der Ausdruck ist awch von Hill (98, p. 424) anf Peramedes iibertragen.
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Tupeje eine Doppelplazenta besitzt, rechts und links von dem
sich entwickelnden Embryo, welcher immer so situiert ist, dafl der
Kopf sich gegen das Ostium uteri und der Bauch sich gegen
die mesometrale Anheftung des Uterus richtet, und da aufler-
dem Twpaje nie mehr und auch nie weniger als zwei Junge zu-
gleich wirlt (Hubrecht '95, p. 10), so sind diese vorbestimm-
ten Stellen sehr symmetrisch in die beiden Uterushorner ge-
lagert. Sobald die Schwangerschaft anfingt, wird eine all-
gemeine Schwellung des Utcrusgewebes beobachtet und die
zwel hier erwihnten Stellen werden sehr deutlich. Sie springen
mit einer kisscnartigen Konvexitit in das Uteruslumen hervor,
und sind von einem Pallisadenepithelium beklcidet, gegen
welches dic Keimblase sich anheftet. Der Trophoblast wuchert
wie oben erwihnt (Hubrecht '99, Taf. V und VI, und sobald
dic Keimblase an den erwihnten beiden Stellen festoeklebt
ist, wird das miitterliche Epithelium vernichtet (Fig. 178—180),
und treten Vorgédnge von gegenseiticem Ineinandergreifen der
subepithelialen und der trophoblastischen Wucherung ein.
Hier wieder. wie bel Erinaceus und Sorex, wird die embryo-
nale Wucherung sehr bald dic tiberwiegende, wenn einmal
Ubergang von miitterlichem Blute in die Trophoblastrinme zu
Stande gekommen ist, mittels der miitterlichen T'rophospongia.
Jetzt setzen die vom Trophoblast umhiillten Allantoiszotten
thr weiteres gegenseitiges Wachstum fort, um die eben auf-
getretene Plazenta noch bhedeutend zu verdicken. Auch dic
Verdickung kommt in einer zentripetalen Richtung zu Stande.
Es soll dabei noch bemerkt werden — und zwar als eine sehr
bedeutende Differenz zwischen den Verhiltnissen bei Tupaja
und denjenigen beim Igel und Spitzmaus — daf die beiden Paare
(tiir jeden Fotus ein Paar) kissenformiger oben beschriebener
Stellen bei Twupajo erst einer omphaloiden Plazentation dienen:
aber dafs nach eciniger Zeit die Area vasculosa der Nahelblagse
aus ihrer Lage herausgehoben wird und dieser Platz jetzt von

der Allantois eingenommen wird, welche die vom Trophoblast

umbhiillten Zotten jetzt hervortreibt, von denen eben dic Rede war.




Dic beiden Plazenten rechts und links sind begreiflicher-
weise identisch. Sie scheinen selten als Nachgeburt in toto
abgeworfen zu werden, sondern werden zum Teil zerstiickelt.
zum Teil sogar vielleicht in loco resorbiert, wic es oben vom
Maulwurf besprochen wurde. Ich verdanke diese Tatsache
Fraulein Dr. M. van Herwerden (°06), welche unldngst cine
grofie Reihe von Schnittpriparaten puerperaler Tupajo-Uteri
durchgesehen hat.

b) Chiroptera, Carnivora, Rodentia. Bei den Chi-
ropteren wurde die Plazentation studiert durch v. Beneden

e T

Fig. 181. Schmitt durch Uteruswand und frihen Embryo ven FPhevepns (nach Gahre),

Es gibt hier keine vollstindige Decidua capsularis. Die Plazenta wird dem gesticlten

Typus angehiren.  de. de die freien Rinder, welche — swenn geschlossen] — eine
Decidua capsularis bilden wiirden (event, frither gebildet haben),

und Julin ('84), Frommel ('S8), Gohre ('92), Nolf ("96). Duval
('99) u. a. Auch hier gibt es eine bedeutende miitterliche
trophospongiale Wucherung, welche in vielen Fillen wohl
soviel als drei Viertel der Oberfliche der Keimblase einnimmt

(IFig. 181), aber nicht zu einer vollen Decidua capsularis sich
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aushbildet. Dic Reihenfolge sowie das histologische Detail der

Vorgénge ist grofitenteils dem, was wir beim [gel kennen

lernten, vergleichbar; fiir ausfithrliche Angaben wende man

sich an die oben angegebenen Autoren.

Fiir die Carnivora haben uns Duval (94, '95), Bonnet

(97, °01), Schoenfeld ('03)
schafft. Auch hicr wieder
ist die Plazenta ein Apparat
embryonaler Herkunft, wel-
cher z. T. sich keineswegs
in  die Symplasmata, die
von der Degenecration des
Epitheliums der Uterindriisen
herriithren, hineinfrit, Mehr
als in anderen SHugetierord-
nungen persistieren gewisse
miitterliche Elemente (siehe
oben p. 151), obhschon vom
trophoblastischen Syncytinm
eingeschlossen; e¢s wird ehen
angelithrt, dafl das Endo-
thelium der miitterlichen Ka-
pillaren nicht zerstort wird,
vie das bei so vielen anderen
Sdugetieren der Fall ist. In

dieser Hinsicht ist die Ein-

u. a. grindliche Angaben ver-

Fig. 182, Schnitt durch die Fledermavus-
plazenta (nach N olf 'go). & mitterliche
Trophospongia: /- embryonaler Tropheblast,
welcher noch Reste der Endothelien miitter—
licher Kapillargefilic enthilt, die an an-
derer Stelle dureh Resorption verschwunden
sind.  aw Allantoisgefiifie mit embryonalen
Blutkdrperchen,

richtung bei Erinacens eine mehr eingehende.
Was dic Nager betrifft, so hat Schoenfeld (08), dessen

wichtige Untersuchungen oben Erwidhnung fanden, vor kurzem

Kaninchen und Hund miteinander verglichen. Er kommt zu

der Schluffolgerung, daf sie sehr viel Gemeinschaftliches auf-

weisen, obschon die Kaninchenplazenta scheibenformig, dic

Hundeplazenta giirtelformig ist. Was die histologischen Diffe-

renzen betrifft, so finden wir bei beiden Ticren sowohl miitter-

liche (trophospongiale) als embryonale (trophoblastische) Vor-




bercitungen, ehe noch die Keimblase fest an der Uteruswand
angeheftet ist. Nachher wird das miitterliche Epithel heim
Kaninchen weit griindlicher zerstirt als beim Hunde: auch
gilt dies fiir die Endothelien der miitterlichen Kapillarien, welche
beim Kaninchen ganz bestimmt unter der zerstérenden Wirkung
der Trophoblastzellen oder ihrer Derivate zu Grunde gehen.

Bei den anderen Nagern wurde bereits der sogenannte
Trager erwihnt als eine bestimmte Trophoblastwucherung,
gegen welche, nachdem eine gewisse weitere Zellenvermischung
mit miitterlichen trophospongialen Elementen stattgcfunden
hat, die allantoide Plazenta sich entwickelt. e versinte
Wirkung von Trophoblast und Trophospongia ruft gerdumige
Lacunen um dic Keimblase herum hervor in den fritheren
Schwangerschaftsstadien. In diesen Lacunen zirkuliert das
miitterliche Blut ganz frei; spiter sind die Erndhrungsprozesse
mehr in der Plazenta konzentriert.

c) Primaten. Von den Primaten werde ich nur die
Plazenta von Taersius und Mensch kurz beriihren. Erstere ent-
stcht aus emer begrenzten trophoblastischen Wucherung,
welche zu gleicher Zeit mit einem trophospongialen Vorgang
auftntt, Letztere =zeigt uns interglandulires Schleimhaut-
gewebe, das eine Oberfliche hervorruft, mit welcher die Tro-
phoblastwucherung sich recht bald aufs innigste verwachsen
zeigt. In dieser Trophospongia zirkuliert miitterliches Blut:
sie erreicht eine verhdltnismidig bedeutende Dicke, bevor
noch Embryonalgefifle zwischen gewuchertem Trophoblast
eingefalit worden sind (Hubrecht; 99, Taf. 11, Fig. 67), Bald
nachdem letzteres zu erscheinen anfingt, ist weitere Verdickung
nur noch am Trophoblast wahrzunehmen und an den hierin
eingeschlossenen embryonalen Gefifien. Die Trophospongia
von farsius bleibt nur an den Stellen aktiv, wo die Plazenta
sich vom miitterlichen Gewebe abheben wird. In der letzten
Halfte der Schwangerschaft ist diese Zone zu einem Stiel ge-
worden (Fig. 168), durch welche Arterien und Venen zu den

plazentalen Blutriumen gelangen kénnen.
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Ein solcher gestielter Zustand ist auch charakteristisch
(Iig. 188) flir gewisse Nagetiere (Maus) und in gewissem Maf3-
stabe auch fir Ywpagje, wihrend beim Eichhérnchen, beim Igel,
beim Menschen, bei Goleopithecus und bei noch anderen die

discoide Plazenta auf ihrer ganzen proximalen Oberfliche sessil
ist.  An anderer Stelle ("99 p. 368,
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rend der Schwangerschaft auf-
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treten, ausfiihelicher besprochen.
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Die  menschliche  Plazenty
wurde bereits auf Seite 142 erwihnt.
Zweifellos spiclen trophoblastische
Elcmente in ihr eine ganz iiber-
wiltigende Rolle (Fig, 165, 167 ) und
zwar viel mehr, als durch frithere
Forscher angenommen  wurde,
Durch die Unlersuchungen van
Heukeloms ('98), Peters ('99)
und Bryces und Tcachers ('08)
sind wir auch jetzt zum Teil be-

kannt geworden mit den tropho-
spongialen  Einrichtungen heim
Menschen, und ist zugleich eine
von mir gewagte Vorhersagung
(89), daf$ die frithen, damals noch Fig. 183. Schnitt durch die gestielte
unbekannten Stadien der mensch- diskoide 11‘;%i:‘311‘($6}('” e s
lichen Plazentation enge Verglei- -
chungspunkte mit dem was wir beim Tgel . finden, ‘zeigen
werden, vollends durch die eben erwihnten Autoren hestitiot.
Einer der augentfilligsten Unterschiede zwischen der Pla-
zenta des Menschen und des Igels bestcht in der freieren Be-
weglichkeit und der bedeuntenderen Ausdehnung -der  mit
embryonalen Blutgefifien versehenen Zotten, wie sie .da in

den - Trophoblastlacunen von miitterlichem  Blute  umspiilt
Hubreoht, Bubryologie. 12
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werden., Diese Zotten sollten nicht, wie ¢s noch in manchen
Handbiichern geschieht, als ebensoviele vom Chorion in das
miitterliche Gewebe hineinwachsende Elemente betrachtet
werden. Thr Wachstum ist — sowohl beim Menschen wie bel
den Affen und bei Tarsius — nicht zentrifugaler, sondern
zentripetaler Art, wie wir auch bereits Gelegenheit hatten, dies
fiir die namlichen Bildungen beim Igel, bei Sorex, Tupaje usw.
zu betonen. Dieses freie Flottieren im miitterlichen Blute ist
eine charakteristische Eigenschaft bei Menschen und Affen
(Fig. 162, 167). Bei Tarsins und beim Igel ist die Einrichtung
vielmehr so, dafl sie aufgehdngt sind in dem ohen erwihnten
sehr zarten und zugleich komplizierten Netzwerk, welches von
den als solches sich ausspinnenden Trophoblastzellen gebildet
wird. Wenn die verbindenden Balken dieses Schutzgewebes,
wie wir es bei den Primaten sehen, verschwinden, wird die
Oberfliche, die fiir osmotische Prozesse verfiighar ist, selbst-
verstandlich vergréfert und auch die freie Beweglichkeit der
Zotten darf als ein giinstiger Umstand betrachtetwerden (Fig. 166).

Beziiglich der histologischen Einzelheiten der Affen- und
Menschenplazenta ist man noch nicht tiber alle Punkte einig, und
gewissc Untersucher wie Selenka (00 Aj und Strahl (02, 04)
scheinen geneigt zu sein, einer miitterlichen Wucherung mehr
zuschreiben zu wollen, als sie dazu berechtigt sind. Ich er-

warte aber, dafs bald eine Einigung folgen wird, und die letzten

Untersuchungen tiiber dicse und andere Siugetierordnungen

(Bryce ’08) scheinen in jene Richtung hinzuweisen, die
Duval ('88) und ich selbst ('88) seit mehr als zwanzig Jahren
angedentet haben, ndmlich die der definitiven Vernichtung des
miitterlichen Epithels und des Zirkulierens miitterlichen Blutes
in trophoblastischen Lacunen.

Die histologischen Details der Plazenta katarrhiner Affen
scheinen denjenigen der Menschen und der anthropomorphen
Affen sehr stark #dhnlich zu sein. Ob ihre Doppelplazenta
(Fig. 1563} eine primitive oder — woliir ich sie halte — eine

sekundire und eventucll von ciner ancestralen, mit Decidua
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capsularis versehenen, hergeleitet sein mag, mufd durch spiterc
vergleichende Untersuchungen der primitiveren Platyrrhinae
und Arctopitheci gelost werden. Vor kurzem hat Strahl ('06
B) die Anwesenheit einer Decidua capsularis bei Mycetes, einem
platyrrhinen Affcn behauptet!

2. Der klassifikatorische Wert der Plazenta.

Die kurze Darstellung diverser Plazenten von verschie-
denen Sdugeticrordnungen in diesem und dem vorigen Ka-
pitel kann uns iberzeugt haben, dal es vollig unerlauht ist,
iiber die grifiere odere germgere Zusammengehorigkeit dieser
verschiedenen Plazenten zu urteilen nach ihrer dufieren Form,
wie es in der lctzten Hilfte des vorigen Jahrhunderts geschah,
als die Unterscheidung von girtclférmigen, diffusen und dis-
coiden Plazenten zuerst vorgeschlagen wurde, und als bei der-
selben Gelegenheit die jetzt verlassene Einteilung der Mammalia
placentalia in Deciduata und Indecidnata vorgeschlagen wurde,

Die scheibenformige Plazenta des Maulwurfs, aus welcher
bei der Geburt die Allantoiszotten ausgezogen werden, als
wadren es Finger aus einem Handschuh, und die sodann in
situ resorbiert wird; die discoide Plazenta von Galeopithecus,
zu Anfang mit grofien, miitterliches Blut fihrenden Lacunen,
welche spiter, anstatt vorzuspringen, ganz eingebettet liegt
in der Uteruswand; die discoide Plazenta vom Kaninchen
und vom Tarsius, die bei vollem Wachstum mit der Mutter
verbunden sind wvermittelst cines Stieles, der von viel ge-
ringerem Durchmesser als die Plazenta selbst ist; die discoide
Plazenta vom Igel und vom Menschen, letztere mit ihren
freien flottierenden Zotten, gegen das enge Maschenwerk von
Zotten und Trophoblast des ersteren; alle sind sehr kom-
pliziert und duflerst verschiedentlich spezialisiert; daneben nur
sehr zeitweilige Apparate dieser verschiedenen Sdugetiere,
wihrend ihre gemcinschafltliche Scheibenform nicht von der
geringsten Bedeutung ist bei der Betrachtung ihrer gegen-
seitigen Affinititen.
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Wollten wir im Stande sein. die verschiedenen DPlazentar-
typen in eine phylogenetische Folgenreihe zusammenzustellen,
so wire es ndtig, zuvorderst die Plazentation aller noch leben-
den SHugetiere zu durchforschen' und bekannt zu machen, und
sogar dann wire es noch sehr fraghch, ob die gegenseitige
Verwandtschaft in ihrer ganzen Ausdehnung festzustellen wire,
wo die Zahl der fossilen Siugetiere, tither deren Plazentation
wir nie etwas wissen werden, so bedeutend viel grifier ist
als dicjenige der lebenden Vertreter der Saugetierklasse ) Ganz
besonders sollten die schr frihen Stadien der Plazentabildung
sowie das gegenseitive Verhdltnis und die Details von miitter-
licher Trophospongia und embryonalem Trophoblast uns fiithren
bei der Vergleichung von Plazenten und bei der Entscheidung
beziiglich ihrer Ahnlichkeit und Homologie.

Und wir werden sodann sicher nicht geneigt: sein, uns
Strahls letztem Schema fir die Anordnung der verschiedenen
Baupliane der Plazentastruktur {('06) anzuschlieffen.?) Der Grad

1) Der vor kurzém won Strahl gemachte Versuch ('06), cine neuc Klassi-
fikation einzufithren mit einer. korrespondierenden nenen Terminclagie fiir die Sduge-
tierplazenia, ist unbedingt primatur und geht als sclche wirklichem Fortschrill aufl
diesem Gehiet entgegen, Es verurteilt sich selbst, was Strahl (06 p. 275) zu ithrer
nitheren - FEmpfehlung sehireibt: “dafl wir nach derselben die bisher bekannten Plazentar-
formen gul gegeneinander abhgrenzen kinnen, Wir brauchen keine Ubergangsformen
zu notieren . . . und weiter: ,,Auficrdem schalte ich dabei vorlinfig cinige seltenere
mir aus eigener Anschatung nicht bekannte Plazentarformien uaus, wic sie gewisser-
mafien als Spezialititen in einzelnen Tieren vorkormmen.

Theser unreife Versuch inag seinen Autor befriedigen — der aber bereits in
einer spiteren VerSffentlichung {'o7, p. 19) gewisse Verbesserungen vorgeschhlgen
hat —, aber er bricht zusammen (unabhingig von den eben hervorgebohenen all-
gemeinen Betrachtungen) in die sehr primire Unterverteilung in Halbplazenta (Semi-
placenta) und Vollplazenta (Plazentu), wenn wir daran denken, dafi sogar nach
Strahls eigener Definition der Manlwurf aus der zwéiten Abt(':ilung Deraneeles ans
der ersten ausgeschieden werden sollten.

Die Grundsitze des Strahl’schen Systems sind bestimmt kiinstlich und werden
vielleicht dem Anatomen zusagen, der dic menschliche Plazenta im Lichte der wver-
gleichenden  Anatomie belrachten michte. Der Zoologe aber, der zunidhsl auf
die so schwer zu Lonstruierende phylogenctische Entwicklung acht gibt als ein
vertranenswerter Fiihrer bel der Klassifikation, wird es vorzichen, vorliufig noch ab-
zuwarten und sich umschen nach neuen Tatsachen., bevar er eine ncue Klassifikation
vorschligt fiir die so diversen Plazentationserscheinungen.

%) Wie z. B., wo ¢r als Mammalia choriata mit Hemiplacenta diffusa zusammen-

bringt: Cetacea, Suidae, Fyuidae, Camelidae, Menis, Tapir, Hippopotoames, Lemuren,
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von  Blutsverwandtschaft zwischen verschiedemen Siugetier-
familien, welchen wir der vergleichenden Anatomie in ihren
anderen Kapiteln, als gerade das, was sich auf Plazentation be-
zicht. entnehmen konnen, nitigt uns, diesen neucsten Klassi-

ﬁziﬁrungsvorsch]ag zu verwerfen.,

3. Die Phylogenie der Plazenta.

Obschon es vielleicht doch noch zu frih st den Ver-
such zu machen, eine Phylogenese der Plazenta zu skizzieren,
wobet nicht, wie ¢s noch in allen Handbichern geschieht, dic
diffuse Plazenta als Ausgangspunkt gilt, so werde ich mir doch
erlauben, gewisse Uberlegungen hervorzuheben, welche im
Auge zu behalten wdren, sobald mit dicser Skizze ein Anfang
gemacht wird.

Zunichst sollte ein fir alle Mal die alte und zusprechende
Vergleichung verworfen werden, nach welcher das sehr friihe
zottentragende Stadium der menschlichen Keimblase, welches
dem sogenannten Reichert’schen Owvum entspricht, an-
geschen wird, als durchlaufe es hier wihrend der Ontogenese
ein  diffuses Plazentationsstadium, dem die discoide Phase
spater nachfolgt. Bereits vor lingerer Zeit habe ich Ahnliches
empfohlen ('89, p. 839). Tatsache ist, dafl dieses sogenannte
freie zottentragende Stadium der menschlichen Keimblase in
keiner Weise der diffusen Plazenta ahnlich sieht, weil erstens
das Reichert'sche Ovum unvollstindig ist, und wenn es voll-
stindig wire, nicht zottentragend, sondern schwammartis aus-
schen wiirde, indem die sogenannten Zotten auch noch peri-
pherisch und oberflachlich in transversaler Richtung miteinander
verbunden sein wiirden (s. Fig. 86—40); und zweitens weil
dieses Ovum infolge der Decidua reflexa nicht frei in der
Uterushohle aufgehingt ist wie jene Keimblasen, welche die
sogenannte diffuse Plazentation besitzen; dritlens weil es keine
mit Epithelium bekleidete miitterliche Krypten gibt, in wclche

die sogenannten Zotten hineinpassen wiirden, sondern letztere

direkt vom miitterlichen Blute umspiilt werden.




Sobald diese Vergleichung beseitigt ist, sollten wir die Frage
in Angriff nchmen, ob die diffuse Plazentation, wie wir sie
beim Pferd, beim Schwein und bei den Lemuren finden, wirk-
lich den ersten Schritt auf jenem Weg darstellt, welcher uns
schliefSlich zu der komplizierten Plazenta-Einrichtung des
Menschen und vieler anderer Siugetiere fithrt. Die drei eben
genannten Beispiele sind so wie so gentigend, um einen Verdacht
a priori zu erwecken. Wir kénnten doch wohl kaum er-
warten, dafl der allerprimitivste DPlazentationstypus sich eben
erhalten haben wiirde bei einem so hoch spezialisierten Tiere,
wie es das Pferd ist; cbensowenig in einer Ordnung wie der-
Jenigen der Lemuren, welche vielfach als mit den Affen und
Menschen eng verwandt betrachtet wird, aber deren DPlazen-
tation so grundverschieden ist. Somit werden wir uns umsehen
miissen nach einer moglichen cenogenctischen Erklirung diescr
Fille sogenannter diffuser Plazentation, die bereits oben (S. 157)
besprochen wurden. 3

Die erste Bedingung, der ein natiirliches Schema plazen-
taler Phylogenie entsprechen sollte, ist wohl die, daf} die
verschiedenen Familien und Ordnungen der Siugetiere hinein-
passen sollten und zwar in Ubereinstimmung mit den Ver-
wandtschattsgraden, welche hereits festgestellt worden sind
mittels Vergleichung anderer Organisationsverhéltnisse, Und
wenn wir einen Versuch in der Richtung machen, sollten wir
uns zunidchst die Frage vorlepen: Welche ist die Art der
Plazentation in denjenigen Sdugeticren, die wir als die primi-
tiveren Typen betrachten diirfen — die Didelphia, dic Insekti-
voren, die Rodentia und die Primaten? Wir finden sodann, wie
wir es z. T. bereits oben besprachen, daf$ dic Didelphia sehr zu-
trefende Beweise liefern, dafl sie sehr spezialisierte Abkomm-
linge plazentaler Siugetiere sind: dafl sogar bei denjenigen, bei
welchen es tiberhaupt keine wahre Plazentation mehr gibt, wie
beim Opossum, wir doch noch einer sehr aktiven Trophoblast-
wucherung begegnen: und dafd in jenen, welche die Plazentation

oder Reste davon beibehalten haben. diese Plazentation eine
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omphaloide (Dasyurus) oder allantoide (Perameles) scin kann.
Schliefilich dafy im letzteren Fall eine innige Verschmelzung
auf phagozytotischem Wege zwischen embryonalen und miitter-
lichen Geweben zu Stande kommt.!) '

Betrachten wir die beiden anderen Ordnungen mehr primi-
tiver Sdugetiere, welche mit Bezug auf ihre Plazentation ein-
gehend untersucht worden sind, die Insektivoren und die Nager,
so treffen wir gleich die eine sehr wichtige Tatsache, im Ver-
gleich mit dem was wir bei htheren Ordnungen, wie Camivora,
Ungulata, Chiroptera (inden, dafl nimlich eine sehr bedeutende
Verschiedenheit besteht, sowohl in den allgemeinen Umrissen,
wie In den Details der Plazentation. Dies ist dazu geeignet,
unser Urteil noch ndher zu befestigen, dafy dicse Ordnungen
primitivere sind, und dafy hier der Vorgang der Plazentation
noch nicht zu einem bestimmten Typus normalisiert worden
ist. Diese Schlufifolgerung ist jedoch nur teilweise wertvoll,
da wir gleich sehen werden, dafl die hier ins Auge gefafite
Diversitat in einem TFall durch weitgehende Spezialisierung
gekennzeichnet ist, in einem anderen durch das Auftreten eigen-
timlicher Kennzeichen, die auf gewisse allgemeine Plazen-
tationsfragen Licht werfen, wihrend in moch wieder anderen
solche Typen hervortreten, welche Griinde dazu zu bicten
scheinen, die Ordnung der Insektivoren in zwel oder mehrere
gegenseitig unabhiingige Ordnungen zu trennen.

Jedenfalls miissen wir aus den Tatsachen, wie sie da vor
ung liegen, schlieflen, dafl die wirklich einfachste und friiheste
Plazentarform uns Lei keiner Gattung lebender Siugetiere mehr
erhalten ist. Dagegen haben wir den Versuch anzustellen, aus
all den vorliegenden Daten die phylogenetische Evolution,
welche allmihlich die zahlreichen bekannten Formen hat her-

vortreten lassen, sorgfiltis herauszulesen.

') Dies behiilt seine Geltung, welcher der Aulfassungen wir uns anzuschliefien ent-
scheiden michten: derjenigen Hills, dafi der Trophohlast vom mitterlichen Syneytinm
zerstirt wird, oder der meinigen, dafi der Trophoblast der mehr aktive Teil ist, wobei

aber Reste des miitterlichen Gewebes fortbestehen, wie solches such bei den Carnivoren

beobachtet wurde.




Als wir den Trophoblast auf Seite 26 dieser Abhandlung
besprachen, sahen wir, dafl ein Funktionswechsel, welcher in
sehr frither Periode hat auftrcten miiszen (als namlich diese
Larvenhiille dazu beitrug, fortan die Keimblase innerhalb der
Geschlechtswege der jetzt viviparen Protetrapoden festzuhalten)
in erster Linic Verklebungsméglichkeiten hervorricf, durch
welche die Keimblase sich an ‘die Uteruswand fest anheftete,
Wir haben uns vorgestellt, daf} eine zweite parallele Erschei-
nung eme Groflenzunahme des larvalen Trophoblastes gewesen
ist, welche der Weiterentwicklung des Embryos selbst voranging.
Demzufolge wurde die Verklebungsoberfliche grofser und konnte
kriftiger gegen die miitterliche Schleimhaut angeprefdt werden.
Wenn nun zu gleicher Zeit sich phagozytische Eigenschaflten
entwickeln (welche jetzt allgemein anerkannt sind als kenn-
zeichnend fiir so recht viele Siugctierkeimblasen) so kénnte
die Trophoblastschicht noch auflerdem dazu dienen, um in
ihre eigene Trophoblasthéhle Material hiniiber zu transpor-
tieren, welches seincrseits dem Wachstum und der Emiéhrung
der Iimbryonalzellen s. str. dienen konnte. Ist es doch eine
bekannte Tatsache, dafl sowohl in den Driisensekreten, welche
in dem Uteruslumen frei werden, sowie in dem Lpithelium
und in den Subepithelialschichten und in den Blutgefifien
Material vorhanden ist, wclches recht leicht umgesetzt werden
kann in Nahrungsstoffe {tir den Embryo, sobald es ein Trans-
port- und Verarbeitungsmittel gibt. Dals eben der Trophoblast
in dieser Richtung tdtig ist, wird wohl von allen Forschern
anerkannt.

Nun halte ich es fiir wahrscheinlich, dafl die erste und be-
deutungsvollste Leistung, welcher die Keimblase zu entsprechen
hatte, sobald sich Viviparitiit einstellte, chen die Festheftung
gewesen ist. Wir werden cinen Beweis dafiir gleich (5. 199) bei
den Lemuriden hervorheben kimnen. Die natiirlichste Einrich-
tung, um eine wachsende Keimblase, welche sich in dem Lumen
eines zylindrischen Uterus aul dem Wege nach auflen befindet,

festzuhalten, wire eine giirtelférmige Anheftung. TEine ein-
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fachere Verklebung der beiden sich berlihrenden Oberflichen
gdbe es nicht. Solche finden wir bewahrt bei den Carnivoren
und bei gewissen anderen Stugetieren (Elephas usw.); sie ist
also wohl von primirer Bedeutung., Konnte feste Anheftung
mit Phagozytosis kombiniert werden, so wiire hierin eine noch
gliicklichere Kombination zu sehen, als in der phagozytischen
Absorption von Stoffen, welche sich im Uteruslumen befinden
ohne feste Anheftung. In diesem letzteren Fall wire dic Miglich-
keit einer unbeabsichtigten, spontancn Expulsion der wachsen-
den Keimblase immer eine gefihrliche Bedrohung. Somit méchte
eine  kriftive glirtelformige Anheftung, kombiniert mit De-
struktion und Digestion des miitterlichen Uterusepithels, der
ndchste Schritt sein, welchen wir nebenbel verwirklicht finden
bel den Raubticren, an welche sich sodann die weitere Aus-
dehnung der Phagozytose hinzuftigt ,infﬂlge: der verschiedenen
Vorginge, welehe von Bonnet (02} so sorgsam analysiert und
50 deutlich beschrieben worden sind. Das miitterliche Gewebe
- ob wir nun Strahls, Bonnets oder Schoenfelds An-
sichten in Bezug auf miitterliches Epithel und Trophablast
teilen — erleidet, wie es alle annehmen, katalytische Veridnde-
rungen und geht in ein Symplasma tiber, an dessen Zusammen -
setzung  oberflachliches Epithel, gewuchertes Krypten- und
Driisenepithel, subcpitheliales Bindegewebe, leukoeyten und
Blut wollauf teilnehmen. Dieses so zusammengesetzte Sym-
plasma wird chen dadurch zur phagozytischen Absorption
seitens  der Trophoblastzellen vorbereitet, welche sodann
dieses Nahrungsmaterial weiter leiten nach den embryonalen
Blutkérperchen oder in die Riaume innerhalb des Trophoblastes,
sei dies dic Nabelblase oder das extraembryonale Coclom.

Die Einzelheiten dicser physioclogischen und komplizicrten
Nahrungsaufnahme werden noch nicht vollends von uns ver-
standen.  Nichtsdestoweniger haben sie zweifellos eine sehr
hohe Bedeutung neben den einfacheren osmotischen Prozessen.

Bonnet gibt zu (02, p. 489), dafd die tatsdchliche Eméhrung

der Trophoblastzellen vermittelst etweifShaltiger Symplagmata,




Fett und den morphotischen Substanzen des miitterlichen
Blutes — wic sie unter unseren Augen stattfindet — es uns
viel leichter zu verstehen erlaubt, in welcher Weise die Eiweif3-
stoffe, die doch so viel schwieriger diffundieren, dennoch von
der Mutter in den Embryo gelangen. Ebenso wird die Zu-
ftihrung von Eisen bei den Sdugeticren, die keinen eisenhaltigen
Dotter hesitzen, und wo diese Zuftihrung doch in utero statt-
finden muf}, auf diese Weise erklirlich.

Ich bin iiberzeugt, daf’ diese Bonnet’schen Untersuch-
ungen, sowie auch jene von anderen, tiber die plazentaren
Nahrungsverhiltnisse der Carnivoren von grofSer Bedeutung
fiir ein volles Verstehen der Plazentationsprozesse sind. Ein
Aunggangspunkt wire sodann die Kombination, das Zusammen-
treten von verklebenden mit phagozytotischen Eigenschaften
m die Trophoblastzellen.

Derselbe Forscher, Bonnet, hat uns in einer fritheren
Publikation mit der Anwesenheit eines Stoffes im Schafuterus,
welchen er Uterinmilch genannt hat, bekannt gemacht. In
Wirklichkeit ist sie das Produkt katalytischer Wirkungen von
derselben Art wic jene, welche wir oben beschrieben haben,
und sie unterscheidet sich von dem Matcrial, das sich bei den
Carnivoren ausbildet, nur dadurch, dafl sie frei im Uterus-
lumen zu liegen kommt. Ein Ubergangsstadium zwischen den
beiden wird vielleicht von dem Beispiel des Tvagulus-Embryos
geliefert (¢in andercr, auf S, 157 genannter Ungulat), bei welchem
wir beobachten, wie geformte Elemente aus dem miitterlichen
Bindegewebe durch eine Trophoblastschicht hindurch in die
embryonalen Gewebe durchdringen. Es ist jedenfalls eine
Wahrscheinlichkeit a priori da, dafs die Einrichtung, wobel
organischer Detritus im Uternslumen vom embryonalen Tropho-
blast absorbiert wird, eine spitere Entwicklungsphase darstellt
im Vergleich mit solcher, wobei der anfinglich rein adhésive
Trophoblast eben anfing, Phagozytosis mit der Klebrigkeit zu
verbinden. Wie die Totaloberfliche der Keimblase zunahm,

und wie die Verklebung sich lokalisierte in die miitterlichen
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Carunculi und die embryonalen Cotyledonen, hat dic iibrige
Oberfliche der Keimhlase Eigenschaften zur Entwicklung ge-
bracht, wodurch es moéglich wurde, die Uterinmilch leicht zu
absorbieren mittels ihrer duferen Trophoblastschicht. Ein
solcher Vorgang scheint sich sodann wieder weiter spezialisicrt
zu haben beim Schwein und bei den Lemuren, bei welchen
gewisse taschenartige Receptacula (Fig. 174 u. 184) der Auf-
nahme von Nahrungsmaterial dienen, das durch die miitter-
liche Schleimhaut geliefert und durch den Embryo in diescn
Stcken aufbewahrt wird. Ich bleibe aber der Meinung, daf
wir hier keine primitiven Einrichtungen vor uns haben, sondern
dafy sie sich ableiten lassen von solchen, wo — wie hei den
Raubtieren — die Nahrstoffe von dem wuchernden phago-
zytischen Trophoblast innerhalb der miitterlichen Mucosa
(und nicht in dem Utcruslumen) aufgesucht werden.

Neben dem direkten phagozytischen Prozef$ wird Nahrung,
und besonders Saucrstoff, den embryonalen Blutgelifien auf3er-
dem noch zugefiihrt durch die osmotischen Prozesse, die
zwigchen dem miitterlichen und dem embryonalen Blute auf-
treten, und wir diirfen wohl sagen, dafl cin gewisser Grad von
Wetthewerb zwischen den beiden Systemen stattgefunden hat,
wclches den Anforderungen des internen Parasiten, des Em-
bryos, am raschesten und am bhesten entsprechen wiirde,
Differenzicrung und Anpassung sind somit vicle verschiedene
Bahnen entlang gelaufen, und cinmal ist diese, dann wieder
die andere dieser beiden Richtungen gewihlt worden, oftmals
wurden sogar beiderlei Wirkungen kombiniert. Es ist wahr-
scheinlich, dafy in diesen letzteren Fillen der glinstige Effekt
ein maximaler gewesen ist und dafl dieser sich daneben noch
kennbar machte in ciner hoheren Entwicklung des Embryos
im allgemeinen. Wenn wir versuchen, die Sdugetiere nach
diesem Prinzip einzuteilen, so glaube ich. dafl wir nicht wait
von dem natlirlichen phylogenetischen System entfernt bleiben
wiirden, nicht nur was die plazentalen, sondern auch was die

anatomischen Merkmale betrifft.
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Die frithen Carnivoren sind von den Paldontologen in die
tossile Ordnung der Creodonta zusammengebracht, wihrend
sie aullerdem Verwandtschaft zwischen dieser und den frithen
Ungulaten anerkennen. Viele rezente Insektivoren verraten in
verschiedenen Punkten ihren mehr primitiven Charakter.
Weiter finden wir, wie es oben hervorgelioben wurde (S. 151,
175), bei den Raubtieren sowohl beziiglich Anheftung der
Keimblase als beziiglich histologischer Details der Plazenta,
was wir noch nicht differenzierte Einrichtungen nenncn diirfen.
Die phagozytotischen Vorginge sind im vollen Gange. Os-
motischer Auswechsel zwischen miitterlichem und embryonalem
Blute findet in ausgedehntem Mafle statt, sowohl auf ompha-
loider wie auf allantoider Basis.

Nun entsprechen viele Insektivorenplazenten, welche, wie
wir wisscen (siche S. 183), so grofle Verschiedenheiten auf-
weisen, derselben Definition. Die omphaloide Plazentation
des Igels geht ihren Weg und spielt wihrend ciniger Zeit einc
sehr wichtige Rolle bel dem Zustandekommen der osmotischen
Wechselprozesse. In einem gewissen Momente hért dies auf,
mdem die Area vasculosa abgehoben und zusammengefaltet
wird, und eine allantoide Plazenta deren Stelle einnimmt.
In den allerfriihesten Keimblasenstadien ist Phagozytosis in
ausgedehntem Maf3stabe und mit unverkennbarer Intensitit
aufgetreten, indem die miitterlichen Capillaria erodiert und
Driisen- sowie Uterusepithel in so vollstindiger Weise an-
gelressen und verdaunt werden, wie wir es sonst nur bei Affen
und beim Menschen finden.

Dennoch bleibt es eine offene Frage. ob die Plazentation
des Igels zu den primitiveren Typen gerechnet werden sollte.
Beim Maulwurt finden wir gewisse Eigentiimlichkeiten, welche
in anderer Richtung primitiv zu sein scheinen. Die Unter-
suchungen Vernhouts ('94) haben uns eine sehr ausgedehnte
Phagozytosis gezeigt in den allerfrithesten Plazentationsstadien.

Zu gllf:icher Zeit haben wir beim Maulwurf den contradeci-

duaten Typus (s. Hill '97, p. 424) der Plazentation kennen
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gelernt.  Beim Maulwurf hat der Geburtsakt so wie so einen
ganz eigentimlichen Charakter, und zwar dadurch, dafy der
Embryo aus dem miitterlichen Uterus ‘heraustritt, nur umhiillt
von der Allantois, withrend die vollends ausgezogenen Allantois-
zotten eine wollige Bekleidung dieser Fétalhiille bilden. Der
Trophoblast und alle seine Wucherungen, welcher eine so aktive
Phagozytose betrieben hat, bleibt festgeheftet an der Uterns-
schleimhaut und wird weder im Ganzen noch zum Teil abge-
worfen, sondern wird allmihlich in situ resorbiert von den
miitterlichen Geweben. Tnfolgedessen ist die dufierliche Ansicht
des Uterus wihrend des Puerperiums schr dhnlich derjenigen,
welche wiihrend der Schwangerschaft ‘vorherrscht; jedoch in
umgekehrter Reihenfolge. indem der Uterus mit der kleinsten
Anschwellung  das am  weitesten  vorgeschrittene Puerperal-
stadium darstellt.

In diesem Fall sind die fiirr den Saugetiertrophoblast cha-
rakteristischen Eigenschaften der Festheftung und der Phago-
zytosis 1m Stande gewesen, m grofier Ausdehnung ihre Wir-
kung auszuiiben, ohne irgendwelchen Blutverlust bei der
Mutter ‘hervorzurufen, indem sogar cin gewisser Nahrungs-
ballen von cmbryonaler Herkunft hinterlassen wird, dessen
Assimilierung der Mutter' eher Vorteil bringen mag als um-
gekehrt.  Hs leuchtet ein, dafl diese Einrichtung, wobei von
einer Nachgeburt noch keine Frage ist, sondern cher das Um-
gekehrte (daher der Name Contra-deciduata), sich eventuell
auch betrachten liefie als eine primitive Einrichtung.  Umso
mehr, da eine #hnliche Erscheinung von Hill bei Perameles
beobachtet wurde, wo jedoch die Allantois nicht mit dem
Embryo zusammen abgestoflen wird, wie wir das beim Maul-
wurf sahen, sondern wo die Allantois ebenso wie der Tropho-
blast auch durch das miitterliche Gewebe absorbiert zu werden
scheint, dank der Aktivitit von wandernden Leukocyten, wie
sie von Hill beschrieben und ahgebildet werden.

Da ich ("95b, p. 118) die archaische Bedcutung der Ein-
richtungen beim Maulwurf hervorgehoben habe, bereits ehe




Hill eine ganz #hnliche Erscheinung bel einem didelphen
Siugetier beschrieb, mufl ich begreiflicherweise meine ur-
spriingliche Behauptung noch niher betonen, nachdem Iill
in eine Sdugecticrordnung, welche — obgleich sehr spezialisiert
— doch gewisse Vertreter eines alten Seitenzweiges einschliefit.
Seitdem sind die eigentiimlichen contra-deciduaten Eigentiim-
lichkeiten auch bei Tupajo — jedenfalls in begrenztem Mafle —
beobachtet worden von [rdulein Dr. M. van Herwerden (06).

In diesen Anfangstypen sehen wir somit, dafl miitterliche
Phagozytosis in den Plazentargegenden mit embryonaler Phago-
zytose Hand in Hand geht. Erndhrung vermittelst osmotischem
Austausch hat eine schr bedeutende Reduktion erlitten bei den
Didelphiern, wie das oben diskutiert wurde (S. 140, 161). Die
Gattungen DPerameles, Phascolarctos und in gewissem Grade
auch Dasyurns sind vielleicht die letzten, in welchen die
frilberen Einrichtungen noch fortbestehen. Bei allen den anderen
hat die Allantois in groferem oder kleinerem Mafistabe sowohl
an Grofle wie an Ausbreitungsgebiet gegen den Trophoblast
bedeutend eingebiifit. Die intra-uterine Erndhrung geht nicht
linger zusammen (wie es noch der Fall ist beim primitiveren
Perameles) mit Fixierung der Keimblase gegen die Uterus-
wand, und es besteht eine nur sehr lose Verbindung zwischen
gefaflreichen miitterlichen Schleimhautfalten und der vaskulari-
sierten Oberfliche der Nabelblase, Auficrdem ist diese Ver-
bindung nur von sehr kurzer Dauer, da der Geburtsakt nach
8—14 Tagen eintritt, wihrend eine eigentiimlich spezialisierte
Nahrungsmethode - innerhalb des Beutels gleich nachher in
Funktion tritt. Dennoch zeigt dic frithe Keimblase des Opossums
eine schwammartige Wucherung des Trophoblastes (Fig. 163),
von welcher wir doch gewif$ sagen diirfen, dal} sie dazu bei-
tragen kann, fliilssiges Nahrungsmaterial, welches in dem Uterus-
lumen vorhanden ist, zu absorbieren und zu verarbeiten. Sie
zeigt keine Neigung zu direkter phagozytischer Titigkeit.
Selenka fand diese Lacunen (‘87) mit einer Fliissigkeit ge-
fiillt, welche wahrscheinlich von dem Inhalt der Uterindriisen
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herrithrte und den Weg durch das Uteruslumen genommen
hatte.

Fassen wir zusammen, was wir bei den Didelphia finden,
so diirfen wir sagen: 1. beil den primitiven Formen: eine fest
angehcftete Keimblase, welche durch wuchernden Trophoblast
mit dem aus dem miitterlichen Uterusepithel hervargegangenen
Syncytium fest verbunden ist. Die Keimblase wird ecrndhrt
durch die kombinierte Wirkung von Phagozytosis und von
osmotischem Auswechsel zwischen einerseits allantoiden und
omphaloiden Gefiligebieten und andererseits einer miitterlichen
lacundren Zirkulation in eincm Syncytium gemischter Natur,
dessen embryonale Bestandteile durch die miitterlichen nach
der Parturition resorbiert werden; 2. bei den sekundir speziali-
sierten Formen: eine sehr lose, zwischen zahlreichen und recht
verwickelten miitterlichen Falten festgchaltene Keimblase, die
in osmotischen Austausch tritt mittels eines omphaloiden Ge-
fafinetzes auf der schwach konvexen Oberfliche oberhalb des
Embryos, ohne dafi irgendwelche Zotten den miitterlichen Falten
entsprechen. Auflerdem eine frithe trophoblastische Wuche-
rung, bei welcher Absorption von fliissigem Material aus dem
Uteruslumen wahrscheinlich einc grofere Bedeutung hat als
eventucll noch hinzukommende phagozytotische Wirksamkeit.

In allen bestehenden Gattungen von Didelphia sollten die
frithen ontogenetischen Erscheinungen sowie die verschiedenen
Phasen in den gegenseitigen Verhiltnissen der Keimhblase und
der Uterusschleimhaut vollig hekannt gestellt werden, damit
wir iiber alle die Daten verfiigen, welche fiir die Losung dieser
wichtigen Frage mafigebend sind. Und man mufl wirklich
hotfen, dafy diese Gattungen, welche in ihrer Heimat sehr rasch
an Zahl abnehmen, — so dafl einige sogar bereits dem Punkte
des Aussterbens schr nahe gekommen sind — noch einer ein-
gehenden Untersuchung unterworfen werden kénnen, hevor
sie ausgerottet worden sind und dadurch mit Bezug auf diesen
wichtigen Punkt ebenso schweigsam als ihre fossilen Ver

wandten sind.
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Gehen wir zuriick zu den Monodelphiern, so bemerken
wir, dafs unter diesen noch eine andere Gattung als der oben
besprochene Maulwurf besondere Vergleichungspunkte mit ge-
wissen Didelphia zecigte. Ich meine Sorex, bei welcher eine '
lokahsierte starke Wucherung vom Uterusepithel von mir be- |
schrieben worden st (94 A, Fig. 74 u. 80), in welche Allantois-
zotten passen, die in diesem frithen Stadium denjenigen, welche |
ITiT fiir Perameles abgebildet hat (198, PL 83. Fig. 28 u. 29),

\ 3

sehr dhnlich sehen. Gesetzt, es wurde die Schwangerschaft
von Sorex in diesem ndmlichen Stadium von einer Reihe neuer
Anpassungen, wie sie bei den Didelphia vorkommen, zu eincm
plotzlichen Ende gebracht, so wiirde in allgemeinen Punkten
die Ahnlichkeit zwischen Sorex und Perameles cine unzweifel-
haft auffallende sein. Jedoch ruft die miitterliche epitheliale
Wucherung - bei Sorex kein Syncytium hervor wie bei Pera- .
meles; sondern eine Zellenagglomeration, in welcher Crypten
erscheinen, von welchen jede eine Trophoblastzotte birgt mit
threm aus gefdfitragendem Allantoisgewebe hestehenden inneren
Mark.

Die Parallelfiille, welche wir Gelegenheit hatten zu kon-

statieren zwischen Didelphia einerseits; gewissen Insektivoren
und Raubtieren andererseits, veranlassen uns zu der Behaup-
tung, dafd cin dhnliches Stadium wohl den Durchschnittserad
der Komplikation darstellen wird, welchem die friitheste
Dédugetierplazentation sich angeschlossen hat, und dafd die

sogenannte diffuse Plazenta, wie sie bis jetzt heobachtet wurde,

wohl mit Unrecht als der fritheste Ausgangspunkt betrachtet
waorden ist. - Wir werden gleich nochmals betonen, dafl die
diffuse Plazenta im Gegenteil sich als eine sehr spezialisicrte ‘
Seitenlinie in der Plazentarphylogenese herausstellt. Unserer
Schilderung der eventucll - frithesten Einrichtung soll noch
hinzugefiigt werden, daf} die Keimblase selbst bei dieser an-
cestralen Form -— auf Grund dessen, was wir in Kapitel IV
besprachen — durch eine selir frithe lokale oder totale Vas-

kularisation des Trophoblastes gekennzcichnet gewesen sein
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mufl, und dafs dabei cin Haftstiel Dienste leistete, welcher a b
initio die Verbindung zwischen dem Embryonalschild und
dem Trophoblast darstellte. Fine freie Allantois kann in den
allerfrihesten Stadien nicht vorhanden gewesen sein; eine
solche mufd erst allmidhlich in die Erscheinung getreten sein,
mbglicherweise weil die Vaskularisation der vorderen vier
Funftel der ringformigen Entodermzomne jener des Haftstiels
zeitwellig vorausgeeilt ist. Die Area vasculosa auf der Nabel-
blase konnte infolgedessen bereits recht frith in nichste Nihe
der gefifireichen miitterlichen Schleimhaut gebracht worden
sein, und es diirfte eine frithe omphaloide Plazentation hervor-
gegangen sein aus einer Oberflichenstrecke, welche in der
Vorfahrenreihe urspriinglich nur hdmatopoietische Bedeutung
hatte.

Zu gleicher Zeit wurde das Auftreten einer direkten Chorion-
plazenta verspdtet. In spiteren Stadien aber holte letztere
die voreilige omphaloide Plazentation wieder ein und ver
drangte letztere. Damit war die erste Erscheinung einer freien
Allantoiz eingeleitet,

Dafy eine teilweisc Vaskularisation des Trophoblastes ver-
mittelst eines primitiven Haftstiels nicht eine nur hypothetische
Maglichkeit ist, beweist uns Tarsins, welcher mit einem Uber-
gangsstadium, wie es hier skizziert wurde, tibereinstimmt,
wihrend die Tarsius-Keimblase auferdem in dem Uteruslumen
gelagert ist.

Der grolie Fortschritt, welcher bei den anderen Primaten
(Affen und Mensch) verwirklicht ist, besteht darin, dafy die
Keimblase vermittelst einer viel bedeutenderen Oberflichen-
strecke mit der Uteruswand in Verbindung tritt, und daf die

daraus sich hervorhildende Plazenta — sei es einzeln oder
doppelt — nicht gesticlt ist wie bei Tarsius, sondern sessil;

wéhrend die anthropomorphen Affen und der Mensch noch
nebenbei  einen so grofien Unterschied im Vergleich zu
T'arsius aufweisen, dafl die Keimblase génzlich in das .miitter-
liche Gewebe verschwindet und durch die Bildung einer

Hubracht, Embrvolosie. 13




Decidua reflexa ganz aus dem Uteruslumen entfernt wird
(Fig. 165). Diese Erscheinung der Einkapselung innerhalb der
Schleimhaut scheint bei mehreren Sdugetierordnungen unab-
hingig aufgetreten zu sein, und kann in allen Ubergangs-
stadien bei verschiedenen Gattungen (Vespertilio [Fig. 181],
Nagetiere usw.) beobachtet werden.

Die Frage lafst sich aufwerfen, kann aber zunidchst noch

nicht beantwortet werden, ob nicht vielleicht die lazentation
der katarrhinen Affen als eine sekundidre Abdnderung sich her-
vorgebildet hat aus einer solchen, bei der eine deutliche Decidua I
reflexa existierte. Verschiedene Details scheinen hierauf hin- ‘
zuweisen; Durchforschung der Plazentation zahlreicher Affen-
gattungen, welche bis jetzt auf diesen Punkt noch nicht |
untersucht worden sind, ist jedenfalls duflerst wiinschenswert. l
Die Ubersiedlung der sich weiterentwickelnden Keimblase ‘
aus dem Uteruslumen hinaus und deren totale Umbhiillung
innerhalb einer Decidua capsularis ist eine Erscheinung
vonn um s$0 mehr primédrer Bedeutung, als dadurch die os- ‘
motischen und phagozytischen Erndhrungsprozesse um so |
intensiver sein konnen. Es leuchtet ein, daf§ diese Entfernung
aus dem Uteruslumen sogleich eine sehr reichhaltige Blutextra-
vasation um die ganze Keimblase herum ermoglicht, zusammen
mit regclmdbiger Erncucrung und Zirkulation dieses miitter-
lichen Blutes. Solches wire ganz ausgeschlossen, so lange
die Keimblase noch in dem Uteruslumen gelagert ist.  Der
Mensch und die anthropomorphen Affen, verschiedene Nager-
gattungen, sowie Krirnaceus und Gymnuwra haben dicse Ein-
richtung verwirklicht, und spitere Forschungen werden davon
wohl noch neue Beispiele ans Licht fordern. Wir sind gewify

herechtigt zu sagen, da} dieses Phinomen der Bildung einer

Decidua capsularis bereits in einem sehr frithen Momente der

Phylogenie der Plazentareinrichtungen zuerst aufgetreten

sein mui. i
Diametral einer Intensifikation des phagozytischen und ‘

osmotischen Prozesses (wie wir solches auftreten sehen, sobald ,
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es zur Bildung ciner Decidua capsularis kommt) gegentiber-
gestellt ist eine andere Erscheinung, welche selbstverstind-
lich eine Kombination mit der Einkapselung ausschlicf$t, nim-
lich eine frilhe Groflenzunahme der Keimblase. Dadurch
wird deren Totaloberfliche im Vergleich--zu jenem kleinen
Teil davofn, welcher sich zum Embryo ausbildet, um so aus-
gedehnter. Dic Aufnahme von Nahrungsmaterial, entweder
aus dem Uteruslumen oder weniger direkt aus der vaskulari-
sierten Sr&hleimhautoberﬂéiche., — sel diese noch von einem
Epithelium bedeckt oder dessen entbehrend — wird somit
leichter. ,

Diese! Sachlage fanden wir verwirklicht hei Ungulata, Ceta-
cca, und bei gewissen Hdentaten. Fir Schaf und Schwein
haben Bonnet und Keib cl sowie auch noch frithere Autoren
uns bekannt gemacht mit einem sehr ausgedehnten Wachstum
der gelegentlich sogar réhrenformigen Keimblasen (Fig. 184
und 185), auf deren Oberfliche der Keimschild nur einen kaum
erkenmbaren Raum cinmimmt (Totallinge der Keimblase 21 cm,
Breite 1Y)y mm, Linge des hierzu gehorigen Keimschildes 1 mm).
Diese bed:eutende Oberﬁdchenvergri‘jﬁemngi welche auch bei
den Pferden und anderen Ungulaten angetroffen wird, die zu
gleicher Zeit diec Vertreter der diffusen und poly-cotyledonaren
Plazentation sind, sieht man also in gewissem Sinne parallel
gehen mit einer nicht unbedeutenden Grofienzunahme des er-
wachsenen Tieres, mit gleichzeitiger Vergrollerung des meist
zweihtrnigen Uterus.

Die Verhdltnisse. in welchen wir bej diesen Ungulaten die
freie Allantois antreffen, zeigen uns, dafl die bedeutende Ver-
griticrung der Keimblase erst eingetreten ist, nachdem sich
eine freie Allantois bereits aus friheren Emrichtungen hervor
gebildet hatte. Bevor die Allantois sich gegen die innere
Oberfliche des Diplotrophoblastes ausdehnte, hat die dufdere
Trophoblasthiille volle Gelegenheit zur Entfaltung ciner be-
deutenden Aktivitit mit Bezug auf die Verdauung und den
Transport der Detriten im Uteruslumen, sowie der »Uterinmileh*

1%




genannten Flissigkeit in die Keimblasenhohle hinein. Nach-
dem die allantoide Vaskularisierung des Diplotrophoblastes
zu Stande gekommen ist, wird letztere gegen die miitterliche

Oberflache angeprefit, wo an zahlreichen unabhiingicen Stellen

Fig. 184. Aufiere Amnsicht der Zotten tragenden Keimblase des Schiweines
(nach Strahl ‘o).

185

Fig. 185. Die verlingerte frilhe Keimblase des Schafes (nach Bonnet).
E Keimscheibe, ¢ blindes Ende der Keimblase.

(den sogenannten Carunculae) das Gewebe vorbereitet worden
ist durch die Bildung sogenannter Cotyledonen, i welche
Gruppen allantoider Zotten hineinpassen. Bei anderen Un-
gulaten gibt es keine Cotyledonen, aber die miitterliche Ober-

flache zeigt ein dichtes Netzwerk von Falten und Krypten, in
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welche damit kovrespondierende Zotten oder Falten der Keim-
blase hineinpassen. Bei der poly-colytedoniren Plazentation ist
dic osmotische und die phagozytotische Nahrungsaufnahme
noch kombiniert; bei der diffusen des Pferdes michte es
scheinen, als ob der osmotische Wechsel zwischen miitterlichem
und embryonalem Blute (welcher iber die ganze ausgedehnte
Oberflache stattfindet, wo die Zotten von den Krypten umfafit
werden) bel weitem der phagozytotischen Nahrungsaufnahme
iberlegen ist. Es ist eine vollstindige doppelte Epithelschicht
vorhanden, eine miitterliche und ecine trophoblastische, welche
tiberall die beiden Blutfliissigkeiten von cinander trennt, Immer-
hin scheint die bedeutende Oberfliche, iiber welche dic zwei
Gefalisysteme mit cinander in cnger Bertihrung sind, aufzu-
wiegen gegen die geringere Diinnheit der sie trennenden

=

Membran. Somit scheint mir die Plazentareinrichtung  des
Pterdes cin extremer Fall von Spezialisierung derjenigen wic sie
bei Carnivoren, einigen lnsektivoren und Didelphia cine primi-
tivere, aber zngleich eine kompliziertere war, Die Anheftung
der Keimblase mittels der adhisiven und phagozytischen
Eigenschaften der Trophoblastzellen scheint zu einem Minimum

reduziert zu sein: die Phagozytosis, welehe bestimmt hei den

Artiodactylen ecine mehr aktive ist - wo auch die Anheftung
mittels der Cotyledonen eine etwas festere ist - tritt beim

Pferd kaum hervor, wahrend die Méglichkeit des Auftretens
osmotischer Prozesse zwischen grofien Oberflichen von miitter
hehem  und  fistalem  vaskularisierten Epithelgewebe ihren
hochsten Entwicklungsgrad erreicht hat.

Es hat somit die polycotyledonire Emrichtung mehr erb-
liche Punkte mit der oben heschriebenen primitiven Plazentation
gemein als die diffuse. Tragulus meminneg wurde zur niheren
Befestigung dieser Punkte bereits zitiert (5. 157). Auch wiirde
der geringere Spezialisierungsgrad, welchen wir im GliedmaRen-
skelett antreffen, {ibereinstimmen mit der geringeren Ausbil-
dung plazentaler Spezialisation. Die Reihenfolge der plazentarcn

Komplikation sollte somit inverticrt werden: Nicht die poly-
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cotyledonére Llinrichtung bildet einen Fortschritt der diffusen
gegeniiber, sondern die diffuse sollte als die letztc Stufe der
Vercinfachung betrachtet werden, welche die Plazentarvor-
ginge bel den Ungulaten erlitten haben, ausgehend von den
obenerwihnten Kinrichtungen, welche, obschon komplizierter,
dennoch archaischer waren. Die primitiven allerfrithesten
Stadien sind uns unbekannt und werden wohl immer unbekannt
Wleiben, da diese Ubergangsformen in dem paldozoischen Zeit-
altcr cxistiert haben miissen.

Die diffuse Plazentation der Lemuren sollte als ein zweiter
Fall einer vereinfachten Einrichtung beobachtet werden, wel-
cher zu einem dem Pferde sehr dhnlichen Resultat fithrt, aber
nicht notwendigerweise (jedoch nicht unméglicherweise) auf
genau demselben phylogenetischen Wege. Es liegt kein Grund
vor., warum diese Vereinfachung nicht mehr wie einmal
hat auftreten konnen; auch bei den Edentaten gibt Manis,
wie es bereits frither ausgefithrt wurde, davon ein anderes
Beispiel.

Dafy bei den Lemuriden die Evolution der diffusen Pla-
zenta eine andere gewescn, kann zum Teil durch die Uat-
sache wahrscheinlich gemacht werden, dall wir bei Nycticebus
eine sehr auffallende frithe Erscheinung zu registricren haben.
Bereits haben wir bei Insektivoren, Rodentia und Carnivoren
die sehr frithe und effektvolle Verklebung der jungen Keim-
blase mit der Uteruswand besprochen, sowie die Plazentations-
vorginge, wie sie sich daran anschlicfen. Nyeticebus hat nun
Fruchthiillen, welche wihrend der letzten Hilfte der Schwanger-
schaft zusammen mit dem Fo6tus schr leicht aus den miitter-
lichen Krypten hinausgewaschen werden kénnen, da die Tropho-
blastzellen in keiner Weise mit dem miitterlichen Gewche ver-
klebt sind. Es gibt zwel intukte Epithelschichten zwischen dem
miitterlichen und dem fotalen Blute (Fig, 173 u. 174). Somit
wiirden wir erwarten, dafi die friithe Keimblase sich auch nicht
einer festen Verbindung mit der Uteruswand wiirde riihmen

konnen, doch mit jener des Pferdes, Schweines (Fig. 184),
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Schafes (Fig. 185) tbereinstimmen wiirde, Nun unterscheidet
sich aber Nycticebus von allen diesen letzteren dadurch, daf
in den frithen Stadien. wo die Keimblase einen Durchmesser
von 5—11 mm besitzt, sic sehr fest an ihrem Platz im Uterus-
horn, wo wir sie antreffen, festgehalten wird und zwar infolge
einer anderen Besonderheit. Das Horn (und die Keimblase,
welche sich darin befindet) haben nimlich ecine ganz aufler-
gewohnliche Ausdehnung erlitten; die mediane Abteilung der
Geschlechtswege ist dahingegen keineswegs an dieser Ver-
grificrung beteiligt (Hubrecht '94 B, Taf. 9). Folglich wird die
Keimblase sehr erfolgreich an ihrem Platz testgehalten, wenn auch
keine etwaige Oberflachenverklebung besteht, und die beiden
intakten epithelialen Oberflichen, die uterine und die tropho-
blastische miteinander in Bertihrung sind und letztere noch keine
Spur von Falten oder Zotten zeigen. Da es auch hicr Uterin-
driisen gibt, wiirde man erwarten, dafl die erwihnten Oberflichen
durch die Abscheidungen dieser Driisen schliipfrig gemacht
werden sollten, und dal folglich eine Expulsion der Keimblase
nicht ausbleiben wiirde. Es ist aher eben, wie wir sahen, die
Schwellung und Ausdehnung nur auf das IHomn sclbst be-
schriinkt, in welchem es folglich, wie ich das anderweitig be-
schrieben habe (07, p. 85), &fters sehr schwicrig sein kann,
um die genaue Situation des Embryonalschildes zu bestimmen.,

Der Unterschied in diesen frithen Einrichtungen erlaubt
uns, die diffuse Plazentation der Lemuren als von jener der
Ungulaten verschieden zu betrachten. Sie ist nicht notwendiger-
weise derselben crblichen Entwicklungslinie entlang entstanden.

Wir haben jetzt den maximalen Grad der Vereinfachung
der plazentalen Einrichtungen wvon Ungulaten, Lemuren und
Edentaten, welche auch bereits im vorigen Kapitel gestreift
wurden, geniigend hesprochen. Bei allen wird ein osmotischer
Auswechsel zwischen dem Inhalt der kapilldren (nicht lakunéren)
GefifSc der miitterlichen Schleimhaut und der fotalen Haar-
gefilie in den Trophoblastzellen erreicht. Die Totaloberflache,

iiber welcher dieser aosmotische Auswechsel zu Stande kommit,
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ist sehr bedeutend geworden, und zu gleicher Zeit 1st irgend
eine Verwachsung zwischen Trophoblast und Uterusepithel
aufgcgeben worden, und trenncn zwel intakte epitheliale
Schichten das miitterliche vom embryonalen Blat.

Wir missen jetzt einige der hauptsdchlichsten Abweich-
ungen von dem zentralen Plazentationsplan, von welchem
wir nach verschiedenen Sciten hin ausgegangen sind, zur Be-
sprechung bringen und zwar zunidchst solche, wo wir anstatt
ciner Oberflichenvergréfierung, bchufs osmotischen Wechscel-
verkehrs, eine Intensifikation des Prozesses aul eine beschrinkte
Oberflache beobachten. Wir kénnen dics selbstverstandlich bei
denjenigen SiHugeticren erwarten, welche nicht durch Gréfien-
zunahme des erwachsenen Tieres (wie beil so vielen Ungu-
laten) sozusagen giinstive Umstdnde hervorgerufen haben fiir
eine Oberflichenvergroficrung wihrend der Plazentarvorginge.
Nun finden wir tatsdchlich bei den Nagetieren, aber ganz be-
sonders bel den Ingektivoren und Primaten solche intensifizierte
Prozesse, wie sie hier gemeint sind.

Oben wurde bereits darauf hingewiesen (S. 143), dafs be-
hufs einer solchen Verschirfung des osmotischen Auswechsels
das Entfernen der Keimblase aus dem Uteruslumen, sowie
ihre totale Einschlieffung innerhalb der Schleimhaut durch
die Bildung einer sogenannten Decidua reflexa oder capsularis
ein entscheidender Moment ist. Die zwel treffendsten und zu
gleicher Zeit vollstandigsten Fiille treffen wir (was bereits frither
angegeben wurde) beim Igel und beim Menschen. Dennoch
sind dic beiden Fille in mehreren Hinsichten verschicden; sie
stimmen jedoch in dieser Hingicht tberein, dafl, indem hel
den primitiven Plazentationsfillen eine Kombination von Phago -
zytosizs und Osmose wihrend eincr verhdltnismébio langen
Schwangerschaftsperiode vorherrscht, beim Igel sowie beim
Menschen die Phagozytosis zu Anfang schr intensiv-ist, und
sodann eine zweite Periode nachfolgt, wihrend welcher der
osmotische Wechzel wviel wverbessert wird. Eine solche Ver-

besserung wird auf zwei Wegen erreicht: Erstens wird das
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Gewebe, welches das miitterliche und das embryonale Blut
trennt, sehr bedeutend verdiinnt, und wihrend wir noch zwei
cpitheliale und zwei endothelizle Schichten zwischen miitter-
lichem und embryonalem Blute bei vielen Ungulaten be-
obachten, sehen wir, dafl diese bei den Insektivoren und Primaten
reduziert werden konnen auf eine einfache Membran von
dufSerster Diinnheit.  Wir brauchen nicht hervorzuheben, einen
wie groflen Unterschicd dies fiir dic osmotische Wechscl-
wirkung darstellt, welche dadurch sehr viel wirksamer wird, so
dafy wir somit mit Recht behaupten kinnen, dafy die Primaten
und viele Insektivoren im Vergleich mit unserem archaigchen
Typus einen Fortschritt reprisenticren im selben Sinne, wie die
Ungulaten einén Riickschritt bezeichnen.

LEine zweite Verbesserung, durch welche Intensifikation
des osmotischen Vorganges hervorgerufen wird, findet sich in
dem Mafi der Ausdehnung, in welchem die embryonale gefif3-
reiche Oberflache in Berithrung mit miitterlichem Blute gebracht
wird. Awuch hier sehen wir, dafl der Mensch, und in etwas
geringerem Grade die Affen, unzweifelhaft ein Maximum der
Intensilizierung der Osmose vergegenwirtizen. Die sehr zahl-
reichen und feinverzweigten Allantoiszotten, nur von der chen
erwihnten duflerst diinnen Gewebeschicht bedeckt, bieten eine
um go groflere Oberfldche fiir dic osmotischen Prozesse eben
dadurch, daf} sie frei in dem mitterlichen Blute flottieren und
dadurch von allen Sciten umspiilt werden, withrend z. B. hei
Torsius, beim Igel und hei anderen Insektivoren - obschon
auch bei ibhnen nur cine schr diinne Membran miitterliches
und fotales Blut trenant — doch im Durchschnitt uns ein

sehr zartcs wabiges Gewebe feinster membrantser Struktur ent-

=

gegentritt, zwischen welches diese Allantoiszotten aufgchingt
sind, Da letztere also nicht frei suspendiert sind, sondern
ausgedehnt sind zwischen und getragen werden von dem hier
angcdeuteten Maschenwerk, mufy die Totaloberfliche, welche
fiir osmotischen Auswechsel verfiighar ist, notwendigerweise

relativ bedeutend geringer sein,




— 202 —

Es michte scheinen, als ob in der menschlichen Plazenta
den phagozytischen Prozessen noch ein gewisser Spielraum
gelassen wird, und zwar in der Erscheinung der sogenannten
;.Syncytialzellen, welche hie und da auf den Zotten angetroffen
werden und nichts anderes sind als Reste des Plasmaditropho-
blastes (cf. Bryce und Teacher '08). Line wichtige Tat-
sache, welche auf Seite 155 erwihnt wurde, ist die von Asshe-
ton ((06) gemachte Entdeckung der frithen Plazentarstadien
bei einer so primitiven Ungulate wic Hyrex. Sie verstirkt dic
Wahrscheinlichkeit sehr bedeutend, dafy die oben verteidigte
Vereinfachung. welche in der Phylogenie der Ungulatenplazen-
tation eingetreten scin soll, in der Tat die genaue Erklirung

gibt von den von uns beobachtcten Erscheinungen.

4. Zusammenfassung der Kapilel TY und V.

Beim Abschlufl dieser beiden Kapitel mochte ich noch
darauf hinwcisen, dafl wir cine unleughare Aktivitit in dem
Trophoblast von monodelphen und didelphen Sdugctieren nach-
gewiesen haben, wclche der Plazentation vorangeht und sie
begleitet, und dafy wir zur selben Zeit gezeigt haben, dafl in
denjenigen Ordnungen, wo cine solche Aktivitit fehlt oder un-
bedeutend ist(Lemuren, gewisse Edentaten und viele Ungulaten),
die Plazentation als durch verschiedene Umstinde sekundir
abgedndert zu hetrachten wire. Es fehlt nicht an direkten
Anzeichen dieses retrograden Prozesses.

Wenn dies der Fall ist, und wenn somit der allbekannte
und scheinbar natiirliche Ausgangspunkt, wie er uns fiir die
Feststellung derPhylogenie derPlazentation von der sogenannten
diffusen Plazenta geboten wird, zusammenbricht, haben wir
den Versuch zu machen, diese Phylogenie — iiber welche die
Paldontologic uns nie Daten zu verschaffen im Stande ist
auf ganz anderer Basis zu griinden.

Diese Basis ist jedoch von der Vollstindigkeit noch weit

entfernt. Nur zu wenig! wissen wir noch von den histologi-
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schen Emzelheiten des Plazentationsprozesses bei der groficn
Mehrzahl der Sdugetiere, und selbst wenn wir mit all diesen
Details bei allen noch rezenten Siugetieren vollig bekannt
wiren, so wiirden wir dennoch erkennen miissen, dafy der T.eit-
faden zur Beantwortung mehrerer Fragen phylogenetischer
Bedeutung bei den ausgestorbenen Gattungen hat angetroffen
werden mtissen.

Dennoch diirfen wir sagen, dafi, wenn einerseits die Details
der Plazentation uns dazu verhelfen, natiirliche Affinititen fir
das Gruppieren der Siugetiere aufzudecken, andererseits keine
Plazentargruppierung zugelassen werden sollte, wenn sie dazu
fiihren wiirde, natiirlich verwandte Sidugeticre zu trennen oder
natiirlich divergente kiinstlich zusammen zu gruppiecren, wie
wir das auf Seite 180 diskutiert haben,

Viviparitdt und Plazentation sind mit der Entwicklung von
Allantois und Amnion Hand in Hand gegangen. Und nur
nachdem die beiden letzten hei den frithen viviparen Tetrapo-
den des paliozoischen Zcitalters aufgetreten waren, haben sich
gewisse Seitenlinien der Entwicklung abgezweigt von dem
Hauptstamm, welcher zu den modernen Mono- und Didelphia
und zum Menschen hiniiberfiihrt.

In diesen Seitenlinien trat Oviparitit wieder in den Vorder-
grund, und bei ihnen treffen wir die Vorfahren der Ornitho-

delphia und der Sauropsida.




Kapitel VL
Erwigungen, welche die Phylogenese und die syste-
matische Einteilung der Vertebraten betreffen.

Wir haben in den vorangehenden Kapiteln darzulegen
versucht, dafl gewisse fundamentale Anschauungen tiber Frucht-
hiillen und Plazentation der hoheren Vertebraten einer cr-
neuten kritischen Analyse sehr bedirfltig sind. Vor einiger
Zeil kamen wir zu dhnlichem Schlusse ('02, 05) in Bezug auf
die Gastrulation der Vertebraten,!)

Ich werde in diesem Kapitel versuchen, diejenigen Schlufi-
[olgerungen beztiglich der systematischen Einteilung der Verte-
braten zu ziehen, zu welchen eine sorgfiltice Abwigung der
beobachteten Tatsachen uns berechtigt. FEs wird sich eine
kurze Skizze daran anschlicfien — z. T. bereits in friiheren ’
Publikationen (02, '05 a) enthalten — von dem, was wir uns von (
den wahrscheinlichsten, hypothetischen wirbellosen Vorfahren |
clenken miissen, zu welchen alle diese Anschauungen hinfithren. ]

Es soll dann in erster Linie daran erinnert werden, daf} |
eine primidrc Einteilung der Wirbeltiere besteht, und zwar in |
zwel grofle, scharf gegeneinander abgegrenzte Gruppen, jenc
der Amniota (Mammalia, Sauropsida) und der Anamnia

(Iehthyopsida). Schon seit lange geht damit parallel und ist

Y Keibel (Cos) und Brachet (o) haken dic Uberzeugung ausgesprochen,
dafi ihnen diese geiinderten Ansichten (die Vertebratengastrulation betreffend), mehr
zusagen als die geliiufigen, Diese [bereinstimmung ist um so erfrenlicher fiir mich, |
als. Keibel nach seinem umfangreichen Aufsatze in Bd. 1o der Ergebmnisse der

Anatomie und Emlw.-Geschichte eine schwerwiegende Stimme zuerkannt werden mudf.
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damit identisch jene in Allantoidea und Anallantoidea.
Die Tatsache der FExistenz einer doppelten charakteristischen
Unterscheidung hat unser Vertrauen in dic Bedeutung dieser
priméren Einteilung der Vertebraten selbstverstindlich be-
stirkt,

Demgegeniiber haben wir seither erfahren, daf es schwer
fallen wiirde. die Primaten bei den wahren Allantoidea ein-
zureihen. indem cine freie Allantois in dieser Ordnung fehlt,
Nebenbei haben wir geschen, dafl von noch héherer Be-
deutung als Amnion und Allantois jene Hufiere embryonale
Zellenschicht, der Trophoblast ist, die ihrerseits eine Larven-
hiille von sehr hohem Alter darstellt,

Der Trophoblast, der am deutlichsten ist bei Sidugetieren,
ist sehr viel schwicriger aufzufinden bei den Sauropsiden, und
nur durch sorgfiltige Vergleichung von all den V ariationen,
welche sich uns darbicten in seinen Verhiltnissen zu dem em-
bryonalen Epiblast bezw. bei Mona-, Di- und Ornithodelphia,
ist er bei Reptilien und Vogeln nachzuweisen.

Deutlicher als die Verhdlinisse bei den Sauropsida sind
gewisse Trophoblastreminiszenzen hei vielen Amphibien, bei
Dipnoi und bei Teleostomen. Sie treten wihrend des frithen
Larvenlebens hervor als eine duflere, vielfach dunkler pig-
mentierte und auch meistens abgefachte Zellschicht, welche
wihrend der spiteren Entwicklung verschwindet und welche
in Bezug aut ihr Verhalten zu dem sonstisen Embryo sich auf
eine Linie stellt mit dem Trophoblast der Siugetiere. Weder
bei den Amphibien noch bei den Dipnoi oder Teleostomen be-

teiligt sich diese Zellschicht in irgend ciner Weise an der

Bildung eincs Amnions oder irgend einer Fruchthiille, welche
den Embryo irgendwie schiitzen konnte. Thre Bedeutung als
zeltwellige duliere Schicht ist jedoch unverkennbar, auch wenn
man sich ihrer Beteiligung an der Bildung gewisser ober-
fliichlicher, meistens larvaler Strukturen hewufit ist. Und wir
werden gezwungen uns die Frage vorzulegen, ob wir nicht

cben deswegen berechtigt wiren zu sagen, daff zusammen




mit den Sdugetieren und Sauropsiden auch dicse Wirbeltiere
herstammen von Ahnenformen, bei welchen eine voriibergehende
Larvenhiille eine hervorragende Rolle spielt. Ein dhnliches
Verhalten zeigen uns verschiedene Wurmklassen (Nemertea,
Gephyrea),in welchen gewisse Formen sich im Besitze bestimmter
Larvenhiillen befinden, welche anderen verwandten Formen
abgehen.

In diesem Falle wiirde eine weitere Frage sein: stehen in
dieser Hinsicht die Knorpelfische abseits, und wic verhiilt es
sich mit den Cyclostomen und mit Admphiozus?

Uber die Abwesenheit in letzterer Gattung von irgend
ctwas, das als duflere Larvenhiille aufzufassen wire, kann
kein ernstlicher Zweifel sein, nachdem ihre frithe Ontogenese
durch eine so grofie Anzahl der tiichtigsten Forscher so
grindlich untersucht worden ist. In Bezug auf Haie und
Rochen konnen wir e¢benso bestimmt sagen, dafi keiner von
denen. welche sich mit ihrer Entwicklungsgeschichte be-
schiftigt haben, eine einzige Tatsache ans Licht forderte,
woraus zu folgern wire, dafl irgend ctwas wie die Deckschicht
der Teleostomen, Dipnoer oder Amphibien bei irgend welchen
Knorpelfischen angetroffen wird. Wir gestchen gern ein, dad
wir durch das Beispiel der Sauropsiden doppelt vorsichtig sein
miissen in allen Fidllen, wo die Abwcsenheit einer Tropho-
blastschicht vielleicht nur scheinbar sein konnte. Aber im
Fall der Knorpelfische sind beziiglich zahlrcicher anderer
Punkte ihrer vergleichenden Anatomie die Differenzen mit den
hoheren Vertebraten so bedeutend (wie auch oben auf 8. 116
schon hervorgehoben wurde), dafs es ratsam erscheint, es fiir
die Knorpelfische als méglich zu betrachten, daf} sie von Vor-
fahren ohne #duflere Larvenhiille abstammen.

Fir Cyclostomen gilt dic nimliche Betrachtung, wenn es
auch nicht zu leugnen ist, dafl wir in dieser Gruppe Tiere
vor uns haben, deren Degencration und Regression ver-
bunden mit Organverinderungen so weit gegangen ist, dafs

es wvielleicht nicht unmoglich wire, dafi sie spiter noch
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an bis jetzt unhekannte hhere Vertebratenformen angekniipft
werden kdnnten.

Es stellt sich also die Frage: Sind wir berechtigt, in dem
Wirbeltiersystem die Trennungslinie, welche allgemein ange-
nommen ist') und welche die Ichthyopsida eincrseits, die Saurop-
sida und Mammalia andercrseits voneinander scheidet, anders-
wo hin zu verlegen? Und sind wir vielleicht gendtigt, eine
primdre Einteilung zu akzeptiercn, welche auf der cinen Seite
Cyclostomata und Elasmobranchii zusammenbringt und auf die
andere Secite die Teleostomi, Dipnoi, Amphibia. Sauropsida
und Mammalia stellt?

Ich bin mir sehr wohl bewuf3t. dafl ich kein Recht hitte,
eine so radikale Uminderung vorzuschlagen, wenn sie nur
auf jenen Argumenten fufite, welche in diesem Aufsatz in
den Vordergrund getreten sind und welche daraul hinaus-
gehen, dafs die zweite Gruppe charakterisiert wird durch das
mehr oder minder deutliche Hervortreten einer additionellen
Larvenhtille, des Trophoblastes, wihrend in der ersten Gruppe
sich von ebensolcher Larvenhiille bis jetzt keine Spuren ge-
zeigt haben.

Sobald wir uns nun aber tiefer in die Frage hineindenken
und nachzuforschen suchen, oh nicht auch noch weitere Eigen-
tiimlichkeiten da sind, welche dicse necue Trennungslinie zu
verstirken vermichten, indem sie zelgen, dafs auch noch in
Bezug auf andere Punkte dic beiden Gruppen ebenso scharf
von einander zu unterscheiden sind, so verschaffen wir der
vorgeschlagenen radikalen f\ndcrung einc breitere Unterlage.

Mciner Meinung nach gibt es sogar zwel verschiedene
Tatsachenreihen, welche fiir dic hier neu vorgeschlagene
Trennungslinie sprechen. :

Die erste wird dargeboten von jenen Organen, welche

mit den respiratorischen Prozessen in engster Verbindung
') Eine Ausnahme macht hier Ray Lankesters Artikel iiher Vertebrata in der
Encyclopaedia britannica, in welcher er mit prophetiseher Voraussicht diese Einteilung

villig ignoriert.




stchen und welche wir Lungen und Schwimmblase nennen.
Nach Spengels ('04) und Goettes ('04) klaren Auseinander-
setzungen kann es kaum mehr einem Zweifel unterliegen, dafd
wir berechtigt sind. alle die verschiedenen Modifikationen von
Lungen und Schwimmblasen (ob letztere doppelt, ventral oder
einzeln und dorsal gelagert sein mogen) als Abkémmlinge von
anfanglich hinteren Kiemenspalten zu betrachten.

In diesen wurde Funktionswechsel langsam veranlafst, wohl
parallel mit vorbereitenden Schritten in der Richtung auf eine
zu erwerbende terrestrische 4.ebensart.

Es werden nun die hier beziiglichen Strukturen angetroffen
bei Teleostomen, Dipnoi, Amphibia, Sauropsida und Mam-
malia. Nie wurde auch nur eine (haltbare!) Andeutung ihres
Vorhandenscins bei Elasmobranchii und Cyclostomen vor-
gefunden. Wir haben hier also eine Tatsachenvorlage, welche
als bestitigendes Argument der dem Trophoblast entlchnten
dienen kann, um die neue Trennungslinie annehmbar erscheinen
zu lassen.

Und 1ch méchte die Aufmerksamkeit derjenigen, welche

£
in der Annahme dieser neuen Trennungslinic zwischen Knorpel-
und Knochenfischen noch zu zbgern geneigt sind, auch noch
auf cine weitere Gruppe wvon Betrachtungen lenken, welche
meiner Ansicht nach bis jetzt noch nicht gehorig beriicksichtigt
worden sind.

Es betrifft folgendes. Es macht wohl niemandem Schwierig-
keit, die Cetaceen als Abkémmlinge landbewohnender Siuge-
tiere zu betrachten, noch auch die Sauropterygia und Ichthyo-
pterygia. von solchen Reptilien herzuleiten, welche bereits
luftatmende Landtiere waren. Demgegeniiber ist die Frage
noch nicht geniligend erwogen worden, ob nicht auch viele
Dipnoi, Ganoidei und Teleostei terrestrische Vorfahiren gehabt
haben mogen? Ich gestehe, dafl wir hier ein Gebiet schranken-
loser Hypothesen betreten, aber andererseits soll doch auch aus-
driicklich hervorgehoben werden, dafs diese heuristische Annahme
aufthrenWert gepriift werden mufS. Wenn wir einmal zugeben, daf’
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luftatmende, behaarte und milchabsondernde V lerfiifller, die zu
Anfang Landtiere waren, sich nachtraglich so vollstdndig und
$0 grindlich in all ihren Funktionen an das Leben aul hoher
See angepafit haben, wie es die Walfische taten, wie konnten
wir ung dann dariiber wundern, dafy im paldozoischen Zeitalter,
als zum erstenmal das Leben auf dem Trockmen moglich
wurde, und fremdartige amphibisch-lebende Protetrapoden das
Wasser verlielen und sich dem atmosphérischen Medium an-
paidten, bei zahlreichen Gelegenheiten Seilenzweige
von diesen frithesten Landtieren wieder zum vollen
Wasserleben zuriickkchrten. Sie behielten dann gewisse
erbliche Kennzeichen, welehe darauf hinwiesen, daf sie bereits
cinmal Luftatmer gewesen waren.

Bis jetzt kennen wir nur einen so licherlich geringen Teil
von all den fossilent Ticren, die in dem paldozoischen Zeitalter
lebten, daf} es nicht gewagt erscheint zu behaupten, dafl in
der Zukunft noch viele fossile Uberreste ans Licht gefordert
werden dirften, bei welchen diese Frage zu stellen sein wird.

Und wenn wir dicser unzdhligen Reihen von Arten,
Gattungen, Familien und Ordnungen eingedenk sind, von
welchen wir bis jetzt iberhaupt nichts wissen, ist es dann un-
wahrschembich, dafl in jenen f[riiheren Epochen der Welt-
geschichte diesclbe Erscheinung einer sekundiren Riickkehr
zum wisserigen Medium immer wieder eingctreten ist?

Wenn es mir crlaubt wiire, auf ein Beispiel hinzuweisen,
so wiirde ich Polypterus wihlen und fragen, ob dessen paarige
und ventrale Schwimmblase nicht bereits einem villig luft-
atmenden Vorfahren als effeltive Doppellnnge  hat dienen
konnen, und ob Klaatschs Hypothese ('96) betreffs der Phylo-
genese des Glicdmaflenskelettes von Polypterus nicht cinfach
in der umgekehrten Reihenfolge aufzufassen wire, so dafl die
zentrale Platte mit den zwei lingeren Knochenréhren rechts
und links nicht mit Klaatsch als cin sich im ersten An-
fang befindender Carpus mit seitlich davon gelagerten Radius
und Ulna zu betrachten wiire, sondern als eine Adaptation an

Hubrecht, Embryologie. 14




— 210 —

die wieder aufgenommene Lebensweise im Wasser von den-
jenigen Skeletteilen, welche bereits einem landbewohnenden
Vorfahren als ein stiitzendes Extremitdtenpaar gedient hatten.

Ahnliche Fragen kinnten auch gestelit werden in Bezug
auf die Dipnoi, welche in dem devonischen Zeitalter auch
schon fiinfzehige tetrapode Zeitgenossen gehabt zu haben
scheinen, wie man aus den Fuflspuren schliellen darf. Sogar
bei den Teleostei (Saccobranchus und Anabas scandens) sind
auch heute noch evolutiondre Prozesse im Gange, welche
daraut hinausgehen, cine Lebensweise im Wasser z. ‘1. durch
emne in der atmosphdrischen Luft zu ersetzen.

Die Schwimmblase der Teleostier — welche, wie allgemein
anerkannt wird, sich ableiten 1483t aus Verhiltnissen, wie sie
z. B. Polypterus bietet, und nicht umgckehrt — zcigt uns auch
noch jene eigentiimliche Besonderheit, dafl sie bei nahever-
wandten Spezies einer und derselben Gattung (Scomber, Sebastes.
Umbrine, Thynnus, Chironectes) vorhanden sein kann, wihrend
sie bei anderen fehlt. So berichtet Stannius {Zootomic der
Fische, 2. Aufl. 1854, S. 22), dald Scomberesox Camperi eine
Schwimmblase hesitzt, wihrend eine solche bei Seomberesor Ron-
deleti fehlt. Von anderen Familicn (Squamipennes, Tacnioidei,
Siluridae, Cyprimidae, Clupeidae usw.) wird dasselbe erwihnt
Es scheint mir dies darauf hinzuweisen, dafl wir in der
Schwimmblase ein Organ vor uns haben, welches bereits auf
dem Wege ist, rudimentir zu werden, was sich nebenbei
daraus ableiten 1dfit, dafd die Schwimmblase von ziemlich un-
wesentlicher Bedeutung ist fiir das Leben mancher Teleostier
in ihren jetzigen [Lebensverhiltnissen.

Selbstverstindlich 1t die Tatsache, dafl es eine so
groffe Anzahl Tcleostier gibt, kein haltbarer Grund um zu
behaupten, dald ihr ganzer Stammbaum immer im Wasser

herangewachsen ist. 1)

1) Wihrend ich belm Kerrigieren der Druckbogen dieses Aufsatzes bin, kommit
mir Asshetons: Development of Gumaarchus wiloticus in éie Hinde (Budgett
Memorial Volume, 1908). Ich finde, dafl dic Maglichkeit eines invertierten Stammm-
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leh will nicht so weit gehen, zu sagen, daf alle Teleo-
stomen und Dipnoi von luftatmenden terrestrischen Tetrapoden
abstammen, weil das Material, worauf eine solche Folgerung
zu fulien hitte, viel zu dirftic ist; aber andererseits wiirde
ich aus demselben Grunde mich nicht tir berechtigt halten, es
demjenigen Naturforsclicr 7u verbieten, der nun cinmal so weit
gehen mochte.  Sicherlich soll man darauf achten, daf} die
anfinglichen acropneustischen Bedingungen, welche auf die
Anpassung von hinteren Kiemenspalten an Luftrespiration ge-
folgt sind, nicht notwendigerweise eine terrestrische Lebens-
weise verlangt haben, Dennoch wird letztere gewify dazu mit-
gewirkt haben kinnen, um noch weitere Anpassungen an eine
terrestrische oder vielmehr amphibische Existenz hervorzurufen,

Ich muf} hicr noch eines anderen Grundes Erwihnung
tun, der mit ¢ demjenigen, den wir der Se bwimmblase und den
Lungen cntlehnten, parallel geht.

Fs ist eine osteologische Beweisfihrung die unsere Auf-

g,
merksamkeit darauf hinlenkt, daf die gegenseitiocen Verhiilt-
nisse der Verkn{'}chernns'rf“n auf Schidel und Kiemenbogen
der Teleostomen in so hohem Mafie in Anzahl, Folgerung
und Lage (sowie auch in Entwicklung) gleichnamigen Ver-
kntcherungen bei Amphibia, Sauropsida und Mammalia ho-
molog sind.

Wenn wir uns auf die vergleichende Osteologie des
Kopfes beschranken, so konnen wir sagen, dafy die Uberein-
stimmung  duflerst sugoestiv ist und dafy, da doch niemand
eine Deszendenz der Landtiere von Tcleostiern befurwmtet
diese Ulwrem%tlmmunrr sicher fiir die Moglichkeit der um-
gekehrten Annahme sprechen diirfte,

Diese Annahme wire dabei so aufzufassen — wie oben
baumes der Knochenfische darin auf Griinden, welche nicht nur der Lunge und Schwimm-
blase entlehnt sind, diskutiert, sondern an der Hiand ven noch weiteren entwicklungs-
geschichtlichen Absonderlichkeijen besiiglich des Gefiflsystemes und der Kiemen in 1o
Paragraphen zusamiengestellt wird (c. 5. d07). Da Guminarchus siner primitiven Ta-
milie von Tclenstei Malacopterygii angehiirt, so kann es nicht W under nchmen, dafl ich mich
iber eine Unlerstitzung freve, die mir auf so ganz versehicdenem Wege dargebracht wird.

14
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bereits dargelegt, — dafd genau abzuwigen wire, inwieweit cine
Riickkehr zum wisserigen Elemente hitte stattfinden kdnnen,
vielleicht polyphyletisch und zu verschiedenen Momenten in
der Erdgcschichte?

Es kann keinem Zweifel unterliegen, dafd wir aus der Pald-
ontologie die Argumente zu entlehnen haben werden, welchen
entscheidendes Gewicht zukommen wird, um dicse schwicrigen
phylogenetischen Probleme einer Losung ndher zu bringen.
Nie kénnen wir hoffen. hier mit splanchnologischen oder mit
ontogenetizchen Tatzsachen Fiirderndes herbeischatfen zu kénnen.

Jedenfalls diirfen wir erwarten, dafy im Laufe der weiteren
Aufdeckung von neuen, unbekannten fossilen Resten und
der Weiterbildung unserer Kenntnisse {iber das paldozoische
Zeitalter einige dieser fossilen Funde doch wohl oewifd
von Bedeutung sein werden fiir die hier in Rede stehende
Frage.

Eine Einteilung der Vertebraten in die Superklassen der
Cyclostomata, Chondrophora und Osteophora wiirde sich hier
cmpfehlen. dmphiozus ware noch weiter zu isolieren i die
Superklasse der Cephalochordata.

Die Chondrophora wiirden dann die Elasmolwanchier um-
fassen, die Osteophora all die anderen hoheren Vertebraten.

Bei der weiteren Einteilung der Osteophora konnte die
bestehende Gruppierung in Teleostomi, Dipnoi, Amphibia,
Sauropsida und Mammalia beibehalten bleiben. Dabel sollte
sorgfaltie iiberlegt werden, ob nicht die ncuesten bedeuten-
den Fortschritte der Paliontologie bereits dazu herechtigen.
¢ine hefriedigendere Uminderung der Klassifikation in jenen
Territorien vorzunehmen., welche auf der Grenze zwischen
Amphibien und Reptilien licgen; jetzt da wir guten Grund
haben, zu glauben, daft die sehr scharfe Unterscheidung,
welche in letzterer Zeit zwischen diesen beiden gegolten hat
und die sich nach der An- oder Abwesenheit von Ammnion
und Allantois — als grofienteils kiinstlich — richtete, verwert-

lich crscheint.




Wenn einmal die Embryologie uns nicht linger zwingt,
die Trennungslinie zwischen Amniota und Anamnia noch weiter
in der Richtung des Paliozoikums zu verfolgen, so kinnen
gewisse Hinzelheiten der vergleichenden Anatomie vielleicht
dazu beitragen, eine neue Gruppierung vorzunehmen, wobei
auch jencs andere schwer halthare Unterscheidungsmittel, der
doppelte oder einfache Oceipitalcondylus, auf scinen wirklichen
Wert zurtickgebracht wird. Dann aber gollte der Paldontologe,
der tiefer in diese Sache vorzudringen versuchen wollte,
noch zwel andere Punkte im Auge behalten, welche sowohl
durch diese TUntersuchungen wie durch zahlreiche andere
vergleichend anatomische Forschungen ans Licht gefordert
worden sind.  Erstens, daf§ die Siugeticrmerkmale uns zurtick-
fihren zu cinem Punkte — wie ¢s 1900 noch besonders von
Fiirbringer hervorgehoben wurde —, wo eine V crgleichung
it den niedrigsten Amphibien mehr der Sache entspricht, als
eine mit den mehr spezialisierten Reptilien. Und zweitens, dafs
die Ornithodelphia zu betrachten wiren als eine selbstandige
Klasse, die jetzt nur noch klein ist, aber frither viclleicht
vicl ausgedehnter (Multituberculata) war. In ihr finden sich
Sauropsiden- und Sdugetiercharaktere ganz eigentiimlich ver-
einigt, aber sie nahmen nie eine Stellung ein in der direkten
Abstammungslinie der Mono- und Didelphia.l) Diesc letzteren

') Ich moehte hier Bezug nehmen anf einen Passus in Wortmans interessantem
Aufsatz ("o3) iiber den Ursprung der Maminalia (L ic. 8. 420). Er sast: Do frifen
Mesozoicum erschienen kleine siugetierihnliche Formen, welche weit verbreitet waren
sowohl tber die nordliche als liber die stidliche ITemisphire. Vertreter dieser Arten
werden noch ungetroffen wiithrend der ganzen Kreideperiode, um in den frithen
Perioden des Tertitirs endlich zn verschwinden . . , Viele von ihaen sind in die
Gruppe der Multituberculata zusammengebracht worden, welche zweifelles ihre
niichsten lebenden Verwundten in dem australischen Schaabeltier finden . . . In cinem
Fall kennen wir einen ziemlich wohlerhaltenen Schidel (Lrityiodon) ans der Karco-
formation in Stidalrika. Die Zihne dieser Art schen denjenigen von manchen Typen
aus der nordlichen Ilemisphire aufierordentlich Zhnlich, und bis jetzt sind sic in diese
Gruppe eingerciht,  Secley hat gezeigt, dad der Schidelbau so wicle reptiliendbnliche
Charaktere darbletet, daf er die Form hei den Reptilien unterbringt. Ilat er darin
Recht, dann ist es -iiberaug wahrscheinlich, so lange wir keine Tatsache kennen,
welche dus Gegenteil bewelst — dafi alle Multitubereniata ebensogut Reptil wie

Sdugetier waren. Es st sogar auf den ersten Blick nicht leicht zu sagen, auf
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endlich kbnnen als ein sehr spezialisierter Seitenzwelg von
solchen Ahnen betrachtet werden, die bereits plazentale Mono-
delphia waren. Die Sdugeticre s. str. sollen also nicht in drel
Stamme aufgelost werden, sondern umfassen tatsiichlich nur
einen. Von letzteren werden die Paldontologen dic genaue
Rethenfolge durch die darauffolgenden geologischen Epochen
hindurch sorgfiltig festzustellen haben, wobel sich ergeben
wird, dall sie sich weit in die Steinkohlenformation, ja wviel-
leicht sogar noch in frithere geologische Zeitalter hinein wird
verfolgen lassen, gleichzeitiz mit dem ersten Hervortreten von
luftatmenden Wirbeltieren von protetrapodem Bau.

Die weitere Einteilung dieser Monodelphia in natiirliche
Ordnungen wird eben darum an Interesse gewinnen, weil sie
uns niher heranbringt an die Stammesgeschichte des Menschen;
sie stellt eines jencr Probleme dar, welche den menschlichen
Geeist nie in Rube lassen werden. Hier sollten vergleichende Ana-
tomie, Embryologie und Paldontologie in noch intcnsiverem
Mafie zusammenwirken, als dies his jetzt der Fall war. TFrst in
letzter Zeit — und zwar in erster Linie dank den Bemiihungen
amerikanischer Paldontologen — wird dies getan und mit der
Verwirklichung ein Anfang gemacht.

Auch hier sollte aber eine breite und moderne Auflassung
eintreten. Und ohschon wir anerkennen, daff nur von den
rezenten Sdugetieren die Entwicklungsgeschichite sich verfolgen
1af8t, und dafd nicht die geringste Chance dafiir besteht, jemals

tiiber positive Tatsachen betretfs der Embrvologie fossiler

welche Seite der Linie die lebenden Monotremen zu stellen sind. Ds st kaum zu
bezweifeln, dab diese alten fossilen Typen, wenn wir sie erst besser kennen, alle denk-
baren Uberginge zwischen dicsen zwei grofen Abteilungen der Vertebraten darbieten
werden, '

Dies nun ist eben der Punlkt, fiir welchen ich zu wiederholten Malen (*g5, ‘oz)
eingelreten bin, dall nimlich die rezenten Ornithodelphia vinen der zahlreichen Aus-
laufer reprisenticren, in welche die protewrapoden Ahnenformen sich geteilt haben, als
sie sich einmal an das Leben auf dem ‘Trocknen sowie an Tuftatmen anzupassen an-
gelangen hatten. Dic Stimme, welche wivipar geblicben sind, werden roch durch die
jetzt lebenden hiheren Mammalia vertreten; diejenigen, welche vivipar wurden, haben die
Ornithodelphia hervorgehen lasgen, und noch weiler abscits sind daraus die zahlreichen

Reptilien hervorgegangen. Letztere haben nie vivipare Abkémmlinge hervorgebracht,




Gruppen verfiigen zu konnen, so sollte es nichtsdestoweniger
als feststehend betrachtet werden, dals, wenn einmal die Quto-
genese aller S'E'Lugetiei‘gatumgcn bekannt sein wird — und
dies Ziel sollte ohne Zogern angestrcbt werden —, wir dann
in jenen Tatsachen Hinweise von duferster Feinheit besitzen
werden zur genauen Feststellung zahlreicher Verwandtschaflts-
grade. Diec Emzelheiten der Ontogenese und der Plazentation
werden sich als ein duflerst subtiles Instrument erweisen (wie
das bereits in dem TFall der Primaten bewiesen ist), durch
welche bedeutende Abweichungen im dufieren Habitus werden
ausgeglichen werden konnen und somit wich tice Verallgemeine-
rungen zu erreichen sind.!)

Zahlreiche Anatomen verschiedener Nationalitit haben he-
reits wiederholt, was ich vor mehr als zehn Jahren hervorzuheben
gewagt habe, dafl nidmlich unter den Sdugetieren die Primaten
tatsdchlich viele recht primitive Charaktere beibehalten haben.
Ja, sic gehen sogar weiter und behaupten, dafl inncrhalb der
Primaten wieder dag nimliche gilt, sodall der Mensch in ver-
schiedener Hinsicht scinerscits in gewissen Punkten wieder
primitiveren Bau verrdt als die anderen Primaten. Selbst-
verstandlich mit dieser einen weittragenden Reserve, dafs dem-
gegentiber die Spezialisation des Menschen in Bezug auf
a) Entwicklung des Gehirnes (Blutversorgung mit eingerechnet)
und dessen Leistungen, h) Anpassung der vorderen Extre-

mitdten (speziell der Hand) an dic allerverschiedensten Mog-

') Ich darf Rier noch einmal wiederholen, was ich bereits an anderer Stelle her
vorholy, dafi nimlich die Plazentation ein so delikates Reagens ist, wohl weil das
ganze Phinomen so bedeutend viel spiter als die anderen Prozesse eder Strukturen der
Vertebratenorganisation aufteat, Dieses verhilltnismilig jugendliche Alter mufi gewi3
dazu beitragen, kleine Differenzen noch festzuhalten, welche in élteren Organen wih-
rend der lingeren Zeitdauer bereits wieder verwischi sind.  Andererseils miissen die
Eigentiimlichlkciten der ganz jungen Keimblase zweifellos von ganz auficrordentlicher
Wichtigkeit sein, cben weil sie in cinem s ganz frithen Entwicklungsstadium bereits
auftreten. Die verschiedenen charakteristischen Finzelheiten dieser Jungen Stadicn missen
gerade fiir die Feststellung hereditiver Affinititen in der einen oder der anderen
Ricktung schon deswegen von grofer Bedeutung sein, weil sic selbstverstindlich
weniger als irgendwelche andere Eigentimlichkeiten beeinflufit werden von solchen

dulicren Umstinden, die in den Organen der erwachsenen Tiere Anpassungen hervorrufen,




lichkeiten, ¢) Anpassung von Larynx und Zunge an die arti-
kulierte Sprache, in Bedeutung ganz aufier Vergleich steht mit
irgend einer anderen Rethe von Speziaﬂisieru@gen, die doch
sonst so zahlreich sind in den verschiedenen Ordnungen der
Sdugetiere.

Die Ordnung der Insektivoren wird aufgeliist werden
miissen. Recht viele der kleinen fossilen Siugetierc, die ge-
wild noch spdter aufgefunden werden, sollten sorgliltis dar-
auf gepriift werden, mit welcher der verschiedenen Ordnungen,
in welche die jetzigen Inscktivoren zu teilen wiren, ihre Ver-
wandtschaften am hervorragendsten sind. Wortman hat be-
reits vorgeschlagen, die his jetzt als Primaten Dbetrachteten
Hyopsodidae bel den Insektivoren einzureihen.

Daneben wird Tarsius delinitiv von den Lemuren getrennt
werden missen, wie sowohl ich selbst (96, 99, 02) wie W ort-
man (03, 04, p. 167) es vorgeschlagen haben. Wortman
bringt Tarsius mit Affen und Mensch zusammen in die Unter-
ordnung der Anthropoiden, welche von jener der Lemuren —
abgesehen von den oben besprochenen, der Keimblase und der
Plazenta entlehnten Merkmale — sich unterscheidet durch die
Einrichtung der ecntocarotiden Zirkulation, die bei den Le-
muren sich jener der Insektivoren bedeutend enger anschliefit.

Wortmans weitere Hinteilung seiner Unterordnung der
Anthropoidea in drei sSuperfamilien ist folgende :

a) Arctopithecini, welche die einzige Familie der Hapa-

lidae wmnfafst.

b) Palaeopithecini, worin neben draptomorphus und
Tarsius auch noch Necrolemur und (vielleicht) Miero-
choerus zusammengebracht werden.

¢) Neopithecini, mit den Menschen und den lebenden
Affen, sowie der fossilen Familie der Adapidae.

Diese Einteillung stimmt vollip iberein mit dem, woflir ich

seit meinem Aufsatze in Gegenbaurs TFestschrift ('96) ein-
getreten bin, und hat somit mein volles Einverstindnis.

Dahingegen muld ich Wortman gegeniibertreten, wenn
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er sagt (L c. S.163), er betrachte .die DPrimaten als eine
ganz mattirliche und homogene Ordnung, welche Lemuren,
Affen, Anthropoiden und sogar den Menschen einschliet:,
Ich betrachte seine Unterordnung der Anthropoiden, welche
oben erwihnt und in seincr Arbeit {08) auslithrlich besprochen
wurde, als eine vollstindig berechtigte Ordnun a, die den
aus alter Zeit stammenden Namen Primates beibehalten
sollte. Dic zwei anderen Unterordnungen, die Wortman mit
seinen Anthropoidea zusammenbringt, namlich die Lemuridea
und Chiromyoidea, sollten als Unterordnungen der selbstindigen
Ordnung der Lemures aufgcfallt werden. Ich werde diesen
Punkt noch etwas ausfithrlicher besprechen, und zwar mit
Bezug auf das in frithcren Kapiteln Angeliihrie,

Chironmys madagaseariensis hat eine typische diffuse Plazenta,
von welcher ich hicr (Fig. 175) einc unter meiner leitung aus-
getiihrte Abbildung gebe nach einem Chiromys-Fétus des British
Museums, welcher mir zu diesem Zweck von den Trustees des
Museums [reundlichst gelichen worden ist. Dicse Plazenta,
welche (wie auf S. 160 besprochien wurde) kaum den Namen
Plazenta verdient, stimmt mit dem mussive Zotten tragenden
Diplotrophoblast von Nyeticebus (Fig. 178) in jeder Hinsicht
Uberein, und ich zweifle nicht, daf$ avuch das Verhiltnis zwischen
Diplotrophoblast und Allantois usw. bei Chiromys dassclbe sein
wird wie bhei Nyeticebus (Fig. 167). Somit stinde Wortmans
Vorschlag, die heiden Unterordnungen der Chiromyoidea und
der Lemuroidca in niahcre Verbind ung miteinander zu bringen,
nichts im Wege. Der Name fiir die Ordnung, welche die beiden
umschlieffen wiirde, solltc also, wie oben dargelegt wurde,
Lemures heillen. Neben die rezenten Chiromys madagas-
cariensis stellt Wortman die Familiengattungen Mizedectes,
Cynodontomys, Microsyops, Smilodectes und Metachiromys. Bei allen
diesen hat das Gehify jene Nageriihnlichkeit erhalten, welche fiir
das rezente Genus so kennzeichnend ist. Wortmans Ansichten
schemnen mir zutreffender als jene Osborns, welcher letzterer

die gechs fossilen amerikanischen Gattungma i1 eine Unterord-




nung der Nagetiere zusammenbringen will und dafiir den Namen
Proglires vorschliagt. Wortman behauptet, dafd die Skelett-
details — soweit bekannt — dieselben Primatendhnlichkeiten
mit ehensogrofier Deutlichkeit aufweisen, wie es das Chiromys-
Skelett tut. Und in Bezug auf die Modifikation der Schneide-
zihne — welche in der Madagaskarart vollendet ist — finden
wir diese in den amerikanischen Gattungen fortschreitend.
aber noch unvollendet. Wortman fiigt noch hinzu, ,,dafs
dies die einzigen Reprisentanten der Primaten sind, in wel-
chen die genngste Andeutung einer solchen Modifikation auf-
tritt. Die Moglichkeit, daft eine so hervortretende und ein-
greifende Modifikation in derselben Ordnung zweimal unali-
hingip hitte auftreten konncn, ist so schr ausgeschlossen,
dafd hieran nicht im Ernst zu denken wire.* Die Gruppe ist
pratertidiren Ursprungs, da schon Mizedectes, der dlteste Ver-
treter, hochgradig modifiziert ist in der zweiten Stufe des
unteren Eocidns.

Die Lemuroidea, welche mit den Chiromyoidea zu vereinigen
waren in der Ordnung der Lemures, werden durch Wortman
folgendermafien charakterisicrt: ,,Extremititen verlingert, Greif-
hiande und -Fiifle, an Baumleben angepal3t; Schneidezidhne im

Unterkiefer klein, kammartig gefurcht und vorwirts gebogen,

vorderer unterer Primolar sehr allgemein vergrofiert und als
Caninus funktionierend; der Entocarotiskanal durchbohrt das
Petrotympanicum micht;  Jugale und Lacrymale sehr all-
gemein in Beriihrung am vorderen Rande der Orbita: vierter
Finger der Vorderextremitit der lingste der Reihe.*

Er fiigt noch hinzu: ,Einige neigen dahin, dic genc-
tische Verwandtschaft sowohl dieser Gruppen wie der Chiro-
myoldea mit den wahren Affen zu verncinen, und erheben sie
zu einer getrennten und unabhingigen Ordnung. Dies ist
aber unbedingt falsch Nachdem er sodann noch eine
Seite der inneren Anatomie und der Plazentation widmet,
schliefst Wortman: ,Es scheint bei weitem am empfehlens-
nur die osteo-

wertesten, im grofien Ganzen, wenn nicht vollig,
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logische Beweistithrung fiir unscre Schlufifolgerungen beztiglich
der Verwandtschalten sowie der Evolution der verschicdenen
Shugetiergruppen gelten zu lassen®  Schliefilich schiebt cr
die Emnwiirfe, welche ich gegen eine Vercinigung von Lemuren
und Primaten in cine einzige Ordnung geltend gemacht habe,
leichten Sinnes bei Seite.

Wenn ich hier noch einmal die Stellung, welche ich in
Bezug auf diese Frage vor zwalf Jahren ("96) eingenommen
habe, zu verteidigen unternehme, so darf ich wohl zunichst her-
vorheben, daf3 letzteres Zitat — wenn auch die darin vorgefithrte
Auffassung vom rein paldontologischen Standpunkt aus begreif-
lich erscheinen mag — dennoch in diesem Speziallall gar nicht
zutrifft.

Nur selten sind so wichtize Unterschiede in Bezug auf
innere Anatomic festgestellt worden, wie es mit den beiden
Unterorc’lnuugen der Lemuren einerseits, Tarsius. Affen und
Mensch andererscits, geschehen ist.

Es scheint, dal Wortman dicse Unterschiede nur teil-
weise verstanden hat, denn er schreibt: Es ist schwer be-
stimmbar, welcher Wert bei der Feststellung von Verwandt-
schaften der Plazentation beizulegen ist.* . In den vorigen Ka-
piteln wurde zu wiederholten Malen nachgewiecsen — wie ich
das auch bereits getan hatte, bevor Wortman scine Arbeit
verdffentlicht hatte —, dafl gewil nicht nur auf Grund von
Argumenten, welche der Plazentation entlehnt sind,
die Lemuren und die Primaten getrennt gehalten werden
sollten, obgleich die Plazents als solche in den beiden Fillen
unzweifelhaft einschneidende Unterschiede aufweist.  Aber
nebenbei besteht cine so weitgehende Verschiedenheit in der
Entstehungsweise der Keimblase, ist der Anteil des Entoderms
und des Mesoderms an der Bekleidung der inneren Tropho-
blastwand so verschieden und die Art der Vaskularisation des
Diplotrophoblagtes unter Beibehaltung des sogenannten Haft-

stiels bei den Primaten eine so t‘.igr:ne:n'tigc‘; und so griindlich

verschieden von dem, was uns dic Lemuren bicten, und neben-




bel wieder so unverkennbar homolog, wenn wir die welt aus-
cinanderstchenden Gattungen Zlersius und Homo vergleichen,

dall wir offen gestehen miissen, dafd wir hier — wenn iiberhaupt

jemals — einen Fall haben, in welchem dicse Einzelheiten

der inneren Anatomie, wie sie von der Ontogenie
uns vorgefiihrt werden, sehr schwer wiegen missen,

Wortman hat diesen dufierst wichtigen Versclhedenheiten
der frithen Keimblasen nicht dic geringste Aufmerksamkeit
geschenkt, wihrend er — wie wir es auf 5. 219 nachwiesen —
cs mit den plazentaren Unterschieden leicht mimmt. Er geht
sogar so weit, folgendes zu behaupten (L e. p. 405): ., Wihrend
es wohl wahr sein mag, dafl dicsc Charaktere (welche der Ana-
tomie der Weichteile entnommen sind) einen bedentenden
Unterschied zwischen jetzt lebenden Affen und Le-
muren darstellen, so muld doch sehr daran gedacht werden, ob
nicht diese Unterschiede auf sehr geringe zusammenschrumpfen
oder sogar ginzlich verschwinden wiirden, wenn wir einen
cocinen Affen zum Vergleich herbeiziehen konnten. Mir
erscheint dieses Raisonnement dulderst schwach. Wir haben
eben emen cocdnen Aflen, um ihn mit Parsius zu ver-
gleichen, ndmlich Anaptomorphus. Auf S. 213 einer seiner
andercn Fublikationen (04) zihlt Wortman (welcher die
beiden in dieselbe Unterordnung wie Affe und Mensch zu-
sammenbringt) 11 Vergleichungspunkte zwischen Fursius und
Anaptomorphus auf und zwar in Bezug auf: 1. Grofde; 2. Ent-
wicklung des Gehirns; 3. Beziehungen zwischen Gehim und
Foramen magnum; 4. Abwesenheit einer Sagittalerista; 5. ver-
kiirztes Gesicht und groﬁ.cn Orbitae; 6. Lage des innecren
Carotiskanals; 7. Zahnbildung ; 8. Bau von Molaren und Prae-
molaren; 9. Form der Bulla; 10. Lacrymalknochen und Fo-
ramen lacrymale; 11. Beziehungen zwischen Lacrymal- und
Jugalknochen.

Wo nun diese zahlreichen Punkte der Ubereinstimmung
existieren, da wire es ganz unlogisch anzunehmen -— ohne sehr

starke positive Beweisgriinde -, dall Keimblase und Plazenta
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des eocidnen Anaptomorphus, wenn in dirckten Vergleich gehracht
mil jenen des rezenten Tarsius, auf einmal so weit auseinander-
gingen, wie ¢s dicjenigen eines wahren Lemuren wie Nyeficebus
von jenen des Tarsius tun. Und doch will Wortman uns dies
glauben lassen. Auflerdem wire damit in keinerlei Richtung viel
cwonnen, weil wir doch nicht im Stande sind, die Einrichtungen
bei Tarsius abzuleiten von dem, was wir bei Nycticebus finden.
Somit tiberzeugen uns sowohl diec Tatsachen wie die Be-
weisfilhrung, welche sich darauf basieren Lifit, dafl es ganz
auferordentlich wahrscheinlich ist, dafs bereits im Eocin jene

fundamentalen ontogenetischen Verschiedenheiten bestanden

haben zwischen Primaten — wie letztere durch Anaptomorphus
vertreten warcn — und den zu jener Zeit existierenden Le-

muren; ebensolche Differenzen, wie wir sie jetzt konstaticren
zwischen Tarsius und den rezenten Lemuren, Ungulaten usw,

Ich glaube, dafd ich in den vorhergehenden Kapiteln meine
Berechtigung fesigestellt habe, zu verlangen, dafd alle Daten,
iiber welche wir verfligen — sowohl dic osteologischen wie die
ontogenetischen —, ins Feld geftihrt werden sollten bei jedem
Versuch, die Affinitdten der Mammalia festzustellen, Dafl es
sehr viele Fille geben wicd und zwar bei ausschliefilich fossilen
Gruppen, wo wir nur die osteologischen Charaktere werden
heranzichen konnen, 1st selbstverstandlich. Und dennoch bleibt
es wohl unser aller Uberzeugung, dafy, wenn wir auch in jenen
Fillen noch auferdem ontogenetisches Beweismaterial zur Ver-
fligung hitten, unsere Schlufifolegerungen nur noch um so
vertraucnswerter sein wiirden.

In dem Fall der Primaten ist es noch aus besondercn
Griinden notwendig, daraul zu hestehen, dafd die ontogenetischen
Einzelheiten in ihrem vollen Gewicht mitzihlen sollten. Erstens,
weil eine sorgliltige Priifung dieses Details uns klar zeigt, dafy
der Mensch, die Affen und Tarsius im Besitze ihres Haftstieles
primitiver sind - als die Lemuren mit ihrer freien Allantois,
wenn auch bis jetzt allgemein geglaubt wurde, dafd die Plazen-

tation der letzteren primitiver wire. Im fiinften Kapitel wurde
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der Versuch gemacht, dicsen Streitpunkt in das richtipe Licht
zu stellen. Und zweitens ist die Berticksichtigung dicser Einzel-
heiten erforderlich, weil die osteclogischen Charaktere solcher
Art zu sein scheinen, dafl sie den meisten Paldontologen als
ein vollkommen gradueller Ubergang vom lemuroiden zum an-
thropoiden Typus genligen.

Die Tatsachen der Ontogenie sollten sie jedoch zwingen,
nach weiteren Unterscheidungscharakteren auszuschauen,welche
es moglich machen wiirden, die Anthropoidea noch aufierdem
unterscheiden zu kinnen (in den dlteren Formationen| von
jenen Formen, die zu den jetzigen Lemuren hintibergefiihrt
haben. Wie wir sahen, sind die Anthropoiden bereits im Eociin
durch dnaptomorphus vertreten, und es liegt kein Grund vor an-
zunehmen, dafl seine Keimblase nicht ebenso sehr jener von
T'arsius abnlich gesehen habe, wie es scine odontologischen und
osteologischen Charakiere tun. Daff Wortman die Adapidae mit
den Primaten s. str. zusammenbringt und sic nicht als eigene
Unterordnung anerkennt, sondern sie in eine Familie zu-
sammenbringt von gleicher Bedeutung wie die Cebidae, Cerco-
pithecidae, Simidae und Hominidae, ist cin sehr wichtiger
Schritt, dessen DBerechtigung besser von sachverstindigen
Palaeontologen zu beurteilen wiire als von mir. Ilat aber
Wortman recht, wenn er in dieser Weise die Adapidae von
den Lemuridae, Nesopithecidac!) und Megaladapidae, welche

') Nesopithecus von Forsyth Major ist in dieser Hinsicht cin lehrreiches Beispiel,
Aus der aulierordentlich hohen Entwicldung des Schidels, sowie aus den zahlreichen
Ahnlichkeiten mit den héheren Affen hat Dr, Forsyth Major sich zu schliefen be-
rechiige gefibll, dali Nesopitheens ein Anthropoide war. Lydekker zog es vor, ithn
als cinen hoch entwickelten Lemuriden zu betrachten, Wortman ist ihin darin gefolgt,
nachdem er zowohl die Major’schen sowie die Lydekker'schen Argumente sorgfiltig
gegeneinander abgewogen hatte, und hat darauf seine oben crwihnte Superfamilic der
Nesopithecidae aufgestelll,  Nun bin ich iberzeugt, dafi die ontogenetischen Details
von Nesopitheeus diese Angelegenheit vollstindig zu ldsen erlaubl haben wirden. Wie
die Sache liegt, will es mir scheinen, dafi ein definitives Urteil aufgeschoben werden
mulf, bis wir iiber ein vollstindiges Skelett — wo dieses nun auch awulgefunden werden
mbge — verfiigen, und dies mit grofiter Sorgfalt studiert worden ist.

Inzwischen sollten wir sowohl in dicsem Fall wie in anderen von ebenso schwieriger
und wichtiger Natur unser Urteil in der Schwebe lassen, wenn ich auch in dem vor-
liegenden Falle daza neigen méchte, mich der Lydekker’schen Ansichl anzuschliefen.




die Superfamilien seiner I.emuridae bilden, trennt; dann werden
er und andere die Abstammungslinie nach unten zu verfolgen
haben, durch welche einerseits diese letztgenannten Familien,
andererseits die Primaten (inklusive Adapidac wie oben er-
wihnt) verbunden sind mit den [ritheren Siugeticren des Meso-
zoicums. In jencn Zwischenformen mag der einschneidende
Unterschicd, wie ihn die Ontogenie zwischen beiden demon-
striert, eventuell geringer gewesen sein, es mufy aber danach
gestrebt werden, einen Weg zu finden, um sie aus osteologi-
schen Details ablesen zu konnen. Vielleicht wird sich die
Frage als allzn schwierig herausstellen, aber auch dann werden
wir noch keineswegs herechtigt sein, Wortman zu folgen, wenn
er behauptet, ausschlieflich auf osteologische Kenmzeichen
Wert legen zu wollen und wenn er ontogenetisches Beweis-
material auch da, wo es existiert, nicht gelten lassen will,
blofl weil es in so viclen Fillen nicht vorliegt oder vielmehr,
weil es nie mehr herbeigeschafft werden kann, um das, was
wir der Osteologic verdanken, zu unterstitzen,

Schlieflich mufd ich noch Bezug nehmen aaf ein Zitat, das
Wortman heranziecht aus Flower und L ydekkers ,Mammals
Living and Extinct*. Wortman ist gewifh vollkommen be-
rechtigt (1. c. 03, S. 403), wenn er seinem Leser die Uberzeugung
beibringen will, dafl der Wert des deciduaten und nicht deci-
duaten Plazentartypus tberschitzt worden ist. Nicht nur das,
sondern es sind unter den sogenannten deciduaten Plazentaliern
solche aufgefunden worden (Hubrech t, Hill), bei welchen dic
Plazenta anstatt als deciduat sogar als contradcciduat be-
zeichnet zu werden verdiente, und zwar in dem Sinne, daf} kein
miitterliches Gewebe nach dem Partus ausgetrieben wird, son-
dern dal} embryonales Gewebe einem ProzeR der Resorption
seitens der Mutter unterliegt.

Somit will ich nicht leugnen, dall der Wert, den wir ge-
wissen Einzelheiten in der Plazentation und in dem Puerperium

der Sdugetiere zuschreiben, noch in demselben Mafle variiert,

wie unser Wissen beziiglich jener Details kleiner oder grofier




ist. Ich kann dabei aber nicht iibersehen, dafd sogar Flower und
Lydckker in dem nidmlichen Zitat behaupten, dafl ,die Cha-
raktere und Besonderheiten der fotalen Bildungen, besonders wenn
sie einmal in grofer Vollstindigkeit bekannt sein werden, eine
sehr wertvolle Hilfe darstellen werden beim Studium der natiir-
lichen Verwandtschaften und der Phylogenie der Sidugetiere.

Auf Seite 215 habe ich den Gedanken entwickelt, daf} in
gewissen Fillen ,,cdie Charaktere und Besonderheiten der fétalen
Bildungen® sich sogar als cin dclikates und zugleich kriftiges
analytisches Reagens herausstellen werden. Und ich mufd nach-
driicklich wiederholen, dafl der Fall der ordinalen Trennung
von Lemuren und Primaten eben von weittragender Bedeutung
ist, und dafs, so sehr auch heimn jetzigen Stande unserer Kennt-
nisge die Paldontologen darunter zu leiden haben mogen, wir
dennoch auf keinen Fall den Vorschlag einer so eminenten
Auntoritdt wie Wortman gutheiflen oder akzeptieren diirfen.
Im Gegenteil miissen wir daran festhalten:

1. die beiden Ordnungen der Primaten und der Lemuren
fortan getrennt aufrecht zu erhalten und

2. all unseren Scharfsinn und unseren Fleify in Anwen-
dung zu bringen um — wenn ncue fossile Funde vorliegen —
solche Formen, die zu der einen. und solche, die zu der
anderen jencr beiden Ordnungen gehdren, durch osteologische
Details auseinander zu halten. Diejenigen Funde, welche
nur aus Zahnen oder Zihnen und Schidel bestehen, werden
jedoch oft auf falsche Fihrte filhren konnen, und nur voll-
standigen Skeletten wire da volle Beweiskraft zuzuerkennen.

Diese Notwendigkeit, mit neuen und hdhercn Anfor-
derungen entsprechenden Methoden den fossilen Uberresten
entgegenzutreten, findet natiirlicherweise in erster Linic ihre
Anwendung auf Primate und Lemuren. weil wir aus den in
den vorigen Kapiteln besprochenen Tatsachen haben folgern
miissen, dafl die Primaten, noch mehr als es Huxley ('81) fiir
die Insektivorcn erwartet hat, betrachtet werden miissen als

die die mehr primitiven Typen der Sdugetiere enthaltende
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Ordnung. Und so ist es selbstverstidndlich, dafl sie und ihre
ndchsten Verwandten nur mit viel griflerer Mithe auseinander-
gehalten werden konnen als die anderen Saugetiere, welche,
wenn sie auch in einiger Hinsicht archaisch sein mogen,
doch in wieder anderen weit spezialisiert geworden sind, wie
wir das bei vielen der ilteren Condylarthra, Ungulata und
Creodonta wahrnehmen.

In seiner beachtenswerten Besprechung des Urfspluncrq der
Primaten (08, p. 419
dem er namlich sagt: ,Es st w ahr, dafy die Insektivoren einen

436) teilt Wortman diesc Ansicht, in-

Typus der Gehirnzirkulation vertreten, welcher leicht in jenen
der Anthropoidea hitte tibergehen kénnen durch Wegfallen
und Verschwinden des stapedialen Zweiges der Arteria ento-
carotidea; dieser Charakter jedoch wird geteilt von den Rodentia
und moglicherweise ebenfalls von anderen Gruppen. Hingegen
bilden sie keinen Typus der Cereh walzitkulation, aus welchem

jene der Lemuriden hiitte abgeleitet werden kénnen* (L c. S, 436)

Wir haben hier cin recht lehrreiches Beispiel jener lefe—
rentialbehandlung der allerdelikatesten Kennzcichen, die an
der Schidelbasis von fossilen Sdugectieren sichtbar sind, durch
welche nun eben ihre Einteilung in Ordnungen mithestimmt
wird. Nun bin ich gerade fiir eine zolche subtile und delikate
Untersuchungsweise in den vorliegenden Seiten eingetreten,
Das Beispiel ist auch weiter noch lehrreich, weil es uns Punkte
der lel.lelllbtlﬂlllllllli-’ in angiologischen und osteologischen
Details vorfiilhrt zwischen Insektivoren, Rodentia und Pri-
maten 8. str., wie wir eben zwischen all diesen primitiven Ord-
nungen so viele Vergleichungspunkte in Bezug auf Plazenta,
Keimblase usw. besprochen haben. NthtSdﬁHtO“’LDlﬂ't‘l’ leugnet
Wortman einen gleichen Grad von direkter Vergleichbarkeit
in diesem nidmlichen Punkte zwischen Insektivoren und Lemuren
(siehe auch noch 1. ¢, p. 167), welche, wie er sagt, . oeniligend
unterschieden sind, um hrauchbare diagnostische Charaktere
zu liefern. Wir haben nun aber gesehen, dal’ auch in Bezug
auf ihre eigentiimliche Plazentation (welche, wic oben gesagt,

Habrecht, Ewbryologie, 15
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nicht notwendigerweise primitiv ist, wie his jetzt immer an-
genommen wurde) die Lemuren bedeutend verschieden sind
von den Rodentia, Insektivoren und Primaten, wihrend sie
eine grofle Ubercinstimmung zeigen mit Perissodactyla, Artio-
dactyla (Equus, Sus, Tapirus) u. a.  Auf diesen Punkt sollten
die Paldontologen versuchen ganz besonders acht zu gchen.
: Sie wiirden uns dann zu einem Schliissel verhelfen, durch
| welchen wir den fritheren mesozoischen Stammbaum der
Ungulaten und Lemuren von jenem der Primaten, Insekti-
voren und Nager zu differenzieren vermichten, und sie wiirden
in der Weise mitwirken, ihr eigenes Zutrauen in den Wert
ontogenetischer Charaktere fiir die Losung von klassifikato-
rischen Problemen wiederherzustellen.
SchliefSlich will ich dic letzten Sitze von Wortmans so
dufderst anregender eben zitierter Arbeit hier wiederveben,
in welcher er die Schwierigkeiten betont — und ich bin da
villig mit ihm einverstanden —, welche sich einer Ableitung |
der Primaten von den Inscktivoren in den Weg stellen. Er
sagt: ,Die grifite bis jetzt bekannte Schwierigkeit, welche uns
verhindern wiirde, die Primaten von irgend einer Form oder |
Formen von bis jetzt hekannten Insektivoren herzuleiten, besteht |
in der totalen Abwesenhcit des Greifvermdgens in Hand oder
TFufs. Welche Gruppe wir auch als ancestral fiir die Primaten
betrachten moégen, sic mifite notwendigerweise irgendwelche
deutliche Annidherung an diesen Zustand zeigen, da der Be-
sitz dieser Bigentiimlichkeit eine der Hauptbedingungen von
fundamentaler Wichtigkeit bildet . . . Mit der einzigen Aus-
nahme des Lophiomys unter den Nagetieren werden unter den
lebenden Sdugetieren nur noch Greifextremititen angetroffen
unter den Marsupialia, und das Beweizmaterial weist aufs Deut-
lichste auf die Tatsache hin, daf} alle — sogar diejenigren, welche
hochmodifizierte Glicdmafien fiir rasche terristische Vorwérts-

bewegung (wie die Kdnguruhs) besitzen — von Vorfahren ab-

stammcen, welche Greithdnde und -fiifSe besafen. Iis liegt somit

nicht aullerhalb der Grenzen der erlaubten Erwartung, anzu-
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nehmen, dafy s eine sehr bedeutende Gruppe alter Metatherien
gegeben hat, welche withrend der Kreideperiode innerhalb des
Polarkreiscs lebten und welche sich beroits cinem Baumlehen
angepalit hatten, Wenn eine solche Gruppe tatsichlich be-
standen hat, so ist es weit wahrs scheinlicher, dafy die Primaten
sich hiervon herleiten lassen, als von den Insektivoren oder
von irgend welchen noch jetzt lebenden Ordnungen *

Nun tritt das Greifvermégen von Hand und Fufy, welches
den Inscktivoren, so weit wir wissen, fehlt, wicder auf, wenig-
stens in der Form eines opponierbaren Daumens hei gewlssen
Amphibien, und sogar bei dem nur durch Fuflspuren bekannten
fossilen  Amphibium  Chirotheri win, welchem dieses Unter-
scheidungsmerkmal der Primaten zugesprochen wird. Hier
(inden wir also wiederum eine Andeutung, dafl, wo wir ver
suchen den Abstand zwischen niedrigsten Tctrapoden und
Primaten zu tiberbriicken, der Weg uns eher tiber einen amphi-
biendhnlichen Vorfahren als iiber reptilien-inscktivore Uber-
gangsformen fithrt.

Wir kommen jetzt zu dem SchluBSparagraphen dieses Ka-
pitels, in welchem wir der Fortsetzung des Vertebraten- (Chor-
daten)-Stammbaumes inmitten der mvertebraten Phyla unsere
Aufmerksamkeit schenken wollen. Bej emer fritheren Gelegen-
heit ('05 A) habe ich mich iiber diesen Punkt ausgesprochen,
mochte aber hier noch einmal meine Ansicht wiederholen.

Der schematische Typus fiir einen Vertreter des Phylums
der Vertchraten ist ein hilateral symmetrisches, scgmentic rtes,
colomatisches Tier, mit dem Darm unter, dem Zentra]nerven—
system Uber einer axialen Chorda. Indem ich mich S Sed-
gwick anschliefie in dem Vorschlag, diesen Typus von einem
verlingcrten, aktinienartigen, aber freischwimmenden Aug-
gangspunkte abzuleiten, habe ich ein Schema konstruiert,
das ich hier wicdergebe (Fig. 56) und in welchem ich den
circumoralen Nervenring des aktiniendhnlichen V orfahren

mir in das Zentralner vensystem  umgewandelt denke, das

Stomodaeum zur Chorda entwickelt mir vorstelle, wihrend das
15%
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Coelom aus den peripheren Tellen des Coelenteron hervor-
gegangen ist. Der urspriingliche, aktinicnartige dorsale Mund-
schlitz (selbst eine Weiterdifferenzierung dessen, was einmal
der Blastoporus der Gastrulalarve war) wird nur noch voriiber-
1 gehend wihrend der Vertebratenontogenie wieder hervorgerufen
| durch jene Kommunikation
zwischen Auflenwelt und En-
| teron, welche nach hinten vor-
| schreitet und dic zwel Hélften

der konkreszierenden Chorda

teilt. Anus und vorderer

Neuroporus mogen zwel Lber-

reste dicses Schiitzes scin; der
Vertebratenmund  ist eine

. ' i 1l [Fig. 186. Schema eines vermactinialen
Neublldung, wie es auch die  Stadiums in der Vertebratenphylogenese ;
die Chorda s/ entwickelt sich wus dem
Stomodacum, die Coelomtaschen so wer-
den vom Enteron abgespalten (nach

Hubreeht ‘ug)

s

Kiemenspalten und die Coe-
lomoporen sind. Inwieweit
Offnungen in der seitlichen
Leibeswand, durch welche bel gewissen lebenden Aktinien das
i Coelenteron mit der Aullenwell zusammenhéngt, noch zu der-
selben Kategorie gehiiren wie dic cben erwihnten Offnungen,
kann im Moment keine definitive Entscheidung finden. Ebenso- :
' wenig konnen wir wissen, wievicl Coelomtaschen im Anfang
ca waren, auch nicht, wie die Metamerie schlieflich zunahm,
nachdem das Gastrulastadium durchlaufen war. und dic Tr-
,‘ scheinungen von Kephalogenesis und Notogenesis ans Licht
getreten waren.
Die Andeutungen der Moglichkeit einer eventuellen Ver-
gleichung der larvalen Coclomtaschen, wic sie Bategon hei
Balanoglossus beschrieben bat ("86), mit dem, was wir von der
Coelomogenesis der Vertebraten wissen, gehiiren gegenwartig
noch zu den allerschwichsten und sind zu schwach, um sie
hier noch weiter zu besprechen.
Die Anwesenheit eincr dufieren larvalen Schicht (von ek-

todermaler Herkunft) in der wurmartigen Zwischenform, welche




zwischen der archajschen Ausgangsform und den Vorfahren
unserer ostcophoren Vertebraten ihren Platz findet, und ihre
Abwesenheit in jener, welche hinaufgefiihrt hat zu den Cephalo-
chordaten, den Cyclostomen und den Chondrophora, wurde
auf 5. 206 dieser Abhandlung besprochen.

Ein Vergleich dieser hypothetischen Zwischenformen .
welche zwischen den Coelenteraten- und Vertebratenphylen
liegen, mit den Schlufifolgerungen — zu welchen Woltereck
gekommen ist, wenn auch er ('04) feststellte, dafl in der Ent-
wicklung der Anncliden Phasen auftreten, welche iibereinzu-
stimmen scheinen mit dem, was ich durch die Ausdriicke Kephalo-
undNotogenesis angedculet habe —, wird hesser auf eine weitere
Publikation verschoben, da doch dieser letzte Paragraph eher
von rekapitulativer als von konstruktiver Bedeutung sein soll.

Schliefilich mbchte ich noch darauf die Aufmerksamkeit
lenken, dafl die ungeniigende Losung, welche die moderne
Verg]éicl'lende Embryologie uns fiir cine Anzahl wichtiger
phylogenetischer Probleme gibt — ich darf mich hier auf O.
Hertwigs eigene Worte beziehen, auf 8. 898 von Bd. [0
seines neuen Handbuches —, zum Teil ihre Erkldrung darin
findet, daf} bis jetzt die vergleichende Embryologie der Verte-
braten in der Hauptsache aufgebaut wurde auf dem, was wir
vom Huhn wissen, erginzt durch das, was Kowalevsky und
Hatschek uns tiber Amphicaus, Balfour uns tber Knorpel-
fische gelehrt haben. Jetzt, da wir den Unterschied zwischen
Chondrophora und Osteophora niher zu akzentuieren VOrge-
schlagen haben, diirfte es mir erlaubt sein die jingeren Em-
bryologen aufzufordern, wo sie nur immer Gelegenheit finden,
die fritheren ontogenetischen Stadien von noch nicht unter-
suchten Stugelieren oder Amphibien in Angriff zu nchmen und
sie den Knorpelfischen oder Amphioxws vorzuziehen, auch wenn
das letztecre Material so viel bequemer herbeizuschaffen ist.

Ich zweifle nicht daran, daf} in der Sdugetierembryologie

unser noch sehr viele Uberraschungen harren.
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Meroolastische Einrichtung der Ornitho-
delphia 127,
Mesoblast, ventraler 45, 53, 59; — hel

Amphibien 73 ; — bei Elasmobranchiern
92; - Chamaeleo 83, 92; puaurige
Flitgel des — 161; — hei Teleostei
95, 98; — bel Sauricrn 83.
Mesoblastblaze 51, 56.
Mesoblastfliigel 60,
Mesoblasthaf 46,
Mesoderm, multipler, Ursprung des 47.
Mesadermsickehen 83, 87,
Mesodermsichel g5,
Mesenchymbildung 39.
Metagastrula 5.
Mittleres Keimblatt; es
Monodelphe Siugetiere

bt kein — 47,

¢
3

Morula 4,

Mundsehlitz, dorsaler 22, 5g, 86.

N.
Nabelblase 99, 101, 118; geéfifireiche —
von Larsies 315 die
nichi
Himatopoiese auf der
Didelphia rz3.
Nachgeburt 171, 174.
Neurenterischer Kanal 88,

— die Tropho-
blasthéhlung ausfillend 118;

- 120; — bei

Neuaroporus 128.




Non-placentalia 138.
Nologenesis 18, 61, 73, 86, 83, 03, 04,
95, 98, 228,

e

0.
Omphaleide Plazentation 113, 145, 188.
Ontogenie versus Palacontologie 222,
Organe placentaire 36.
Osmotische Prozesse in der Plazenta 2071,
Osteophora 212,
Oviparitit, tritt nachtriiglich an die Stelle

von Viviparilil 123, 134.

1
Phagozytose 163, 169, 183,
197, 200,

184, 101,

Phylogencse des Ammions 100, TG, Loy:

- nach Selenka

Ir3e — deér
Embryenalhiillen 9g9; — der Plazenta
181 u. ff; —
der Vertebrata zod.

der Siugeticre 214; —

Pilidiumlarve 25, 26, 107, T12.

Placenta, klassifikatorischer Wert der
179; — cofyledonaria 197; — diffusa

152, 159, 108; — wvon Tursius 147,
176; von Kaninchen und 1und 150,
1535 — von Hyrex 155, 1565 — der
Didelphia 167, 197; spezialisierte —
Plerd 194

archaische —

der Lemuren

VoI =
1938

sifizierte Osmose in der — 201; Ver-

152, 20L; inf¢n-

gleichung

ler — beim Igel und Menschen 143,

frither Erscheinungen in

504 wverschicdenes tiber — 166 om-

bt

nhuloide — 166, 183, 1092: allanteide
3 33

— 13, 171, 183; — als ITimor-
rhagie 168; discoide — 177; giirtel-
formige — 170.

Placentares Plasmodium von Zarsies und
Tupaga 151.

Plasmoditropheblast 31, 32, 33, 16,

134.
Plasmodium — foetule 153; Raubtiere
TEo)
Protochordalplatte 21, 41, 42, 43, 44,
45, 46, 47, 49, 98; — bei Am-

phibien 67, 03; bei Sauropsida 79; hei
Ornithodelphia 84,

Primaten, primitiver als andere Siugetier-
ordnungen 2I5.

240

Primitivmesoblast 59, 6r1.
Primitivstreifen 46, 83; Verkiirzung des
— O,

Prosmnion 112, 162,

Proliferalionszentren 56,

Proliferationsgebiet, ringfdrmiges 46.

Promammalia 65.

Protetrapoden 24, 26, 113, 1I4,
2, 43, 49,

52, 56, 6, 61; — bel Amphibien

67, 63, 98; -— bei Hypogrophis 7I;

bei Sauropsiden 82; — bei (Oraitho-

delphia 85; — bei Elasmobranchiern

89, g1; — hel Teleostel g5,

Protosomiten §7.

126.

Protochordalknoten 21, 22, 4.8,

R.

Rauber'sche Zellen 16, 17,
Reicherts Ovum 181,
: 3%
seitliche Lippen des — 83.
Riickkehr vom Landleben zum Wasser 200.

T04.

]
iy

6o, 63, 86, 93;

Riickenmund 2z

Rickenrinne 93,

Ss.

Schema der Plazenta nach Strahl 180.

Schemata Tirsius-Keimblase 57,

Schwanzanschwellungen bei  Elasmo-
branchiern gz,

Semiplazents avillosa 164.

99,
nicht Nebenprodukt des Amuions 1oz.

Sichelrinne 84, 86

Sipunculuslarve 25,

Serdse membran 102, 107, 108; —

Splavchnischer Mesoblast 122,
Sperlingschemata 77.
Stomodaeum 63, 87, 8§,

T.
Teloderm 30,
Triger der Nagetiere 151,
Trennung (der zwei ersten Furchungs-
zellen) =,
Trophoblast To2, zoz; wuchernder Ab-

des

friithe Larvenhiille to7; scharfe

schnitt Trophoblastes 102;
gine
Trennung des — vom LEktoderm 54;

— bei jingsten Furchungsstadien 6,

23; — vom Igel 145; zerstérende




— o1 —

Bigenschaften des — 143, 15%7; —
159; Anteil des — an

die Erndhrung

von Manis
und  TFestheflung  des
Embryos 138; — beim Opossum 139
Reduktionszustinde des — 114; Reste
des — 1165 — der Ichthyopsida 37
FPhylogenese des — 27: Plasmodi-
und Cyto- — 33; Verdoppelung des
— 32; theoretische Betrachtungen tber
den Ursprung des — 22; Zirkulations-
verhiltnisse im — 194,
Trophoblastblase 3o,
Trophoderm 23, 145.

Trophospongia 147, 165, 168, 170
0.
Unterschied zwischen Lemuren und Affen

220, J24,
Uterusschleimhaut 1771,
Urmund und Urmundlippen zz.
Uterinmilch 187.

V.
Verklebung von Tropheblast und Uterus-
epithelium 139.

Hubrecht, Embryologia,

Verkndcherungsprozesse 117,
Vermaktiniales Stadium 22, 63, 228
Verwachsung des Protochordalknotens und
der Protochordalplatte bei Amphibien
7I; — Dbei Telcostiern g3,
Viviparitit, Fintreten der — hei friihen
Siugeticren 115; — pging bel Ornitho-
delphia der Oviparitit voraus r123.

W.
Wanderung (der Entodermzellen) 8.
Wechselverhiltnisse in  der plazentaren
Erniihrung 142,
Wucherungsherde 62, gz,

— des Uterusepithels bei Sorex 164.
7.

Zellenstammbiume 63,

Zusammenfassung von Kap, I und II g7,

— — EKap. IV und V 203z,

Zweischichtige Stugctierkeimblase 17.

Zone, ringformige, des Entoderms 40, 46;
— bei Elasmobranchiern g1; - bel
Amphibien 69, g5; — hei
psiden 8o,

Saurao-

16




Namenregister.

Achoria 126,

Actpenser g2, 115,

Adapidae 216, 222, 223

Aegreelitls 31.

Affen 20 8L gl 100, T30 T @1 b 10T
103 I0Y; 108 Iigy L26; 120y 130
132, 142, 148, 153, 150, 160, 178,
18z, 188, 1oy, 194, 207, 216, 21y,
218, 220, 221

Allantoidea 116, 203.

At Q4.

Amniota 38, loo, 116, II7, 204,

Anzipaspermaphiins 104. |
Amphibien T, 37, 38, 65, 67, 71,72, 73, |
74, 76, 83, 86, 92, 93, 04, 95, 10O

bis Toy, T14, 115, 118, 129, 205, 200,

zoy, 208, 211, 21z, 2347, 229
Ampliosus 1, 2, 4, 18, 38 87 89, 97,

116, 2oH, 212, 229,
Anabas Scandens 210,
Anallantoidea 116, zos.
Anamnia 38, 100, TT}, 204.

Anaptomorphns 216, 200, 221, 22

L

Apas 31, 32.
Anneliden 25, 229.
Anthropoiden 13, 47, 119,
LS NLFEs 2T0N T ee sy
Anwren 13, 65, B8, 73.
Arctopithecini 1749, 210.
Arthropaden T08.
Artlodactyla 197, 226.
Arwieola 3, 14, 103, 150, I51.
Axolotl 68, 70, 71, 72.
Balanoglossus 228,
Buteo 31,

C.

Camelidea 180,

Carnivera 3, I49, I30, I54, 1 165,

T74, 175, 183, 185, 186, 188, 197, 1y8.

Clawir 3, 6
Toj, 104,
LY.

Cebidae 222,

Cephalochordata 212, 229.

Ceratodus g2, g3, 113.

oot 3, 6y G0 15, 110,

Ce

Cercopithiocis 3.

copithecidue 222,

Cercocebus cynomolgus 119,

Cetageen 152, 164,

Chamacleo 32, 33, 34,

156,

Chironeetes 210.

Chiroptera. 3, 4, 5, LL, 13, IOT, TIO,

o 12
T, 183,

Teirotlheriienn 2275,
Chlirolfveriun 225

TAA, LR

Chondrophora 212, 22q.
Chordaten 25, 229,

Clemrargps gaporica 31, 36,

Clupeidae 210,

Coelenteraten 24,

229,

Coecilien 68,
Condylarthra 154, 155, 156, 223.
Creodonta T84, 155, 156, 1838, 225,

Cyclostomen 38, 116, 117. 206, 207, 208,
giig, 220,

Cynodontomys 217.

Cyprinidac 210,

Dusyarus T13, 140, 152, 162, 183, 190,

Dirsypars 1540,

Dermaptera 4,

Desor’sche Larve 25, 107, [12.

Didelphia. 4, 17 27. 29, 30, 39, I13,
123, I24, 138, 139, 152, 161, 1065,
67, 182, 199, 192, 202, 203, 20§,
219

Dipnoi 38, 02, 94, 115, 116, 205—212.




E.
Lehidne 27, 29, 123.
Edentata 4, 132, 156, 158, 159, 160, Lgs,
198, 199, 202,
Fidechsen 132.
Elasmobranchier 3¢, 38, 89, g, 92, 94,
117, 20Y%, 208, 21
Elephas 155, 183,
Lmys futarie 31, 32. So,
Erinacens 3, 6, 9, 1o, 2, I, 33,
35, 45, 56, tor, 105, 106, 109, 110,
T44, 146, 148, 150,
s L7855
144, 200, 201.
I58, 166, 165, 130, 182, 195,
7, 198, 220,

T42. k4T,

i L7,

Bische 26, 35, 88
Fledtrrmnus, 5. F

\ 35 87,

4 5, 6, 11,
33 106, 160, 110, 154, 163,
I73.

Lorficele 108,

Frettchen 154.

Froseh, s Rana.

Fuchs 154.

Galingn 160, 167,

Galeopithecus o, 6, 11, 14. 16, 42, 45,
1oL, 105, IIO, IIT, 134, 133, 177,
L3

Ganoiden 38, g4, 115, 116, 208,
Gecko 82,

Gephyreen 23,
Crryilus 108,

Gvmnarchus #ilolicus 210, 211,

37, 10%, 208,

Gymuophionen 63, 66, 63

ma
i (e

Gamnura 3, 13, 45, 101, 105, 142, 194

H.
Hapalidae 216.

Llippopoiamees 180.

Hirundo 31,

Iuhn 31, 36, 04, 113, 114, 124, 221).

Hund 3, 4, 39, Jo, 42, 45, 13T,
153, 154, 156, 164, T71, 175, 176.

Hylobates 121, 147,

I5z,

[lyopsodidae zi16,
Hypogeaphis 6
Hirax 1585, 1

|

|

I

a 5

28
37y 39, 41,

lchthiopterygia 208.

Leditbeyopsida 204,

Inseclivoren 3, 104, 111, I22, I35, T41,
I49, 152, I54, I56, 160, 1671, 164,
168, 171, 172, 182, 183, 188, 197,
198, 200, 201, 216, 224, 225, 226,
227

Invertchrata z, 108,

K.

Kiénguruh 226,

Kaninchen, s. ZLepus.

Kafarrhine Affen 119, 147, I48, 163,
166, 178,

Kalze 3, 154.

Kuorpelfische 1, 208, 229,

Krokodile o.

L.

Lacerte wuralis 31, 83, 132, 133,

Landtiere 208, 200, 211,

Larus 31,

Lemuren 3, 125, 182, 156, 158, 13g,
160, 101, 164, 166, T80, 182, 134,
137, 198, 199, 2oz, 216, 217, 218,
219, 220, 22T, 222, 223, 224, 225
2206,

Lepidosiren 42, 93,

Lopisma 108,

Lepidosiens 115.

Lepns 3. 4, 5, 8. 9,16, zo, 45, 104,
I44, I50, 152, 153, 154, 163, 17I,
75, 176, 179.

Lopliomys 226,

Lascing 1.

L.
Meacacus 3.
Mammalic 24, 65, 123, 179, 130, 204,
22,

214, 221.
180,

207, 208, 211
Manis 4, 45, 47,

198.
Marsupialia 113,
Maulwurf, s, Tuipa.
Megaladapidae 222,

213

156, 158, 139,

?
226.

Menicotheridae 155,
3y 14y 45. 47, 101, 103
105, L8, 124, 126, 120, 131, 132, 142,
16#*

Menseh 2, &, 11,




— 244

T46, Fa7, 153, Eg0, SO T7o, 191,
176, 177, 178, 179, 182, 188, 193, 200,
201, 215, 216, 217, 219,220, 221,
Metaskiromys 217,
Metatheridae 227,
Micvackhosrus 216.
Mixodectes 217, 218,
Mollusken 2.
Monedelphia 17, 27, 29, 30, 39, 124,
126, 138, T4T; 162, 167,
203, 205, 213, 214,
Monotremen 29, 85, 214,
Mierosyops 217.
Multituberculata 213.
Muraenoidae g6.
Mus 3, 6, 14, Is,
156, 15T, 177.
Mastelns 26,

16, 43, 103,

Mycetes 179.
Myrmecophaga 150,

N.

Necralemur 216,
Nemertinen: 25, 37, T07, 206.
Neopitheeini 216.
Nesaopithecidae 222,
Nesopithecus 222,
Nomarthra 160,
Nyetivebus '3, 124, 1

Thy, 1958, 169, 2

159,

o

Opossunt 4, 5, 7, 15 o AEGE

20, 21, 13§ )

T
132, 190,

Ornithodelphia 17, 27, 28, zg, 3a, 36,
76, 84, 85, 114, 123, 126, T34, b2,
208, 205; 2T4.

Qrnithorfynchus 25, 28, 29, 84, 83, 36,
87.

Orycleropus capensis 15q.

Osteophora 212, 229,

Owis 3, IS5, 16, 39, 42y 129, I33, 186?
195, 196, 198, 199,

Palaeopithecini 216,

Passer 76, 77, 78,

Perameles 113, 139, 152, 162, 163, 1064,
165, 16%, T72
192,

189, 100,

Feripalis 108.

Perissodactyvla 226.

Lebromeyzon 93, 128,

Phascolarelos 162, 1g0.

Pholidota 156, 160.

Filidipme 25, 26, 107, 112.

Platyrrhinae 179.°

Fodiceps 31.

Polypterus 20y, 210,

Primaten 3, 46, 47, 73, @7, 101, LIz, 110,
120, T23, 125, 134,

145, 143, 146, 147, 150, 152, 194, 160,

124, 126, 13T,

IbT, T7I, T%76, 178, 182, 193, 200,
201, 205, 215, 216, ‘217, 218, 219,
227, 200, Zoa, 204 2250 B9h. Fo

Prictareris go,

Proboscidea 156.

Proglires 218.

Protetrapoden 24, 26, 113, 114, 126,
4T, I84, 2009, 2¥4.

Profopiterus g2,

Freropus 11, 13, 10L, 104, 110, 112, 174

RI
Lana, s. Frosch 68, 69, Yo, 71, 72, 73,

T4, 94,
Ratte 103.

II4.

Rodentia 3, 103, 104, I34,
1505 154, 155, TO3, 17T
177, 1821 183: 194, 198, 208, 22

2296,

S.
Saccobranchius 210.

Salmonidae gb.

Bingetiere T, 3, 4, 5. 7, 17, 18, 20, 22,
23, 24, 27, 28, 30, 3L, 32, 35, 36,
37, 35, 39, 4L, 45, 47, 48, 49, 55,
bo, 65, 66, 68, 71, 73, 76, 80, 8z,

a

83, 84, 91, 92, g5, 97, 98, 100, I

J [7
10§, 108, T2 IS =T ITS,IECI:, BTy

122, i34, izg, Ieh, 129, 130, I33,
T34, 138, I4T, 148, 153, 155, 161, 163,
166, 175, 170, 1Bo, 18z, 183 184
185, 186, 1By, Igo, 200, 202, 203,




1 213, 214, 215, 223,
=z

Sauropsiden 23, 24, 27, 30, 35, 36
4L, 65, 76, 80, 82, B3, 84, B3, 36,

97, loo, 11, 103, 108, IIz, 13,
114, 116, 118, 120, 123, 124, 126,

206; 207, 208, 211, 214z, 213.

Sauropterygia z2o8.

ScvurteS 3, 45, 152, L77.

Schaf, s. Ouwds,

Schildkréten 79,

Tthwein, 5, Sws.

Seomber 210,

Sconrberesox Canpers 210.

— Rondeledli 210.

Sebastes 2710,

Selachier 9z, 116, 124,

Seps 6.

Silaridas 2710,

Simidae 222,

Sepumcwins nudns 2 54

Sirenia 156,

Smilodectes 217,

Sorex 3, 6, 8, 9, 16, 2o, T e
40,41, 42, 44, 45, 46, 62, 64, 71, To4
123, I29, 144, 152, 764, 165, 177
iz, L3, 198, tgz.

‘ Sphenoden 32, 33, 34,

1

]

3 35, 36, 79, 109

Squamipennes zro,

Sterng 31,

Strathio 8o.

Sws 3, 9, 15, 42, 110, 112, 158, 166, 157,
180, 182, 187, 195, 196, 198, 226.

T.
Taenioidei 210.
Thlpa 3, 20; 45, 140, 153, 165, 1572, 154,
179, 180, 188, 180,
Tapir 180, 226,
Tarsiys 3, 6, 8, 9, 11, Loy A7, 14, 26,
7

2y 13— 75 Sﬁ, va SSI 85~ 801 87~,
89, 91, 94, 95, 97, iI

122, l24, T26—I13Y, 132 133, I4zZ,
144, 147, 148, 149, I50, 131, 152,
156, 165, 171, 176, 144, 178, Ia,
193, 201, 216, 219, 220, 221, 222.

Totusia 134.

Teleostier 1, 38, 48, a2, g3, 06, 116, 117,
129, 205, 200, 207, 208, 210, 211,
212,

Tetrapoden 203, 2171, 224,

Thyninus 210,

Terpeda 9o, oI.

Toxodentia 156.

Tragutus 157, 158, 186,

— memrinng 157, 107,

Trionyvx japenica 31,

Trilom 70, 74, 94.

Lritylodon 213.

Tropidonolus 31,

Trutla fario 97.

Tt liddercdala 160,

Tupaga 3, 4, 6, 8, v, 1o, 11, Ty O,
36, 39, 40, 45, 80, TIT, 112, 122, 120,
T35 144, I5I, I52, 163, 166, 171,
L7z, 173, 174, 177, 178, Ig0,

U.
Uinbiring 210,
Ungulata 3, To4, 122, 1235,

155, 156, 158, 139, r6o, 164, 164,
183, 188, 195, 196, 198, 199, 200,
20T, 202, 22T, 225, 226,

Uradelen 65, 73, o3, 195,

V.
Vespertiliv s. Fledermauvs 3, 6, 31, 33,
35, 1o, 153, 165, 171, 175, 104,

7

Vertebraten 2, 18, 22y 27 =g

37' 38, 40, 64: 65: 9‘1-.\
I1%, 28, TIT, I35

212, 2TA. 2z 2og,

Vogel 1, 17, 23, 30, 3L, 35, 36, 77, 78,

go, 81, 83, 85, 113, 116, 124, 205.

w y
‘Walfische zog.
Wirbellose 22
Wirhcltiore 2, 18, 23 24, 41, 486, 48,

94, 97, 102, T8, 117, 124, 204, 214,
1

Wicderliiner 158,
Wilrmer 2, 25, 37.
X.
Xenarthra 156,
Z.

Loarces 206,




Autorenregister.

A.
Asgheton 3, 16, 45, 75, TI4, I55. 202,
210,
B.

Baltour 17, 129, 224.

Ballowitz 87

Barhieri, Ciro 157,

Bashford Dean g4, 115

Bateson zz8.

Bellonei 71,

Beneden, E. v. 3y 4, 5, 6, 9, 33, 35,
36, By, 83, 10O, 110, E20, L2i, 174.

Beneke 3.

Boeke g3, 96, g

41, 42, 45,

101, 129, 133, 151,

i

Bennet g3, 4, 22, 30, 40,
46, 4g9, bo, 6z,
173, 185, 195, 196.

Bischofl 5.

Brachiet 68, 69, 70, 7T, 72; 73y 75 O,
97, 124, 204.

Brauecr 66, 68, 71, 73,

Braus 93.

Bryce 3, 103, I4b, Y6y, 177, 178, =202,

C.
Caldwell 17, 27, 162, 163.
Cerfontaine Sg.

Corning 7o, 80, 132, 133.

D.
Davenport 79,
Dean ¢4, TI5.
Deighton 1249,
Desor 25, 107, Ilz2.
Disse 150,
Driesch 58.
Dumal g, 5.6, 23, 36, TIe, 145, 150,
TRy G0, T8, KT, s a8

E.
Eternod 36.

Fleischmann 3.
Elower 227, 22
Forsyth Major 222,
Fraser 2.

Frommel 174.

Fatbringer G5, 213,

Giacomini 306.
Gotte 70, 72, 81, 129, 208.
Gohre 13, 104, 174,
Graham Kerr g3. |
H.
Hacclel
Hatschek zj, 229.
Heape 3, 17, 20. 82.
22, 40, 53, 58; 66, 87
Hertwig, O. 18, 22, 22, 34, 30, 40,
41, 46, 48, 8B1—B8g, 86, 87, 91, 10T,
I5I, 160, 229. ‘
Herwerden, M, v. 174, 190, w
[Teukelom, 8 Siegenbeek van Heu-

1Q0.

Hengen, wh @,

kelom.

BLiLL eps Copy a8, 20, 36, &4, 8588, &7,
113, ¥37, 130, 140, 16T, 162, 163, !
164, 183, I9o, 223.

His 81, 89, go.

B rechits 20006 (8. ©F sl Eple g,
21—23, 33, 41, 42, 50, 54—56, 02,
P e e i o S o T R 6 6 SR 6
120, 124, 127, 133, 148, 153, 154, 159,
160, £, 7600, 7L, 172, 173,223,224,

Huxley z24.

J.

Jenkinsen 150,

Gl Tulin g3, 4 s

K,

Keibel 9. 5075 20, 39, 42, 46, 60, 02

8z, 88, 110, 112, 124, T48, 159, I95.

204.

f




Klaatsch 200:
Kleinenberg 47.

K olliker g, ¥6, 39, 44, 82
Kollmann 146.
Kowalevsky 229.

Kupffer yo, g7,

Lee, G.
Legros 18, &g,

TG4,

Linnaeus LI17.
Laraff 72, 809:

Lydekker 222—224,

L
Masius 3.
Mehnert 30—32, 34; 33, 79: S0,
Mignel Fernandez T34.
Milne Edwards 23, 38.
Mitsuknri 30, 32, 34. 35, 79; 87,
Mollier 40, 82, 91, 120.
Muller, F. 150,
N.
Nolf 174, 175,
Q.
Qsborn 217.
Owen 161.
P.
Bleters a0 132, T43, 140, 16g, 177
R.
Rabl 40, 46.
Eauher 16 T, a3, iToq.

Ray Lankester zoj.
Reichert 181,
Resink 143, 144, 160,
Robinsan 3, 75.

o

Roux

Rickert 40, 55, 81, 8z, 89, go,

g2, 120, 1249,

g,

01,

8.
Salensky ris.
SBaxer 120,
Schaninsland 30, 32, 33, 34, 35; 74,

i s, e Ba, By roT.
Schlater 36.
schoenfeld 151, 138, 164, 155, 18s5.
Schwink 70,

Sedgwick-Minot 23, 23, 145,

L0E

-
A

Sceley z13.

Seilended 2, 5L T, G BN NG
ST g Xons S Eed. Tna, Ty g,
T2T, 135, 138, 130, I40, I47, 148,
150, 151, 158, 161, 178, IgO,

Semian 17, 27, 28, 25 3503 rTs 193

Siegenbeek van Heukelom 3, 143,

T46, T77.

A

v. Spee 3, 120, I2F, 146,

Spengel 208,

Strahl 79, a2, 46, IS5, 152, T4 188,
166, 0%, L84 17, L7z, Ii7-—130,
185, 1gf.

Studiati 36.

Sumner g5,

Swaen g4, 97, 129.

T.
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