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Die embryonale Entwicklung.
Entwicklungsphysiologie und experimentelle
Teratologie.

Von
F. E. LEamann-Bern.
Mit 27 Abbildungen.

Die Ontogenese des Menschen als biologisches Problem.

Der menschliche Organismus erreicht in den Lebensjahren, in denen er die
Wachstumsphase abgeschlossen hat und im Vollbesitz der Fortpflanzungsfunk-
tionen ist, einen Hohepunkt seiner gestaltlichen und funktionellen Organisation.
Den Weg, den der Mensch von der befruchteten Hizelle bis zu dieser Adultphase
zuriicklegt, kinnen wir als die Entwicklung im weitesten. Sinne und die auf die
Reifephase folgenden Umgestaltungen und Riickbildungen als Altern bezeichnen.

In allen Phasen der Entwicklung, der Adultphase und des Alterns stellt sich
der menschliche, wie auch jeder hohere tierische Organismus als gestaltliche
und funktionelle Einheit dar, deren Teilsysteme in einem Gleichgewicht stehen
und so zusammenarbeiten, dal} die Lebenserhaltung des Individuums unter nicht
zu extremen Umweltbedingungen gewihrleistet ist. Heute erscheint auch auf
dem Gebiete der Ontogenese eine biologische, d. h. morphologisch und funktionell
orientierte Betrachtungsweise als angemessen. So ist es am Platze, die morpho-
logisch-funktionelle Auffassung der Ontogenese abzugrenzen gegeniiber einer
ausgesprochen finalistischen. Da die Organismen in der Stammesgeschichte
dauernd den Wirkungen von Umweltfaktoren unterworfen sind, ist die Grund-
annahme wohl gerechtfertigt!, daf nur solche Organe und Organsysteme
bei der Selektion Bestand hatten, die entweder arterhaltend oder zum min-
desten nicht schidlich fiir die Arterhaltung waren, und zwar in einer gege-
benen Umwelt. Nach dieser Auffassung kann es keine absolute ZweckmaiBigkeit
eines Organes oder einer Organfunktion geben, sondern einzig und allein eine
relative, die nur unter ganz bestimmten Umweltshedingungen im Rahmen des
Gesamtindividuums wirksam wird. Die in der jetzigen Periode der Stammes-
geschichte vorhandene funktionelle Bedeutung von Teilsystemen eines Organis-
mus kann heute in sehr vielen Fillen experimentell ermittelt werden, wihrend
iiber ihr Zustandekommen in der Stammesgeschichte keine bestimmten Aus-
sagen gemacht werden konnen, da wir die im historischen Selektionsgeschehen
wirksamen Faktoren nur vermuten kénnen. Somit stellt sich als biologisches
Hauptproblem in der menschlichen wie in der tierischen Ontogenese die Frage:
Welches sind die funktionellen Leistungen und ihre Triger, die an der Entwicklung
des vollreifen Individuums aus der befruchteten Hizelle beteiligt sind ? Wir fragen
also heute nach der Entwicklung der biologischen Organisation, und damit werfen
wir eine entwicklungsphysiologische Fragestellung auf. Das gilt fiir normale wie
far abnorme Bildungsprozesse.

1 Siehe z. B. B. ReExscr 1947.
Handbuch d. allg. Pathologie, Bd. V1/1. 1
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Wir kénnen hier auf der iiberlieferten morphologischen Grundlage aufbauen.
Denn heute ist der formale Ablauf der menschlichen Entwicklung, soweit er
makro- und mikroskopisch erfait werden kann, in der Hauptsache bekannt?,
und er kann durch Befunde an anderen Siugerkeimen gut erginzt werden. Der
morphologische Ablauf der Entwicklung stellt sich als eine kontinuierliche Reihe
von Veriinderungen dar. Die experimentellen Befunde der Entwicklungsphysio-
logie, die an verschiedenen Typen von Wirbeltierkeimen erhoben worden sind,
erlauben uns eine Gliederung der Entwicklung in charakteristische Phasen. Jede
dieser Phasen hat ihre besonderen Reaktionsweisen gegeniiber stérenden Ein-
fliisssen. So dient die Gliederung des normalen Entwicklungsgeschehens auch
dem Verstindnis der teratogenetischen Entwicklungsprozesse.

Fiir den Beginn der individuellen Ontogenese stellt sich die Frage, welche
Anlagen oder Funktionstriger der Keim von seinen Eltern mitbekommt: Hier
handelt es sich vor allem um die Chromosomen und die plasmatischen Kompo-
nenten der Ovocyte und des Spermas, kurz die kern-plasmatische Konstitution
der Zygote. Die Zygote, die die Potenz zur Bildung des menschlichen Organismus
in sich triigt, gestaltet sich zunichst Schritt fiir Schritt in einen dreischichtigen
Keim um, die Neurula — ein Gebilde, dessen 3 Keimbliatter aus histologisch
nicht differenzierten Zellverbinden, aus Blastemen bestehen. Diese Phase der
Grundplanbildung mufl nach dem, was entwicklungsphysiologische Experimente
an Amphibien- und Hiihnerkeimen erwiesen haben, als besonders wichtig
angesehen werden. Denn nicht nur die morphologische Ordnung der Keim-
bereiche erfolgt hier, sondern auch die Festlegung wichtiger formbildender Funk-
tionen des Ganzkeims und verschiedener Keimbereiche. Von der Bildung der
Neurula bis zur Entstehung des Embryos mit Schlundspalten wird eine Periode
durchlaufen, die bei allen Wirbeltieren eine auffallende Ubereinstvimmung in
den Gestaltungsvorgiingen aufweist. Experimentelle Befunde machen wahrschein-
lich, dall in dieser Phase der primiren Organogenese sehr allgemein verbreitete
Bildungsgesetze gelten. Die Umgestaltung des Embryos in den Fetus fihrt
morphologisch zu einer immer deutlicheren Ausprigung der menschlichen Gestalt,
zugleich erfolgt die histologische Differenzierung der meisten Organsysteme.
Allometrisches Wachstum und Differenzierungsprozesse geben der Fetalperiode
ihr Geprige, und unterscheiden sie von der Phase der primiren Organogenese.
Auch die Entwicklung des Neugeborenen bis zur vollreifen Organisation zeigt
noch wesentliche Proportionsverschiebungen und Differenzierungsvorgiinge. Auf
ihre Bedeutung hat neuerdings PorTMaNN (1944) mehrfach aufmerksam gemacht.

Da in der vorliegenden Ubersicht in erster Linie nur die allgemeinen Grund-
lagen der Teratologie behandelt werden sollen, rechtfertigt es sich, in erster Linie
auf die Entwicklungsstérungen einzugehen, die wihrend der Primitiventwicklung
angelegt werden. Dagegen sollen die Storungen, die nur einzelne Organe betreffen,
und die meist erst wihrend der Organogenese zustande kommen, hier nicht
behandelt werden. Sie konnen zweckmiBig nur im Zusammenhang mit der
speziellen Entwicklung und Pathologie der betreffenden Organe dargestellt werden.

Auch bei der Beschriinkung auf einige fundamentale Aspekte kann nur eine
Auswahl von Phiinomenen gegeben werden. Weitere Einzelheiten sind in den
zahlreichen erwihnten zusammenfassenden Darstellungen? zu finden.

In den spiteren Perioden der Entwicklung spielen neben den Differenzierungs-
vorgingen Wachstumsprozesse eine Rolle. Diese werden im Anschlufl an den
Abschnitt Entwicklung in einem besonderen Abschnitt behandelt.

1
Hamizron, Boyp und Mossmax 1946 (eine bildlich hervorragende Darstellung der
menschlichen Embryologie),
® Durch * im Literaturverzeichnis hervorgehoben.
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I. Entwicklungsphysiologische Bedeutung
von ,,normal* und ,,abnorm*.

Gestalt und Organisation werden bei Wirbeltieren wie beim Menschen Schritt
fiir Schritt durch ein Gefiige charakteristischer Entwicklungsprozesse aufgebaut.
Diese Vorgiinge verlaufen in der Regel so, daB ein typischer Endzustand erreicht
wird, der fiir die betreffende Species innerhalb einer gewissen Schwankungsbreite
als ,mormal** bezeichnet wird. Diese normalen Organismen sind in der ihnen
gemiflen Umwelt voll lebens- und fortpflanzungsfihig.

Innerhalb einer Art treten relativ selten Individuen auf, deren Entwicklung
von der statistisch ermittelten Normalentwicklung abweicht, und die schlieB3-
lich in Gestalt und Organisation mehr oder weniger vom Normaltypus abweichen.
Solche Individuen werden als ,.abnorm* bezeichnet. Thre Lebensfihigkeit ist
héufig, aber nicht immer herabgesetzt. Beim Menschen und den Hausséuge-
tieren macht der medizinische Sprachgebrauch einen Unterschied, je nach der
Schwere der Entwicklungsstérung. Stérungen, die keine wesentliche Behinde-
rung mit sich bringen, gelten als Anomalien oder Abnormitditen, wihrend schwere
morphologische Abweichungen, die die Lebensfihigkeit des Individuums oder
die Funktion einzelner Organe stark einschriinken, als Mifbildungen bezeichnet
werden. Fiir die Entwicklungsphysiologie gibt es diese praktfisch begriindete
Unterscheidung nicht. Anomalien wie MiBbildungen sind graduell, aber nicht
prinzipiell verschieden; jedenfalls liegt ihnen ein von der Norm abweichendes
Entwicklungsgeschehen zugrunde: Eine Anormogenese. Bei den Wirbeltieren
ist die Erforschung der Anormogenese nicht Selbstzweck, sondern eine
Hauptmethode der physiologischen Embryologie; denn hier kénnen belie-
bige experimentelle Eingriffe in die Entwicklung vorgenommen werden. Die
Wirbeltierembryologie benotigt die Teratologie nicht als eigenen Forschungs-
zweig, wie sie urspriinglich im 19. Jahrhundert existierte. Fiir die menschliche
Teratologie liegen die Dinge etwas anders. Menschliche Anomalien und Mil3-
bildungen konnen nur als spontan gewordene Bildungen gesammelt, aber nicht
systematisch erzeugt werden. So verfiigt die menschliche Teratologie wohl iiber
ein reiches kasuistisches Material; dessen Gesetzlichkeiten werden aber erst
erkennbar, wenn die Anormogeneseforschung an verschiedenen Wirbeltieren ver-
gleichbare Befunde vorweisen kann, die experimentell gewonnen und deshalb
auch analytisch auswertbar sind. Dieser Gesichtspunkt soll auch der vorliegenden
Darstellung zugrunde gelegt werden. Eine Ubersicht iiber die Prinzipien der
menschlichen Teratologie soll gewonnen werden aus den Erkenntnissen der physio-
ogischen Embryologie der Wirbeltiere.

Ein Grundphénomen, das auch beim Menschen empirisch zu ermitteln und
analytisch bedeutsam ist, moge am Anfang stehen: Das ist die Hiufigkeit von
MiBbildungen iiberhaupt und die Art der MiBbildungen, die im Rahmen einer
Species festgestellt werden konnen (s. Biomr 1950 fiir den Menschen)? Bei
Amnioten treten relativ hidufig auf: Omphalocephalie, Anophthalmie, Anence-
phalie, Rhachischisis.

Aus diesen Befunden ergibt sich einmal, daf} die Gesamtzahl der Abweichungen
von der Normalentwicklung nicht unbetréchtlich ist und ferner, dal die Stérungs-
typen aber nicht von beliebiger Mannigfaltigkeit sind, sondern sich zu einigen
Typengruppen (z. B. Rhachischisis und Anencephalie) zusammenfassen lassen.

! Leamany 1945,
? WepEr 1947 fiir Haussiuger; siche auch im folgenden Beitrag von WERTHEMANN den
Abschnitt , . Haufigkeit des Vorkommens von MiBlbildungen beim Menschen*’,

Handbuch d. allgem. Pathologie, Bd, VI/1, la
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Wir sehen so, daB das sogenannte normale Entwicklungsgeschehen nicht voli-
kommen und nicht gleichmiBig gesichert ist. Gewisse Prozesse scheinen relativ
stabil zu sein, da sie sehr selten zu Abnormititen neigen, withrend andere labiler
sein diirften, da sie hiufiger zu Stérungen fithren. Die Hiufigkeit der Mil-
bildungen gibt uns also erste Hinweise auf den Stabilititsgrad des gesamten
Entwicklungsgeschehens sowie auf besonders empfindliche Teilprozesse (z. B. die
bei allen Wirbeltieren vorkommende Neigung zu Cyclopie oder Extremitéiten-
miBbildung). So weit lassen sich einige vorliufige Anhaltspunkte fiir die Genese
der Abnormititen beim Menschen gewinnen. Fiir eine weiter gehende Analyse
aber miissen die Experimentalbefunde an Wirbeltieren herangezogen werden.

Die Entstehung der meisten Entwicklungsstorungen ist nach den iiberein-
stimmenden Befunden nur in zeitlich begrenzten Phasen mdglich: Es kénnen
entstehen Doppelbildungen von der Zygote bis zur jungen Gastrula, Cyclopie
wihrend der Gastrulation, Extremitdtenmilbildungen beim jungen Schlund-
spaltenembryo. Die Entstehung von Anormogenesen ist phasenspezifisch. Da die
Entwicklungsstérungen in derselben Phase festgelegt werden, wie die entspre-
chenden Normalprozesse, kommt es darauf an, die Faktoren experimentell zu
erfassen, welche fiir die einzelnen Phasen der Normalentwicklung bestimmend
sind. Dann kann der Versuch gemacht werden, die vorhandenen Abnormitéiten
des Menschen zu interpretieren.

Aus diesen Uberlegungen ergibt sich der Plan fiir die folgende Darstellung.
Zuniichst sei eine kurze Ubersicht der wichtigsten Etappen der normalen Em-
bryonalentwicklung gegeben. Dabei sollen die Abweichungen in der Entwicklung
der Amnioten von der Ontogenese des entwicklungsphysiologischen Standard-
objekts der Amphibien besonders hervorgehoben werden. Denn die Hinweise
mehren sich, dafl manche an Amphibien erhobenen Befunde nicht ohne weiteres
fiir die Entwicklung der Amnioten gelten.

Die Hauptetappen der Normogenese reprisentieren die entwicklungsphysiologisch
wichtigen Perioden, die zugleich teratogenetisch entscheidend sind. Deshalb sollen
diese Perioden in unserer Darstellung als Grundlage fiir die Kennzeichnung und
Interpretation der Mifibildung dienen. Auch hier sollen soweit als mdoglich
neben den grundlegenden Befunden an Amphibien neuerere wichtige experimen-
telle Ergebnisse an Amnioten herangezogen werden. Wir konnen damit eine
Grundlage geben fiir die Entstehungsprinzipien und die Systematik der mensch-
lichen Mifbildungen, die sich entsprechend unseren fortschreitenden Kenntnissen
wohl ohne Schwierigkeit erweitern lassen wird, denn es lassen sich heute fiir die
wichtigsten Stoérungen in der Genese der Keimanlage wie der grofien Organ-
systeme experimentelle Modellfille aufzeigen.

SchlieBlich bleibt noch die Frage nach den Prinzipien und Faktoren, die heute
fiir das Zustandekommen von Normogenese und von Anormogenese als wesent-
lich erkannt worden sind. Hier ist vor allem die Wirkung chemischer Faktoren
mit derjenigen teratogenetischer Erbfaktoren zu vergleichen.

II. Hauptphasen der Ontogenese in ihrer funktionellen Bedeutung.

1. Strukturen und Gestalten in der normalen Entwicklung.

Auch in der heutigen Phase der Embryologie, in der wir zu erkennen beginnen,
dall das Formbildungsgeschehen mitbedingt ist durch viele unsichtbare physi-
kalische, chemische und biologische Teilprozesse, bilden die sichtbaren Wandlungen
von Struktur und Gestalt des Ieimes die unerldfliche Grundlage. Denn die Struk-
tur des sich entwickelnden Keimes schafft fiir den Ablauf der Dynamik das
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lenkende und begrenzende Gefiige. Gerade fiir die Fragestellungen der physio-
logischen Embryologie ist die genaue Kenntnis der sichtbaren Strukturwand-
lungen, die sich von der Phase des reifen Eies bis zur Phase der differenzierten
Organe abspielen, von besonderer Bedeutung. Wir miissen Dimensionen und
Struktur der Klein- und Kleinstriume kennen, die Triger des stofflichen und
energetischen Geschehens sind. Den Anteil der embryonalen Formbildung, der
die Ausbildung von sichtbaren Strukturen im engsten Sinne nmfafit, bezeichnen
wir in dieser Darstellung als ,,7T'opogenese’ 1. Die normale Topogenese umfaflt
alle Strukturwandlungen von den nur elektronenmikroskopisch feststellbaren
Elementen bis zur Gestalt des ganzen Keimes. Fiir unsere Betrachtung der
Topogenese sind 3 Gesichtspunkte besonders wesentlich: 1. Hierarchie und
Integration der Strukturen innerhalb des werdenden Keimes, 2. Verwandtschaft
und Verschiedenheit der frithen Ontogenese bei Amphibien, Végeln und Sdugern,
3. Ubereinstimmung in der Organogenese: Die Phase der Rekapitulation.

Hierarchie und Integration der Strukturen in der Ontogenese?®.

Charakteristisch fiir die Vorginge der Primitiventwicklung der Wirbeltiere
ist der Umstand, daBl bis zum Stadium der Neurula nur wenige einheitliche
Systeme vorhanden sind, aus deren autonomer Leistung und gegenseitiger Be-
einflussung das Gefiige der Organsysteme herauswiichst. Der systemhafte Cha-
rakter groBer Keimbereiche tritt bei allen Entwicklungsvorgingen — normalen
wie abnormen — in Erscheinung; er wird in der folgenden Darstellung stets
stillschweigend vorausgesetzt.

Das einheitliche Gefiige des Eies gestaltet sich Schritt fiir Schritt in ein Gefiige
mehrerer morphogenetischer Einheiten um: die Blasteme, die relativ unabhingig
und dementsprechend auch mikrochirurgisch zuginglich sind. Auch die Zellen,
die morphogenetischen Elemente der Blasteme, sind experimentell isolierbar und,
wie unter anderem HovurrRETER (1943/44) zeigte, auch neu kombinierbar. Die
Zellkomponenten : Kern und Plasmapartikel kénnen zwar mit den neuesten Me-
thoden der Homogenisierung voneinander getrennt, und auf ihre biochemischen
Eigenschaften untersucht, aber noch nicht beliebig lange weitergeziichtet werden.

Somit besteht das primire, experimentell gut angreifbare Problem der Em-
bryologie in der Leistungsanalyse von isolierbaren, morphogenetischen Einheiten,
vor allem der Blasteme, eventuell auch der Blastemzellen. Diese Einheiten bringen
»ab ovo™ mit sich eine einheitliche Bekernung und regionalspezifische plasmati-
sche Differenzen. Die Gesamtleistungen der Blasteme (Neuralplatte, Epidermis,
Organisator) lassen sich zuniichst ohne Riicksicht auf die elementaren Einheiten
der Zellen oder gar der Zellkonstituenten ermitteln®. TFiir die Entwicklungs-
physiologie war sogar die Losung von manchen allzu starren Vorstellungen der
klassischen Zellenlehre die Vorbedingung fiir die Gewinnung einer neuen Auf-
fassung iiber morphogenetische Felder und organbildende Areale.

Erst als es moglich wurde, biochemische Leistungen des Cytoplasmas mit
morphogenetischen Vorgingen zu verkniipfen, stellte sich die Frage nach der
Rolle der Plasmakonstituenten von neuem und in priiziserer Form. Zwei Gruppen
von fermenttragenden Plasmapartikeln, die ribonucleinsédurehaltigen Mikrosomen
oder Chromidien und die lipo-proteidreichen Mitochondrien sind heute als wichtige
Triger des Zellstoffwechsels erkannt worden. Verschiedene entwicklungsphysio-
logische Befunde weisen auf die Bedeutung eben dieser Elemente fiir die

1 LeaMany 1945. 2 Leamany 1950b, NeepaAM 1942,

3 Wir behandeln in erster Linie im folgenden diese ,.morphodynamischen Phinomene,
wihrend die ,.physiodynamischen* (Substanz- und Feinstrukturwechsel-Physiologie) dem
Beitrag von Dusprva zufallen (s.a. FuBlnote zu Abschnitt 1, S.6).
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Tabelle 1. Hierarchie und Integration der Organisationsstufen inmerhalb eines jungen
Wirbeltierkeimes: Gastrula. (LEEMANN 1950 b.)

Stufe Morphogenetische Gesamtleistung
1. Ganzer Keim (Individuum) Aufbau eines funktionstiichtigen Organismus
(besteht aus: Blastemen) von typischer Gestalt im Rahmen des Indi-
vidualeyelus.

. Blasteme (morphogenetische Einheiten) | Aufbau von Feldern, organogenetischen Arealen

(bestehen aus: embryonalen Zellen); | und Organanlagen unfer Beteiligung von
experimentell isolierbar und existenz- | Selbstorganisierung, Induktion und Topo-
fahig genese, an die spiter anschlieBen Differen-
zierung und allometrisches Wachstum. Stoff-
wechselcharakteristica: Induktionsstoffbildung
und -Resorption durch kompetente Blasteme.
Topogenese und Kohlenhydratstoffwechsel und
‘ ATP-Bildung; Differenzieruny und Nucleo-

proteide; Permeabilitit und Lipoproteide.

. Zellen (morphogenetische Elemente) ' Vermehrung und Teilung. Verformung und Be-
(bestehen aus Cytosystemen: Rinde, | wegungen, beteiligt an supracelluliren Ge-
Endoplasma, Kern); bilden: Oberflichenhaut, Affinititen, Diffe-
experimentell isolierbar und existenz-  renzierung, Stoffwechsel. Vieles unter Wech-
fahig | selwirkung der beteiligten Cytosysteme. Ge-

‘ netische Kontinuitat.
. Cytosysteme | Produktion des Gengefiiges.
Rinde, Endoplasma und Kern | Produktionen des endoplasmatischen Biosomen-
(bestehen aus: komplexen Gefiigen | gefiiges.
kleiner Einheiten); Bildung der Struktur- und Stoffwechseltriger.
experimentell isolierbar, aber isoliert Wechselnde Oberflichencigenschaften der Rinde.
nicht auf die Dauer existenzfihig Phéanomene der Adaptation und der Konkurrenz
von Fermenten.
| Genetische Kontinuitit.

. Biosomen (Chromosomen, Mitochon- | Autoreproduktive ( ?) elementare Einheiten (Bil-
drien, Mikrosomen) ' dung und Losung gelartiger Gefiige); Stoff-
(bestehen aus: komplexen Gefiigen  umsetzungen und Synthese (Triger von
von Makromolekiilen. ~Vergleichbar | Fermentkombinationen). Genetische Konti-
der Organisationsstufe von Viren);  nuitit, nur fiir Chromosomen gesichert, nicht
experimentell isolierbar, aber isoliert ! aber fiir Mitochondrien und Mikrosomen.
nicht existenzfahig l

. Malkromolekiile * ‘

Proteine | Fermente
Nucleinsiuren | Sole-Gele
Kohlenhydrate Fiden und Folien
Lipoide Grenzflichen.

Morphogenese hin2. Als Strukturtriger und Triger von Membraneigenschaften
ist zudem die Zellrinde und das angrenzende Hyaloplasma in Betracht zu ziehen.
Es ist sehr wahrscheinlich, daBl die Leistungen der Zellrinde und der Zellpartikel
bei der Leistung der systemhaften Blasteme in hohem Mafle mitbeteiligt sind?.

Will man aber die Rolle dieser Untereinheiten erfassen, so ist zu bedenken,

daB} die Blasteme hochintegrierte Systeme sind (s. Tabelle 1). Die Erfahrung
zeigt, daB jedes biologische Organisationsnivean von Elementargebilden (Zelle,
Cytosysteme, Partikel und Makromolekiile) zum Teil seine eigenen charakteri-
stischen Eigenschaften besitzt. Wenn wir im folgenden in erster Linie die Lei-
stungen der grollen morphogenetischen Eiaheiten darstellen, so sind wir uns

1
3

Siehe auch den Beitrag von Frey-Wyssniveg, 2 BRACHET 1945, LeaMaNy 1952,
Fiir weitere Angaben iiber die Struktur des Cytoplasmas s. den Beitrag von ZEIGER
in diesem Handbuch, ferner den Beitrag von HirscH fiir Mitochondrien und Mikrosomen.



Zygote.

bewult, daB diese auf der Integration komplexer elementarer Einheiten beruhen,
deren bis heute noch unbekannte biochemische und strukturelle Eigenart das
Formbildungsgeschehen mitbestimmt (s. a. Fullnote S.48).

Verwandtschaft und Verschiedenheit der friithen Ontogenesen
hei Wirbeltieren!.

Wenn man die Eitypen innerhalb des ganzen Stammes der Chordaten vergleicht, so
ergibt sich cine Reihe von Verschiedenheiten. Die Eier der am wenigsten evoluierten Formen
wie der Ascidien und des Branchiostoma zeigen ein Muster verschiedener Plasmaregionen®.
Beim Amphibienei kann nur noch der Bereich der chordamesodermalen Randzone (des
Organisatorfeldes) einigermaBen sicher vom vegetativen Plasma (Entoderm) abgegrenzt
werden, wihrend zwischen dem animal gelegenen kiinftigen Ektoderm und der Randzone
bis heute keine deutliche strukturelle Grenze gefunden werden konnte. Im Eicytoplasma
bei Ammnioten lieBen sich bis heute iiberhaupt keine Bereiche abgrenzen, die irgendwie den
Keimblittern der Gastrula entsprechen. Es scheint, als ob bei den héher evoluierten Chor-
daten scharfe regionale Plasmadifferenzen im Eieytoplasma mehr und mehr verschwinden.
Auffallend sind ferner die Differenzen in der Entodermbildung bei Amphibien und Vogeln.
Wiihrend das Entoderm der Amphibien aus dem vegetativen Plasma der Eizelle, das schon
von Anfang an gesondert ist, hervorgeht, scheinen die Entodermzellen bei Vogelkeimen
erst nach Ablauf der Furchung abgesondert zu werden. Ferner ist die Gastrulation beim
Blasenkeim der Amphibien wesentlich anders als beim Scheibenkeim der Amnioten. Erst
vom Stadium der Neurula bis zum Stadinm des Schlundspaltenembryos sind Uberein-
stimmungen in der Ontogenese von Amphibien und Amnioten besonders augenfillig. Es ist
zum vornherein zu erwarten, daB die erwihnten Differenzen in der Gestaltung sich auch
in Verschiedenheiten der Dynamik diuflern werden.

Ubercinstimmungen in der Organogenese: Die Phase der Rekapitulation.

Die auffallende Ahnlichkeit der Keime von Fischen, Amphibien, Vigeln und Siugetieren
zwischen der Phase der Neurulation und des Schlundspaltenembryos ist seit v. BAEAR vielfach
bemerkt und interpretiert worden. Vor allem wurde behauptet, dafl die Bildung der Schlund-
spalten bei den Embryonen der Amnioten die Rekapitulation eines phylogenetisch alten
Zustandes bedeute. Unser Vergleich der Topogenesen wird die Ahnlichkeit der wichtigsten
Glestaltungsvorgiinge bestitigen. Vorweggenommen sei aber die Feststellung, dafl es sich
bei dieser Erscheinung nicht wm eine bedeutungslose Rekapitulation von Formbildungs-
vorgiingen handelt, sondern dal} hinter dieser Erscheinung eine weitgehende Ahnlichkeit
der entwicklungsphysiologischen Faktoren steht. die in dieser Phase und zwar innerhalb des
ganzen Kreises der Craniaten nicht sehr stark voneinander abzuweichen scheinen®. Das geht
insbesondere aus den experimentellen Untersuchungen an chimirischen Amphibienkeimen
hervor (Bavrzer 1950). Erst die weitere Umgestaltung des Schlundspaltenembryos fiihrt
zum typischen Fisch, Amphib, Vogel oder Siuger. Hier setzen nun die Prozesse des allo-
metrischen Wachstums in den verschiedensten Organen ein. So entstehen mit Hilfe der
Proportionsverschichung und der Histogenese aus dem allgemeinen Wirbeltiergrundplan
die speziellen Organisationen, die ja bei den Adultformen der verschiedenen Wirbeltiere
grofie und auffallende Differenzen zeigen,

2. Kernplasmatisehe Konstitution der Zygote.

Die Ableitung des Ovocytenplasmas aus einem frith gesonderten Bereich des
Keimes auf dem Wege der sog. Keimbahn scheint auch fir die Wirbeltiere wahr-
scheinlich zu sein (NtEuwrkoor 1950). Damit wiire eine genetische Kontinuitit
der Elemente (Rinde, Mitochondrien, Mikrosomen) des Ovocytenplasmas prin-
zipiell moglich. Bis heute liegen allerdings noch keine beweisenden Befunde vor.
Die im Follikel heranwachsenden Ovocyten vermehren ihr Cytoplasma, wobei
zugleich nach mikroskopischen und eytochemischen Befunden auch eine Differen-
zierung in chemischer wie in struktureller Hinsicht zu erfolgen scheint. Jonus-
SeaToN (1950) macht fiir das Ei der Ratte geringfiigige regionale Differenzen

' Dancq1950a, Leavans 1945, S, 230ff. Siehe Abb.8a—e, S.1S8. 3 Lenmaxx 1938,
Handbuch d. allgem. Pathologie, Bd, VI/1. 1b
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wahrscheinlich (s. Abb. 8¢, S. 18): die kiinftige Dorsalseite des Keimes scheint
aus einer Eiregion hervorzugehen, die reich an ribonucleinsidurehaltigen Granula
ist (s. anch Davrcq 1950a), diese scheinen bilateralsymmetrisch verteilt zu sein.
Der Inhalt des Ovocytenkerns, der bei dieser Zelle von besonderer Grolie ist.
entleert sich im Moment der Reifungsteilung ins Cytoplasma und wird dabei
vermutlich zu einer wesentlichen Komponente des Hicytoplasmas. Auffallend
ist, daB3 bei Siugetieren® wie bei Amphibien die erste Reifungsteilung einige Zeit
vor der Befruchtung erfolgt, wihrend die zweite Reifungsteilung in engem Zu-
sammenhang mit der Besamung abliuft und bereits die ersten strukturellen Um-
gestaltungen der beginnenden Em-
bryonalentwicklung einleitet. Die
zweite Reitungsteilung hat deshalb
ein besonderes morphogenetisches
Interesse?®.

3. Vorbereitung
der Keimscheibenbildung.

Die GroBe des reifen Eies ist
innerhalb der Wirbeltiere je nach
Ammion. dem Dottergehalt sehr verschieden.
hiihile Dagegen scheint die Menge des

Cytoplasmas. die sich am Autbau

der ersten Embryonalstadien be-

teiligt, bei den verschiedenen Ty-

Keim- pen weniger stark zu variieren.

scheibe e Kleinheit der Kier der Siuge-

l‘rlfli‘:'!*"_“"' tiere muf} besonders hervorgehoben

Platte  werden, da aus ihnen ein sehr

reich differenzierter erwachsener

Entoderm. Organismus hervorgeht und aufller-

blase  em ein Teil des Ausgangsmaterials

fitr extraembryonale Gebilde ver-
wendet wird.

Abb. 1. Bau ciner mensehlichen Keimblase (etwa 15tigig). Alb erster ,S(.h”tt der l]]()l'ph()‘
(Nach Hadiros, Boyp und Mossuay 1946)  Primitiv-  genetischen  Sonderung, der an
streifon sagittal geschnitten, Prichordale Kopfunterlagerimg R o .
vorhanden. Man beachie den uminugreichen die l‘l”'(‘hllll{-' anschliel3t, Ol'f(’]gt
eximnembryonalen Antail. die Bildung einer turgeszenten
Keimblase. in der embryobilden-
des und extraembryonales Material bereits zu einem Teil gesondert ist. Die
zweite Sonderungsphase fithrt zur Abgrenzung von Amnion und Keimscheibe
sowie zur Bildung des Entoderms. das die Keimscheibe unterlagert (Abb. 1).
Zugleich wandert extraembryonales Mesoderm aus der Keimanlage aus. Erst
jetzt setzen die Gestaltungsvorginge ein, die dem Keim den Grundplan des
Wirbeltierembryos aufprigen. Die Bedeutung der ganzen Periode. in der sich
das extraembryonale vom embryonalen Material sondert, darf nicht unterschiitzt
werden. Es ist zu vermuten, dall das gesamte Keimmaterial wihrend dieser
Periode ein sehr grofles Regulationsvermogen besitzt, das zudem nicht durch
das Vorhandensein von Dotter beeintriichtigt wird.

! PesoNEN 1946, Vara und PrsoNex 1947.
2 LEnMANN 1945, S, 159ff.



