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Vorwort 

Die Erkenn tn i s , daß durch gezielte experimentel le Eingriffe in einen Entwicklungsablauf 
eine kausale Analyse der Vorgänge in der Embryona len twick lung möglich wird, ha t der embryo-
logischen Forschung in unseren Tagen neuen Ant r ieb gegeben. Da die klassischen Unte r suchun-
gen zur Entwicklungsphysiologie an Amphib ien oder Wirbellosen erfolgten, t r a t zeitweise das 
Interesse an Fragen der vergleichenden Embryologie der Säuget iere e twas in den Hin te rg rund . 
Die En twick lung neuer Methoden, die exper imentel le Eingriffe auch am Amnio tenke im ge-
s t a t t en , h a t aber ebenso wie der Ausbau der His tochemie und der E lek t ronenmikroskopie auch 
das Interesse an der Ontogenese der Säuget iere neu belebt . Manche Probleme, wie e twa das der 
Beziehungen zwischen E m b r y o und müt te r l i chem Organismus, können nur am Säuget ier 
erforscht werden. Die For t schr i t t e in der Methodik und die Änderung der Bet rachtungsweise 
lassen alte Fragestel lungen heu te in einem neuen Licht erscheinen. Außerdem ist hervorzuheben , 
daß in den vergangenen 25 J a h r e n unsere Ta t s achenkenn tn i s in ungeahn te r Weise verbre i te r t 
wurde . Wi r sind heu te über den Ontogeneseablauf von rund 250 Säugerar ten mehr oder weniger 
vol ls tändig informier t . Diese Zahl ist zwar gering, wenn wir berücksicht igen, daß es e twa 5000 
rezente Mammal ia -Ar ten gibt . Wesent l ich ist jedoch, daß ungefähr die Hä l f t e der ü b e r h a u p t 
un te r such ten Ontogeneseabläufe erst in den letzten 25 J a h r e n genauer b e k a n n t geworden ist. 
Heu te liegen zumindes t S t ichproben aus allen Säugerordnungen vor, so daß wir einen halbwegs 
gesicherten Überbl ick über die Ontogenese typen in den einzelnen Gruppen haben . Allgemeine 
Aussagen über viele Fragen — wie etwa über Implan ta t ionsmechan i smen , P lacen ta t ion , Blasto-
cys tenbi ldung und über evolut ive Z u s a m m e n h ä n g e der Ontogenesephänomene — sind nur 
berecht igt , wenn das ganze Ta t sachenmate r i a l ausgewer te t wird. So ist die al te Vorstel lung 
vom s t reng gruppenspezif ischen Verhal ten des P l acen ta t i ons typs überhol t . Die Auswei tung 
unserer Kenntn isse h a t ergeben, daß es sowohl Gruppen mit s t reng spezifisch gebundenem 
P lacen ta t ionsverha l t en gibt als auch taxonomische Einhei ten, in denen der Ontogenese typ 
s t a rk wechselt . Gerade die in teressanten P r imi t ivg ruppen ( Insect ívora) zeigen ein derar t iges 
var iables Verhal ten der einzelnen Genera. Das S tud ium dieser Formenmannig fa l t igke i t ist an 
sich von besonderem Reiz. Wir sind aber auch gezwungen, diese Var ian ten zu beachten , wenn 
wir Aussagen allgemeiner N a t u r über Ontogenesephänomene machen wollen. Es geht n icht 
mehr an, solche Schlußfolgerungen ausschließlich auf den Unte r suchungen an einigen Haus-
und Labora tor iumst ie ren und am Menschen zu begründen . 

Der Verfasser ha t mit Dankba rke i t die Möglichkeit zu vorl iegender Publ ika t ion ergriffen, 
da seit über 30 J a h r e n eine zusammenfassende Dars te l lung über die Säugerentwicklung im 
deutschen Sprachbereich fehl t und da eine Behand lung des Stoffes, die alle Ordnungen gleich-
wert ig und ohne Bevorzugung einer einzelnen Gruppe berücksicht ig t , ü b e r h a u p t ve rmiß t wird. 
Sind doch die meisten Sammelwerke, selbst wenn sie einen Gesamtüberb l ick geben, mit spezieller 
Zielsetzung auf die Deu tung der Verhäl tnisse beim Menschen oder bei den Haus t ie ren ausge-
r ichte t . So liegt in der vorl iegenden Bearbe i tung der Nachdruck auf einer möglichst vol ls tän-
digen, daneben aber k n a p p gefaßten Dar legung der heute bekann t en Ta t sachen im syste-
mat ischen Teil und auf dem Versuch, diese in einer Synthese zusammenzufassen und un t e r 



VI Vorwort 

E i n b e z i e h u n g t a x o n o m i s c h e r , pa läon to log i scher , verg le ichend morpho log i sche r u n d p h y l o -
gene t i scher E r k e n n t n i s s e auf mögl ichs t b re i t e r Bas is evo lu t iv zu d e u t e n . 

Das S c h r i f t t u m w u r d e bis D e z e m b e r 1958 be rücks i ch t i g t . Einige, bis F r ü h j a h r 1959 er-
schienene P u b l i k a t i o n e n k o n n t e n noch he rangezogen w e r d e n . D a s Buch w e n d e t sich an alle, 
denen an einer r a schen u n d z e i t g e m ä ß e n I n f o r m a t i o n ü b e r F r a g e n der S ä u g e r o n t o g e n e s e 
gelegen ist. 

Die vor l i egende Arbe i t e rsche in t als B e i t r a g z u m » H a n d b u c h der Zoologie« ( b e g r ü n d e t v o n 
W . K Ü K E N T H A L , f o r t g e f ü h r t v o n T . KRUMBACH, h e r a u s g e g e b e n v o n J . G . HELMCKE, H . VON 

LENGERKEN u n d D . STARCK). D e m V e r l a g W A L T E R DE GRUYTER & C o . b i n i c h z u b e s o n d e r e m 

D a n k ve rp f l i ch t e t , d a ß er sich en tsch lossen h a t , diese d u r c h I n h a l t s ü b e r s i c h t u n d Reg i s t e r 
e rgänz t e B u c h a u s g a b e der Arbe i t zu v e r a n s t a l t e n . Ich h a b e d e m Verleger gleichzei t ig f ü r alle 
M ü h e u n d Sorgfa l t , die er auf die A u s s t a t t u n g des Buches v e r w a n d t h a t u n d f ü r die Bere i t -
wil l igkei t , m i t der er auf alle W ü n s c h e des A u t o r s einging, zu d a n k e n . Mein D a n k gilt we i t e rh in 
allen Fachkol legen u n d F r e u n d e n , die mich mi t Mate r ia l u n t e r s t ü t z t h a b e n u n d allen Ver lags-
u n t e r n e h m e n , die mir die E r l a u b n i s z u m A b d r u c k v o n I l l u s t r a t i onen g e s t a t t e t h a b e n . Schl ießl ich 
h a b e ich m e i n e m Mi ta rbe i t e r , H e r r n Pro fessor Dr . HANS FRICK, f ü r m a n c h e Diskuss ion u n d f ü r 
Hilfe be im Lesen der K o r r e k t u r e n zu d a n k e n . 

F r a n k f u r t a m Main, im J u n i 1959 D. Starck 
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Ontogenie und Entwicklungsphysiologie 
der Säugetiere 

1. Die Ontogenese der Prototheria (Monotremata) 

Einleitung, Eizelle. 

Seit W. H. CALDWELL [228] 1884 an die Ve r sammlung der Bri t ish association telegra-
phier te »Monotremes oviparous, ovum meroblastic«, ist die Ta tsache , daß es eierlegende Säuge-
tiere gibt , die sich in ihrer Embryona l en twick lung ähnlich wie die Sauropsiden verha l ten , all-
gemein b e k a n n t . T ro tz der Arbei ten von CALDWELL 1887 [229, 230], SEMON 1894 [1154], J . T. 
WILSON und J . P. HILL 1907 [1422], wurde über die Biologie der F o r t p f l a n z u n g und die E m b r y o -
na len twick lung dieser in teressanten Formen nur wenig b e k a n n t . Die bedeu t sams te Ve rmehrung 
unserer Kenntn isse ve rdanken wir vor allem den neueren Arbei ten von J . P. HILL [597, 598, 599, 
614] und seinen Mi ta rbe i te rn [386—389, 598, 611], auf die sich die folgenden Aus führungen in 
erster Linie s tü tzen , 

Die F o r t p f l a n z u n g s p e r i o d e fäl l t bei Ornithorhynchus in die Zeit vom Augus t bis Ok-
tober , bei Tachyglossus Ju l i bis Sep tember (in Tasman ien berei ts ab Jun i ) . Bei Ornithorhynchus 
funk t ion ie r t nu r das linke Ovar , bei Tachyglossus jedoch, entgegen der A n n a h m e von SEMON, 
sowohl das rechte wie das linke. Tachyglossus legt in der Regel n u r ein Ei [387] ab (136 von 
140 Fällen). Werden zwei Eier gelegt, so ist das eine gewöhnlich abno rm. Doch f and SEMON 
[1154] als seltene A u s n a h m e einmal zwei J u n g t i e r e von 69 m m in einem Beutel . Ornithorhynchus 
legt in der Regel zwei Eier. Die Dauer der in t r au te r inen Entwicklungsper iode ist n icht sicher 
bes t immt . F ü r Tachyglossus werden 12 bis 28 ? Tage angegeben [217]. An die in t rau te r ine-
Phase schließt sich eine Bru tpe r iode an, deren Dauer ebenfalls n icht b e k a n n t ist. Ornithorhyn-
chus wurde neuerdings ers tmal ig in Gefangenschaf t gezüchte t . FLEAY [374] gibt an, daß die 
Zeit von der B e g a t t u n g bis zur Eiablage 13 bis 14 Tage be t rug . Die B r u t d a u e r be t r äg t zwölf 
Tage und weniger. Das Schnabel t ier br ingt die Eier in einem Nest un te r , während Tachyglossus 
das Ei in der B r u t t a s c h e t r äg t . 

Die E i z e l l e h a t zur Zeit der Ovula t ion bei Ornithorhynchus einen Durchmesser von 4 bis 
4,5 m m und ist rundl ich. In T u b e und Ute rus werden Eiweißschicht und häut ige Schale ge-
bildet (Durchmesser 5 bis 6 mm) . Das Ei wächs t nach der B e f r u c h t u n g durch Flüssigkei tsauf-
n a h m e schnell bis zu einem Durchmesser von 17:15 m m und wird oval. 

Die Fa rbe des sehr weichen Dot te r s ist bei Ornithorhynchus gelb, bei Tachyglossus grau-
weiß-gelblich. 

Brunstperiode aktives 
Ovar Eizahl Durchmesser des Eies 

bei Ovulation 
Durchmesser des Eier 

bei Ablage 

Tachyglossus 
Ornithorhynchus 

V I . — I X . 
V I I I . — X . 

re. Ii. 
Ii. 

1 
2 

4—4,75 m m 
4,3 mm 

13:12 mm 
17:15 m m 

Stardc, Ontogenie 1 



2 D. S t a r c k : Ontogenie und Entwicklungsphysiologie der Säugetiere 

Zur Zeit der Ovulation wird das Ovar vom Infundibulum der Tube umfaßt . Zwischen 
Eierstock und Tubenostium findet sich reichlich viskose Flüssigkeit, die von Drüsenzellen des 
Infundibularepithels sezerniert wird. Sie soll den Übertr i t t des Eies in den Oviduct erleichtern 
[597], Die Tubenpassage erfolgt außergewöhnlich rasch, denn FLYNN und HILL [387] konnten 
in ihrem großen Material nie normale Eier in der Tube finden. Während der Tubenwanderung 
findet die Befruchtung s ta t t , doch ist unbekannt , ob das Spermium vor oder nach der Abschei-
dung der Eiweißhülle in die Eizelle eindringt. Im Uterus wurden normale Befruchtungsstadien 
gefunden, hier beginnt die Furchung. 

D i e Z o n a p e l l u c i d a ist am eben ovulierten Ei sehr dünn und läßt sich später schwer gegen 
die tiefe Albumenschicht abgrenzen. FLYNN und HILL [387] finden, daß die Abscheidung der Ei-
weißschicht wie beim Vogelei in zwei Phasen erfolgt. Die Hauptmasse des Albumens ist relativ 
dicht und wird nach der Fixation Iamellär. Diese Schicht wird in den beiden oberen Dritteln des 
Eileiters abgeschieden. Sie liegt der Zona dicht an (»zona-albumen layer«). Im unteren Drittel 
der Tube wird eine zweite, dünnflüssigere Substanz abgeschieden, die eine recht schmale Zone 
zwischen der Hauptmasse des Albumens und der Schalenhaut einnimmt. Diese Schicht läßt 
sich nur unvollständig konservieren. Die äußere Hülle des Eies im Uterus wird von der Schalen-
haut gebildet. Die Sekretion der Albumenschicht erfolgt bereits vor dem Eintr i t t des Eies in 
die Tube. Während seines Aufenthaltes in utero kann das Ei Aufbaustoffe resorbieren. Die Ab-
scheidung der definitiven Eischale, die bei Tachyglossus hornig ist, bei Ornithorhynchus Kalk-
einlagerungen enthält, erfolgt kurz vor der Eiablage. 

Oogenese der Monotremen. Das W a c h s t u m d e r O v a r i a l o o c y t e wurde von FLYNN und 
HILL [387] untersucht. In jungen Oocyten (bis etwa 0,15 mm Durchmesser) liegt der Kern ex-
zentrisch. Das C y t o p l a s m a läßt eine breite Randzone mit Fetteinlagerungen und eine zentrale 
Zone, die Mitochondrien und den Dotterkern enthält, unterscheiden. Das F o l l i k e l e p i t h e l ist 
plat t bis kubisch. Die Z o n a p e l l u c i d a t r i t t am Ende dieser Phase auf. In der Folge (Oocyten 
von 0,2 bis 0,5 mm Durchmesser) f indet sich eine periphere Plasmazone, darunter eine Zone 
mit groben Fetteinlagerungen und schließlich eine fettfreie Zentralzone. Das Follikelepithel ist 
kubisch, die Zona pellucida wird deutlich. Schließlich beginnt die Bildung definitiver Dotter-
schollen in der cortikalen fettreichen Schicht. In der E n d p h a s e d e r O o g e n e s e (0,6 bis 4,3 mm 
Ornithorhynchus, 3,9 mm Tachyglossus) kommt es zur Bildung der Keimscheibe. Die cortikale 
Zone enthält s ta t t der Fettpart ikel jetzt definitive Dotterkörperchen. Die zentrale Zone ist in 
ihren äußeren Bezirken vakuolisiert. Die zentrale dotterfreie Zone formt sich nun zur Latebra 
um. Die periphere Dotterzone vereinigt sich zu einer dicken Dotterlage mit der Latebra-Dotter-
zone, einer Schicht feiner Dotterschollen, die von der Latebra aus gebildet werden. Die Dotter-
bildung läuft also zuerst zentripetal, sodann (Stadien von 1 mm Durchmesser an) umgekehrt, 
zentrifugal ab. Die Latebra wird zum Zentrum der Dottersynthese. Die Vakuolen des zentralen 
Plasmas unter der Keimscheibe (Dotterbett) sind der Ort, an dem die ersten feinen Dotter-
partikel abgelagert werden. Der Dotterkern (Centrosphaere) wird, wie bei Sauropsiden, sehr 
f rüh aufgelöst; die Mitochondrien werden gleichmäßig über das ganze Cytoplasma verteilt. Da-
bei kommt es in späteren Phasen der Oogenese (0,4 mm Durchmesser) zur Bildung einer ober-
flächlichen Mitochondrienzone. Die enge kausale Verknüpfung zwischen dem Auftreten von 
Mitochondrien und der Dottersynthese ist nicht zu bezweifeln, wenn auch die Vorgänge im 
einzelnen noch unklar sind. Vieles spricht dafür, daß die Mitochondrien direkt in Dotter-
partikel umgewandelt werden. In der Latebra der Monotremen bilden sich feine eosinophile 
Körperchen als Vorstufen der Dotterpartikel. Diese liegen bei Ornithorhynchus in Gruppen 
(Dotterbläschen) zusammen. Durch Auflösung einer Matrix werden die Dotterschollen befreit. 
Bei Tachyglossus scheint das Bläschenstadium übersprungen zu werden. 
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C h a r a k t e r i s t i s c h e V e r ä n d e r u n g e n erfährt der E i k e r n während der Oogenese. Die 
primäre exzentrische Lage des Kernes wird während der ganzen Oogenese beibehalten. Die 
engen lokalen Beziehungen zwischen Kern, Bildungsplasma und Latebra deuten darauf hin, 
daß die O r g a n i s a t i o n d e r E i z e l l e durch den Kern induziert wird. Eine bestimmte ober-
flächlich zum Kern gelegene Plasmazone wird zur K e i m s c h e i b e und der Plasmastrang der 
vom Kern zentralwärts herabreicht, zum Dotterbet t sowie zur Latebra. Der Kern ist in jungen 
Oocyten rundlich, plat tet sich aber ab und nimmt schließlich plan-konvexe Gestalt an, derart, 
daß die flache Kernfläche gegen die Eioberfläche blickt. Dieser F o r m w a n d e l d e s K e r n e s 
ist zeitlich koordiniert mit der Bildung der Keimscheibe. Die K e i m s c h e i b e wächst etwa syn-
chron mit dem Gesamtwachstum der Oocyte in der Flächen- und Tiefenausdehnung. Bei Oocy-
ten von 3,5 mm Durchmesser differenziert sich die oberflächliche Schicht der Keimscheibe als 
Bildungsplasma im engeren Sinne (feingranulär) gegen die tieferen Zonen (vakuoläres Plasma). 
Der Eikern liegt nun vollständig in der oberflächlichen Zone. Am Kern selbst kommt es zu 
einer eigenartigen Umgestaltung. Die linsenähnliche Form geht in eine, zur Oberfläche konkave 
Napfform über. Gleichzeitig wächst der Kern in der Längsrichtung, während er an Dicke etwas 
abnimmt. Zu dieser Zeit werden die Nucleolen des Kerns größer und vermehren sich. Gewöhn-
lich finden sich zwei sehr große runde Nucleolen, die zuerst eosinophil sind, später aber baso-
phil werden. An diesen Nucleolen wurden Bilder beschrieben, die an eine Stoffabscheidung oder 
an einen Abschnürungsprozeß denken lassen. Daneben finden sich zahlreich kleinere Kern-
körperchen, die sich vorwiegend acidophil färben. Untersuchungen an frischem Material mit 
modernen histochemischen Methoden liegen leider noch nicht vor. Chromosomen waren in den 
Wachstumsphasen der Oocyte nicht darstellbar. 

G e s t a l t w a n d e l u n d S t r u k t u r d e s F o l l i k e l e p i t h e l s [386, 387] zeigen interes-
sante Verhältnisse, wenn man sie in Beziehung zu den Wachstumsphasen der Oocyte 
bringt. Das anfangs platte Follikelepithel (0,003 bis 0,005 mm dick) wächst schnell heran, 
und die Oocyte erreicht einen Durchmesser von 1,00 mm. Während die Oocyte auf 
2,0 mm heranwächst, n immt die Dicke des Follikelepithels etwas ab. In der Phase, die nun 
zum definitiven Abschluß des Oocytenwachstums führ t (4,3 mm Ornithorhynchus, 3,9 mm 
Tachyglossus), verdickt sich das Follikelepithel erheblich (Abb. 1). Diese Verdickung ist in der 
Endphase nur zum geringen Teil durch Zellvermehrung, hauptsächlich aber durch Zellwachs-
tum bedingt. Das ursprünglich einschichtige Follikelepithel wird schließlich mehrschichtig. Die 
beiden Gipfel der Wachstumskurve des Follikelepithels sind mit der Aktivi tät des Epithels 
(Bildung der Zona pellucida, schließlich Bildung von Follikelflüssigkeit) gekoppelt. 

Während die Nichtsäuger solide Reiffollikel besitzen, kommen bei den Eutheria mit einigen 
Ausnahmen (S. 47) Bläschenfollikel vor. Bei den Monotremen beschreibt bereits CALDWELL 
[229] eine h o m o g e n e F l ü s s i g k e i t zwischen Zona und Follikelepithel, die der Autor als Pro-
albumen deutet . Durch die zuvor besprochenen Befunde von C. J . HILL [597] wurde sichergestellt, 
daß auch bei Prototheria das Albumen im Ovidukt gebildet wird. Die Beobachtung jedoch ist 
von FLYNN und HILL [387] bestätigt worden. Es handelt sich offenbar um ein Homologon des 
Liquor folliculi. Die flüssigkeitsreichen Bläschenfollikel sind offenbar erst im Säugerstamm 
entstanden und zwar im Zusammenhang mit der Größenabnahme der Eizelle oder dem Über-
gang vom telolecithalen zum alecithalen Zustand. Die Bildung der Follikelflüssigkeit ist als 
Anpassung an die Besonderheiten des Ovulationsvorganges bei sehr kleinen Eizellen zu ver-
stehen. 

Außer der typischen Z o n a p e l l u c i d a , die bei Prototheria homogen erscheint und wahr-
scheinlich ausschließlich vom Follikelepithel her gebildet wird, findet sich eine innere radiär 
gestreifte Schicht (»striate layer« [387]). Plasmatische Fortsätze der Follikelzellen in der Zona 

l* 
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lassen sich nicht nachweisen. Die H e r k u n f t und Bedeutung der gestreiften Schicht ist unbe-
kann t . Nach FLYNN und HILL [387] dür f t e es sich bei den fibril lären S t ruk tu ren nicht um cyto-
plasmatische Bildungen handeln. Diese Schicht ve rdünn t sich mit zunehmendem Wachs tum 
der Oocyte, ist aber bis zu den Reifungstei lungen nachweisbar. Eine entsprechende Schicht 
k o m m t bei Sauropsiden, nicht aber bei anderen Säugern vor. 

Eireifung und Befruchtung bei Prototheria: Über E i r e i f u n g und B e f r u c h t u n g 
ist wenig bekannt , doch gleichen die Vorgänge, wie aus den Beobachtungen von FLYNN [386] und 
J. P. HILL [387] geschlossen werden kann, weitgehend denen bei Sauropsiden. Die erste Reifungs-
teilung läuf t noch im Ovar ab (Oocyte von 3,5 bis 4 m m Tachyglossus). Die Spindel der e r s t e n 
R e i f u n g s t e i l u n g ist klein. Ihre Längsachse s teht senkrecht zur Oberfläche der Eizelle. In 
einem Uterinei (Tachyglossus) war die zweite Polocyte gebildet, ein männlicher Vorkern f and 
sich jedoch nicht. Ob hieraus geschlossen werden darf, daß die z w e i t e R e i f u n g s t e i l u n g 
regelmäßig ohne Imprägna t ion abläuf t , bleibt zweifelhaft . Die Polocyten wurden bisher nur 
bei Tachyglossus beobachte t . Sie liegen frei im Vitellinspalt in der Nähe des Zen t rums der Keim-
scheibe. Über den Befruchtungsor t ist nichts bekann t . Die von FLYNN und HILL [387] unter-
suchten B e f r u c h t u n g s s t a d i e n fanden sich alle im Uterus. Offenbar erfolgt die Tubenwan-
derung, bei der es wahrscheinlich schon zur Imprägnat ion der Eizelle kommt , sehr schnell. Wie 
bei Sauropsiden ha t die Bef ruch tung wesentliche Umbildungen an der Keimscheibe zur Folge. 
Diese ist ursprünglich rund, wird durch den Imprägnat ionsvorgang elliptisch. Ihre Längsachse 
entspricht einer Symmetr ieebene bei den ersten Furchungstei lungen (S. 7). Männlicher und weib-
licher Vorkern liegen im zentralen Feld der Keimscheibe übereinander . Der männliche Vorkern 
liegt dabei un te r dem weiblichen Pronucleus. Er soll an seiner geringeren Größe und intensiveren 
Färbbarke i t kenntl ich sein. 

Das Corpus luteum der Monotremen. Die Monotremen besitzen, wie wir seit 1887 [229] 
sicher wissen, ein voll funkt ionsfähiges C o r p u s l u t e u m , das nach dem Typus der höheren 
Säugetiere gebaut ist, aber manche Eigentümlichkei ten aufweist . Die auf Grund der besonderen 
For tpf lanzungsverhäl tnisse hypothet isch erschlossene Ansicht [396a], daß Monotremen und 
Marsupialier keinen funkt ionsfähigen Gelbkörper besitzen, en tbehr t jeder Grundlage. Eine 
gründliche Bearbei tung der ganzen Frage verdanken wir vor a l l e m j . P. HILL und J. B. GATENBY 
[611], Nach den Angaben dieser Autoren s t ammen die Luteinzellen ausschließlich von F o l l i k e l -
e p i t h e l ab. Die W a n d d e s R e i f f o l l i k e l s (Abb. 1) bes teht aus großen polygonalen Zellen, 
in ein- bis zweischichtiger Lage. Zellgrenzen sind sehrdeut l ich. Zwischen Follikelepithel u n d T h e c a 
in terna f indet sich eine M e m b r a n a p r o p r i a (verdickte Basa lmembran?) . Die T h e c a i n t e r n a 
besteht aus einer von Lücken durchbrochenen zelligen Schicht, d iemaximal d ieDickedes Follikel-
epithels erreicht. Sie f ü h r t Kapillaren, aber keine Bindegewebsfasern. DieZellen sind klein, ovoid. 
Ihr Plasma ist schaumig, vakuolär . Untersuchung jüngerer Stadien ergab, daß die Theca in terna 
wie die Th. externa aus dem Stroma ovarii en ts teht . Sehr eigenartig verhäl t sich das M a r k des 
Eierstockes. Riesige endothel-ausgekleidete Lymphsinus drängen das Markgewebe bis auf 
schmale gefäßführende Trabekel zurück und umhüllen die Follikel bis dicht an die Oberfläche. 
Die Ausbildung dieser L y m p h s i n u s s teht im Zusammenhang mit einer eigenartigen Form der 
Follikelatresie bei diesen dot terreichen Formen. Kleinere atresierende Follikel können, wie bei 
Euther ia , in situ resorbiert werden. K o m m t es aber zur Atresie größerer Follikel, bei denen 
die Vitellogenese bereits im Gange ist, so erfolgt ein direkter Einbruch des Follikels in den 
Lymphsinus . Der geplatzte Follikel s tü lp t sich l ippenart ig in den Sinus ein und gibt geformtes 
Material direkt in die L y m p h b a h n ab. 
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W ä h r e n d der Ovula t ion k o m m t es bei Ornithorhynchus regelmäßig zu einer B l u t u n g . Die 
Foll ikelwand fa l t e t sich ein. Die großen dunklen Follikelepithelzellen (2 bis 12-schichtig) zeigen 
nie Mitosen. S te t s sind die Follikelzellen gut gegenüber den kleinen hellen Theca interna-Zellen 
abgrenzbar . Das Bindegewebe in den Fa l ten des eingefallenen Follikels scheint ak t iv zu pro-
liferieren. Doch obli terieren diese Bindegewebs-
einwüchse später , so daß das Corpus l u t eum 
solide wird. Die G r ö ß e n z u n a h m e des Organs 
erfolgt in erster Linie durch Vergrößerung der 
Luteinzellen. Auch die zent ra le Höhle wird völlig 
von Lute ingewebe ausgefül l t . Diese sind groß, 
polygonal und lassen eine zent ra le per inucleäre 
Zone mi t d icht gelegenen Granu la ( G o l g i f e l d ) 
und eine p e r i p h e r e M i t o c h o n d r i e n z o n e er-
kennen . Am Zellkern f inden sich ein bis zwei 
größere Körperchen mi t basophi ler M e m b r a n 
und mehrere kleine r ingförmige Nucleolen. Neu-
t r a l f e t t - und Lipoid-Einlagerungen fehlen den 
Luteinzellen völlig, im Gegensatz zu Meta- und 
Eu the r i a . W ä h r e n d der Regression des Corpus 
lu teum t re ten »Kolloid«-Einlagerungen in den 
Luteinzellen auf. Die Zelle s c h r u m p f t , die Kern-
Einlagerungen quellen auf und drängen den 
übrigen Kern inha l t an die K e r n m e m b r a n . Die 
Theca interna-Zellen haben das Max imum ihrer 
Differenzierung e twa gleichzeitig mit den Lu-
teinzellen erreicht ( spä te Furchungss tad ien) . Sie 
liegen meist per ipher , auch en t lang den binde-
gewebigen Septen. Zellgrenzen sind k a u m nach-
weisbar . Die Zellen zeigen vakuo lä re Einschlüsse. 
Die Rückb i ldung der Theca interna-Zellen er-
folgt un te r S c h r u m p f u n g des Zelleibes und Ver-
lust der vakuo lä ren Einschlüsse. U m w a n d l u n g 
in Fibrozyten scheint n icht vo rzukommen . Die 
Rückb i ldung des Gelbkörpers geht mi t einer E i n w a n d e r u n g von Granulocy ten in das inter-
stitielle Gewebe parallel. Die Theca ex te rna liefert allein die bindegewebigen E lemente des 
reifen Gelbkörpers . 

Die Keimesentwick lung der Monot remen läß t drei H a u p t p h a s e n erkennen. W ä h r e n d 
der in t rau te r inen Phase l äuf t die F u r c h u n g ab. Der E m b r y o von Ornithorhynchus ha t zur Zeit 
der Eiablage ein En twick lungss t ad ium erreicht , d a ß e twa dem eines Hühnerke iml ings von 38 
bis 40 S tdn . en t spr ich t . Die B r u t d a u e r — bei Ornithorhynchus im Nest, bei Tachyglossus in 
der Bru t t a sche —, ist u n b e k a n n t . Der E m b r y o h a t zur Zeit des Schlüpfens eine Länge von 
16,5 m m Tachyglossus und von 12,5 m m Ornithorhynchus. 

Das C o r p u s l u t e u m erreicht während der in t rau te r inen Entwicklungsper iode das Blüte-
s t ad ium und beginnt bereits zur Zeit der Eiablage mi t der Rückb i ldung . Bei höheren Säugern 
ist im allgemeinen das B lü tes t ad ium des Corpus lu teum erreicht , wenn der Keim die Blasto-
cyste gebildet ha t . Dieses A k t i v i t ä t s s t a d i u m erhäl t sich gewöhnlich bis über die Mit te der Gra-
v id i t ä t h inaus . Die Rückb i ldung ist zur Zeit der Gebur t in vollem Gang. Insofern bes tehen also 

Abb . 1. Fol l ike lwand eines reifen Ovarialfol l ikels von 
Ornithorhynchus anatinus SHAW u n d NODDER. 

A u s HILL u n d GATENBY, P r o c . zoo l . soc. L o n d o n 1926 
Do D o t t e r k u g e l n 5 S p a l t e n in T h e c a i n t e r n a 
Fe Fo l l ike lep i the l Te T h e c a e x t e r n a 
Gef B l u t g e f ä ß e Ti T h e c a i n t e r n a 
M M e m b r a n a p r o p r i a Zp Z o n a pe l luc ida 
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keine prinzipiellen Abweichungen im Verhalten des Gelbkörpers der Monotremen und Eutheria. 
Entsprechend den andersartigen Fortpflanzungsverhältnissen ist die Aktivitätsperiode des 
Gelbkörpers bei Monotremen außerordentlich kurz, die Rückbildung setzt sehr früh ein. Auf-
fallend ist die f rühe Aktivi tät der Theca interna-Zellen (kurz nach Ovulation). H I L L und G A -

TENBY [611] sind geneigt, anzunehmen, daß diese Zellen die Drüsen von Tuben und Uterus 
aktivieren und die Ausbildung der Eiweißhülle bestimmen. 

Tabelle 1 

Corpus Iuteum-Bildung bei Monotremata (nach HILL-GATENBY 1611]) 

Junge Oocyte voll erwachsene Oocyte funktionierendes 
Corpus luteum 

Corpus luteum 
in Rückbildung 

Follikelepithel einschichtig 

primäre Theca 

Follikelepithel zwei-
schichtig. Maximale Dicke. 

Theca interna 

Theca externa { 

Membrana propria 

Luteinzellen ohne Neutral-
fettgranula 

vakuoläre Theca interna-
Zellen in synzytiumartigen 
Gruppen 

bindegewebige Balken und 
pericelluläres Bindegewebe, 
nicht mehr nachweisbar 

Degeneration mit Auf-
treten von Kolloid-
tropfen 

noch vorhanden aber in 
Regression und nicht mehr 
vakuolär. keine Umwand-
lung in Fibroblasten 

vermehrt 

Die Keimscheibe des unbefruchteten Monotremen-Eies ist radiär-symmetrisch, rund-
lich. Nach FLYNN und J . P. H I L L [387] wird durch die Befruchtung eine bilaterale Symmetrie 
der Keimscheibe induziert. Die G e s a m t f o r m wird elliptisch; an dem einen Ende der Längs-
achse dringen feine Dotterpartikelchen in das Plasma der Keimscheibe ein. Die Vorkerne liegen 
in der Nähe dieser Zone. Die Polocyten, die ursprünglich zentral liegen, sollen regelmäßig an 
das entgegengesetzte Ende der Längsachse wandern. 

An der ungefurchten Keimscheibe sind definitiv zwei Schichten, eine oberflächliche fein-
granuläre Plasmazone und eine tiefere vakuoläre Zone mit Dottereinlagerungen erkennbar 
(Dicke beider Schichten zusammen 0,13 mm). An diese Schichten schließt sich nach der Tiefe 
zu kontinuierlich das Dot terbet t mit groben Dotterschollen an. Im peripheren Bereich der 
Keimscheibe erreicht die dotterreiche Plasmazone die Oberfläche (Marginalzone) und geht in 
die vakuoläre Schicht über. Die Vorkerne sollen kurz vor ihrer Vereinigung deutlich verschie-
den sein. Der tiefer gelegene Kern ist etwas kleiner und färb t sich dunkler, er wird als männlicher 
Pronucleus gedeutet. Die Bildung der ersten Polocyte erfolgt im Ovar. Die zweite wird im 
Oviduct abgeschieden. Sie ist stets kleiner als die erste. Teilung der ersten Polzelle kommt nicht 
vor. Beide Polocyten erscheinen über dem zentralen Teil der Keimscheibe und wandern aktiv 
durch den Perivitellinspalt randwärts [vgl. 768, Mns\. Physiologischerweise kommt bei Mono-
tremen im Gegensatz zu den Sauropsiden keine Polyspermie vor. 

Furchung und Keimblasenbildung. Das Vorkommen des m e r o b l a s t i s c h e n F u r c h u n g s -
t y p s bei Monotremen wurde bereits von CALDWELL [ 2 2 8 ] erkannt . Prinzipiell besteht also eine 
sehr große Ähnlichkeit im Ablauf der ersten Entwicklungsvorgänge zwischen Monotremen und 
Sauropsiden. Weitere Angaben über den F u r c h u n g s a b l a u f verdanken wir SEMON [1154], 
WILSON und H I L L [ 1 4 2 2 ] und vor allem FLYNN und H I L L [ 3 8 7 , 3 8 8 , 3 8 9 ] , Die Furchung beginnt 
erst, wenn das Ei im Uterus angekommen ist. Die e r s t e F u r c h e verläuft quer und teilt die 
Keimscheibe in zwei ungleich große Bezirke. Diese Beobachtung von CALDWELL konnte gegen 
die Angabe von SEMON durch FLYNN und H I L L eindeutig bestätigt werden. Beide Blastomeren 
unterscheiden sich auch strukturell ; die größere ist frei von feingranulärem oberflächlichen 



Ontogenese der Protheria (Monotremata) 7 

Dot t e rma te r i a l . Die z w e i t e F u r c h e fäl l t mit der Längsachse der elliptischen Keimscheibe 
zusammen , s t eh t also auf der ersten senkrecht (Abb. 2, 3g, h). Als Resu l t a t der d r i t t e n F u r -
c h u n g s t e i l u n g , deren Ebene parallel zur ersten Furche — und zwar vor u n d h in ter dieser 

Abb. 2. Furchungsstadien von Monotremen aus FLYNN-HILL, Trans, zool. soc. London 24, 1939. a) Ornithorhynchus 
anatirius SHAW und NODDER. Ganzes Ei mit Schale, Furchungsstadium, 8 Blastomeren. Bilaterale Anordnung, 
b) Tachyglossus aculeatus SHAW, Schale entfernt , Keimscheibe, Furchung. c) Tachyglossus aculeatus SHAW, 4 Bla-
stomerenstadium, stärker vergrößert, d) Tachyglossus aculeatus SHAW, Keimscheibe eines älteren Furchungs-

stadiums 

F u r c h e — liegt, en t s t eh t ein 8-Zel lens tadium (Abb. 2 a). Die Zellen sind b i la te ra l symmetr i sch 
in zwei Gruppen jedersei ts der Längsachse angeordne t (Abb. 2a , 3h) . Von der f ü n f t e n F u r -
c h u n g s t e i l u n g an wird die A n o r d n u n g der Blas tomeren unregelmäßig . Schließlich lassen sich 
kleinere, zentra l gelegene von großen marginalen Blas tomeren unterscheiden (Abb. 2b . d). Die 
K e i m s c h e i b e beginnt d a m i t durch Einbeziehung der Marginalzone in den Furchungsprozeß 
zu wachsen und n i m m t in den spä teren Phasen der F u r c h u n g wieder rundl iche K o n t u r an . 
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Berei ts vom 3 2 - Z e l l e n s t a d i u m an ist die b i l a t e r a l e S y m m e t r i e , d i e a n d e r u n g e f u r c h t e n , 
be f ruch t e t en Keimscheibe und im 4 bis 8-Zel lens tadium sehr deut l ich war , n icht mehr erkenn-
bar . Polocyten wurden nur bis zum 32-Zel lenstadium beobach te t . Ob Beziehungen zwischen 
der De te rmina t ion der Achsen des Embryona lkö rpe r s und der Lage der ersten Furchungsebenen 
bestehen, ist u n b e k a n n t . Der Furchungsablauf gleicht in allen Einzelhei ten dem der Saurops iden. 
Exzen t r i sche Lage der ers ten Furchungsebene und Unterschiede der P l a s m a s t r u k t u r bei den 
ersten Blas tomeren sind auch bei Repti l ien und Vögeln beobach te t worden. Hingegen ist bei 
Sauropsiden physiologische Polyspermie o f fenbar die Regel. 

Die B l a s t o m e r e n sind zunächs t lange gegen den Dot t e r offen und grenzen sich spä t 
durch A b r u n d u n g und Separ ierung, nicht durch hor izonta le Furchungs te i lungen ab. Aus den 
Randbez i rken der Keimscheibe wande rn Zellen ( V i t e l l o c y t e n , P e r i b l a s t z e l l e n ) in den 
Do t t e r ab. Derar t ige Vitel locyten verschmelzen spä te r zu einem Syncy t ium (germ ring), das 
die Keimscheibe umgib t . Schließlich grenz t sich eine Keimscheibe, die im Z e n t r u m e twa vier 
Zellagen dick ist (Abb. 3 a, b, c), gegen den Dot t e r ab. Von einer bi la teralen Symmet r i e ist n ichts 
mehr zu bemerken . Der Furchungsablauf der P ro to the r i a gleicht also wei tgehend den analogen 
Prozessen bei Saurops iden. Bemerkenswer t ist das re la t iv spä te Auf t r e t en einer Subgerminal -
höhle, die geringe N a c h f u r c h u n g und das Fehlen eines echten Keimwalles. In den folgenden 
Phasen verd ick t sich die Keimscheibe im zent ra len Feld auf sieben bis ach t Zellagen ohne 
gleichzeitiges F l ächenwachs tum. Der zunächs t unvol ls tändige K e i m r i n g schließt sich schnell 
zu einem syncyt ia len P l a s m a b a n d , das die Keimscheibe rings umgib t . Ist der Keimring kon-
s t i tu ie r t (Abb. 3 b, c), so v e r d ü n n t sich die Keimscheibe rasch u n t e r gleichzeitigem Auswachsen 
in die Fläche. Die Dimensionen je einer Keimscheibe von Tachyglossus vor und nach Ablauf 
dieses Prozesses mögen die F o r m ä n d e r u n g illustrieren [389]: 

Keimscheibe Tachyglossus W H 35 Durchmesser 0,56 Dicke 0,136 m m 
Tachyglossus W H 6 1,37 0 ,032 mm 

Diese U m f o r m u n g einer Keimscheibe (blastodisc) in eine K e i m h a u t (b las toderm) geht 
parallel einem A b w a n d e r n des Keimringes nach per ipherwär t s . FLYNN und HILL [389] sind der 
Ansicht , daß die Fähigkei t zur ak t iven W a n d e r u n g dem Keimring ebenso zukäme, wie seinen 
Stammzel len , den Vitel locyten. Die F o r m u m w a n d l u n g der Keimscheibe wird vom Keimring 
her induzier t . Die ak t ive W a n d e r u n g des Keimringes f ü h r t bei P ro to the r i a zu einer außer-
gewöhnlich raschen D o t t e r u m w a c h s u n g . Dieser Vorgang ist, ähnlich wie bei Chamaeleo [991 a] 
berei ts vor Bi ldung des Pr imi t ivs t re i fens abgeschlossen. Die Bi ldung einer dünnwand igen 
Blas tocyste ermöglicht Resorpt ion von A u f b a u m a t e r i a l aus dem Uterus und schnelles W a c h s t u m . 
Der Keimring s t a u t sich als kernhal t ige P l a smamasse u m den Dot te rnabe l auf . Ungeklä r t ist 
vor läuf ig noch die Frage, ob eine Homologie des Keimringes mi t der Marginalzone des Sau-
rops idenblas todermes möglich ist. W ä h r e n d H. VIRCHOW [1359a, b] Randsaumzel len und 
Per ib las t der Sauropsiden als Abkömml inge der Keimscheibe au f f aß t , neigt HILL [615a] auf 
Grund neuer Un te r suchungen an Passer dazu, auch hier den Merocyten (Vitel locyten) eine 
besondere Rolle zuzuschreiben. 

Entodermbildung. W e n n die d ü n n e K e i m h a u t gebildet ist, sind zwei regellos im Blasto-
derm durchmisch te Zellarten zu unterscheiden. Große ovoide Zellen mit großem, blassem Kern 
und deut l ichem Nucleolus werden als p r o s p e k t i v e E k t o d e r m z e l l e n gedeu te t (Abb. 3b , c). 
Kleinere, dunkel f ä r b b a r e Zellen mit kleinem, s ta rk basophi lem Kern werden als p r o s p e k t i v e 
E n t o d e r m z e l l e n au fge faß t . Sie sind zunächs t e twas spärl icher als die Ektodermzel len . Die 
Tei lungsra te in beiden Zel lar ten ist gleich. Die nächste , wesentl iche E t a p p e in der En twick lung 
bes teh t dar in, daß alle t iefl iegenden Zellen in die Oberf lächenschicht eingereiht werden, daß also 
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ein u n i l a m i n ä r e s B l a s t o d e r m ents teh t (Abb. 3b) . Das Vorkommen eines derart igen Sta-
diums war bereits SEMON [1154] bekann t . Die prospekt iven Ektodermzellen haben ihre defi-
nitive Lage damit erreicht. Nun schließt sich die Bildung einer bi laminären Keimscheibe an. 
Hierbei verhal ten sich die Ektodermzellen mehr oder weniger passiv, während die Entoderm-

Prototheria 

Abb. 3a , b, c. Junge Blastodermstadien, Tachyglossus aculeatus SHAW. Schematisch aus NF.LSEN 1953 auf Grund 
der Befunde von FLYNN und HILL, a) Frühes S tadium, zentrale Zel lanhäufung, peripher Vitellocyten. b) Spätes 
einschichtiges Blastoderm. Zwei Zellarten im Blas toderm: prospekt ive Ekto- und Entodermzellen. Die Ke imhaut 
hat sich s ta rk gestreckt, c) Die Entodermzellen verlassen die oberflächliche Blastodermschicht und sammeln sich 
zu einer geschlossenen Hypoblastschicht . d) Pr imi t ivknoten und Primit ivstreifenbezirk von Orniihorhynchus anati-
nus SHAW. Veränder t nachWiLSONundHiLLl907fig.7 . e ) E m b r y o n a l b e z i r k v o n O r n i t h o r h y n c h u s (S t ad .P ) ver-
änder t nach WILSON und HILL 1907 fig. 8. f) Ornithorhynchus anatinus SHAW, Medianschni t t rekonst rukt ion des 
Pr imi t ivknotens (Stad . Y). Nach WILSON und HILL 1907 fig. 5. g) Tachyglossus aculeatus SHAW, Furchung, 4-Zellen-
s tadium. Nach FLYNN und HILL 1939 I, II bezeichnen die Lage der Furchungsebenen. h) Ornithorhynchus anatinus 
SHAW, Furchung, 8-Zellenstadium. Aus FLYNN und HILL 1939 fig. 4. Die römischen Ziffern bezeichnen die Fur-
chungsebenen. i) Ornithorhynchus anatinus SHAW. Schematische Längsschni t t rekonst rukt ion durch das Gebiet des 

P r i m i t i v k n o t e n s ( A r c h e n t e r o n ) . A u s WILSON u n d H I L L 1 9 0 7 f i g . 1 0 ( S t a d . P ) 

/ V i t e l l ocy t en 
2 P r o s p e k t i v e s E k t o d e r m 
3 P r o s p e k t i v e s E n t o d e r m 
./ E k t o d e r m 
5 E n t o d e r m 
« D o t t e r 
7 P r i m i t i v s t r e i f e n m e s o d e r m 

K P r i m i t i v s t r e i f e n 
9 P r i m i t i v k n o t e n 

10 U r d a r m p l a t t e 
11 V e r d i c k t e s E k t o d e r m 
12 A r e a pe l luc ida 
13 Ä u ß e r e M e s o d e r m g r e n z e 
14 A r e a pe l luc ida 

15 Ze l lp f rop f 
16 S p a l t ( b e g i n n e n d e U r d a r m -

b i l d u n g ? ) 
17 M i t t l e r e , k e r n r e i c h e Zone 

des K n o t e n s 
18 M a r g i n a l e Zone des K n o t e n s 
19 B l a s t o p o r u s 

20 U r d a r m h ö h l e 
21 Ö f f n u n g des U r d a r m e s in 

K e i m b l a s e n h ö h l e 
22 R o s t r a i 
23 P r i m i t i v s t r e i f e n g e b i e t 
24 C h o r d a f o r t s a t z (— K o p f -

f o r t s a t z ) 

zellen in die Tiefe gelangen. Hierfür lassen sich d r e i M e c h a n i s m e n nachweisen: a) akt ive 
amöboide Wanderung , b) passive Verschiebung durch Druck der Nachbarzellen, c) Mitosen. 
Die a m ö b o i d e n E n t o d e r m z e l l e n verankern sich durch cytoplasmatische Fortsätze rasch 
aneinander und bilden ein zelliges Ret iculum, das sich sofort zum Epi the lverband zusammen-
schließt (Abb. 3 c). Diese Beobachtungen der Entodermbi ldung durch eine Art Segregation 
determinier ter und in diesem Spezialfall auch f rüh differenzierter Zellen sind nun von aller-
größter Bedeutung fü r die Deutung der Vorgänge bei Sauropsiden, Metather ia und Euther ia . 
Der besondere Glücksumstand, der es ermöglichte, Licht in die unklaren Vorgänge bei der 
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Entode rmb i ldung zu bringen, liegt eben darin, daß die beiden Zel lar ten sich bei Pro to-
ther ia unterscheiden lassen, bevor sie sich topographisch in zwei Ke imblä t t e r gesonder t haben . 
Auch bei Vögeln kommen ähnl iche Vorgänge vor. Bei den verschiedenen Ar ten sind E n t o d e r m -
b i ldung durch D e l a m i n a t i o n und durch S e g r e g a t i o n von Einzelzellen in wechselndem 
Ausmaß an der Ke imb la t t b i l dung beteil igt . Der Begriff der Po ly invagina t ion [977 a] oder die 
E n t o d e r m b i l d u n g durch mul t ip le Invag ina t ion [464a] d ü r f t e k a u m geeignet sein, den Ta t -
sachen gerecht zu werden. Die S u b s u m m i e r u n g der A b w a n d e r u n g einzelner Oberf lächenzel len 
in tiefe Keimlagen un te r den Invaginat ionsbegri f f ist n icht möglich, wenn wir den Invagina t ions-
begriff n icht völlig auflösen und mi t neuem Inha l t erfüllen wollen. Bein Vogel ist die Ein-
w a n d e r u n g von Einzelzellen bei der E n t o d e r m b i l d u n g von PETER nachgewiesen worden . HILL 
und WOODGER [615 a] haben bei Passer Delaminat ion und Segregat ion von Einzelzellen be-
schrieben Die Verhäl tnisse bei Repti l ien sind noch u m s t r i t t e n (Delaminat ion [992a, 496a ] ; 
massive E i n w a n d e r u n g a m seitlichen und hin teren Keimscheibenrand bei Clemmys [977a]). 
Immerh in lassen sich die Befunde an Monot remen einerseits gu t an die Verhäl tn isse beim 
Vogelkeim anschließen und leiten andererse i ts in idealer Weise zu den Verhäl tnissen bei Meta-
ther ia über , so daß sich hieraus eine gewichtige S tü tze f ü r die Auf fassung ergibt , daß die Didel-
phier einem S t a m m entsprossen sind, der im Ablauf der Ontogenese sich e twa so verhiel t , wie 
es die rezenten Pro to the r i a zeigen (Merkmalsphylogenie , womi t keine d i rekte Deszendenz an-
genommen wird). Für Einzelhei ten der E n t o d e r m b i l d u n g bei niederen T e t r a p o d e n verweise ich 
auf meine Z u s a m m e n f a s s u n g [1198, 1199]. 

Embryobildung und spätere Phasen der Embryonalentwicklung. Die s p ä t e r e n P h a s e n 
d e r E m b r y o n a l e n t w i c k l u n g der Monot remen sind unzure ichend b e k a n n t . Wesent l ich ist 
vor allein die Pub l ika t ion von WILSON und HILL [1422] über Ornithorhynchus, die viele wichtige 
Be funde en thä l t . Allerdings sind un t e r dem Einf luß der inzwischen angesammel ten Einzel-
kenntnisse die Deu tungen in einigen P u n k t e n zu modifizieren. 

Diese Be funde zeigen mit aller Klarhei t , daß die P ro to the r i a in Hinblick auf die Vorgänge 
der Embryona len twick lung sich eng an die Sauropsiden anschließen, aber in vielen Einzelhei ten 
bereits zu Meta ther ia und Eu the r i a überle i ten. 

Bei Ornithorhynchus t r e t en P r i m i t i v s t r e i f e n und P r i m i t i v k n o t e n räumlich ge t renn t 
und völlig unabhäng ig vone inander auf. Der Kno ten liegt zentra l im Bereiche des Embryona l -
schildes (Abb. 3 d , e). Der Pr imi t ivs t re i fen liegt zunächs t 2 bis 3 mm weiter kauda lwär t s . 
Zwischen beiden Gebilden f inde t sich normales zweischichtiges Blas toderm. Der Pri-
mit ivs t re i fen ist ein längsger ichte ter Bezirk in dem M e s o d e r m p r o l i f e r a t i o n v o r k o m m t . Im 
Sch r i f t t um wird of t der P r imi t i vkno ten als verd icktes Vorderende des Pr imi t ivs t re i fens be-
zeichnet . Im Grunde genommen hande l t es sich aber u m zwei verschiedene Bildungen, die se-
k u n d ä r sehr nahe au fe inander zuwande rn und bei vielen Eu the r i a f r ü h vereinigt sein 
können (Abbrevia t ion) . Die verschiedene N a t u r beider Gebilde w a r von BONNET [155a] und 
MITROPHANOW [881a] e r k a n n t worden. Der P r i m i t i v k n o t e n (»archenteric knot«) bes teh t 
zunächs t aus einer e twas unregelmäßig geformten verd ick ten Gewebsmasse, die von zwei-
schicht igem Blas toderm umgeben ist und sich in die Keimblasenhöhle vorwölbt . Die an tero-
posteriore Achse ist e twas kürzer als die Querachse. 

Das Knotengewebe selbst l äß t eine Sch ich tung erkennen. Das E k t o d e r m der Keimblase 
geht kont inuier l ich in die mi t t lere Zellmasse des Kno tens über . Abbi ldung 3f zeigt an einem 
Längsschni t t dessen A u f b a u . Im zent ra len Bereich liegt ein Zellpfropf an derj Ober-
f läche, der sich gegen das t iefere Knotengewebe durch eine feine Demarkat ions l in ie a b h e b t . 
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WILSON und HILL [1422] deu ten den Zellpfropf als vorget r iebene Zellmasse des P r imi t ivkno tens , 
die h in ten mi t der Urmund l ippe in Z u s a m m e n h a n g bleibt , vorn und seitlich aber durch die sich 
schl ießenden U r m u n d r ä n d e r übe r l app t wird. Tatsächl ich bi ldet sich im Knotenbere ich nun eine 
U r m u n d e i n s t ü l p u n g . Die W ä n d e dieses U r d a r m e s , der ein dorsovent ra l abgep la t t e t e s 
Lumen besi tzt , bilden im medial dorsalen Bereich die C h o r d a p l a t t e und den K o p f f o r t s a t z 
(Abb. 3e, i) Rostra i schließt sich die P r o t o c h o r d a l p l a t t e an. Die seitlichen Par t ien bilden 
g a s t r a l e s M e s o d e r m . Die Ven t r a lwand des U r d a r m e s schwindet im vorderen Bereich, so daß 
der U r d a r m hier in die Keimblasenhöhle m ü n d e t . Der P r imi t i vkno ten wird nach rostral s t a rk 
ver länger t und bi ldet die U r d a r m p l a t t e (»archenteric plate«). Das Vorderende des Pr imi t iv -
s treifens legt sich von h in ten her eng an den Pr imi t ivkno ten an, doch k o m m t es nicht zu einer 
wirklichen Verschmelzung. Ob dabei der Pr imi t ivs t re i fen nach vorn oder ob der Kno ten nach 
h in ten wächs t oder ob beide Gebilde aufe inander zurücken , ist n icht geklär t . Die Autoren 
schließen aus vergleichenden Messungen, daß sich der Pr imi t ivs t re i fen nicht nach vorn aus-
dehnt . Die P l a t t e w ü r d e sich also von vorn nach h in ten differenzieren. 

Die Dinge gewinnen an Klarhei t , wenn wir versuchen, sie in einen größeren R a h m e n ein-
zuordnen . 

Bei Ortiithorhynchus ist nun vor dem Blas toporus f ü r eine kurze Strecke ein echter U r d a r m 
vo rhanden , der sich di rekt in den Kopf fo r t sa t z (Chorda) fo r t se tz t . Dieser en t spr ich t einer s t a rk 
ver länger ten U r d a r m p l a t t e , die rostral mi t der P ro tocho rda lp l a t t e endet . So ergibt sich folgende 
Homologie : 

U r d a r m = P r imi t ivkno ten + Kopf fo r t sa t z 
(Archenteron) (hinten) (vorn) 

Die P ro tocho rda lp l a t t e gehör t [1422] unbed ing t zum Archenterongebie t . Aus ilir geht 
wahrscheinl ich M e s e n c h y m hervor . Der Vergleich mit den Befunden an Repti l ien ergibt, daß 
der P r imi t i vkno ten der Monot remen wei tgehend der P r imi t i vp l a t t e der Repti l ien [1408] ent-
spr icht . Bei Monot remen ist jedoch die Unte r l age rung dieses Kno tens durch E n t o d e r m sehr 
viel f r ü h e r erreicht als bei Repti l ien. Dagegen en t s t eh t bei Repti l ien s tets sehr f r ü h vor der 
P r imi t i vp l a t t e eine Zone verd ick ten Ek tode rms , der E m b r y o n a l s c h i l d . Dieser erscheint 
bei Monot remen erst spä t nach Ausbi ldung des Archenterons . W ä h r e n d WILL [1408] den 
Pr imi t ivs t re i fen der Säuger von der P r imi t i vp l a t t e der Repti l ien ablei te t , kann nach den Be-
f u n d e n an P ro to the r i a von einer derar t igen Homologie keine Rede sein. Der Pr imi t ivs t re i fen 
der Monot remen en tspr ich t völlig dem Pr imi t ivs t re i fen höherer Säuger . Der Pr imi t ivs t re i fen 
der Repti l ien ist jedoch nichts anderes als der hintere , e twas ver länger te Abschn i t t der Pr imi t iv -
p la t te . 

In der Seitenwand des Archenterons f inden sich bei Ornithorhynchus [1422] bilaterale segmentale Gruppierung 
v o n Zellmassen als Protosomiten. Ähnliches k o m m t bei Cavia [1185] vor. Diese Zellmassen enthalten divertikel-
artige Lumina, die v o m Urdarm herzuleiten sind. Im Ganzen fanden sich bei Ornithorhynchus fünf, bei Cavia drei 
Paar Protosomite. Ihre Anordnung ist nicht streng segmental , entspricht auch nicht exakt der Somitengliederung. 
Möglicherweise handelt es sich um primäre, echte gastrale Mesodermbildung, also um ein phylogenet isch 
zu deutendes Relikt, wie etwa die rudimentäre Urdarminvagination der Säuger an die primäre Entodermbildung 
erinnert. Die Mesodermbildung erfolgt auch bei Prototheria im wesentl ichen unabhängig v o m Urdarm. 

Urdarm Mesodermbildungszone 

Reptilia Primit ivplatte + Primitivstreifen 
Prototheria Primit ivknoten 
Eutheria HENSENScher Knoten 

Primitivstreifen 
Primitivstreifen 
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Haben sich P r imi t i vkno ten und Pr imi t ivs t re i fenbez i rk bis zur B e r ü h r u n g genäher t , so 
spr icht man zweckmäßig von einem » E m b r y o n a l b e z i r k « . Dieser t r i t t als A r e a p e l l u c i d a 
in Ersche inung (Abb. 3 d, e) (Area opaca = ex t r aembryona les Gebiet , do t t e rbe ladene Zellen). Das 
vom Pr imi t ivs t re i fen aus gebi ldete Mesoderm gliedert sich in p a r a x i a l e s ( S t a m m p l a t t e ) und 
p a r i e t a l e s (Sei tenpla t ten) M e s o d e r m . In einem hufeisenförmigen Bezirk u m das K a u d a l e n d e 
des Embryona lbez i rkes im Bereich der Area opaca t r e ten die ersten B l u t - und G e f ä ß a n l a g e n 
als Verd ickungen des Mesoderms in engem K o n t a k t mi t dem D o t t e r e n t o d e r m auf. 

Die w e i t e r e D i f f e r e n z i e r u n g des Monot remenke imes zeigt nu r geringe Abweichungen 
von den Befunden bei anderen Meroblast iern. Die relat ive Unabhäng igke i t des Pr imi t ivs t re i fens 
und des P r imi t i vkno tens bleibt gewahr t . Keineswegs k o m m t es zu einer U m w a n d l u n g des 
Pr imi t ivs t re i fens in U r d a r m . Der U r d a r m selbst l iefert fo r t l au fend Zel lmater ial f ü r Chorda 
und D a r m d a c h . Der Pr imi t ivs t re i fen ist m e s o d e r m b i l d e n d e s P r i m i t i v o r g a n . Er ver-
kü rz t sich mi t fo r t schre i tender En twick lung . 

S o m a t o - und S p l a n c h n o p l e u r a differenzieren sich in b e k a n n t e r Weise. Der Coelom-
spal t ist sehr eng, die Sp lanchnopleura sehr d ü n n . Die Somatop leu ra besi tz t im Bereich der 
spä te ren Abgrenzungszone des E m b r y o n a l k ö r p e r s eine Verdickung. Das u n m i t t e l b a r kauda l an 
den Pr imi t ivs t re i fen anschl ießende Gebiet (Abb. 4a ) ist dünn und durchscheinend. Hier f inde t 
sich die Anlage der A n a l m e m b r a n , dah in te r die A l l a n t o i s a n l a g e . Der Coelomspalt feh l t 
im Bereich der Allantoisanlage. Die Dif ferenzierung des N e r v e n s y s t e m s erfolgt in der f ü r 
Wirbel t ie re typischen Weise. WILSON und HILL [1422] beschreiben bei Ornithorhynchus eine 
ausgesprochen deut l iche Neuromerengl iederung, die als p r imär au fge faß t wird. Ob es sich t a t -
sächlich u m f u n d a m e n t a l e Bildungsprozesse hande l t , bleibt abzuwar t en . Die Medul la rp la t t e 
ve rbre i t e r t sich vor der Somi tenzone zur H i r n a n l a g e . Eine scharfe Fes t legung einer Hirn-
Rückenmarksg renze ist n icht möglich. Hervorgehoben sei die außerordent l ich s t a rke Aus-
b i ldung der Neurai leis te im Kopfbere ich von Ornithorhynchus (Abb. 4b) . Die Abbi ldungen und 
Beschreibungen lassen d a r a n denken, d a ß bei Monot remen in ausgedehn tem Maße M e s e k t o -
d e r m b i l d u n g v o r k o m m e n dür f t e . Neue Unte r suchungen zu dieser Frage sind sehr e rwünsch t . 
Ebenso bedarf das Problem der P l a k o d e n bei Monot remen (Schnabe l innerva t ion von Ornithor-
hynchus) dr ingend einer Neuun te r suchung . Eine Oph tha lmicusp lakode w u r d e beim Schnabel t ie r 
bisher nicht ge funden . 

Abb. 4. a) Ornithorhynchus anatinus SHAW 
(Stad. H). Längsschnitt durch das Caudal-
ende des Embryonalbezirkes einer älteren 
E m b r y o n a l a n l a g e . A u s WILSON u n d H I L L 
1907 fig. 14. b) Kopfbezirk einer älteren 
Embryonalanlage von Ornithorhynchus ana-
tinus SHAW. Schematisch (Stad. ZZ) aus 

WILSON u n d H I L L 1 9 0 7 , f i g . 1 5 

b 

1 P r i m i t i v s t r e i f e n 
2 A n a l m e m b r a n 
3 A l l a n t o i s e n t o d e r m 
4 C o e l o m s p a l t 
5 E n t o d e r m d e r A r e a p e l l u c i d a 
6 S p l a n c h n o p l e u r a 
7 S o m a t o p l e u r a 
Ä E k t o d e r m 
9 E n t o d e r m d e r A r e a o p a c a 

10 B l u t b i l d u n g s z e l l e n 
11 H i r n a n l a g e 
12 1. S o m i t 
13 I X - X - N e u r a l l e i s t e 
Ii V I I - N e u r a l l e i s t e 
15 T r i g e m i n u s n e u r a l l e i s t e ( M e s e k t o d e r i n ? ) 
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2 . Die Ontogenese der M e t a t h e r i a ( M a r s u p i a l i a ) 
Einleitung. Die Frühentwicklung der Beuteltiere zeigt in vieler Hinsicht eine Z w i s c h e n s t e l l u n g zwischen 

Prototheria und Eutheria. Damit ist keineswegs gesagt, daß eine direkte Evolutionsreihe von den Monotremen über die 
Marsupialia zu den Eutheria führen muß. Die e v o l u t i v e n B e z i e h u n g e n der drei S ä u g e r s t ä m m e werden der-
zeit noch recht verschieden beurteilt (S. 236). Möglicherweise sind die Monotremen, deren Stammesgeschichte noch im 
Dunklen liegt, ein früher Seitenzweig der Marsupialierahnen. Auch die phylogenetischen Beziehungen zwischen 
Marsupialia und Eutheria sind unklar. Viele Sonderspezialisierungen (doppelte Vagina) lassen es nicht annehmbar 
erscheinen, daß die Beutler als Ahnen der Eutheria aufzufassen sind. Vieles spricht dafür, daß die Pantotheria 
Ahnenformen der Eutheria sind. Ontogenie und vergleichende Anatomie weisen aber eindeutig darauf hin, daß die 
Eutheria von reptilähnlichen Formen abstammen, die dotter-
reiche, meroblastische Eier mit Eischale besaßen, wie wir sie 
heute noch bei Monotremen finden. Die Ontogenese der Mono-
tremen kann so als gutes Modell für die Ontogenese der un-
bekannten Eutheria-Ahnen dienen. Suchen wir nun nach einem 
Ontogenesetyp, der die Befunde an Monotremen mit denen bei 
Eutheria verbindet, so läßt sich kein günstigeres Modell aus-
denken, als es die Ontogenese der Marsupialia bietet. In diesem 
Sinn mögen die folgenden Ausführungen verstanden werden. 
Direkte evolutive Beziehungen von den Prototheria über Me-
tatheria zu Eutheria müssen nicht bestehen. Dennoch muß der 
Ontogenesetyp der Vorfahrenformen der Eutheria ein Stadium 
durchlaufen haben, das dem der Monotremen-Ontogenese ähn-
lich war. Hieran muß sich ein „Metatheria-Stadium" ange-
schlossen haben. 

Die F r ü h e n t w i c k l u n g der M e t a t h e r i a ist nur bei 
Dasyurus und Didelphis genauer bekannt. CALDWELLS frühe 
Untersuchungen brachten den Nachweis einer Schalenhaut am 
Ei von Phascolarctus cinereus (GOLDFUSS.) [229]. SELENKAS 
Bearbeitung der Furchung und Frühentwicklung von Didelphis 
marsupialis virginiana(KvB.R.) [1142b] ist jetzt in vielen Punkten 
überholt. Die eingehende Untersuchung von J . P. HILL [602a] 
über Dasyurus viverrinus S H A W ist auch heute noch grundlegend. 
Der gleiche Autor berichtet [603] über die Frühentwicklung von 
Didelphis aurita WIED. Am besten bekannt ist die Ontogenese 
von Didelphis marsupialis virginiana KERR. [544, 545, 854]. 

Eizel le . D a s u n b e f r u c h t e t e E i der M a r s u -
pialia ist re la t iv g r o ß im Vergle ich m i t d e m E u t h e r i a -
E i : D u r c h m e s s e r Dasyurus quoll ZIMMERMANN = D. 
viverrinus SHAW:250 ,U , Didelphis: 1 4 0 — 1 6 0 f i ( E u t h e r i a - E i D u r c h m e s s e r g e w ö h n l i c h kleiner als 
1 5 0 , « ) . W e s e n t l i c h ist der N a c h w e i s einer S c h a l e n h a u t bei allen d a r a u f h i n u n t e r s u c h t e n B e u t l e r n . 
Sie wird ebenso wie die A l b u m e n s c h i c h t in der T u b e a b g e s c h i e d e n und u m g i b t die l a m e l l ä r a b -
g e l a g e r t e Eiweißhülle . Die S c h a l e n h a u t h a t p r i m ä r bei Didelphis eine Dicke v o n e t w a 1 /n, v e r -
d i c k t sich a b e r im U t e r u s . Die A l b u m e n s c h i c h t ist bei Didelphis deut l ich m ä c h t i g e r als bei 
Dasyurus ( A b b . 5 ) . G e l t g e n t l i c h k o m m t es zur A b s c h e i d u n g einer E iweißhül le u m a b g e s t o ß e n e 
T u b e n e p i t h e l i e n . D a s E i v o n Dasyurus bes i tz t eine d e u t l i c h e P o l a r i t ä t d u r c h den E i n s c h l u ß einer 
g r o ß e n D o t t e r v a k u o l e , die als H o m o l o g o n der soliden D o t t e r m a s s e der P r o t o t h e r i a a u f g e f a ß t 
w e r d e n darf . Die A n s a m m l u n g des D o t t e r s in der N ä h e des a n i m a l e n Poles ( A b b . 6 ) erfolgt z u r 
Zei t der e rs ten R e i f u n g s t e i l u n g im O v a r . D a s V e r h ä l t n i s D e u t o p l a s m a zu f o r m a t i v e m C y t o -
p l a s m a b e t r ä g t e t w a 1 : 2 . Die bei Dasyurus b e o b a c h t e t e s t r u k t u r e l l e P o l a r i t ä t der Eizelle 
fehl t bei Didelphis. I m E i p l a s m a sind bei Didelphis drei Z o n e n zu u n t e r s c h e i d e n : a ) h o m o g e n e , 
f e i n g r a n u l ä r e M a r g i n a l z o n e ohne D e u t o p l a s m a p a r t i k e l , b) brei te Z w i s c h e n z o n e m i t r e t i k u l ä r e m 
C y t o p l a s m a und reichl ich D e u t o p l a s m a v a k u o l e n , c ) d o t t e r a r m e z e n t r a l e Z o n e . E i n e D o t t e r -
p o l a r i t ä t k o m m t bei Didelphis nie z u s t a n d e . 

Die B e s a m u n g erfolgt w a h r s c h e i n l i c h im O v i d u k t . Die O v u l a t i o n erfolgt bei Didelphis 
marsupialis virginiana KERR. s p o n t a n . D a s Tier ist p o l y ö s t r i s c h (D. aurita meis t zwei W ü r f e , 
D. virginiana n u r ein W u r f im J a h r ) . Die T u b e n w a n d e r u n g l ä u f t a u ß e r o r d e n t l i c h r a s c h a b 
( w e n i g e r als 2 4 S t d n . ) . In der Regel w e r d e n bei einer O v u l a t i o n ± 2 2 E i e r a u s g e s t o ß e n ( Z a h l 
der J u n g e n pro W u r f ± 10) . Die D a u e r der G r a v i d i t ä t b e t r ä g t 12 yz T a g e . 

Abb. 5. Didelphis marsupialis virginiana K E R R . 
Eizelle mit Albumen und Schalenhaut. Die 
Vorkerne sind zum Centrum gewandert. Die 
Dimensionen der Albumenschicht sind nach 

einem frischen Objekt gezeichnet. 
A u s MCCRADY, 1 9 3 8 

1 Schalenhaut 2 Albumenschicht 3 Dottervakuolen 
4 Vorkerne 5 Zona pellucida 
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Das Corpus luteum der Metatheria. Bei Dasyurusviverrinus SHAW [1105 a] k o m m t es zu einer 
geringen B l u t u n g in den Follikel beim Ovula t ionsvorgang . Das C o r p u s l u t e u m ist drei Tage 
nach der Ovula t ion voll entwickel t . Zwei — bis drei — kernige Luteinzellen k o m m e n vor . Die 
Theca in te rna bildet o f f enba r n u r ge fäß füh rendes Bindegewebe, keine Luteinzel len. Am f ü n f t e n 
Tage sind die Gelbkörperzel len vakuol is ier t . Das Organ bleibt mindes tens ach t Wochen ak t iv , 
persis t ier t aber wäh rend der Lakta t ionsper iode . Die Rückb i ldung geht mit V e r f e t t u n g der Lutein-

Abb. 6 

Abb. 6. Schema der Furchung, Dotterelimination und Keimblattbildung bei Dasyurus quoll ZIMMERMANN im An-
schluß an die Befunde von HILL 1910. a, b) Furchung und Dotterelimination, c) Bildung von zwei Zellringen, 
d) Bildung der Keimblase und Resorption der zerfallenden Dottermasse, e) Keimblase gebildet. Formatives und 

extraembryonales Areal unterscheidbar. f) Abhebung der Embryonalanlage und Entodermunterwachsung 

1 D e u t o p l a s m a 4 U n t e r e B l a s t o m e r e n ß E x t r a e m b r y o n a l e s E k t o d e r m 5 S c h a l e n h a u t 
2 Ze l l ke rn 5 F o r m a t i v e Zel len 7 D o t t e r k ö r p e r 0 E m b r y o n a l b e z i r k 
3 O b e r e B l a s t o m e r e n 10 E n t o d e r m 

zellen und Leukocyten inf i l t r a t ion einher . Schließlich resul t ier t ein bindegewebiger Narben-
körper . Bei Perameles wurden Mitosen in Granulosazellen wäh rend der Luteinis ierung beob-
ach te t [946a, b]. Bei Phascolarctos persis t ier t das Cavum auch im reifen Gelbkörper . Didelphis 
virginiana ist das Säuget ier mi t der kürzes ten T u b e n w a n d e r u n g (24 Stdn. ) . Das Corpus l u t eum 
ist noch hohl, wenn der Keim in den Ute rus gelangt , wird aber dann sehr rasch solide [843a], 
Mitosen wurden nur in den f r ü h e s t e n Phasen beobach te t . Geringe Ovu la t ionsb lu tung k o m m t 
bei Didelphis vor. Die Theca in te rna betei l igt sich nicht an der Bi ldung der Drüse. Rückb i ldung 
erfolgt zur Zeit der Gebur t . 

Dotterelimination. Bei den Meta ther ia k o m m t A u s s t o ß u n g v o n D e u t o p l a s m a (Dot t e r -
el iminat ion, Deutoplasmolyse) vor. Die un te r such ten G a t t u n g e n zeigen aber deut l iche Unter -
schiede. Bei Dasyurus ist die Do t t e rvakuo le berei ts vor der Ovula t ion a m animalen Pol loka-
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lisiert [602a], Diese Do t t e rmasse wird wäh rend der ersten Furchungs te i lung im ganzen aus-
gestoßen (Abb. 6 a—d) . Der eliminierte Do t t e rkö rpe r ist neben den beiden Blas tomeren deut l ich 
e rkennba r . W ä h r e n d der Blas tocys tenb i ldung wird er ins Innere der Keimblase au fgenommen , 
zerfäl l t und wird resorbier t . Das Ei von Dasyurus ist also t e l o l e c i t h a l und wird s e k u n d ä r 
h o m o l e c i t h a l . Da der Do t t e r als Ganzes ausges toßen wird, l äuf t die F u r c h u n g h o l o b l a s t i s c h 
ab. Da aber der Do t t e r n icht in den Furchungsprozeß einbezogen wird, kann man mi t gu tem Rech t 
die F u r c h u n g von Dasyurus auch als r u d i m e n t ä r e m e r o b l a s t i s c h e F u r c h u n g auffassen. 
Jedenfa l l s weist dieser wichtige Befund e indeut ig darauf hin, daß die Meta ther ia von Oviparen 
Formen mit meroblas t i schem F u r c h u n g s t y p a b s t a m m e n müssen. Bei Didelphis marsupialis vir-
giniarta KERR. und D. m. aurita WIED. [603] erfolgt die Dot te re l imina t ion nicht en bloc, son-
dern d i f fus an der Per ipher ie der Blas tomeren (Abb. 7). Dabei k o m m t es auch zu einer Ab-
s toßung von Cytoplasmate i len , die eine Reduk t ion des Zel lvolumens um e twa 1 0 % verur sachen . 

Of fenbar sind die Stellen der Zelloberfläche, an denen die Ausschleusung von Do t t e rpa r -
t ikeln erfolgt ; n icht de te rmin ie r t . Die Dot te re l imina t ion ist nie vol ls tändig. Das ausgestoßene 
Dot te rmate r ia l wird langsam, aber vol ls tändig resorbier t . 

Furchung, Keimblasenbildung, Entodermbildung. Bei Dasyurus sind die beiden e r s t e n 
F u r c h u n g s t e i l u n g e n meridional , die A n o r d n u n g der Blas tomeren des 4-Zel ls tadiums ist 
also rad iär [602a]. Auch die d r i t t e T e i l u n g ist noch meridional . Die acht Furchungszel len 
sind r ingförmig angeordne t und liegen e twas oberha lb des Äqua to r s des Eies. J e d e Blas tomere 
zeigt eine deut l iche Do t t e rpo la r i t ä t . Die v i e r t e F u r c h u n g s t e i l u n g erfolgt horizontal . Sie 
f ü h r t zur Bi ldung von zwei Zellringen zu je ach t Zellen. Die Blas tomeren des un te ren Ringes 
sind dunkler und größer, als die des oberen Ringes (Abb. 6). Die Blas tomeren legen sich von 
vornhere in von innen her gegen die Scha lenhau t . Beide Zellringe sind s t reng de terminier t . Beide 
liegen oberhalb des Äqua tors . Aus dem oberen Zellring geht der E m b r y o n a l b e z i r k ( = F o r -
m a t i v e r B e z i r k = E m b r y o n a l e k t o d e r m + Gesamten tode rm) hervor . Die B l a s t o c y s t e 
wird in der Weise gebildet, daß die Zellen des oberen Zellringes proliferieren und ihre Der iva te 
sich al lmählich zum oberen Pol hin ausbre i ten . Ebenso schieben sich die Der iva te des un te ren 
Zellringes zum un te ren Pol hin zusammen . Bei Dasyurs feh l t also ein Moru las tad ium vol ls tändig. 
Die un i laminäre Blas tocys te wächs t zunächs t heran, ohne daß es zur E n t o d e r m b i l d u n g käme . 
Dabei wird die Po la r i t ä t der Keimblase vorübergehend undeut l ich . Ers t wenn die Blas tocys te 
einen Durchmesser von 3 m m erreicht ha t , t r i t t sie wieder klar hervor , indem die Zellen des 
fo rma t iven Areales sich zu differenzieren beginnen. Die E n t o d e r m b i l d u n g setz t anschl ießend 
ein. Format ives und ex t r aembryona le s Areal sind durch eine »sutural line« scharf gegeneinander 
abgegrenzt . Es ist zu beach ten , daß bei Dasyurus, — und dieser Be fund gilt auch f ü r Didelphis, 
wahrscheinl ich f ü r alle Meta ther ia , — die A n l a g e d e s E m b r y o n a l k ö r p e r s von A n f a n g an 
frei in der Oberf läche der Blas tocyste liegt, während sie bei Eu the r i a wenigstens p r imär von 
Trophob las t übe rdeck t ist. Es g ibt bei Beutel t ieren also keine En typ i e des Keimes. Die RAUBER-
sche Deckschicht (Trophoblas t lage über dem E m b r y o n a l k n o t e n bei Eu the r i a ) fehl t p r imär 
(Abb. 6). 

Die F u r c h u n g beginnt bei Didelphis in der T u b e und ist to ta l , f as t äqual . Die beiden 
Vorkerne liegen nach Bi ldung der zweiten Polocyte in einer re la t iv dot te r f re ien P lasmazone 
nahe der Eioberf läche. Das Ei erreicht das Cavum uter i noch im Vorke rns t ad ium. Die e r s t e 
F u r c h u n g s t e i l u n g wird e twa 30 S tdn . nach E in t r i t t in den Uterus ( = 54 S tdn . post cohabi t . ) 
beendet . Die D e u t u n g der F u r c h u n g von Didelphis ist n icht einheitl ich. Geringe Größenun te r -
schiede kommen bei den beiden ersten Blas tomeren vor. MACCRADY gibt f ü r zwei Blas tomeren 
folgende Durchmesser an A = 0,099 : 0,07 mm, B = 0,082 : 0,061 m m [854], das entspr icht einer 
Volumendif ferenz von 2 6 % . Die beiden e r s t e n F u r c h u n g s t e i l u n g e n laufen meridional ab, 
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die Sp inde ln s t e h e n s e n k r e c h t z u e i n a n d e r . Die g röße re B l a s t o m e r e tei l t sich f r ü h e r , so d a ß ein 
3 - Z e l l e n s t a d i u m (A l f A 2 , B) resu l t i e r t . Als Folge h i e rvon k o m m t es zu e iner k r e u z f ö r m i g e n 
A n o r d n u n g der B l a s t o m e r e n auf d e m 4 -Ze l l s t ad ium wie bei E u t h e r i a . R a d i ä r e F u r c h u n g 
ist s icher a b n o r m . Die Zellen des 4 -Ze l l s t ad iums s ind d u r c h D o t t e r e l i m i n a t i o n s t a r k ver-
k le iner t , so d a ß sie den R a u m i n n e r h a l b der Z o n a pe l luc ida n i ch t m e h r aus fü l l en . N a c h MAC-
CRADY lassen sich die ind iv idue l len Zellen bis z u m 12-Zel ls tadium mi t S icherhe i t ident i f iz ie ren . 
Im 16-Zel l s tad ium ist j e d o c h eine morpho log i sche P o l a r i t ä t n i ch t m e h r n a c h w e i s b a r . 

Die bei Dasyurus w ä h r e n d der v i e r t e n F u r c h u n g s t e i l u n g deu t l i che m o r p h o l o g i s c h e 
D i f f e r e n z i e r u n g der B l a s t o m e r e n f e h l t . Bei Didelphis wird die A n o r d n u n g der F u r c h u n g s -
zellen n u n u n r e g e l m ä ß i g . Die Zellen r ü c k e n auf d e m 16-Zel l s tad ium bere i t s an die Pe r ipher ie , 
legen sich v o n innen an die A l b u m e n s c h i c h t an u n d p l a t t e n sich ab . So e n t s t e h t f r ü h eine 
B l a s t o c y s t e , o h n e d a ß ein S t a d i u m de r Zel l r inge d u r c h l a u f e n wi rd . Die B i ldung des Blas to -
c y s t e n s t a d i u m s k a n n also n i ch t d u r c h F l ü s s i g k e i t s a n s a m m l u n g u n d D e h n u n g i n n e r h a l b einer 
Moru la v e r u r s a c h t sein, w e n n ein M o r u l a s t a d i u m n ich t d u r c h l a u f e n wi rd . Die B e f u n d e weisen 
da rau f hin, d a ß a m o e b o i d e E i g e n b e w e g u n g e n de r Fu rchungsze l l en , viel le icht S t e r e o t r o p i s m u s , 
eine g roße Rolle spie len. Mögl icherweise h a t die Z o n a eine wich t ige B e d e u t u n g in d iesem 
Geschehen . 

Die A l b u m e n s c h i c h t b le ib t im Gegensa t z zu Dasyurus bei Didelphis sehr lange e rha l t en 
u n d ist im 16-Zel l s tad ium noch k a u m angegr i f f en . Die R e s o r p t i o n er folgt p r a k t i s c h erst im 
S t a d i u m der b i l a m i n ä r e n B la s tocys t e . E ine po la re D i f f e r en z i e ru n g der Ke imb la se wi rd bei 
Didelphis f r ü h e s t e n s auf d e m 40-Ze l l s t ad ium morpho log i sch f a ß b a r . Da die B l a s t o m e r e n 
sofor t an die Pe r iphe r i e r ü c k e n u n d sich von i nnen gegen das A l b u m e n pressen u n d hierbei 
a b p l a t t e n , ist da s S t a d i u m de r geschlossenen u n i l a m i n ä r e n K e i m b l a s e viel f r ü h e r e r re ich t 
als bei Dasyurus. Die B l a s t o c y s t e ist bei Didelphis-Keimen v o n 40 Zellen s t e t s geschlossen, 
w ä h r e n d eine 130-zellige B la s tocys t e von Dasyurus ers t k u r z v o r d e m Sch luß s t e h t . Die Blas to-
cys t en von Didelphis zeigen n u n a lsba ld E insch lüsse e inzelner g roße r Zel len. SELENKA [1142b] 
h a t t e diese als »Uren todermze l len« a u f g e f a ß t . Diese A u f f a s s u n g ist von HARTMAN u n d J . P . 
HILL [544, 603] zu rückgewiesen w o r d e n . Doch h a b e n HARTMAN s p ä t e r und v o r al lem MACCRADY 
[545, 854] die R ich t igke i t der D e u t u n g v o n SELENKA a n e r k e n n e n müssen . Die große p r i m ä r e 
E n t o d e r m z e l l e r ü c k t aus d e m V e r b a n d de r e insch ich t igen B l a s t o c y s t e n w a n d in die Höhle . Sie 
ist g rößer als die übr igen Zellen, n i ch t weil sie bei de r F u r c h u n g z u r ü c k g e b l i e b e n wäre , s o n d e r n 
weil sie s e k u n d ä r h e r a n g e w a c h s e n ist . E ine gewisse P o l a r i t ä t ist d u r c h die T a t s a c h e gegeben , 
d a ß die g e s a m t e n E n t o d e r m z e l l e n in einer H ä l f t e der B l a s t o c y s t e e n t s t e h e n . HARTMAN h a t t e 
a n g e n o m m e n , d a ß die g rößere B l a s t o m e r e des 2 -Ze l l s t ad iums sich l a n g s a m e r te i l t u n d den 
E m b r y o n a l p o l b i lde t aus d e m das g e s a m t e E n t o d e r m e n t s t e h e n soll., MACCRADY [854] g ib t 
d e m g e g e n ü b e r an , d a ß die g röße re der be iden B l a s t o m e r e n sich r a sche r te i l t u n d v e r m u t l i c h 
den a b e m b r y o n a l e n Pol b i lde t . N a c h HARTMANS A n g a b e e n t h ä l t der E m b r y o n a l b e z i r k ein-
schl ießl ich des E n t o d e r m s u m 3 0 % m e h r Zellen als der T r o p h o b l a s t , ein B e f u n d , der schwer 
v e r s t ä n d l i c h ist , w e n n m a n a n n i m m t , d a ß die p r o s p e k t i v e n Zellen des E m b r y o n a l p o l s sich 
l a n g s a m e r te i len . Die Frage , ob die be iden e r s ten Fu rchungsze l l en ü b e r h a u p t d e t e r m i n i e r t s ind, 
ist morpho log i sch n i ch t e n t s c h e i d b a r . Die expe r imen te l l en B e f u n d e an n iede ren Wi rbe l t i e r en 
u n d an E u t h e r i a zeigen e indeu t ig , welch enge Grenzen der morpho log i schen M e t h o d e hier ge-
zogen sind (S. 67). 

Die B e f u n d e übe r die E n t o d e r m b i l d u n g bei Dasyurus [602a] s ind v o n b e s o n d e r e m 
In te resse , weil sie geeignet e rsche inen , zwischen den V o r g ä n g e n bei P r o t o t h e r i a u n d E u t h e r i a 
zu v e r m i t t e l n . E i n z e l b e o b a c h t u n g e n an Macropus u n d Perameles f ü g e n sich ebenfa l l s in dieses 
Bild ein. Die B i ldung des E n t o d e r m s erfolgt d u r c h P r o l i f e r a t i o n spezia l i s ier ter Zellen aus 
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der W a n d der un i laminären Keimblase im Bereich des f o r m a t i v e n Bezirkes. Zu diesem Zeit-
p u n k t heb t sich der Embryona lbez i rk durch seine höher kubischen Zellen scharf gegen das 
plat tzel l ige ex t r aembryona le Areal (Trophoblas t ) ab (Abb. 6f ) . Im Bereich des Embryona l -
bezirkes erscheinen an verschiedenen Stellen dunkle Zellen. Diese lösen sich aus dem Verband 
der Oberf lächenschicht un t e r l ebhaf te r Mitose tä t igkei t und gelangen in t iefere Lagen. Wenn 
der Embryona lbez i rk dreischicht ig geworden ist, bes teh t die un tere Zellage berei ts ausschließ-
schließlich aus Entodermzel len . Besonders deut l ich wird die En tode rmpro l i f e ra t ion in den 
Randbez i rken des Embryonal fe ldes , das j e tz t e twa bis 1 / 3 der Oberf läche der Blas tocys te 
e inn immt . Diese p r imären Entodermzel len , die sich ausschließlich durch Segregat ion und 
Migrat ion aus dem Embryona l fe ld aussondern , bilden das gesamte E n t o d e r m . Die Zellen 
u n t e r w a n d e r n die Ke imblasenwand und bilden zunächs t eine d ü n n e re t iku lä re Membran , deren 
Elemente durch pseudopodienar t ige For t sä tze in Verb indung t re ten und sich schließlich zu 
einer lückenlosen E p i t h e l m e m b r a n zusammenfügen . Nach der Auf fas sung von HILL ve r l äu f t 
also die F u r c h u n g bei Dasyurus s t reng de te rmin ie r t [602a], Aus den Zellen des oberen Zell-
ringes auf dem 8-Zel ls tadium en t s t eh t der Embryona lbez i rk ( = E m b r y o e k t o d e r m + ge-
samtes En toderm) , aus dem unte ren Zellring dagegen das ex t r aembryona l e Areal (Homologon 
des Trophoblas ten) . HARTMAN war ursprüngl ich geneigt , ähnliche En twick lungsab läufe f ü r 
Didelphis anzunehmen . Allerdings sollte nach seiner Auffassung die Po la r i t ä t bei Didelphis 
ers tmal ig bei Blas tocys ten von 40 bis 50 Zellen deutl ich werden, indem die Zellen des einen 
Poles (Embryona lbez i rk ) größer werden. Demgegenüber k o m m t MACCRADY [854] f ü r Didelphis 
zu einer völlig abweichenden Deu tung auf Grund eines sehr umfangre ichen Materials . Danach 
en t s teh t das E n t o d e r m über die Urentodermzel le ohne nähere Beziehung zum E m b r y o n a l -
bezirk. Ausbre i tung und Zusammensch luß der Entodermzel len zu einer geschlossenen Membran 
erfolgt in ähnl icher Weise wie bei Dasyurus. Nun f inde t MACCRADY jedoch, daß die im Ver-

Tabelle II 

Vergleich der Primitiventwicklung von Dasyurus (J. P. HILL) und Didelphis marsupialis virginiana (MACCRADY) 

Größe der Eizelle 

Dotter 

Albumendicke 

Eidurchmesser 
(Ei + Albumen + Schale) 

Schalenhaut 

Albumenresorption 

Dotterelimination 

Furchung 

Morulastadium 

Blastocyste 

Entodermbildung 

Entypie 

Polarität der Keimblase 

Starck, O n t o g e n i e 

Dasyurus quoll ZIMMERMANN = D. 
viverrinus S H A W 
J . P . H I L L 1 9 1 0 

250 fi 
Dotterpolarität 

0,015—0,022 mm 

0,35 mm 

vorhanden, Dicke: 1,6—2fi 

früh beendet 

»en bloc« 

total, aequal, radiär, streng determiniert 
n a c h H I L L 

fehlt 

spät gebildet. Abgeschlossen auf 130-
Zellen Stadium 

durch Segregation und Migration von 
Zellen des Embryonalbezirkes 

fehlt 

von vorneherein vorhanden 

Didelphis marsupialis virginiana KERR. 
HARTMAN 1 9 1 6 — 1 9 1 9 , 

MACCRADY 1 9 3 8 

150/4 
keine Dotterpolarität 

0,25 mm 

0,6 mm 

vorhanden, Dicke: 1/« 

spät, auf Stadium der bilaminären 
Blastocyste 

diffus, peripher 

total, nicht völlig aequal, Anordnung der 
Blastomeren des 4-Zellstadiums, über 
Kreuz. Vermutlich nicht determiniert 

fehlt 

früh, 16-Zellstadium; auf 40-Zellstadium 
beendet 

durch Urentodermzelle 

fehlt 

tritt verzögert auf 
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c y s t e n w a n d n i c h t d e m g e s a m t e n E k t o d e r m d e s E m b r y o n a l k ö r p e r s e n t s p r i c h t , s o n d e r n a u s -

s c h l i e ß l i c h M e d u l l a r p l a t t e a u s s i c h h e r v o r g e h e n l ä ß t . B e i Didelphis g i b t e s d e m n a c h a l s o k e i n e 

D i f f e r e n z i e r u n g in E m b r y o n a l b e z i r k u n d i n d i f f e r e n t e s e x t r a e m b r y o n a l e s G e b i e t ( T r o p h o b l a s t ) . 

D i e g a n z e W a n d d e r u n i l a m i n ä r e n B l a s t o c y s t e i s t p l u r i p o t e n t . D i e e i n g e w a n d e r t e n P r o t e n t o -

d e r m z e l l e n s o l l e n d ie B i l d u n g d e r M e d u l l a r p l a t t e i n d u z i e r e n . D i e E p i d e r m i s d e s E m b r y o n a l -

k ö r p e r s e n t s t e h t a u s s c h l i e ß l i c h a u s d e m p l a t t z e l l i g e n M a t e r i a l , d a s v o n HILL u n d HARTMAN 

als e x t r a e m b r y o n a l e s A r e a l g e d e u t e t w u r d e . 

D i e M ö g l i c h k e i t , a u s d e r A n e i n a n d e r r e i h u n g v o n E i n z e l s t a d i e n R ü c k s c h l ü s s e a u f d a s 

d y n a m i s c h e G e s c h e h e n z u z i e h e n , h a t h i er o f f e n s i c h t l i c h i h r e G r e n z e e r r e i c h t . E i n e K l ä r u n g 

d e r s t r i t t i g e n P r o b l e m e is t n u r n o c h m i t e x p e r i m e n t e l l e n U n t e r s u c h u n g e n , w i e s ie f ü r E u t h e r i a 

b e g o n n e n w u r d e n , zu e r w a r t e n . F ü r d i e A u f f a s s u n g v o n MACCRADY s p r i c h t e i n m a l , d a ß s e i n e 

Tabelle I I I 

Vergleich der Frühentwicklung der drei S t ämme der Mammalia 

Pro to ther ia Metather ia Eu ther ia 

sehr groß, polylecithal, Durch-
messer: 4—4,5 mm. Dot te r -
polar i tä t . 

Albumen und Schalenhaut vor-
handen. 

meroblastisch, diskoidal 

Durch Ausbrei tung u. Wachs-
t u m des ext raembryonalen 
Areales gebildet. Blastocy-
stenhöhle = Subgerminal-
höhle. Embryonalbezi rk der 
uni laminären Blastocyste 
frei und superfiziell. Keine 
Entypie . Entodermbi ldung 
durch Segregation vom E m -
bryonalbezirk bevor die 
Keimblase vollständig ist. 

klein aber meist größer als bei 
Euther ia , Durchmesser : 150 
bis 250 n oligolecithal. Dot-
terpolar i tä t bei Dasyurus 
vorhanden. 

Albumen und Schalenhaut vor-
handen. 

total , äqual oder adäqual 

Bei Dasyurus Dotterel imina-
tion »en bloc«, bei Didelphis 
diffus, peripher (Rudimen-
täre meroblast ische Fur-
chung). 

Durch Ausbrei tung der Blasto-
meren in K o n t a k t mi t der 
inneren Oberfläche der Zona 
gebildet. Bei Didelphis be-
reits sehr f r ü h gebildet (16-
Zellstadium). Morulastadi-
um fehl t . Format iver und 
ext raembryonaler Bezirk 
bei Dasyurus f rüh determi-
niert, bei Didelphis zweifel-
ha f t . Blastocystenhöhle = 
persistierende Furchungs-
höhle. Embryonalbezi rk su-
perfiziell, ke ineEntypie . Em-
bryonalbezirk bildet bei Da-
syurus: embryonales Ek to-
derm + gesamtes En toderm. 
Ext raembryonalbez i rk bil-
de t : Außenschicht des Cho-
rions und der Omphalo-
pleura, ist homolog dem 
extraembryonalen Ektoderm 
der Euther ia . Bei Didelphis 
Entodermbi ldung durch 
Urentodermzelle. Der »Em-
bryonalbezirk« bildet bei 
Didelphis nur Neura lp la t te . 

kleiner als 150¡i, oligo-aleci-
thal , keine Polar i tä t , Scha-
lenhaut fehl t stets. Albumen 
gelegentlich vorhanden (z. B. 
Oryctolagus). 

total , äqual 

In Spuren gelegentlich nach-
weisbar (Nycta lus , Cavia, 
Cartis, Felis, Sus, Equus). 

Morulas tadium meist vorhan-
den. Embryonalanlage völ-
lig von den nicht format iven 
Zellen ( = Trophoblast ) um-
hül l t : En typ ie des Keim-
feldes. Blastocystenhöhle 
ents teht meist durch Kon-
fluenz in t ra- und inter-
cellulärer Spalten. W a n d der 
uni laminären Blastocyste 
pr imär nur von Trophoblas t 
gebildet. Der Embryona l -
knoten bildet in der Regel 
embryonales Ek toderm und 
gesamtes En toderm (ent-
spricht der format iven Re-
gion der Metatheria) . Der 
Trophoblas t ist dem nicht 
fo rmat iven Areal der Meta-
theria und dem ext raem-
bryonalen Ek toderm der 
Proto ther ia homolog. 
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Un te r suchung an einem wirklich umfangre ichen Un te r suchungsgu t d u r c h g e f ü h r t wurde . 
W e n n der Au to r aber geneigt ist, die ganze Keimblase der Beu te l r a t t e dem ganzen Ovum der 
Fische oder Amphib ien zu homologisieren, so darf doch nicht übersehen werden , daß ex t ra -
embryona les Material (prospekt ives Amnion und Chorion) in der B las tocys tenwand en tha l t en 
ist, in der Amphib ienb las tu la aber nicht . Die formale Ähnl ichkei t der Befunde an Didelphis 
mit denen an Dasyurus l äß t weitere Un te r suchungen als dr ingend wünschenswer t erscheinen. 

Ist die b i l aminäre Blas tocys te gebildet, so rück t sie sehr schnell in eine exzentr ische Lage, 
da das Albumen am animalen Pol rascher resorbier t wird. Der Durchmesser der Keimblase 
be t r äg t in diesem S tad ium 0,75 m m . Zu diesem Ze i tpunk t setzt die Sekret ion von Uter inmi lch 
durch die Drüsen des Uterus ein. 

Die Embryonalkörperb i ldung bei Didelphis: Wenn die Bi ldung einer zweischichtigen Blasto-
cyste erfolgt ist, beginnt die E m b r y o b i l d u n g . Dieser geht eine Resorpt ion der Albumenschich t 
voraus (s iebenter Tag). Gleichzeitig wächs t die Blas tocyste auf e twa 1mm Durchmesser heran . 
Der künf t ige Embryona lbez i rk (nach M C C R A D Y »Medullarplat tenbezirk«), der an der Verdickung 
der Ektodermzel len kennt l ich ist, liegt in u n m i t t e l b a r e m K o n t a k t mit der Scha lenhau t . Bis 
zum Ende des s iebenten Tages wird die Albumenschich t vol ls tändig resorbiert , die Blas tocyste 
ha t nun einen Durchmesser von ± 1,8 m m erreicht . J e t z t erscheint im Bereich des Etnbryonal -
feldes der P r i m i t i v s t r e i f e n . Die H e r k u n f t der e r s t e n M e s e n c h y m z e l l e n ist f ü r Didelphis 
nicht geklär t . Jedenfa l l s t r e t en die ersten Zellen zwischen Ek to - und E n t o d e r m im hinteren 
per ipheren Bereich des Embryona lbez i rkes auf. Der Pr imi t ivs t re i fen ver länger t sich. Er ist die 
einzige Zone des Keimes, in der alle drei Ke imb lä t t e r vo rhanden sind. Vom Pr imi t ivs t re i fen-
bezirk proliferiert Mesenchym in zwei ha lbmondfö rmigen Flügeln nach lateral . Nach der Auf-
fassung von M C C R A D Y [854] würde also der Pr imi t ivs t re i fen im Bereich der Medul la rp la t te ent-
s tehen. Wir ziehen es vor, auch wei terhin das in Frage s tehende Gebiet der Ke imblasenwand 
als Embryona lbez i rk zu bezeichnen, da es sich auch im Sinne von M C C R A D Y n icht um die Medul-
l a rp la t t e im morphologischen Sinne, sondern wohl eher um das p r ä s u m p t i v e Neura imater ia l 
handeln dür f t e . Solange aber eine Analyse der Ges ta l tungsbewegungen und der Indukt ions-
phänomene nicht du rchge füh r t ist, kann eine Dars te l lung der Ontogenese des Embryona l -
körpers sich nur auf die morphologischen Ersche inungen beschränken . 

Am Vorderende des Pr imi t ivs t re i fens t r i t t der HENSENSche K n o t e n als Verdickung auf. 
Von hier aus bes teh t , wie im ganzen Pr imi t ivs t re i fenbere ich , intensive Mesenchymprol i fe ra t ion . 
Als Besonderhei t sei hervorgehoben, daß vor dem HENSENSchen Knoten eine Querkommissur 
des Mesoderms v o r k o m m t . Der P r o l i f e r a t i o n s p r o z e ß d e s M e s e n c h y m s läuf t recht t r äge 
ab. Die Bi ldung der P r i m i t i v r i n n e und der P r i m i t i v g r u b e erfolgt in der f ü r Säuger typi-
schen Weise. Im vorderen Bereich des Pr imi t ivs t re i fens setz t nun die Umbi ldung zur C h o r d a 
ein (Chordafor tsa tz) . Gleichzeitig wölben sich die M e d u l l a r f a l t e n auf. In dem Maße, als die 
Chorda deutl ich wird, ve rkü rz t sich der Pr imi t ivs t re i fen an seinem vorderen Ende , während 
er kauda l wei te rwächs t . Im Embryona lbez i rk erscheint nun die S t a m m p l a t t e als verd ick te 
paraxia le Zone des Mesodermes, die im Oberf lächenbi ld durch eine opake Linie gegen das Seiten-
p la t t enmesoderm abgegrenzt erscheint . Die Abgl iederung der S o m i t e n erfolgt sofort . Der 
C o e l o m s p a l t wird auf dem 4-Somi tens tad ium s ich tbar . Zu diesem Z e i t p u n k t bes teh t auch 
eine kont inuier l iche Mesodermverb indung über die Mit te lebene hinweg vor dem Kopfende , 
es exist iert also noch kein P roamnion . Die W e i t e r d i f f e r e n z i e r u n g d e r C h o r d a d o r s a l i s 
erfolgt kauda l vom Pr imi t ivs t re i fen aus. Im krania len Bereich ist die Chorda jedoch in das 
D a r m d a c h eingeschal tet . Sie geht an ihrem Ros t ra iende in eine p rächorda le P l a t t e über . 

2 * 
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Das G e f ä ß s y s t e m ist bei einem E m b r y o vom A n f a n g des neun ten Tages (9 Somite) be-
reits in wicht igen Antei len gebildet (Abb. 8 a). Die paar igen endothel ia len Herzschläuche gehen 
rost ra l in einen mand ibu la ren Kapi l la rp lexus über , aus dem die paar igen dorsalen Aor ten her-
vorgehen. Diese lassen sich nach lateral und ven t ra l bis in das Kapi l largef lecht der Area vascu-
losa verfolgen. Auch der zweite Aor tenbogen ist berei ts ausgebi ldet (Abb. 8). Am K a u d a l e n d e 
des Herzschlauches t r e ten die kapi l lären Anlagen der Vv. omphalomesen te r icae auf. Gleich-
zeitig sind die Anlagen der Al lantoisvenen (Umbil ikalvene, diese zunächs t nu r Sammelvene der 
seitl ichen R u m p f w a n d und der Armanlage) und die Vena capit is lateralis nachweisbar . 

Die A u g e n a n l a g e n werden in diesem S t a d i u m als E insenkungen in der weit offenen 
H i r n p l a t t e (Abb. 8A) s ich tbar . Auffa l lend f r ü h sind auch neben der Medul la rp la t t e im Be-
reich des Rhombencepha lon Ohrp lakoden vo rhanden (Abb. 8a , m, B). Diese schieben sich kauda l 
e twas un t e r die Medul la rp la t te . Besonders f r ü h t r i t t das uropoet ische Sys tem in Form einer ver-
dickten Mesenchymleis te auf . P r o n e p h r o s , M e s o n e p h r o s und W o L F F S c h e r G a n g gehen 
aus einer einheit l ichen, bei Didelphis n iemals segmenta l gegliederten Anlage hervor . Ob es sich 
hierbei um einen p r imären Zus t and oder um eine Kainogenese hande l t , l äß t sich k a u m ent-
scheiden, da f ü r beide Auffassungen A r g u m e n t e vo rhanden sind (S. 23). Von großem Inter -
esse ist die En twick lung des B r a n c h i a l a p p a r a t e s (Abb. 8f—1). Ek to - und E n t o d e r m im 
Kopfbere ich sind f r ü h vol l s tändig durch Mesenchym ge t renn t , so daß alle Sch lund taschen 
s ekundä r K o n t a k t mit der Epidermis gewinnen. Die Bi ldung der Sch lund taschen (im ganzen 6) 
erfolgt nun aber im Gegensatz zu den Eu the r i a vorzei t ig vor Bi ldung eines geschlossenen Darm-
rohres in der R i c h t u n g von kranial nach kauda l . Auch die L u n g e n a n l a g e erscheint außer-
ordent l ich f r ü h und zwar als zweifellos typ ische (6.) Sch lundtasche (Abb. 9). Die en todermale 
Lungenanlage untersche ide t sich in keinem P u n k t von der der übrigen Sch lund taschen . Ab-
weichend ist allein, daß die Lungenanlage nicht zum K o n t a k t mi t dem E k t o d e r m k o m m t , weil 

Abb. 8. Die Entwicklung und Embryonalkörperbi ldung vonDidelphis marsupialis virginiana KERR.(NachMcCRADY. 
1938). a) Totalpräparat der Embryonalanlage v o m Anfang des 9. Tages. A B C Querschnitte des gleichen Keimes. 
Die Lage der Schnit te ist in a) angegeben. A Augenanlage bei offener Neuraianlage, B e r s t e Schlundtasche bei fehlen-
dem Darmboden, C Schnit t durch kaudales Körperende dicht vor Primit ivstreifen. (Nach MCCRADY Abb. 20.) 
b) Rekonstrukt ion der Embryonalanlage v o m Ende des 9. Tages. Kopfkappe des Amnions , Kopfkrümmung. (Nach 
MCCRADY Abb. 28.) c) Rekonstrukt ion des Vorderendes des Embryonalkörpers v o m 10. Tag (Mitte). Ohrblase ge-
schlossen, vorderer Neuroporus vor dem Schluß. Kopfbeuge . Augenblase , Riechpiakode, Cardinalvenen, Schlund-
taschen und Kiemenbogenarterien. (Nach MCCRADY Abb. 36.) d) Rekonstrukt ion der vorderen Körperhälfte der 
Embryonalanlage v o m Ende des 10. Tages. ( N a c h MCCRADY Abb. 39.) e) Rekonstrukt ion der Embryonalanlage 
aus der ersten Häl f te des 11. Tages. Starke K r ü m m u n g nach dorsal konvex . Kopfgangl ien. (Nach MCCRADY Abb. 42.) 
f — i ) Entwick lung des Kiemendarmes mit Schlundtaschen, Rekonstrukt ionen, Ans icht v o n links her. f) Ende des 
9. Tages , 2 Schlundtaschen, die kaudalen Schlundtaschen als K o m p l e x der Branchial leiste angelegt , g) A n f a n g des 
10. Tages, Lungenanlagen, h) 10. T a g 3 Schlundtaschen, Thyreoidea, i) Ende des 10. Tages 5 Schlundtaschen, 
Thyreoidea, Lungen und Trachea, Bursa pharyngica. (Nach MCCRADY Abb. 33.) k) Querschnitt in der Höhe Lungen-
anlage, Mitte des 9. Tages. (Nach MCCRADY Abb . 31.) 1) Querschnitt durch die Lungenanlage, A n f a n g des 10. Tages. 
(Nach MCCRADY Abb. 31.) m) Querschnitt durch das Hinterkopf gebiet der Embryonalanlage v o m A n f a n g des 
9. Tages . Labyrinthplakoden, Medullarplatte, Neuralleiste. (Nach MCCRADY Abb. 21.) n—q) Ausbi ldung der Herz-
anlage, Entwick lung der Hemicardia, Vergleich zwischen Hühnchen 2 5 — 2 8 Stdn. Brutdauer (n) und Didelphis 

marsupialis virginiana (9. Tag, o, p, q). (Nach MCCRADY Abb. 26) 
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