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Vorwort

Die Erkenntnis, dal durch gezielte experimentelle Eingriffe in einen Entwicklungsablauf
eine kausale Analyse der Vorginge in der Embryonalentwicklung méglich wird, hat der embryo-
logischen Forschung in unseren Tagen neuen Antrieb gegeben. Da die klassischen Untersuchun-
gen zur Entwicklungsphysiologie an Amphibien oder Wirbellosen erfolgten, trat zeitweise das
Interesse an Fragen der vergleichenden Embryologie der Sdugetiere etwas in den Hintergrund.
Die Entwicklung neuer Methoden, die experimentelle Eingriffé auch am Amniotenkeim ge-
statten, hat aber ebenso wie der Ausbau der Histochemie und der Elektronenmikroskopie auch
das Interesse an der Ontogenese der Sdugetiere neu belebt. Manche Probleme, wie etwa das der
Beziehungen zwischen Embryo und miitterlichem Organismus, konnen nur am Sdugetier
erforscht werden. Die Fortschritte in der Methodik und die Anderung der Betrachtungsweise
lassen alte Fragestellungen heute in einem neuen Licht erscheinen. AuBerdem ist hervorzuheben,
daB in den vergangenen 25 Jahren unsere Tatsachenkenntnis in ungeahnter Weise verbreitert
wurde. Wir sind heute iiber den Ontogeneseablauf von rund 250 Sdugerarten mehr oder weniger
vollstdndig informiert. Diese Zahl ist zwar gering, wenn wir berficksichtigen, dafl es etwa 5000
rezente Mammalia-Arten gibt. Wesentlich ist jedoch, daB ungefahr die Halfte der iiberhaupt
untersuchten Ontogeneseabldufe crst in den letzten 25 Jahren genauer bekannt geworden ist.
Heute liegen zumindest Stichproben aus allen Sdugerordnungen vor, so daB wir cinen halbwegs
gesicherten Uberblick iiber die Ontogenesetypen in den einzelnen Gruppen haben. Allgemeine
Aussagen iiber viele Fragen — wie etwa iiber Implantationsmechanismen, Placentation, Blasto-
cystenbildung und iiber evolutive Zusammenhinge der Ontogenesephdnomene — sind nur
berechtigt, wenn das ganze Tatsachenmaterial ausgewertet wird. So ist die alte Vorstellung
vom streng gruppenspezifischen Verhalten des Placentationstyps iiberholt. Die Ausweitung
unserer Kenntnisse hat ergeben, daB es sowohl Gruppen mit streng spezifisch gebundenem
Placentationsverhalten gibt als auch taxonomische Einheiten, in denen der Ontogenesetyp
stark wechselt. Gerade die interessanten Primitivgruppen (Insectivora) zeigen ein derartiges
variables Verhaiten der einzelnen Genera. Das Studium dieser Formenmannigfaltigkeit ist an
sich von besonderem Reiz. Wir sind aber auch gezwungen, diese Varianten zu beachten, wenn
wir Aussagen allgemeiner Natur iiber Ontogenesephdnomene machen wollen. Es geht nicht
mehr an, solche SchluBfolgerungen ausschlieBlich auf den Untersuchungen an einigen Haus-
und Laboratoriumstieren und am Menschen zu begriinden.

Der Verfasser hat mit Dankbarkeit die Moglichkeit zu vorliegender Publikation ergriffen,
da seit iiber 30 Jahren eine zusammenfassende Darstellung iiber die Siugerentwicklung im
deutschen Sprachbereich fehlt und da eine Behandlung des Stoffes, die alle Ordnungen gleich-
wertig und ohne Bevorzugung einer einzelnen Gruppe beriicksichtigt, {iberhaupt vermiBt wird.
Sind doch die meisten Sammelwerke, selbst wenn sie einen Gesamtiiberblick geben, mit spezieller
Zielsetzung auf die Deutung der Verhiltnisse beim Menschen oder bei den Haustieren ausge-
richtet. So liegt in der vorliegenden Bearbeitung der Nachdruck auf einer mdoglichst vollstin-
digen, daneben aber knapp gefaBten Darlegung der heute bekannten Tatsachen im syste-
matischen Teil und auf dem Versuch, diese in einer Synthese zusammenzufassen und unter



VI Vorwort

Einbeziehung taxonomischer, paldontologischer, vergleichend morphologischer und phylo-
genetischer Erkenntnisse auf moglichst breiter Basis evolutiv zu deuten.

Das Schrifttum wurde bis Dezember 1958 beriicksichtigt. Einige, bis Friihjahr 1959 er-
schienene Publikationen konnten noch herangezogen werden. Das Buch wendet sich an alle,
denen an einer raschen und zeitgemdBen Information iiber Fragen der Sdugerontogenese
gelegen ist.

Die vorliegende Arbeit erscheint als Beitrag zum »Handbuch der Zoologie« (begriindet von
W. KokentHaL, fortgefiihrt von T. KrumBach, herausgegeben von J. G. HeLmcke, H. von
LENGERKEN und D. Starck). Dem Verlag WaLter DE GruyTER & Co. bin ich zu besonderem
Dank verpflichtet, daB er sich entschlossen hat, diese durch Inhaltsiibersicht und Register
ergdnzte Buchausgabe der Arbeit zu veranstalten. Ich habe dem Verleger gleichzeitig fiir alle
Miihe und Sorgfalt, die er auf die Ausstattung des Buches verwandt hat und fiir die Bereit-
willigkeit, mit der er auf alle Wiinsche des Autors einging, zu danken. Mein Dank gilt weiterhin
allen Fachkollegen und Freunden, die mich mit Material unterstiitzt haben und allen Verlags-
unternehmen, die mir die Erlaubnis zum Abdruck von Illustrationen gestattet haben. SchlieBlich
habe ich meinem Mitarbeiter, Herrn Professor Dr. Hans Frick, fiir manche Diskussion und fiir
Hilfe beim Lesen der Korrekturen zu danken.

Frankfurt am Main, im Juni 1959 D. Starck
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Ontogenie und Entwicklungsphysiologie
der Siugetiere

1. Die Ontogenese der Prototheria (Monotremata)

Eirleitung, Eizelle.

Seit W. H. CaLpwerLL [228] 1884 an die Versammlung der British association telegra-
phierte sMonotremes oviparous, ovum meroblastic, ist die Tatsache, daB es eierlegende Sduge-
tiere gibt, die sich in ihrer Embryonalentwicklung dhnlich wie die Sauropsiden verhalten, all-
gemein bekannt. Trotz der Arbeiten von CarpwerLr 1887 [229, 230], Semon 1894 [1154], J. T.
WiLson und J. P. HiLL 1907 [1422], wurde iiber die Biologie der Fortpflanzung und die Embryo-
nalentwicklung dieser interessanten Formen nur wenig bekannt. Die bedeutsamste Vermehrung
unserer Kenntnisse verdanken wir vor allem den neueren Arbeiten von J. P. HiLr [597, 598, 599,
614] und seinen Mitarbeitern [386—389, 598, 611], auf die sich die folgenden Ausfiihrungen in
erster Linie stiitzen,

Die Fortpflanzungsperiode féllt bei Ornithorhynchus in die Zeit vom August bis Ok-
tober, bei Tachyglossus Juli bis September (in Tasmanien bereits ab Juni). Bei Ornithorhynchus
funktioniert nur das linke Ovar, bei Tachyglossus jedoch, entgegen der Annahme von SemonN,
sowohl das rechte wie das linke. Tachyglossus legt in der Regel nur ein Ei [387] ab (136 von
140 Fillen). Werden zwei Eier gelegt, so ist das eine gew0hnlich abnorm. Doch fand SEmon
[1154] als seltene Ausnahme einmal zwei Jungtiere von 69 mm in einem Beutel. Ornithorhynchus
legt in der Regel zwei Eier. Die Dauer der intrauterinen Entwicklungsperiode ist nicht sicher
bestimmt. Fiir Tachyglossus werden 12 bis 28 ? Tage angegeben [217]. An die intrauterine-
Phase schlieBt sich eine Brutperiode an, deren Dauer ebenfalls nicht bekannt ist. Ornithorhyn-
chus wurde neuerdings erstmalig in Gefangenschaft geziichtet. FLEay [374] gibt an, daB die
Zeit von der Begattung bis zur Eiablage 13 bis 14 Tage betrug. Die Brutdauer betrdgt zwolf
Tage und weniger. Das Schnabeltier bringt die Eier in einem Nest unter, wihrend Tachyglossus
das Ei in der Bruttasche trégt.

Die Eizelle hat zur Zeit der Ovulation bei Ornithorhynchus einen Durchmesser von 4 bis
4,5 mm und ist rundlich. In Tube und Uterus werden EiweiBschicht und hautige Schale ge-
bildet (Durchmesser 5 bis 6 mm). Das Ei wichst nach der Befruchtung durch Fliissigkeitsauf-
nahme schnell bis zu einem Durchmesser von 17:15 mm und wird oval.

Die Farbe des sehr weichen Dotters ist bei Ornithorhynchus gelb, bei Tachyglossus grau-
weif-gelblich.

: aktives : Durchmesser des Eies Durchmesser des Eier
Brunstperiode | "o 5" | Eizahl bei Ovulation bei Ablage
Tachyglossus VI.—IX. re. li. 1 4—4,75 mm 13:12 mm
Ornithorhynchus VIIL.—X. li. 2 4,3 mm 17:15 mm

Starck, Ontogenie 1



9 D. Starck: Ontogenie und Entwicklungsphysiologie der Sdugetiere

Zur Zeit der Ovulation wird das Ovar vom Infundibulum der Tube umfaBt. Zwischen
Eierstock und Tubenostium findet sich reichlich viskase Fliissigkeit, die von Driisenzellen des
Infundibularepithels sezerniert wird. Sie soll den Ubertritt des Eies in den Oviduct erleichtern
[597]. Die Tubenpassage erfolgt auBergewdhnlich rasch, denn Fryny und Hirr [387] konnten
in ihrem groBen Material nie normale Eier in der Tube finden. Wahrend der Tubenwanderung
findet die Befruchtung statt, doch ist unbekannt, ob das Spermium vor oder nach der Abschei-
dung der EiweiBhiille in die Eizelle eindringt. Im Uterus wurden normale Befruchtungsstadien
gefunden, hier beginnt die Furchung.

Die Zona pellucida ist am eben ovulierten Ei sehr diinn und 148t sich spéater schwer gegen
die tiefe Albumenschicht abgrenzen. Frynn und Hicr [387] finden, daB die Abscheidung der Ei-
weifischicht wie beim Vogelei in zwei Phasen erfolgt. Die Hauptmasse des Albumens ist relativ
dicht und wird nach der Fixation lamelldr. 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, diinnfliissigere Substanz abgeschieden, die eine recht schmale Zone
zwischen der Hauptmasse des Albumens und der Schalenhaut einnimmt. Diese Schicht 148t
sich nur unvollstindig konservieren. Die duflere Hiille des Eies im Uterus wird von der Schalen-
haut gebildet. Die Sekretion der Albumenschicht erfolgt bereits vor dem Eintritt des Eies in
die Tube. Wahrend seines Aufenthaltes in utero kann das Ei Aufbaustoffe resorbieren. Die Ab-
scheidung der definitiven Eischale, die bei Tachyglossus hornig ist, bei Ornithorhynchus Kaik-
einlagerungen enthilt, erfolgt kurz vor der Eiablage.

Oogenese der Monotremen. Das Wachstum der Ovarialoocyte wurde von Fryny und
Hirw [387] untersucht. In jungen Qocyten (bis etwa 0,15 mm Durchmesser) liegt der Kern ex-
zentrisch. Das Cytoplasma 14Bt eine breite Randzone mit Fetteinlagerungen und eine zentrale
Zone, die Mitochondrien und den Dotterkern enthélt, unterscheiden. Das Follikelepithel ist
platt bis kubisch. Die Zona pellucida tritt am Ende dieser Phase auf. In der Folge (Oocyten
von 0,2 bis 0,5 mm Durchmesser) findet sich eine periphere Plasmazone, darunter eine Zone
mit groben Fetteinlagerungen und schlieBlich eine fettfreie Zentralzone. Das Follikelepithel ist
kubisch, die Zona pellucida wird deutlich. SchlieBlich beginnt die Bildung definitiver Dotter-
schollen in der cortikalen fettreichen Schicht. In der Endphase der Oogenese (0,6 bis 4,3 mm
Ornithorhynchus, 3,9 mm Tachyglossus) kommt es zur Bildung der Keimscheibe. Die cortikale
Zone enthilt statt der Fettpartikel jetzt definitive Dotterkdrperchen. Die zentrale Zone ist in
ihren duBeren 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 lduft 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
frith aufgeldst; die Mitochondrien werden gleichmaBig iiber das ganze Cytoplasma verteilt. Da-
bei kommt es in spdteren Phasen der Oogenese (0,4 mm Durchmesser) zur Bildung einer ober-
flachlichen Mitochondrienzone. Die enge kausale Verkniipfung zwischen dem Auftreten von
Mitochondrien und der Dottersynthese ist nicht zu bezweifeln, wenn auch die Vorginge im
einzelnen noch unklar sind. Vieles spricht dafiir, daB die Mitochondrien direkt in Dotter-
partikel umgewandelt werden. In der Latebra der Monotremen bilden sich feine eosinophile
Korperchen als Vorstufen der Dotterpartikel. Diese liegen bei Ornithorhynchus in Gruppen
(Dotterbldschen) zusammen. Durch Aufidsung einer Matrix werden die Dotterschollen befreit.
Bei Tachyglossus scheint das Bldschenstadium iibersprungen zu werden.
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Charakteristische Verdnderungen erfihrt der Eikern wihrend der Oogenese. Die
primdre exzentrische Lage des Kernes wird wihrend der ganzen Oogenese beibehalten. Die
engen lokalen Beziehungen zwischen Kern, Bildungsplasma und Latebra deuten darauf hin,
daB die Organisation der Eizelle durch den Kern induziert wird. Eine bestimmte ober-
flachlich zum Kern gelegene Plasmazone wird zur Keimscheibe und der Plasmastrang der
vom Kern zentralwirts herabreicht, zum Dotterbett sowie zur Latebra. Der Kern ist in jungen
Oocyten rundlich, plattet sich aber ab und nimmt schlieBlich plan-konvexe Gestalt an, derart,
daB3 die flache Kernfliche gegen die Eioberfliche blickt. Dieser Formwandel des Kernes
ist zeitlich koordiniert mit der Bildung der Keimscheibe. Die Keimscheibe wichst etwa syn-
chron mit dem Gesamtwachstum der Oocyte in der Flachen- und Tiefenausdehnung. Bei Oocy-
ten von 3,5 mm Durchmesser differenziert sich die oberflachliche Schicht der Keimscheibe als
Bildungsplasma im engeren Sinne (feingranulédr) gegen die tieferen Zonen (vakuoldres Plasma).
Der Eikern liegt nun vollstindig in der oberflachlichen Zone. Am Kern selbst kommt es zu
einer eigenartigen Umgestaltung. Die linsendhnliche Form geht in eine, zur Oberflidche konkave
Napfform iiber. Gleichzeitig wichst der Kern in der Langsrichtung, wihrend er an Dicke etwas
abnimmt. Zu dieser Zeit werden die Nucleolen des Kerns gréfer und vermehren sich. Gewéhn-
lich finden sich zwei sehr grofe runde Nucleolen, die zuerst eosinophil sind, spdter aber baso-
phil werden. An diesen Nucleolen wurden Bilder beschrieben, die an eine Stoffabscheidung oder
an einen AbschniirungsprozeB denken lassen. Daneben finden sich zahlreich kleinere Kern-
kdrperchen, die sich vorwiegend acidophil fiarben. Untersuchungen an frischem Material mit
modernen histochemischen Methoden liegen leider noch nicht vor. Chromosomen waren in den
Wachstumsphasen der Oocyte nicht darstellbar.

Gestaltwandel und Struktur des Follikelepithels [386, 387] zeigen interes-
sante Verhdltnisse, wenn man sie in Beziehung zu den Wachstumsphasen der Oocyte
bringt. Das anfangs platte Follikelepithel (0,003 bis 0,005 mm dick) wichst schnell heran,
und die Oocyte erreicht einen Durchmesser von 1,00 mm. Wihrend die Oocyte auf
2,0 mm heranwdchst, nimmt die Dicke des Foilikelepithels etwas ab. In der Phase, die nun
zum definitiven AbschluB des Oocytenwachstums fithrt (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, hauptsichlich aber durch Zellwachs-
tum bedingt. Das urspriinglich einschichtige Follikelepithel wird schlieBlich mehrschichtig. Die
beiden Gipfel der Wachstumskurve des Follikelepithels sind mit der Aktivitdt des Epithels
(Bildung der Zona pellucida, schlieBlich Bildung von Follikelfliissigkeit) gekoppelt.

Wihrend die Nichtsduger solide Reiffollikel besitzen, kommen bei den Eutheria mit einigen
Ausnahmen (8. 47) Blaschenfollikel vor. Bei den Monotremen beschreibt bereits CALDWELL
[229] eine homogene Fliissigkeit zwischen Zona und Follikelepithel, die der Autor als Pro-
albumen deutet. Durch die zuvor besprochenen Befunde von C. J. HiLL [597] wurde sichergestellt,
daB auch bei Prototheria das Albumen im Ovidukt gebildet wird. Die Beobachtung jedoch ist
von Frynn und Hin [387] bestdtigt worden. Es handelt sich offenbar um ein Homologon des
Liquor folliculi. Die fliissigkeitsreichen Bldschenfollikel sind offenbar erst im Sadugerstamm
entstanden und zwar im Zusammenhang mit der Gré8enabnahme der Eizelle oder dem Uber-
gang vom telolecithalen zum alecithalen Zustand. Die Bildung der Follikelfliissigkeit ist als
Anpassung an die Besonderheiten des Ovulationsvorganges bei sehr kleinen Eizellen zu ver-
stehen.

AuBer der typischen Zona pellucida, die bei Prototheria homogen erscheint und wahr-
scheinlich ausschlieBlich vom Follikelepithel her gebildet wird, findet sich eine innere radiar
gestreifte Schicht (»striate layer« [387]). Plasmatische Fortsidtze der Follikelzellen in der Zona

1*
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lassen sich nicht nachweisen. Die Herkunft und Bedeutung der gestreiften Schicht ist unbe-
kannt. Nach Fryny und Hiwr [387] diirfte es sich bei den fibrilldren Strukturen nicht um cyto-
plasmatische Bildungen handeln. Diese Schicht verdiinnt sich mit zunehmendem Wachstum
der Oocyte, ist aber bis zu den Reifungsteilungen nachweisbar. Eine entsprechende Schicht
kommt bei Sauropsiden, nicht aber bei anderen Sdugern vor.

Eireifung und Befruchtung bei Prototheria: Uber Eireifung und Befruchtung
ist wenig bekannt, doch gleichen die Vorginge, wie aus den Beobachtungen von Frynw [386] und
J. P.Hirr [387] geschlossen werden kann, weitgehend denen bei Sauropsiden. Die erste Reifungs-
teilung lduft noch im Ovar ab (Oocyte von 3,5 bis 4 mm Tachyglossus). Die Spindel der ersten
Reifungsteilung ist klein. Ihre Langsachse steht senkrecht zur Oberfliche der Eizelle. In
einem Uterinei (Tachyglossus) war die zweite Polocyte gebildet, ein médnnlicher Vorkern fand
sich jedoch nicht. Ob hieraus geschlossen werden darf, daf die zweite Reifungsteilung
regelmdBig ohne Imprdgnation ablauft, bleibt zweifelhaft. Die Polocyten wurden bisher nur
bei Tachyglossus beobachtet. Sie liegen frei im Vitellinspalt in der Ndhe des Zentrums der Keim-
scheibe. Uber den Befruchtungsort ist nichts bekannt. Die von Frysn und Hir [387] unter-
suchten Befruchtungsstadien fanden sich alle im Uterus. Offenbar erfolgt die Tubenwan-
derung, bei der es wahrscheinlich schon zur Imprignation der Eizelle kommt, sehr schnell. Wie
bei Sauropsiden hat die Befruchtung wesentliche Umbildungen an der Keimscheibe zur Folge.
Diese ist urspriinglich rund, wird durch den Imprégnationsvorgang elliptisch. Ihre Langsachse
entspricht einer Symmetrieebene bei den ersten Furchungsteilungen (S. 7). Mannlicher und weib-
licher Vorkern liegen im zentralen Feld der Keimscheibe iibereinander. Der mdnnliche Vorkern
liegt dabei unter dem weiblichen Pronucleus. Er soll an seiner geringeren Grofe und intensiveren
Farbbarkeit kenntlich sein.

Das Corpus luteum der Monotremen. Die Monotremen besitzen, wie wir seit 1887 [229]
sicher wissen, ein voll funktionsfahiges Corpus luteum, das nach dem Typus der hoheren
Sdugetiere gebaut ist, aber manche Eigentiimlichkeiten aufweist. Die auf Grund der besonderen
Fortpflanzungsverhiltnisse hypothetisch erschlossene Ansicht [396a], daB Monotremen und
Marsupialier keinen funktionsfihigen Gelbkdrper besitzen, entbehrt jeder Grundlage. Eine
griindliche Bearbeitung der ganzen Frage verdanken wir vor allem J. P. HiLr und J. B. GATENBY
[611]. Nach den Angaben dieser Autoren stammen die Luteinzellen ausschlieBlich von Follikel-
epithel ab. Die Wand des Reiffollikels (Abb. 1) besteht aus groBen polygonalen Zellen,
in ein- bis zweischichtiger Lage. Zellgrenzen sind sehrdeutlich. Zwischen Follikelepithel und Theca
interna findet sich eine Membrana propria(verdickte Basalmembran?), Die Thecainterna
besteht aus einer von Liicken durchbrochenen zelligen Schicht, diemaximal die Dicke des Follikel-
epithels erreicht. Sie fithrt Kapillaren, aber keine Bindegewebsfasern. Die Zellen sind klein, ovoid.
Ihr Plasma ist schaumig, vakuoldr. Untersuchung jiingerer Stadien ergab, daB die Theca interna
wie die Th. externa aus dem Stroma ovarii entsteht. Sehr eigenartig verhilt sich das Mark des
Eierstockes. Riesige endothel-ausgekleidete Lymphsinus dringen das Markgewebe bis auf
schmale gefdBfithrende Trabekel zuriick und umhiillen die Follikel bis dicht an die Oberfl4che.
Die Ausbildung dieser Lymphsinus steht im Zusammenhang mit einer eigenartigen Form der
Follikelatresie bei diesen dotterreichen Formen. Kleinere atresierende Follikel kénnen, wie bei
Eutheria, in situ resorbiert werden. Kommt es aber zur Atresie groBerer Follikel, bei denen
die Vitellogenese bereits im Gange ist, so erfolgt ein direkter Einbruch des Follikels in den
Lymphsinus. Der geplatzte Follikel stiilpt sich lippenartig in den Sinus ein und gibt geformtes
Material direkt in die Lymphbahn ab.
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Wihrend der Ovulation kommt es bei Ornithorhynchus regelmiafig zu einer Blutung. Die
Follikelwand faltet sich ein. Die groBen dunklen Follikelepithelzellen (2 bis 12-schichtig) zeigen
nie Mitosen. Stets sind die Follikelzellen gut gegeniiber den kleinen hellen Theca interna-Zellen
abgrenzbar. Das Bindegewebe in den Falten des eingefallenen Follikels scheint aktiv zu pro-
liferieren. Doch obliterieren diese Bindegewebs-
einwiichse spiter, so daB das Corpus luteum
solide wird. Die GroBenzunahme des Organs
erfolgt in erster Linie durch VergriBerung der
Luteinzellen. Auch die zentrale Hohle wird véllig
von Luteingewebe ausgefiillt. Diese sind groB,
polygonal und lassen eine zentrale perinucledre
Zone mit dicht gelegenen Granula (Golgifeld)
und eine periphere Mitochondrienzone er-
kennen. Am Zellkern finden sich ein bis zwei
groBere Korperchen mit basophiler Membran
und mehrere kleine ringférmige Nucleolen. Neu-
tralfett- und Lipoid-Einlagerungen fehlen den
Luteinzellen villig, im Gegensatz zu Meta- und
Eutheria. Wéhrend der Regression des Corpus
luteum treten »Kolloid¢-Einlagerungen in den
Luteinzellen auf. Die Zelle schrumpft, die Kern-
Einlagerungen quellen auf und drdngen den
iibrigen Kerninhalt an die Kernmembran., Die
Theca interna-Zellen haben das Maximum ihrer
Differenzierung etwa gleichzeitig mit den Lu-
teinzellen erreicht (spdte Furchungsstadien). Sie
liegen meist peripher, auch entlang den binde- .
gewebigen Septen. Zellgrenzen sind kaum nach-  app. 1. Follikelwand eines reifen Ovarialfolikels von

weisbar. Die Zellen zeigen vakuoldre Einschliisse. Ornithorhynchus anatinus Suaw und NODDER.
Die Riickbildung der Theca interna-Zellen er- Aus HiLr und Gateney, Proc. zool. soc. London 1926
: G
folgt unter Schrumpfung des Zelleibes und Ver- Pe Dotterkugels, T e etk Yt
Gef Blutgefabie Ti 'Theca interna

lust der vakuoldren Einschliisse. Umwandlung af Membrana propria Zp Zona pellucida

in Fibrozyten scheint nicht vorzukommen. Die

Riickbildung des Gelbkdrpers geht mit einer Einwanderung von Granulocyten in das inter-
stitielle Gewebe parallel. Die Theca externa liefert allein die bindegewebigen Elemente des
reifen Gelbkorpers.

Die Keimesentwicklung der Monotremen 4Bt drei Hauptphasen erkennen. Wihrend
der intrauterinen Phase lduft die Furchung ab. Der Embryo von Ornithorhynchus hat zur Zeit
der Eiablage ein Entwicklungsstadium erreicht, daB etwa dem eines Hiihnerkeimlings von 38
bis 40 Stdn. entspricht. Die Brutdauer — bei Ornithorhynchus im Nest, bei Tachyglossus in
der Bruttasche —, ist unbekannt. Der Embryo hat zur Zeit des Schliipfens eine Ldnge von
16,5 mm Tachyglossus und von 12,5 mm Ornithorhynchus.

Das Corpus luteum erreicht wiahrend der intrauterinen Entwicklungsperiode das Bliite-
stadium und beginnt bereits zur Zeit der Eiablage mit der Riickbildung. Bei héheren Sdugern
ist im allgemeinen das Bliitestadium des Corpus luteum erreicht, wenn der Keim die Blasto-
cyste gebildet hat. Dieses Aktivitdtsstadium erhdlt sich gewdhnlich bis {iber die Mitte der Gra-
viditat hinaus. Die Riickbildung ist zur Zeit der Geburt in vollem Gang. Insofern bestehen also
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keine prinzipiellen Abweichungen im Verhalten des Gelbkdrpers der Monotremen und Eutheria.
Entsprechend den andersartigen Fortpflanzungsverhdltnissen ist die Aktivitdtsperiode des
Gelbkorpers bei Monotremen auBerordentlich kurz, die Riickbildung setzt sehr friih ein. Auf-
fallend ist die frithe Aktivitidt der Theca interna-Zellen (kurz nach Ovulation). Hirr und Ga-
TENBY [611] sind geneigt, anzunehmen, daB diese Zellen die Driisen von Tuben und Uterus
aktivieren und die Ausbildung der Eiweifhiille bestimmen.

Tabelle 1
Corpus luteum-Bildung bei Monotremata (nach HiLL-GaTensy [611])

Junge Oocyte

voll erwachsene Oocyte

funktionierendes
Corpus luteum

Corpus luteum
in Riickbildung

Follikelepithel einschichtig

Follikelepithel zwei-
schichtig. Maximale Dicke.

{

Theca externa {

Theca interna

Luteinzellen ohne Neutral-
fettgranula

vakuoldare Theca interna-
Zellen in synzytiumartigen
Gruppen

bindegewebige Balken und

Degeneration mit Auf-
treten von Kolloid-
tropfen

noch vorhanden aber in

Regression und nicht mehr

vakuoldr. keine Umwand-

lung in Fibroblasten

vermehrt

primére Theca 1

i | pericellulares Bindegewebe.
Membrana propria nicht mehr nachweisbar

Die Keimscheibe des unbefruchteten Monotremen-Eies ist radidr-symmetrisch, rund-
lich. Nach Frynn und J. P. Hie [387] wird durch die Befruchtung eine bilaterale Symmetrie
der Keimscheibe induziert. Die Gesamtform wird elliptisch; an dem einen Ende der Langs-
achse dringen feine Dotterpartikelchen in das Plasma der Keimscheibe ein. Die Vorkerne liegen
in der Ndhe dieser Zone. Die Polocyten, die urspriinglich zentral liegen, sollen regelmiBig an
das entgegengesetzte Ende der Lingsachse wandern.

An der ungefurchten Keimscheibe sind definitiv zwei Schichten, eine oberfldchliche fein-
granuldre Plasmazone und eine tiefere vakuolidre Zone mit Dottereinlagerungen erkennbar
(Dicke beider Schichten zusammen 0,13 mm). An diese Schichten schlieBt sich nach der Tiefe
zu kontinuierlich das Dotterbett mit groben Dotterschollen an. Im peripheren Bereich der
Keimscheibe erreicht die dotterreiche Plasmazone die Oberfliche (Marginalzone) und geht in
die vakuoldre Schicht {iber. Die Vorkerne sollen kurz vor ihrer Vereinigung deutlich verschie-
den sein. Der tiefer gelegene Kern ist etwas kleiner und farbt sich dunkler, er wird als mannlicher
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 iiber dem zentralen Teil der Keimscheibe und wandern aktiv
durch den Perivitellinspalt randwérts [vgl. 768, Mus]. Physiologischerweise kommt bei Mono-
tremen im Gegensatz zu den Sauropsiden keine Polyspermie vor.

Furchung und Keimblasenbildung. Das Vorkommen des meroblastischen Furchungs-
typs bei Monotremen wurde bereits von CaLpweLr [228] erkannt. Prinzipiell besteht also eine
sehr groBe Ahnlichkeit im Ablauf der ersten Entwicklungsvorginge zwischen Monotremen und
Sauropsiden. Weitere Angaben iiber den Furchungsablauf verdanken wir Semon [1154],
WiLson und HirL [1422] und vor allem Frynny und Hicw [387, 388, 389]. Die Furchung beginnt
erst, wenn das Ei im Uterus angekommen ist. Die erste Furche verlduft quer und teilt die
Keimscheibe in zwei ungleich groBe Bezirke. Diese Beobachtung von CaLpwerr konnte gegen
die Angabe von SemonN durch Frynn und Hirr eindeutig bestadtigt werden. Beide Blastomeren
unterscheiden sich auch strukturell; die groBere ist frei von feingranuldrem oberflichlichen
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Dottermaterial. Die zweite Furche fillt mit der Lidngsachse der elliptischen Keimscheibe
zusammen, steht also auf der ersten senkrecht (Abb. 2, 3g, h). Als Resultat der dritten Fur-
chungsteilung, deren Ebene parallel zur ersten Furche — und zwar vor und hinter dieser

¢) d)

Abb. 2. Furchungsstadien von Monotremen aus FLyn~n-Hiir, Trans. zool. soc. London 24, 1939. a) Ornithorhynchus

anatinus Suaw und Nooper. Ganzes Ei mit Schale, Furchungsstadium, 8 Blastomeren. Bilaterale Anordnung.

b) Tachyglossus aculeatus Suaw, Schale entfernt, Keimscheibe, Furchung. ¢) Tachyglossus aculeafus Suaw, 4 Bla-

stomerenstadium, stdrker vergréBert. d) Tachyglossus aculeatus Suaw, Keimscheibe eines dlteren Furchungs-
stadiums

Furche — liegt, entsteht ein 8-Zellenstadium (Abb. 2a). Die Zellen sind bilateralsymmetrisch
in zwei Gruppen jederseits der Lingsachse angeordnet (Abb. 2a, 3h). Von der fiinften Fur-
chungsteilung an wird die Anordnung der Blastomeren unregelmaBig. SchlieBlich lassen sich
kleinere, zentral gelegene von groBen marginalen Blastomeren unterscheiden (Abb. 2b. d). Die
Keimscheibe beginnt damit durch Einbeziehung der Marginalzone in den FurchungsprozeB
zu wachsen und nimmt in den spéteren Phasen der Furchung wieder rundliche Kontur an.



8 D. Starck: Ontogenie und Entwicklungsphysiologie der Saugetiere

Bereits vom 32-Zellenstadium an ist die bilaterale Symmetrie, die an der ungefurchten,
befruchteten Keimscheibe und im 4 bis 8-Zellenstadium sehr deutlich war, nicht mehr erkenn-
bar. Polocyten wurden nur bis zum 32-Zellenstadium beobachtet. Ob Beziehungen zwischen
der Determination der Achsen des Embryonalkdrpers und der Lage der ersten Furchungsebenen
bestehen, ist unbekannt. Der Furchungsablauf gleicht in allen Einzelheiten dem der Sauropsiden.
Exzentrische Lage der ersten Furchungsebene und Unterschiede der Plasmastruktur bei den
ersten Blastomeren sind auch bei Reptilien und Vogeln beobachtet worden. Hingegen ist bei
Sauropsiden physiologische Polyspermie offenbar die Regel.

Die Blastomeren sind zunédchst lange gegen den Dotter offen und grenzen sich spat
durch Abrundung und Separierung, nicht durch horizontale Furchungsteilungen ab. Aus den
Randbezirken der Keimscheibe wandern Zellen (Vitellocyten, Periblastzellen) in den
Dotter ab. Derartige Vitellocyten verschmelzen spiter zu einem Syncytium (germ ring), das
die Keimscheibe umgibt. SchlieBlich grenzt sich eine Keimscheibe, die im Zentrum etwa vier
Zellagen dick ist (Abb. 3a, b, ¢), gegen den Dotter ab. Von einer bilateralen Symmetrie ist nichts
mehr zu bemerken. Der Furchungsablauf der Prototheria gleicht also weitgehend den analogen
Prozessen bei Sauropsiden. Bemerkenswert ist das relativ spite Auftreten einer Subgerminal-
hohle, die geringe Nachfurchung und das Fehlen eines echten Keimwalles. In den folgenden
Phasen verdickt sich die Keimscheibe im zentralen Feld auf sieben bis acht Zellagen ohne
gleichzeitiges Flachenwachstum. Der zundchst unvollstindige Keimring schlieBt sich schnell
zu einem syncytialen Plasmaband, das die Keimscheibe rings umgibt. Ist der Keimring kon-
stituiert (Abb. 3b, ¢), so verdiinnt sich die Keimscheibe rasch unter gleichzeitigem Auswachsen
in die Fldche. Die Dimensionen je einer Keimscheibe von Tachyglossus vor und nach Ablauf
dieses Prozesses mdogen die Formédnderung illustrieren [389]:

Keimscheibe Tachyglossus VVH 35 Durchmesser 0,56 Dicke 0,136 mm
Tachyglossus VVH 6 1,37 0,032 mm

Diese Umformung einer Keimscheibe (blastodisc) in eine Keimhaut (blastoderm) geht
parallel einem Abwandern des Keimringes nach peripherwiérts. FLynn und Hirr [389] sind der
Ansicht, daB die Fahigkeit zur aktiven Wanderung dem Keimring ebenso zukidme, wie seinen
Stammzellen, den Vitellocyten. Die Formumwandlung der Keimscheibe wird vom Keimring
her induziert. Die aktive Wanderung des Keimringes fiihrt bei Prototheria zu einer auBer-
gewdhnlich raschen Dotterumwachsung. Dieser Vorgang ist, dhnlich wie bei Chamaeleo [991 a]
bereits vor Bildung des Primitivstreifens abgeschlossen. Die Bildung einer diinnwandigen
Blastocyste ermdglicht Resorption von Aufbaumaterial aus dem Uterus und schnelles Wachstum.
Der Keimring staut sich als kernhaltige Plasmamasse um den Dotternabel auf. Ungeklirt ist
vorliufig noch die Frage, ob eine Homologie des Keimringes mit der Marginalzone des Sau-
ropsidenblastodermes méoglich ist. Wdhrend H. Vircaow [1359a, b] Randsaumzellen und
Periblast der Sauropsiden als Abkémmlinge der Keimscheibe auffaBt, neigt Hmr (615a] auf
Grund neuer Untersuchungen an Passer dazu, auch hier den Merocyten (Vitellocyten) eine
besondere Rolle zuzuschreiben.

Entodermbildung. Wenn die diinne Keimhaut gebildet ist, sind zwei regellos im Blasto-
derm durchmischte Zellarten zu unterscheiden. GroBe ovoide Zellen mit groBem, blassem Kern
und deutlichem Nucleolus werden als prospektive Ektodermzellen gedeutet (Abb. 3b, c).
Kleinere, dunkel fiarbbare Zellen mit kleinem, stark basophilem Kern werden als prospektive
Entodermzellen aufgefaBt. Sie sind zundchst etwas spérlicher als die Ektodermzellen. Die
Teilungsrate in beiden Zellarten ist gleich. Die nichste, wesentliche Etappe in der Entwicklung
besteht darin, daf alle tiefliegenden Zellen in die Oberfldchenschicht eingereiht werden, daB also



Ontogenese der Protheria (Monotremata) 9

ein unilaminédres Blastoderm entsteht (Abb. 3b). Das Vorkommen eines derartigen Sta-
diums war bereits Semon [1154] bekannt. Die prospektiven Ektodermzellen haben ihre defi-
nitive Lage damit erreicht. Nun schlieit sich die Bildung einer bilamindren Keimscheibe an.
Hierbei verhalten sich die Ektodermzellen mehr oder weniger passiv, wiahrend die Entoderm-

Prototheria e

Abb. 3a, b, c. Junge Blastodermstadien, Tachyglossus aculeatus Suaw. Schematisch aus NeLsen 1953 auf Grund
der Befunde von Frynn und Hirv. a) Friihes Stadium, zentrale Zellanhdufung, peripher Vitellocyten. b) Spédtes
cinschichtiges Blastoderm. Zwei Zellarten im Blastoderm: prospektive Ekto- und Entodermzellen. Die Keimhaut
hat sich stark gestreckt. ¢) Die Entodermzellen verlassen die oberflichliche Blastodermschicht und sammeln sich
zu einer geschlossenen Hypoblastschicht. d) Primitivknoten und Primitivstreifenbezirk von Ornithorhynchus anati-
nus Suaw. Verdndert nach Wirson und HiLr 1907fig. 7. e) EmbryonalbezirkvonOrnithorhynchus (Stad. P) ver-
andert nach Witson und Hion 1907 fig. 8. f) Ornithorhynchus anatinus Suaw, Medianschnittrekonstruktion des
Primitivknotens (Stad. Y). Nach Wison und Hivr. 1907 fig. 5. g) Tachyglossus aculeafus Suaw, Furchung, 4-Zellen-
stadium. Nach Frynw und Hier 1939 1, 11 bezeichnen die Lage der Furchungsebenen. h) Ornithorhynchus anafinus
Suaw, Furchung, 8-Zellenstadium. Aus Frynn und Hirr 1939 fig. 4. Die rémischen Ziffern bezeichnen die Fur-
chungsebenen. i) Ornitherhynchus anatinus Suaw. Schematische Langsschnittrekonstruktion durch das Gebict des
Primitivknotens (Archenteron). Aus WiLson und Hicw 1907 fig. 10 (Stad. P)

1 Vitellocyten & Primitivstreifen 15 Zellpfropf 20 Urdarmhéhle

2 Prospektives Ektoderm 9 Primitivknoten 16 Spalt (beginnende Urdarm- 21 Ofinung des Urdarmes in
J Prospektives Entodenn 10 Urdarmplatte bildung ?) Keimblasenhihle

4 Ektoderm 11 Verdicktes Ektoderm 17 Mittlere, kernreiche Zone 22 Rostral

5 Entoderm 12 Area pellucida des Knotens 23 Primitivstreifengebiet

i Dotter . 13 AuBere Mesodermgrenze 18 Marginale Zone des Knotens 24 Chordafortsatz (== Kopf-
7 Primitivstreifenmesoderm 14 Area pellucida 19 Blastoporus fortsatz)

zellen in die Tiefe gelangen. Hierfiir lassen sich drei Mechanismen nachweisen: a) aktive
amoboide Wanderung, b) passive Verschiebung durch Druck der Nachbarzellen, c¢) Mitosen.
Die améboiden Entodermzellen verankern sich durch cytoplasmatische Fortsitze rasch
aneinander und bilden ein zelliges Reticulum, das sich sofort zum Epithelverband zusammen-
schlieBt (Abb. 3c). Diese Beobachtungen der Entodermbildung durch eine Art Segregation
determinierter und in diesem Spezialfall auch friih differenzierter Zellen sind nun von aller-
grifiter Bedeutung fiir die Deutung der Vorgidnge bei Sauropsiden, Metatheria und Eutheria.
Der besondere Gliicksumstand, der es ermdglichte, Licht in die unklaren Vorgénge bei der
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Entodermbildung zu bringen, liegt eben darin, daB die beiden Zellarten sich bei Proto-
theria unterscheiden lassen, bevor sie sich topographisch in zwei Keimblidtter gesondert haben.
Auch bei Vogeln kommen dhnliche Vorgidnge vor. Bei den verschiedenen Arten sind Entoderm-
bildung durch Delamination und durch Segregation von Einzelzellen in wechselndem
AusmalB an der Keimblattbildung beteiligt. Der Begriff der Polyinvagination [977a] oder die
Entodermbildung durch multiple Invagination [464a] diirfte kaum geeignet sein, den Tat-
sachen gerecht zu werden. Die Subsummierung der Abwanderung einzelner Oberflichenzellen
in tiefe Keimlagen unter den Invaginationsbegriff ist nicht méglich, wenn wir den Invaginations-
begriff nicht vollig auflésen und mit neuem Inhalt erfiillen wollen. Bein Vogel ist die Ein-
wanderung von Einzelzellen bei der Entodermbildung von PETER nachgewiesen worden. HiLL
und Woobcer [615a] haben bei Passer Delamination und Segregation von Einzelzellen be-
schrieben Die Verhidltnisse bei Reptilien sind noch umstritten (Delamination [992a, 496a];
massive Einwanderung am seitlichen und hinteren Keimscheibenrand bei Clemmys [977a]).
Immerhin lassen sich die Befunde an Monotremen einerseits gut an die Verhiltnisse beim
Vogelkeim anschlieBen und leiten andererseits in idealer Weise zu den Verhiltnissen bei Meta-
theria iiber, so daB sich hieraus eine gewichtige Stiitze fiir die Auffassung ergibt, da die Didel-
phier einem Stamm entsprossen sind, der im Ablauf der Ontogenese sich etwa so verhielt, wie
es die rezenten Prototheria zeigen (Merkmalsphylogenie, womit keine direkte Deszendenz an-
genommen wird). Fiir Einzelheiten der Entodermbildung bei niederen Tetrapoden verweise ich
auf meine Zusammenfassung [1198, 1199].

Embryobildung und spiitere Phasen der Embryonalentwicklung. Die spidteren Phasen
der Embryonalentwicklung der Monotremen sind unzureichend bekannt. Wesentlich ist
vor allem die Publikation von WiLson und HiLw [1422] iiber Ornithorhynchus, die viele wichtige
Befunde enthilt. Allerdings sind unter dem EinfluB der inzwischen angesammelten Einzel-
kenntnisse die Deutungen in einigen Punkten zu modifizieren.

Diese Befunde zeigen mit aller Klarheit, da die Prototheria in Hinblick auf die Vorginge
der Embryonalentwicklung sich eng an die Sauropsiden anschlieBen, aber in vielen Einzelheiten
bereits zu Metatheria und Eutheria iiberleiten.

Bei Ornithorhynchus treten Primitivstreifen und Primitivknoten riumlich getrennt
und vollig unabhingig voneinander auf. Der Knoten liegt zentral im Bereiche des Embryonal-
schildes (Abb. 3d, ). Der Primitivstreifen liegt zunichst 2 bis 3 mm weiter kaudalwirts,
Zwischen beiden Gebilden findet sich normales zweischichtiges Blastoderm. Der Pri-
mitivstreifen ist ein ldngsgerichteter Bezirk in dem Mesodermproliferation vorkommt. Im
Schrifttum wird oft der Primitivknoten als verdicktes Vorderende des Primitivstreifens be-
zeichnet. Im Grunde genommen handelt es sich aber um zwei verschiedene Bildungen, die se-
kunddr sehr nahe aufeinander zuwandern und bei vielen Eutheria frith vereinigt sein
konnen (Abbreviation). Die verschiedene Natur beider Gebilde war von BonNET [155a] und
MrrroruaNOw [881a] erkannt worden. Der Primitivknoten (»archenteric knot«) besteht
zunichst aus einer etwas unregelmaBig geformten verdickten Gewebsmasse, die von zwei-
schichtigem Blastoderm umgeben ist und sich in die Keimblasenhohle vorwdolbt. Die antero-
posteriore Achse ist etwas kiirzer als die Querachse.

Das Knotengewebe selbst 148t eine Schichtung erkennen. Das Ektoderm der Keimblase
geht kontinuierlich in die mittlere Zellmasse des Knotens iiber. Abbildung 3f zeigt an einem
Léngsschnitt dessen Aufbau. Im zentralen Bereich liegt ein Zellpfropf an der: Ober-
flache, der sich gegen das tiefere Knotengewebe durch eine feine Demarkationslinie abhebt.
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Wison und Hivx [1422] deuten den Zellpfropf als vorgetriebene Zellmasse des Primitivknotens,
die hinten mit der Urmundlippe in Zusammenhang bleibt, vorn und seitlich aber durch die sich
schlieBenden Urmundrinder iiberlappt wird. Tatsdchlich bildet sich im Knotenbereich nun eine
Urmundeinstiilpung. Die Wande dieses Urdarmes, der ein dorsoventral abgeplattetes
Lumen besitzt, bilden im medial dorsalen Bereich die Chordaplatte und den Kopffortsatz
(Abb. 3e, i) Rostral schlieBt sich die Protochordalplatte an. Die seitlichen Partien bilden
gastrales Mesoderm, Die Ventralwand des Urdarmes schwindet im vorderen Bereich, so daf
der Urdarm hier in die Keimblasenhdhle miindet. Der Primitivknoten wird nach rostral stark
verldangert und bildet die Urdarmplatte (»archenteric plate«). Das Vorderende des Primitiv-
streifens legt sich von hinten her eng an den Primitivknoten an, doch kommt es nicht zu einer
wirklichen Verschmelzung. Ob dabei der Primitivstreifen nach vorn oder ob der Knoten nach
hinten wichst oder ob beide Gebilde aufeinander zuriicken, ist nicht geklart. Die Autoren
schlieBen aus vergleichenden Messungen, daB sich der Primitivstreifen nicht nach vorn aus-
dehnt. Die Platte wiirde sich also von vorn nach hinten differenzieren.

Die Dinge gewinnen an Klarheit, wenn wir versuchen, sie in ecinen gréBeren Rahmen ein-
zuordnen,

Bei Ornithorhynchus ist nun vor dem Blastoporus fiir eine kurze Strecke ein echter Urdarm
vorhanden, der sich direkt in den Kopffortsatz (Chorda) fortsetzt. Dieser entspricht einer stark
verlangerten Urdarmplatte, die rostral mit der Protochordalplatte endet. So ergibt sich folgende
Homologie:

Urdarm = Primitivknoten -+ Kopffortsatz
(Archenteron) (hinten) (vorn)

Die Protochordalplatte gehort [1422] unbedingt zum Archenterongebiet. Aus iir geht
wahrscheinlich Mesenchym hervor. Der Vergleich mit den Befunden an Reptilien ergibt, dah
der Primitivknoten der Monotremen weitgehend der Primitivplatte der Reptilien [1408] ent-
spricht. Bei Monotremen ist jedoch die Unterlagerung dieses Knotens durch Entoderm sehr
viel frither erreicht als bei Reptilien. Dagegen entsteht bei Reptilien stets sehr friih vor der
Primitivplatte eine Zone verdickten Ektoderms, der Embryonalschild. Dieser erscheint
bei Monotremen erst spidt nach Ausbildung des Archenterons. Wihrend WL [1408] den
Primitivstreifen der Sduger von der Primitivplatte der Reptilien ableitet, kann nach den Be-
funden an Prototheria von einer derartigen Homologie keine Rede sein. Der Primitivstreifen
der Monotremen entspricht véllig dem Primitivstreifen hoherer Sauger. Der Primitivstreifen
der Reptilien ist jedoch nichts anderes als der hintere, etwas verldngerte Abschnitt der Primitiv-
platte.

Urdarm Mesodermbildungszone
Reptilia Primitivplatte 4+ Primitivstreifen
Prototheria Primitivknoten Primitivstreifen
Eutheria Hensenscher Knoten Primitivstreifen

In der Seitenwand des Archenterons finden sich bei Ornithorhynchus [1422] bilaterale segmentale Gruppierung

von Zellmassen als Protosomiten. Ahnliches kommt bei Cavia [1185] vor. Diese Zellmassen enthalten divertikel-

artige Lumina, die vom Urdarm herzuleiten sind. Im Ganzen fanden sich bei Ornithorhynchus fiinf, bei Cavia drei

Paar Protosomite. Ihre Anordnung ist nicht streng segmental, entspricht auch nicht exakt der Som1tenghederung.

Maoglicherweise handelt es sich um priméare, echte gastrale Mesodermbildung, also um ein phylogenetisch

zu deutendes Relikt, wie etwa die rudimentédre Urdarminvagination der Sauger an die primare Entodermbildung
erinnert. Die Mesodermbildung erfolgt auch bei Prototheria im wesentlichen unabhangig vom Urdarm.
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Haben sich Primitivknoten und Primitivstreifenbezirk bis zur Berithrung gendhert, so
spricht man zweckméiBig von einem »Embryonalbezirke« Dieser tritt als Area pellucida
in Erscheinung (Abb.3d, e) (Area opaca = extraembryonales Gebiet, dotterbeladene Zellen). Das
vom Primitivstreifen aus gebildete Mesoderm gliedert sich in paraxiales (Stammplatte) und
parietales (Seitenplatten) Mesoderm. In einem hufeisenférmigen Bezirk um das Kaudalende
des Embryonalbezirkes im Bereich der Area opaca treten die ersten Blut- und GefdBanlagen
als Verdickungen des Mesoderms in engem Kontakt mit dem Dotterentoderm auf.

Abb. 4. a) Ornithorhynchus anatinus Smaw
(Stad. H). Langsschnitt durch das Caudal-
ende des Embryonalbezirkes einer alteren
Embryonalanlage. Aus Wirson und Hin
1907 fig. 14. b) Kopfbezirk einer dlteren
Embryonalanlage von Ornitherhynchus ana-
tinus Suaw. Schematisch (Stad. ZZ) aus
WiLson und Hioo 1907, fig. 15

1 Primitivstreifen

2 Analmembran

3 Allantoisentoderm

4 Coelomspalt

5 Entoderm der Area pellucida
6 Splanchnopleura

7 Somatopleura

& Ektoderm

9 Entoderm der Area opaca
10 Blutbildungszellen
11 Hirnanlage
12 1. Somit

13 IX-X-Neuralleiste
14 Vil-Neuralleiste
15 Trigeminusneuralleiste (Mesektodenn?)

Die weitere Differenzierung des Monotremenkeimes zeigt nur geringe Abweichungen
von den Befunden bei anderen Meroblastiern. Die relative Unabhidngigkeit des Primitivstreifens
und des Primitivknotens bleibt gewahrt. Keineswegs kommt es zu einer Umwandlung des
Primitivstreifens in Urdarm. Der Urdarm selbst liefert fortlaufend Zellmaterial fiir Chorda
und Darmdach. Der Primitivstreifen ist mesodermbildendes Primitivorgan. Er ver-
kiirzt sich mit fortschreitender Entwicklung.

Somato- und Splanchnopleura differenzieren sich in bekannter Weise. Der Coelom-
spalt ist sehr eng, die Splanchnopleura sehr diinn. Die Somatopleura besitzt im Bereich der
spdteren Abgrenzungszone des Embryonalkirpers eine Verdickung. Das unmittelbar kaudal an
den Primitivstreifen anschlicBende Gebiet (Abb. 4a) ist diinn und durchscheinend. Hier findet
sich die Anlage der Analmembran, dahinter die Allantoisanlage. Der Coelomspalt fehlt
im Bereich der Allantoisanlage. Die Differenzierung des Nervensystems erfolgt in der fiir
Wirbeltiere typischen Weise. WiLson und Hiir [1422] beschreiben bei Ornithorhynchus eine
ausgesprochen deutliche Neuromerengliederung, die als primir aufgefaBt wird. Ob es sich tat-
sachlich um fundamentale Bildungsprozesse handelt, bleibt abzuwarten. Die Medullarplatte
verbreitert sich vor der Somitenzone zur Hirnanlage. Eine scharfe Festlegung einer Hirn-
Riickenmarksgrenze ist nicht mdglich. Hervorgehoben sei die auBerordentlich starke Aus-
bildung der Neuralleiste im Kopfbereich von Ornithorhynchus (Abb. 4b). Die Abbildungen und
Beschreibungen lassen daran denken, daB bei Monotremen in ausgedehntem MaBe Mesekto-
dermbildung vorkommen diirfte. Neue Untersuchungen zu dieser Frage sind sehr erwiinscht.
Ebenso bedarf das Problem der Plakoden bei Monotremen (Schnabelinnervation von Ornithor-
hynchus) dringend einer Neuuntersuchung. Eine Ophthalmicusplakode wurde beim Schnabeltier
bisher nicht gefunden.
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2. Die Ontogenese der Metatheria (Marsupialia)

Einleitung, Die Friihentwicklung der Beuteltiere zeigt in vieler Hinsicht eine Zwischenstellung zwischen
Prototheriaund Eutheria. Damit ist keineswegs gesagt, daB eine direkte Evolutionsreihe von den Monotremeniiber die
Marsupialia zu den Eutheria fiihren muB, Die evolutiven Beziehungen derdreiSdugerstamme werden der-
zeit noch recht verschieden beurteilt (S.236). Miglicherweise sind die Monotremen, deren Stammesgeschichte nochim
Dunklen liegt, ein frither Seitenzweig der Marsupialierahnen, Auch die phylogenetischen Beziehungen zwischen
Marsupialia und Eutheria sind unklar. Viele Sonderspezialisierungen (doppeite Vagina) lassen es nicht annehmbar
erscheinen, daB die Beutler als Ahnen der Eutheria aufzufassen sind. Vieles spricht dafiir, daB die Pantotheria
Ahnenformen der Eutheria sind. Ontogenie und vergleichende Anatomie weisen aber eindeutig darauf hin, dal die
Eutheria von reptildhnlichen Formen abstammen, die dotter-
reiche, meroblastische Eier mit Eischale besaBlen, wie wir sie
heute noch bei Monotremen finden. Die Ontogenese der Mono-
tremen kann so als gutes Modell fiir 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 1aBt sich kein giinstigeres Modell aus-
denken, als es die Ontogenese der Marsupialia bietet. In diesem
Sinn mogen die folgenden Ausfithrungen verstanden werden.
Direkte evolutive Beziehungen von den Prototheria iiber Me-
tatheria zu Eutheria miissen nicht bestehen. Dennoch muB der
Ontogenesetyp der Vorfahrenformen der Eutheria ein Stadium
durchlaufen haben, das dem der Monotremen-Ontogenese ahn-
lich war. Hieran muB sich ein ,,Metatheria-Stadium* ange-
schlossen haben.

Die Frithentwicklung der Metatheria ist nur bei
Dasyurus und Didelphis genauer bekannt. Catpwerrs frithe
Untersuchungen brachten den Nachweis einer Schalenhaut am
Ei von Phascolarctus cinereus (Gorpruss.) [220]. SELENKAS
Bearbeitung der Furchung und Frithentwicklung von Didelphis
marsupialis virginiana (Kerr.) [1142b]ist jetzt in vielen Punkten
iiberholt. Die eingehende Untersuchung von J. P. Hir [602a] P ; 2, BRI
iiber Dasyurus viverrinus Suaw ist auch heutenoch grundlegend, ~ Abb.5. D xgiefﬁr.s sl “a“‘c*s";:g]m ‘ﬁ”’g tKEB‘.“
Der gleiche Autor berichtet [603] iiber die Frithentwicklung von ~ Eizelle mit Albumen und Schalenhaut. D!‘f
Dr’defghis aurifa Wrep. Am besten bekannt ist die Ontogenese ~ vorkerne sind zum Centrum gewandert, Die

: : todic pirging e Dimensionen der Albumenschicht sind nach
von Didelphis marsupialis virginiana Kgrgr, 14:14, 545, 854]. einem frischen Objekt gezeichnet.
Eizelle. Das unbefruchtete Ei der Marsu- Aus McCrapy, 1938

pialia ist relativ groB im Vergleich mit dem Eutheria- 1 Schalenhaut 2 Atbu ;szcgggﬂ;elﬁlggrmakuolm
Ei: Durchmesser Dasyurus quoll ZIMMERMANN = D.

viverrinus Suaw:250 u, Didelphis:140—160 x (Eutheria-Ei Durchmesser gewdhnlich kleiner als
150 u). Wesentlich ist der Nachweis einer Schalenhaut bei allen daraufhin untersuchten Beutlern.
Sie wird ebenso wie die Albumenschicht in der Tube abgeschieden und umgibt die lamellar ab-
gelagerte EiweiBhiille. Die Schalenhaut hat primdr bei Didelphis eine Dicke von etwa 1 u, ver-
dickt sich aber im Uterus. Die Albumenschicht ist bei Didelphis deutlich midchtiger als bei
Dasyurus (Abb. 5). Gelegentlich kommt es zur Abscheidung einer EiweiBhiille um abgestofiene
Tubenepithelien. Das Ei von Dasyurus besitzt eine deutliche Polaritit durch den EinschlubB einer
groBen Dottervakuole, die als Homologon der soliden Dottermasse der Prototheria aufgefafit
werden darf. Die Ansammlung des Dotters in der Ndhe des animalen Poles (Abb. 6) erfolgt zur
Zeit der ersten Reifungsteilung im Ovar. Das Verhiltnis Deutoplasma zu formativem Cyto-
plasma betrdgt etwa 1:2. Die bei Dasyurus beobachtete strukturelle Polaritdt der Eizelle
fehlt bei Didelphis. Im Eiplasma sind bei Didelphis drei Zonen zu unterscheiden: a) homogene,
feingranuldre Marginalzone ohne Deutoplasmapartikel, b) breite Zwischenzone mit retikularem
Cytoplasma und reichlich Deutoplasmavakuolen, ¢) dotterarme zentrale Zone. Eine Dotter-
polaritit kommt bei Didelphis nie zustande.

Die Besamung erfolgt wahrscheinlich im Ovidukt. Die Ovulation erfolgt bei Didelphis
marsupialis virginiana Kerr. spontan. Das Tier ist polydstrisch (D. aurifa meist zwei Wiirfe,
D. virginiana nur ein Wurf im Jahr). Die Tubenwanderung lduft auBerordentlich rasch ab
(weniger als 24 Stdn.). In der Regel werden bei einer Ovulation =4 22 Eier ausgestoBen (Zahl
der Jungen pro Wurf 4= 10). Die Dauer der Graviditat betragt 1214 Tage.
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Das Corpus luteum der Metatheria. Bei Dasyurus viverrinus Suaw [1105a] kommt es zu einer
geringen Blutung in den Follikel beim Ovulationsvorgang. Das Corpus luteum ist drei Tage
nach der Ovulation voll entwickelt. Zwei — bis drei — kernige Luteinzellen kommen vor. Die
Theca interna bildet offenbar nur gefaBfithrendes Bindegewebe, keine Luteinzellen. Am fiinften
Tage sind die Gelbkorperzellen vakuolisiert. Das Organ bleibt mindestens acht Wochen aktiv,
persistiert aber wihrend der Laktationsperiode. Die Riickbildung geht mit Verfettung der Lutein-

Abb. 7. Dotterelimination bei Didelphis marsu
pialis aurita Wiep, nach Hirr 1917

1 Blastomeren
2 Dotterpartikel

Abb. 6. Schema der Furchung, Dotterelimination und Keimblattbildung bei Dasyurus quoll ZIMMERMANN im An-

schluB an die Befunde von Hiee 1910. a, b) Furchung und Dotterelimination. c¢) Bildung von zwei Zeliringen.

d) Bildung der Keimblase und Resorption der zerfallenden Dottermasse. e) Keimblase gebildet. Formatives und
extraembryonales Areal unterscheidbar, f) Abhebung der Embryonalanlage und Entodermunterwachsung

1 Deutoplasma 4 Untere Blastomeren & Extraembryonales Ektoderm 8 Schalenhaut
2 Zellkern 5 Formative Zeilen 7 Dotterkirper 9 Embryonalbezirk
3 Obere Blastomeren 10 Entoderm

zellen und Leukocyteninfiltration einher. SchlieBlich resultiert ein bindegewebiger Narben-
korper. Bei Perameles wurden Mitosen in Granulosazellen wéahrend der Luteinisierung beob-
achtet [946a, b]. Bei Phascolarctos persistiert das Cavum auch im reifen Gelbkérper. Didelphis
virginiana ist das Sdugetier mit der kiirzesten Tubenwanderung (24 Stdn.). Das Corpus luteum
ist noch hohl, wenn der Keim in den Uterus gelangt, wird aber dann sehr rasch solide [843a].
Mitosen wurden nur in den friihesten Phasen beobachtet. Geringe Ovulationsblutung kommt
bei Didelphis vor. Die Theca interna beteiligt sich nicht an der Bildung der Driise. Riickbildung
erfolgt zur Zeit der Geburt.

Dotterelimination. Bei den Metatheria kommt AusstoBung von Deutoplasma (Dotter-
elimination, Deutoplasmolyse) vor. Die untersuchten Gattungen zeigen aber deutliche Unter-
schiede. Bei Dasyurus ist die Dottervakuole bereits vor der Ovulation am animalen Pol loka-
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lisiert [602a]. Diese Dottermasse wird wihrend der ersten Furchungsteilung im ganzen aus-
gestoBen (Abb. 6a—d). Der eliminierte Dotterkdrper ist neben den beiden Blastomeren deutlich
erkennbar, Wihrend der Blastocystenbildung wird er ins Innere der Keimblase aufgenommen,
zerfallt und wird resorbiert, Das Ei von Dasyurus ist also telolecithal und wird sekundir
homolecithal. DaderDotter als Ganzes ausgestoBen wird, lduft dieFurchung holoblastisch
ab. Da aber der Dotter nicht in den FurchungsprozeB einbezogen wird, kann man mit gutem Recht
die Furchung von Dasyurus auch als rudimentédre meroblastische Furchung auffassen.
Jedenfalls weist dieser wichtige Befund eindeutig darauf hin, daBl die Metatheria von oviparen
Formen mit meroblastischem Furchungstyp abstammen miissen. Bei Didelphis marsupialis vir-
giniana Kerr. und D. m. aurita Wiep. [603] erfolgt die Dotterelimination nicht en bloc, son-
dern diffus an der Peripherie der Blastomeren (Abb. 7). Dabei kommt es auch zu einer Ab-
stoBung von Cytoplasmateilen, die eine Reduktion des Zellvolumens um etwa 109, verursachen.

Offenbar sind die Stellen der Zelloberfldche, an denen die Ausschleusung von Dotterpar-
tikeln erfolgt, nicht determiniert. Die Dotterelimination ist nie vollstindig. Das ausgestoBene
Dottermaterial wird langsam, aber vollstdndig resorbiert.

Furchung, Keimblasenbildung, Entodermbildung. Bei Dasyurus sind die beiden ersten
Furchungsteilungen meridional, die Anordnung der Blastomeren des 4-Zellstadiums ist
also radidr [602a]. Auch die dritte Teilung ist noch meridional. Die acht Furchungszellen
sind ringférmig angeordnet und liegen etwas oberhalb des Aquators des Eies. Jede Blastomere
zeigt eine deutliche Dotterpolaritdt. Die vierte Furchungsteilung erfolgt horizontal. Sie
fiihrt zur Bildung von zwei Zellringen zu je acht Zellen. Die Blastomeren des unteren Ringes
sind dunkler und gréBer, als die des oberen Ringes (Abb. 6). Die Blastomeren legen sich von
vornherein von innen her gegen die Schalenhaut. Beide Zellringe sind streng determiniert. Beide
liegen oberhalb des Aquators. Aus dem oberen Zellring geht der Embryonalbezirk (= For-
mativer Bezirk = Embryonalektoderm 4 Gesamtentoderm) hervor. Die Blastocyste
wird in der Weise gebildet, daB die Zellen des oberen Zellringes proliferieren und ihre Derivate
sich allméhlich zum oberen Pol hin ausbreiten. Ebenso schieben sich die Derivate des unteren
Zellringes zum unteren Pol hin zusammen. Bei Dasyurs fehlt also ein Morulastadium vollstandig.
Die unilamindre Blastocyste wéchst zunéchst heran, ohne daB es zur Entodermbildung kidme.
Dabei wird die Polaritdt der Keimblase voriibergehend undeutlich. Erst wenn die Blastocyste
einen Durchmesser von 3 mm erreicht hat, tritt sie wieder klar hervor, indem die Zellen des
formativen Areales sich zu differenzieren beginnen. Die Entodermbildung setzt anschlieBend
ein. Formatives und extraembryonales Areal sind durch eine »sutural line« scharf gegeneinander
abgegrenzt. Es ist zu beachten, daB bei Dasyurus, — und dieser Befund gilt auch fiir Didelphis,
wahrscheinlich fiir alle Metatheria, — die Anlage des Embryonalkorpers von Anfang an
frei in der Oberflache der Blastocyste liegt, wahrend sie bei Eutheria wenigstens primér von
Trophoblast iiberdeckt ist. Es gibt bei Beuteltieren also keine Entypie des Keimes. Die RAUBER-
sche Deckschicht (Trophoblastlage iiber dem Embryonalknoten bei Eutheria) fehlt primér
(Abb. 6).

Die Furchung beginnt bei Didelphis in der Tube und ist total, fast dqual. Die beiden
Vorkerne liegen nach Bildung der zweiten Polocyte in einer relativ dotterfreien Plasmazone
nahe der Eioberflidche. Das Ei erreicht das Cavum uteri noch im Vorkernstadium. Die erste
Furchungsteilung wird etwa 30 Stdn. nach Eintritt in den Uterus (= 54 Stdn. post cohabit.)
beendet. Die Deutung der Furchung von Didelphis ist nicht einheitlich. Geringe GréBenunter-
schiede kommen bei den beiden ersten Blastomeren vor. MacCrapy gibt fiir zwei Blastomeren
folgende Durchmesser an A = (0,099 : 0,07 mm, B = 0,082 : 0,061 mm [854], das entspricht einer
Volumendifferenz von 269,. Die beiden ersten Furchungsteilungen laufen meridional ab,



16 D. Starck: Ontogenie und Entwicklungsphysiologie der Saugetiere

die Spindeln stehen senkrecht zueinander. Die groBere Blastomere teilt sich friiher, so daB ein
3-Zellenstadium (A, A,, B) resultiert. Als Folge hiervon kommt es zu einer kreuzférmigen
Anordnung der Blastomeren auf dem 4-Zellstadium wie bei Eutheria. Radidre Furchung
ist sicher abnorm. Die Zellen des 4-Zellstadiums sind durch Dotterelimination stark ver-
kleinert, so daB sie den Raum innerhalb der Zona pellucida nicht mehr ausfiillen. Nach Mac-
Crapy lassen sich die individuellen Zellen bis zum 12-Zellstadium mit Sicherheit identifizieren.
Im 16-Zellstadium ist jedoch eine morphologische Polaritdt nicht mehr nachweisbar.

Die bei Dasyurus wihrend der vierten Furchungsteilung deutliche morphologische
Differenzierung der Blastomeren fehlt. Bei Didelphis wird die Anordnung der Furchungs-
zellen nun unregelmiBig. Die Zellen riicken auf dem 16-Zellstadium bereits an die Peripherie,
legen sich von innen an die Albumenschicht an und platten sich ab. So entsteht friih eine
Btastocyste, ohne daf ein Stadium der Zellringe durchlaufen wird. Die Bildung des Blasto-
cystenstadiums kann also nicht durch Fliissigkeitsansammlung und Dehnung innerhalb einer
Morula verursacht sein, wenn ein Morulastadium nicht durchlaufen wird. Die Befunde weisen
darauf hin, daB amoeboide Eigenbewegungen der Furchungszellen, vielleicht Stereotropismus,
eine groBe Rolle spielen. Moglicherweise hat die Zona eine wichtige Bedeutung in diesem
Geschehen.

Die Albumenschicht bleibt im Gegensatz zu Dasyurus bei Didelphis sehr lange erhalten
und ist im 16-Zellstadium noch kaum angegriffen. Die Resorption erfolgt praktisch erst im
Stadium der bilamindren Blastocyste. Eine polare Differenzierung der Keimblase wird bei
Didelphis friihestens auf dem 40-Zellstadium morphologisch fafbar. Da die Blastomeren
sofort an die Peripherie riicken und sich von innen gegen das Albumen pressen und hierbei
abplatten, ist das Stadium der geschlossenen unilaminiren Keimblase viel friiher erreicht
als bei Dasyurus. Die Blastocyste ist bei Didelphis-Keimen von 40 Zellen stets geschlossen,
wahrend eine 130-zellige Blastocyste von Dasyurus erst kurz vor dem Schluf3 steht. Die Blasto-
cysten von Didelphis zeigen nun alsbald Einschliisse einzelner groBer Zellen. SELENKA [1142D]
hatte diese als »Urentodermzellen« aufgefaBt. Diese Auffassung ist von Hartman und J. P.
Hirr [544, 603] zuriickgewiesen worden. Doch haben HarTMAN spiter und vor allem MacCrapy
[545, 854] die Richtigkeit der Deutung von SELENKA anerkennen miissen. Die groBe primdre
Entodermzelle riickt aus dem Verband der einschichtigen Blastocystenwand in die Héhle. Sie
ist groBer als die iibrigen Zellen, nicht weil sie bei der Furchung zuriickgeblieben wire, sondern
weil sie sekunddr herangewachsen ist. Eine gewisse Polaritdt ist durch die Tatsache gegeben,
daB die gesamten Entodermzellen in einer Halfte der Blastocyste entstehen. HarTMaN hatte
angenommen, dal die groBere Blastomere des 2-Zellstadiums sich langsamer teilt und den
Embryonalpol bildet aus dem das gesamte Entoderm entstehen soll., MacCrapy [854] gibt
demgegeniiber an, daB die groBere der beiden Blastomeren sich rascher teilt und vermutlich
den abembryonalen Pol bildet. Nach HarTmans Angabe enthdlt der Embryonalbezirk ein-
schlieBlich des Entoderms um 309, mehr Zellen als der Trophoblast, ein Befund, der schwer
verstidndlich ist, wenn man annimmt, daB die prospektiven Zellen des Embryonalpols sich
langsamer teilen. Die Frage, ob die beiden ersten Furchungszellen iiberhaupt determiniert sind,
ist morphologisch nicht entscheidbar. Die experimentellen Befunde an niederen Wirbeltieren
und an Eutheria zeigen eindeutig, welch enge Grenzen der morphologischen Methode hier ge-
zogen sind (8. 67).

Die Befunde iiber die Entodermbildung bei Dasyurus [602a] sind von besonderem
Interesse, weil sie geeignet erscheinen, zwischen den Vorgéngen bei Prototheria und Eutheria
zu vermitteln. Einzelbeobachtungen an Macropus und Perameles fiigen sich ebenfalls in dieses
Bild ein. Die Bildung des Entoderms erfolgt durch Proliferation spezialisierter Zellen aus
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der Wand der unilaminidren Keimblase im Bereich des formativen Bezirkes. Zu diesem Zeit-
punkt hebt sich der Embryonalbezirk durch seine hoher kubischen Zellen scharf gegen das
plattzellige extraembryonale Areal (Trophoblast) ab (Abb. 6f). Im Bereich des Embryonal-
bezirkes erscheinen an verschiedenen Stellen dunkie Zellen. Diese lgsen sich aus dem Verband
der Oberfldchenschicht unter lebhafter Mitosetdtigkeit und gelangen in tiefere Lagen. Wenn
der Embryonalbezirk dreischichtig geworden ist, besteht die untere Zellage bereits ausschlieB-
schlieBlich aus Entodermzellen. Besonders deutlich wird die Entodermproliferation in den
Randbezirken des Embryonalfeldes, das jetzt etwa 1/, bis !/; der Oberflache der Blastocyste
einnimmt. Diese primdren Entodermzellen, die sich ausschlieBlich durch Segregation und
Migration aus dem Embryonalfeld aussondern, bilden das gesamte Entoderm. Die Zellen
unterwandern die Keimblasenwand und bilden zunéchst eine diinne retikulire Membran, deren
Elemente durch pseudopodienartige Fortsdtze in Verbindung treten und sich schlieBlich zu
einer liickenlosen Epithelmembran zusammenfiigen. Nach der Auffassung ven HirLy verlduft
also die Furchung bei Dasyurus streng determiniert [602a]. Aus den Zellen des oberen Zell-
ringes auf dem 8-Zellstadium entsteht der Embryonalbezirk (= Embryoektoderm -+ ge-
samtes Entoderm), aus dem unteren Zellring dagegen das extraembryonale Areal (Homologon
des Trophoblasten). HarTmMan war urspriinglich geneigt, dhnliche Entwicklungsablaufe fiir
Didelphis anzunehmen. Allerdings sollte nach seiner Auffassung die Polaritit bei Didelphis
erstmalig bei Blastocysten von 40 bis 50 Zellen deutlich werden, indem die Zellen des einen
Poles (Embryonalbezirk) groBer werden. Demgegeniiber kommt MacCrapy [854] fiir Didelphis
zu einer vollig abweichenden Deutung auf Grund eines sehr umfangreichen Materials. Danach
entsteht das Entoderm iiber die Urentodermzelle ohne n#dhere Beziehung zum Embryonal-
bezirk. Ausbreitung und Zusammenschluf der Entodermzellen zu einer geschlossenen Membran
erfolgt in dhnlicher Weise wie bei Dasyurus. Nun findet MacCrapy jedoch, daB die im Ver-

Tabelle 11

Vergleich der Primitiventwicklung von Dasyurus (J. P. HiLL) und Didelphis marsupialis virginiana (MAcCRADY)

Didelphis marsupialis virginiana Kerr.
HarT™MaN 1916—1919,
MacCrapy 1938

Dasyurus quoll ZIMMERMANN = D,
viverrinus SHAW
J. P. HiL 1910

GroBe der Eizelle 250 41 150

Dotter Dotterpolaritat keine Dotterpolaritit
Albumendicke 0,015—0,022 mm 0,25 mm
Eidurchmesser 0,35 mm 0,6 mm

(Ei + Albumen + Schale)
Schalenhaut
Albumenresorption

vorhanden, Dicke: 1z

spat, auf Stadium der
Blastocyste

vorhanden, Dicke: 1,6—2pu

frith beendet bilaminaren

Dotterelimination
Furchung

Morulastadium
Blastocyste

Entodermbildung

Entypie
Polaritat der Keimblase

Starck, Ontogenie

. »en block

total, aequal, radiar, streng determiniert
nach HirL

fehlt

spat gebildet. Abgeschlossen auf 130-
Zellen Stadium

durch Segregation und Migration von
Zellen des Embryonalbezirkes

fehit

von vorneherein vorhanden

diffus, peripher

total, nicht vollig aequal, Anordnung der
Blastomeren des 4-Zellstadiums, iiber
Kreuz. Vermutlich nicht determiniert
fehlt

friih, 16-Zelistadium; auf 40-Zellstadium
beendet

durch Urentodermzelle

fehlt

tritt verzigert auf

(8]
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gleich mit den Befunden an Dasyurus als Embryonalbezirk gedeutete Zone verdickter Blasto-
cystenwand nicht dem gesamten Ektoderm des Embryonalkérpers entspricht, sondern aus-
schlieBlich Medullarplatte aus sich hervorgehen 148t. Bei Didelphis gibt es demnach also keine
Differenzierung in Embryonalbezirk und indifferentes extraembryonales Gebiet (Trophoblast).
Die ganze Wand der unilamindren Blastocyste ist pluripotent. Die eingewanderten Protento-
dermzellen sollen die Bildung der Medullarplatte induzieren. Die Epidermis des Embryonal-
korpers entsteht ausschlieBlich aus dem plattzelligen Material, das von Hicr und HarTman
als extraembryonales Areal gedeutet wurde.

Die Moglichkeit, aus der Aneinanderreithung von Einzelstadien Riickschliisse auf das
dynamische Geschehen zu ziehen, hat hier offensichtlich ihre Grenze erreicht. Eine Klarung
der strittigen Probleme ist nur noch mit experimentellen Untersuchungen, wie sie fiir Eutheria
begonnen wurden, zu erwarten. Fiir die Auffassung von MacCrapy spricht einmal, daB seine

Tabelie 111

Vergleich der Frithentwicklung der drei Stamme der Mammalia

Prototheria

Metatheria

Eutheria

Eizelle

Furchung

Dotterelimi-
nation

Blastocysten-
bildung

sehr groB, polylecithal, Durch-
messer: 4—4,5 mm. Dotter-
polaritat.

Albumen und Schalenhaut vor-
handen.

meroblastisch, diskoidal

Durch Ausbreitung u. Wachs-
tum des extraembryonalen
Areales gebildet. Blastocy-
stenhdhle = Subgerminal-
hohle. Embryonalbezirk der
unilaminaren Blastocyste
frei und superfiziell. Keine
Entypie. Entodermbildung
durch Segregation vom Em-
bryonalbezirk bevor die
Keimblase vollstandig ist.

klein aber meist grofer als bei
Eutheria, Durchmesser: 150
bis 250 4 oligolecithal. Dot-
terpolaritdt bei Dasyurus
vorhanden.

Albumenund Schalenhaut vor-

handen.

total, aqual oder adaqual

Bei Dasyurus Dotterelimina-
tion »en bloce, bei Didelphis
diffus, peripher (Rudimen-
tire meroblastische Fur-
chung).

Durch Ausbreitung der Blasto-
meren in Kontakt mit der
inneren Oberflache der Zona
gebildet. Bei Didelphis be-
reits sehr friih gebildet (16-
Zellstadium). Morulastadi-
um fehlt. Formativer und
extraembryonaler Bezirk
bei Dasyurus frith determi-
niert, bei Didelphis zweifel-
haft. Blastocystenhdhle =
persistierende Furchungs-
hohle. Embryonalbezirk su-
perfiziell, keineEntypie. Em-
bryonalbezirk bildet bei Da-
syurus: embryonales Ekto-
derm + gesamtes Entoderm.
Extraembryonalbezirk bil-
det: AuBenschicht des Cho-
rions und der Omphalo-
pleura, ist homolog dem
extraembryonalen Ektoderm
der Eutheria. Bei Didelphis
Entodermbildung durch
Urentodermzelle. Der »Em-
bryonalbezirk« bildet bei
Didelphis nur Neuralplatte.

kleiner als 1504, oligo-aleci-
thal, keine Polaritat, Scha-
lenhaut fehlt stets. Albumen
gelegentlich vorhanden (z.B.
Oryctolagus).

total, dqual

In Spuren gelegentlich nach-
weisbar (Nyctalus, Cavia,
Canis, Felis, Sus, Equus).

Morulastadium meist vorhan-
den. Embryonalanlage vol-
lig von den nicht formativen
Zellen (= Trophoblast) um-
hiillt: Entypie des Keim-
feldes. Blastocystenhdhle
entsteht meist durch Kon-
fluenz intra- und inter-
cellularer Spalten. Wand der
unilaminiren Blastocyste
primar nur von Trophoblast
gebildet. Der Embryonal-
knoten bildet in der Regel
embryonales Ektoderm und
gesamtes Entoderm (ent-
spricht der formativen Re-
gion der Metatheria). Der
Trophoblast ist dem nicht
formativen Areal der Meta-
theria und dem extraem-
bryonalen Ektoderm der
Prototheria homolog.
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Untersuchung an einem wirklich umfangreichen Untersuchungsgut durchgefiihrt wurde.
Wenn der Autor aber geneigt ist, die ganze Keimblase der Beutelratte dem ganzen Ovum der
Fische oder Amphibien zu homologisieren, so darf doch nicht {ibersehen werden, daf extra-
embryonales Material (prospektives Amnion und Chorion) in der Blastocystenwand enthalten
ist, in der Amphibienblastula aber nicht. Die formale Ahnlichkeit der Befunde an Didelphis
mit denen an Dasyurus 1468t weitere Untersuchungen als dringend wiinschenswert erscheinen.

Ist die bilaminédre Blastocyste gebildet, so riickt sie sehr schnell in eine exzentrische Lage,
da das Albumen am animalen Pol rascher resorbiert wird. Der Durchmesser der Keimblase
betrdgt in diesem Stadium 0,75 mm. Zu diesem Zeitpunkt setzt die Sckretion von Uterinmilch
durch die Driisen des Uterus ein.

Die Embryonalkdrperbildung bei Didelphis: Wenn die Bildung einer zweischichtigen Blasto-
cyste erfolgt ist, beginnt die Embryobildung. Dieser geht eine Resorption der Albumenschicht
voraus (siebenter Tag). Gleichzeitig wichst die Blastocyste auf etwa 1mm Durchmesser heran.
Der kiinftige Embryonalbezirk (nach McCrapy »Medullarplattenbezirk«), der an der Verdickung
der Ektodermzellen kenntlich ist, liegt in unmittelbarem Kontakt mit der Schalenhaut. Bis
zum Ende des siebenten Tages wird die Albumenschicht vollstdndig resorbiert, die Blastocyste
hat nun einen Durchmesser von + 1,8 mm erreicht. Jetzt erscheint im Bereich des Embryonal-
feldes der Primitivstreifen. Die Herkunft der ersten Mesenchymzellen ist fiir Didelphis
nicht gekldrt. Jedenfalls treten die ersten Zellen zwischen Ekto- und Entoderm im hinteren
peripheren Bereich des Embryonalbezirkes auf. Der Primitivstreifen verldngert sich. Er ist die
einzige Zone des Keimes, in der alle drei Keimblédtter vorhanden sind. Vom Primitivstreifen-
bezirk proliferiert Mesenchym in zwei halbmondférmigen Fliigeln nach lateral. Nach der Auf-
fassung von McCrapy [854] wiirde also der Primitivstreifen im Bereich der Medullarplatte ent-
stehen. Wir ziehen es vor, auch weiterhin das in Frage stehende Gebiet der Keimblasenwand
als Embryonalbezirk zu bezeichnen, da es sich auch im Sinne von McCrapy nicht um die Medul-
larplatte im morphologischen Sinne, sondern wohl eher um das priasumptive Neuralmaterial
handeln diirfte. Solange aber eine Analyse der Gestaltungsbewegungen und der Induktions-
phidnomene nicht durchgefiihrt ist, kann eine Darstellung der Ontogenese des Embryonal-
korpers sich nur auf die morphologischen Erscheinungen beschridnken.

Am Vorderende des Primitivstreifens tritt der HeEnseEnsche Knoten als Verdickung auf.
Von hier aus besteht, wie im ganzen Primitivstreifenbereich, intensive Mesenchymproliferation.
Als Besonderheit sei hervorgehoben, da vor dem Hensenschen Knoten eine Querkommissur
des Mesoderms vorkommt. Der ProliferationsprozeB des Mesenchyms lduft recht trige
ab. Die Bildung der Primitivrinne und der Primitivgrube erfolgt in der fiir Sduger typi-
schen Weise. Im vorderen Bereich des Primitivstreifens setzt nun die Umbildung zur Chorda
ein (Chordafortsatz). Gleichzeitig wolben sich die Medullarfalten auf. In dem MaBe, als die
Chorda deutlich wird, verkiirzt sich der Primitivstreifen an seinem vorderen Ende, widhrend
er kaudal weiterwidchst. Im Embryonalbezirk erscheint nun die Stammplatte als verdickte
paraxiale Zone des Mesodermes, die im Oberflachenbild durch eine opake Linie gegen das Seiten-
plattenmesoderm abgegrenzt erscheint. Die Abgliederung der Somiten erfolgt sofort. Der
Coelomspalt wird auf dem 4-Somitenstadium sichtbar. Zu diesem Zeitpunkt besteht auch
eine kontinuierliche Mesodermverbindung iiber die Mittelebene hinweg vor dem Kopfende,
es existiert also noch kein Proamnion. Die Weiterdifferenzierung der Chorda dorsalis
erfolgt kaudal vom Primitivstreifen aus. Im kranialen Bereich ist die Chorda jedoch in das
Darmdach eingeschaltet. Sie geht an ihrem Rostralende in eine prdchordale Platte iiber.

D
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Das GefdBsystem ist bei einem Embryo vom Anfang des neunten Tages (9 Somite) be-
reits in wichtigen Anteilen gebildet (Abb. 8a). Die paarigen endothelialen Herzschlduche gehen
rostral in einen mandibularen Kapillarplexus iiber, aus dem die paarigen dorsalen Aorten her-
vorgehen. Diese lassen sich nach lateral und ventral bis in das Kapillargeflecht der Area vascu-
losa verfolgen. Auch der zweite Aortenbogen ist bereits ausgebildet (Abb. 8). Am Kaudalende
des Herzschlauches treten die kapilliren Anlagen der Vv. omphalomesentericae auf. Gleich-
zeitig sind die Anlagen der Allantoisvenen (Umbilikalvene, diese zunédchst nur Sammelvene der
seitlichen Rumpfwand und der Armanlage) und die Vena capitis lateralis nachweisbar.

Die Augenanlagen werden in diesem Stadium als Einsenkungen in der weit offenen
Hirnplatte (Abb. 8A) sichtbar. Auffallend friih sind auch neben der Medullarplatte im Be-
reich des Rhombencephalon Ohrplakoden vorhanden (Abb. 8a, m, B). Diese schieben sich kaudal
etwas unter die Medullarplatte. Besonders friih tritt das uropoetische System in Form einer ver-
dickten Mesenchymleiste auf. Pronephros, Mesonephros und Worrrscher Gang gehen
aus einer einheitlichen, bei Didelphis niemals segmental gegliederten Anlage hervor. Ob es sich
hierbei um einen priméren Zustand oder um eine Kainogenese handelt, 148t sich kaum ent-
scheiden, da fiir beide Auffassungen Argumente vorhanden sind (S. 23). Von grofem Inter-
esse ist die Entwicklung des Branchialapparates (Abb. 8f—I). Ekto- und Entoderm im
Kopfbereich sind friih vollstindig durch Mesenchym getrennt, so daB alle Schlundtaschen
sekundar Kontakt mit der Epidermis gewinnen. Die Bildung der Schlundtaschen (im ganzen 6)
erfolgt nun aber im Gegensatz zu den Eutheria vorzeitig vor Bildung eines geschlossenen Darm-
rohres in der Richtung von kranial nach kaudal. Auch die Lungenanlage erscheint auBer-
ordentlich friih und zwar als zweifellos typische (6.) Schiundtasche (Abb. 9). Die entodermale
Lungenanlage unterscheidet sich in keinem Punkt von der der iibrigen Schlundtaschen. Ab-
weichend ist allein, daf die Lungenanlage nicht zum Kontakt mit dem Ektoderm kommt, weil

Abb. 8. Die Entwicklung und Embryonalkdrperbildung von Didelphis marsupialis virginiana Kerr.(Nach McCrapy.
1938). a) Totalpriaparat der Embryonalanlage vom Anfang des 9. Tages. A B C Querschnitte des gleichen Keimes.
Die Lage der Schnitte ist in a) angegeben. A Augenanlage bei offener Neuralanlage, B erste Schlundtasche bei fehlen-
dem Darmboden, C Schnitt durch kaudales Kérperende dicht vor Primitivstreifen. (Nach McCrapy Abb. 20.)
b) Rekonstruktion der Embryonalanlage vom Ende des 9. Tages. Kopfkappe des Amnions, Kopfkriimmung. (Nach
McCrapy Abb. 28.) ¢) Rekonstruktion des Vorderendes des Embryonalk6rpers vom 10. Tag (Mitte). Ohrblase ge-
schlossen, vorderer Neuroporus vor dem Schiufl. Kopfbeuge. Augenblase, Riechplakode, Cardinalvenen, Schlund-
taschen und Kiemenbogenarterien. (Nach McCrapy Abb. 36.) d) Rekonstruktion der vorderen Kérperhalfte der
Embryonalanlage vom Ende des 10. Tages. (Nach McCrapy Abb. 39.) e) Rekonstruktion der Embryonalanlage
aus der ersten Halfte des 11. Tages. Starke Kriimmung nach dorsal konvex. Kopfganglien. (Nach McCrapy Abb.42.)
f—i) Entwicklung des Kiemendarmes mit Schlundtaschen, Rekonstruktionen, Ansicht von links her. f) Ende des
9. Tages, 2 Schlundtaschen, die kaudalen Schlundtaschen als Komplex der Branchialleiste angelegt. g) Anfang des
10. Tages, Lungenanlagen. h) 10. Tag 3 Schlundtaschen, Thyreoidea. i) Ende des 10. Tages 5 Schlundtaschen,
Thyreoidea, Lungen und Trachea, Bursa pharyngica. (Nach McCrapy Abb. 33.) k) Querschnitt in der Hohe Lungen-
anlage, Mitte des 9. Tages. (Nach McCrapy Abb. 31.) ) Querschnitt durch die Lungenanlage, Anfang des 10. Tages.
(Nach McCrapy Abb. 31.) m) Querschnitt durch das Hinterkopfgebiet der Embryonalanlage vom Anfang des
9. Tages. Labyrinthplakoden, Medullarplatte, Neuralleiste. (Nach McCrapy Abb. 21.) n—q) Ausbildung der Herz-
anlage, Entwicklung der Hemicardia, Vergleich zwischen Hiihnchen 25—28 Stdn. Brutdauer (n) und Didelphis
marsupialis virginiana (9. Tag, o, p, q). (Nach McCrapy Abb. 26)

1 Augenanlage, Augenblase 15 Somite 29 5. Schlundtasche 43 Wolffscher Gang
2 Labyrinthplakode, Ohr- 16 Exocoel 30 Lungenanlage 44 Kloake

grube, Labyrinthorgan 17 Vordere Extremitit 31 Aorta 45 Thyreoidea
3 Medullarplatte 18 Herzanlage, Herzschlauch 32 Arteria umbilicalis 46 Bursa pharyngica
4 Neuralleiste 19 Endokardschlauch 33 Arteria omphalomesenterica 47 Branchialleiste
5 Telencephalon 20 Perikard 34 Vena capitis lateralis 48 Rachenmembran
6 Mesencephalon 21 Dottersackwand 35 Vena cardinalis anterior 49 Seesselsche Tasche
7 Rhombencephalon 22 Darmrinne 36 Plexus paracardinalis 50 Erste Kiemenbogenarterie
8 Neuroporus anterior 23 Darm 37 Vena cardinalis posterior 51 Zweite Kiemenbogenarterie
9 Primitivstreifen 24 Leber 38 Ductus Cuvieri 52 Vena omphalomesenterica
10 Chorda dorsalis 25 L. Schlundtasche 39 Vena umbilicalis 53 Riechplakode
11 Proamnion 26 2. Schlundtasche 40 Spinalganglien V,VII, I1X, X, XI, X1IIHirn-
12 Amnionhdhle 27 3. Schiundtasche 41 Vaskularisiertes Omphalo- nerven
13 Allantois 28 4, Schlundtasche chorion 1—7 Kiemenbogenarterien

14 Stammplatte 42 Mesonephros



