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Mit 15 Textabbildungen.
( Bingegangen am 23. Dezember 1938 ).

Die Morphogenese des Vertebratorganismus ist schon seit der ersten
Zeit der modernen Morphologie ein brennendes Problem gewesen und
noch in unseren Tagen lenkt diese Frage dasselbe Interesse auf sich.
Sie entstand zuerst im Zusammenhang mit der Entdeckung der Keim-
blatter, Ende des 18. und Anfang des 19. Jahrhunderts, und bereits 1817
konnte PANDER den Ausspruch tun, dafl die Keimblitter ,, durch den ein-
fachen Mechanismus des Faltens den Leib und die Eingeweide des Tieres
bilden.” C. E. voN BaAEgRr (1828) bezeichnete danach die Keimblitter als
die Fundamentalorgane des Tierorganismus. Wir treffen also hier zum
erstenmal eine klare morphogenetische Auffassung.

In der letzten Halfte des vorigen Jahrhunderts wurde die Frage Gegenstand
eingehendster deskriptiver Analyse. Es galt zunichst, eine Vorstellung von der
Entstehung der Keimblitter zu erlangen. Hierbei wurde sehr bald klar, da8 diese
Entstebung in Zusammenhang mit der Bildung und Entwicklung des Urmundes bei
den niederen und des Primitivstreifens bei den hoheren Vertebraten stand. Um
diese passagiren enbryonalen Organe spielte sich die Gastrulation ab, wobei die
Keimblatter aufkamen.

Die Natur des (astrulationsprozesses wurde sorgfaltig studiert. Den frag-
lichen, komplizierten Entwicklungsverhdltnissen auf deskriptivem Wege bei-
zukommen, stie} auf sehr groBe Schwierigkeiten. Hiervon zeugt die eingehendste,
umfassendste und gewissenhafteste Bearbeitung von Material verschiedener Klassen
und Arten von Vertebraten, welche aus der letzten Hilfte des vorigen Jahrhunderts
vorliegt.

Trotz der vielen formalen Unterschiede, welche die verschiedenen Klassen auf-
weisen, fithrte die deskriptive Analyse von totem Material doch zu einem gewissen
Grad einheitlicher Auffassung von der Natur der Gastrulation bei den Vertebraten.
Dies erhielt seinen Ausdruck in einer Anzahl Theorien, lanciert von den hervor-
ragendsten Morphologen jener Zeit. Hierher gehoren vor allem die Gastriatheorie
(E. HarckEL), die Colomtheorie (0. und R. Herrwia), die Paroblasttheorie (W. His),
die Konkreszenztheorie (W. His) und die Urmundtheorie (0. Herrwic). Durch
die drei erstgenannten Theorien versuchte man, die Entstehung der Keimblatter
einheitlich zu erkliren, in den beiden letzten markierte man die Homologie zwischen
Urmund und Primitivstreifen.

Bs ist klar, daBl die experimentelle Keimblatterforschung, die schon um die
letzte Jahrhundertwende eingeleitet wurde (O. HErTWIG, 1892, FR. KoPscH, 1902
m. a.), und welche besonders wihrend der letzten Jahrzehnte einen bedeutenden
Umfang erreicht hat, ganz neue Gesichtspunkte an das (astrulationsproblem
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gelegt hat. Die alten, auf deskriptiver Forschung basierten Theorien haben daher
nunmehr das Wesentliche ihrer Aktualitit verloren, wenngleich sie hier und da
in modernen Darstellungen erwihnt werden.

Die vorexperimentelle deskriptive Epoche der Keimblitterforschung
tithrte indessen zu einer dulerst tiefgehenden formalen Kenntnis, die trotz
der Unbestdndigkeit der Theorien fiir alle Zeiten ihren Wert behalten wird.
Es ist nur die Deutung der Form, welche wechselt. Die exakte Form-
kenntnis ist an und fiir sich unverénderlich.

Diese Feststellung fordert in unseren Tagen besondere Beachtung.
Denn, wie ich frither wiederholte Male betont habe (1933, 1935 und 1936)
leidet die experimentelle Forschung unserer Zeit auf dem Gebiete der
Keimblitterlehre an mangelnder Riicksichtnahme und Respekt fiir die
Form und Formrelation. In meiner Kritik (1935) iiber Fr. KoescHs
Darstellung (1934) komme ich zu folgendem allgemeinem Schlufisatz:
., JCOPSCH hat in diesem gegen mich gerichteten Angriff gezeigt, wie ge-
fahrlich es ist, seinen experimentalanalytischen Untersuchungen keine
eingehende formanalytische Priifung vorausgehen zu lassen. Versiumt
man dies, wird die Deutung des experimentellen Versuches oft unsicher
und irreleitend.” R. WETZEL schlieBt sich in seiner letzten grofien
experimentalanalytischen Arbeit (1936) dieser Meinung mit folgendem
Ausspruch an: ,,Es ist damit in einem konkreten Beispiel der Finger in
die Wunde gelegt, an der, in einer Uberschitzung des Experiments
gegeniiber nicht — experimenteller Untersuchung der Form, die ganze
wissenschaftliche Biologie (und Medizin) leidet.*

Es sind besonders zwei rein experimentelle Untersuchungen auf dem
Gebiete der Keimblitterlehre aus den letzten Jahren, welche beleuchten,
daB die genannten Warnungen fortwahrend berechtigt sind. Ich verweise
auf J. H. BrareLs Arbeiten (1930, 1931 und 1936), aber vor allem auf
J. PastrELs’ umfassende Untersuchungen (1936 und 1937) iiber die Gastru-
lation bei Teleostiern, Reptilien und Végeln.

Wenn wir vorerst von allen Theorien Abstand nehmen, sowohl friitheren, auf
formal deskriptiver Analyse basierten, als auch spiteren, auf experimentellen
Untersuchungen gegriindeten, wie die Frage nach den topographischen Verhalt-
nissen der prisumptiven Organanlagen vor dem Einsetzen der Gastrulation, Zell-
bewegungen, Wachstumszentren usw., sind wohl alle Autoren iiber folgende formale
Geschehnisse einig, welche stets ihre Giiltigkeit im wechselnden Spiel der Theorien
behalten miissen.

Beim Einsetzen der Gastrulation erscheint das passagire embryonale Organ,
bei den niederen Vertebraten Urmund (Blastoporus), bei den héheren Primitiv-
streifen genannt. DaB es sich hierbei um ein und dasselbe Organ handelt, obwohl
die Form sehr variiert, ist allgemein akzeptiertl. Weiter diirfte man festlegen
konnen, daB im Zusammenhang mit der Entstehung und Entwicklung dieses Organs
die Keimblitter, die als Ekto-, Meso- und Entoderm (G. J. ArLmax, 1853) oder

! Auch von J. Pasterrs (1936, S.752): « La ligne primitive est incontestablement
un blastopore».
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Ekto-, Meso- und Entoblast ! bezeichnet werden, aufkommen und sich ausbilden.
Diese Kelmblatter sind anfangs ganz getrennt voneinander, auBer in den Urmund-
kanten bzw. im Prlmltlvstrelfen, wo sie in eine gemeinsame Zellmasse tibergehen 2.

Ein anderes Verhilitnis, das wohl nicht geleugnet werden kann, ist, daB der
junge Urmund bzw. Primitivstreifen sich einmal mit seiner vorderen Grenze in der
Gegend des werdenden Hinterkopfes befindet, aber withrend der fortwihrenden Keim-
blatterausbildung rasch nach hinten in der Mittellinie der Embryonalanlage ver-
schoben wird. Ferner sind wohl alle damit einverstanden, daB, wenn die Keim-
blatter eine gewisse Entwicklung erreicht haben, die Anlegung der definitiven
Organe von diesen aus beginnt. Diese Entwicklung geschieht in kranio-kaudaler
Richtung. Urmund bzw. Primitivstreifen halten sich zu Anfang stindig kaudal von
der fortschreitenden Neubildung der definitiven Organe, verschwinden aber bald als
formale Bildungen. Dies geschieht dadurch, da8 das Zellmaterial in den vorderen
Urmundkanten sowie im vorderen Teil des Primitivstreifens in eine knospenférmig
hervorragende Bildung, die Schwanzknospe oder richtiger Rumpfschwanzknospe 3
(the tail bud, le bourgeon tronco-caudal) iibergeht. Beider Entstehung der Schwanz-
knospe placiert sich der Blastoporus ventral von der Schwanzknospenbasis und
wird Analoffnung. Dasselbe gilt auch vom hintersten Teil des Primitivstreifens,
der zur Kloakenmembran umgewandelt wird.

Ist diese allgemeine Schilderung des formalen Verlaufes richtig, so
folgt daraus, daBl die Morphogenese des Vertebratorganismus ziemlich
kompliziert sein mufl. Zuerst werden durch den Gastrulationsproze die
beiden passagiren Embryonalorgane, Urmund bzw. Primitivstreifen und
die Keimblitter gebildet, und danach werden die definitiven Organe
von den Keimhbléttern angelegt. Diese Anlegung der definitiven Organe
geschieht in kranio-kaudaler Richtung (the ,law® of cephalocaudal
differential growth, B. F. Kinespury, 1932). Nur eine kleine Mittelpartie
des Kérpers kann, was vorausgesetzt werden muf}, direkt aus der gemein-
samen Zellmasse in der dorsalen Urmundlippe bzw. im vorderen Ende des
Primitivstreifens entstehen (D. E. HoumpauL, 1925). Dies betrifft nur
die Chorda, das unterliegende Darmrohrentoderm und die Bodenpartie
der Neuralrinne.

Von diesen formalen Gesichtspunkten aus scheint es ganz natiirlich,
daf die deskriptive Morphologie gegen Ende des vorigen Jahrhunderts zur
Theorie von der Spezifitit der Keimblatter gelangte, die von den hervor-
ragendsten Embryologen jener Zeit verfochten wurde. H. E. ZircLER
(1902) formuliert die Theorie auf folgende expressive Art:

»»Im fibrigen ist es ausgeschlossen, daB ein Keimblatt Gewebe erzeuge, welche ihm
nicht zukommen, z. B. daB das Entoderm Knorpel und Knochen hervorbringe . . .
Wenn bei den Wirbeltieren die Gastrulation beendet ist und die Keimblatter ge-
bildet sind, so haben diese Keimblitter ganz getrennte Aufgaben in bezug auf

1 Es scheint mir klar, daB die Benennung -blast besser sei, von J. PASTEELS
Gastrulationsauffassung aus. Vom formalen Gesichtspunkt aus ist die gewdhnliche
Benennung -derm richtiger.

2 Dies gilt ebenfalls vom Entoderm im vorderen Telle des Primitivstreifens,
auch bei Tieren ohne Canalis neurentericus.

 In der Fortsetzung benenne ich diese Bildung der Kiirze helber Schwanz-
knospe.

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik. Bd. 139. 13
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ihre Beteiligung an den Organen und die Bildung der Gewebe. Dieser Satz spricht
die Lehre von der Spezifitit der Keimblitter aus, welche eines der wichtigsten all-
gemeinen Resultate der embryologischen Forschung ist.*

Diese Theorie, welche den allergréBten EinfluB auf das morpho-
logische Denken gehabt hat, und deren Wirkungen sich immer noch weit
iber das eigene Arbeitsfeld der Morphologie erstrecken (Pathologie,
Medizin), stellt erstens fest, daB die definitiven Organe von den Keim-
blattern gebildet werden und zweitens, dall jedes Keimblatt seine gesetz-
miBige Funktion bei der Anlegung von Gewebe und Organ hat.

Auch diese Theorie ist bereits von ihrem Schicksal erreicht worden.
Thre Allgemeingiiltigkeit kann in den beiden genannten Beziehungen
nicht linger verteidigt werden (D. E. Hormpamr, 1925, 1928, 1936;
K. PerER, 1926 u.m.a.).

Was die Bildung der definitiven Organe aus den Keimblattern betrifft,
ist es natiirlich nicht méglich zu leugnen, dafl diese Entwicklung existiert.
Dies zu tun, wire gleichbedeutend mit der Verneinung der Keimblatter-
existenz, was nie geschehen diirfte, wenigstens nicht vom formalen Stand-
punkt aus. Aber diese Entwicklung gilt nur von einem Teil des Vertebrat-
organismus. Bei der Entstehung des hinteren Rumpfteiles und-Schwanzes
treffen wir weit kompliziertere Entwicklungsverhéiltnisse (D. E. HorLm-
DAHL, 1925).

Die alte Morphologie hat dies nicht ganz {ibersehen. Wie ich in fritheren Publi-
kationen wiederholte Male gezeigt habe (1925, 1933, 1936), betonen sowohl O. HERT-
wic (1906), Fr. Kerser (1910 und 1913) und viele andere mit, besonderem Nach-
druck, daB die Kérperentwicklung nach der Schwanzknospenanlegung und nach
AbschluB der Keimblétterbildung nicht beendet sei. Neue Teile des Kérpers werden
nach ihrer Meinung in kranio-kaudaler Richtung von der ,kleinzelligen Masse*
oder ,,indifferenten Zellmasse*, welche die neugebildete Schwanzknospe ausfiillt,
weitergebildet. Erst wenn diese verbraucht ist, sind alle Segmente des Korpers
entstanden.

Diese Feststellung, welche unter anderem die beiden eben erwihnten berithmten,
deskriptiven Morphologen konstatiert haben, fand keine besondere Beachtung.
Es betraf nur die Schwanzbildung und méglicherweise auch die Entwicklung
einiger kaudaler -Rumpfsegmente (Fr. Kumrr). Diese Entwioklung galt nur als
Ausnahme zur Bekriftigung der Regel, dal die definitiven Organe von den Keim-
blattern angelegt werden. Die Giiltigkeit der Keimblatterlehre in diesem Punkt
verblieb noch eine Zeit ziemlich unerschiitterlich, trotz dieser Unstimmigkeit.

In dieser Ausgangslage griff ich 1925 die Frage nach der Giiltigkeit der Keim-
blatterlehre betreffs des hinteren Teiles des Vertebratorganismus auf. Nach einer
eingehenden morphologischen Analyse der Verhiltnisse bei einer Mehrzahl Arten
von Végeln und Siugetieren samt Mensch, kam ich zu dem Schlufi, daB nicht nur der
Schwanz, sondern auch ein groBer Teil des Rumpfes sich direkt aus der kaudalen
gemeinsamen Zellmasse entwickeln miisse. Ohne direkte Untersuchungen an
niederen Vertebraten vorzunehmen, konnte ich auf Grund bekannter, formal
deskriptiver und experimenteller Verhaltnisse davon ausgehen, daB die Amphibien
gleichartige Entwicklungsprozesse aufweisen. Durch experimentelle Untersuchungen
am Huhn (1924—1925, 1925, 1933) konnte ich zeigen, daf der groBere Teil des
Rumpfes und Schwanzes aus der gemeinsamen kaudalen Zellmasse entstehen muf.
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Um diesen Unterschied der Entwicklung in den vorderen und hinteren
Teilen des Vertebratorganismus klar zu markieren, benannte ich (1925) die
beiden Entwicklungsformen primdre und sekunddre Korperentwicklung.
Die primére Korperentwicklung ist dadurch gekennzeichnet, dafl vor der
Anlegung der definitiven Organe (moglicherweise von einer kleinen Mittel-
partie vom Hinterkopf nach hinten abgesehen) das Keimblitterstadium
passiert wird, die sekundire dadurch, daB ein Zwischenstadium der
Keimblétter fehlt.

Dieser Auffassung einer getrennten Morphogenese in den vorderen und
hinteren Teilen des Vertebratorganismus schlof sich frith K. PETER (1926)
an. Spiter (1934) bewies er, dafl diese beiden Entwicklungsformen, in-
direkte (primére) und direkte (sekundére) Korperentwicklung, bei den
Reptilien vorhanden sein miissen.

Auch R. WerzeL hat diese Frage einer eingehenden formalen und ex-
perimentellen Analyse unterworfen. In zwei griindlichen und erschépfen-
den Arbeiten (1929 und 1936) iiber die Entwicklung des Huhnes kommt
er im Prinzip zum gleichen Resultat wie ich. Es gibt eine priméire und
sekundire Korperentwicklung nach meiner Definition. Dasselbe setzt
auch L. Griper (1933) voraus, sogar Fr. KopscH (1934), ferner K. FrO=-
nica (1936), J. GaLuera (1937) und viele andere. Die Frage, woriiber
noch gestritten wird, gilt nur der Grenzbestimmung, nicht der Existenz
dieser beiden Entwicklungsformen, was auch von J. Pasterrs klar und
deutlich hervorgehoben wird (1937, S. 458).

In den zuvor erwihnten Arbeiten von J. H. BisTeL und J. PASTEELS
wird trotz fritherer Ubereinstimmung im Prinzip mit groBer Scharfe gel-
tend gemacht, dal die Morphogenese des Vertebratorganismus einheitlich
sel. J. PasTEELS (1937, S. 485) faBt dies in seiner letzten Arbeit iiber die
Vigel in folgender Weise zusammen: «La morphogéneése des Chordés
est unitaire pour tous le corps embryonnaire; il n’y a pas de morphogénése
,secondaire’, qualitativement différente pour la partie postérieure du trone
et la queue.y An einer anderen Stelle derselben Arbeit (8. 458) bezeichnet
er die Fragestellung beziiglich der primiren und sekundiren Korper-
entwicklung ganz einfach als falsch.

Da ich der Meinung bin, daB er auf Grund seiner eingehenden und 1n
vieler Hinsicht interessanten Untersuchungen tiber den Verlauf des
Gastrulationsprozesses bei den Vertebraten in keinerlei Weise berechtigt
sei, diesen kategorischen SchluB zu ziehen, muB ich in einigen wichtigen
Punkten seine Darstellung behandeln. Wie ich zuvor angedeutet habe,
wird es sich zeigen, dafl die falschen Schlullfolgerungen auf einer alizu
einseitigen experimentellen Einstellung und AuBerachtlassung einer
griindlichen formhistorischen Orientierung beruhen.

Vorerst mufl ich konstatieren, dafl keiner der beiden genannten Ver-
fasser jene Entwicklung, die nach der Schwanzknospenanlegung vor
sich geht, mehr eingehend studiert hat, weder formal noch experimentell.

13#*



196 D. E. Holmdahl: Die Morphogenese des Vertebratorganismus

Dies gilt von J. H. BlaTELs Arbeiten (1930, 1931 und 1936), aber auch von
J. PasteErLs’ Untersuchungen (1936 und 1937). Letzterer behandelt
zwar in besonderen Kapiteln die Natur, Entstehung und Entwicklung
der Schwanzknospe, stiitzt jedoch dieses Studium ausschlieBlich auf die
Analyse einiger Transversalschnitte, von denen keine abgebildet sind.

Fiir eine unbeirrte Einstellung muf} es deshalb merkwiirdig erscheinen,
dafl ein bestimmtes Urteil ohne weiteres iiber eine Entwicklung gefillt
wird, die praktisch genommen nicht Gegenstand der Untersuchung
gewesen. ist, denn, wie ich gezeigt habe, beginnt die eigentliche sekundére
Koérperentwicklung erst nach der Bildung der Schwanzknospe. Allein
diese Tatsache hitte zu einiger Vorsicht in der Beurteilung mahnen
miissen.

Bevor man dazu Stellung nimmt, ob es berechtigt sei, von einer zwei-
fachen Morphogenese bei den Vertebraten zu sprechen, ist es notwendig,
sich genaun iiber die formale Lage bei der Entstehung und der darauf
folgenden Entwicklung der Schwanzknospe zu orientieren. Unabhingig
von allen Gastrulationstheorien, ob sie auf formaler oder experimenteller
Analyse beruhen oder auf beiden, liegen gewisse bekannte, formale Ver-
hiltnisse vor, die stets ihren wahren Wert behalten miissen, und auf
welchen jede Experimentalanalyse und jedes Theoretisieren aufgebaut
werden muf.

Hierzu rechne ich vor allem, dafl der Primitivstreifen eine gemeinsame
Zellmasse bildet, ein Blastem (une foule, gemill J. PASTEELS), von
welchem alle Keimblitter ausgehen. Bei den Amphibien entspricht diese
Zellmasse den Zellen in den Urmundkanten (Fr. KErBEL, 1913) bzw. der
Urmundnaht (0. HErTwWIG, 1906) oder dem Primitivstreifen des Frosch-
eies (A. BracHET, 1902).

Diese Zellmasse wird wihrend der Entwicklung kriftig vergrofert.
Wihrend der zuvor erwihnten Kaudalverschiebung bildet sie nicht
direkt die definitiven Organe, abgesehen von der oben erwihnten kleinen
Mittelpartie des Embryonalkérpers vom Hinterkopf nach hinten. Die
Schwanzknospe wird gerade von dieser sich sténdig vergriflernden Zell-
masse aufgebaut, welche allmihlich die neugebildete Schwanzknospe
ausfillt.

Unmittelbar vor oder wihrend der Entstehung der duBlerlich zum Vor-
schein kommenden Schwanzknospe haben die definitiven Organe wihrend
ihrer kaudalen Neubildung von den Keimblittern die gemeinsame Zell-
masse, die bei der Entstehung der Schwanzknospe eine gesammelte Ein-
heit darstellt, sozusagen eingeholt und gehen ohne Grenze in dieses Bla-
stem iiber. Das betrifft sowohl Neuralrohr (bzw. Neuralplatte) als auch
Chorda, Entodermrohr und das laterale Mesoderm.

Dies ist die formale Startlage beim Einseizen der eigentlichen sekunddiren
Korperentwicklung. Dafl die Formentwicklung die oben geschilderte ist,
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die zu dieser bedeutungsvollen Startlage fithrt, ist durch eine groBe An-
zahl eingehender Analysen bewiesen worden. Die hervorragenden deskrip-
tiven Morphologen O. HErTwig (1906) und Fr. KrrBeL (1910 und 1913)
haben bereits hierauf aufmerksam gemacht. Ich selbst habe es an einer
groBen Anzahl Arten unter den Amnioten in mehreren morphologischen
Analysen (1925, 1928, 1933, 1934 und 1935) gezeigt. Auch R. WETzEL,
der in seiner ersten umfassenden experimentellen Arbeit (1929) die Ent-
wicklung des Huhnes einer griindlichen formhistorischen Analyse unter-
worfen hat, falit das formhistorische Geschehen in gleicher Weise auf.

Unter vielen anderen hat B. F. KinasBURY (1932) in einer eingehenden
und umfassenden formbhistorischen Studie diese Frage behandelt. Er
spricht von “a continuity of neural tube, notochord, mesoderm, and
entoderm through the caudal mass of the tail bud” und konstatiert,
“that the existence of a continuity in the tail bud is of universal occur-
rence among vertebrates”.

Es ist gerade diese Kontinuitit mit der kaudalen Zellmasse, welche die
formale Startlage fir die sekundire Korperentwicklung bei der neugebildeten
jungen Schwanzicnospe auszeichnet. Die axialen definitiven Organe und
das laterale Mesoderm gehen ohne Grenze in ein gemeinsames Blastem diber.

Wichtig ist indessen, hier hervorzuheben, daBl diese Kontinuitit vom rein
formalen Standpunkt aus nichts Neues fir die Schwanzknospe ist, was ich schon
frith (1925) stark betont habe, und worauf spater auch B. F. Kinassury (1932)
unabhiingig von mir die Aufmerksamkeit richtet. Wie bereits gezeigt, gibt es schon
von Beginn der Gastrulation eine solche Kontinuitit mit der gemeinsamen Zell-
masse des Urmundes und Primitivstreifens. Aber es ist hier von Bedeutung zu
konstatieren, daBl dies von der Verbindung zwischen den drei Keimbldttern mit
der gemeinsamen Zellmasse gilt und nicht von den ausgebildeten definitiven Or-
ganen, denn diese erhalten erst unmittelbar vor und nach Anlegung der Schwanz-
knospe in ihrer Gesamtheit die Verbindung mit der einheitlichen und gemeinsamen
Zellmasse der Schwanzknospe. Dies ist eine sehr wichtige formale Distinktion,
die kein Theoretisieren leugnen diirfte.

Es ist deutlich, da8 der Ubergang der fritheren Entwicklung zur Startlage fiir
die eigentliche sekundére Koérperentwicklung nicht auf einmal geschieht. Vor der
Schwanzknospenanlegung vergréBert sich, wie zuvor gezeigt, die gemeinsame Zell-
masse immer mehr wihrend der letzten Entwicklungsphase des Urmundes und
Primitivstreifens. Unterdessen nihern sich die von den Keimblattern entwickelten
definitiven Organe der gemeinsamen Zellmasse, um allmihlich in dieselbe iiber-
zugehen. Dieser AnschluB erfolgt zuerst in der Mittellinie (Mittelpartie der Neural-
platte, Chorda und unterliegendes Entoderm), breitet sich jedoch wihrend der an-
dauernden Vergréferung immer mehr nach den Seiten aus. Unmittelbar vor oder
wahrend der Ausbildung der #uBerlich hervortretenden Schwanzknospe ist
dieser AnschluB komplett. Wir sind mit anderen Worten zu der vorher geschilderten
morphologischen Startlage fiir die eigentliche, d. h. vollstindige sekundire Kérper-
entwicklung gelangt.

Diese Entwicklung habe ich bereits 1925 eingehend behandelt und 1933 am
Huhn weiter auseinandergesetzt. Es ist dies Verhaltnis, welches mich veranlaBt
hat, hervorzuheben, dafl-man voraussetzen muB, dafl eine kleine Mittelpartie des
Korpers wihrend des Keimblatterstadiums aus der gemeinsamen Zellmasse schon
vor der Schwanzknospenbildung hervorgehen miisse. '
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Der geschilderte, sukzessive Ubergang fiihrt auch gewisse Schwierigkeiten der
Grenzbestimmung mit sich und erklirt ferner die verschiedenen Aufgaben an der
Grenze. Diese Frage wird in unserem Zusammenhang nicht niher behandelt. Haupt-
sache ist hier die Konstatierung, daB-die Entwicklung mit dem ersten Auftreten
der Schwanzknospe definitiv in eine neue formale Lage gekommen ist, die danach
bestehen bleibt. Welch tiefgehende Bedeutung diese neue formale Lage fiir z. B.
die formale Genese des Neuralrohrs und damit auch fiir das Verstindnis der Spina-
Bifida-MiBbildungen erhilt, habe ich in verschiedenem Zusammenhang (1925
und spéter) gezeigt. .

Was geschieht nun wihrend der fortschreitenden Entwicklung aus
dieser Lage, die ich hier als Startlage fiir die vollstindige sekundire
Korperentwicklung bezeichnet habe ! Vom &uBeren Formgesichtspunkt
aus kann man. zuerst feststellen, dafl die hintere Korperpartie an Linge
stark zunimmt, wihrend gleichzeitig die gemeinsame Zellmasse in der
Spitze der Schwanzknospe allméhlich vermindert wird (D. E. HoumpAHL,
1925, 1928, 1933, 1935; B. F.KinasBUurY, 1932 u. m. a.). Wenn alle
Segmente gebildet sind, verschwindet sie ganz und gar. Weiter lehrt das
Formstudium, daf, wenn die Schwanzknospenbildung zuerst hervortritt,
knapp die Hélfte der Korpersegmente gebildet ist (Vogel, Sidugetiere und
Mensch), weshalb die andere Hélfte wihrend der Schwanzknospenbildung
entstehen muf3 (D. E. Houmparr, 1925). Entsprechende Verhiltnisse
liegen auch bei den Reptilien vor (K. Perer, 1934). Die Entwicklung
bei den Amphibien wird deutlich durch B. F. KiNaspurys Abbildungen
demonstriert (z. B. Abb. 14 in dieser Arbeit).

Wie entsteht diese hintere Hilfte des Vertebratorganismus? Von
formalem Gesichtspunkt aus kann man sich nur drei Méglichkeiten
denken. Erstens, dafi der kriftige kaudale Lingenzuwachs nach der
Schwanzknospenbildung auf einer starken Streckung.des hinteren aus-
differenzierten, aber noch nicht segmentierten Stiickes des Embryonal-
korpers beruhe, d. h. des kurzen Teiles zwischen dem letzten Segmentpaar
und der gemeinsamen kaudalen Zellmasse, die nichts mit diesem Zuwachs
zu tun hat, Zweitens, dafl die gemeinsame Zellmasse sukzessiv in Neural-
robr (bzw. Neuralplatte), Chorda, Darm und laterales Mesoderm iiber-
gehe und hier neue Teile bilde. Die dritte Méglichkeit besteht in einer
Kombination beider genannter Entwicklungsformen.

Es scheint mir von besonderer Bedeutung, diese formalen Unter-
scheidungen klar zu erfassen; denn erstens zeigen sie, da3 die fragliche
Entwicklung nichts mit der Gastrulation zu tun hat, die formal gesehen,
bereits abgeschlossen ist, und zweitens wird die Stellungnahme zu den
verschiedenen Moglichkeiten ausschlaggebend fiir das berechtigte der
Frage einer zweifachen Morphogenese des Vertebratorganismus, einer
primiren und sekundiren Korperentwicklung.

Aus den vorliegenden Untersuchungen erhellt, daf es sich wihrend
der Schwanzknospenbildung in allen wesentlichen Teilen um diejenige
Entwicklungsform handelt, welche unter die zweite Moglichkeit fillt.
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Dies macht schon die bloBe Formanalyse in hohem Grade wahrschein-
lich. Wie schon hervorgehoben, hielt deshalb bereits die alte Morphologie
fiir selbstverstindlich, daB es sich um die Frage einer Neubildung aus der
kaudalen Zellmasse handelt (0. Herrwic, Fr. KEIBEL u. a.). Durch eigene
griindliche Formstudien (1925) habe ich gezeigt, da man vom form-
analytischen Gesichtspunkt aus sich keine andere Entwicklungsform
denken kann.

Indessen mufl man eingestehen, dafl das Formstudium allein keine
definitive Antwort auf diese Frage geben kann. Das Experiment muf
hinzugezogen und so gerichtet werden, dafl es auf einer eingehenden
formhistorischen Kenntnis basiert. Ich habe bereits betont, dafl sowoh!
J. H. Bwrews Farbmarkierungs- (1931) und Transplantationsunter-
suchungen (1936) als auch J. Pasrerrs’ Farbmarkierungsanalysen keines-
wegs diese Frage tangieren. Die beiden an und fiir sich interessanten
Untersuchungen beriihren nur das Gastrulationsproblem und bezeugen
nichts fiir die fragliche Entwicklung, die nach dem vollstindigen for-
malen Abschluf3 der Gastrulation liegt.

Es gibt indessen experimentelle Analysen iiber die Schwanzknospen-
entwicklung, die meiner Meinung nach eine bestimmte Antwort geben.
Zuerst will ich betreffs der Entwicklung der Amphibien auf einige beleuch-
tende Transplantationsuntersuchungen von 8. R. DETwWILER (1928),
M. Aron (1929), E. FreLp (1930) und L. HoapLEy (1931) hinweisen, die
weder von J. H. BIoTEL noch J. PASTEELS berithrt worden sind.

Die genanrten- Forscher transplantieren frithe Schwanzknospe ent-
weder ganz oder partiell und finden gemaB L. Hoaprey, dafl diese “posses-
ses the power of independent self-differentiation”” und ‘that if the entire
tail-bud of a young embryo is so manipulated either through a section of
the larva or by direct transplantation, that it comes to lie in a more or
less foreign position on the same embryo or another embryo of the same
species, it continues in its development forming a two-finned tail similar
to that which presumably would have been produced had the prim-
ordium remained in its original position on the donor.” Er fafit ferner das
Resultat folgendermaBen zusammen: “The tail bud of the amphibian em-
bryo behaves during the young stages as a growth zone in which material,
from which subsequently many types of structures and tissues are
formed, is constantly produced.”

Diese Untersuchungen scheinen von besonderer Bedeutung in unserem
Zusammenhang, denn, den Abbildungen nach zu urteilen, ist es wesentlich
die gemeinsame kaudale Zellmasse, die transplantiert worden ist. Sie
zeigt sich somit fahig, Neuralrohr, Chorda, Darm und laterales Mesoderm
bilden zu konnen.

Beziiglich der Amnioten liegen auch experimentelle Analysen iiber
die Schwanzknospenentwicklung vor, die dasselbe Verhaltnis aufweisen.
Selbst habe ich elektrolytische Markierungsversuche ausgefiihrt (1924
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bis 1925, 1933). Die Markierung wurde am Huhn gleich kranial von der
gemeinsamen kaudalen Zellmasse in friihem Schwanzknospenstadium
oder unmittelbar vor der Schwanzknospenanlegung (Endwulststadium)
placiert.

Es ist deutlich, daf diese Versuchsanordnung klaren Bescheid geben
mull. Handelt es sich nur um eine Streckung, so muf die Marke wihrend
der Schwanzknospenentwicklung kaudal mitfolgen, d. h. sich stets kaudal
befinden. Handelt es sich dagegen um eine Neubildung aus einer gemein-
samen Zellmasse, so geschieht der Lingenzuwachs kaudal von der Marke,
d. h. diese mufl mehr und mehr von der Schwanzknospenspitze entfernt
werden. Es resultierte letzteres, denn die Marke wurde im vorderen Teil
des Rumpfes gleich hinter den Fliigelanlagen des Huhns wiedergefunden.

Andere Experimentatoren sind mit denselben oder anderen Methoden
zu gleichem Resultat im Prinzip gelangt (R. Werzer, 1929 und 1936;
L. Grirrr, 1933; Fr. Korscn, 1934; K. FrOELICH, 1936), wenngleich die
Grenzbestimmungsaufgaben variiert haben.

Ich meine deshalb, daBl das auf formanalytischem Wege gewonnene
Ergebnis vom Experiment bekriftigt worden sei. Die Schwanzknospen-
entwicklung geschieht zu allen wesentlichen Teilen derart, daB die ge-
meinsame Zellmasse die axialen Organe und das laterale Mesoderm direkt
neubildet, und diese Neubildung erklirt den kaudalen kriftigen Lingen-
zuwachs, welcher noch lange nach dem ersten Auftreten der Schwanz-
knospe vor sich geht.

Ist dies richtig, so mul daraus folgern, dafl man mit einer zweifachen
Morphogenese des Vertebratorganismus, formal gesehen, rechnen mub.
Der vordere Teil des Kérpers wird wihrend der Gastrulationsperiode
gebildet, wobei die Organanlegung wesentlich von den Keimblittern aus
geschieht, die primére (D. E. HoLMpanw) oder indirekte (K. PETER)
Korperentwicklung, Der hintere Teil des Korpers wird nach vollsténdigem
Abschlufl der Gastrulationsperiode gebildet, wobei die Organanlegung
in einheitlicher Weise geschieht, direkt aus einer gemeinsamen kaudalen
Zellmasse, die sekundire (D. E. Hormpann) oder direkte (K. PETER)
Koérperentwicklung. .

Hinsichtlich dieser Fakta, die meiner Meinung nach auf einem sicheren
formhistorischen und experimentellen Grund ruhen, fragt man sich
natiirlich, mit welchem Recht J. PAsTEELS behauptet, daf die Morpho-
genese fiir den ganzen Vertebratorganismus einheitlich sei. Um einen
solchen Standpunkt verteidigen zu kénnen, muf} er entweder die Existenz
der Keimblitter und Organbildung von diesen negieren oder auch die
Schwanzknospenentwicklung von einer gemeinsamen kaudalen Zellmasse
verneinen.

Merkwiirdigerweise ist keins von beiden der Fall. Dies geht unter
anderem aus einem Ausspruch hervor, den J. PAsTeELs (1937, S.176), ver-
anlafit durch meine Kritik der Keimblittertheorie (1936), fallt. Er sagt:
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«Tout récemment HorLmpaEL (1936) émettait de sérieuses réserves sur la
valeur de la théorie des feuillets: les critiques de cet auteur étajent surtout basées
sur le fait que la plus grande partie du corps de I’Amniote s’édifierait sans jamais
étre passée par le stade de feuillet. Cette idée de HoLMDAHL nous parait trés juste.
Notre conception de la morphogéneése, différente de la sienne, nous permet d’aller
encore plus loin que lui. Car le fait que les organes peuvent se former partiellement
aux dépens de feuillets, partiellement aux dépens du bourgeon caudal, sans que
la morphogénése ne diff2re en principe, indique bien que le «feuillet» sans impor-
tance intrinséque, n’est qu'une formation de manceuvre.»

In der spéteren Arbeit itber die Vigel (1937, S.464) sagt er ferner: « Chez
les Amniotes, une partie considérable du troncembryonnaire s’é difie & partir
d’un blastéme terminal, d’oli toute disposition en feuillets est exclue.»

Diese beiden Ausspriiche erhellen klar und deutlich, daBl J. PASTEELS
meine beiden oben geschilderten Entwicklungsformen fiir den Vertebrat-
organismus anerkennt. Wenn er auf dem festen Grund der Formkenntnis
stehen bleiben will, wird dies eine notwendige logische Konsequenz, und
er kommt gewil} nicht von der Realitit der Form los, wenn er sagt (1937,
S. 485): « Le feuillet n’a aucune valeur de principe, mais n'est qu’une
formation de manceuvre.y Die Keimblitter sind und verbleiben eine
formale Realitit. Kine Gastrulationsauffassung darf nicht so weit gehen,
daf} diese Realitéit verleugnet wird. Geschieht dies, dann wird das Theo-
retisieren sicherlich in absurdum betrieben.

Ich konstatiere also, dafl wir auch mit J. PasTrEELS’ eigenen Ausgangs-
punkten und trotz seiner oben zitierten Behauptung in entgegengesetzter
Richtung mit einer, formal gesehen, qualitativ verschiedenen Morphogenese
der vorderen und hinteren Teile des Vertebratorganismus, einer primdren
und einer sekundiren Kirperentwicklung rechnen miissen.

Esist indessen notwendig, dafl wir tiefer in die Analyse des J. PASTEELS-
schen Standpunktes eindringen, um eine Erklirung fiir die inkonsequente
SchluBfolgerung zu finden. Diese beruht auf seiner Auffassung von der
Natur der gemeinsamen Zellmasse in den Urmundrindern bzw. im
Primitivstreifen und in der Schwanzknospe samt dem morphologischen
Valeur der Keimblatter. Wir werden sehen, ob diese seine Anschauung
im Licht der Formkenntnis Bestand haben kann.

Bisher habe ich in vorliegender Darstellung konsequent vermieden,
diese Frage zu beriihren. Ich habe nur von den Keimblittern und einer
gemeinsamen Zellmasse gesprochen, deren Realitit selbst J. PASTEELS
nicht verneint. Es bedarf auch keiner anderen Distinktion, um zu zeigen,
daf} der Vertebratorganismus eine zweifache Genese von formalem Ge-
sichtspunkt aus hat. Nun miissen wir weiter auf diesen zentralen Punkt
eingehen, denn hierin liegt das Grundverschiedene in J. PasTrrrs und
meiner Betrachtungsweise des fraglichen Morphogeneseproblems.

J. PastEELS stiitzt sich auf seine Gastrulationsauffassung, die er
folgendermaBen formuliert (1937, S.485): « La gastrulation est le fruit
de mouvements cellulaires et non de proliférations localisées. »
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Die Zellbewegung erklirt somit alles. Es ist diese, welche Urmund
bzw. Primitivstreifen und Keimblitter bildet. Es sind dieselben Zell-
bewegungen, die nach dem Verschwinden dieser passagiren Organe
(als formal abgrenzbare Bildungen) fortsetzen, und welche veranlassen,
daB wihrend der Schwanzknospenentwicklung Segment nach Segment
von der gemeinsamen Zellmasse angelegt werden. Den Keimblittern als
solchen wird keine Bedeutung zuerkannt: ¢ Le feuillet n’a aucune valeur
propre, il n’est ni permanent, ni nécessaire: ce n’est qu’un aspect contin-
gent, une formation de manceuvre —. Le feuillet n’est qu’un rang de
cellules en marche; le blastéme, une foule» (1937, S. 464 und 465).

Seine Zellbewegungstheorie fiihrt ihn noch weiter. Die gemeinsame
Zellmasse in Urmundrindern, Primitivstreifen und Schwanzknospe ist,
seiner Meinung nach, nicht indifferent und zeigt keine lokalisierte Pro-
liferation.

Den indifferenten Charakter der gemeinsamen Zellmasse zu negieren,
ist offenbar fiir J. PASTEELS von grofler Wichtigkeit. Er kommt hierauf
wiederholte Male zuriick (1937, S. 483 und 484): «La ligne primitive —
n’est pas constituée — par du matériel indifférenty und «Le bourgeon
tronco-caudal n’est pas un blastéme indifférent».

Es ist leicht verstindlich, dafl die Frage nach dem Charakter dieser
Zellmasse ein empfindlicher Punkt fiir die Zellbewegungstheorie ist, denn
bei der weitgestreckten Anwendung, die J. PASTEELS seiner Theorie
gegeben hat, steht und fillt sie ganz einfach hiermit. Um die Zellbewe--
ungstheorie sowohl auf die primére als auch sekundére Korperentwick-
lung beziehen zu konnen, ist es erforderlich, teils, dal die gemeinsame
Zellmasse nicht indifferent sein darf und teils, daf in derselben keine
,Jlokalisierte Proliferation‘‘ auftreten darf. Die Zellen in den Keimbléittern
und in der gemeinsamen Zellmasse miissen von gleicher Natur sein, ohne
verschiedene Differenzierung, ohne lokalisierte Zellneubildung. Man ver-
steht leicht den Gedankengang. Es gilt nur Zellbewegungen in gleich-
artigem Zellgewebe. Ob dieses nun Blatter oder Zellanhdufungen bildet,
bat keine Bedeutung. Die Morphogenese ist. einheitlich.

Es bedarf keiner tiefgehenderen morphologischen Kenntnis, um zu
zeigen, daB die Voraussetzungen fiir die weite Verwertung dieser Zell-
bewegungstheorie nicht vorhanden sein konnen. Schon vorliegendes
reichliches Material beleuchtet dies und hitte zur Vorsicht beim Auf-
stellen der Theorie mahnen sollen. Die formalen Realititen diirfen nicht
vernachlissigt werden und erlauben nicht, daB man sie beliebig in ein
gegebenes Schema preBt. Ich muB deshalb auf einige formale Realitédten
hinweisen, die mit der oben geschilderten Zellbewegungstheorie unver-
einbar sind.

DaB Zellbewegungen wihrend der Gastrulation vorkommen und eine
groBe Rolle spielen, vor allem in der ersten Phase, ist bekannt. Das
wuBten bereits die alten Morphologen (O. HErTwig, FR. KEIBEL u. a.),
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denn die Entstehung des mittleren Keimblattes konnte nicht auf andere
Art geklirt werden. Wahrend der experimentellen Periode wurden diese
Zellbewegungen noch mehr in den Vordergrund gestellt. Besonders
R. WErzeL hat in seinen groflen experimentellen Arbeiten diese Frage
eingehend behandelt. Ich denke nicht niher hierauf einzugehen, teils,
weil ich nicht selbst mich mit derartigen Untersuchungen beschéftigt habe,
und teils, weil dieser Sachverhalt meiner Meinung nach sehr wenig mit
meiner Fragestellung beziiglich einer priméren und sekundéren Korper-
entwicklung zu tun hat. Ich konstatiere hier nur, dafl die Zellbewegung
wihrend des Gastrulationsprozesses eine grofie und bedeutungsvolle
Frage ist, die noch keineswegs klargelegt ist. Das Resultat der verschie-
denen Forscher ist noch sehr divergierend.

Ich muf} mich dagegen beim morphologischen Charakter der gemein-
samen Zellmasse in Urmundrandern bzw. Primitivstreifen und Schwanz-
knospe ndher aufhalten.

Die alte Morphologie betrachtete, wie zuvor angedeutet, diese als
indifferent (0. HErTwic, 1906; Fr. Kereer, 1913), d. h. aufgebaut von
Zellen, ,,welche noch indifferent sind, also weder den Charakter von Ekto-
derm- noch von Mesoderm- oder Entodermzellen angenommen haben
(Fr. KEIBEL, 1913). Diese Auffassung habe ich in meiner ersten Unter-
suchung auf diesem Gebiete (1925) und spéter verteidigt. Auch W. Voar
(1929) macht betreffs der Amphibien geltend, daB es eine indifferente
Zellmasse sei, und R. WerzeL (1929, 1931, 1936) geht ebenso hiervon aus
in seinen Arbeiten, die auf der Entwicklung des Huhnes basiert sind.
J. Garnera (1937) spricht kiirzlich desgleichen von «la masse cellulaire
indifférente du noeud de HENSEN». Viele andere Forscher, welche diese
Fragen eingehend studiert haben, bezeichnen dieses gemeinsame Blastem
als indifferent. ‘

Wenn man in unserem Zusammenhang von einem indifferenten Zell-
material spricht, diirfte kaum irgendein Zweifel herrschen, was man mit
dieser Benennung beabsichtigt. Es handelt sich hier natiirlich in erster
Linie um eine deskriptive formale Definition. Die Bezeichnung indifferent
charakterisiert auf unzweideutige Weise den Differenzierungszustand.
Es gilt mit anderen Worten einem Zellmaterial, das sich, formal gesehen,
auf einem unentwickelten Stadium befindet, im Hinblick auf Form und
Grofle der Zellen, deren Lagerungsverhiltnisse im Blastem, hohe Kern-
plasmarelation usw.

Betrachten wir nun die gemeinsame Zellmasse von diesem Gesichts-
punkt aus, haben wir gentigend Material aus Vergangenheit und Gegen-
wart, um diese Frage sicher beurteilen zu kinnen. Tch muB mich hier
beschrinken, auf Verhiltnisse bei den hoheren Wirbeltieren hinzu-
deuten. Aus der alten Zeit liegen grofe Serienuntersuchungen vor, von
R. Bonxgr, Fr. KEBEL, O. HERTWIG u. V. a., und aus unseren Tagen
kann ich auf eigene Untersuchungen, R. WETzELs Arbeiten u. m. a.
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Das fragliche Zellmaterial ist von oben angegebenem Ge-

Dies tritt ganz besonders deutlich im spéiteren Entwicklungsstadium
des Primitivstreifens hervor, das J. PASTEELS in seinen Arbeiten kaum
tangiert hat. Auf Grund der Bedeutung dieser Frage sehe ich mich ge-
zwungen, einige Abbildungen vom Huhn vorzulegen. Es sind vier nahe-

Abb. 1. Fliachenbild von Hithnerembryo
3,8 mm. 13/1.

Abb,

rinne

liegende Entwicklungsphasen, die
ich gewihlt habe. Wie aus den
Flichenabbildungen der Embryo-
nen ersichtlich, befinden sich die
beiden ersten (Abb. 1 u. 4) in spi-
tem Primitivstreifenstadium, die
dritte (Abb. 7) im Vorstadium zur
Schwanzknospenbildung, im End-
wulststadium, und die vierte (Ab-
bildung 10} in frithem Schwanz-
knospenstadium.

In den beiden ersten Stadien
ist die Neuralanlage noch nicht
geschlossen, weshalb der Primi-
tivstreifen von auBlen zu sehen ist
(Abb.1u.4). Im dritten Stadium
ist die SchlieBung der Neuralan-
lage vollstandig durchgefiihrt.
Diese geht ohne Grenze in das

Blastem des Endwulstes iiber, welcher deutlich am Exterieur erscheint

(Abb. 7).

Im letzten Stadium ist der Endwulst zu einer kaudal hervor-
ragenden Schwanzknospe verwandelt.

Fiir denjenigen, welcher sich

mehr in den formalen Relationen orientieren méchte, empfehle ich meine
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Abb. 2. Photographisches Querschnittsbild von Hithnerembryo 3,8 mm. Die Lage des
Schnittes ist in Abb. 1 angegeben. 100/1.

Arbeit 1933, wo diese Embryonen eingehend analysiert und beschrie-

ben worden sind.

Ich présentiere ferner ein Querschnittsbild von jedem Embryo, teils
als photographisches Ubersichtsbild und teils in vergréBertem MafBe. Die
Schnittlage ist an jedem Flichenbild des Embryos angegeben. In Abb. 2
und 3 samt 5 und 6 ist ein Querschnitt des Primitivstreifens in spatem
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Entwicklungsstadium nebst Keimblittern zu sehen, in Abb. 8 und 9 ein
ahnliches Querschnittsbild durch den Endwulst und schlieBlich in
Abb. 11 und 12 ein Querschnittsbild durch eine frithe Schwanzknospe.

Abb. 3. Derselbe Querschnitt wie in Abb. 2 in_ stérkerer Vergroflerung. Die Lage des
Schnittes ist in Abb. 1 angegeben. 330/1.

Diese Querschnittsbilder zeigen unstreitig, dafl die gemeinsame
Zellmasse im Primitivstreifen bzw. Endwulst und in der Schwanzknospe
von einem vollkommen gleichférmigen,
formal gesehen klar und deutlich indiffe-
rentem Zellmaterial aufgbaut ist. Dieser
indifferente Charakter ist vor allem durch
einen groflen Reichtum an formlos zusam-
mengehauften Zellen ausgepragt.

Die drei Keimblitter dagegen, die zu
beiden Seiten von dieser gemeinsamen,
méchtigen, indifferenten Zellmasse aus-
gehen, zeigen unzweideutig einen héheren
Grad von Differenzierung, sowohl hin-
sichtlich der einzelnen Zellen selbst als
auch der Zellverbsnde. Dies gilt von den i
epithelial aufgebauten Ektoderm- und ‘i §
Entodermbléttern, desgleichen vom mes-
enchymatos ausgeformten Mesoderm mit
seiner lockeren Anordnung, dem deut-
lichen Protoplasma, seinen netzférmig B .

N Abb. 4. Flichenbild von

verbundenen Fortsidtzen usw. Hiihnerembryo 5 mm. 12/1.

Interessant ist, daB die Reptilien das-
selbe Verhdltnis zwischen indifferenter Zellmasse und Keimblatt schon
in frithem Gastrulationsstadium zeigen. Dies geht vortrefflich sogar
aus J. PASTEELS’ gezeichnetem Bild hervor, das ich mir hier abzubilden

13. Ur-
segment

Neural-
rinne

Abb. 5
und 6
Primi-
tivrinne
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erlaubt habe (Abb. 13). Die Verhiltnisse bei den Amphibien werden spiter
beriicksichtigt.

Ich muB also nun wie auch friiher betonen, daBl die gemeinsame Zell-
masse wenigstens im fortgeschrittenen Stadium des Gastrulationsprozesses
indifferent ist. Dies zu negieren, wie es J. H. BraTer: und J. PASTERLS tun,

~-

Abb. 5. Photographisches Querschnittsbild von Hiithnerembryo 5mm., Die Lage des
Schunittes ist in Abb. 4 angegeben. 100/1.

heiBt, den festen Boden der Formkenntnis zu verlassen. Einem Theoreti-
sieren, das klare und offenbar formale Fakten verneint, kann keine
grofere Bedeutung zuerkannt werden. Durch diese Konstatierung
des indifferenten Charakters der gemeinsamen Zellmasse wird auch eine
wichtige Stiitze fiir J. PasTrELS’ weite Verwertung seiner Gastrulations-
theorie ausgeschaltet.

Abb. 6. Derselbe Querschnitt wie in Abb. 5 in sthrkerer VergroSerung. Die Lage des
Schnittes ist in Abb. 4 angegeben. . 275/1.

Wir miissen indessen, tiefer in die Analyse eindringen und sehen, was
der verschiedene Differenzierungsgrad der gemeinsamen Zellmasse einer-
seits und der Keimblitter andererseits bedeutet. Vom entwicklungs-
mechanischen Gesichtspunkt aus ist dieser formale Differenzierungs-
unterschied sehr wichtig, denn wir konnen davon ausgehen, daf
der verschiedene Differenzierungszustand auch verschiedene Grade vor-
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liegender Determination bedeutet. Diese allgemeine Wahrheit, eine
Frucht vieljahriger entwicklungsmechanischer Forschung, formuliert
B. DurgEN (1929) folgendermafBen: ,Der Vollzug der Determination
braucht duBerlich nicht an besonderen sichtbaren Veranderungen kennt-
lich zu sein; da aber ein deter-
minierter Keimesteil alsbald die
Realisation seiner Bestimmung zu
beginnen pflegt, tritt auch durch-

weg sehr schnell eine besondere
Differenzierung ein.” Und weiter:
,.Jnsoweit ist auch der Differenzie-
rungszustand des Keimes ein Kenn-
zeichen fiir den Grad der vorlie-
genden Determination.

Wenn wir dies auf die formale
Verschiedenheit im Differenzie-
rungszustand der indifferenten Zell-
masse und der Keimblitter be-
ziehen, muB hieraus folgern, dal
diese formale Verschiedenheit auch
einen  entwicklungsmechanischen
Unterschied hinsichtlich Potenz und
Determination bedingt. Hier kann 425 5
man, noch hinzufiigen, dafl ein héhe-
rer Differenzierungsgrad sicher
auch fiir die junge Embryonal- Abb. 7. Flichenbild von
anlage eine mehrspezialisierte Funk- Hithnerembryo 6,5 mm. 10/1.
tion bedeutet. K. PrTer (1926)
betont besonders diesen letzten Gesichtspunkt: | Ein Keimblatt ist also
ein morphologisch und physiologisch selbstindiges Primitivorgan.

Meinesteils mochte ich noch einen Schritt weiter gehen und sagen,
dafBl der hohere Ausdifferenzierungsgrad der Keimblétter in vorgeriickter
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Abb. 8, Photographisches Querschnittsbild von Hithnerembryo 6,5 mm. Die Lage des
Schnittes ist in Abb. 7 angegeben. 62/1.

Gastrulationsphase bedeuten mu8, daBl den Keimblittern wihrend des
kurzen Bestehens der Rang eines, vom formalen, entwicklungsmechani-
schen und physiologischen Standpunkt aus, selbstindigen Primitiv-
organes zugesprochen werden mull. Die gemeinsame indifferente Zell-
masse ist in dieser Beziehung den mehr ausdifferenzierten Keimblattern
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nicht gleichwertig. Sie ist ein passagires Embryonalorgan von mehr
primitiver Natur.

Diese Bedeutung des formalen Unterschiedes zwischen der gemein-
samen Zellmasse und den Keimblattern ist in unserem Zusammenhang
lehrreich in zweierlei Hinsicht. Erstens folgt daraus, daB die vom formalen
Gesichispunkt qualitativ verschiedene Morphogenese der vorderen und
hinteren Teile des Vertebratorganismus auch einen Unterschied von ent-
wicklungsmechanischem und physiologischem Qesichtspunkt aus in sich
schlieBt. Der Unterschied zwischen der priméren und der sekundiren

Abb. 9. Derselbe Querschnitt wie in Abb. 8 in stérkerer VergréBerung., Die Lage des
Schnittes ist in Abb. 7 angegeben. 275/1. .

Kérperentwicklung erlangt dadurch tiefgehende Bedeutung. Zweitens
lehrt die formale Differenz und ihre Konsequenzen, daf} die Grundvoraus-
setzungen fiir J. PAsTEELS’ Gastrulationsauffassung, welche zur Lehre
einer einheitlichen Morphogenese fiir den Vertebratorganismus fiihrt,
nicht vorhanden sind. Es ist nicht nur so, wie zuvor bewiesen, daB die
gemeinsame Zellmasse, trotz J. PAsTEELS’ Negierung, als indifferent cha-
rakterisiert werden mufl. Auch die Keimblitter verhalten sich im ent-
wickelten Stadium auf andere Weise als J. PASTEELS es sich vorstellt.
Sie weisen zweifellos einen hsheren Grad formaler Differenzierung auf,
was bestimmte Konsequenzen mit sich fithrt. HEs ist deshalb nicht
richtig, die Keimblitter als « un aspect contingent » oder « une formation
de manceuvre » zu bezeichnen. Die Keimblitter haben gerade in groBem
MaBe «une valeur de principe », sind in hohem Grade « une entité mor-
phologique.» Das Gegenteil zu behaupten, wie J. PASTEELS es tut,
bedeutet, wie ich gezeigt habe, die Verneinung formaler Realititen.

Bevor ich in meiner Analyse weiter gehe, ist mir in diesem Zusammen-
hang daran gelegen, hervorzuheben, dafl es mir méglich erscheint,
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J. PasreELs’ Auffassung vom QGastrulationsproblem auf das allererste
Gastrulationsstadium zu beziehen. Gewisse Untersuchungsergebnisse von
R. WEerzeL (1929, 1931) machen dies wahrscheinlich. Aber klar ist, dal
die Verhiltnisse sich wihrend fortschrei-
tender Gastrulationsentwicklung bald der-
art gestalten, dafl eine Zellbewegungstheo-
rie gemal J. PASTEELS nicht ohne weiteres
verwertet werden kann.

Wir haben in der bisherigen Darstel-
lung gesehen, dafl J. PASTEELS, um seine
Zellbewegungstheorie — generalisieren zu
koénnen, die Existenz der indifferenten Zell-
massé hat leugnen und den morpholo-
gischen Wert der Keimblétter hat vernach-
ldssigen miissen. Dasselbe gilt auch von
einer anderen Frage, die um der Giiltig-
keit der Zellbewegungstheorie willen eli-
miniert werden mufl. Ich meine die Frage
nach der Bedeutung der gemeinsamen,
indifferenten Zellmasse.

Wir begegnen hier einem interessanten iub. 11
und wichtigen Problem. Weshalb erscheint "™ '* "
eine gemeinsame indifferente Zellmasse
wahrend der kurzen Zeit, in welcher der Abb. 10. Flichenbild von
Vertebratorganismus angelegt wird ? . Sie Hibnerembryo7,2mm. 10/1.
entsteht, wie wir sahen, regelmafig wahrend der Gastrulationsperiode
in den Urmundkanten und im Primitivstreifen und geht nach AbschluB} der
Gastrulationsperiode in die Schwanzknospe iiber. Nachdem alle Segmente

Abb. 11. Photographisches Querschnittsbild von Hihnerembryo 7,2 mm. Die Lage des
Schnittes ist in Abb. 10 angegeben. 62/1.
des Korpers gebildet sind, verschwindet sie spurlos. Es mufBl voraus-
gesetzt werden, dal} dieses passagire, primitive, indifferente Organ eine
bedeutungsvolle Aufgabe bei der Entstehung des Vertebratorganismus
W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik. Bd. 139. 14

Abb. 11

B~ und 12
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zu erfiillen hat. Es muB ein Zentralorgan fiir die Morphogenese des Verte-
bratorganismus sein.

Die alte Morphologie betrachtete dieses kleinzellige, indifferente, ge-
meinsame Blastem als einen Materialbildungsplatz. Fr. KE1seL z. B. sagt
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Abu, 12, Derselbe Querschnitt wie in Abb. 11 in stirkerer VergréBerung. Die Lage des
Schnittes ist in Abb, 10 angegeben. 206/1,

(1913) von der dorsalen Urmundlippe: ,,Wir haben an ihr eine Indiffe-
renzzone, von der aus Ektoderm und Entoderm und alsbald auch eine
zwischen beiden gelegene Zellschicht entstehen.“ An einer anderen

Abb. 13. Coupe transversale d’un embryon de Chrysemis au niveau du blastopore arqué.
(J. PASTEELS 1937, 8. 150.)

Stelle (1910) behauptet er, ,,daB in der ¢«Schwanzknospe» ein undiffe-
renziertes Zellenmaterial vorhanden ist, aus dem alle Keimblitter ent-
stehen konnen‘. Ferner sagt O. HErTwic (1906) betreffs der Amnioten:
,,Nervenrohr, Chorda, Schwanzdarm, Mesoderm verlieren sich nach
hinten in einer undifferenzierten Zellmasse, der Schwanzknospe, aus
welcher sie das Material zu jhrem Langenwachstum beziehen,

In meinen eigenen Untersuchungen (1925 und spéter) bin ich auch von
der Auffassung ausgegangen, daB wir es in der gemeinsamen indifferenten
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Zellmasse mit einem Materialbildungsplatz fir die Keimblatter und
spiter auch direkt fiir die Organe zu tun haben. Zur selben Meinung
gelangen auch A. Nagr (1927) und viele andere. Diese Auffassung hat
auch eine unzweideutige experimentelle Stiitze in R. WETzZELs umfassen-
den Untersuchungen tber die Entwicklung des Huhns bekommen.
1929 erklirt er: ,,Der Primitivstreifen ist — ein Strang untrennbar
verknoteten, indifferenten Bildungsmaterials.” In seinen beiden spiteren
umfassenden, experimentellen Analysen (1929 und 1936) wird diese
materialbildende Funktion detailliert beleuchtet. Im Primitivstreifen
finden wir nach R. WETzEL den Materialbildungsplatz par préférence.
,,Das Material fiir den weitaus grofiten Teil des Korpers kommt irgend-
einmal aus dem Primitivstreifen‘ (1929) und ,,Der Primitivstreifen 16st
sich mit der Urkérperbildung, also vom Erscheinen der Chordaanlage ab,
auf; das Wesentliche der Urkorperbildung ist Lieferung von formal
abgegrenzten Anlagen der Ektoderm- und Mesodermorgane durch den
Primitivstreifen (1929). Weiter erklart er (1931), daBf der Primitiv-
streifen ,,die Materialquelle fiir weitaus den gréBten Teil des Embryonal-
korpers® sei.

J. PasrEELs’ Stellungnahme zu dieser wichtigen Frage ist sehr auf-
schlufireich und interessant. Auch hier stoflen wir auf ein kategorisches
Verneinen von zuvor akzeptierten Verhiltnissen. Es gibt wihrend der
Anlegung des Vertebratorganismus kein abgrenzbares Materialbildungs-
gebiet. Es sind dieselben Zellbewegungen, welche die Formentwicklung
wahrend sowohl primérer als auch sekundirer Koérperentwicklung be-
stimmen. Zwar geschieht wihrend der sekundiren Kérperentwicklung
«une croissance intengive beaucoup plus accentuée que dans les segments
antérieurs de ’embryon», aber dieser Unterschied ist nur quantitativ,
nicht qualitativ. Die Morphogenese ist auch hinsichtlich der Material-
bildungsfrage wihrend der Anlegung des Vertebratorganismus einheitlich.

Da wir auch auf diesem Punkt in J. PastEELS’ Darstellung starken
Widerspriichen begegnen und vielleicht noch grélerem Mangel an Riick-
sichtnahme auf formale Realititen als frither, mul} ich hierauf etwas
eingehen. Doch will ich zu Beginn vorausschicken, daB es hier nicht
nur einer interessanten und bedeutungsvollen Frage gilt, sondern auch
einer schwer zu beurteilenden Frage, von der man noch keineswegs sagen
kann, sie sei klargelegt. Wir kénnen aber von gewissen formalen Realititen
ausgehen, die man nicht ungestraft negieren darf.

Handelt es sich darum, zu beurteilen, ob ein begrenztes Blastem-
gebiet ein Materialbildungsplatz sei oder nicht, scheinen mir vor allem
zwei formale Realitidten hierfiir wegweisend: erstens die Proliferation oder
Zellvermehrung, zweitens die Zelldichtighkeit.

Es diirfte einleuchten, dall, wenn wir in einem begrenzten Bezirk
einen gesteigerten Zellteilungstakt finden, dies zweifellos bedeutet,
dal von diesem Platz (exzentrisch oder konzentrisch) eine Blastem-
neubildung oder Gewebeneubildung geschieht, die hier in rascherem Tempo

14%
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als in der Umgebung vor sich geht. Erreichen die neugebildeten Zellen
dieselbe Grofe wie die Ursprungszellen, so hat diese Neubildung einen
Zuwachs zur Folge. Wir kénnen dann von einem Materialbildungszertrum
oder Wachstumszentrum* sprechen.

Andererseits ist es von groBter Bedeutung, mit der Voraussetzung
zu rechnen, daB ein begrenztes Blastemgebiet ein Materialbildungs- und
Wachstumszentrum sein kann, ohne vermehrte Zellneubildung aufzu-
weisen. Man mufl annehmen, daf ein begrenztes Blastemgebiet mit
groBer Zelldichtigkeit Anlall zu Blastemneubildung und Gewebeneu-
bildung in grofer Ausdehnung geben kann, allein durch eine VergrsBerung
und eine lockere Anordnung der Zellen. Oft findet man begreiflicher-
weise eine Kombination dieser beiden Faktoren, Proliferation und Zell-
dichtigkeitsverdnderung.

Es scheint mir selbstverstdndlich, dafl, ehe man die Existenz eines
Materialbildungs- und Wachstumszentrums als Gastrulationsfaktor
negiert, untersucht werden muf}, ob die morphologischen Voraussetzungen
fiir die eine oder andere Moglichkeit vorhanden seien. Dies hat natiir-
lich auch J. PASTEELS getan, aber in sehr unvollstindiger Art, was zu
den sonderbarsten und widersprechendsten Konsequenzen gefithrt hait.
Ich mufl deshalb ndher hierauf eingehen.

Bei seiner Stellungnahme beachtet J. PASTEELS nur den Proliferations-
faktor und konstatiert, daB das Vorkommen einer lokalen Proliferation
(d. h. eines Materialbildungszentrums) sein formales Geprige in einem
vermehrten lokalen Mitosenreichtum erhalten muB. Akzeptieren wir
in diesem Zusammenhang (und in der Fortsetzung) mit J. PASTEELS,
daf} die Mitosefrequenz in einem fixierten Gtewebe ein exakter Ausdruck
fiir die in vivo herrschende Zellteilungsfrequenz sei (ein Sachverhalt,
der nicht ohne weiteres sicher ist), so muB} daraus folgen, dafl ein Blastem
mit vermehrtem lokalem Mitosenreichtum eine Proliferation aufweist,
daB es ein Proliferationszentrum ist.

J. PastEELS untersucht die Mitosefrequenz an sehr jungen Primitiv-
streifenstadien. Dies geschieht, indem er etwa dreitausend Kerne vom
Primitivstreifen und ungefahr ebenso viele vom Ektoblast rechnet.
Er findet dabei, daB die Mitoseanzahl in beiden Fillen gleich grof ist.
Hieraus wird der Schlull gezogen, dal der Primitivstreifen keine Pro-
liferation zeigt, daB er kein Proliferationszentrum ist. Nicht genug damit.
Ein weit mehr genereller Ausspruch folgt (1927, S. 415): « Pas plus que chez
les Téléostéens, la prolifération n’est pas un facteur de gastrulation: ce sont les
mouvements cellulaires seuls qui mettent en place les feuillets gastruléens. »

Man fragt sich bei dieser kategorischen Behauptung, wie verhilt
sich der Primitivstreifen in foertgeschrittenerem Stadium in bezug auf
den Mitosenreichtum und noch mehr, welche Verhéltnisse zeigt die gemein-
same indifferente Zellmasse der Schwanzknospe in der genannten Hin-

1 In diesem mehr allgemeinen Zusammenhang vermeide ich es nicht, dieses Wort
trotz R. WerzELs Warnung (1929) anzuwenden.
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sicht. Im ersten Falle erfolgt keine Aufklirung, doch beziiglich der
Schwanzknospe trifft man folgenden, in hohem Grade iiberraschenden
Ausspruch (1937, S. 457 u. 458):

« Au fur et & mesure de 'allongement du corps embryonnaire, la ligne primitive
change de caract3re. Chez un embryon de 15 somites, la ligne primitive est devenue
une sorte de noeud saillant: le bourgeon terminal ou tronco-caudal. Examiné
sur coupes transversales, nous y trouvons un amas confus de cellules qui, malgré
de trés nombreuses mitoses, conservent une taille considérable: il &’y passe in-
contestablement une croissance active.» Weiter (1937, 8. 467): «Le bourgeon
tronco-caudal. des. Amniotes (et vraisemblablement aussi le bourgeon caudal des
Anamniotes) montre cependant.une proiifération (c’est-a-dire mitoses surabondan-
tes et accroissement de taille des cellules néoformées) que nul ne songerait 4 nier.»

Der Primitivstreifen &ndert also den Charakter wihrend der Ent-
wicklung, und das indifferente Blastem der Schwanzknospe besitzt einen
groen Reichtum an Mitosen, die auf eine unzweideutige Proliferation
mit aktivem intensivem Zuwachs hindeuten.

Der Widerspruch ist viel zu auffallend. Gemi8l J. PASTEELS’ eigenen
Ausgangspunkten und seinem eigenen klaren Ausspruch ist das indifferente
Blastem der Schwanzknospe ein Proliferationsgebiet, ist somit nur vom
Zellteilungsgesichtspunkt aus ein Materialbildungszentrum und ein Wachs-
tumszentrum. Diese Tatsache kann nicht durch die Erklirung beseitigt
werden (1937, 8. 467): ¢« Notons cependant que cette prolifération n’est
pas élective, localisée & telle ou telle partie du bourgeon, mais qu’elle
intéresse I'ensemble du bourgeon. » Der Hinweis ist ganz richtig, was unter
anderem aus meinen photographischen Abbildungen hervorgeht (Abb. 2,
3,5,6,8,9, 11 und 12). Er zeigt nur, daB das indifferente Blastem eine
homogene Formation ist, ein Sachverhalt, dem J. Pasrtrrrs iibrigens
an anderer Stelle direkt widerspricht (1937, 8.175): «Le bourgeon
tronco-caudal n’est pas une formation homogéne. »

J. PAsTEELS beweist also selbst, dall seine Gastrulationsauffassung
nicht richtig sein kann. Nach seinen eigenen Ausgangspunkten und Elaren
Ausspriichen und trotz seiner Negierung an anderen Stellen kann die Gastru-
lation durch gleichariige Zellbewegungen nicht einhestlich erklirt werden.
Wir haben auch mit einer lokalisierten Proliferation zu rechnen. Die Pro-
liferation ist also ein Gastrulationsfaktor. Die Morphogenese des Verte-
bratorganismus ist nicht einheitlich.

Wie wir gesehen, miflit J. PasTEELS der gemeinsamen Zellmasse im
jungen Primitivstreifen und in der Schwanzknospe verschiedene material-
historische Bedeutung bei. Der junge Primitivstreifen zeigt seines Er-
achtens keine Proliferation, welches dagegen die Schwanzknospe tut.
Ist dies richtig, so miiBte es morphogenetisch eine tiefgehendere Differenz
zwischen primérer und sekundirer Korperentwicklung bedeuten, als ich
mir je vorgestellt habe. Wahrend der primiren Korperentwicklung
miilten — wenigstens im ersten Stadium, in welchem der Primitivstreifen
noch jung ist — die Organe von den Keimblittern aus angelegt werden,
die vielleicht so entstanden sind, wie J. PASTEELS es sich denkt und nicht
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vom zentralen Materialbildungszentrum des Primitivstreifens aus.
Wahrend der sekundiren Kérperentwicklung miifite die Kérperanlegung
direkt durch Proliferation aus einem Materialbildungszentrum geschehen.
Zu der qualitativen Verschiedenheit, die zwischen primirer und sekun-
dérer Korperentwicklung existiert, in formaler, entwicklungsmechanischer
und physiologischer Hinsicht, miifiten wir auch einen materialhistori-
schen Unterschied hinzulegen.

Wie ich in meinen fritheren Publikationen auf diesemn Gebiete (1925
und spéter) betont habe, glaube ich nicht, dafl dies der Fall sein kann.
Die Griinde hierfiir will ich nun mit J. PAasTEELS Kritik als Ausgangspunkt
vorlegen und ausfiihrlicher als je zuvor motivieren. Ich bin dankbar,
daBl J. PasTEELS’ Arbeiten mir hierzu Veranlassung geben. Friiher habe
ich, offenbar filschlich, die Frage fiir ziemlich klar gehalten, vor allem
nach R. WerzeLs Untersuchungen (1929 und 1936). Daf3 J. PASTEELS
dies nicht tut, beruht auf der Verschiedenheit unserer Ausgangspunkte.

Ich will zuerst daran erinnern, was ich in dieser Arbeit bereits frither
gestreift habe, ndmlich, daB schon die alte Morphologie annahm, teils, dal3
das Mesoderm sich aus der gemeinsamen Zellmasse der Urmundkanten und
des Primitivstreifens entwickelt, teils auch, daB eine kleine Mittelpartie des
Korpers, sogar wihrend der primiren Korperentwicklung voraussetzungs-
gemil direkt aus dieser gemeinsamen Zellmasse hervorgehen kann.

Klar ist indessen, daB dies an und fiir sich nicht zu bedeuten braucht,
daf} das gemeinsame Blastem ein Materialbildungszentrum sei. Diese Ent-
wicklung kann sehr wohl mit J. PasteELs’ Vorstellung gedacht sein,
durch gleichartige Zellbewegungen in Keimbldttern und gemeinsamem
Blastem vor sich gehend.

Das, was jedoch von Anfang an fiir mich wahrscheinlich machte,
daB schon der Primitivstreifen bzw. das entsprechende Zellmaterial in
den Urmundkanten als ein Materialbildungszentrum betrachtet werden
kann, waren andere formale Realitiiten, die ich in einer spateren Uber-
sichtsarbeit (1936) folgendermaflen ausgedriickt habe: ,,Die Urmund-
kanten wie auch der Primitivstreifen werden aus indifferentem Zell-
material von gleichférmig kleinzelligem Typ mit grolem Reichtum an
Mitosen aufgebaut.” J. PASTEELS zitiert dieses Stiick und fiigt unmittel-
bar hinzu (1937, 8. 467): «Nous avons vu que de telles affirmations ne
sont basées sur aucun examen approfondi.» Er bezeichnet ferner meinen
Ausspruch als ein Echo vergangener Zeit. Wir werden nun sehen, wer am
meisten diese Frage durchgedacht hat.

In meinem oben zitierten Ausspruch vom Jahre 1936, der also von
J. PASTEELS als oberflichlich und veraltet bezeichnet wird, betone ich
in zusammengedringter Form drei formale Charaktere, welche das
gemeinsame Blastem vor der Schwanzknospenanlegung aufweist, die
indifferente Eigenschaft, die Zelldichtighest und den Mitosenreichtum.

Was zuerst die indifferente Eigenschaft betrifft, meine ich, frither
unstreitig gezeigt zu haben, daf die gemeinsame Zellmagsse, wenigstens im
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spateren Gastrulationsstadium, als indifferent betrachtet werden muf.
Dies zu negieren, kann nur auf mangelnder formaler Kenntnis beruhen.

Was die Frage nach der Zelldichtigkeit angeht, so ist diese, soweit ich
sehen kann, praktisch genommen von J. PasTeELs nicht beriithrt worden.
Das gilt jedenfalls von seiner Behandlung der Verhédltnisse bei den Rep-
tilien und Vogeln. Diese Frage ist jedoch, worauf ich zuvor hingedeutet,
in unserem Zusammenhang von allergréBter Bedeutung.

Die Existenz der Zelldichtigkeit, welche die gemeinsame Zellmasse
in fortgeschrittenem Gastrulationsstadium aufweist, kann von einer Mehr-
zahl Abbildungen aus alter und neuer Zeit abgelesen werden. Ich werde
mich hier damit begniigen, auf einzelne neuere Arbeiten hinzuweisen. DaB
die gemeinsame Zellmasse schon in frithem Gastrulationsstadium eine grés-
sere Zelldichtigkeit zeigt, wird bei den Amphibien z. B. in R. RoNDININIS
(1928) schénen Abbildungen (u. a. Fig. 7) und bei den Reptilien, z. B. an
J.PasTEELS (1937) eigenen Abbildungen (u.a. Fig. 25, S.150) demonstriert.
Fragliche Abbildung ist in vorliegender Arbeit in Abb. 13 wiedergegeben.

Betreffs der Vogel und Siugetiere kann auf eine groie Anzahl Unter-
suchungen verwiesen werden. Ich will hier nur auf die schon zuvor
in dieser Arbeit behandelten Querschnitte vom Huhn in spatem Primitiv-
streifenstadium hindeuten. In Abb. 3, 6 und 9, die aus drei verschiedenen
Stadien herstammen, sieht man die Zelldichtigkeit in der Mitte der in-
differenten gemeinsamen Zellmasse bedeutend stérker als gleich lateral
davon im ausgeformten Keimblatt. Eine einfache Zihlung der Zellen-
anzahl in den gleich groBen Zirkeln ergibt, daB die Zelldichtigkeit im
indifferenten Blastem bis zu dreimal gréfer ist.

Es liegt also zweifellos ein héherer Zelldichtigkeitsgrad in der gemein-
samen indifferenten Zellmasse bei den Amphibien und Amnioten vor,
wenigstens in der spéteren Phase der Gastrulation.

Der dritte morphologische Charakter, auf den ich in oben angefiihrtem,
kritisiertem Zitat hindeute, ist der Mitosenreichtum. Ich werde mich hier
darauf begrenzen, vom Primitivstreifen zu sprechen. Es gilt also der
Frage, ob der Primitivstreifen ein Proliferationszentrum sei oder nicht.

Als ich 1925 und spéter den Mitosenreichtum hervorhob als eines der
Grinde dafiir, daB schon der Primitivstreifen ein Materialbildungszentrum
sei, ging ich hierbei von einem wirklichen Standardwerk auf diesem
Gebiete aus, geschaffen von Fr. KeBeL (1894 und 1896). Dies gebe ich
klar und deutlich in meiner ersten Arbeit (1925) an. Wenn man die
Mitosefrequenzfrage in einem frithen Gastrulationsstadium behandelt, ist
es ein wirklicher Fehler, von diesen besonders eingehenden Untersuchungen
keine Kenntnis zu nehmen und sie auBer acht zu lassen.

Fr. Ku1BEL studiert fiinf junge Gastrulationsstadien vom Schwein
und macht sich die groie Miihe, alle Mitosen in Keimblatt und Primitiv-
streifen zu zéhlen. Das Resultat ist graphisch dargestellt, wodurch man
iibersichtlich eine gute Vorstellung vom Mitosenreichtum im Ekto-,
Meso- und Entoderm sowie Primitivstreifen erlangen kann,
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Das Ergebnis dieser sorgfiltigen und zeitraubenden Analyse ist, dafl
sogar die jungen Primitivstreifenstadien einen groBen Mitosenreichtum
nicht nur im Primitivstreifen, sondern auch in den Keimblittern auf-
weisen. Studiert man indessen an den reichlich abgebildeten Schnitten
die noch geringe Blastemmasse des Primitivstreifens und vergleicht diese
mit dem gesamten Zellengewebe in den Keimbléttern, so erhélt man den
bestimmten Eindruck, daBl der Mitosenreichtum schon in diesen frithen
Stadien, relativ gesehen, groBer im Primitivstreifen ist.

Fr. KuipeL (1896) selbst zieht folgenden Schluf aus seinen Unter-
suchungen:

,»Schon diese Tabelle lehrt, und es kann dies auch sonst keinem Zweifel unter-
liegen, wenn man auf die Kerntheilungen achtet, daB im Gebiet des Primitiv-
streifens, wahrend der Entwicklungsperiode, welcher die Embryonen der Tabelle
angehdren, ein reges Wachsthum herrscht, aber dies Wachsthum reicht nicht hin,
die Verluste zu decken.*

Wie bereits hervorgehoben, ist J. PasteEns der Ansicht, gezeigt
zu haben, daB der junge Vogelprimitivstreifen keinen groBeren Mitosen-
reichtum habe als das Ektoblast. Indessen kann man in Frage stellen,
ob die fiir die jungen Vogelembryonalanlagen verwandte Methode einen
solchen SchluBsatz erlaube, denn es diirfte einleuchten, dall, wenn eine
grifere Zelldichtigkeit vorlidge, so besagt die gleiche Mitosefrequenz in
gleicher Anzahl Kernen nichts betreffs des Mitosenreichtumsin Blastem bzw.
Gewebeeinheit. Gibt es mit anderen Worten eine grifiere Zelldichtigkeit in
den untersuchten Primitivstreifen, so bedeutet dies mit J. PASTEELS’
Ausgangspunkten eine groflere Mitosefrequenz fiir den Primitivstreifen.

Es kommt mir merkwiirdig vor, daf}, da J. PasTEELS so grofes Ge-
wicht auf die Mitosefrequenzirage legt, hier nicht dieselbe Methode ge-
braucht wurde, die er fiir sein Forellenmaterial verwandte, welches in
vieler Hinsicht interessante Abweichungen von den iibrigen Vertebraten
zu zeigen scheint. Ferner wiren einige Abbildungen dieser jungen Vogel-
primitivstreifen wiinschenswert gewesen, was die Beurteilung erleichtert
hitte. Wie die Sache nun liegt, hat man durch J. PASTEELS’ Unter-
suchungen keine bessere Klarheit in diesem Punkte gewonnen.

Ich habe also bewiesen, daB mein ,,oberflichlicher und veralteter*
Ausspruch noch heutzutage beachtenswert ist, und daBl er Hinweise
enthélt, an denen J. PASTEELS voriibergegangen ist. Das gemeinsame
Blastem zeigt vor der Schwanzknospenanlegung einen indifferenten
Charakter, eine stirkere Zelldichtigkeit und aller Wahrscheinlichkeit nach
einen groferen Mitosenreichtum, relativ gesehen. Fiir den Primitiv-
streifen bedeuten diese formalen Realitdten, daB auch er als ein Material-
bildungszentrum betrachtet werden kann. Die Zelldichtigkeit und der
relative Mitosenreichtum (d. h. die Proliferation) im indifferenten Blastem
macht dies in hohem Grade wahrscheinlich. Unter allen Umstanden
scheint es mir ganz klar, daB wir im Hinblick auf die erwihnten morpho-
logischen Charaktere vom Materialbildungsstandpunkt aus das gemeinsame
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Blastem in den. Urmundkanten bzw. tm Primitivstreifen und in der Schwanz-
knospe nicht mit dem Zellengewebe der Keimblitter gleichstellen konmen.

Wie wir gesehen, setzt J. PAsTEELS’ Gastrulationstheorie eine solche
Gleichstellung voraus. Das gemeinsame Blastem ist seiner Meinung nach
nicht indifferent, zeigt keinen vermehrten Mitosenreichtum (abgesehen
von der Schwanzknospe, in welcher wir einen kréftigen solchen finden!)
und die gréBere Zelldichtigkeit, die von J. PASTEELS nicht geniigend beach-
tet worden ist, diirfte ebenfalls nicht vorhanden sein. Wir haben gesehen,
dafl die Verhiltnisse gerade die entgegengesetzten sind.

Es scheint mir indessen sehr wahrscheinlich, dafl die materialbildende
Funktion der gemeinsamen Zellmasse sich wiahrend des Gastrulationspro-
zesses steigert, und daB diese ihr Maximum wihrend der Schwanzknospen-
entwicklung erreicht, wo wir es sogar gemi8 J. PASTEELS auch mit einer
Proliferation zu tun haben.

Worauf ich schon zuvor hingedeutet, rechne ich mit der Méglichkeit,
dall diese gesteigerte lokale Materialbildung nicht wihrend der aller-
ersten Phase der Gastrulation vorhanden sei, und daB J. PASTEELS’
Gastrulationstheorie wirklich auf die erste frithe Entwicklungsperiode
bezogen werden kann. Diese Annahme stiitze ich auf das Studium zeitiger
Gastrulationsstadien, welche beleuchten, daB es eine gewisse Zeit nimmt,
ehe die gemeinsame Zellmasse die oben geschilderten morphologischen
Charaktere erhilt, welche auf eine gesteigerte materialbildende Funktion
deuten. Aber auf Grund dieser frithen Entwicklungsstadien die Morpho-
genese auch vom materialbildenden Gesichtspunkt aus zu generalisieren,
ist, wie ich gezeigt habe, nicht richtig. J.PASTEELS’ eigene Konstatierung,
dafl sowohl Amnioten als auch Anamnien eine wirkliche Proliferation auf-
weisen, lokalisiert im gemeinsamen Blastem der Schwanzknospe (1937,
S. 467), beweist die Unhaltbarkeit eines solchen Standpunktes.

Ich gelange also zu dem SchluB}, dai der gemeinsamen Zellmasse
sowohl vor als auch nach der Schwanzknospenanlegung, vor jedem
anderen Gewebe in entsprechendem Stadium, eine materialbildende
Funktion zugesprochen werden mufl. Die gemeinsame Zellmasse in den
Urmundkanten. bzw. im Primitivstreifen muB in genannter Hinsicht als
gleichwertig mit dem entsprechenden Blastem der Schwanzknospe be-
trachtet werden, welch letzteres auch nach J. Pastrrrs als ein Material-
bildungszentrum bezeichnet werden muf. Dieses Blastem ist iibrigens,
morphogenetisch gesehen, dasselbe Organ wie das frithere gemeinsame
Blastem, aus welchem die Schwanzknospe herausentwickelt ist.

Kérpermorphogenetisch gesehen bedeutet dies, daBl wir mit einem
speziellen Materialbildungszentrum sowohl wahrend der priméren als
auch sekundéren Kérperentwicklung zu rechnen haben. Vom Gesichts-
punkt der Materialbildung aus gesehen, kénnen wir somit keinen tief-
gehenderen Unterschied zwischen der priméiren und der sekundaren Ent-
wicklungsform feststellen, welches dagegen zwingend der Fall wird, wenn
man die Konsequenzen von J. PAsTEELS’ Standpunkt aus zieht. Hieraus
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erhellt auch, daf die Frage nach den Materialbildungszentren bzw. Proli-
ferationszentren wihrend der Morphogenese der Vertebratorganismen
keine groflere Bedeutung dafiir hat, ob es berechtigt sei, von einer priméren
und sekundiren Korperentwicklung nach meiner Definition zu sprechen.

Bei meiner Behandlung der Morphogenese des Vertebratorganismus
habe ich im vorhergehenden die Verhiltnisse bei den Fischen nicht be-
rithrt. Zur Vermeidung von jedem MiBverstindnis will ich betonen, da
J. PasreEprs’ umfassende Untersuchungen iiber Teleostier (1936) mir
zu zeigen scheinen, daf diese gewisse Abweichungen aufweisen, gerade
beziiglich des Vorhandenseins von Materialbildungszentren.

Dies diinkt wenigstens der Fall zu sein, soweit die Entwicklung in
der fraglichen Arbeit verfolgt worden ist. Aber die Verhéltnisse bei den
Fischen diirfen deshalb nicht ohne weiteres auf die hoheren Vertebraten-
klassen bezogen werden, vor allem nicht in gekiinstelter und formal
unrichtiger Weise.

Zuletzt muf ich einige Worte an J. H. BoTEL und J. PASTEELS von
mehr allgemeinen Gesuchtspunkten aus richten. Es gilt hier zunichst
der Art, die SchluBfolgerungen zu ziehen. Die erstgenannte Verfasserin
untersucht nur Amphibienmaterial, der letztere, worauf zuvor hingedeutet,
Material von Teleostiern, Reptilien und Végeln. Beide haben dieselben
Ausgangspunkte. Beide behaupten, dal die Morphogenese des Vertebrat-
organismus einheitlich sei. Beide negieren deshalb die Existenz der
sekundiaren Korperentwicklung. ,,DaB von einer sekundiren Kérper-
bildung bei den Urodelen nicht die Rede sein kann, geht aus meinen
Versuchen ohne weiteres hervor” (J. H. BigTeL, 1936). « Il n’y a pas de
morphogénese ,secondaire’, qualifativement différente pour la partie
posterieure du tronc et la queue» (J. PastEELs, 1937). Beide haben,
wie ich zuvor betont, nicht eingehender diejenige Periode in der Ent-
wicklung studiert, welche ich mit sekundirer Korperentwicklung be-
zeichnet habe. J. PAsTEELS ist jedoch der Entwicklung etwas weiter
gefolgt, und sein oben zitierter Ausspruch zeugt auch von einem gewissen
Grad der Vorsicht.

Ein ernsthafter Beobachter mit Interesse fiir Ordnung und Klarheit
fragt sich zweifellos, wie es moglich sei, obenstehende kategorische Be-
hauptung aufzustellen, ohne die fragliche Entwicklung einer tieferen Ana-
lyse zu unterwerfen. Ich muf} deshalb etwas hierbei verweilen und werde,
da ich mich frither ausgiebig mit J. PASTEELS’ Darstellung beschéftigt
habe, hauptséichlich auf J. H. BioTeLs Art, Schliisse zu ziehen, eingehen.

Ich habe bereits 1933 J. H. BwTELs Ausspriiche von 1930 und 1931
behandelt. Ich betonte damals, daB ihre Farbmarkierungsuntersuchungen
am Amphibienmaterial keineswegs beweisen konnten, dafl eine sekun-
dire Kérperentwicklung nicht existiere. Ich machte ferner darauf auf-
merksam, daB ihre Schliisse in diesem Punkte gewifl auf einer mangeln-
den morphologischen Orientierung iiber die formale Lage, welche bei der
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Ausfiihrung der Farbmarkierung herrschte, beruhen miissen. Dies kam
unter anderem zum Ausdruck in der morphologischen Absurditit, einen
Teil der Froschgastrula als Medullarplatte zu bezeichnen, der in der Fort-
setzung sich nicht als Medullarplatte erwies. Diese Unrichtigkeit in
Parenthese zu setzen, wie es in ihrer letzten Arbeit (1936) geschieht, ver-
bessert die Sache nicht viel.

Als J. H. BuyTen (1936) meine Anmerkungen beantwortete, hétte
man erwarten konnen, dafl ein Versuch gemacht wiirde, die formalen
Realititen zu beriicksichtigen, auf die ich hingedeutet habe.

Das geschieht aber keineswegs. Die friiher erwihnten Behauptungen
werden nur wiederholt. Der Frosch zeigt nach J. H. BryTer in keiner
Weise eine sekundire Kérperentwicklung, und es gibt keine in-
differente Zellmasse, aus welcher der Zuwachs wahrend der Schwangz-
knospenentwicklung erfolgt.

Nach meiner fritheren Darlegung kann diese Behauptung nicht richtig
sein, denn, akzeptiert man das Vorhandensein eines gemeinsamen kaudalen
Blastems, von welchem die Korperentwicklung nach der Schwanzknospen-
anlegung erfolgt, so existiert eine sekunddre Korperentwicklung und
dies ganz unabhingig davon, ob man dieses Blastem als indifferent be-
zeichnen will oder nicht.

Dall ein sclches kaudales Blastem eine formale Realitit in allen
Vertebratenklassen ist, ist oben gezeigt worden. Unter anderen hat
J. RUcrERT (1924) dies bei Selachiern konstatiert und J. PasterLs (1936)
tut dasselbe an Teleostiern. Die Verhaltnisse bei den Amnioten sind oben
geniigend behandelt worden. Worauf zuvor hingedeutet, -betrachtet
J. PASTEELS sogar die gemeinsame kaudale Zellmasse bei den Amnioten
als ein Proliferationsblastem. Dafl dieses Blastem als indifferent bezeichnet
werden muf3, wenigstens beziiglich der Amnioten,ist oben bewiesen worden.

Gemif J. H. BLTEL sollen die Amphibien eine Sonderstellung unter
den Vertebraten in der fraglichen Hinsicht einnehmen. DaB dies nicht
der Fall sein kann, diirfte sicher sein. Ich konnte hier eine grofle
Anzahl Arbeiten nennen, die in meinen vorhergehenden Publikationen
angefithrt sind. Aber da J. H. BisTeL (1936) deutlicherweise die formalen
Realititen, die aus diesen Arbeiten herausgelesen werden kénnen, nicht
beriicksichtigt, muB ich hier auf einige schematische Abbildungen von
Amblystoma hinweisen. Es betrifft also die gleiche Art, die J. H. BiyTeL
selbst bearbeitet hat (1930, 1931 u. 1936).

In diesen sechs Abbildungen (Abb. 14, 1—6) wird in augenscheinlicher
Weise die sekundére Korperentwicklung demonstriert. Auf Abb. 14,1
sehen wir eine frithe Schwanzknospenbildung. Das gemeinsame kaudale
Blastem ist betrdchtlich. Je nach dem kaudalen Zuwachs vermindert
sich dieses Blastem mehr und mehr (Abb. 14, 1—6) und reduziert sich
zu einem Minimum bei einem gut entwickelten Schwanz (Abb. 14, 6).

Ferner kann beobachtet werden, dafi die axialen definitiven Organe,
Neuralanlage, Chorda und Darm (Abb. 14, 4) ohne Grenze in das
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gemeinsame Blastem tibergehen. So geschieht durchweg wihrend der
ganzen Schwanzknospenentwicklung (Abb. 14, 1—86).

Es ist von grofter Bedeutung, an dieser formalen Relation fest-
zuhalten. Ich will dies in unserem Zusammenhang besonders betonen,
weil J. H. Bryrer (1931) diese Relation offenbar unrichtig in Abb. 14b
und 17b wiedergegeben hat, denn in ihren photographischen Sagittal-
schnitten in Abb. 14a und 17a sieht man nichts von der kaudalen Ab-
grenzung zwischen Chorda und Darm einerseits und dem kaudalen
Blastem andererseits.

Diese Fehlerhaftigkeit muBl ich als ernst bezeichnen. Sie zeugt von
mangelndem Respekt flir formale Relationen. Die gekiinstelte Grenz-
zichung paft zwar zu J. H. BisTELs Anschauung, aber diese stiitzt sich
dann auch auf eine falsche Beurteilung formaler Realititen. Fr. Korscu
(1934) hat sich merkwiirdigerweise der gleichen Behauptung betreffs der
Entwicklung des Huhns schuldig gemacht, was ich 1935 eingehend be-
handelt habe.

Will J. H. BiyTeEL mit diesen schematischen Abbildungen vor Augen
(Abb. 14, 1—6) die Existenz einer sekundiren Korperentwicklung beim
Frosch negieren, so muB dies geschehen, indem entweder die Existenz des
kaudalen Blastems verneint wird oder indem sie bestreitet, dal dieses
etwas mit dem kaudalen Lingenzuwachs zu tun hat. In letzterem Falle
miifite es mit anderen Worten bedeutungslos fiir die Kérperbildung sein.

In der zuvor dargelegten Auseinandersetzung habe ich gezeigt, daBl
keins von beiden innerhalb der Grenzen des Moéglichen liegt, weder
formal noch experimentell gesehen. Auch J. PASTEELS meint dies.
Ich gelange deshalb zu der SchluBfolgerung, daB wir auch beim Frosch mit
einer sekunddren Korperentwicklung rechnen miissen.

Was den Charakter des Blastems wihrend der Schwanzknospenent-
wicklung beim Frosch betrifft, habe ich zuvor darauf aufmerksam gemacht,
daf die alte Morphologie dieses als indifferent betrachtete. Das tut
auch, worauf ich hingedeutet habe, W. Voar (1926 u. 1929) in seinen ein-
dringlichen und grundlegenden Untersuchungen iiber die Amphibien.
Hierzu will ich nur hinzufiigen, daB ich das gemeinsame kaudale Blastem,
welches J. H. BuyTeL photographisch abbildet (1931) in Abb. 14a (dem
Entwicklungsstadium Abb. 14, 2 dieser Arbeit zunichstliegend) und in
Abb.17a (Abb. 14, 6 dieser Arbeit zunichstliegend) alsindifferent betrachte.
Dal} Fr. Kopscas (1934) Auffassung von der indifferenten Zellmasse beim
Hubn keine gute Stiitze ist, habe ich 1935 eingehend beleuchtet.

Ich konstatiere also, daB das gemeinsame kaudale Blastem auch bes
den Amphibien als indifferent bezeichnet werden muf.

Wir sehen, daf} J. H. B1sTEL ebensowenig Recht hat wie J. PASTEELS,
die Existenz der sekundiren Korperentwicklung zu negieren, und das-
selbe gilt auch vom indifferenten Charakter des gemeinsamen Blastems,
wenigstens bei Froschen und Amnioten. Es bleibt mir deshalb nur iibrig,
zu versuchen, eine Erklirung zu deren Stellungnahme zu geben. Ich
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Abb. 14. Medianer Sagittalschnitt durch 6 Amblystomaembryonen, einen approximativen
Entwicklungsgrad von bzw. 5-, 8-, 14-, 18-, 29- und 35-Somiten darstellend. (B. F. KINGSBURY,
1932.)

meine, daf ich damit ihren Bemithungen die gebiibrende Gerechtigkeit
zuteil werden lasse.

Beide gehen von der nunmehr bekannten und anerkannten Tatsache
aus, daB die definitiven Organanlagen in frithem Prigastrulations-
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stadium gesetzmiBig topographisch abgrenzbar sind. Die verschiedenen
definitiven Organe sind mit anderen Worten in diesem frithen Entwick-
lungsstadium schon prisumptiv zu bestimmten Gebieten fixiert. Dal3
es sich so verhilt, geht aus einer groBlen Anzahl in der Hauptsache iiber-
einstimmender Untersuchungen von verschiedenen Klassen und Arten
hervor (W. Voar, 1926 u. 1929; L. Griper, 1929, 1930; P. WINTREBERT,
1931; R. WEISSENBERG, 1933 u. 1934; J. PasrtErLs, 1933, 1934, 1936,
1937; G. VANDEBROEK, 1936 m. a.). Beziiglich des Frosches hat die pré-
sumptive Topographie gemaf J. H. Byren (1936) das Aussehen, wie es

Abb. 15 beleuchtet.
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nen Anlagen zum Aus-

druck gekommenist. Formal bestehen die verschiedenen Felder, die mit der
Farbmarkierungsmethode, wie Abb. 14 angibt, bestimmt werden kénnen,
ausgleichférmigem gemeinsamem Blastem und Keimbldttern. Soweit mis-
sen wir uns alle einigen kénnen. Ich komme spater auf diese Frage zuriick.

Als Erklarung fiir sowohl J. H. BIJTELs als auch J. PAasTEELS’ Negierung
der sekundiren Korperentwicklung und der Existenz der indifferenten
Zellmasse stelle ich mir nun vor, daB naheliegender Gedankengang
befolgt worden ist: da ja die definitiven Organanlagen schon vor dem
Einsetzen der Gastrulation topographisch getrennt sind, d. h. differenziert
hinsichtlich der prospektiven Bedeutung des Zellmaterials, ist es unméglich,
sich vorzustellen, daf} die kommende Morphogenese durch Differenzierung
aus einer indifferenten Zellmasse geschehen kann.

Hat dieser Gedankengang fiir J. H. BryreLs und J. PASTEELS’ von
formalem Gesichtspunkt aus unbegreifliche Stellungnahme zugrunde
gelegen, so findet man hierin gewissermaBen eine Erklirung, aber gleich-
zeitig muB entschieden betont werden, dafl der Gedankengang unklar
und unrichtig ist. Der oben skizzierte SchluBsatz ist logisch unhaltbar.
Um das Unsinnige des erwihnten Gedankenganges zu zeigen, kann ich
bemerken, daBl ich auf Grund der formalen Realitit der sekundéren
Korperentwicklung mit gleichem Recht behaupten konnte, daf eine pré-
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sumptive Feldeinteilung in frithem Gastrulationsstadium nicht existiere,
eine SchluBfolgerung, die natiirlich nicht gemacht werden darf.

DaB mein Verdacht berechtigt ist, geht aus J. H. BuTeLs ganzer
Darstellung hervor. Nach Konstatierung der Realitét der prasumptiven
Feldeinteilung (Abb. 15) kommt ohne Bedenken die Behauptung: es gibt
keine indifferente Zellmasse, es gibt keine sekundire Korperentwicklung.

Bei J. PasTeELs findet man jedoch eine gewisse Vorsicht. Er versucht
wirklich, zu beweisen, dafl der SchiuBsatz richtig sei. Wir haben gesehen,
daB diese Beweistithrung iiber die Verneinung von formalen Realititen
ging und zu schweren Inkonsequenzen gefithrt hat. Aber sicher ist,
daBl J. Pasteers’ Ausgangspunkt derselbe ist, der zu dem gleichen
Resultat fithren, muBl und es auch bei J. PasTeELS tut. Dies geht unter
anderem aus seinem interessanten Ausspruch hervor (1937, S.459):

« Mouvements morphogénétiques de territoires bien définis et croissance appo-
sitionnelle d’un blastéme indifférencié sont évidemment des notions qui s’excluent
Pune l'autre. De plus, des organes différenciés ne pourraient sortir d’un bourgeon
indifférent que sous une influence extérieure 4 ce bourgeon (sinon I’ ,indifférence*
n’aurait aucun sens!). 11 existerait donc une sorte d’influx inducteur se propageant
d’avant en arriére?»

Hier wird also deutlich betont, daf die frithe prasumptive Organ-
feldeinteilung die Moglichkeit einer sekundaren Kérperentwicklung aus-
schlieBt. DasZitat zeigt ferner, dall der Gedankengang, auf den die Beweis-
fiithrung sich stiitzt, logisch unhaltbar ist. Der Verdacht, den ich zuvor
gedublert habe, ist deutlicherweise berechtigt. Ohne daf} der Verfasser es
offenbar merkt, verwendet er in derselben Darstellung den Ausdruck
different in zweierlei Bedeutung. Wenn er von des «organes différenciésy
spricht, muBl different eine formale Charakterisierung angeben. Wenn
er dagegen unmittelbar darauf dies auf «bourgeon indifférent» bezieht,
so ist mit indifferent nicht eine formale, sondern eine entwicklungs-
mechanische Charakteristik gemeint, denn sonst wire die ganze Dar-
stellung sinnlos. Niemand diirfte ndmlich negieren kénnen, daBl ein
formal indifferentes Blastem ein differenziertes Organ bilden kann. Esist
diese Unklarheit, auf welcher J. PastreLs’ SchiuBfolgerung im zuletzt
zitierten Absatz beruht.

Die Frage ist sicherlich viel einfacher als sowohl J. H. BryreL als auch
J. PASTEELS es sich vorzustellen scheinen. Einerseits miissen wir natiirlich
konstatieren, dall die prasumptive Feldeinteilung schon im prigastru-
laren Entwicklungsstadium eine Realitatist. J. H. BIITEL wie J. PASTEELS
haben unter anderem wertvolle Beitriige zur Klarlegung dieses inter-
essanten Problems geliefert. Die Existenz der prisumptiven Gebiete zu
verneinen, wire gewill ebenso unsinnig wie eine Negierung der formalen
Realitit der priméren und sekundéren Koérperentwicklung. Aber die Frage
nach dem Vorhandensein der prisumptiven Gebiete ist ausschlieflich
eine entwicklungsmechanische Fragestellung und sagt an und fiir sich
nichts iiber die formale Lage. Andererseits miissen wir mit derselben
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Bestimmtheit konstatieren, dal} eine primire und eine sekundire Kérper-
entwicklung existieren. Aber hier gilt es in erster Linie ausschlieBlich
einer formalen Realitét.

Es handelt sich hier darum, daBl die Korperanlegung von Keim-
blittern und Blastem aus geschieht. Die Keimblitter erreichen sehr
bald einen hoheren Grad von Differenzierung, formal gesehen, im Ver-
hiltnis zum gemeinsamen Blastem, welches wihrend der ganzen Kérper-
anlegung formal indifferent verbleibt mit wenigstens bei Amnioten ver-
mehrter Zelldichtigkeit und Mitosenreichtum. Die formale Differenzie-
rung fithrt deshalb in zweiter Linie mit sich, dal der Unterschied zwischen
der priméren und sekundiren Morphogenese auch eine entwicklungs-
mechanische Bedeutung bekommt.

Nach dem, was ich oben hervorgehoben habe, diirfte es klar sein, da@
es keinen Widerspruch zwischen der frithen Organprisumptivitit einer-.
seits und der zweifachen Morphogenese andererseits gibt. Dies wird
deutlich, wenn wir die formalen Gesichtspunkte an das frilhe prasamp-
tive Feldeinteilungsstadium legen.

Wie ich zuvor angedeutet habe, bestehen die verschiedenen Felder,
z. B. in Abb. 15, zweifelsohne aus Blastem und Keimblittern. Ob die
letztgenannten in diesem frithen Entwicklungsstadium noch einen
hoheren Grad formaler Ausdifferenzierung erreicht haben, spielt in diesem
Zusammenhang keine Rolle. Die frithe Prisumptivitit zeigt nur, daB
das Material fiir die verschiedenen Organe gesetzmifig in Blastem und
Keimblittern angeordnet ist.

Formal gesehen, schreitet die Entwicklung wihrend der Kérperanle -
gung fort, wie sie angefangen. Wihrend der priméren Kdorperbildung
geschieht die Entwicklung von Keimblattern (und Blastem), wihrend
der sekundiren nur vom Blastem aus. Entwicklungsmechanisch gesehen,
wird es dann ganz natiirlich, daB wir auch in der Fortsetzung mit einer
prisumptiven Feldeinteilung des Materiales fiir die verschiedenen Organe
rechnen miissen. Auch in der indifferenten Zellmasse der Rumpfschwanz.-
knospe konnen wir eine gewisse gesetzmafBige Materiallagerung voraus-
setzen. Die oben angefiihrten amerikanischen Transplantationsversuche
sprechen bestimmt in dieser Richtung.

Ich habe also gezeigt, daBl weder J.H.BwTeL noch J. PASTEELS
irgendwelchen AnlaB dazu haben, ein Entweder-Oder zwischen dem Vor-
handensein einer frithen prisumptiven Feldeinteilung einerseits und
einer primdren und sekundiren Korperentwicklung andererseits auf-
zustellen. Wie ich betont habe, beruht diese Einstellung teils auf einer
unklaren Begriffsanwendung, teils auf mangelnder formaler Riicksichts-
nahme. Sowohl J.H.BisrkLs als auch J. PASTEELS’ interessante und
beleuchtende priasumptive Feldeinteilungsuntersuchungen wie meine
Feststellung der zweifachen Morphogenese fiir den Vertebratorganismus
widersprechen keineswegs einander, sondern lassen sich im Gegenteil
natiirlich vereinen.
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