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(Eingegangen am 23. Dezember 1938). 

Die Morphogenese des Ver tebra to rgan i smus  i s t  schon seit  der  ers ten  
Zeit  der  modernen  Morphologie  ein brennendes  P rob lem gewesen u n d  
noch in  unseren  Tagen l enk t  diese F rage  dasselbe In teresse  auf sich. 
Sie e n t s t a n d  zuers t  im Zusammenhang  m i t  der  E n t d e c k u n g  der  Ke im-  
bli~tter, E n d e  des 18. und  Anfang des 19. J ah rhunde r t s ,  und  berei ts  1817 
konnte  PA~D~R den Ausspruch  tun,  dab  die K e i m b l ~ t e r  , ,durch den e in-  
~achen Mechanismus des Fa l t en s  den Leib und  die Eingeweide  des Tieres 
b i lden ."  C. E.  YON BAER (1828) bezeichnete  danach  die Ke imb l~ t t e r  als  
die F u n d a m e n t a l o r g a n e  des Tierorganismus.  W i r  t reffen also bier  zum 
ers tenmal  eine k la re  morphogenet i sche  Auffassung. 

In der letzten Halfte des vorigen Jahrhunderts wurde die Frage Gegenstand 
eingehendster deskriptiver Analyse. Es galt zun~chst, eine Vorstellung yon der 
Entstehung tier Keimbl~tter zu erlangen. Hierbei wurde sehr bald klar, dal] diese 
Entstehung in Zusammenhang mit der Bildung und Entwicklung des Urmundes bei 
den niederen und des Primitivstreifens bei den hSheren Vertebraten stand. Um 
diese passagaren enbryonalen Organe spielte sich die Gastrulation ab, wobei die 
Keimbliitter aufk.~men. 

Die I~atur des Gastrulationsprozesses wurde sorgfMtig studiert. Den frag- 
lichen, komplizierten Entwicklungsverh~ltnissen auf deskriptivem Wege bei- 
zukommen, stieB auf sehr groBe Schwierigkeiten. Hiervon zeugt die eingehendste, 
umfassendste und gewissenhafteste Bearbeitung yon Material verschiedener Klassen 
und Arten yon Vertebraten, welche aus der letzten HMfte des vorigen Jahrhunderts 
vorliegt. 

Trotz der viel,en fomalen Unterschiede, welche die verschiedenen Klassen auf- 
weisen, fiihrte die deskriptive Analyse yon totem Material doeh zu einem gewissen 
Grad einheitlicher Auffassung yon der I~atur der Gastrulation bei den Vertebraten. 
Dies erhielt seinen Ausdruck in einer Anzahl Theorien, lanciert yon den hervor- 
ragendsten Morphologen jener Zeit. Hierher gehSren vor allem die Gastr~atheorie 
(E. HA:ECKEL), die C61omtheorie (O. und R. HERTWIG), die Paroblasttheorie (W. His), 
die Konkreszenztheorie (W. His) und die Urmundtheorie (0. ttERTWIG). Dutch 
die drei erstgenannten Theorien versuchte man, die Entstehung der Keimbl~tter 
einheitlich zu erkliiren, in den beiden letzten markierte man die Homologie zwischen 
Urmund und Primitivstreifen. 

Es ist klar, daiS die experimentelle Keimbl~tterforschung, die schon um die 
letzte Jahrhundertwende eingeleitet wurde (O. HERTWIG, 1892, Fm KOPSCH, 1902 
m.a.), mad welche besonders w~hrend der letzten Jahrzehnte einen bedeutenden 
Umfang erreicht hat, ganz neue Gesichtspunkte an das Gastrulationsproblem 
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gelegt hat. Die alten, auf deskriptiver Forsehung basierten Theorien haben daher 
nunmehr das Wesentliehe ihrer Aktualitgt verloren, wenngleich sie hier und da 
in modernen Darstellungen erwghnt werden. 

Die vorexperimentelle deskriptive Epoehe der Keimblgtterforschung 
fiihrte indessen zu einer guBerst tiefgehenden formaIen Kenntnis, die trotz 
der Unbest~ndigkeit der Theorien fiir alte Zeiten ihren Werb behalten wird.  
Es ist nur die Deutung der Form, welche wechselt. Die  exakte Form- 
kenntnis ist an und fiir sich unver~nderlich. 

Diese Feststellung fordert in unseren Tagen besondere Beachtung.  
Denn, wie ich friiher wiederholte Male betont habe (1933, 1935 find 1936) 
leidet die experimentelle Forschung unserer Zeit auf dem Gebiete der 
Keimblgtterlehre an mangelnder Rficksichtnahme und Respekt fiir die 
Form und Formrelation. In  meiner Kri t ik  (1935) fiber F~, Ko]~sc~s 
])arstellung (1934) komme ieh zu folgendem allgemeinem SehluBsatz: 
, ,KoPsc~ hat  in diesem gegen mieh gerichteten Angriff gezeigt, wie ge- 
fghrlich es ist, seinen experimentalanalytischen Untersuchungen keine 
eingehende formanalytisehe Priifung vorausgehen zu lassen. Vers~umt 
man dies, wird die Deutung des experimentellen Versuches oft unsicher 
und irreleitend." R. W~Tz]~L sehlieBt sieh in seiner letzten groBen 
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 ~berschgtzung des Experiments 
gegenfiber n i e h t -  experimenteller Untersuchung der Form, die ganze 
wissenschaftliche Biologie (und Medizin) leidet." 

Es sind besonders zwei rein experimentelle Untersuchungen auf dem 
Gebiete der Keimblgtterlehre aus den letzten Jahren, welehe beleuchten, 
dab die genannten Warnungen fortw~hrend bereehtigt sind. Ieh  verweise 
auf J.  H. BIJTET,S Arbeiten (1930, 1931 nnd 1936), aber vor allem auf 
J .  PAS~EET.S' umfassende Untersuehungen (1936 und 1937) fiber die Gastru- 
lation bei Teleostiern, Reptilien und VSgeln. 

Wenn wir vorerst yon allen Theorien Abstand nehmen, sowohl friiheren, auf 
formal deskriptiver Analyse basierten, als auch spgteren, auf experimentellen 
Untersuchungen gegriindeten, wie die Frage nach den topographischen Verhglt- 
nissen der prgsumptiven Organanlagen vor dem Einsetzen der Gastrulation, Zell- 
hewegungen, Wachstumszentren usw., sind wohl alle Autoren fiber folgende formale 
Geschehnisse einig, welche stets ihre Giiltigkeit im weehselnden Spiel der Theorien 
behalten mfissen. 

Beim Einsetzen der Gastrulation erscheint das passaggre embryonale Organ, 
bei den niederen Vertebraten Urmund (Blastoporns), bei den h6heren Primitiv- 
streifen genannt. DaB es sich hierbei um ein und dasselbe Organ handelt, obwohl 
die Form sehr variiert, ist allgemein akzeptiert x. Welter dfirfte man festlegen 
k6nnen, dab im Zusammenhang mit der Entstehung und Entwicklung dieses Organs 
die Keimblgtter, die als Ekto-, Meso- und Entoderm (G. J. ALL, AN, 1853) oder 

x Auch yon J. PASTEELS (1936, S. 752) : <, La ligne primitive est ineontes6ablement 
un blastopore ~. 
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Ekto-, Meso- und Entoblast 1 bezeichnet werden, aufkommen und sich ausbilden. 
Diese Keimblatter sind anfangs ganz getrennt voneinander, auBer in den Urmund- 

 9  9  9 J  9 ' 2 kanten bzw. im Pnmltlvstreifen, wo sie m elne gemeinsame Zellmasse iibergehen . 
Ein anderes Verh/~ltnis, das wohl nieht geleugnet werden kann, ist, dab der 

junge Urmund bzw. Primitivstreifen sich einmal mit seiner vorderen Grenze in der 
Gegend des werdenden Hinterkopfes befindet, aber w/~hrend der fortw/~hrenden Keim- 
bl/~tterausbildung raseh nach hinten in der Mittellinie der Embryonalan]age ver- 
schoben wird. Ferner sind wohl alle damit einverstanden, daB, wenn die Keim- 
bl/itter eine gewisse Entwieklung erreicht haben, die Anlegung der definitiven 
Organe yon diesen aus beginnt. Diese Entwicklung gesehieht in kranio-kaudaler 
Riehtung. Urmund bzw. Primitivstreifen halten sich zu Anfang stgndig kaudal yon 
der fortschreitenden •eubildung der definitiven Organe, verschwiaden aber bald als 
formale Bildungen. Dies gesehieht dadurch, dab das Zellmaterial in den vorderen 
Urmundkanten sowie im vorderen Teil des PrimRivstreifens in eine knospenfSrmig 
hervorragende Bfldung, die Sehwanzknospe oder richtiger Rumpfschwanzknospe a 
(the taft bud, le bourgeon troneo-eaudal) iibergeht. Bei der Entstehung der Schwanz- 
knospe plaeiert sieh der Blastoporus ventral yon der Sehwanzknospenbasis und 
wird AnalOffnung. Dasselbe gilt aueh yore hintersten Teil des Primitivstreifens, 
der zur Kloakenmembran umgewandelt wird. 

I s t  diese al lgemeine Schi lderung des formalen  Verlaufes r icht ig ,  so 
folgt daraus ,  dag  die Morphogenese des Ver teb ra to rgan i smus  ziemlieh 
kompl iz ier t  sein mug.  Zuers t  werden durch den Gastrula t ionsprozeB die 
beiden passaggren Embryona lorgane ,  U r m u n d  bzw. Pr imi t ivs t re i fen  und  
die K e i m b l g t t e r  gebildet ,  und  danach  werden die def ini t iven Organe 
yon den Ke imb lg t t e rn  angelegt.  Diese Anlegung der  def ini t iven Organe 
gesehieht  in }~anio-kaudaler  R ich tung  (the , , law" of eephalocaudal  
di f ferent ia l  growth,  B. F.  K~NGSBU~Y, 1932). Iqur eine kleine Mi t te lpar t ie  
des KSrpers  kann,  was vorausgesetz t  werden mug,  d i r ek t  aus der  gemein- 
samen Zellmasse in  der  dorsa len  Urmund l ippe  bzw. i m  vorderen  Ende  des 
Pr imi t ivs t re i fens  en ts tehen  (D. E. tIoT.~DA~m, 1925) 9 Dies bet r i f f t  nur  
die Chorda,  das  unter l iegende D a r m r o h r e n t o d e r m  und  die Bodenpar t i e  
der  Neura l r inne .  

Von diesen fo rmalen  Ges ich t spunkten  aus scheint  es ganz nat i i r l ich,  
dag  die deskr ip t ive  Morphologie gegen Ende  des vor igen J a h r h u n d e r t s  zur 
Theorie  yon  der  Spezifit/~t der  K e i m b l g t t e r  gelangte,  d ie  yon den  hervor-  
r agends ten  Embryo logen  jener  Zei t  verfoehten  wurde,  H.  E.  ZIS.GLE~ 
(1902) formuli,srt  die Theorie  auf folgende expressive A r t :  

,,Ira iibrigen ist es ausgesehlossen, dab ein Keimblatt Gewebe erzeuge, welche ibm 
nieht zukommen, z. B. dab das Entoderm Knorpel und Knochen hervorbringe. . .  
Wenn bei den Wirbeltieren die Gastrulation beendet ist und die Keimbl/~tter ge- 
bildet sind, so haben diese Keimblgtter ganz getrennte Aufgaben in bezug auf 

1 Es seheint mir klar, dab die Benennung -blast besser sei, yon J. PAST~,S.T,S 
Gastrulationsaufi~assung aus. Vom formalen Gesiehtspunkt aus ist die gewShnliehe 
Benennung -der~r riehtiger. 

Dies gilt ebenfalls vom Entoderm im vorderen Teile des Primitivstreifens, 
aueh bei Tieren ohne Canalis neurenterieus. 

In  der FoI~setzung benenne ieh diese Biidung der Ktirze halber Schwanz- 
knospe. 

W. Roux' Archiv f. Entwicklungsmechanik. Bd. 139. 13 
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ihre Beteiligung an den Organen und die Bfldung der Gewebe. Dieser Satz sprieh/; 
die Lehre yon der Spezi[it~t der Keimblgtter aus, welche eines der wiehtigsten all- 
gemeinen Resultate der embryo!ogisehen Forsehung ist." 

Diese Theorie, welche den aller'grSBten EinfluB auf das morpho- 
logische Denken gehabt hat, und deren Wirkungen sich immer noch welt 
fiber das eigene Arbeitsfeld der Morphologie erstrecken (Pathologie, 
Medizin), stellt erstens lest, dab die definitiven Organe yon den Keim- 
bl~ttern gebildet werden und zweitens, dab jedes Keimblatt seine gesetz- 
m~Bige Funktion bei der Anlegung yon Gewebe und Organ hat. 

Aueh diese Theorie ist bereits yon ihrem Sehicksal erreieht worden. 
Ihre Allgemeingfiltigkeit kann in den beiden genannten Beziehungen 
nicht l~nger verteidigt werden (D. E. HOI~MDAIrL, 1925, 1928, 1936; 
K. PETE~, 1926 U. m. a.). 

Was die Bildung der definitiven Organe aus den Keimblgttern betrifft, 
ist es natiirlieh nicht mSglieh zu leugnen, dab diese Entwick]ung existiert. 
Dies zu tun, w~re gleiehbedeutend mit der Verneinung der Keimbl~tter- 
existenz, was nie gesehehen dfirfte, wenigstens nicht vom formalen Stand- 
punkt aus. Aber diese Entwicklung gilt nur yon einem Teil des Vertebrat- 
organismus. Bei der Entstehung des hinteren Rumpfteiles und  Sehwanzes 
treffen wir weit kompliziertere Entwicklungsverh~ltnisse (D. E. HOT,M- 
D~m~, 1925). 

Die alte Morphologie hat dies nicht ganz iibersehen. Wie ich in friiheren Publi- 
kationen wiederholte Male gezeigt habe (1925, 1933, 1936), betonen sowohl O. H~RT- 
WIO (1906), F~. KmB~,L (1910 und 1913) und viele andere mib besonderem Nach- 
druck, dab die K6rperentwieklung naeh der Schwanzknosp.enanlegung und nach 
AbsehluB der Keimbl~tterbildung nieht beendet sei. l~eue Teile des K6rpers werden 
nach ihrer Meinung in kranio-kaudaler l~ichtung vonder ,,kleinzelligen Masse" 
oder ,,indifferenten Zellmasse", welehe die neugebildete Sehwanzknospe ausfiillL 
weitergebildet. Erst wenn diese verbraucht ist, sind alle Segmente des KSrpers 
entstanden. 

Diese Feststellung, welche unter anderem die beiden eben erw~hnten beriihmten, 
deskriptiven Morphologen konstatiert haben, land keine besondere Beachtur~g. 
Es betraf nur die Schwanzbfldung und m6glicherweise auch die Entwieklung 
einiger kauda!~ r "Rumpfsegmente (FR. KEIB~L). Diese Entwioklung galt nur als 
Ausnahme zur Bekr~ftigung der Regel, dab die definitiven Organe yon den Keim- 
bl~ttern angelegt werden. Die Giiltigkeit der Keimbl~tterlehre in diesem Punkt 
verblieb noch eine Zeit ziemlich unersehfitterlieh, trotz dieser Unstimmigkei~. 

In dieser Ausgangslage grill ich 1925 die Frage naeh der Giiltigkeit der Keim- 
bl~tterlehre betreffs des hinteren Teiles des Vertebratorganismus auf. Naeh einer 
eingehenden morphologisehen Analyse der Verh~lmisse bei einer Mehrzahl Arten 
yon VSgeln und S~ugetieren samt Mensch, kam ich zu dem SchluB, dab nieht nur der 
Sehwanz, sonden~ aueh ein groBer Tell des Rumples sieh direkt aus der kaudalen 
gemeinsamen Zellmasse entwickeln miisse. Ohne direkte Untersuchungen an 
niederen Vertebraten vorzunehmen, konnte ich auf Grund bekannter, formal 
deskriptiver und experimenteller Verh~Itnisse davon ausgehen, dab die Amphibien 
gleichartige Entwieklungsprozesse aufweisen. Durch experimentelle Untersuchungen 
am Huhn (1924--1925, 1925, 1933) konnte ich zeigen, da~ der grSl~ere Tefl des 
Rumples und Schwanzes aus der gemeinsamen kaudalen Zellmasse entstehen mu~. 
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Um diesen Unterschied der Entwicklung in den vorderen und hinteren 
Teilen des Vertebratorgan~smus klar zu markieren, benannte ieh (1925) die 
beiden EntwickJungsformen prim(ire und sekunddire Kgrperentwicklung. 
Die prim~re K6rperentwicklung ist dadurch gekennzeichnet, dab vor der 
Anlegung der definitiven Organe (mSglicherweise yon einer kleinen Mittel- 
partie vom Hinterkopf nach hinten abgesehen) das Keimbl~tterstadium 
passiert wird, die sekund~re dadureh, dal~ ein Zwischenstadium der 
Keimbliitter fehlt. 

Dieser Auffassung einer getrennten Morphogenese in den vorderen und 
hinteren Teilen des Vertebratorganismus schlo~ sieh frfih K. PETER (1926) 
an. Sp~ter (1934) bewies er, dal3 diese beiden Entwicklungsformen, in- 
direkte (primiire) und direkte  (sekund~ire) KSrperentwicklung, bei den 
Reptilien vorhanden sein mfissen. 

Auch R. WXTZEL hat diese Frage einer eingehenden formalen und ex- 
perimentellen Analyse unterworfen. In zwei griindlichen und erschSpfen- 
den Arbeiten (1929 und 1936) fiber die Entwieklung des Huhnes kommt 
er im Prinzip zum gleichen Resultat wie ich. Es gibt eine primi~re und 
sekundi~re KSrperentwicklung nach meiner Definition. Dasselbe setzt 
auch L. GI~XPE~ (1933) voraus, sogar F~. KOPSCH (1934), ferner K. FI~6H- 
LICH (1936), J. GALLEI~A (1937) und viele andere. Die Frage, worfiber 
noch gestritten wird, gilt nur der Grenzbestimmung, nicht der Existenz 
dieser beiden Entwicklungsformen, was auch yon J. PASTEELS klar und 
deutlich hervorgehoben wird (1937, S. 458). 

In den zuvor erw~hnten Arbeiten yon J. H. BIJTF~L und J. PASTEELS 
wird trotz frfiherer Ubereinstimmung im Prinzip mit grol]er Sch~irfe gel- 
tend gemaeht, d a~ die Morphogenese des Vertebratorganismus einheitlich 
sei. J. PASTEELS (1937, S. 485) fa6t dies in seiner letzten Arbeit fiber die 
VSgel in folgender Weise zusammen: <(La morphog6n~se des Chord6s 
est unitaire pour tout le corps embryonnaire ; il n 'y a pas de morph0g~n~se 
,secondaire', qualitativement diffdrente pour la partie post6rieure du tronc 
et la queue.~) An einer anderen Stelle derselben Arbeit (S. 458) bezeichnet 
er die Fragestellung bezfiglich der prim~iren und sekund~ren KSrper- 
entwicklung ganz einfach als falsch. 

Da ich der Meinung bin, dal] er auf Grund seiner eingehenden und m 
vieler Hinsicht interessanten Untersuchungen fiber den Verlauf des 
Gastrulationsprozesses bei den Vertebraten in keinerlei Weise berechtigt 
sei, diesen kategorischen Schlul~ zu ziehen, mug ich in einige n wichtigen 
Punkten seine Darstellung behandeln. Wie ich zuvor emgedeutet habe, 
wird es sich zeigen, dai] die falschen SehluBfolgerungen auf einer allzu 
einseitigen experimentellen Einstellung und AuBerachtlassung einer 
grfindlichen formhistorisehen Orientierung beruhen. 

Vorerst mu~ ich konstatieren, dab keiner der beiden genannten Ver- 
fasser jene Ent~wicklung, die nach der Schwanzknospenanlegung vor 
sich geht, mehr eingehend studiert hat, weder formal noeh experimentell. 

13" 
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Dies gilt yon J. H. BIJTELs Arbeiten (1930, 1931 und 1936), aber auch yon 
J. PASTE~T,S' Untersuchungen (1936 und 1937). Letzterer behandelt 
zwar in besonderen Kapiteln die Natur, Entstehung und Entwicklung 
der Schwanzknospe, stfitzt jedoch dieses Studium ausschliel~lieh auf die 
Analyse einiger Transversalschnitte, yon denen keine abgebildet sind. 

Ffir eine unbeirrte Einstellung mu[~ es deshalb merkwiirdig erseheinen, 
dab ein bestimmtes Urteil ohne weiteres fiber eine Entwicklung gefallt 
wird, die praktiseh genommen nicht Gegenstand der Untersuchung 
gewesen ist, denn, wie ich gezeigt habe, beginnt die eigentliehe sekundare 
KSrperentwicklung erst nach der Bildung der Schwanzknospe. Allein 
diese Tatsache hs zu einiger Vorsicht in der Beurteilung mahnen 
mfissen. 

Bevor man dazu Stellung nimmt, ob es berechtigt sei, yon einer zwei- 
~achen Morphogenese bei den Vertebraten zu sprechen, ist es notwendig, 
sich genau fiber die formale Lage bei der Entstehung und der darauf 
folgenden Entwicklung der Schwanzknospe zu orientieren. Unabhiingig 
yon allen Gastrulationstheorien, ob sie auf formaler oder experimenteller 
Analyse beruhen oder auf beiden, liegen gewisse bekannte, formale Ver- 
hi~ltnisse vor, die stets ihren wahren Wert behalten mfissen, und auf 
welchen jede Experimentalanalyse und jedes Theoretisieren aufgebaut 
werden mul3. 

Hierzu rechne ich vor allem, da2 der Primitivstreifen eine gemeinsame 
Zellmasse bildet, ein Blastem (une foule, gemaB J .  PAST]~ELS), yon 
welchem a]le Keimblatter ausgehen. Bei den Amphibien entspricht diese 
Zellmasse den Zellen in den Urmundkanten (FR. K~IBEL, 1913) bzw. der 
UrmUndnaht (0. HEI~TWIG, 1906) oder dem Primitivstreifen des Frosch- 
eies (A. B~AC~ET, 1902). 

Diese Zellmasse wird wahrend der Entwicklung kraftig vergrSBert. 
Wahrend der zuvor erwahnten Kaudalverschiebung bildet sie nieht 
direkt die definitiven Organe, abgesehen yon der oben erwahnten kleinen 
Mittelpartie des EmbryonalkSrpers vom Hinterkopf nach hinten. Die 
Schwanzknospe wird gerade yon dieser sich standig vergr51~ernden Zell- 
masse aufgebaut, welche allmahlich die neugebildete Schwanzknospe 
ausfiillt. 

Unmittelbar vor oder wahrend der Entstehung der aul3erlich zum Vor- 
sehein kommenden Schwanzknospe haben die definitiven Organe wahrend 
ihrer kaudalen Neubildung yon den Keimblattern die gemeinsame Zell- 
masse, die bei der Entstehung der Schwanzknospe eine gesammelte Ein- 
heir darstellt, sozusagen eingeholt und gehen ohne Grenze in dieses Bla- 
stem fiber. Das betrifft sowohl Neuralrohr (bzw. Neuralplatte) als auch 
Chorda, Entodermrohr und das laterale Mesoderm. 

Dies ist die ]ormale Startlage beim Einsetzen der eigentlichen seI~undgren 
K6rperentwicklung. I)ai3 die Formentwieklung die oben gesehilderte ist, 
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die zu dieser bedeutungsvol len  S ta r t l age  f i ihrt ,  i s t  durch eine grol~e An- 
zahl  e ingehender  Ana lysen  bewiesen worden.  Die he rvor ragenden  deskr ip-  
r iven  Morphologen 0.  H ~ T W I G  (1906) und  F~.  K~IBWr. (1910 und  1913) 
haben  berei ts  h ierauf  au fmerksam gemacht .  I ch  selbst  habe  es an  e iner  
groBen Anzah l  A r t e n  un te r  den  Amnio t en  in  mehreren  morphologischen 
Ana lysen  (1925, 1928, 1933, 1934 und  1935) gezeigt.  Auch  R. W~TZ~L, 
der  in  seiner ers ten  umfassenden  exper imente l len  Arbe i t  (1929) die  En t -  
wicklung des Huhnes  einer gr i indl ichen formhis tor i schen  Ana lyse  unter-  
woffen hat ,  faint das  formhis tor ische  Geschehen in gleicher Weise  auf. 

Un te r  vielen anderen  h a t  B. F.  KI~SBU~W (1932) in einer e ingehenden 
und  umfassenden  formhis tor i schen Studie  diese F rage  behandel t .  E r  
spr icht  yon  "a  con t inu i ty  of neura l  tube ,  notochord ,  mesoderm,  a n d  
en tode rm th rough  the  cauda l  mass  of the  t a i l  b u d "  und  kons ta t i e r t ,  
" t h a t  the  exis tence of a con t inu i ty  in the  t~il  bud  is of universa l  occur- 
rence among ve r t eb ra t e s" .  

Es ist gerade diese Kontinuit~it mit der ]caudalen Zellmasse, welche die 
]ormale Startlage ]iir die sekundiire K6r~gerentwicklung bei der neugebildeten 
jungen Schwanzi'cnospe auszeichnet. Die axialen de]initiven Organe und 
das laterale Mesoderm gehen ohne Grenze in ein gemeinsames Blastem iiber. 

Wichtig ist in.dessen, hier hervorzuheben, dal3 diese Kontinuitgt yore rein 
formalen Standpunkt aus nichts Neues fiir die Schwanzknospe ist, was ich schon 
friih (1925) stark betont babe, und worauf spgter auch B. F. XI~GSBV~u (1932) 
unabhgngig yon mir die Aufmerksamkeit richter. Wie bereits gezeigt, gib~ es schon 
yon Beginn der G astrulation eine solche Kontinuitat mit der gemeinsamen Zell- 
masse des Urmundes und Primitivstrcifens. Aber es ist bier yon Bedeutung zu 
konstatieren, dal3 dies yon der Verbindung zwischen den drei Keimblattern mit 
der gemeinsamen Zellmasse gil~ und nicht yon den ausgebildeten definitiven Or- 
ganen, derm diese erhalten erst unmit~elbar 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 diiffte. 

Es ist deutlich, dal] der Ubergang der friiheren Entwicklung zur S tartlage fiir 
die eigentliche sekundare K6rperen~wicklung nicht auf einmal geschieht. Vor der 
Schwanzknospenanlegung vergr61~er~ sich, wie zuvor gezeigt, die gemeinsame Zell- 
masse immer mehr wghrend der ietzten Entwicklungsphase des Urmundes und 
Primitivstreifens. Unterdessen nghern sich die yon den Keimbl~ttern entwickel~en 
definitiven Organe der gemeinsamen Zellmasse, um allmiih]ich in dieselbe iiber- 
zugehen. Dieser _Anschlul3 effolgt zuerst in der Mittellinie (MRtelpartie der Neural- 
platte, Chorda und unterliegendes Entoderm), breite~ sich jedoch wghrend der an- 
dauemden Vcrgr6.]erung jmmer mehr nach den Seiten aus. Unmittelbar vor oder 
wahrend der Ausbfldung der gul~erlich hervortretenden Schwanzknospe is~ 
dieser Anschlufl komplett. Wir sind mit anderen WorSen zu der vorher geschilder~en 
morphologischen St~r~lage fiir die eigentliche, d. h. vollst~ndige sekundgre K6rper- 
entwicldung gelang~. 

Diese Entwic~lung habe ich bereits 1925 eingehend behandelt und 1933 am 
Huhn welter auseinandergesetzt. Es is~ dies VerhMtnis, welches mich verardal]t 
hat, hervorzuheben, dab man voraussetzen muff, daft eine kleine Mittelpartie des 
K6rpers w~hrend des Keimbl~tterstadinms aus der gemeinsamen Zellmasse svhon 
vor der Schwanzknospenbfldung hervorgehen mfisse. 
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Der geschilderte, sukzessive Ubergang fiihrt auch gewisse Schwierigkeiten der 
Grenzbestimmung mit sieh und erklart ferner die verschiedenen Aufgaben an der 
Grenze. Diese Frage wird in unserem Zus.ammenhang nicht naher behandelt. Haupt - 
sache ist bier die Konstatierung, dab die Entwieklung mit dem ersten Auftreten 
der Schwanzknospe de/initiv in eine neue ]ormale .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 Verst~ndnis der Spina- 
Bifida-Mi•bildungen erh~ilt, habe ich in versehiedenem Zusammenhang (1925 
und sp/iter) gezeigt. 

Was geschieht nun w~hrend der fortschreitenden Entwicklung aus 
dieser Lage, die ich hier a]s Startlage fiir die vollst/~ndige sekund~re 
K6rPerentwicklung bezeichnet habe ? Vom /~uBeren Formgesichtspunkt 
aus kann man zuerst feststellen, dal~ die hintere KSrperpartie an L~nge 
stark zunimmt, w/~hrend gleichzeitig die gemeinsame Zellmasse in der 
Spitze der Schwanzknospe allms vermindert wird (D. E. HOLMDAHL, 
1925, 1928, 1933, 1935; B.F.'KINGSBU~Y, 1932 u. m. a.). Wenn alle 
Segmente gebildet sind, verschwindet sie ganz und gar. Weiter lehrt das 
Formstudium, dal~, wenn die Schwanzknospenbildung zuerst hervortritt ,  
knapp die H~lfte der K6rpersegmente gebildet ist (VSgel, S~ugetiere und 
Mensch), weshalb die andere H~lfte ws der Schwanzknospenbildung 
entstehen mul~ (D. E. HOLMDAtIL, 1925). Entsprechende Verh~ltnisse 
liegen auch bei den Reptilien vor (K. PETE~, 1934). Die Entwicklung 
bei den Amphibien wird deutlich durch B. F. KINGSnURYs Abbildungen 
demonstriert (z. B. Abb. 14 in dieser Arbeit). 

Wie entsteht diese hintere H~lfte des Vertebratorganismus ? Von 
formalem Gesichtspunkt aus kann man sich nur drei MSglichkeiten 
denken. Erstens, dal~ der kr~ftige kaudale L/ingenzuwachs nach der 
Schwanzknospenbildung auf einer stark-en Streckung. des hinteren aus- 
differenzierten, aber noch nicht segmentierten Stiickes des Embryonal- 
k6rpers beruhe, d. h. des kurzen Teiles zwischen dem letzten Segmentpaar 
und der gemeinsamen kauda]en Zellmasse, die nichts mit diesem Zuwachs 
zu tun hat. Zweitens, dal~ die gemeinsame Zellmasse sukzessiv in Neural- 
rohr (bzw. Neuralplatte), Chorda, Darm und laterales Mesoderm iiber- 
gehe und hier neue Teile bilde. Die dritte MSglichkeit besteht in einer 
Kombination beider genannter Entwicklungsformen. 

Es scheint mir yon besonderer Bedeutung, diese formalen Unter- 
scheidungen klar zu erfassen; denn erstens zeigen sie, da]  die fragliche 
Entwicklung nichts mit der Gastrulation zu tun hat, die formal gesehen, 
bereits abgeschlossen ist, und zweitens wird die Stellungnahme zu den 
verschiedenen M6glichkeiten ausschlaggebend fiir das berechtigte der 
Frage einer zweifachen Morphogenese des Vertebratorganismus, einer 
prim~ren und sekund~ren KSrperentwicklung. 

Aus de n vorliegenden Untersuchungen erhellt, d a ] e s  sich w/~hrend 
der Schwanzknospenbildung in allen wesentlichen Teilen um diejenige 
Entwicklungsform handelt, welche untex die zweite MSglichkeit f~llt. 
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Dies macht schon die blol]e Formanalyse in hohem Grade wahrschein- 
lich. Wie schon hervorgehoben, hielt deshalb bereits die alte Morphologie 
fiir selbstverst/~ndlich, dab es sieh um die Frage einer Neubildung aus der 
kaudalen Zellmasse handelt (O. HE~rIG,  FI~. KEIBEL u. a.). Durch eigene 
grfindliche Formstudien (1925) habe ich gezeigt, dab man vom form- 
analytisehen Gesichtspunkt aus sich keine andere Entwicklungsform 
denken kann. 

Indessen muB man eingestehen, dal~ das Formstudium allein keine 
definitive Antwort auf diese Frage geben kann. Das Experiment mug 
hinzugezogen und so gerichtet werden, dal3 es auf einer eingehenden 
formhistorischcn Kenntnis basiert. Ieh habe bereits betont, dal] sowohl 
J. H. BIJTEL's Farbmarkierungs- (1931) und Transplantationsunter- 
suehungen (1936) als auch J. PASTEET,S' Farbmarkierungsanalysen keines- 
wegs diese Frage tangieren. Die beiden an und ffir sich interessanten 
Untersuchungen berfihren nur das Gastrulationsproblem und bezeugen 
nichts ffir die fragliche Enbwicklung, die nach dem vollst/~ndigen for- 
malen Abschlul~ der Gastrulation liegt. 

Es gibt indessen experimentelle Analysen fiber die Schwanzknospen- 
entwicklung, die meiner Meinung naeh eine bestimmte Antwort geben. 
Zuerst will ich betreffs der Entwicklung der Amphibien auf einige beleuch- 
tende Transplantationsuntersuchungen yon S. R. DETWILE~ (1928)~ 
M. ARON (1929), E. FIELD (1930) und L. HOADLEY (1931) hinweisen, die 
weder yon J. tI. BIJTEL noch J. PASTEELS beriihrt worden sind. 

Die genannten-Forscher transplantieren frfihe Schwanzknospe ent- 
weder ganz oder partiell und finden gem/~l] L. HOADLEY, dal] 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 faBt ferner das 
Resultat folgendermaBen zusammen: "The tail bud of the ~mphibian 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 yon besonderer Bedeutung in unserem 
Zusammenhang, denn, den Abbildungen nach zu urteilen, ist es wesentlieh 
die gemeinsame kaudale Zellmasse, die transplantiert worden ist. Sie 
zeigt sich somi~ f/~hig, Neuralrohr, Chorda, Darm und laterales Mesoderm 
bilden zu kSmlen. 

Bezfiglieh der Amnioten liegen aueh experimentelle Anatysen fiber 
die Schwanzknospenentwicklung vor, die dasselbe Verh/~ltnis aufweisen. 
Selbst habe ich elektrolytische Markierungsversuche ausgeffihrt (1924 
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bis 1925, 1933). Die Markierung wurde am ttuhn gleieh kranial yon der 
gemeinsamen kaudalen Zellmasse in frfihem Schwanzknospenstadium 
oder unmittelbar vor der Schwanzknospenanlegung (Endwulststadium) 
placiert. 

Es ist deutlieh, dal~ diese Versuchsanordnung klaren Bescheid geben 
mull Handelt es sich nur um eine Streckung, so mul~ die Marke w/ihrend 
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 L/ingenzuwachs kaudal yon der Marke, 
d. h. diese mull mehr und mehr yon der Sehwanzknospenspitze entfernt 
werden. Es resultierte letzteres, denn die Marke wurde im vorderen Tell 
des Rumples gleich hinter den Flfigelanlagen des ttuhns wiedergefunden. 

Andere Experimentatoren sind mit denselben oder anderen Methoden 
zu gleichem Resultat im Prinzip gelangt (R. WETZE~, 1929 und 1936; 
L. G~XPER, 1933; FI~. Ko~sc~r, 1934; K. F~6HLIC~, 1936), wenngleich die 
Grenzbestimmungsaufgaben variiert haben. 

Ich meine deshalb, daI~ das auf formanalytischem Wege gewonnene 
Ergebnis yore Experiment bekr/iftigt worden sei. Die Schwanzknospen- 
entwicklung geschieht zu allen wesentlichen Teilen derart, dal~ die ge- 
meinsame Zellmasse die axialen Organe und das laterale Mesoderm direkt 
neubildet, und diese Neubildung erkl/irt den kaudalen kriiftigen L/~ngen- 
zuwachs, welcher noch lange nach dem ersten Auftreten der Schwanz- 
knospe vor sich geht. 

Ist dies richtig, so mu] daraus folgern, dal~ man mit einer zweifachen 
Morphogenese des Vertebratorganismus, /ormal gesehen, rechnen mul~. 
Der vordere Tell des K6rpers wird w/ihrend der Gastrulationsperiode 
gebildet, wobei die Organanlegung wesentlich yon den Keimbl/ittern aus 
geschieht, die prim/ire (D. E. HOT.~D~T,) oder indirekte (K. P]~:ER) 
K6rperentwicklung. Der hintere Tell des K6rpers wird nach vollst/indigem 
AbschluI~ der Gastrulationsperiode gebildet, wobei die Organanlegung 
in einheitlicher Weise geschieht, direkt aus einer gemeinsamen kaudalen 
Zellmasse, die sekund/~re (D. E. HOT.~D~HL) oder direkte (K. PETER) 
K6rperentwicklung. 

Hinsichtlich dieser Fakta, die meiner Meinung nach auf einem sicheren 
formhistorischen und experimentellen Grund ruhen, fragt man sich 
natiirlieh, mit welchem Recht J. PASTEVX,S behauptet, dal3 die Morpho- 
genese fiir den ganzen Vertebratorganismus einheitlich sei. Um einen 
solchen Standpunkt verteidigen zu k6nnen, mu]~ er entweder die Existenz 
der Keimbl/itter und Organbildung yon diesen negieren oder auch die 
Sehwanzknospenentwicklung yon einer gemeinsamen kaudalen Zellmasse 
verneinen. 

Merkwiirdigerweise ist kein~ yon beiden der Fall. Dies geht unter 
anderem aus einem Aussprueh hervor, den J. PASTE~LS (1937, S. 176), ver- 
anla~t dutch meine Kritik der Keimbl/ittertheorie (1936), f~llt. Er sagt: 
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((Tout r6cemment ]TIOLYIDAHL (1936) 6mettait de s6rieuses r4serves sur la 
valeur de la thdorie des feuillets: les critiques de cet auteur 4talent surtout bas6es 
sur le fa r  que la plus grande partie du corps de l'Amniote s'6difierait sans jamais 
4tre passSe par le ~tade de feuillet. Cette id6e de HOLM~AHL nous parait tr~s juste. 
Notre conception de la morphog6n~se, diff6rente de la sienne, nous permet d'aller 
encore plus loin que lui. Car le fair que les organes peuvent se former partiellement 
aux d6pens de feuillets, partiellement aux d6pens du bourgeon caudal, sans que 
la morphog6n6se ne diff~re en principe, indique bien que le (,feuillet)) sans impor- 
tance intrins~que, n'est qu'une formation de manceuvre. ~) 

In  der spi~teren Arbeit fiber die VSgel (1937, S. 464) sagt er ferner: (~ Chez 
les Amniotes, une partie eonsid6rable du tronc embryormaire s'5 difie ~ part ir  
d 'un blast6me terminal, d 'oh route disposition en feuillets est exclue.)> 

Diese beiden Aussprfiche erhellen klar und deutlieh, dal~ J .  PASTE~LS 
meine beiden oben gesehilderten Entwicklungsformen ffir den Vertebrat- 
organismus anerkennt. Wenn er auf dem festen Grund der Formkenntnis 
stehen bleiben ~]] ,  wird dies eine notwendige logisehe Konsequenz, und 
er kommt  gewi/~ nicht yon der Realit~t der Form los, wenn er sagt (1937, 
S. 485): ((Le ]euillet n'a aucune valeur de prineipe, mais n 'est  qu'une 
formation de manoeuvre. ~ Die Keimbl~tter sind und verbleiben eine 
formale Realit~t. Eine Gastrulationsauffassung daft  nicht so welt gehen, 
daf~ diese Realit~t verleugnet wird. Gesehieht dies, dann wird das Theo- 
retisieren sicherlieh in absurdum betrieben. 

Ich konstatiere also, daf~ wir auch mit  J.  PASTEELS' eigenen Ausgangs- 
punkten und trotz seiner oben zitierten Behauptung in entgegengesetzter 
Richtung mit einer, ]ormal gesehen, qualitativ verschiedenen Morphogenese 
der vorderen und hinteren Teile des Vertebratorganismus, einer primfiren 
und einer se]cund~iren K6rperentwicklung rechnen miissen. 

Es ist indessen notwendig, dal~ wir tiefer in die Analyse des J.  PASTEET.S- 
schen Standpu~tktes eindringen, um eine Erkl~rung fiir die inkonsequente 
Schluf~folgerung zu finden. Diese beruht auf seiner Auffassung yon der 
Natur  der gemeinsamen Zellmasse in den Urmundr~ndern bzw. im 
Primitivstreifen und in der Schwanzknospe samt dem morphologisehen 
Valeur der Keimbl~tter. Wir werden sehen, ob diese seine Anschauung 
im Licht der Formkenntnis Bestand haben kann. 

Bisher habe ich in vorliegender D~rstellung konsequent vermieden, 
diese Frage zu berfihren. Ieh habe nur yon den Keimbli~ttern und einer 
gemeinsamen Zellmasse gesprochen, deren Realitgt  selbst J.  PASTEELS 
nicht verneint. Es bedarf auch keiner anderen Distinktion, um zu zeigen, 
daf~ der Vertebratorganismus eine zweifache Genese yon formalem Ge- 
siehtspunkt aus hat. Nun mfissen wit welter auf diesen zentralen Punkt  
eingehen, denn hierin liegt das Grundversehiedene in J.  PASTE]~LS und 
meiner Betrac:htungsweise des fraglichen Morphogeneseproblems. 

J.  PASTOrals stiitzt sich auf seine Gastrulationsauffassung, die er 
folgendermaBen formuliert (1937, S. 485): (~ La gastrulation est le fruit  
de mouvements eellulaires et non de prolif6rati0ns loealis6es. ~> 
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Die Zellbewegung erkl/~rt somit alles. Es ist diese, welche Urmund 
bzw. Primitivstreifen und Keimbl/itter bildet. Es sind dieselben Zell- 
bewegungen, die nach dem Versehwinden dieser passag~ren Organe 
(als formal abgrenzbare Bildungen) fortsetzen, und welehe veranlassen, 
dab w/~hrend der Schwanzknospenentwicklung Segment. nach Segment 
yon der gemeinsamen Zellmasse angelegt werden. Den Keimbl/~ttern als 
solchen wird keine Bedeutung zuerkannt: 1~ Le feuillet n'a aucune valeur 
propre, il n'est ni permanent, ni n6cessaire: ce n'est qu'un aspect contin- 
gent, une formation de manoeuvre - - .  Le feuillet n'est qu'un rang de 
cellules en marehe; le blastbme, une foule~> (1937, S. 464 und 465). 

Seine Zellbewegungstheorie fiihrt ihn noch welter. Die gemeinsame 
Zellmasse in Urmundr/~ndern, 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 ftir J. PASTEELS Yon groger Wichtigkeit. Er  kommt hierauf 
wiederholte Male zuriiek (1937, S. 483 und 484): ,La  ligne primitive - -  
n'est pas eonstitufie - -  par du mat6riel indiffSrent~; und ~ Le bourgeon 
tronco-caudal n'est pas un blast,me indiffgrent;>. 

Es ist leicht verst/~ndlich, dab die Frage nach dem Charakter dieser 
Zellmasse ein empfindlicher Punkt  fiir die Zellbewegungstheorie ist, denn 
bei der weitgestreckten Anwendung, die J.  PAST]~ELS seiner Theorie 
gegeben hat, steht und f/~llt sie ganz einfach hiermit. Um die Zellbewe- 
ungstheorie sowohl "auf die primgre als auch sekund/ir~ K6rperentwick- 
lung beziehen zu kSnnen, ist es erforderlich, teils, dab die gemeinsame 
Zellmasse nicht indifferent sein daft und teils, dab in derselben keine 
,,lokMisierte Proliferation" auftreten daft. Die Zellen in den Keimbl/ittern 
und in der gemeinsamen Zellmasse miissen yon gleicher Natur sein, ohne 
versehiedene Differenzierung, ohne lokalisierte Zellneubildung. Man ver- 
steht leicht den Gedankengang. Es gilt nur Zellbewegungen in gleich- 
artigem Zellgewebe. Ob dieses nun Blgtter oder Zellanh/iufungen bildet, 
hat keine Bedeutung. Die Morphogenese i s t  einheitlich. 

Es bedarf keiner tiefgehenderen morphologischen Kenntnis, um zu 
zeigen, dab die Voraussetzungen fiir die weite Verwertung dieser Zell- 
bewegungstheorie nicht vorhanden sein k6nnen. Schon vorliegendes 
reichliches Material beleuchtet dies und h/~tte zur Vorsieht beim Auf- 
stellen der Theorie mahnen sollen. Die formalen Realit/~ten diirfen nicht 
vernachlgssigt werden und erlauben rdeht, dab man sie beliebig in ein 
gegebenes Schema pregt. Ich mug deshalb auf einige formale Realit/~ten 
hinweisen, die mit der oben geschilderten Zellbewegungstheorie unver- 
einbar sind. 

DaB Zellbewegungen w/~hrend der Gastrulation vorkommen und eine 
groBe Rolle spielen, vor allem in der ersten Phase, ist bekannt. Das 
wuBten bereits die alten Morphologen (0. I-IE~TWIO, F~. KEIBVZ, u. a.), 
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denn die Entst,ehung des mittleren Keimblattes konnte nicht auf andere 
Art gekl~rt werden. W~hrend der experimentellen Periode wurden diese 
Zellbewegungen noch mehr in den Vordergrund gestellt. Besonders 
R. Wi~TZEL hat in  seinen grol~en experimentellen Arbeiten diese Frage 
eingehend behandelt. Ich denke nicht n~Lher hierauf einzugehen, tells, 
weft ich nicht selbst reich mit derartigen Untersuchungen besch~ftigt habe, 
und tells, weft dieser Sachverhalt meiner Meinung nach sehr wenig mit 
meiner Fragestellung bezfiglich einer prim~ren und sekund~ren K5rper- 
entwicklung zu tun hat. Ich konstatiere hier nur, dab die Zellbewegung 
ws des Gastrulationsprozesses eine gro•e und bedeutungsvolle 
Frage ist, die noch keineswegs klargelegt ist. Das ResuItat der verschie- 
denen Forscher ist noch sehr divergierend. 

Ich mu• reich dagegen beim morphologischen Charakter der gemein- 
samen Zellmasse in Urmundr~ndern bzw. Primitivstrei~en und Schwanz- 
knospe ns aufhalten. 

Die alte ~:orphologie betrachtete, wie zuvor angedeutet, diese als 
indifferent (O. H]~'rwm, 1906; FI~. K~IB]~T., 1913), d. h. aufgebaut yon 
Zellen, ,,welche noch indifferent sind, also weder den Charakter yon Ekto- 
derm- noch von Mesoderm- oder Entodermzellen angenommen haben" 
(FI~. KEIB~L, ][913). Diese Auffassung habe ich in meiner ersten Unter- 
suchung auf diesem Gebiete (1925) und sps verteidigt. Auch W. VoGT 
(1929) macht betreffs der Amphibien geltend, dab es eine indiffereate 
Zellmasse sei, und 1%. W~TZ~L (1929, 1931, 1936) geht ebenso hiervon aus 
in seinen Arbeiten, die auf der Entwicklung des Huhnes basiert sind. 
J. GAI~I~A (1937) spricht kiirzlich desgleicben yon ~da masse cel]ulaire 
indiff~rente d~L noeud de H~Ns]~>. Viele andere Forscher, welche diese 
Fragen eingehend studiert haben, bezeichnen dieses gemeinsame Blastem 
als indifferent. 

Wenn man in unserem Zusammenhang yon einem indifferenten Zell- 
materiai spricht, dfiffte kaum irgendein Zweifel herrschen, was man mit 
dieser Benennung beabsichtigt. Es handelt sich bier natiirlich in erster 
Linie um eine desl~ri29tive ]ormale De]inition. 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 
GrSl~e der Zellen, deren Lagerungsverh~ltnisse im Blastem, hohe Kern- 
plasmarelation usw. 

Betrachten wir nun die gemeinsame Zellmasse yon diesem Gesichts- 
punkt aus, haben wir geniigend Material aus Vergangenheit und Gegen- 
wart, um diese Frage sicher beurteilen zu k6nnen. Ich mul~ mich hier 
beschrgnken, auf Verhgltnisse bei den hSheren Wirbeltieren hinzu- 
deuten. -&us der-alten Zeit liegen groBe Serienuntersuchungen vor, yon 
R. BonnET, FR. KEIBEL, O. HEI~TWlG U. V. a., und aus unseren Tagen 
kalm ich a.uf eigene Untersuchungen, R. WETZELs Arbeiten u. m. a. 
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verweisen. Das fragliche Zellmaterial ist yon oben angegebenem Ge- 
siehtspunkt indifferent. 

Dies tr i t t  ganz besonders deutlich im spi~teren Entwicklungsstadium 
des Primitivstreifens hervor, das J. t)ASTEELS in seinen Arbeiten kaum 
tangiert hat. Auf Grund der Bedeutung dieser Frage sehe ich reich ge- 
zwungen, einige Abbildungen veto Huhn vorzulegen. Es sind vier nahe- 

liegende Entwicklungsphasen, die 
ich gew~hlt habe. Wie aus den 
Fl~chenabbildungen der Embryo- 
nen ersiehtlich, befinden sieh die 
beiden ersten (Abb. 1 u. 4) in sp~- 
tem Primitivstreifenstadium, die 
dritte (Abb. 7) im Vorstadium zur 
Schwanzknospenbildung, im End- 
wulststadium, und die vierte (Ab- 
bildung 10) in frfihem Schwanz- 
knospenstadium. 

In den beiden ersten Stadien 
ist die Neuralanlage noch nicht 
gescblossen, wesha]b der Primi- 
tivstreifen yon aui3en zu sehen ist 
(Abb. 1 u. 4). Im dritten Stadium 
ist die Schlie~ung der Neuralan- Abb. 1. Fl~chenbild yon  t t i i hne rembryo  

3,8 ram.  13/1. lage vo]lst~ndig durehgeffihrt. 
Diese geht ohne Grenze in das 

Blastem des Endwulstes fiber, 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 form~len Relationen orientieren mSehte, empfehle ich meine 

Abb. 2. Pho tograph i sches  Querschni t t sb i ld  yon  H i ihne remb ry o  3,8 ram.  Die Lage  des 
Schn i t t e s  i s t  in Abb.  1 angegeben.  100/1. 

Arbeit 1933, we diese Embryonen eingehend analysiert und besehrie- 
ben worden sind. 

Ich pri~sentiere ferner ein Querschnittsbild yon jedem Embryo, tells 
als photographisches Ubersichtsbild und tells in vergr613ertem Ma~e. Die 
Sohnittlage ist an jedem Fl~ehenbild des Embryos angegeben. In  Abb. 2 
und 3 samt 5 und 6 ist ein Querschnitt des Primitivstreifens in spgtem 
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Entwicklungsstadium nebst Keimbls zu sehen, in Abb. 8 und 9 ein 
/~hnliches Quersehnittsbild durch den Endwulst und schlieBlich in 
Abb. 11 und 12 ein Querschnittsbild durch eine friihe Sehwanzknospe. 

Abb.  3. Derse lbe  Q u e r s c h n i t t  wie  i n  A~bb. 2 i ~  s t /~rkerer  Vergr61~erung. Die L a g e  des 
S c h n i t t e s  i s t  in  Abb.  1 angegeben .  330,'1. 

Diese Querschnittsbilder zeigen unstreitig, dab die gemeinsame 
Zellmasse im Primitivstreifen bzw. Endwulst  und in der Schwanzknospe 
yon einem vo]lkommen gleichfSrmigen, 
formal gesehen klar und deutlieh indiffe- 
rentem Zellmateri~l aufgbaut ist. Dieser 
indifferente Charakter ist vor allem dutch 
einen groBen ge ichtum an formlos zusam- 
mengehs Zellen ausgepr~gt. 

Die drei Keimbl/~tter dagegen, die zu 
beiden Seiten yon dieser gemeinsamen, 
m~Lchtigen, indifferenten Zellmasse aus- 
gehen, zeigen unzweideutig einen hSheren 
Grad yon Differenzierung, sowohl hin- 
sichtlich der einzelnen Zellen selbst als 
auch der Zellverb/~nde. Dies gilt yon den 
epithelial aufgebauten Ektoderm- und 
Entodermbl/~ttern, desgleichen vom mes- 
enehymatSs ausgeformten Mesoderm mit  
seiner lockeren Anordnung, dem deut- 
lichen Protoplasma, seinen netzf6rmig Abb. 4. Flachenbild_ yon 
verbundenen Forts/~tzen usw. H i t h n e r e m b r y o  5 r am.  12/1. 

Interessant ist, dab die I~eptilien das- 
selbe Verh/iltnis zwischen indifferenter Zellmasse und Keimblat t  sehon 
in frtihem Gastrulationsstadium zeigen. Dies geht vortrefflich sogar 
aus J.  PASWE~S' gezeichnetem Bild hervor /das  ich mir hier abzubilden 
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erlaubt habe (Abb. 13). Die VerhMtnisse bei den Amphibien werden sps 
berficksichtigt. 

Ich muB also nun wie auch friiher betonen, dab die gemeinsame Zell- 
masse wenigstens im fortgeschrittenen Stadium des Gastrulationsprozesses 
indi//erent ist. Dies zu negieren, wie es J. H. BIJT~L und J. PAST]~LS tun, 

2~bb. 5. Photographisches Querschnittsbi]d yon Hiihnerembryo 5 mm. Die Lage des 
Schnittes ist in Abb. 4 angegeben. 100/1. 

heiBt, den festen Boden der Formkenntnis zu verlassen. Einem Theoreti- 
sieren, das k lare  und offenbar formale Fakten verneint, kann keine 
grSBere Bedeutung zuerkannt werden. Durch diese Konstatierung 
des indifferenten Charakters der gemeinsamen Zellmasse wird auch eine 
wichtige Stfitze fiir J. PASTEET.S' weite Verwertung seiner Gastrulations- 
theorie ausgeschaltet. 

Abb. 6. Derselbe Querschnitt  wie in 2~bb. 5 in st~rkerer Yergriii~erung. Die Lage des 
Schni t tes  i s t  in Abb. 4 angegeben. 275/1. 

Wir mfissen indessen tiefer in die Analyse eindringen und sehen, was 
der verschiedene Differenzierungsgrad der gemeinsamen Zellmasse einer- 
seits und der Keimbl~tter andererseits bedeutet. Vom entwicklungs- 
mechanischen Gesichtspunkt aus is~ dieser formale Differenzierungs- 
unterschied sehr wiehtig, denn wir kSnnen davon ausgehen, dal~ 
der verschiedene Differenzierungszustand auch verschiedene Grade vor- 
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liegender Determination bedeutet. Diese allgemeine Wahrheit, eine 
Frucht vielj/~hriger entwicklungsmechaniseher Forsehung, formuliert 
B. Dt~g~:~N (1929) folgendermaBen: ,,Der Vollzug der Determination 
braucht s nicht an besonderen siehtbaren Ver~nderungen kennt- 
lieh zu sein; da aber ein deter- 
minierter Keimesteil alsbald die 
Realisation seiner Bestimmung zu 
beginnen pflegt: tritt aueh durch- 
weg sehr sehnell eine besondere 
Differenzierung ein." Und weiter: 
,,Insoweit ist auch der Differenzie- 
rungszustand des Keimes ein Kenn- 
zeietien fiir den Grad der vorlie- 
genden Determination." 

Wenn wir dies auf die formale 
Versehiedenheit im Differenzie- 
rungszustand der indifferenten Zell- 
masse und der Keimbls be- 
ziehen, muB hieraus folgern, dab 
diese formale Versehiedenheit auch 
einen entwieklungsmechardsehen 
Untersehiedhinsiehtlieh Potenz und 
Determination bedingt. Hier kann 
man noeh hinztdiigen, dab ein hShe- 
rer Differenzierungsgrad sicher 
auch ftir die junge Embryonal- Abb.  7. F l a c h e n b i l d v o n  
anlage eine mehr spezialisierte Funk- I-I t ihnerembryo 6, 5 rnm. 10/1. 

tion bedeutet. K. PETE~ (1926) 
betont besonders diesen letzten Gesichtspunkt: ,,Ein Keimblatt ist also 
ein morphologiseh und physiologiseh selbst/~ndiges Primitivorgan." 

Meinesteils m6ehte ich noeh einen Sehritt weiter gehen und sagen, 
dab der hShere Ausdifferenzierungsgrad der Keimbl~tter in vorger/ickter 

~ b b .  8. Photographisches  Querschni t t sb i ld  yon  t f i i hne rembryo  6,5 ram.  Die Lage  dos 
Schni t t e s  is t  in Abb .  7 angegeben.  62/1. 

Gastrulationsphase bedeuten muB, dab den Keimbl~ttern w/~hrend des 
kurzen Bestehens der Rang eines, vom formalen, entwicklungsmechani- 
sehen und physiologischen Standpunkt aus, selbst/~ndigen Primitiv- 
organes zugesprochen werden muB. Die gemeinsame indifferente Zell- 
masse ist in dieser Beziehung den mehr ausdifferenzierten Keimbl~ttern 
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nicht gleichwertig. Sie ist ein passag/~res Embryonalorgan yon mehr 
primitiver Natur. 

Diese Bedeutung des formalen Unterschiedes zwischen der gemein- 
samen Ze]lmasse und den Keimbl/ittern ist in unserem Zusammenhang 
lehrreich in zweierlei Hinsicht. Erstens folgt daraus, dal~ die vom ]ormalen 
Gesichtspunkt qua]itativ verschiedene Morphogenese der vorderen und 
hinteren Teile des Vertebratorganismus auch einen Unterschied yon ent- 
wicklungsmechanischem und physiologischem Gesichtspunkt aus in sich 
schlieBt. Der Unterschied zwischen der prim/~ren und der sekund/tren 

Abb.  9. Derse lbe  Q u e r s c h n i t t  wie  in  Abb .  8 in  s t a r k e r e r  VergrSl3erung.  Die L a g e  des 
S c h n i t t e s  i s t  in  Abb .  7 angegeben .  275!1. 

KSrperentwicklung erlangt dadurch tiefgehende Bedeutung. Zweitens 
lehrt die formale Differenz und ihre Konsequenzen, dal~ die Grundvoraus- 
setzungen fiir J.  PASTr~LS' Gastrulationsauffassung, welche zur Lehre 
einer einheitlichen Morphogenese fiir den Vertebratorganismus fiihrt, 
nicht vorhanden sind. Es ist nieht nur so, wie zuvor bewiesen, da$ die 
gemeinsame Zellmasse, trotz J.  PASTEELS' Negierung, als indifferent cha- 
rakterisiert werden muB. Auch die Keimbl/~tter verhalten sich im ent- 
wiekelten Stadium auf andere Weise als J.  PAST~T.S es sich vorstellt. 
Sie weisen zweifellos einen hSheren Grad formaler Differenzierung auf, 
was bestimmte Konsequenzen mit sich fiihrt. Es ist deshalb nicht 
richtig, die Keimbl/itter als (~ un aspect contingent ~) oder (~ une formation 
de manoeuvre ~) zu bezeichnen. Die Keimbl/~tter haben gerade in grol~em 
MaBe (( une valeur de principe ~), sind in hohem Grade (: une entit6 mor- 
phologique. ~ Das Gegenteil zu behaupten,  wie J.  PASTEELS es tut,  
bedeutet, wie ieh gezeigt habe, die Verneinung formaler Realit/~ten. 

Bevor ich in meiner Analyse welter gehe, ist mir in diesem Zusammen- 
hang daran gelegen, hervorzuheben, dab es mir m5glich erscheint, 
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J. PASTEELS' Auffassung vom Gastrulationsproblem auf das allererste 
Gastrulationsstadium ~u beziehen. Gewisse Untersuchungsergebnisse yon 
l~. WETZEL (1929, 1931) machen dies wahrscheinlich. Abet klar ist, da~ 
die Verh~ltnisse sich ws fortschrei- 
tender Gastrulationsentwicklung bald der- 
art  gestalten, da~ eine Zellbewegungstheo- 
rie gemii~ J. PASTEELS nicht ohne weiteres 
verwertet werden kann. 

Wir haben :in der bisherigen Darstel- 
lung gesehen, dal~ J. PASTEELS, um seine 
Zellbewegungstheorie generalisieren zu 
k6nnen, die Existenz der indifferenten Zell- 
mass~ hat  leugnen und den morpholo- 
gischen Wert der Keimbl/itter hat vernach- 
]~ssigen mfissen. Dasselbe gilt auch yon 
einer anderen Frage, die um der Gfiltig- 
keit der Zellbewegungstheorie willen eli- 
miniert werden mu]~. Ich meine die Frage 
naeh der Bedeutung der gemeinsamen, 
indifferenten Zellmasse. 

Wir begegnen hier einem interessanten 
und wichtigen Problem. Weshalb erseheint 
eine gemeinsame indifferente Zellmasse 
w~hrend der kurzen Zeit, in weleher der .4_bb. 10. Fl~chenbild yon 
Vertebratorganismus angelegt wird ? .Sie H f i h n e r e m b r y o 7 , 2 m m .  10/1. 

entsteht, wie wir sahen, regelm~i~ig w~hrend der Gastrulationsperiode 
in den Urmundkanten und im Primitivstreifen und geht nach Absehlui~ der 
Gastrulationsperiode in die Sehwanzknospe fiber. Nachdem alle Segmente 

Abb.  11. P h o t o g r a p h i s c h e s  Q u e r s c h n i t t s b i l d  y o n  I I i i h n e r e m b r y o  7,2 ram.  Die L a g e  des  
S c h n i t t e s  i s t  in  Abb .  10 a n g e g e b e n .  62/1. 

des KSrpers gebildet sind, verschwindet sie spurlos, Es mul~ voraus- 
gesetzt werden, dab dieses passag~re, primitive, indifferente Organ eine 
bedeutungsvolle Aufgabe bei der Entstehung des Vertebratorganismus 

W. R o u x '  A r c h l y  f. E u t w i c k l u n g s m e c h a n i k ,  Bd .  139. ] 4  
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zu erfiillen hat. Es mul~ ein Zentralorgan fiir die Morphogenese des Verte- 
bratorganismus sein. 

Die alte Morphologie betrachtete dieses kleinzellige, indifferente, ge- 
meinsame Blastem als einen Materialbildungsplatz. F~. K ~ I ~ ,  z. B. sagt 

Abb .  12. Der se lbe  Q u e r s c h n i t t  wie  in  Abb ,  11 in  s t g r k e r e r " W e r g r S l l e ~ n g .  Die L a g e  des  
Schni t s  i s t  in  Abb .  10 angegeben .  20611. 

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

2 ' 5 ' , , . . ,  ' , ~, I N  ~Q ,~" (~ . e 9  ' e , ~ b ' , t l  ' : 

Abb .  13. Coupe  t r a ~ s v e r s a l e  d ' u n  e m b r y o n  de Chrysemis a u  n i v e a u  d u  b l a s t o p o r e  a rqu~ .  
(eT. PASTEELS 1937, S. 150.) 

Stelle (1910) behauptet er, ,,dab in der ~Schwanzknospe~> ein undiffe- 
renziertes Zellenmaterial vorhanden ist, aus dem alle Keimbl/~tter ent- 
stehen kSnnen". Ferner sagt O. HE,TWIG (1906) betreffs der Amnioten: 
,,Nervenrohr, Chorda, Schwanzdarm, Mesoderm verlieren sich nach 
hinten in einer undifferenzierten Zellmasse, der Schwanzknospe, aus 
welcher sio das Material zu ihrem L/~ngenwachstum beziehen." 

In  meinen eigenen Untersuchungen (1925 und sp/~ter) bin ich auch yon 
der Auffassung ausgegangen, dal~ wires  in der gemeinsamen indifferenten 
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Zellmasse mit einem Materialbildungsplatz fiir die Keimbl/~tter und 
sp/~ter auch direkt ffir die Organe zu tun haben. Zur selben Meinung 
gelangen auch A. NAE~" (1927) und viele andere. Diese Auffassung hat 
auch eine unzwe,ideutige experimentelle Stfitze in R. WETZELs umfassen- 
den Untersuchungea fiber die Entwicklung des Huhns bekommen. 
1929 erkl/~rt el': ,,Der Primitivstreifen ist - -  ein Strang untrennbar 
verknoteten, indifferenten Bildungsmaterials." In seinen beiden sp/~teren 
umfassenden, experimentellen Analysen (1929 und 1936) wird diese 
materialbildende Funktion detailliert beleuchtet. Im Primitivstreifen 
linden wir naeh R. WETZEL den Materialbildungsplatz par pr@f6rence. 
,,Das Material ifir den weitaus grSf3ten Tell des K6rpers kommt irgend- 
einmal aus dem Primitivstreifen" (1929) und ,,Der Primitivstreifen 15st 
sieh mi.t der UrkSrperbildung, also vom Erscheinen der Chordaanlage ab, 
auf; das Wesentliche der UrkSrperbildung ist Lieferung yon formal 
abgegrenzten Anlagen der Ektoderm- und Mesodermorgane durch den 
Primitivstreifen" (1929). Welter erkl/irt er (1931), dal~ der Primitiv- 
streifen ,,die Materialquelle ffir weitaus den grSl]ten Tell des Embryonal- 
kSrpers" sei. 

J. PASTEET,S' Stellungnahme zu dieser wichtigen Frage ist sehr auf- 
schlul3reieh und interessant. Auch hier stol~en wir auf ein kategorisches 
Verneinen yon zuvor akzeptierten Verh/iltnissen. Es gibt w/ihrend der 
Anlegung des Vertebratorganismus kein abgrenzbares Materialbildungs- 
gebiet. Es sind dieselberl Zellbewegungen, welche die l%rmentwicklung 
w/~hrend sowohl prim/~rer als auch sekund~rer K6rperentwicklung be- 
stimmen. Zwar geschieht w/~hrend der sekund~ren KSrperentwieklung 
<~ une croissance intensive beaucoup plus accentu6e que dans les segments 
ant6rieurs de l'embryon>>, aber dieser Untersehied ist nur quantitativ, 
nicht qualitativ. Die Morphogenese ist auch hinsichtlich der Material- 
bildungsfrage w/~hrend der Anlegung des Vertebratorganismus einheitlich. 

Da wit auch auf diesem Punkt  in J. PASTEET.S' Darstellung starken 
Widerspriichen begegnen und vielleicht noch gr51~erem Mangel an Riick- 
sichtnahme auf formale Realit/~ten als friiher, mul~ ich hierauf etwas 
eingehen. Dooh will ich zu Beginn vorausschicken, dal~ es hier nieht 
nur einer interess~nten und bedeutungsvollen Frage gilt, sondern aueh 
einer schwer zu beurteilenden Frage, yon der man noch keineswegs sagen 
kann, sie sei klargelegt. Wir kSnnen aber yon gewissen formalen Realit/~ten 
ausgehen, die man nieht ungestraft negieren darf. 

Handelt es sich darum, zu beurteilen, ob ein begrenztes Blastem- 
gebiet ein Materialbildungsplatz sei oder nieht, seheinen mir vor allem 
zwei formale Realit/~ten hierfiir wegweisend: erstens die Proli[eration oder 
Zel]vermehrung, zweitens die Zelldichtigkeit. 

Es diirfte einleuchten, dal], wenn wir in einem begrenzten Bezirk 
einen gesteigerten Zellteilungstakt linden, dies zweifellos bedeutet, 
dab yon diesem Platz (exzentriseh oder konzentrisch) eine Blastem- 
neubildung oder Gewebeneubildung geschieht, die bier in rascherem Tempo 

14. 
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als in der Umgebung vor sich geht. Erreiehen die neugebildeten Zellen 
dieselbe GrSl~e wie die Ursprungszellen, so hat diese Neubildung einen 
Zuwachs zur Folge. Wir kSnnen dann yon einem Materialbildungszer~trum 
oder Wachstumszentrum 1 spreehen. 

Andererseits ist es yon grSl]ter Bedeutung, mit der Voraussetzung 
zu reehnen, dab ein begrenztes Blastemgebiet ein Materialbildungs- und 
Waehstumszentrum sein kann, ohne vermehrte Zellneubildung aufzu- 
weisen. Man muB annehmen, dab ein begrenztes Blastemgebiet mit 
groBer Zelldiehtigkeit AnlaB zu Blastemneubildung und Gewebeneu- 
bildung in grol3er Ausdehnung geben kann, allein durch eine VergrSBerung 
und eine lockere Anordnung der Zellen. Oft finder man begreiflicher- 
weise eine Kombination dieser beiden Faktoren, Proliferation und Zell- 
diehtigkeitsver~nderung. 

Es seheint mir selbstverst~ndlich, daB, ehe man die Existenz eines 
Materialbitdungs- und Wachstumszentrums als Gastrulationsfaktor 
negiert, untersucht werden mul~, ob die morphologischen Voraussetzungen 
fiir die eine oder andere MSglichkeit vorhanden seien. Dies hat natfir- 
lieh auch J. PASTEELS getan, aber in sehr unvollsts Art, was zu 
den sonderbarsten und widerspreehendsten Konsequenzen gefiihrt hat. 
Ich mul~ deshalb n~her hierauf eingehen. 

Bei seiner Stellungnahme beaehtet J. PAST]~ELS nur den Proliferations- 
faktor und konstatiert, dab das Vorkommen einer lokalen Proliferation 
(d. h. eines Materialbildungszentrums) sein formales Gepr~ge in einem 
vermehrten lokalen Mitosenreiehtum erhalten muB. Akzeptieren wir 
in diesem Zusammenhang (und in der Fortsetzung) mit J. PASTEELS, 
dab die l~itosefrequenz in einem fixierten Gewebe ein exakter Ausdruek 
fiir die in vivo herrschende Zellteilungsfrequenz sei (ein Saehverhalt, 
der nicht ohne weiteres sicher ist), so muB daraus folgen, dab ein Blastem 
mit vermehrtem lokalem Mitosenreichtum eine Proliferation aufweist, 
dab es ein Proliferationszentrum ist. 

J.  PASTE~LS untersueht die Mitosefrequenz an sehr jungen Primitiv- 
streifenstadien. Dies gesehieht, indem er etwa dreitausend Kerne vom 
Primitivstreifen und ungef~hr ebenso viele vom Ektoblast rechnet. 
Er finder dabei, dab die Mitoseanzahl in beiden F~llen gleieh groB ist. 
ttieraus wird der SchluB gezogen, dal~ der Primitivstreifen keine Pro- 
liferation zeigt, dab er kein Proliferationszentrum ist. Nicht genug damit. 
Ein wei~ mehr genereller Ausspruch folgt (1937, S. 415) : ~ Pas ~olus que chez 
les Tdldostdens, la ~proli]dration n'est ~gas un ]acteur de gastrulation : ce sont les 
mouvements cellulaires seuls qui mettent en ~olace les ]euiUets gastruldens. ~ 

Man ffagt sich bei dieser kategorischen Behauptung, wie verh~lt 
sieh der Primitivstreifen in fortgeschrittenerem Stadium in bezug auf 
den Mitosenrelchtum und noch mehr, welehe Verhs zeigt die gemein- 
same indifferente Zellmasse der Sehwanzknospe in der genannten Hin- 

1 In diesem mehr allgemeinen Zusammenhang vermeide ich es nicht, dieses Wort 
trotz R. W~TZ~LS Warnung (1929) anzuwenden. 
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sicht. I m  ersten Falle erfolgt keine Aufklarung, doch beziiglich der 
Schwanzknospe trifft man folgenden, in hohem Grade fiberraschenden 
Ausspruch (1937, S. 457 u. 458): 

<, Au fur et s mesure de l'allongement du corps embryonnaire, la ligne primitive 
change de caraeta.re. Chez un embryon de 15 somites, la ligne primitive est devenue 
une sorte de noeud saillant: le bourgeon terminal ou tronco-caudal. Examin6 
sur coupes transversales, nous y trouvons un amas eonfus de cellules qui, ma]gr6 
de tr~s nombreuses mitoses, conservent une taille consid6rable: il s'y passe in- 
contestablement une croissance active. * Welter (1937, S. 467): ~Le bourgeon 
troneo-eaudal des Amniotes (et vraisemblablement aussi le bourgeon caudal des 
Anamniotes) montre cependant une prolif4ration (c'est-s mitoses surabondan- 
tes et aec_roissement de taille des eellules n4oform4es) que nul ne songerait s nier. ~> 

Der Primitivstreifen /~ndert also den Charakter w~hrend der Ent-  
wicklung, und das indifferente Blastem der Schwanzknospe besitzt einen 
grol~en Reichtura an Mitosen, die auf eine unzweideutige Proliferation 
mit  akt ivem intensivem Zuwachs hindeuten. 

Der Widerspruch ist viel zu auffallend. Gem/~l~ J: PAST~LS' eigenen 
Ausgangspunkten und seinem eigenen klaren Ausspruch ist das indifferente 
Blastem der Schwanzknospe ein Proliferationsgebiet, ist somit nut  vom 
Zellteilungsgesichtslgunkt aus ein Materialbildungszentrum und ein Wachs- 
tumszentrum. Diese Tatsaehe kann nicht durch die Erkl~rung beseitigt 
werden (1937, S. 467): ~ Notons cependant que cette prolif6ration n 'est  
pas 61ective, localis4e ~ telle ou telle partie du bourgeon, mais qu'elle 
int4resse l '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, da$ das indifferente Blastem eine 
homogene Forraation ist, ein Sachverhalt, dem J. PASTEELS fibrigens 
an anderer Stelle direkt widerspricht (1937, S. 175): ~Le bourgeon 
tronco-caudal n 'est  pas une formation homog~ne. ~> 

J.  PASTEEL~ beweist also selbst, dal~ seine Gastrulationsauffassung 
nicht richtig sein kann. Nach seinen eigenen Ausgangs~punkten und klaren 
Ausspri~chen und trotz seiner Negierun 9 an anderen Stellen kann die Gastru- 
lation dutch gleichartige Zellbewegungen nicht einheitlich erkldirt werden. 
Wir haben auch mit einer lokalisierten Proli/eration zu rechnen. Die Pro- 
li/eration ist ai~o ein Gastrulations]aktor. Die Morphogenese des Verte. 
bratorgani,mus ist nicht einheitlich. 

Wie wir gesehen, miler 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 rut. 
Is t  dies riehtig, so mfiBte es morphogenetiseh eine tiefgehendere Differenz 
zwischen prim~.rer und sekund/~rer KSrperentwieklung bedeuten, als ich 
mir je vorgestellt habe. W/~hrend der prim/~ren K6rperentwicklung 
miiBten ~ wenigstens im ersten Stadium, in welchem der Primitivstreifen 
noch jung ist - -  die 0rgane yon den Keimbl~ttern 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. 
W~hrend der sekund~ren KSrperentwicklung mfiftte die KSrperanlegung 
direkt duroh Proliferation aus einem Materialbildungszentrum gesehehen. 
Zu der qualitativen Verschiedenheit, die zwischen prim~rer und sekun- 
d~Lrer KSrperentwieklung existiert, in formaler, entwieklungsmechanischer 
und physiologischer Hinsicht, miiftten wir auch einen materialhistori- 
schen Unterschied hinzulegen. 

Wie jch in meinen frfiheren Publikationen auf diesem Gebiete (1925 
und sp~ter) betont babe, glaube ieh nicht, daft dies der Fall sein kann. 
Die Grfinde hierfiir will ich nun mit J. PASTE~LS Kritik als Ausgangspunkt 
vorlegen und ausfiihrlicher als je zuvor motivieren. Ieh bin dankbar, 
daft J. PAS~EELS' Arbeiten mir hierzu Veranlassung geben. Friiher babe 
ieh, offenbar f~lsehlieh, die Frage fiir ziemlich klar gehalten, vor allem 
nach R. WETZELs Untersuchungen (1929 und 1936). Daft J. PASTEELS 
dies nicht tut,  beruht auf der Versehiedenheit unserer Ausgangspunkte. 

Ich will zuerst daran erinnern, was ich in dieser Arbeit bereits friiher 
gestreift babe, n~mlieh, daft schon die alte Morphologie annahm, teils, daft 
das Mesoderm sieh aus der gemeinsamen Zellmasse der Urmundkanten und 
des Primitivstreifens entwickelt, teils aueh, daft eine kleine Mittelpartie des 
KSrpers, sogar w~hrend der prim~ren KSrperentwieklung voraussetzungs- 
gem~ft direkt aus dieser gemeinsamen Zellmasse hervorgehen kann. 

Klar ist indessen, daft dies an und fiir sich nicht zu bedeuten braucht, 
daft das gemeinsame Blastem ein Materialbildungszentrum sei. Diese Ent- 
wieklung kann sehr wohl mit J. PASTEEI~S' Vorstellung gedacht sein, 
durch gleichartige Zellbewegungen in Keimbl~ttern und gemeinsamem 
Blastem vor sich gehend. 

])as, was jedoch yon Anfang an fiir reich wahrseheinlich machte, 
daft schon der Primitivstrei]en bzw. das entsprechende Zellmaterial in 
den Urmundkanten als ein Materialbildungszentrum betrachtet werden 
kann, waren an@re formale Realit~ten, die ich in einer sp~teren Ober- 
siehtsarbeit (1936) folgendermaften ausgedrfickt habe: ,,Die Urmund- 
kanten wie auch der Primitivstreifen werden aus indifferentem Zell- 
material yon gleichfSrmig kleinzelligem Typ mit groftem Reichtum an 
Mitosen aufgebaut." J. PASTEELS zitiert dieses Stiick und fiigt unmitte]- 
bar hinzu (1937, S. 467) : <<Nous avons vu que de telles affirmations ne 
sont bas~es sur aucun examen approfondi. ~ Er  bezeiehnet ferner meinen 
Ausspruch als ein Echo vergangener Zeit. Wir werden nun sehen, wer am 
meisten diese Frage durchgedaeht hat. 

In meinem oben zitierten Ausspruch vom Jahre 1936, der also yon 
J. PAST~ELS als oberfl~chlich und veraltet bezeichnet wird, betone ich 
in zusammengedr~ngter Form drei formale Charaktere, welche das 
gemeinsame Blastem vor der Sehwanzknospenanlegung aufweist, die 
indi]/erente ~Eigenscha/t, die Zelldichtigkeit und den Mitosenreichtum. 

Was zuerst die indifferente Eigensehaft betrifft, meine ich, ~rfiher 
unstreitig gezeigt zu haben, daft die gemeinsame Zellmasse, wenigstens im 
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spateren Gastrulationsstadium, als indifferent betrachtet werden muir. 
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 yon J. PASTEE~.S nicht beriihrt worden. 
Das gilt jedenfalls yon seiner Behandlung der Verhaltnisse bei den Rep- 
tilien und VSgeln. Diese Frage ist jedoeh, worauf ich zuvor hingedeutet, 
in unserem Zusammenhang yon allergrSl~ter Bedeutung. 

Die Existenz der Zelldiehtigkeit, welche dig gemeinsame Zellmasse 
in fortgeschrittenem Gastrulationsstadium aufweist, kann yon einer Mehr- 
zahl Abbildungen aus alter und neuer Zeit abgelesen werden. Ich werde 
reich hier damit begniigen, auf einzelne neuere Arbeiten hinzuweisen. Dal~ 
die gemeinsame Zellmasse schon in friihem Gastrulationsstadium eine gr5s- 
sere Zelldichtigkeit zeigt, wird bei den Amphibien z. B. in R. l~oNDIlqINIS 
(1928) schSnen 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 Abbi]dung ist in vorliegender Arbeit iD Abb. 13 wiedergegeben. 

Betreffs der V6gel und Saugetiere kann auf eine grol]e Anzahl Unter- 
suchungen verwiesen werden. Ich will hier nur auf die schon zuvor 
in dieser Arbeit behandelten Querschnitte yore 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 starker als gleich lateral 
davon im ausgeformten Keimblatt. Eine einfache Z~hlung der Zellen- 
anzahl in den gleich grol~en Zirkeln ergibt, dal~ die Zelldichtigkeit im 
indifferenten Blastem bis zu dreimal gr61~er ist. 

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

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

Als ich 1925 und sparer den Mitosenreichtum hervorhob als eines der 
Griinde dafiir, dab schon der Primitivstrei]en t in Materialbildungszentrum 
sei, ging ich hierbei yon einem wirklichen Standardwerk auf diesem 
Gebiete aus, geschaffen yon F~. KEIBEL (1894 und 1896). Dies gebe ich 
klar und deutlich in meiner ersten Arbeit (1925) an. Wenn man die 
Mitosefrequenzfrage in einem friihen Gastrulationsstadium behandelt, ist 
es ein wirklicher Fehler, yon diesen besonders eingehenden Untersuchungen 
keine Kenntnis zu nehmen und sie auBer acht zu lassen. 

FR. KEIBEL studiert fiinf junge Gastrulationsstadien vom Sehwein 
und maeht sieh die groBe Mfihe, alle Mitosen in Keimblatt  und Primitiv- 
streifen zu zii~len. Das Resultat ist graphisch dargestellt, wodurch man 
iibersichtlich eine gute Vorstellung vom l~Iitosenreichtum im Ekto., 
Meso- und Entoderm sowie Primitivstreifen erlangen kann. 
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Das Ergebnis dieser sorgf/iltigen und zeitraubenden Analyse ist, dag 
sogar die jungen Primitivstreifenstadien einen groften Mitosenreiehtum 
nicht nut im Primitivstreifen, sondern aueh in den Keimblgttern auf- 
weisen. Studiert man indessen an den reiehlieh abgebildeten Schnitten 
die noeh geringe Blastemmasse des Primitivstreifens und vergleieht diese 
mit  dem gesamten Zeltengewebe in den Keimbl~ttern, so erh~lt man den 
bestimmten Eindruek, dab der Mitosenreiehtum sehon in diesen friihen 
Stadien, relativ gesehen, gr6ger im Primitivstreifen ist. 

F~. KEIBEL (1896) selbst zieht folgenden Sehluft aus seinen Unter- 
suchungen: 

,,Schon diese Tabelle lehrt, und es kann dies aueh sonst keinem Zweifel unter- 
liegen, wenn man auf die Kerntheilungen aehtet, dab im Gebiet des Primitiv- 
streifens, w/ihrend der EntwieMungsperiode, weleher die Embryonen der Tabelle 
angeh6ren, ein reges Waehsthum herrseht, abet dies Waehsthum reieht nieht hin, 
die Verluste zu deeken." 

Wie bereits hervorgehoben, ist J.  PASTEELS der Ansieht, gezeigt 
zu haben, dag der junge Vogelprimitivstreilen keinen gr6Beren Mitosen- 
reiehtum habe als das Ektoblast .  Indessen kann man in Frage stellen, 
ob die fiir die jungen Vogelembryonalanlagen verwandte Methode einen 
solehen Schlugsatz erlaube, denn es diirfte einleuehten, daft, wenn eine 
grSftere Zelldiehtigkeit vort~ge, so besagt die gMehe Mitosefrequenz in 
gleieher Anzahl Kernen niehts betreffs des Mitosenreiehtums in Blastem bzw. 
Gewebeeinheit. Gibt es mit  anderen Worten eine gr6ftere Zelldiehtigkeit in 
den untersuehten Primitivstreifen, so bedeutet dies mit  J. PASTEELS' 
Ausgangspunkten eine gr6ftere Mitosefrequenz fiir den Primitivstreifen. 

Es kommt  mir merkwiirdig vor, daB, da J. PASTEELS SO groges Ge- 
wieht auf die Mitosefrequenzfrage legt, hier nicht dieselbe Methode ge- 
braueht wurde, die er fiir sein Forellenmaterial verwandte, welches in 
vieler Hinsieht interessante Abweiehungen yon den iibrigen Vertebraten 
zu zeigen seheint. Ferner w~ren einige Abbildungen dieser jungen Vogel- 
primitivstreifen wiinschenswert gewesen, was die Beurteilung erteiehtert 
h~tte. Wie die Saehe nun liegt, hat man dureh J.  PASTEELS' Unter- 
suehungen keine bessere Klarheit in diesem Punkte gewonnen. 

Ieh habe also bewiesen, dal3 mein ,,oberfl/iehlieher und veralteter" 
Aussprueh noeh heutzutage beaehtenswert ist, und dag er I-Iinweise 
enth~lt, an denen J.  PASTEELS voriibergegangen ist. Das gemeinsame 
Blastem zeigt vet  der Sehwanzknospenanlegung einen indifferenten 
Charakter, eine st/~rkere Zelldiehtigkeit und aller Wahrseheinliehkeit naeh 
einen gr6Beren Mitosenreiehtum, relativ gesehen. Fiir den Primitiv- 
streifen bedeuten diese formalen Realit/~ten, dag aueh er als ein Material- 
bildungszentrum betraehtet  werden kann Die Zelldiehtigkeit und der 
relative Mitosenreiehtum (d. h. die Proliferation) im indifferenten Blastem 
maeht  dies in hohem Grade wahrscheinlieh. Unter allen Umst/~nden 
seheint es mir ganz Mar, dab wir im Hinblick au/die  erwiihnten morpho- 
logischen Charaktere vom Materialbildunffsstandpunkt aus das gemeinsame 
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Blastem in den Urmundkanten bzw. im Primitivstrei/en und in der Schwanz- 
lcnospe nicht mit dem ZeUengewebe der Keimbldtter gleichstellen ~nnen. 

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 
yon der Schwanzknospe, in welcher wir einen kr~ftigen solchen finden !) 
und die grSi~ere Zelldichtigkeit, die yon J. PASTEELS nicht genfigend beach- 
tet worden ist, dfiffte ebenlalls nicht vorhanden sein. Wit haben gesehen, 
dab die Verh~ltnisse gerade die entgegengesetzten sind. 

Es scheint mir indessen sehr wahrscheinlich, dal~ die materialbildende 
Funktion der gemeinsamen Zellmasse sich w~hrend des Gastrulationspro- 
zesses steigert, und dal~ diese ihr Maximum w~hrend der Schwanzknospen- 
entwicklung erreicht, wo wires sogar gem~B J. PASTEELS auch mit einer 
Proliferation zu tun haben. 

Worauf ich schon zuvor hingedeutet, rechne ich mit der MSglichkeit, 
da]~ diese gesteigerte lokale Materialbildung nicht ws der aller- 
erstcn Phase der Gastrulation vorhanden sei, und dab J. PASTEELS' 
Gastrulationstl~eorie wirklich auf die erste friihe Entwicklungsperiode 
bezogen werden kann. Diese Anaahme stiitze ich auf das Studium zeitiger 
Gastrulationsstadien, welche beleuchten, da~ es eine gewisse Zeit nimmt, 
ehe die gemeinsame Zellmasse die oben geschilderten morphologischen 
Charaktere erh~ilt, welche auf eine gesteigerte materialbildende Funktion 
deuten. Abet auf Grund dieser frfihen Entwicklungsstadien die Morpho- 
genese auch yore materialbildenden Gesichtspunkt aus zu generalisieren, 
ist, wie ich gezeigt habe, nicht richtig. J. PASTEELS' eigene Konstatierung, 
dal~ 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 Schlul~, da]~ der gemeinsamen Zellmasse 
sowohl vor als auch nach der Schwanzknospenanlegung, vor jedem 
anderen Gewebe in entsprechendem Stadium, eine materialbildende 
Funktion zugesprochen werden mu~. Die gemeinsame Zellmasse in den 
Urmundkanten bzw. im Primitivstreifen muI~ in genannter ttinsich~ als 
gleichwertig mit dem entsprechenden Blastem der Schwanzknospe be- 
trachtet werden, welch letzteres auch nach J. PASTE~LS als tin Material- 
bildungszentrum bezeichnet werden mu~. Dieses Blastem ist fibrigens, 
morphogenetisch gesehen, dasselbe Organ wie das friihere gemeinsame 
Blastem, aus welchem die Schwanzknospe herausentwickelt ist. 

KSrpermorphogen.etisch gesehen bedeutet dies, daG wir mit einem 
speziellen Materialbildungszentrum sowoh] w~hrend der prims als 
auch sekund~ren KSrperentwicklung zu rechnen haben. Vom Gesichts- 
punkt der Materialbildung aus gesehen, kSnnen wir somit keinen tief- 
gehenderen Unterschied zwischen der prim~ren und der sekund~ren Ent- 
wicklungsform feststellen, welches dagegen zwingend der Fall wird, wenn 
man die Konsequenzen yon J. PASTEELS' Standpunkt aus zieht. Hieraus 
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erhellt auch, dal3 die Frage nach den Materialbildungszentren bzw. Proli- 
ferationszentren wahrend der Morphogenese der Vertebratorganismen 
keine gr61~ere Bedeutung daffir hat, ob es berechtigt sei, yon einer primaren 
und sekundaren K6rperentwicklung nach meiner Definition zu sprechen. 

Bei meiner Behandlung der Morphogenese des Vertebratorganismus 
habe ich im vorhergehenden die Verhaltnisse bei den Fischen nicht be- 
rfihrt. Zur Vermeidung yon jedem Mil3verstandnis will ich betonen, dal~ 
J. PASTE]~LS' umfassende Untersuehungen fiber Teleostier (1936) mir 
zu zeigen scheinen, dab diese gewisse Abweichungen aufweisen, gerade 
bezfiglich des Vorhandenseins yon Materialbildungszentren. 

Dies diinkt wenigstens der Fall zu sein, soweit die Entwicklung in 
der fraglichen Arbeit verfolgt worden ist. Aber die Verhaltnisse bei den 
Fischen dtirfen deshalb nieht ohne weiteres auf die h6heren Vertebraten- 
klassen bezogen werden, vor allem nieht in gekfinstelter und formal 
unrichtiger Weise. 

Zuletzt muI] ich einige Worte an J. It. BIJTEL und J. PASTEELS yon 
mehr allgemeinen Gesuchtspunkten aus richten. Es gilt hier zunaehst 
der Art, die Schlul~folgerungen zu ziehen. Die erstgenannte Verfasserin 
untersueht nur Amphibienmaterial, der letztere, worauf zuvor hingedeutet, 
Material yon Teleostiern, Reptilien und V6geln. Beide haben dieselben 
Ausgangspunkte. Beide behaupten, dal3 die Morphogenese des Vertebrat- 
organismus einheitlieh sei. Beide negieren deshalb die Existenz der 
sekundaren K6rperentwicklung. ,,Dal~ yon einer sekundaren K6rper- 
bildung bei den Urodelen nicht die Rede sein kann, geht aus meinen 
Versuchen ohne weiteres hervor" (J. H. BI~T~L, 1936). ~, I1 n 'y  a pas de 
morphogdn~se ,secondaire', qualitativement diff6rente pour la partie 
posterieure du trone et la queue ~ (J. PASTEEL$, 1937). Beide haben, 
wie ich zuvor betont, nicht eingehender diejenige Periode in der Ent- 
wicklung studiert, welehe ich mit sekundarer K6rperentwicklung be- 
zeichnet babe. J. PASTEELS ist jedoch der Entwicklung etwas welter 
gefolgt, und sein oben zitierter Aussprueh zeugt auch yon einem gewissen 
Grad der Vorsicht. 

Ein ernsthafter Beobaehter mit Interesse ffir Ordnung und Klarheit 
fragt sich zweifellos, wie es m6glich sei, obenstehende kategorische Be- 
hauptung aufzustellen, ohne die fragliehe Entwieklung einer tieferen Ana- 
lyse zu unterwerfen. Ich mu~ deshalb etwas hierbei verweilen und werde, 
da ich mich friiher ausgiebig mit J. PASTEELS' Darstellung beschaftigt 
habe, hauptsachlich auf J. H. BIJTELs Art, Schliisse zu ziehen, eingehen. 

Ich habe bereits 1933 J. H. BIJTELs Aussprfiche yon 1930 und 1931 
behandelt. Ich betonte damals, dab ihre Farbmarkierungsuntersuchungen 
am Amphibienmaterial keineawegs beweisen konnten, da~ eine sekun- 
dare K6rperentwicklung nicht existiere. Ich machte ferner darauf auf- 
merksam, dal~ ihre Schliisse in diesem Punkte gewfl] auf einer mangeln- 
den morphologischen Orientierung fiber die formale Lage, welche bei der 
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Ausfiihrung der Farbmarkierung herrsehte, beruhen miissen. Dies kam 
unter anderem zum Ausdruek in der morphologisehen Absurdit~Lt, einen 
Teil der Froschgastrula als Medullarpla.*te zu bezeiehnen, der in der Fort- 
setzung sieh nieht als Medullarplatte erwies. Diese Unrichtigkeit in 
Parenthese zu setzen, wie es in ihrer letzten Arbeit (1936) gesehieht, ver- 
bessert die Sache nicht viel. 

Als J. H. BIJTEI~ (1936) meine Anmerkungen beantwortete, hgtte 
man erwarten k6nnen, dab ein Versuch gemacht wiirde, die formalen 
Realit~Lten zu beriieksichtigen, auf die ich hingedeutet habe. 

Das geschieht aber keineswegs. Die friiher erw~hnten Behauptungen 
werden nur wiederholt. Der Frosch zeigt nach J. H. BIJTEL in keiner 
Weise eine sekund~Lre K6rperentwicklung, u n d e s  gibt keine in- 
differente Zellraasse, aus weleher der Zuwaehs w~hrend der Schwanz- 
knospenentwieklung erfolgt. 

Nach meiner friiheren Darlegung kann diese Behauptung nieht riehtig 
sein, denn, akzeptiert man das Vorhandensein eines gemeinsamen kaudalen 
Blastems, yon welchem die KSrperentwicklung nach der Sehwanzknospen- 
anlegung erfolgt, so existiert eine sekund~re XSrperentwicklung und 
dies ganz unabh~Lngig davon, ob man dieses Blastem als indifferent be- 
zeiehnen will oder nicht. 

Dal3 ein solehes kaudales Blastem eine formale Realitat in allen 
Vertebratenklassen ist, ist oben gezeigt worden. Unter anderen hat 
J. Ri3CKERT (1924) dies bei Selaehiern konstatiert und J. PASTEELS (1936) 
tut dasselbe an Teleostiern. Die Verh~ltnisse bei den Amnioten sind oben 
geniigend behandelt worden. Worauf zuvor hingedeutet, betrachtet 
J. PASTEELS sogar die gemeinsame kaudale Zellmasse bei den Amnioten 
als einProliferationsblastem. Dal~ diesesBlastem alsindifferent bezeiehnet 
werden mul~, wenigstens beztiglieh der Amnioten, ist oben bewiesen worden. 

Gem~l~ J. It. BIaTEL sollen die Amphibien eine Sonderstellung unter 
den Vertebraten in der fraglichen Hinsicht einnehmen. DaB dies nieht 
der Fall sein kann, dtirfte sicher sein. Ich kSnnte bier eine grol3e 
Anzahl Arbeiten nennen, die in meinen vorhergehenden Publikationen 
angefiihrt sind. Aber da J. H. BIJTEL (1936) deutlieherweise die formalen 
Realit/~ten, die aus diesen Arbeiten herausgelesen werden kSnnen, nieht 
beriieksichtigt, muB ich hier auf einige schematische Abbildungen yon 
Amb]ystoma hinweisen. Es betrifft also die gleiehe Art, die J. H. BIJT~L 
selbst bearbeitet hat (1930, 1931 u. 1936). 

In diesen sechs Abbildungen (Abb. 14, 1--6) wird in augenscheinlicher 
Weise die sekundare K5rperentwieklung demonstriert. Auf Abb. 14, 1 
sehen wir eine frfihe Schwanzknospenbildung. Das gemeinsame kaudale 
Blastem ist betr/~ehtlich. Je naeh dem kaudalen Zuwachs vermindert 
sieh 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 beobaehtet werden, dal~ die axialen definitiven Organe, 
Neuralanlage, Chorda und Darm (Abb. 14, 4) ohne Grenze in das 
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gemeinsame Blastem fibergehen. So geschieht durchweg w/thrend der 
ganzen Schwanzknospenentwicklung (Abb. 14, 1--6). 

Es ist yon grSl]ter Bedeutung, an dieser formalen Relation fest- 
zuhalten. Ich will dies in nnserem Zusammenhang besonders betonen, 
weft J. H. BIJTEL (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 niehts von der kaudalen Ab- 
grenzung zwischen Chorda und Darm einerseits und dem kaudalen 
Blastem andererseits. 

Diese Fehlerhaftigkeit mu]  ich als ernst bezeichnen. Sie zeugt von 
mangelndem Respekt ffir formale Relationen. Die gekiinstelte Grenz- 
ziehung paBt zwar zu J. H. BIJTELs Anschauung, aber diese stfitzt sich 
dann auch auf eine falsche Beurteilung formaler Realitiiten. F~. KorscH 
(1934) hat sich merkwiirdigerweise der gleichen Behauptung betreffs der 
Entwicklung des Huhns schuldig gemacht, was ich 1935 eingehend be- 
handelt babe. 

Will J. H. BIJTEL mit diesen schematischen Abbildungen vor Augen 
(Abb. 14, 1--6) die Existenz einer sekund/~ren KSrperentwicklung beim 
Frosch negieren, so mu$ dies geschehen, indem entweder die Existenz des 
kaudalen Blastems verneint wird oder indem sie bestreitet, dab dieses 
etwas mit dem kaudalen Lgngenzuwachs zu tun hat. In letzterem Falle 
mfiBte es mit anderen Worten bedeutungslos ffir die KSrperbildung sein. 

In der zuvor dargelegten Auseinandersetzung habe ich gezeigt, dab 
keins yon beiden innerhalb der Grenzen des M6glichen liegt, weder 
formal noch experimentell gesehen. Auch J. PaSTE~LS meint dies. 
Ich gelange deshalb zu der SchluBfolgerung, dab wir auch beim Frosch mit 
einer sekundiiren K6rperentwicklung rechnen miissen. 

Was den Charakter des Blastems wghrend der Schwanzknospenent- 
wieklung beim Frosch betrifft, habe ich zuvcr darauf aufmerksam gemacht, 
dab die alte Morphologie dieses als indifferent betrachtete. Das tut  
auch, worauf ich hingedeutet habe, W. VOCT (1926 u. 1929) in seinen ein- 
dringlichen und grundlegenden Untersuchungen fiber die Amphibien. 
ttierzu will ich nur hinzufiigen, dab ich das gemeinsame kaudale Blastem, 
welches J. H. BIJTEL photographisch abbildet (1931) in Abb. 14a (dem 
Entwicklungsstadium Abb. 14, 2 dieser Arbeit znngchstliegend) und in 
Abb. 17 a (Abb. 14, 6 dieser Arbeit zungchstliegend) alsindifferent betrachte. 
DaB F~. KO]'SeHs (1934) Auffassung yon der indifferenten Zellmasse beim 
Huhn keine gute Stiitze ist, habe ich 1935 eingehend beleuchtet. 

Ich konstatiere also, dab daa gemeinsame kaudale Blastem auch bei 
den Amphibien als indi//erent bezeichnet werden muff. 

Wir sehen, dab J. H. BIJTEL ebensowenig Recht hat wie J. PaSTF, ET,S, 
die Existenz der sekundgren K6rperentwicklung zu negieren, und das- 
se]be gilt auch vom indifferenten Charakter des gemeinsamen Blastems, 
wenigstens bei Fr6schen und Amnioten. Es bleibt mir deshalb nur fibrig, 
zu versuchen, eine Erklgrung zu deren Stellungnahme zu geben. Ich 
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Abb. 14. Medianer  Sag i t t a l schn i t t  durch  6 A m b l y s t o m a e m b r y o n e n ,  einen a p p r o x i m a t i v e n  
En twick lungsgrad  y on  bzw. 5-, 8-, 14-, 18-, 29- und  35-Somiten dars te l lend.  (B. F. KINOSBImY, 

1932.) 

meine, d~B ich damit ihren Bemtihungen die gebiihrende Gerechtigkeit 
zuteil werden lasse. 

Beide gehen yon der nunmehr bekannten und anerkalmten Tatsache 
aus, dal~ die definitiven Organanlagen in friihem Pri~gastrulations- 
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stadium gesetzm/~Big topographiseh abgrenzbar sind. Die verschiedenen 
definitiven Organe sind mit anderen Worten in diesem friihen Entwick- 
lungsstadium sehon pr/~sumpti~r zu bestimmten Gebieten fixiert. DaB 
es sieh so verh/~It, geht aus einer groBen Anzahl in der Hauptsaehe fiber- 
einstimmender Untersuehungen yon versehiedenen Klassen und Arten 
hervor (W. VO~T, 1926 u. 1929; L. GI~XPER, 1929, 1930; P. WI~TR~BEgT, 
1931; R. Ws~SS~]~RO, 1933 u. 1934; J. PASWEELS, 1933, 1934, 1936, 
1937; G. VAlqDEBROEK, 1936 m. a.). Beziiglich des Frosches hat die pra- 
sumptive Toloographie gemgB J. H. BIJTEL (1936) das Aussehen, wie es 

Abb. 15 beleuehtet. 
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Abb. 15. Schema der topographischen Verhaltnisse des um 
den Urmund liegenden Gebietes bei ~tmblysfoma mex.  im 

lVledullarplattenstadium. (J. tL  BIJTEL, 1936.) 

Es scheint mir also 
ganz klar, dab wir bei 
unseren gegenw/~rtigen 
Kenntnissen davon aus- 
gehen miissen, dab die 
definitiven Organanla- 
gen bereits w/~hrend der 
Pr/~gastrulations- und 
friihen Gastrulations- 
periode getrennt sind. 
Aber ebenso sicher ist, 
dab dies noch nieht in 
einer formalen Differen- 
zierung der verschiede- 
nen Anlagen zum Aus- 

druck gekommenist. Formal bestehen die verschiedeaen Felder, die mit der 
Farbmarkierungsmethode, wie Abb. 14 angibt, bestimmt werden kSnnen, 
aus gleichfSrmigem gemeinsamem Blastem und Keimbl/~ttern. So weir mils- 
sen wir uns alle einigen kSnnen. Ieh komme sp/~ter auf diese Frage zuriick. 

Als Erkl/~rung fiir sowohl J. H. BIJTELs als aueh J. PASTEELS' Negierung 
der sekund/~ren KSrperentwicklung und der Existenz der indifferenten 
Zelhnasse stelle ich mir nun vet, dab naheliegender Gedankengang 
belolgt worden ist: da ja die definitiven Organanlagen schon vor dem 
Einsetzen der Gastrulation topographisch getrenn~ sind, d. h. di/]erenziert 
hinsichtlieh der prospektiven Bedeutung des Zellmaterials, ist es unmSglieh, 
sieh vorzustellen, dab die kommende Morphogenese durch Differenzierung 
aus einer indi]]erenten Zellmasse gesehehen kann. 

Hat dieser Gedankengang fiir J .H .  BIJTELs und J. PASTEELS' yon 
formalem Gesichtspunkt aus unbegreifliche Stellungnahme zugrunde 
gelegen, so finder man hierin gewissermallen eine Erkl/~rung, aber gleieh- 
zeitig mu2 entschieden betont werden, dab der Gedankengang unklar 
und unrichtig ist. Der oben skizzierte Schlul]satz ist logisch unhaltbar. 
Um (]as Unsinnige des erwahnten Gedankenganges zu zeigen, kann ich 
bemerken, dab ich auf Grund der formalen Realitat der sekund/~ren 
K6rperentwicklung mit gleichem Recht behaupten k6nnte, dab eine pra- 
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sumptive Feldemteilung in friihem Gastrulationsstadium nicht existiere, 
eine Sehlul~folgerung, die natfirlich nicht gemacht werden darf. 

Da~ mein Verdaeht bereehtigt ist, geht aus J.  H. BIJTELs ganzer 
Darstellung hervor. Nach Konstatierung der ReMit~t der prs 
Feldeinteilung (Abb. 15) kommt  ohne Bedenken die Behauptung: es gibt 
keine indifferente Zellmasse, as gibt keine sekund~re KSrperentwicklung. 

Bei J.  PASTEELS findet man jedoch eine gewisse Vorsieht. Er versucht 
wirklich, zu beweisen, dab der Schlu~satz richtig sei. Wir haben gesehen, 
dM~ diese Beweisfiihrung fiber die Verneinung von formalen l~ealit~ten 
ging und zu schweren Inkonsequenzen geffihrt hat. Aber sieher ist, 
dal3 J.  PAST~ELS' Ausgangspunkt derselbe ist, der zu dem gleiehen 
Resultat  fiihre~, mul~ und es auch bei J. PAST~LS tut. Dies geht unter 
anderem aus seinem interessanten Ausspruch hervor (1937, S. 459): 

(, Mouvements morphog6n~,iques de territoires bien dSfinis et croissance appo- 
sitionnelle d'un b]Last~me indiff~renci6 sont 6videmment des notions qui s'excluent 
l'une l'autre. De plus, des organes di]]~renoids ne pourraient sor~ir d'un bourgeon 
indfff6rent que sous une influence ext6rieure ~, ce bourgeon (sinon l' ,indiff6rence' 
n'aurait aucun sens !). I1 existerait doric une sorte d'influx inducteur se propageant 
d 'awnt en arri~re ? ,> 

Hier wird also deutlieh betont, dal~ die friihe presumptive Organ- 
feldeinteilung die MSgliehkeit einer sekund~ren KSrperentwieklung aus- 
schlie~t. DasZit~at zeigt ferner, dal] der Gedankengang, auf den die Beweis- 
fiihrung sich stfitzt, logisch unhaltbar ist. Der Verdacht, den ich zuvor 
ge~ul]ert habe, ist deutlicherweise bereehtigt. Ohne dal~ der Verfasser es 
offenbar merkt,  verwendet er in derselben Darstellung den Ausdruck 
different in zweierlei Bedeutung. Wenn er yon des ~ organes di//&encids ~ 
spricht, mu~ different eine formMe Charakterisierung angeben. Wenn 
er dagegen unmittelbar darauf dies auf ~bourgeon indiff~rent~ bezieht, 
so ist mit  indifferent nieht eine formale, sondern eine entwicklungs- 
mechanische Clharakteristik gemeint, denn sonst w~re die ganze Dar- 
stellung sinnlo~,~. Niemand diirfte ns negieren kSnnen, dal~ ein 
formal indifferentes Blastem ein differenziertes Organ bilden kann. Es ist 
diese Unklarheit, auf welcher J.  PASTEE~S' Sehtu~folgerung im zuletzt 
zitierten Absatz beruht. 

Die Frage ist sieherlich viel ein~acher als sowohl J.  H. BI~TE~ als auch 
J. PASTEELS es sich vorzustellen scheinen. Einerseits miissen wir natiirlich 
konstatieren, dab die prs Feldeinteilung schon im prs 
l~renEntwicldungsstadium eine l~ealit~t ist. J. H. BIJ~EL wie J. PASTEELS 
haben unter anderem wertvolle Beitrs zur Klarlegung dieses inter- 
essanten Problems geliefert. Die Existenz der pr~sumptiven Gebiete zu 
verneinen, w~re gewil~ ebenso unsinnig wie eine Negierung der formalen 
l~ealit~t der prim~ren und sekund~renKSrperentwicklung. Aber die Frage 
naeh dem Vorhandensein der pr~sumptiven Gebiete ist ausschlieBlieh 
eine entwicklungsmechanisehe Fragesteltung und sagt an und fiir sich 
nichts fiber die ~ormale Lage. Andererseits miissen wir mit  derselben 
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Bestimmtheit konstatieren, dab eine prim/~re und eine sekunds K6rper- 
entwicklung existieren. Aber hier gilt es in erster Linie ausschlieBlich 
einer formalen Realit/it. 

Es handelt sich hier darum, dab die K6rperanlegung yon Keim- 
bl/~ttern und Blastem aus geschieht. Die Keimbl/~tter erreichen sehr 
bald einen h6heren Grad yon Differenzierung, formal gesehen, im Ver- 
h~ltnis zum gemeinsamen Blastem, welches w/~hrend der ganzen K6rper- 
anlegung formal indifferent verbleibt mit wenigstens bei Amnioten ver- 
mehrter Zelldichtigkeit und Mitosenreichtum. Die formale Differenzie- 
rung ffihrt deshalb in zweiter Linie mit sich, dab der Untersehied zwischen 
der prim~ren und sekund/~ren Morphogenese aueh eine entwicklungs- 
mechanische Bedeutung bekommt. 

Nach dem, was ich oben hervorgehoben habe, diirfte es klar sein, dal] 
es keinen Widersprueh zwischen der friihen OrganprAsumptivit/~t einer- 
seits und der zweifachen Morphogenese andererseits gibt. Dies wird 
deutlich, wenn wir die formalen Gesiehtspunkte an das frfihe pr/isump- 
tire Feldeinteilungsstadium legen. 

Wie ich zuvor angedeutet habe, bestehen die verschiedenen Folder, 
z. B. in Abb. 15, zweiielsohne aus Blastem und Keimbl/~ttern. Ob die 
letztgenannten in diesem friihen Entwicklungsstadium noeh einen 
h6heren Grad formaler Ausdifferenzierung erreicht haben, spielt in diesem 
Zusammenhang keine Rolle. Die fr/ihe Pr/~sumptivitAt zeigt nur, dab 
das Material fiir die verschiedenen Organe gesetzm/~Big in Blastem und 
Keimbl/~ttern angeordnet ist. 

Formal gesehen, sehreitet die Entwieklung w/~hrend der K6rperanle- 
gung fort, w/e sie angefangen. W/~hrend der prim/~ren K6rperbildung 
geschieht die Entwieklung yon Keimbl/~ttern (und Blastem), w/~hrend 
der sekundAren nut yore Blastem aus. Entwicklungsmechanisch gesehen, 
wird es dann ganz natiirlieh, dab wir aueh in der Fortsetzung mit einer 
pr/~sumptiven Feldeinteilung des Materiales f/Jr die verschiedenen Organe 
rechnen mfissen. Auch in der indifferenten Zellmasse der Rumpfschwanz- 
knospe kSnnen wir eine gew/sse gesetzm/~Bige Materiallagerung vorans- 
setzen. Die oben angeffihrten amerikanischen Transplantationsversuehe 
spreehen bestimmt in dieser Richtung. 

Ieh habe also gezeigt, dab weder J .H.  BIJW~L noch J. PASWEELS 
irgendwelehen AnlaB dazu haben, ein Entweder.Oder zwischen dem Vor- 
handensein einer friihen pr/~sumptiven Feldeinteilung einerseits und 
einer prim/~ren und sekund/~ren K6rperentwieklung andererseits auf- 
zustellen. Wie ieh betont babe, beruht diese Einstellung teils auf einer 
unklaren Begriffsanwendung: tells auf mangelnder formaler Rficksichts- 
nahme. Sowohl J .H.  BIJw~s als auch J. PASTE~LS' interessante und 
beleuehtende pr/~sumptive Feldeinteflungsuntersuehungen wie meine 
Feststellung der zweifachen Morphogenese fiir den Vertebratorganismus 
widerspreehen keineswegs einander, sondern lassen sieh im Gegenteil 
natiirlich vereinen. 



vom formalen und experimentellen Gesiehtspunkt.  225 

Literaturverzeichnis. 
Ailman, G. J.:: On the Anatomy and Physiology of Cordylophora, a contribu- 

t ion to our knowledge of the Tubular ian Zoophytes. Philos. Trans. roy. Soc. 
Lond. 143 (1853). --- Aron~ M.: RSle du syst~me nerveux central  dans la croissance 
embryonnaire. Archives de Biol. 39 (1929). Zit. naeh Hoadley 1931. - -  Baer, C. E. v.: 
(~ber Entwicklungsgeschichte der Tiere. Beobachtung und Reflexion, 1828, 1837. 
Zit. nach O. Hertwig 1906. - -  Bi]tel, J. H.: Beitr~ge zur Schwanzentwieklung der 
Amphibien. Anat.  Anz. 71 (1930). - -  (~ber die Entwicklung des Schwanzes bei 
Amphibien. Roux" Arch. 125 (1931). - -  Die Mesodermbildungspotenzen der hinteren 
Medullarplattenbezirke bei Amblystoma mexicanum in bezug auf die Schwanz- 
bildung. Roux'  Arch. 134 (1936). - -  Bonnet, R.: Beitri~ge zur Embryologie der Wie- 
derk~uer, gewonnen am Schafei. Arch. f. Anat.  1884. - -  Beitr~ge zur Embryologie 
der Wiederk~ucr, gewonnen am Schafei. Arch. Anat.  u. Entw.gesch. (Lpz.) 1889. - -  
Beitri~ge zur Embryologie des Hundes. Anat.  H. 9 (1897); 16 (1901). - -  Brachet, A.: 
Reeherches sur l'ontogen~se des Amphibiens urod~les et  anourcs. Archives de Biol. 
19 (t902). - -  Detwiler, S. R.: Fur ther  experiments upon al terat ion of the direction 
of growth in amphibian spinal nerves. J.  of exper. Zool. 51 (1928). - -  Diirken, B,: 
Grundril~ der Entwicklungsmechanik. Berlin 1929. - -  Field, E.: 1930. Zit. nach 
Hoadley 1931. - -  Friihlieh, K.: Experimentelle Erzeugung yon Sirenen beim Htihn- 
then  und Bemerkungen zur sekundi~ren KSrperentwicklung. Roux'  Arch. 134 
(1936). - -  Gallera. J.:  Sur le t61oblaste des embryons platyneuriques. Extr .  du Bull. 
Acad. Pol. Sci. et Lettres, Cracovie 1937. - -  Gr~iper, L.: Die Pr imit iventwicklung 
des Hiihnchens nach stereokinematographischen Untersuchungen, kontrolliert  durch 
vitale Farbmarkierung und verglichen mit  der Entwicklung anderer Wirbeltiere. 
l~oux' Arch. 116 (1929). - - Z u r  Gastrulat ion der Wirbeltiere. Anat .  Anz. 69 ( 1 9 3 0 ) . -  
Beitrag zur Frage der sekund~ren KSrperentwicklung und der Entwieklung der 
hinteren Extremit~ten beim Htihnchen. Roux'  Arch. 128 ( 1 9 3 3 ) . -  Hertwig, 0 . :  
Urmund und Spina bifida. Arch. mikrosk. Anat.  39 (1892). - -  Die Lehre yon den 
Keimbl~ttern.  Handbuch  der  vergleichenden und  experimentellen Entwieklungs- 
lehre der Wirbeltiere, Bd. 1. 1906. - -  Allgemeine und  experimentelle Morphologie 
und Entwicklungslehre der Tiere. Die Kul tur  der Gegenwart, Tell I I I ,  Abt.  IV, 2. 
1913. - -  Hoadley, L.: Mesoblast Differentiation in Implants  of Portions Of the Tail- 
bud (Amblystoma punctatum). Extr .  des Archives de Biol. 42 (1931). - -  Holm- 
dahl, D. E.: Experimentelle Untersuchungen fiber die Lag e der Grenze zwischen 
prim~rer und sekund~rer KSrperentwicklung beim Huhn.  Anat.  Anz. 59 (1924/25). - -  
Experimentelle Uutersuchungen fiber die KSrperentwicklung. Skand. Arch. Physiol. 
(Berl. u. Lpz.) 46 (1925). - -  Die erste Entwicklung des KSrpers bei den VSgeln und  
Si~ugetieren, einschlie~lich dem Menschen, besonders mit  Rficksicht auf die Bildung 
des Riickenmarkes, des CSloms und der entodermalen Kloake nebst  einem Exkurs  
fiber die Ents tehung der Spina bifida in der Lumbosakralregion. I - -V .  Gegenbaurs 
Jb.  54, H. 2; 55, H. 1 (1925). - -  Die Ents tehung  und weitere Entwicklung der Neu- 
ralleiste (Ganglieuleiste) bei VSgeln und S~ugetieren. Z. mikrosk.-anat.  Forsch. 
14 ( 1 9 2 8 ) . -  Die zweifaehe Bildungsweise des zentralen Nervensystems bei den 
Wirbeltieren. Eine formgeschichtliche und  materialgeschiehtliehe Analyse. Roux '  
Arch. 129 (1933). - -  Neuralleiste und Ganglienleiste beim Menschen. Z. mikrosk.- 
anat .  Forsch. 36 (1934). - -  Primit ivstreifen bzw. Rumpfschwanzknospe im Ver- 
h~ltnis zur KSrpcrentwicklung. Z. mikrosk.-anat.  Forsch. 38 (1935). - -  Neue Ge- 
sichtspunkte zur frfihen Embryonalentwicklung. Uppsala L~k.fSr. fSrh. Ny fSljd. 
42 (1936). - -  Keibel, Fr.: Studium zur Entwicldungsgeschichte des Schweines. 
Morph. Arb. 3 (1~94); 5 ( 1 8 9 6 ) . -  Die Bildung der Keimbl~tter  und  das Gastrula- 
tionsproblem. Keibel u. Malls Handbuch der Entwicklungsgeschichte des Menschen, 
Bd. 1. 1910. --- Die Entwicklungsgeschichte der Wirbeltiere. Die Kul tu r  der 
Gegenwart, Tell HI ,  Abt.  IV, 2. 1913. - -  Kingsbury, B. F.: The " law" of cephMo- 
caudal differential growth in its application to the nervous system. J .  comp. 

w.  Roux' .Archly [. Entwicklu~gsmeehsnik. Bd. 139. ]5 



226  D. ]~2. Holmdahl:  Die Morphogenese des Vertebratorganismus. 

Neur. 56 (1932). - -  Kopseh, Fr.: I3ber die Bedeutung des Primitivstreifens beim 
Htihnerembryo und tiber die ihm homologen Teile bei den Embryoncn der niederell 
Wirbeltiere. In ternat .  Mschr. Anat.  u. Physiol. 19 (1902). - -  Die Lage des Materials 
ftir Kopf, Primitivstreifen und Gefal~hof in der Keimscheibe des unbebrt i te ten 
Htihnereies und  seine Entwieklung w~hrend der ersten b~iden Tage der Bebrti tung. 
Z. mikrosk.-anat. Forsch. 35 (1934). - -  Die Beziehungen der aus dem Primit iv .  
streifen hervorgehenden Ursegmente zu den K6rperabsehni t ten des Huhnes. Z. 
mikrosk.-anat. Forsch. 36 (1934). - -  Naef, A.: Notizen zur Morphologie und Stammes- 
gesehieht~ der Wirbcltiere. 14. ~ b c r  Blastoporusverschlul~ und  Schwanzknospen- 
anlage bei den Anamniern. Zool. Jb .  49 ( 1 9 2 7 ) . -  Pander: Beitr~ge zur Entwicke- 
lungsgeschiehte des Htihnchens im P,i. Doktordiss.  1817. Zit. nach O. Hertwig 
1906. - -  Pasteels, J.'- Mesoblast differentiation in implan tsof  portions of the tail-bud 
(Amblystoma ~unctatum). Extr .  des Archives de Biol. 4~ (1931). - -  La gastrulation 
et  la rgparti t ion des territoires dans la moiti6 dorsale du blastodisque de Truite 
(Salmo iridaeus). C. r. Assoc. Anat.  1983. - -  l ~pa r t i t i on  des territoires et  mouve- 
ments morphoggngtiques de la gastrulat ion de l 'ocuf de Truite (Salmo iridaeus). 
C. r. Assoc. Anat.  1 9 3 4 . -  Analyse des mouvements  morphoggn6tiques de gastrula- 
t ion chez les Oiseaux. Bull. C1. sci. Bruxelles ~ (1936). - -  ]~tudes sur la Gastru- 
lation des Vert6br~s M~roblastiques. I. T61gost~ens. Extr .  des Archives de Biol. 
47 (1936). - -  J~tudes sur la gastrulation des Vertgbrgs mgroblastiques. II .  Reptiles. 
Extr .  des Archives de Biol. 48 (1937). - -  ]~tudes sur la gastrulat ion des Vert~br6s 
m~roblastiques. I I I .  Oiseaux. IV. Conclusions ggngrales. Extr .  des Archives de 
Biol. 48 (1937). - -  Peter, K.: Betrachtung tiber die Aufgabcn der Keimbl~tter.  
Z. mikrosk.-anat. Forsch. ,~ (1926). - -  E in  Dottersackbruch bei eincm Eidechsen- 
embryo, ents tanden im Bereieh der sekundgren K6rperbildung. Z. mikrosk.-anat.  
Forsch. 35 (1934). - -  Indirekte (primgre) und direkte (sekundgre) K6rperentwick- 
lung bei der Eidechse. Z. mikrosk.-anat. Forseh. 86 (1934). - -  Rondinini, R.: Part i-  
colarits formative in alcuni organi primit ivi  e Svilupo della coda nelle larve di Bufo 
vulgaris. Arch. ital. Anat.  25 (1928). - -  Riiekert, J.:  t3ber den Urmund  und  die zu 
ihm in Beziehung stehenden Entwicklungsvorgangc im hinteren K6rperabschni t t  
der Selaehierembryonen. Gegenbaurs Jb .  58 (1924). - -  Yandebroek, G.: Les mouve- 
ments morphoggn~tiques au cours de la gastrulat ion chez Scyllium Canicula Cuv. 
Archives de Biol. 47 (1936). - -  Yogt, W.: t ]bcr  Wachstum und Gcstattungsbcwe- 
gungen am hinteren K6rperende der Amphibien. Anat.  Anz. 61, Erg.-H. (]926). - -  
Gestaltungsanalyse anI Amphibienkeim mi t  5rtlicher Vitalfarbung. II .  Gastru- 
lation und Mesodermbildung bei Urodelen und Anuren. R0ux'  Arch. 120 (1929). - -  
Weissenberg, R.: Untersuchungen fiber den Anlagcplan belm Neunaugenkeim : Meso- 
derm, Rumpfdarmbi ldung und  T3bersicht der zentralen Anlagezonen. Anat.  Anz. 
79 (1934). - -  Wetzel, R.: Neue Experimente  zur Frtihentwicklung des I-Iuhnes. Anat.  
Anz. 67, Erg.-t t .  (1929). - -  Untersuchungen am Htihnehen. Die Entwicklung des 
Keimes wi~hrend der ersten beiden Bruttage.  Roux'  Arch. 119 ( 1 9 2 9 ) . -  Urmund und 
Primitivstreifen. Erg. Alhzt. 29 (1931). - -  Primitivstreifen und UrkSrper nach 
St6rungsversuchen am 1--2 Tage bebrti teten Htihnchen. P~oux' Arch. 184 (1936). - -  
Wintrebert, P.: Les marques color~es en embryologie. Bull. Assoc. Anat.  26 (1931). - -  
Les plans d'6bauches de Discoglossus pictus Otth., s la fin de l~ blastula et  s la fin 
de la neurula. C. r. Acad. Sci. Paris 198 (1931). 


