Fiinftes Kapitel
Die Lehre von den Keimbliittern.

Im dritten Kapitel wurde der Verlauf des Teilungsprozesses des
Eies biz zur Entstehung der Keimblase verfolgt. Die Embryonalzellen,
die auf den Anfancsstadien der Teilung meist locker nebeneinander
liegen, haben sich mit ihren Oberflichen fester und inniger zusammen-
gefilet und so ein Epithel gebildet, wenn wir uns der Einteilung der
Gewebe in tlr-r__msll'-g;lﬁl_é:fv bedienen wollen. In der Entwicklungs-
lehre nennt man die im Anschluli an den Furchungsprozel
entstehende Epithelmembran ein Keimblatt und falt das
Studium der Verinderungen, die sich an thm in der nfichsten Periode
abspielen und den Gegenstand unseres fiinften Kapitels ausmachen,
unter dem Namen der wichtigen ,,Keimblitterlehre” zusammen.

Ein nenes Prinzip tritt von jetzt in der Entwicklung formbildend
in Wirksamkeit, das Prinzip des ungleichen Wachstums, wie wir es mit
W. His kurzweg bezeichnen wollen. Als der hervortretende Charakter-
zug der abgelaufenen Periode kann die in raschem Rhythmus sich
wiederholende, mehr oder minder gleichmiBige Vermehrung der
E mbnnmlmlivrr bezeichnet werden. Naehdem sich dagegen dir- Zellen
zu einem Keimblatt fester zusammengeschlossen haben, ]Ji[:ll 1 sich in ithm
Bezirke nngleichen Wachstums aus, dh- nach einem ht \Etmmtt n Gesetz
verteill und in Dbesfimmter Weise abgegrenzt sind, Eine Folge hier-
von ist, dalb in dem bis jll1'.s:1 mehr gle vichfir micen Zellenmaterial oriliere
and kleinere Zellenkomplexe vlr]]llli-llldll deuthicher unterscheidbar
werden, eine besondere, ihnen eigentiimliche Form und Lage erhalten
und die Anlage besonderer Organe darstellen. Fassen wir daher das
wichtige Prinzip des ungleichen Waechstums gleich noch niher
in das Auge.

Wenn in einer Zellenmembran die einzelnen Elementarteile sich
eleichmiaBig zu teilen fortfahren, so wird entweder eine Verdickung
oder eine Gribenzunahme der ‘nll'!tthl'ili! in der Fliche die Folre davon
gein, Das erste tritt ein, wenn die Teillungsebenen der Zellen der Ober-
fliche der Membran f:lvi:h cerichtet sind, das zweite, wenn sie vertikal
zu ihr stehen. Bei der GréBenzunahme in der Fliche werden die urspriing-
lich vorhandenen Zellen durch das Einschieben neuer Tochterzellen
vleichmiifie und allmihlich anseinandergedringt, da sie Ja weich und
dehnbar und nur dureh eine weiche Kittsubstanz verbunden gind, Nehmen
wir nun an, daf ein soleches Waehstum bei der Keimblase withrend ihrer
weiteren Entwicklung allein stattfinde, so kénnte nichts anderes aug ihr
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Nicht minder wichtig fiir die tierische Formenbildung sind die von
der freien Fliche aus erfolgenden Ausstiilpungsprozesse, die ebenfalls
von sehr mannigfacher Art werden konnen IT%f 46). Bei Wucherung
eines  kleinen, kreisformigen Bezirks einer Zellmembran entstehen
gapfenformige Erhebungen, verschieden gestaltete Papillen oder Zotten;
und wie Réhren zu einem verzweigten Rohrensystem werden, so kénnen
auch wieder die Zotten, indem lokale Wucherungen an thnen das Hervor-
gprossen von Seitendisten zweiter, dritter und wvierter Ordnung veran-
lagsen, sich in die kompliziertesten Zottenbiischel umwandeln. Wenn, die
Ausstiilpung lings einer Linie erfolet, bilden sich mit dem freien Rande
nach auben gerichtete Kimme oder Faltenblitter.

7 verzwelrta tnb
y Liriise, & Ausi

Diriise mit netzion ! i
nbliischen; 6 verzweigte alveolire Driise.
Fig. 46. Schema der Papillen- ulld Zottenbildung.
[ [ veori istelte P ._||-| le oder Zottenbiischel, ¢ einfache JJiI_:i;.ilc"'.
idetock in drei ‘*]-II.-'I n anslioft.

I

deren Bindegews

Fast alle embryvonalen Vorgiinge, mit denen wir uns aunf den
folrenden Blittern |'|:']i:||11!i zu_ machen haben, bernhen auf solehen,
in der verschiedensten Weise erfolgenden Aus- wnl |]||u|ulp1|||m1:
Dadurch erhiilt das embryonale Zellenmaterial aul kleinem Raum eine
sehr betrichtliche Oberflichenentwicklung und eine Sonderung in zahl-
reiche Bezirke. Aus ecinfachen Keimblasen gehen so schlieflich die
!{1:!]]3||i_’,{i[']"i.i'r~'1I’JI Formeebilde hervor, die zahllosen verschiedenen Arten
der wirbellogsen Tiere und Wirbeltiere. - Vom HE:HHHHHIE&[ des ]','mln'_\'u—
lozen aus lassen sich dieselben definieren als Kiérper, aufgebaut aus
]','pilii:'”;ltrll'”I'll. die durch hiiufig wiederholte, nach einem bestimmten
Plan und in bestimmter Folpe ausgefiithrte Ein- und Ausstiilpungen
und Faltenbildungen der versehiedensten Art eine wverwickelte dullere
Fliche und ein noch komplizierteres inneres Hihlensystem gewonnen
haben.

Zu dem eben kurz erlduterten Hauptmittel tierischer Formbildung
vegellen sich noch einige andere Hilfsmittel von mehr untergeordneter
Bedeutune: 1. Verschmelzune und Trennung von llniiulhmnllln und
2. Bildung eines 1"\11-+I|e-|rrl webes oder Mese nechyms zwischen den
epithelialen Grenzblittern,
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Verschmelzungs- und Trennungsprozesse greifen in die Entwick-
lung der versehicdensten Oreane mit ein; dadureh werden rinnenfirmige
Einsenkungen zu Rihren, Griibehen und Sehlduche werden zu Blils-
chen und abgeschlossenen Siicken. Immer bietet sich dabei dem Be-
obachter ein #ihnlicher Hereamg dar (Fig, 47—>50). Die Faltenrinder
(Fig. 47 f). welehe eine rinnenférmige Einstiilpung (Ri) begrenzen,
wachsen einander so lange entezeren, bis gie sich lings einer Linie treffen,
gich fest aneinander legen und an der Beriihrung le der Naht-
linie, wie man sie genannt hat (Fig. 48 2) - untereinander verschmelzen.
Jede Falte setzt sich aus zwel Blittern zusammen, die am Faltenrand
ineinander umbiegen, aus einem iIIJ'!l'I'r'!]”j;l'LI” (1 s die Wand
der Rinne bildet. und aus einem #ubBeren Blatt (a), das auf die Kirper-
oberfliche sich fortsetzt und am Faltenrand in das innere Blatt umbiegt.

T ¥ i),

Fir. 47—50. Vier Schemata, um die Umwandlung einer rinnenfirmigen An-
Iage zu einem Rohr und die dabei stattfindende Nahtbildung und Abschniirung zu
erldutern.

Ri Rinne im Querschmitt, o Bohr im Querschnitt, @ i
der Falte des fiuBeren Keimblattes, / Ti
Faltenblatt umbiegt, # Naht der linken mit der rechten Firste, *
am fuberen Keimblatt.

i inneres Blatt

ste der n wi

Lines der Nahtlinie (Fig. 48 #) geht nun die Verwachsung der Falten-
rinder in der Weise vor sich, dab hnamizen Blitter der
linken und der rechten Seite — also duberes mit AuBerem und Inneres
mit innerem Blati verbinden. So kommt ein breiter intermediirer
Substanzstreifen (#) zustande, in dessen Linge das durch Verwachsung
der Rinnenriinder entstandene Rohr noch fest mit der #uBeren epithe-
lialen Begrenzungsschicht des Korpers zusammenhiingt. Im weiteren
Verlauf findet dann noch eine vollstiindige Trennung statt dadurch, dal
der anfangs breite intermediire Substanzstreifen (Fig. 49 n) schmiler
wird und schlieBlich durchreiBt (Fig. 50), wobei ein Teil von ihm sich
dem #uBeren Blatt (*), der andere Teil der Wand des Rohres anschliefit.
So greifen bei der Nahtbildung Verschmelzungs- und Trennungsprozesse
fast gleichzeitig ineinander, ein Vorgang, der sich auch ber anderen
Einstiilpungen vielfach wiederholt. Wenn z. B. ein Griibchen (Fig. 44)
durch Vorwachsen und Verschmelzen der Einstiilpungsriinder sich zu
einem Blischen sehlieft, so bleibt dies an der Verwachsungsstelle vor-

sich die gl
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iiberrehend mit dem duberen ]".||ilhl'||ﬂ:\|ll ebenfalls dureh einen inter-
mediiren Substanzstreifen — einen Stiel — in Zusammenhang. Auch
hier tritt dann im weiteren Verlauf eine Abtrennung oder, wie der Ter-
minus technicus gewihnlich heilit, eine Abschniirung ein, indem de
Stiel des Bliaschens sich verschmilert und zuletzt durchreiBt. In dieser
Weise werden zu verschiedenen Zeiten der Entwicklung aus den epi-
thelialen Grenzlamellen, wenn sich noch ,,Abschniirung® zur Ein-
stillpung hinzugesellt, allseitig geschlossene und in die Tiefe unter die
Oberfliiche versenkte, rithrenformige und blaschenformige Organe ge-
bildet, wie Nervenrohr, Ohrlabyrinth, Auge, Schilddriise usw.

Der Verschmelzungsprozell zwischen den Berithrungspunkten epi-
thelialer Gebilde gestattet indessen noch mehrere weitere Variationen.
Von Epithelrshren, die in reichem MaBe baumfirmig veristelt sind,
kiinnen Seitenzweize, wo sie sich treffen, sich aneinander legen und
an den Berithrungspunkten verschmelzen. Dies geschieht bei manchen
Arten von zusammengesetzten tubultsen Driisen (Fig. 45,4). Indem an
der Verlitungsstelle die zentral selegenen Zellen auseinanderweichen,
treten die Réhrchen in offene Verbindung miteinander. Aus einem
baumfirmig veriistelten kann so allmidhlich ein netzfirmiges Rihren-
system hervorgehen (Fig, 45,). Die Verwachsung kann endlich noeh in
oriifierer Ausdehnung stattfinden, wenn die cinander zugewandten Flichen
einer eingestillpten Membran sich mehr oder minder vollstindig fest
ancinander legen und sich so verbinden, dafi sie eine einzige Zellmembran
herstellen. Solches geschieht z. B. beim Verschluli der embryonalen
Kiemenspalten, bei_der Bildung der drei halbzirkelformizen RKanile
drs*Geloreanges oder bel der Verlotung der sich beriihirendeén Flichen
seroser HohDIeln.

. Ein weiterer, fiir die embryonale Gestaltung sehr wichtiger ProzeB,
welcher wegen seiner Eisenart von den Faltungen epithelialer Lamellen
fiir sich als etwas Besonderes unterschieden werden mull, ist die Bil-
dung eines Zwischengewebes oder Mesenchyms, Mesenchyny
entsteht dadurch, dal von der Basalfliche der Epithellamellen in die
zwischen ihnen gelegenen Riume und Spalten, welche von der Keim-
blasenhéhle abstammen, eine sehr wasserreiche, gallertize Grundsub-$
stanz abgeschieden wird, und daB dann aus bestimmten Bezirken der
Keimiblatter einzelne Zellen einwandern, welche aus dem epithelialen|
Verbande sich frei und selbstindiz machen. Bei den einzelnen Tier- |
stimmen wird das Mesenchym zu sehr verschiedenen Zeiten der embryo-
nalen Entwicklung gehildet, bei den Echinodermen z. B. schon auf dem
Keimblasenstadium (Fig. 51 A). Es wird bei ithnen zuerst in den Hohl-|
raum der Keimblase (4) eine homogene weiche Substanz, der Gallert-
kern (s.c), von den Epithélzellen ausgeschieden. In ihn wandern dann
aus einem kleinen Bezirk des Epithels mehrere Zellen (Fig. 51 B ms)
¢in, indem sie ihren epithelialen Charakter verlieren und nach Art von
Lymphkiirperchen Fortsitze ausst recken. Sie verbreiten sieh bald als
Wanderzellen iiberall in der Gallerte. Bei den Wirbeltieren geschiehd]
die .\hnsp|||-.igll.'mhi|tillll;.:’ erst auf spiteren Stadien, wenn schon die Zahl
der Keimblitter sich durch Faltenbildung auf zwei und vier erhoht hat.}

Da wir unter einem Keimblatt nach unserer oben gerebenen De-
finition eine Lage von epithelial angeordneten, eine OberiTiche be-
erfnzenden lmbryonalzellen verstehen, muli das in histologischer Hin-
sicht 8o grundverschicdene Gallerfgewebe von den Keimblittern als
etwas Besonderes unterschieden werden.




~ hinzende histolorizche Differenzierung zu besprechen.

b4

Einmal gebildet, wichst das Mesenchym als selbstindiges Gewebe
weiter. indem die anf einem bestimmten Entwicklungsstadinm zuerst
in die Gallerte eingewanderten Zellen, die man auch die Mesenchym-
keime nennen kann. sich durch Teilung ununterbrochen vervielliltizen.
T seinem Wachstum drinet es in alle Liicken hinein, welehe entstehen,
wenn die beiden Grenzblitter durch Faltenbildung und Ausstillpung

iortesten Formen annchmen: es gibt iiberall eine Unter-

die komp
lage und Stiitze fiir die aufliegenden Epithelzellen ab. Hierbei kinnen
cinzelne Mesenchymzellen auch ihren urspriinglichen histologischen
Charakter als emlacher Lrodhrungszellen der Zwischensubstanz ver-
andern. Indem sie hier und da auf ihrer Oberfliche kontraktile Sub-
stanz abscheiden. werden sie, wie bei manchen Tierstdmmen gut zu
beobachten ist, zu/glatten Muskelzellen.

In unserer alleemeinen Ubersicht iiber die jetzt folgenden Stadien
der Entwicklung ist neben dgf Prinzip des ungleichen Wachstums als
ein zweites Entwicklungsprinzip von fundamentaler Bedeutung noch
B die physiologische Arbeitsteilung und die mit ihr zusammen-
I In dem-
len

solben Mabe. als die immer zahireicher werdenden Em

Fig. 5. Zwei Entwicklungsstadien von Holothuria tubulosa, im optischen
Querschnitt. Nach SELENKA.
{ Keimblase am Ende
¥ :‘I.1Ei:l'l||\:\\_
als Gallertkern abees 1
Keimblatt, ms vom inneren

(]

ler Furchunez, B Gastrulastadium.
Furchung . in welehe frithzeitig

B Keimblate ( Blastoderm); ef

Reimblatt abstammende, amihoide £

I B

riumlich in einzelne Gruppen und Bezirke wverteilt werden, nehmen
sic allméihlich auch ein verschiedenes Aussehen an; sie gehen, Wie man
sieh ausdriickt. eine histologische Differenzierung cin; dort we rden gio
zu Driisenzellen, hier zu Musk Nen nmeewandelt, andere diffi renzieren
sich zu Nerven- und Sinneszellen, andere zu Geschlechtszellen usw.:
die in gleicher Art differenzierten Zellen liegen meist gruppenieise zu-
sammen und stellen ein besonderes Gewebe dar.

In der histologischen Differenzierung, die sich withrend der Ent-
wicklune allmihlich vollzieht, findet eine physiologizsche Ar itsteilung,
die im Arererat der urspriinglich gleichen Embryonalzellen pintritt, einen
fiir uns sichtbaren Ausdruck. Um dies zu verstehen, mussen wir 1m- Auge
behalten, daf sich das Leben aller organischen Kirper in eiper Sumine
verschiedener Verrichtuneen oder Funktionen aubert. Die Organismen
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nehmen Stoffe von auBen 1n gich auf. wobei sie das Brauchbare ihrem
Korper einverleiben und das Unbrauchbare entfernen (Funktion der
Ernihrunge und des Stoffwechsels); sie kimnen die Form ihres Korpers
durch Zusammenziehung und Ausdehnung verdindern (Funktion der
Bewegung); '

ie sind in der Lage, auf ubere Reize zu reagieren (Funkfion
der LErregbarkeit); sie besitzen endlich die Fihigkeit, neue Gebilde
iitescleichein zu erzengen (Funktion der Fortpflanzung). Bel den niedersten
vielzellizen Organismen verrichten noch alle einzelnen Teile in gleicher
Weise die aufeefithrten, fiir das organische Leben not wendigen Funk-
useebildet aber ein Organismus wird, um s0 mehr
||1I-I| =||'H l.|-|!4'll\'
andere

tionen. Je hiher :
sehen wir, daB seine einzelnen Zellen sich in die Auf
tpilen. dall einive vorzugsweise das Geschiift der Krn
der Beweeune, andere der Reizbarkeit und wieder andere das Geschiift
der Fortpflanzung iibernchmen. und dab mit dieser Arbeitstellung zu-
eleich ein hitherer Grad der Vol kommenheit, mit weleher die einzelnen
Funktionen ausgefiihrt werden, verbunden ist. Zur Verrichtung einer
hesonderen Arbeitsleigstung bildet sich jede  Zelle, oleichsam wie ein
selbsttiticer Werkmeister, auch ihre besonderen Arbeitginstrinnente

dhru

aus: Interzellularsubstanzen, wo es zu stiitzen und Organe miteinander
gu verbinden gilt, kontraktile Fibrillen zu energischer Bewegung, Lei-
tunesbahnen zur Reizfortpilanzung nsw, So werden die Embryonal-
zollen zu den mannicfachen Arten von Gewehszellen. ;

=—Tn der amerikanischen Literatur hat sich das Wort . Cytomor-
phosis* eingebiirgert, ,,um alle verschiedenen Formveriinderungen zu
bozoichnen. welche die Zellen und die von ilmen abstammenden Gene-
rationen erfahren, vom ersten undifferenzierten Zustand bis zu ihrem
schlieBlichen Untergang . Sgpe. Mmwor unterseheidet hierbei vier
aufeinanderfolgende Hauptstadien: 1. den undifferenzierten Zustand,
9 das Stadium fortschreitender Differenzierung, 3. die regressive Meta-
morphose, in welcher Degeneration oder Nekrobiose stattfindet, 4. die

Entfernung des abgestorbenen Materials.

Das weitere Studium der Entwicklungsgeschichte umfalit also,
wie die einleitenden Betrachtungen gelehrt haben, zwei Seiten: die
¢ine ist das Studium der Formbildung, die zweite das Stu-
dium der histologigehen Differenzierung. Bei den hoheren
Oreanismen vollzieht sich die Formbildung |I:nLl|H.~::iL'J||1'I'ii
in den Anfangsstadien, die histologische Differenzierung
in den Endstadien der Entwicklung.

Da die Lehre von den Keimblittern eines der sehwierigsten Kapitel
der Entwicklungslehre und zurzeit noch reich an widersprechenden
Beobachtunegen und Deutungen ist, g0 muli hier besonders daran er-
innert werden, dali in den ,,Elementen™ ¢85 nur darauf ankommen kann,
die Punlte. in denen unserer Ansieht nach das Wesen der Keimblatt-
bildung bei den Wirbeltieren beruht, in das rechte Licht zu setzen.

Zur hesseren Orientierunge iiber die weiteren Geschehnisse sei
gleich vorausgeschickt, daf der Prozeli der Keimblattbildung sich in
2woi Phasen zerlegen lift. In der ersten Phase geht aus der Keimblase
eine sehr charakteristische |-:rr|||l'_\'ntl:|!|"ll‘lll hervor, die Gastrula per
Darmlarve. deren Leibeswand aus zwei Keimblittern auleebaut 15t
Thre Entstehung wird als Gastrulation bezeichnet. Noch phe diese
ganz zn Ende gefithrt ist, beginnt schon die zweite Phase, in manchen

0. Hertwig, Die Elemente der Entwicklungslehre, 5. Aufl, 2
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Fallen frither. in anderen spiter, einzutreten: zwischen die beiden ersten
Keimblitter schichen sich noch zwel weitere, die sorenannten mittleren,
hinein. In der ersten Phage wird also der Keim zwei-. in der nichsten
dann wierblitterie. Die Art und Weise. wie sich beide Prozesse ab-
spielen, zeigt in den einzelnen Wirbeltierklassen nach der ersten
Organisation des KFies, von welcher ja wieder die hesondere Art des
Furchungsprozesses und die besondere Beschaffenheit der Kei
bedingt wird, gleichfalls sehr tiefereifende Modifikationen. Wir be-
sinnen mit den einfacheren Verhdltnissen, die beim Amphioxus und
bei den Amphibien beobachtet werden, und gehen dann zu den schwerer
zu vergtehenden Befunden iiber, welche Fische, Reptilien, Vigel und

Siuretiere darbieten.

Hase

1. Die Keimblattbildung beim Amphioxus,

Wie schon friiher gezeigt wurde, wird beim Amphioxus die Keim-
blase von ;-"._\'|i||r]:'l';-‘,|'i|l']; berrenzt, die zu einem einschichtiren |','|,'|_|[h|-|
f zusammenschlieBen (Fie. 52) ]
tativer Pol (VP) bezeichnet werden

emer Stelle, welche als vepe-

kann, sind die Zellen (vz) etwas

|
2
Fig, 52 Fig. 53.
Keimblase des Amphioxus lanceolatus. Nach Ha
Eh Keimblazenhihle, a2 animale. vz veretative Zellen P animaler, VP vege

Gastrula des Amphioxus lanceolatus, Nach HatscHEE.
finBeres Keimblatet, 1% inneres Keimblatt !

criber und durch eingelagerte Dotterkirnchen triitber. An dies
nimmt der ProzeB der Gastrulabildung seinen Anfans i ¥
Fliche beginnt sich zunichst abzuflachen und nach der Mitte der
einzubuehten. Dann wird die Grube tiefer und tiefer, wiil
Keimblasenhihle sich in demselben MaBe wverkleinert. SchlieBli
eil (Fig. 534k) unter vollstindicer V
der Binnenhihle an die Innenfliche des entrerencesetzten,
gestiillpten Teiles der Keimblase an. Als Endresultat ist
Kugel mit einfacher Wand ein becherformiger Keim mit _doppelten
Wandungen, die Gastrula, entstanden. .

sich der eingestiilpte
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