
3.5 Eiorganisation

& Das Ei besteht im Wesentlichen aus dem Zellkern, der den weib-
lichen haploiden Chromosomensatz enth�lt und dem Eicytoplas-
ma, das als zus�tzliche Besonderheit den Dotter und andere Re-
servestoffe enth�lt.

Wir alle sind aus einer Eizelle von weniger als einem Zehntelmilli-
meter Durchmesser entstanden, ein ern:chternder, aber auch faszi-
nierender Gedanke. Die befruchtete Eizelle vermag durch Zelltei-
lung und Differenzierung ein ganzes Lebewesen zu erzeugen, sie ist
totipotent. Die Frage wo und wie die Information f:r die komplexen
Entwicklungsvorg�nge gespeichert ist, hat die Menschheit schon
seit dem Altertum besch�ftigt. Wie die moderne Genetik zeigen
konnte, besitzt die befruchtete Eizelle ein vollst�ndiges Genom, be-
stehend aus je einem v�terlichen und m:tterlichen Chromosomen-
satz. Doch wieviel Information enth�lt das Cytoplasma?
Die Eizelle ist auf ihre Funktion als Keimzelle spezialisiert und

enth�lt in ihrem Cytoplasma Dotter und andere Reservestoffe f:r
die zuk:nftige Embryonalentwicklung. Diese werden z. T. von soma-
tischen Zellen produziert und im Eicytoplasma eingelagert, so dass
die Eizellen zu den grçßten Zellen :berhaupt gehçren. Bei den
meisten Eizellen ist die Kern-Plasma-Relation, das normalerweise
konstante Verh�ltnis des Kernvolumens zum Volumen des Cytoplas-
mas, zugunsten des letzteren verschoben. Je nach Organismus ist
die Architektur des Eicytoplasmas verschieden stark differenziert.
Im Gegensatz zu den Eiern der meisten Tiere sind die Eier der

Braunalge Fucus unpolarisiert. Erst nach der Befruchtung wird die
Polarit+t des kugelfçrmigen Eies festgelegt. Am einen Pol entsteht
das Rhizoid, die „Wurzel“, am gegen:berliegenden Pol der Thallus,
ein blatt�hnliches Gebilde. Die Polarit�t kann durch verschiedene
�ußere Faktoren wie Eindringen des Spermiums, einseitige Belich-
tung, Anlegen eines elektrischen Feldes und lokale Applikation ei-
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Abb. 3.9 Befruchtungszeitpunkt verschiedener
Tierarten. M I = 1. meiotische Teilung, M II = 2.
meiotische Teilung.
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3.5 Eiorganisation 213

nes Wachstumshormons ausgelçst werden. An der Stelle, an der das
Spermium ins Ei eindringt, akkumulieren sich die Ca2+-Kan�le in
der Plasmamembran, was zu einem lokalen Einstrçmen von
Ca2+-Ionen aus dem umgebenden Meerwasser und damit zur Pola-
risierung f:hrt. In der N�he der Eintrittsstelle bildet sich die erste
Rhizoidzelle, die durch eine Zellwand von der zuk:nftigen Thallus-
zelle abgegrenzt wird. Damit ist gleichzeitig die Hauptachse f:r die
zuk:nftige Entwicklung festgelegt.

& Bei den meisten Tieren weisen die Eier eine animal-vegetative
Polarit+t auf. Im unbefruchteten Ei liegt der Kern meist in der
N�he des animalen Pols, w�hrend der Dotter und andere cyto-
plasmatische Bestandteile mit hçherer Dichte am vegetativen Pol
angereichert sind.

Die Animal-Vegetativ-Achse entspricht bei vielen Invertebraten der
antero-posterioren Achse des sich entwickelnden Embryos, bei an-
deren Tiergruppen, wie z. B. den Fischen, der dorso-ventralen Achse.
Bei Seeigeln und Mollusken besteht eine Korrelation zwischen der
Lage der Eizelle im Ovar und der Eipolarit�t: Die Verbindungsstelle
zwischen Oocyte und Ovarepithel wird zum vegetativen Pol. Bei den
Oocyten der S�ugetiere, die vollst�ndig von Follikelzellen umgeben
sind, gibt es dagegen keine Beziehung zwischen der r�umlichen An-
ordnung im Ovar und der sp�teren Polarit�t. Bei Insekten und Tin-
tenfischen kçnnen bereits im unbefruchteten Ei die drei Kçrperach-
sen (anterior-posterior, dorsal-ventral und links-rechts) festgelegt
sein. So wird z. B. bei Drosophila die Polarit�t von der Mutter auf
das sich entwickelnde Ei :bertragen. Der kopfw�rts gelegene Pol
des Eies wird zum Vorderpol, die dorsale Seite des Eies entspricht
der Dorsalseite des Muttertieres etc.
Anhand von Mutationen bei Drosophila kann gezeigt werden,

dass die Polarit+t des Eies durch m:tterliche Gene bestimmt wird.
Bei der Mutante dicephalic (dic), die einen Maternaleffekt zeigt, ent-
stehen abnorme bipolare Eikammern, in denen die 15 N�hrzellen
nicht am Vorderpol des Eies lokalisiert, sondern auf beide Pole ver-
teilt sind. Aus solchen bipolaren Follikeln entstehen bipolare Eier
mit zwei Vorderpolen (ohne Hinterpol), aus denen sich januskçpfige
Embryonen entwickeln. Das Normalgen dic+ wird sowohl in den Zel-
len der Keimbahn (Ei und N�hrzellen) als auch in den somatischen
Follikelzellen bençtigt, um eine normale Polarit�t zu garantieren.
Schon am unbefruchteten Ei lassen sich die drei Kçrperachsen auf-
grund der �ußeren Form und Struktur der Eischalen erkennen. Das
Eicytoplasma enth�lt am Hinterpol das sog. Keimplasma, mit seinen
charakteristischen RNA-haltigen Polgranula (Box 3.3 S. 267). Die
Festlegung der dorso-ventralen Polarit�t im Eifollikel wird ebenfalls
durch Maternaleffekt-Gene kontrolliert.
Selbst bei Eiern mit hochentwickelter Eiarchitektur wie bei Flie-

gen und Tintenfischen beschr�nkt sich die r�umliche Information
im Eicytoplasma, die sog. Positionsinformation, im Wesentlichen
auf die Kçrperachsen und die Lokalisation der Keimzellen (S. 266).
Der genauere Bauplan des Embryos wird erst sp�ter unter dem Ein-
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fluss der zygotischen Gene festgelegt (S. 242). Die Eipolarit�t stellt
an sich keinen Sonderfall dar. Viele Zellen wie z. B. Epithelzellen
sind polar aufgebaut, und bei vielen Protozoen lassen sich auch die
drei Hauptachsen an der einzelnen Zelle klar erkennen. Sowohl bei
Protozoen als auch bei der Eizelle kommt bei Polarit�t und Form-
gebung dem Cortex, der Rindenschicht des Cytoplasmas, eine be-
sondere Bedeutung zu, da die Lokalisation von Membranbestandtei-
len und die Formgebung auf der Verankerung des Cytoskelettes in
der Plasmamembran beruhen.

& Unmittelbar nach der Befruchtung, im ersten Zellzyklus, kommt
es bei den Eiern verschiedener Tiergruppen zu Umlagerungen
von Bestandteilen des Eicytoplasmas, die zur Festlegung der Kçr-
perachsen f:hren.

Das Froschei mit seinem dunkelpigmentierten Animal- und seinem
hellen Vegetativpol ist vor der Befruchtung radi�rsymmetrisch
(Abb. 3.10). Durch das Eindringen des Spermiums wird die radi�re
Symmetrie aufgehoben und die Dorso-Ventralachse festgelegt. In-
folge des Spermaeintritts kommt es zu einer Umlagerung des Eicy-
toplasmas, wobei sich das �ußere corticale Cytoplasma um etwa
30U gegen:ber dem inneren Cytoplasma verschiebt (Abb. 3.10). Die-
se Bewegung wird durch Mikrotubuli verursacht, die zwischen die-
sen beiden Schichten liegen. Durch die Verschiebung der Pigment-
kappe entsteht auf der dem Spermaeintritt gegen:berliegenden Sei-
te eine graue, halbmondfçrmige Zone, der graue Halbmond. Diese
Cytoplasmaverlagerungen sind f:r die sp�tere Organisation des Em-
bryos unerl�sslich. Die erste Furchungsteilung verl�uft meridional
ungef�hr durch die Spermaeintrittsstelle. Der Meridian durch die
Spermaeintrittsstelle und die beiden Pole entspricht der ventralen
Mittellinie. Der gegen:berliegende Meridian, der den grauen Halb-
mond halbiert, wird zur dorsalen Mittellinie. Damit ist auch die Bi-
lateralit�t des Embryos festgelegt.
Zur Untersuchung der Cytoplasmabewegungen sind die Eizellen

von Manteltieren der Gattung Styela besonders geeignet, da sie in
ihrer Rindenschicht gelb oder orange gef�rbte Pigmentgranula ent-
halten. Die von Conklin (1905) in einer klassichen Arbeit beschrie-
benen Vorg�nge sind in Abb. 3.11 wiedergegeben. Das reife Ei ist in
der Metaphase der ersten meiotischen Teilung arretiert und von ei-
nem Chorion und zwei Schichten von Follikelzellen umgeben. Im
Eicytoplasma lassen sich drei Zonen klar unterscheiden: Der gelbe
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Abb. 3.10 Umlagerungen des Eicytoplasmas
nach der Befruchtung. Bildung des grauen Halb-
mondes beim Froschei (Rana). Animaler Eipol
oben, vegetativer Eipol unten. Die Pfeile deuten
die Umlagerung des Cytoplasmas an. a Unbe-
fruchtetes Ei. b Befruchtung (Schnitt). c Befruchte-
tes Ei. d Bildung des grauen Halbmondes
(Schnitt).

Wehner, Gehring, Zoologie (ISBN 9783133674249), © 2007 Georg Thieme Verlag KG



3.5 Eiorganisation 215

Cortex, der im Inneren gelegene graue Dotter und eine Zone klaren
Cytoplasmas, das bei der Auflçsung der Kernmembran aus dem
„Keimbl�schen“ (Eikern) freigesetzt wird. Nach dem Eindringen des
Spermiums strçmt der gelbe Cortex zum vegetativen Pol, wobei
auch die inneren Follikelzellen (Testazellen) mittransportiert wer-
den. Dies deutet daraufhin, dass es sich um einen „Capping“-Vor-
gang handelt, wie er z. B. auch bei Lymphocyten infolge der Kreuz-
vernetzung von Membranproteinen (S. 9) auftritt. Auch das klare
Cytoplasma wird zum vegetativen Pol verlagert und verdr�ngt dort
den Dotter. In einer zweiten Phase verschiebt sich das gelbe Cyto-
plasma unter dem Einfluss des Spermakerns in die sub�quatoriale
Region. Die Centriolen des Spermiums induzieren die Bildung eines

Abb. 3.11 Die Bildung des gelben Halbmondes
beim Ascidienei (Styela plicata). a Oocyte mit
Keimbl�schen (Kern). b Unbefruchtetes Ei. Gelbe
Granula 8ber den Eicortex verteilt. c Nach der
Befruchtung Bildung des gelben Halbmondes am
vegetativen Pol. d 2-Zellstadium. e 4-Zellstadium.
f 16-Zellstadium (LM-Aufnahmen: Gehring).
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Asters von Mikrotubuli. Der Kern bewegt sich in Richtung des Mqua-
tors, wobei der gelbe Cortex und das klare Cytoplasma mitbewegt
werden. Dadurch entsteht der gelbe Halbmond, der durch die erste
Furchungsteilung genau halbiert wird. In den folgenden Teilungen
wird das gelbe Cortexmaterial bilateralsymmetrisch bestimmten
Zellen zugeteilt, die sich sp�ter zu Muskel- und Mesenchymzellen
differenzieren (Abb. 3.13). Man nimmt deshalb an, dass das gelbe
Cortexmaterial cytoplasmatische Determinanten enth�lt, die das
Entwicklungsschicksal der Zellen bestimmen, in die sie eingeschlos-
sen werden. Die erste Phase der cytoplasmatischen Umlagerung ist
f:r die nachfolgende Gastrulation unerl�sslich. Bei Ciona ist eine
messenger-RNA, macho-1, identifiziert worden, die f:r einen Tran-
skriptionsfaktor der Zinkfingerfamilie codiert und im unbefruchte-
ten Ei am vegetativen Pol lokalisiert ist. Nach der Befruchtung wird
die macho-1-mRNA wie der gelbe Halbmond bei Styela in dorsaler
Richtung transportiert. Im 8-Zellstadium ist sie pr�zis innerhalb der
B4.1-Zelle lokalisiert, aus der prim�re Muskelzellen hervorgehen.
Ob es sich dabei um die Muskeldeterminante selbst handelt oder
einen Transkriptionsfaktor, der die Muskeldeterminante aktiviert,
ist noch nicht gezeigt worden.

3.6 Furchung

& Die Furchung f:hrt von einem einzelligen zu einem organisierten
vielzelligen Lebewesen. Dabei wird das große Eicytoplasma durch
eine rasche Folge von Mitosen in kleinere Furchungszellen (Blas-
tomeren) unterteilt. Die Furchung kann bei den einzelnen Orga-
nismengruppen auf unterschiedliche Art und Weise erfolgen.
Man unterscheidet holoblastisch radi�r, holoblastisch bilateral,
meroblastisch, meroblastisch superfiziell, meroblastisch discoidal
sowie die Spiralfurchung.

Da in dieser Phase kein Wachstum stattfindet und das Volumen des
Embryos konstant bleibt, steigt die Kern-Plasma-Relation an. Das
Kernvolumen (bzw. die Masse des Chromatins) nimmt im Verh�lt-
nis zum Volumen des Cytoplasmas zu, bis der f:r somatische Zellen
charakteristische Wert erreicht ist. Beim Krallenfrosch Xenopus wer-
den innerhalb von 43 Stunden ca. 37000 Zellen gebildet. Unmittel-
bar nach der Mitose beginnen die Zellen mit der DNA-Synthese des
n�chsten Zellzyklus. Erst nach dem Erreichen der richtigen Kern-
Plasma-Relation verlangsamt sich der Zellzyklus (durch das Auftre-
ten der G1- und G2-Phase) und die Transkription des zygotischen
Genoms setzt ein. Das Furchungsmuster wird einerseits durch die
Menge des gespeicherten Dotters gepr�gt, andererseits durch dieje-
nigen Faktoren, die die Orientierung der Teilungsspindel beeinflus-
sen. Organismen mit �hnlichem Bauplan kçnnen daher ganz ver-
schiedene Furchungsmuster haben; die grundlegenden Steuerungs-
prozesse sind aber �hnlich.
Die Menge des im Ei gespeicherten Dotters h�ngt vom Entwick-

lungsmodus der betreffenden Art ab. Bildet diese ein Larvenstadium
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3.6 Furchung 217

aus, das zur fr:hen Nahrungsaufnahme bef�higt ist, sind die Eier
relativ dotterarm. Das trifft z. B. f:r unsere einheimischen Frçsche
zu. Bei gewissen tropischen Froscharten dagegen, die kein Kaul-
quappenstadium bilden, sind die Eier sehr dotterreich. Eine Sonder-
stellung nimmt der S�ugetierembryo ein, dessen Nahrungszufuhr
:ber die Plazenta erfolgt, so dass er keinen Dottervorrat bençtigt.
Eierlegende S�ugetiere (S. 847) haben dagegen wie ihre Reptilien-
Vorfahren noch dotterreiche Eier. Eier mit wenig Dotter furchen ho-
loblastisch, d. h. die Furche schn:rt das Ei ganz durch, w�hrend die
Furchung bei sehr dotterreichen Eiern unvollst�ndig, meroblas-
tisch, erfolgt.

Furchung bei Amphibien: Die Furchung der Eier von Amphibien ist
holoblastisch und radi�r (Abb. 3.12). Die Furche der ersten Zelltei-
lung verl�uft meridional etwa durch die Eintrittsstelle des Spermi-
ums (S. 214). Die Zellteilung besteht aus Kernteilung (Karyokinese)
und Teilung des Cytoplasmas (Cytokinese). Karyokinese und Cytoki-
nese kçnnen entkoppelt werden, z. B. in der Fr:hentwicklung der
Insekten (s. u.) oder durch Inhibitoren. Spindelgifte wie Colchicin
blockieren selektiv die Kernteilung, w�hrend die Cytokinese von Cy-
tochalasin (S. 24) gehemmt wird, ohne die Karyokinese direkt zu
beeinflussen. Bei der Furchung bildet sich im Cortex ein aus Actinfi-
lamenten und Myosin bestehender kontraktiler Ring (Abb. 3.12a),
der durch Kontraktion, die zuerst am dotterarmen Animalpol ein-

Abb. 3.12 Furchung des Amphibienkeimes
(Pleurodeles). Ansicht vom animalen Pol (REM-
Aufnahme: Shi). a 2-Zellstadium, meridionale Fur-
chung. b 4-Zellstadium, meridionale Furchung.
c 32-Zellstadium. d Fr8hes Blastulastadium, die
Zellen am animalen Pol sind kleiner als diejenigen
am vegetativen Pol. Eidurchmesser ca.1 mm.
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218 3 Entwicklung

Abb. 3.13 Fr@hentwicklung beim Seeigel Paracentrotus lividus (schematisch,
nach Hçrstadius). a Ei. b 4-Zellstadium. c 8-Zellstadium. d 16-Zellstadium.
e 32-Zellstadium. f 64-Zellstadium. g Blastula mit Blastocoel und Cilien. h Blas-
tula nach Bildung des prim�ren Mesenchyms und des Wimpernschopfes. i Gast-
rula mit Urmund und Urdarm, von dem die sekund�ren Mesenchymzellen aus-
wandern. j Prismastadium mit Skelettst�bchen und Mundbucht. k Pluteus-
Larve von der Analseite. l Seitenansicht des Pluteus.
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3.6 Furchung 219

setzt, das Ei allm�hlich durchschn:rt. Die zweite Furche verl�uft
ebenfalls meridional, die dritte jedoch �quatorial. Die Furchung der
dotterreichen Vegetativh�lfte erfolgt stets etwas verzçgert. Die ve-
getativen Zellen sind grçßer als diejenigen am Animalpol. Im
32-Zellstadium bildet der Embryo eine Zellkugel, die wegen ihres
brombeerartigen Aussehens als Morula bezeichnet wird. Aus der
Morula entsteht, durch fortgesetzte Zellteilung und Sekretion von
Fl:ssigkeit ins Innere des Embryos eine Hohlkugel, die Blastula. In
diesem Stadium, das als Blastulatransition bezeichnet wird, hat die
Kern-Plasma-Relation wieder den Normalwert erreicht, und die
Transkription des zygotischen Genoms setzt ein. Das Entwicklungs-
schicksal der Furchungszellen wird erst bei der darauf folgenden
Gastrulation festgelegt.

Furchung bei Seeigeln: Auch die dotterarmen Eier der Seeigel fur-
chen sich holoblastisch und radi�r. Die Animal-Vegetativ-Achse l�sst
sich bereits beim unbefruchteten Ei erkennen (Abb. 3.13). Die Pol-
kçrper werden stets am Animalpol ausgestoßen. Die Spermien kçn-
nen an einer beliebigen Stelle ins Ei eindringen. Die Fr:hentwick-
lung von Paracentrotus ist in Abb. 3.13 schematisch dargestellt. Die
ersten beiden Furchungen sind meridional, und die dritte ist wie
bei den Amphibien �quatorial. Die vierte Furchung verl�uft nur in
der animalen H�lfte meridional und f:hrt dort zu acht Mesomeren,
w�hrend sich die Vegetativh�lfte horizontal furcht und in vier Ma-
kro- und vier Mikromeren teilt. Dabei wird den Mikromeren das
Cytoplasma des vegetativen Eipols zugeteilt, was ihr weiteres Ent-
wicklungsschicksal festlegt. Das Schicksal der :brigen Blastomeren
wird dagegen durch Wechselwirkungen zwischen den Zellen
(S. 239) bestimmt.

Furchung bei Ascidien: Bei Ascidien (Abb. 3.14) erfolgt die Fur-
chung holoblastisch und bilateral, wobei die erste Furche in der
Symmetrieachse des zuk:nftigen Embryos liegt. Das Furchungs-
muster ist von Individuum zu Individuum konstant. Bei jeder Fur-
chungsteilung segregieren die Blastomeren entsprechend ihrem
Entwicklungsschicksal. Der konstante Zellstammbaum erlaubt es,
das Entwicklungsschicksal einer bestimmten Blastomere genau vo-
rauszusagen. Dabei ist die Abstammung (Herkunft) einer Zelle ent-
scheidend, w�hrend Wechselwirkungen zwischen den Zellen eine
eher untergeordnete Rolle spielen. Das wird besonders deutlich bei
der Bildung der Muskel- und Mesenchymzellen. Das gef�rbte Cyto-
plasma, das nach der Befruchtung den gelben Halbmond gebildet
hat, wird bei den Furchungsteilungen stets denjenigen Zellen zuge-
teilt, die sp�ter die Muskelzellen des Schwanzes der kaulquappen-
�hnlichen Larve sowie bestimmte Mesenchymzellen bilden. Diese
Art der Entwicklung wird als Mosaikentwicklung bezeichnet. Es
differenzieren sich jedoch nicht alle Zellen rein herkunftsgem�ß.
F:r einige Zellen wie die von Ocellus und Statolith ist ortsgem�ße
Differenzierung, die auf Wechselwirkungen zwischen Zellen beruht,
nachgewiesen worden.
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Neben der radi�ren und bilateralen holoblastischen Furchung
gibt es noch die Spiralfurchung, die f:r Anneliden und Mollusken
(außer Tintenfischen) charakteristisch ist (Abb.12.44b S. 716). Dabei
stehen die Furchungsspindeln in einem schiefen Winkel zur Ani-
mal-Vegetativ-Achse, so dass die Blastomeren spiralig gegeneinan-
der versetzt sind.

Furchung bei Insekten: Die dotterreichen Eier der Insekten furchen
sich nur an der Oberfl�che, was als meroblastisch superfiziell be-
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Abb. 3.14 Fr@hentwicklung der Ascidien (Ciona
intestinalis) (nach Satoh). a–i Furchungsstadien.
a 4-Zellstadium, b 8-Zellstadium, c 16-Zellsta-
dium, d 32-Zellstadium, e 64-Zellstadium, f 128-
Zellstadium g Gehirn, h Mesenchym, i R8cken-
mark. a, c–f links: Ansicht vom animalen Pol,
rechts: Ansicht vom vegetativen Pol. b Lateral-
ansicht des 8-Zellstadiums. g, h Lateralansicht
des Schwanzknospenstadiums, Sagittalschnitte.
iQuerschnitt durch den Schwanz. Jede Blastomere
wird mit einem Buchstaben und mit Zahlen identi-
fiziert. Das Furchungsmuster ist bilateralsym-
metrisch und konstant. Die Farbe der Zellen
reflektiert den Determinationszustand. Vom Zeit-
punkt der F�rbung an, ist das Entwicklungsschick-
sal der betreffenden Zelle festgelegt.
Gelb = Epidermis, dunkelblau = Gehirn, hellblau =
R8ckenmark, rot = Muskel, hellrot = Mesenchym,
rosa = Chorda, gr8n = Entoderm
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3.6 Furchung 221

zeichnet wird. Die Fr:hentwicklung von Drosophila (Abb. 3.15) ist
durch synchrone Kernteilungen ohne Cytokinese charakterisiert.
Der Zygotenkern teilt sich in 2, 4, 8, 16 etc. Furchungskerne ohne Cy-
tokinese, so dass ein Syncytium von zahlreichen Kernen in einem
gemeinsamen Cytoplasma entsteht. Im 256-Kernstadium beginnen
die Kerne aus dem dotterreichen Innern des Eies an die Oberfl�che
zu wandern. Die eigentliche Furchung setzt erst im 512-Kernstadium
ein und beginnt mit der Abschn:rung von 12–16 sog. Polzellen –
den sp�teren Urkeimzellen – am Hinterpol des Eies. Die :brigen Ker-
ne reihen sich im corticalen Cytoplasma an der Eioberfl�che auf, wo
sie noch vier weitere synchrone Teilungen durchlaufen. Die Dauer
des Kernzyklus betr�gt nur etwa 9min. Ein Teil der Kerne, die sog.
Vitellophagen, bleiben im Dotter zur:ck undwerden polyploid. Nach
13 Kernteilungenwerden von der Peripherie her Plasmamembranen
gebildet, die die Kerne gegeneinander abgrenzen. Dadurch entsteht
ein einschichtiges Blastoderm aus etwa 6000 Zellen.
Der Stammbaum der Furchungskerne kann mit Hilfe von Gynan-

dern analysiert werden. Gynander (S.192) sind genetische Mosaike,
die bei Drosophila durch den Verlust eines der beiden X-Chromoso-
men in den fr:hen Kernteilungen entstehen. Der Verlust der
X-Chromosomen w�hrend der 2. Kernteilung (in beiden Tochterker-
nen) f:hrt zu einem Tier, das je zur H�lfte aus weiblichen (XX-) und
m�nnlichen (X0-)Zellen besteht. Die Verteilung der beiden Zell-
typen im Blastoderm ist weitgehend zuf�llig. Die Kerne werden
zwar nicht vçllig durcheinander gemischt, aber die Trennungslinie
zwischen m�nnlichen und weiblichen Arealen verl�uft zuf�llig. Da-
raus kçnnen wir schließen, dass die Wanderung der Kerne an die
Eioberfl�che zuf�llig erfolgt. Die Herkunft der Furchungskerne bei
der Blastodermbildung ist somit unbestimmt und f:r das sp�tere
Entwicklungsschicksal irrelevant. Das Entwicklungsschicksal h�ngt
vom Ort ab, an dem ein Furchungskern den Cortex erreicht, nicht
von seiner Herkunft. Am Hinterpol bildet er eine Urkeimzelle, am
Vorderpol dagegen eine Zelle der Kopfregion.

Furchung bei Tintenfischen, Fischen, Reptilien und Vçgeln: Die
Furchung der dotterreichen Eier von Fischen, Reptilien, Vçgeln und
Tintenfischen erfolgt meroblastisch und discoidal. Sie beschr�nkt

Abb. 3.15 Fr@hentwicklung von Drosophila.
a Befruchtetes Ei. b 4-Kernstadium. c 512-Kernsta-
dium. Bildung von Polzellen. d 11. Kernteilungs-
zyklus: ca.1500 Kerne wandern in den Cortex,
ein Teil bleibt als Vitellophagenkerne im Dotter
zur8ck. e Blastodermstadium: Bildung von Zell-
membranen und superfizielle Furchung f8hrt zur
Bildung des Blastoderms. Die Blastodermzellen
stehen 8ber Cytoplasmakan�le mit dem Dotter in
Verbindung.
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sich auf ein scheibenfçrmiges Areal, das als Keimscheibe am anima-
len Pol auf der Dotterkugel sitzt, die nicht gefurcht wird. Die Fr:h-
entwicklung l�sst sich beim transparenten Embryo des Zebrafisches
(Brachydanio rerio) besonders gut verfolgen (Abb. 3.16). Nach der
Befruchtung trennt sich das Cytoplasma vom Dotter und bildet am
animalen Pol eine Kappe, in der die Furchungsteilungen etwa alle
15 Minuten erfolgen. Innerhalb von etwa 3 Stunden entsteht das
Blastoderm, das aus etwa 1000 Zellen besteht, die auf einer großen
Dotterzelle sitzen. Nach der 10. Furchungsteilung ist die Cytokinese
der vegetativen Zellen am Rande des Blastoderms unvollst�ndig
und die Kerne besiedeln die Dotterzelle, die nun zum vielkernigen
Syncytium wird. Das Blastoderm breitet sich :ber die Dotterkugel
aus, ein Vorgang, der als Epibolie bezeichnet wird. Wenn sich die
Keimscheibe bis zum Mquator ausgebreitet hat (50% Epibolie), be-
ginnt die Gastrulation: Die Zellen am Rande der Keimscheibe wan-
dern ins Innere und konvergieren auf der Dorsalseite, wo sie die
Achsenorgane des Embryos bilden. Nach ca.10 Stunden sind Kopf-
fortsatz und Schwanzknospe gebildet und der erste Somit (Urseg-
ment) deutet den Beginn der Kçrpersegmentierung an (Abb. 3.16e).
Nach 48 Stunden schl:pft die Larve aus den Eih:llen. Beim HHhner-
ei beginnt die Furchung bereits im Eileiter. Bei der Eiablage besteht
die Keimscheibe aus etwa 60000 Blastodermzellen, die eine flache
Kalotte auf der gelben Dotterkugel bilden.

222 3 Entwicklung

Abb. 3.16 Fr@he Embryonalentwicklung beim
Zebrafisch (Danio rerio) (nach N8sslein-Volhard).
a Befruchtetes Ei mit Cytoplasmakappe und Dot-
terkugel. b 4-Zellstadium, nur die Cytoplasma-
kappe wird gefurcht. c 64-Zellstadium. d Keim-
scheibe (Schild). e 1-Somitenstadium. f 20-So-
mitenstadium. g Geschl8pfte Larve.
Au = Auge, B = Blastomeren (Furchungszellen),
Ck = Cytoplasmakappe, Dk = Dotterkugel, Ds =
Dottersack, K = Kopfanlage, Ks = Keimscheibe,
Pz = Pigmentzelle, Sk = Schwanzknospe, So = So-
mit (Ursegment).
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Furchung bei S+ugetieren: Die S�ugetiere nehmen eine Sonderstel-
lung ein. Sie haben sehr dotterarme Eier, da die Ern�hrung schon
fr:h :ber die Plazenta erfolgt. Die Fr:hentwicklung der Maus ist in
Abb. 3.17 zusammengefasst. Im Ovar wird jede Oocyte von einem
Follikel aus ca. 6000 Follikelzellen umgeben. Bis zur Ovulation
w�chst die Oocyte etwa auf das hundertfache ihres Volumens heran
und erreicht einen Durchmesser von ca. 85 mm. Sie produziert eine
7 mm dicke Basallamina, die als Zona pellucida bezeichnet wird. Die
Ovulation wird durch Hormone der Hypophyse – das follikelstimu-
lierende Hormon (FSH) und das Luteinisierungshormon (LH) – aus-
gelçst, wobei der Follikel platzt und die Oocyte entl�sst (Abb. 5.5
S. 347). Zum Zeitpunkt der Ovulation befindet sich der Oocytenkern
in der Metaphase der 2. meiotischen Teilung; der erste Polkçrper ist
bereits abgestoßen. Das Ei wird vom Eileiter aufgenommen und
durch Cilienschlag in die Ampulle befçrdert, wo die Befruchtung
(S. 376) stattfindet. Der Eikern beendet die Meiose, und die beiden
Vorkerne wandern aufeinander zu. Sie replizieren ihre DNA, die
Kernh:llen lçsen sich auf, und die v�terlichen und m:tterlichen
Chromosomen ordnen sich in einer gemeinsamen Spindel an. Die
erste Furchung erfolgt erst etwa 24 h nach der Befruchtung.

Abb. 3.17 Fr@he Embryonalentwicklung der
Maus bis zur Implantation. 1 Graafscher Follikel
mit Oocyte. 2 Ovulation. 3 Befruchtung. 4 Fur-
chung (2-Zeller). 5 4-Zellstadium. 6 Morula.
7 Kompaktion der Morula. 8 Blastocyste. 9 Schl8p-
fen. 10 Implantation.
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Im Gegensatz zu den Amphibien setzt bei den S�ugetieren die
Transkription der zygotischen Gene schon in den ersten Furchungs-
teilungen ein. Diese sind nicht synchron, so dass auch ungeradzah-
lige Blastomerenstadien auftreten. Im 8-zelligen Morulastadium
kommt es zu einer Ver�nderung der Zelladh�sion, die als Kompakti-
on (engl.: compaction) bezeichnet wird. Unter dem Einfluss von
Uvomorulin (= E-Cadherin), einem Zelladh�sionsmolek:l, zieht
sich der ganze Embryo zusammen, so dass die �ußeren Zellen die
inneren dicht umschließen und die Zellen st�rker aneinander haf-
ten. Dabei werden die Zellen polarisiert: Die �ußeren Zellen bilden
Verschlusskontakte (Abb.1.7 S. 27), die unterschiedliche apikale und
basolaterale Zellmembranabschnitte voneinander trennen. Diese
�ußeren Zellen werden anschließend zu extraembryonalen Tropho-
blastenzellen, die zur Implantation in der Uteruswand dienen. Die
inneren Zellen werden dagegen zur sog. inneren Zellmasse, aus der
der eigentliche Embryo entsteht. Dieses Stadium wird als Blasto-
cyste bezeichnet. Die Blastocyste schl:pft aus der Zona pellucida,
nachdem eine Trophoblastenzelle eine Protease (Strypsin) pro-
duziert und die Zona pellucida lokal aufgelçst hat. Schließlich
implantiert sich die Blastocyste ins Uterusepithel. Beim S�ugetier-
embryo wird das Entwicklungsschicksal der Zellen v. a. durch Wech-
selwirkung zwischen den Zellen festgelegt (S. 276). Der Zellstamm-
baum ist sehr variabel.

3.7 Gastrulation

& Im Anschluss an die Furchung folgen bei allen Metazoen die Gast-
rulationsvorg�nge, bei denen die Zellen durch Gestaltungsbewe-
gungen ganzer Zellverb�nde oder Wanderung von Einzelzellen an
jene Orte gebracht werden, an denen sp�ter die entsprechenden
Organe entstehen. W�hrend der Gastrulation wird im Wesentli-
chen die Grundorganisation des Embryos aufgebaut. Bei der Ver-
lagerung ganzer Zellschichten haften die Zellen stark aneinander
und �ndern ihre relative Position zueinander nicht, w�hrend sich
bei der Zellwanderung die einzelnen Zellen unabh�ngig von-
einander bewegen.

Gastrulation des Seeigelkeims: Bei der Gastrulation des Seeigel-
keims spielen beide Mechanismen – sowohl die Wanderung von
Einzelzellen als auch die Umlagerung eines Zellverbandes – eine
Rolle. In einer ersten Phase wandern die prim+ren Mesenchymzel-
len als Einzelzellen am vegetativen Pol ins Blastocoel ein
(Abb. 3.13h). Dabei geben sie ihren Kontakt zur Außenseite der Blas-
tulawand auf und dringen ins Blastocoel ein. Auf der Innenseite sind
die Blastulazellen von einer Basallamina bedeckt, die neben ande-
ren Proteinen auch Fibronectin (S. 29) enth�lt. Die eingewanderten
prim�ren Mesenchymzellen bilden lange kontraktile Forts�tze (Fi-
lopodien) aus, mit denen sie sich auf der Basallamina bewegen. Im
Verlauf der Gastrulation erhçht sich die Affinit�t der prim�ren Me-
senchymzellen f:r Fibronectin zunehmend. Die Zellen ordnen sich
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in einer ringfçrmigen Zone um den vegetativen Pol an, fusionieren
miteinander zu einem Syncytium und bilden die Skelettst�be der
sp�teren Pluteus-Larve (Abb. 3.13k S. 218). In der zweiten Phase der
Gastrulation flacht sich die Blastula am vegetativen Pol ab und
st:lpt sich anschließend als Zellverband ein, was als Invagination
bezeichnet wird. Die Einst:lpung wird zum Urdarm (Archenteron),
die Invaginationsstelle zum Urmund (Blastoporus). An der Spitze
des sich einst:lpenden Urdarmes wandern die sekund+ren Mesen-
chymzellen ins Blastocoel ein und bilden lange Filopodien aus, mit
denen sie Kontakt mit der inneren Blastocoelwand am animalen Pol
aufnehmen. Nachdem die Filpodien an der oralen Seite der Blasto-
coelwand fest haften, kontrahieren sie sich und ziehen den Urdarm
in Richtung auf die orale Seite. Auf diese Weise entsteht das sog.
Prismastadium (Abb. 3.13j). Auf der oralen Seite st:lpt sich nun
der Munddarm (Stomodaeum) ein und vereinigt sich mit der Spitze
des Urdarms. Die sekund�ren Mesenchymzellen lçsen sich ab, und
der Urdarm bricht auf der Mundseite durch, so dass ein durch-
gehendes Darmrohr entsteht. Der Urmund wird zum After. Aus der
einschichtigen Blastula entsteht im Verlaufe der Gastrulation ein
dreischichtiger Keim, bestehend aus den drei Keimbl�ttern Ekto-
derm, das den Embryo umh:llt, Entoderm (Darm) und dem dazwi-
schenliegenden Mesoderm, das aus den prim�ren und sekund�ren
Mesenchymzellen hervorgeht.

Gastrulation bei Amphibien: Die Gastrulation ist bei Amphibien
durch Markierung der Zellen mit Vitalfarbstoffen analysiert worden.
Der Urmund entsteht im Bereich des grauen Halbmondes. Die Cyto-
plasma-Umlagerung (S. 214), die als Reaktion auf das Eindringen des
Spermiums erfolgt, ist f:r die Gastrulation unerl�sslich. Die Rotati-
on des inneren Cytoplasmas gegen:ber dem Cortex aktiviert in der
Zone des grauen Halbmondes eine kleine Gruppe von Blastomeren,
die dabei die F�higkeit zur Invagination erlangen. Diese Zellen kon-
trahieren sich in ihrem basalen Teil, so dass sie flaschenfçrmig wer-
den, und wandern am Urmund ins Innere der Blastula (Flaschenzel-
len, Abb. 3.18b). Der Urmund ist zun�chst schlitzfçrmig. Die Zellen
der dorsalen Urmundlippe wandern zuerst ein. Isoliert man die Zel-
len der dorsalen Urmundlippe, behalten sie ihre F�higkeit zur Ein-
wanderung in eine darunterliegende Schicht von Zellen bei
(Abb. 3.48 S. 277). Eber den Rand des Urmundes wandern mehr
und mehr Zellen ins Innere des Embryos ein (Abb. 3.18c); zun�chst
dorsal, dann seitlich des Urmundes und schließlich auch an der
ventralen Seite, wo die großen dotterhaltigen Zellen lokalisiert sind.
Diese sukzessive Einwanderung wird als Involution bezeichnet. Das
Blastocoeldach im Inneren des Embryos ist mit einem Netzwerk aus
Fibronectin bedeckt, auf dem die Zellen wandern. Fibronectin ist
ein Protein der extrazellul�ren Matrix. Die Zellen binden nur an ei-
ne bestimmte Dom�ne des Proteins, mit der Aminos�uresequenz
Arg-Gly-Asp-Ser (RGDS). Durch Injektion von kurzen Peptiden mit
dieser Sequenz kann die Einwanderung der Zellen vollst�ndig blo-
ckiert werden, w�hrend andere Peptide aus dem Fibronectin-Pro-
tein inaktiv sind. Die injizierten, aktiven Peptide binden an Rezep-
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Abb. 3.18 Gastrulation, Neurulation und Neuralleistenentwicklung bei
Amphibien. a–c Junge Gastrula. a Ventralansicht. b und c L�ngsschnitte.
d–f Mittlere Gastrula. d Ventralansicht. e und f L�ngsschnitte. g–k Neurula.
g Dorsalansicht. h–k Querschnitte. l–o Sp�te Neurula. l Dorsalansicht.
m–o Querschnitte.
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toren an der Oberfl�che der einwandernden Zellen, so dass die Bin-
dung der Rezeptoren an das Fibronectin des Blastocoeldaches kom-
petitiv gehemmt wird.
Im Verlauf der Gastrulation entsteht aus der einschichtigen Blas-

tula ein dreischichtiger Keim. Auf der ventralen Seite bildet sich
der Urdarm (Abb. 3.18e), der sich vom dorsal einwandernden Meso-
derm trennt und durch seitliches Hochwachsen zum Darmrohr
schließt. Das Mesoderm bildet einen „Mantel“ (Abb. 3.18f), der sich
zwischen Ektoderm und Entoderm schiebt. Das Ektoderm kompen-
siert die Involution, in dem es sich auf der Oberfl�che des Keimes
ausbreitet (Epibolie).

3.8 Grundorganisation des Embryos und Bildung der
Keimbl�tter

& Im Verlauf der Gastrulation wird die Grundorganisation des Em-
bryos festgelegt. Tiere mit prim�rer Bilateralsymmetrie (Bilateria)
kçnnen in zwei Hauptgruppen, Protostomier und Deuterosto-
mier, unterteilt werden, die sich bez:glich Entwicklungsmodus
und Grundbauplan unterscheiden (S. 713). Bei den Protostomiern
wird der Urmund zum sp�teren Mund; der After geht aus einer
sekund�ren Einst:lpung des Ektoderms hervor, die zum hinteren
Urdarm durchbricht. Bei Deuterostomiern wird der Urmund da-
gegen zum sp�teren After und der Mund wird auf der Gegenseite
als Ektodermtasche neu gebildet. Dieser ontogenetische Unter-
schied korreliert mit Unterschieden in der Grundorganisation,
v. a. in der Topographie des Nervensystems: Bei den Protosto-
miern wird das Zentralnervensystem ventral, bei den Deuterosto-
miern dorsal des Darmes angelegt.

Bei der Bildung des mittleren Keimblattes, des Mesoderms, zeigt
sich eine große Vielfalt. Bei den Cnidariern, einfachen Polypen und
Medusen wurde bisher angenommen, dass das mittlere Keimblatt
nur in Form einer „St:tzlamelle“ oder bei den Medusen als gallert-
artige Masse (Mesogloea) ausgebildet sei. Man hat sie deshalb als
Diploblasten allen hçheren Tierst�mmen, den Triploblasten mit
drei Keimbl�ttern gegen:bergestellt. Neuere Untersuchungen ha-
ben aber gezeigt, dass die Cnidarier bereits alle wichtigen mesoder-
malen Kontrollgene aufweisen, die z. B. f:r die Bildung von glatter
und quergestreifter Muskulatur verantwortlich sind und dass min-
destens die Medusen ein Mesoderm bilden. Die Unterscheidung
zwischen Diplo- und Triploblasten f�llt somit weg.
Bei allen Bilateria liegt zwischen dem Ekto- und Entoderm, ein

mittleres Keimblatt, das Mesoderm. Dieses kann entweder als Me-
senchym aus frei verteilten Zellen oder als epitheliale Zellschicht
entstehen. Das Mesenchym ist ein F:llgewebe. Es entsteht durch
Auswandern nicht aneinander haftender Zellen aus der Blastula
(z. B. das prim�re Mesenchym der Seeigel) oder erst w�hrend oder
nach der Gastrulation (z. B. das sekund�re Mesenchym der Seeigel).
Bei Wirbeltieren entsteht es als zusammenh�ngendes Epithel
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(Abb. 3.18), das aber sekund�r auch Mesenchym bilden kann. Bei
Anneliden (Ringelw:rmern) und Mollusken, bei denen die Blasto-
meren durch Spiralfurchung entstehen, wird das Mesoderm durch
fortgesetzte Teilung bilateral angelegter Stammzellen (Teloblasten)
gebildet. Die Teloblasten produzieren paarige Mesodermb�nder, die
sich bei Anneliden sukzessive in Coeloms�cke der einzelnen Kçrper-
segmente gliedern (Abb.12.62 S. 732).

& Der Anlageplan gibt das Entwicklungsschicksal der Zellen an,
wenn sie sich normal in situ (an Ort und Stelle) entwickeln.

Er kann experimentell durch Markierung und Analyse der Normal-
entwicklung von einzelnen Zellen aus den verschiedenen Regionen
des Embryos bestimmt werden. Als Beispiel f:r den Aufbau eines
Wirbeltierembryos sind in Abb. 3.19 Grundorganisation und Anla-
geplan des Amphibienkeimes dargestellt. Der wiedergegebene An-
lageplan entspricht einem fr:hen Gastrulastadium. Er sagt nichts
:ber den Determinationszustand (S. 260) der Zellen aus. Das zu-
k:nftige Ektoderm liegt am animalen, das Entoderm am vegetativen
Pol und das Mesoderm dazwischen. Im Verlauf der Gastrulation
werden Meso- und Entoderm ins Innere verlagert und der Embryo
wird dreischichtig (Abb. 3.19c). Die verschiedenen Organe kçnnen
den drei Keimbl�ttern folgendermaßen zugeordnet werden:
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Abb. 3.19 Anlageplan und Grundorganisation
des Amphibienkeims (Triturus). a Ansicht von
hinten. b Seitenansicht des fr8hen Gastrulastadi-
ums. c Organtopographie im Schwanzknospensta-
dium.
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– Ektoderm: Epidermis und ihre Derivate (z. B. Dr:sen, Haare, Fe-
dern, Schuppen), Nervensystem, Sinnesepithelien, Neuralleisten-
derivate,

– Mesoderm: Muskulatur, Skelett, Blut und Gef�ßsystem, Exkreti-
onsapparate, Gonadensoma,

– Entoderm: Verdauungstrakt mit Anhangsorganen (z. B. Leber,
Pankreas, Schilddr:se, Lunge).

Eine strikte Zuordnung ist allerdings nicht in allen F�llen mçglich;
so bilden z. B. die Neuralleisten (S. 230) außer eindeutig ektoderma-
len Zelltypen wie z. B. den Neuronen der Spinalganglien auch Knor-
pel und Knochen des Visceralskelettes, w�hrend das :brige Kopf-
skelett, sowie das Kçrperskelett aus dem Mesoderm entstehen.
Auch die Keimzellen lassen sich keinem Keimblatt zuordnen. Die
Urkeimzellen entstehen bei Amphibien entweder im Entoderm
(Anuren) (Abb.12.148 S. 821) oder im Mesoderm (Urodelen) und
wandern sekund�r ins somatische Gonadenmesoderm ein.

3.9 Organogenese

Nachdem die Grundorganisation des Embryos festgelegt ist, werden
die verschiedenen Organsysteme ausgebildet. Im Folgenden be-
schr�nken wir uns vornehmlich auf die Beschreibung der fr:hen Or-
ganentwicklung der Vertebraten (insbesondere Amphibien).

3.9.1 Neurulation und Neuralleistenentwicklung

& Im zun�chst homogenen Ektoderm der fr:hen Gastrula wird
durch die Wirkung des Urdarmdaches die Neuralplatte induziert
(S. 272). Beim Vorgang der Neurulation rollt sich die Neuralplatte
ein und schließt sich zum Neuralrohr, das sich vom Hautekto-
derm (Epidermis) ablçst.

Das Einrollen der Neuralplatte zum Neuralrohr ist ein morphogene-
tischer Prozess, der auf Zellwanderung in der L�ngsachse und auf
Form�nderungen der einzelnen Zellen beruht. Im Gegensatz zu den
flachen Zellen des Hautektoderms sind die Zellen der Neuralplatte
hochzylindrisch. Das Cytoskelett (insbesondere die in L�ngsrichtung
angeordneten Mikrotubuli) verleiht den Zellen ihre charakteristi-
sche Form. Auf der Apikalseite der Neuralplattenzellen bildenMikro-
filamente einen Ring, der sich beim Einrollen des Neuralrohrs zu-
sammenzieht, �hnlich wie man einen Beutel mit einer Schnur zu-
sammenziehen kann. Infolge dieser Konstriktion verringert sich die
apikale Oberfl�che der Zellen, die Neuralplatte wçlbt sich an ihren
R�ndern auf und rollt sich zumNeuralrohr ein. Die Formver�nderun-
gen der Zellen kçnnen durch Colchicin und Cytochalasin, Inhibitoren
der Mikrotubuli- bzw. Mikrofilamentbildung, gehemmt werden, so
dass die morphogenetischen Gestaltungsbewegungen unterbleiben,
die normalerweise zur Bildung des Neuralrohres f:hren. Das im
Kopfbereich breit angelegte Neuralrohr gliedert sich in fHnf prim+re
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Hirnbl+schen (Plus 6.4 S. 422). Am Zwischenhirnbodenwerden seit-
lich die beiden Augenblasen ausgest:lpt (Abb. 7.24 S. 457). Median
legt sich der Hinterlappen der Hypophyse an (Abb. 5.3 S. 373). Das
Nachhirn setzt sich im R:ckenmark fort. Als Reste des embryonalen
Lumens des Neuralrohrs bleiben im Gehirn die Ventrikel (Hohlr�u-
me) und im R:ckenmark ein Zentralkanal erhalten.

& An den R�ndern der Neuralplatte werden die Neuralleisten aus-
gesondert, die beim Verschluss des Neuralrohrs als einzelne Zel-
len auswandern (Abb. 3.18i–o).

Das Entwicklungsschicksal dieser Neuralleistenzellen wurde durch
Transplantationsexperimente bestimmt (Abb. 3.20). Transplantiert
man die Neuralleisten aus der Rumpfregion einer Molchneurula an
die entsprechende Stelle einer Neurula von einer anderen Molchart,
z. B. von Triturus torosus auf T. rivularis, entsteht eineMolch-Chim+-
re aus Zellen beider Species. In diesem fr:hen Stadium werden art-
fremde Transplantate toleriert. In der chim�rischen Larve sind die
großen T.-torosus-Pigmentzellen in der Rumpfregion deutlich von
den kleineren T.-rivularis-Zellen zu unterscheiden (Abb. 3.20b2). Die
großen Pigmentzellen stammen somit von den Neuralleisten des
Spendertieres ab. Außer Pigmentzellen liefert die Neuralleiste die
Mesenchymzellen des Flossensaumes, die Spinalganglien und die
Ganglien des vegetativen Nervensystems (Abb. 6.25 S. 427), die
Schwannschen Scheidezellen, die die Nerven umh:llen, die Hirn-
h�ute, das Nebennierenmark, die Knorpel des Visceralskelettes und
die Dentinkeime der Z�hne (Abb. 3.20c). Bei der Spenderlarve fehlen
nach dem Herausschneiden (Exstirpation) der Neuralleisten die Pig-
mentzellen und das Flossensaummesenchym (Abb. 3.20a2). Außer-
dem zeigt die Spenderlarve auf einen lokalen Ber:hrungsreiz hin
keine Reaktion. Diese sensorische L�hmung ist auf das Fehlen der
Spinalganglien mit den sensorischen Nervenzellen zur:ckzuf:hren.
In Transplantationsexperimenten zwischen H:hner- und Wach-

telembryonen konnte die Analyse bis auf die einzelne Zelle verfei-
nert werden, da die Wachtelzellen in ihren Kernen einen Hetero-
chromatinkçrper aufweisen, der es erlaubt, selbst einzelne Wachtel-
zellen in einem Verband von H:hnerzellen zu identifizieren. Die
Analyse dieser H:hner-Wachtel-Chim�ren hat viel zum Verst�ndnis
der Neuralleistenentwicklung beigetragen.

3.9.2 Mesodermale Organe

& W�hrend der Gastrulation wandert das Mesoderm als zusam-
menh�ngender Mantel zwischen Ektoderm und Entoderm ins In-
nere des Amphibienkeimes. Chordaanlage, Ursegmente (Somiten)
und Seitenplatten differenzieren sich w�hrend der weiteren Ent-
wicklung.

Die Chordaanlage erf�hrt einen starken Formwandel. Aus dem breit
ausgedehnten sichelfçrmigen Chordabereich an der oberen Ur-
mundlippe (Abb. 3.18) sind die Zellen konvergierend auf den Ur-
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Abb. 3.20 Neuralleistenentwicklung beim
Molch. a Exstirpation der Neuralleiste im Rumpf-
bereich. a1 Triturus torosus, Kontrolltier. a2 Fehlen
des Flossensaums und der Pigmentzellen nach
Exstirpation. b Transplantation der Neuralleiste
von T. torosus auf T. rivularis. b1 T. rivularis, Kon-
trolltier. b2 Transplantationschim�re. c Neuralleis-
tenderivate.
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mund zugestrçmt, von wo sie dann als l�nglicher Strang in der Me-
diane des Urdarmdaches vorstoßen. Im Verlauf der Organogenese
lçst sich die Chordaanlage vom seitlich angrenzenden Material der
Ursegmente (Somiten) (Abb. 3.18h–o) und bildet einen Stab in der
L�ngsachse des Keimes. Die dorsalen, die Chorda beidseitig beglei-
tenden Mesodermstreifen gliedern sich – von cranial nach caudal
fortschreitend – in die Somiten, die sich ihrerseits gegen die weiter
ventral liegenden, flachen Seitenplatten absetzen (Abb. 3.18i–o).
Die Somiten differenzieren sich in drei verschiedene Anlagen: Skle-
rotom, Myotom und Dermatom. Die Sklerotome bilden ein Mesen-
chym, das die Chorda umgibt und die Wirbels�ule bildet. Die Myo-
tome (Muskelsegmente) differenzieren sich zur Stamm-Muskulatur.
Die einzelnen Muskelvorl�uferzellen (Myoblasten) fusionieren da-
bei zu vielkernigen Syncytien, die als Muskelfasern mit ihren Myo-
fibrillen (Abb. 8.4 S. 474) der Kontraktion dienen. Auf der periphe-
ren Seite lçst sich das Dermatom, das die Zellen f:r das Unterhaut-
gewebe (Dermis) liefert, von den Somiten ab.
Die Somiten stehen anf�nglich noch :ber einem Ursegmentstiel

mit den unsegmentierten Seitenplatten in Verbindung. An diesen
Stellen entstehen die segmental angeordneten Nephrone (Nierenka-
n�lchen) der Vorniere (Pronephros, Abb. 3.19, Abb.12.147). Die Sei-
tenplatten trennen sich in ein inneres (splanchnisches) und ein �u-
ßeres (somatisches) Blatt. Das splanchnische Blatt bildet dorsal auf
der Hçhe der Urnieren die paarigen Genitalfalten, die Anlagen des
Gonadensomas (Abb.12.149) sowie das dorsale Mesenterium, an
dem das Darmrohr befestigt ist. Im somatischen Blatt aggregieren
die mesodermalen Zellen der Extremit�tenknospen. Bei Amnioten
(Reptilien, Vçgeln und S�ugetieren) ist die Anlage der Rumpfniere
(Opisthonephros), die vom auswachsenden Ureter induziert wird
(S. 823), ebenfalls im somatischen Blatt lokalisiert. An der ventralen
Fusionsstelle der Seitenplattenr�nder entsteht die Herzanlage.

3.9.3 Entodermale Organe

& Das Entoderm entwickelt sich zum Verdauungstrakt. Ausw:chse
des Darms differenzieren sich im vorderen Abschnitt zu Schild-
drHse und Lunge (Lungenepithel), im mittleren Bereich zu Leber
und Pankreas (Bauchspeicheldr:se).

Die urspr:nglichen Verbindungen zum Darm werden zum Gallen-
und Pankreasgang. In der Mundregion nimmt das vorstoßende En-
toderm des Kopfdarmes direkten Kontakt mit der ektodermalen
Mundbucht (Stomodaeum) auf. Aus dem ektodermalen Stomoda-
eum entsteht als Ausst:lpung die sog. Rathkesche Tasche, die sp�-
ter den Vorderlappen der Hypophyse bildet (S. 373). Ekto- und Ento-
derm stoßen an der gemeinsamen Pharyngealmembran zusammen,
die sich sp�ter auflçst, so dass die Passage von der Mundhçhle zum
Schlunddarm (Pharynx) erçffnet ist. Mhnlich brechen bei Fischen
und Amphibienlarven auch die Kiemenspalten durch: Vom Ento-
derm des Vorderdarmes wachsen segmental hintereinander die
Schlundtaschen aus, die das Mesoderm verdr�ngen und gegen das
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Ektoderm vorstoßen, das seinerseits entsprechende Einbuchtungen
bildet. Bei Amnioten, die prim�re Landbewohner sind, kommt es
nur ausnahmsweise als Missbildung zum Durchbruch von Kiemen-
spalten. Bei der Umbildung des Urmundes zur Kloake oder zum Af-
ter sind ebenfalls Entoderm und Hautektoderm beteiligt.

3.9.4 Embryonale Anhangsorgane

& Bei Tieren verschiedener St�mme werden w�hrend der Entwick-
lung embryonale Anhangsorgane gebildet, die der Ern�hrung,
dem Gasaustausch, der Exkretion oder dem Schutz des Keimes
dienen und sich beim Ebergang zum freien Leben r:ckbilden.

Unter den Wirbeltieren bildet sich bei Fischen, Reptilien und Vç-
geln, die aus dotterreichen Eiern durch discoidale Furchung entste-
hen, ein Dottersack, der mit dem Darm in Verbindung steht und der
Ern�hrung des Embryos dient (Abb. 3.21). Bei den sekund�r dotter-
armen S�ugerembryonen ist der Dottersack als phylogenetisches
Relikt erhalten geblieben. Lediglich bei den Amphibien, deren dot-
terarme Eier holoblastisch furchen, wird der gesamte Dottervorrat
direkt in die Furchungszellen eingelagert und durch intrazellul�re
Enzyme verdaut. Bei Fischen, Reptilien und Vçgeln wird zun�chst
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Abb. 3.21 Embryonale Anhangsorgane der Wir-
beltiere. a, b Querschnitte und c L�ngsschnitt
durch einen Fischembryo. Bildung des Dotter-
sackes (in a, b ) und Auffaltung des Embryo-
kçrpers vom Dottersack ( ). d Querschnitt und
e L�ngsschnitt durch einen Sauropsidenembryo,
Amnionbildung bei Reptilien und Vçgeln.
f Schema eines S�ugerembryos.
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