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Ausgangspunkt dieser Untersuchungen war das Endothel der Mem-
brana Descemeti. Das Studium der Entwicklung desselben fithrte zum
Problem der Entstehung des Vordersegmentes. Die Erkennung des
dieser Entwicklung zugrunde liegenden Prinzips erlaubte weitere Schluss-
folgerungen fir das Auge als Ganzes. Ich habe diesen Gang der Unter-
suchungen auch in vorliegender Arbeit, wenigstens teilweise, beibehalten.

I. Einleitung.

Seitdem die Spaltlampe mit dem Binokularmikroskop in jeder grosseren
Klinik als unerlassliches Instrument zur Untersuchung schwieriger Krank-
heitsfalle allgemein Anwendung gefunden hat, sind unsere Kenntnisse
der Pathologie des Vordersegmentes ungemein bereichert worden. Unter
denjenigen Elementen, welche friher kaum beachtet, jetzt dadurch aber
jedem klinisch arbeitenden Ophthalmologen vertraut sind, gehort auch das
Endothel der Membrana Descemeti. Nach den grundlegenden embryo-
logischen, histologischen und physiologischen Untersuchungen schon
alteren Datums hat diese merkwiirdige zellige Bekleidung der Kornea-
hinterflaiche in dieser Hinsicht langere Zeit kaum mehr Beachtung
gefunden. Dagegen liegt aus jiingster Zeit eine pathologisch-anatomische
Studie von Fuchs vor und eine ganze Reihe klinischer Beobachtungen.
(Spaltlampenbefunde.)

Ich glaube, an diesem gegenwiartigen Mangel an Interesse fir den
normalen Bau und Funktion des Endothels der Membrana Descemeti
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2 A. Hagedoorn:

ist hauptsachlich die tibliche Vorstellung der - Entstehungsweise dieser
Zellen schuld, eine Vorstellung, welche fiir das klinische Denken von
Bedeutung ist. - Treffend sagt Terrien, nachdem er darauf hingewiesen
hat, dass diese Zellen der Hornhauthinterfliche histologisch einem Epithel
dhnlich sind: ,Leur nature endothéliale cependant n’est pas douteuse
et est démontrée par le développement.“ Warum stellt Terrien ,epi-
thelial“ und ,endothelial“ so scharf einander gegeniiber? Mit , epithelial“
wird hier sicher nicht gemeint ,epithelial“ im allgemein-embryologischen
Sinne, also eine direkte Abstammung vom Ektoderm, da eine solche
Herkunft des Endothels ja wohl mit vollkommener Sicherheit auszu-
schliessen ist. Es gibt aber auch Mesodermzellen, welche sich
schon in den frihesten Stadien der Entwicklung scharf und dauernd
von den iibrigen Mesodermzellen trennen, einen ganz selbstindigen Ent-
wicklungsgang durchmachen, und dabei immer ein typisch epitheliales
Aspekt beibehalten. Man spricht hier von einem mesodermalen Epithel;
ein Beispiel eines solchen Epithels findet man im Epithel der Nieren-
tubuli, Zellen mit einer sehr wichtigen spezifischen Funktion. Und
hiermit ist gleichfalls angedeutet, was Terrien zu sagen meint, und
was auch an anderen Stellen immer wieder zuriickgefunden wird: Das
Endothel der Membrana Descemeti ist keine Zellschicht von wichtiger
spezifischer Bedeutung, es ist nur ein Endothel. Auch Nussbaum
bemerkt nach der Beschreibung dieser Entwicklung des Endothels und
der Vorderkammer in dem Handbuche von Graefe-Saemisch, dass
wir hier mit einem Prozess zu tun haben, welcher dem der Entstehung
der Hautlymphesicke der anuren Batrachier gleichzusetzen sei.

Es ist also nicht verwunderlich, wenn der Ophthalmologe schliesst,
dass es sich hier um Zellen handelt, welche den die Lymphespalten
bekleidenden Zellen #ahnlich sind, und welche weiter einen ziemlich
indifferenten Charakter haben. Basiert ist dieses Urteil nur aunf
der Embryologie. Denn erinnern wir uns der histologischen und
physiologischen Eigenschaften dieser Zellen, so bekommen wir einen
ganz andern Eindruck:

Besonders durch die Untersuchungen von Ballowitz ist das Endothel
der Membrana Descemeti den Histologen bekannt. Neben dem Kern findet
sich ein Faserkorb, Centrophorium, welcher die Form des Zellkernes sogar
betrichtlich modifiziert. Heidenhain meint, dass es sich hier nicht um
die Sphire der Zelle handeln konne, wie Ballowitz angibt, sondern dass
es eine konzentrische Differentiation des Protoplasmas sei.

Die Untersuchungen von Nuel et Cornil und Smirnow haben (nach
Virchow) gezeigt, dass diese Zellen aus zwei Lagen bestehen, von welchen
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die der Descemetschen Haut aufliegende eine ganz eigentiimliche Struktur
des Protoplasmas aufweist. Diese Eigenschaften brachten Virchow dazu,
diese Zellen den anderen Endothelzellen gegeniiber zu stellen und zu sprechen
von einem Epithel der Membrana Descemeti.

Ist also die histologische Struktur sehr ungewdhnlich, auch die
grosse Empfindlichkeit dieser Zellen war schon ilteren Autoren bekannt.
Nachdem Virchow auf diese Tatsache hingewiesen hat, bemerkt er: ,Die
Hinfalligkeit des Endothels ist aber auch von grossem Interesse mit Riick-
sicht auf seine funktionelle Stellung; sie beweist, dass das Epithel (Endothel)
die Leistungen, welche es ausiibt, nicht mechanischen Eigenschaften, sondern
den vitalen Fahigkeiten seines Protoplasmas verdankt. Diese funktionelle
Eigenschaften haben seit Lebers Mitteilungen meines Wissens zu keinen
neuen Untersuchungen Anlass gegeben. Wird nach Leber das Endothel von
einem Teil der Hinterfliche der Hornhaut entfernt, so tritt schon bei geringem
Drucke, bei etwas lingerem Zuwarten auch ohne denselben, iiber diesen Teil
Kammerwasser in die Kornea, welches wieder in Tropfchenform an der Kornea-
oberfliche zum Vorschein treten soll. Es wire mit unseren jetzigen Kennt-
nissen der Hornbautpathologie sicher wiinschenswert, diese Untersuchungen
noch einmal anzustellen. Vielleicht handelt es sich hier um Bldschen, wie wir
diese in der Pathologie so manchmal sehen, und ist vielleicht auch ein ner-
voser Einfluss im Spiel. Auch muss ich hier sicher die Untersuchungen
v.Crefelds u.a. erwiihnen iiber die Zusammensetzung des Kammerwassers,
da diese zweifelsohne als eine Stiitze dafiir angefiihrt werden konnen, dass
die Erndhrung und Atmung der Hornhaut von hinten aus moglich sein
konnte.

Wie Leber hervorhebt, haben auch schon altere klinische Untersuchungen
auf die Tatsache hingewiesen, dass bei verschiedenen pathologischen
Prozessen eine Schidigung des Endothels als Ursache von Hornhauttriilbung
eine wichtige Rolle spielt, so bei gewissen Formen der parenchymatisen
Keratitis, bei der experimentellen Hornhautaffektion nach der Inhalation von
Athylchlorid, bei der Hornhauttriibung durch Sauerstoffmangel nach Ein-
fihrung eines Auges in die Bauchhohle, usw. Bei andauernder Schidigung
des Endothels konnte es nach Leber selbst zu Erweichung nnd Ektasie
der Hornhaut kommen. (Vgl. auch die grosse Arbeit Fuchs iiber die Er-
krankung der Hornhaut, die von hinten entstehen.)

Merkwiirdigerweise sind es nicht alle diese wichtigen Eigenschaften,
welche man mit dem Begriffe ,Descemetsches Endothel“ zu verkniipfen
pflegt, aber es wird der Entwicklung immer wieder eine so iiberaus
grosse Bedeutung beigemessen. Andererseits muss freilich zugegeben
werden — neuerdings hat Duke Elder dies noch einmal betont —,
dass eine richtige Vorstellung der Entstehungsweise eines Organs oder
einer Zelle wichtig ist fir das Verstandnis beim Erwachsenen nicht nur
des Baues, sondern auch der physiologischen und pathologischen Vorgénge.

Im allgemeinen hat unsere Kenntnis der morphologischen Embryo-
logie einen ziemlich hohen Grad der Vervollkommnung erreicht und
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ich hatte kaum eine erneute Untersuchung nach diesem anscheinend
so vollig aufgeklarten und ganz ,logischen“ Vorgang der Entwicklungs-
weise des Endothels anzustellen gewagt, wenn nicht eine kurze Ver-
offentlichung Seefelders (1926) mich darauf aufmerksam gemacht
hatte, dass merkwiirdigerweise hier noch keine Ubereinstimmung erreicht
ist. Schon frither, bei einer Zusammenstellung der Literatur iiber die
Regeneration der Hornhaut war mir aufgefallen, dass Salzer als Stiitze
fir seine sonderbare Beschreibung der Regeneration des Korneastromas
aus den Epithelzellen der Korneaoberfliche auf eine Arbeit Kesslers

Abb. 1. Entstehung der vorderen Augenkammer nach Koelliker. (Aus: I. Mann,
The human eye. Cambridge 1928.)

hinwies, nach dessen Anschauungen die Kornea wenigstens teilweise
ektodermaler Herkunft sein sollte. Als ich damals selber einige embryo-
logische Praparate durchgesehen lhatte, erschien mir diese Theorie aber
ganz unverstindlich und es wunderte mich nicht, dass Nussbaum bei
seiner Darstellung der Ontogenie im Handbuche von Graefe-Saemisch.
diese Theorie Kesslers auch ohne weiteres ablehnt.

Die erwahnte Publikation Seefelders aber enthielt in ihrer
kurzgedrangten Form eine so merkwiirdige Anhaufung von Problemen,
dass auf einmal eine erneute Erforschung der Entwicklung des Vorder-
segmentes des Auges eine reiche Ernte versprach. Ich will Seefelders
Arbeit hier etwas ausfithrlicher besprechen, da sich hiermit zu gleicher
Zeit die Problemstellung ergibt. Dabei stellt sich heraus, dass die Ent-
wicklung des Endothels untrennbar gebunden ist an die Entwicklung
des ganzen Vordersegmentes.
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Nach einer alteingewurzelten Anschauung, so sagt Seefelder, die auch
noch in der dritten weit verbreiteten Auflage der Entwicklungsgeschichte
des menschlichen Auges im Handbuche von Graefe-Saemisch von Nuss-
baum vertreten wird, entsteht die Hornhaut in der Weise, dass nach der
Abschniirung der Linse vom Ektoderm das Mesoderm von den Rindern des
Augenbechers in die Richtung des Linsenscheitels vordringt und die gemein-
same Anlage von Hornhaut, Pupillarmembran und Iris bildet. Durch eine
Spaltung dieser Anlage werden dann die Hornhaut und Pupillarmembran
voneinander abgesondert (Abb. 1).

Diese Kklassische Theorie der Entstehung der vorderen Augen-
kammer nach Remak (1853), Koelliker (1861), Arnold (1874)
wird selbst in dem neuesten Handbuche der Embryologie des Auges
(1928) von 1. Mann, sowie in dem neuesten Lehrbuch der Anatomie
von Sieglbaner (1927) vertreten. Abb. 1 ist dem ersterwahnten
Buche entnommen und illustriert Koellikers Theorie in deutlichster
Weise.

Von Nussbaum wird dabei ausdriicklich hervorgehoben, dass bei den
Saugetieren von einer Grundsubstanz der eigentlichen Kornea erst von dem
Zeitpunkt an geredet werden konne, wenn sich die Pupillarmembran abge-
sondert hat. ,Das Endothel der Descemetschen Membran entsteht erst
viel spiter. Und was das Endothel anbelangt, betont Nussbaum die Be-
deutung der beschriebenen Entwicklung fiir diese Zellen nochmals bei der
Besprechung der Membrana Descemeti: ,,Die Membrana Descemeti oder Ela-
stica posterior ist ein Bildungsprodukt derjenigen Zellen, welche beim Auf-
treten des Spaltes der vorderen Augenkammer die Kornea gegen diesen Spalt
hin begrenzen. Solche Resorptionsspalten sind am besten bekannt und am
leichtesten in ihrer Entwicklung zu verfolgen bei den Hautlymphesicken der
anuren Batrachier. Zuerst nicht von den ibrigen Bindegewebszellen unter-
schieden, ordnen sich die dem Lymphspalt anliegenden Zellen nach Art eines
einschichtigen Epithels, bei jiingeren Embryonen kénnen sie sogar eine nicht
unansehnliche Hohe erreichen, erst spiter werden sie dem Charakter der
meisten Endothelien entsprechend abgeflacht. Etwas von dieser Beschrei-
bung abweichend ist die Vorstellung Ayres: die vordere Augenkammer
entstehe durch ein Zusammentliessen von endothelbekleideten Riumen. Nach
Angelucci wire die Entstehung der vorderen Augenkammer die Folge
eines Odems der hinter dem Epithel liegenden Mesodermzellenschicht.
v. Bromann (Lehrbuch) gibt eine dhnliche Vorstellung.

Seefelder fand an drei Embryonen von ungefahr 23 mm die
merkwiirdige Tatsache, dass die Hornhaut fast in ihrer ganzen Aus-
dehnung nur aus zwei zueinander parallel verlaufenden Zellbandern
besteht (Abb. 2), von denen das eine dem Ektoderm, bzw. Epithel,
das andere dem sog. Descemetschen Endothel entspricht. Zwischen
beiden befindet sich ein sehr schmaler Spaltraum, ein Rest des vorderen

Glaskorpers. Ganz peripher liegen unmittelbar hinter dem Epithel einige
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spindelige, ziemlich blass gefarbte Kerne, mit langgestrecktem Proto-
plasmaleib: subkutane Zellen, welche sich nach Seefelder zwischen
Epithel und Endothel hineinschieben, um das Stroma der Kornea zu
bilden, scharf abgegrenzt vom Endothel. Seefelder figt hinzu,
seine von dieser Darstellung etwas abweichende Schilderung im Atlas
von Bach und Seetfelder bei einem etwas alteren Stadium mochte
er darauf zuriickfithren, dass der betreffende Embryo (Tafel XXV),
doch ziemlich stark beschadigt war, wobei auch Zellverschiebungen
im Bereiche der auf einer Seite gefalteten Hornhaut vorgekommen sein

Abb. 2. Menschlicher Embryo, 23 mm. h.z. = in die primitive Hornhaut einwandernde

Zellen; ep. = Epithel; en = Endothel; r = Ringgefiiss; b = Becherwand; 1 = Linse.

(Vgl. mein Embryo NN Linge 22 mm, Abb. 47.) (Aus: Seefelder, Arch. Augen-
heilk. 1926.)

Abb. 3. (Aus: Bach-Seefelder, Atlas zur Entwicklungsgeschichte des menschlichen
Auges. Leipzig 1911.)

mogen. Abb. 3 ist die Reproduktion der betreffenden Abbildung aus
dem Atlas von Bach und Seefelder. Diese, fir die Bedeutung des
Endothels so iiberaus wichtige Anderung unserer Vorstellung der Ent-
wicklung des Vordersegmentes erscheint mir hiermit aber keineswegs
bewiesen. Dass die subkutanen Zellen an der Peripherie zwischen
Epithel und sogenannten Endothel liegen, schliesst m. E. gar nicht ein,
dass sie auch spater zwischen Epithel und ,Endothel“ einwandern, vom
»Endothel* gar keine Zellabspaltung nach vorne stattfindet. und diese
Embryonen den Schluss erlauben, dass die mit dieser Vorstellung nicht
in Einklang stehenden Verhaltnisse der Taf. XXV auf Zellverschiebung
beruhen. Im Gegenteil, ausgehend von dem objektiven Gegebenen
in den Abbildungen, erschien mir die Lésung viel wahrscheinlicher.
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dass das ,Endothel®* Seefelders tatsachlich die gemeinsame
Anlage fur Endothel und Stroma ist wie es I. Mann beschreibt.
Abb. 4 (Abb. 207 des Handbuches). wenn auch zugegeben werden muss.
dass die eigenartigen blassen Zellen am Aufbau des Stromas teilnehmen.
Fischer in der neuesten Publikation iber die Entwicklung der Horn-
haut ist auch noch der Meinung, dass ein Abspalten von Stromazellen
aus den Endothelzellen moglich sei.

Hinter der Kornea sieht Seefelder eine ausserst feine Membran,
welche er deutet als die ektodermale Vorstufe der Pupillarmembran.
Also entsteht erst die Kornea und erst spater die Pupillarmembran.
Es ist dies eine Bestitigung der im Atlas schon angefiihrten Auf-
fassung. Die Vorstellung einer Spaltbildung nach Koelliker muss
also wahrscheinlich nach den ausfiihrlichen und schonen Untersuchungen

Abb. 4. 18 mm. Human embryo. a = surface ectoderimn; b = layver of mesoderm
representing the future cornea; ¢ = narrow interval, the tirst sign of the anterior
chamber; d = the epithelium of the anterior surface of the lens vesicle covered by a
single layer of mesodermcells. (Vgl. mein Embryo X, 18 mm, Abb. 42, 43.)
(Aus: I. Mann, The human eye. 1928.)

Seefelders wohl endgiltig aufgegeben werden, wenigstens fir den
Menschen. Jedoch, wenn man selbst einige Serien menschlicher Em-
bryonen durchsieht. hat Seefelders Lisung etwas Unbefriedigendes,
wie aus der spateren Beschreibung der Embryonen einleuchten wird,
denn betrachtet man Abb. 207 von I. Mann eines Embryos von 18 mm
(Abb. 4), so sieht man hier anscheinend schon eine zellige Pupillar-
membran, einen Befund. den ich véllig bestatigen kann (mein Embryo X,
18 mm, Abb. 42. 13). Dagegen zeigt mein Embryo NN Lange 22 mm,
Abb. 47 (vgl. Seefelders Embryo 23 mm, Abb. 2) anscheinend nur eine
membranose Pupillarmembran. Es ist mir deshalb auch leicht ver-
standlich, dass diese neue Auffassung der Entstehung der vorderen
Augenkammer von Ida Mann noch nicht in ihrem Buche tbernommen
wurde.

Was mir aber in Seefelders Publikation schon a priori sehr
unwahrscheinlich erschien, war der Satz: ,Diese Darstellung (Koelliker)
mag fir Saugetiere zutreffen . . . . Der Mensch verhilt sich aber
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in dieser Hinsicht, wie auch in manchen andern Dingen, ganz anders,
so dass die Ubertragung der Befunde auf den Menschen keineswegs
zulassig ist.“

Dies ist aber regelrecht in Widerspruch mit der bekannten Tat-
sache, dass das Auge eben in den verschiedenen Wirbeltiergruppen
eine so iberraschende, an beinahe keinem andern Organ zuriickzu-
findende Konstanz in den Hauptprinzipien seines Aufbaues aufweist.
Auch Froriep bemerkt in seiner zusammenfassenden Arbeit fiber die
‘ntstehung des Sehorganes:

,Und im Hinblick auf diese hohe Komplikation im Bau des Sehorganes
(unzweifelhaft das komplizierteste Organ der Wirbeltiergruppe — Balfour)
wird man auch Gegenbaurs Erstaunen dariiber teilen, dass in der ganzen
Reihe der Wirbeltiere keine niederen Zustinde desselben erkennbar sind.®
Auch Brachet ist derselben Meinung, insbesondere betreffs den frithen
Stadien der Entwicklung.

Die Sache erschien mir deshalb mit Seefelders Untersuchungen
keineswegs erledigt, eine moglichst eingehende Untersuchung in ver-
gleichend embryologischem Sinne in hohem Masse wiinschenswert.
Streitfragen von anscheinend geringerer Bedeutung, wie der Aufbau
des Stromas aus drei verschiedenen Teilen, die Bedeutung des soge-
nannten vorderen Glaskorpers, fiirs erste Mal von v. Lenhossek und
v. Pee beschrieben, dessen Existenz aber von Dejean in jingster Zeit
nicht einmal angenommen wird, die Existenz einer vorderen Augen-
kammer in ganz jungen Stadien, will ich hier nur streifen um sie spater
einer eingehenden Besprechung zu unterwerfen.

Ganz besonders interessante und unerwartete Resultate ergab das
Studium der Literatur:

Schon im Handbuchevon Graefe-Saemisch bemerktNussbaum:
»Nicht das Endothel der Membrana Descemeti ist, wie
Kessler meint, die #lteste Schicht der Korneaanlage,
sondern Kornea, Irismesoderm und Pupillarmembran entstehen bei den
Saugetieren als solide Wucherung zwischen Ektoderm und Linse. Und
tatsichlich gab Kessler (Abb. 5) schon in 1871 und 1877 fiir die
Vogel die folgende Beschreibung, welche ich etwas abgekirzt habe:

»An der Innenfliche des Hornblattes (Epithel) erscheint eine schmale
strukturlose Schicht. Kaum hat diese die Dicke des Hornblattes erreicht
— etwa um die Mitte des fiinften Tages —, so dringen sich die Kopfplatten
(Mesoderm) zwischen den peripherischen Teil der Anlage der Cornea propria
konzentrisch vorriickend, gegen den Mittelpunkt dieser Fliche hin. Am
sechsten Tage treffen die Zellen von allen Seiten her in demselben zusammen,
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und damit ist das innere Epithel (Endothel) der Kornea fertig hergestellt.
Von dem #usseren Teil der Kopfblatten aus beginnt, sobald die Bildung des
inneren Epithels (Endothels) vollendet ist, eine Einwanderung von Zellen in
die strukturlose Schicht (Stromazellen)“ (vgl. Abb. 5).

Kessler seinerseits betrachtete seine Untersuchungen wieder teilweise
als eine Bestitigung einer Arbeit von Hensen. Er glaubt, dass die ab-
weichenden Resultate Babuchins daran liegen, dass dieser Untersucher sich
einer veralteten Methode bediente (Lupenuntersuchung), wiahrend Kessler
sich schon der modernen Serienschnittmethode mit anschliessender mikro-
skopischer Betrachtung bediente.

‘Wenn ich im folgenden auch manchmal sprechen werde von der ,homo-
genen Schicht Kesslers“, so bedenke man, dass dieselbe wohl sicher eine
fibrillire, lamellire Struktur hat, wie Kessler selbst auch hervorhebt und
wie er mit seiner Hartnackimmersion auch nachweisen konnte. In der tiber-
grossen Mehrzahl der gewdhnlichen Priparate der Vogel hat es aber den

Abb. 5. Schematische Zeichnung nach Kesslers Beschreibung (1871). k = ,,hyaline
Schicht® K esslers; ep = Epithel; en = Endothel; a = Augenbecher; m = Mesoderm;
1 = Linse. (Vgl. mein Embryo Anas domesticus Abb. 24, Trichosurus Abb. 29, 30, 31.)

Anschein, als hitten wir hier tatséichlich mit einer hyalinen Schicht zu tun.
(Vgl. Abb. 30 und Abb. 81 zwei Augen desselben Embryos.)

Wenn ich oben erwihnte, dass Nussbhaum die Entstehung der vorderen
Augenkammer mit der Entstehung der Hautlymphesicke der anuren Batra-
chier vergleichen wollte, so findet man, dass in einer &dlteren Zeit Semoff
diese mit der Entstehung des Pleuroperitonealraumes, Miiller mit der Gelenk-
bildung gleichgestellt hat. Eine Auffassung, welcher Kessler selbstverstind-
lich nicht beistimmen konnte.

Nur entwickelt sich bei den Vigeln keine Pupillarmembran.
Kessler meint schon, das hier beschriebene Prinzipinm liesse sich
auch bei den hoheren Tieren auffinden. Lange Zeit fand seine Auf-
fassung nirgends Bestitigung, und wenn Hertwig und Angelucci zwar
zugeben, dass das Endothel bei den Viégeln sehr frith in die Erscheinung
tritt, so fiigen sie aber sogleich hinzu, dass dieses bei den Mammaliern
nicht der Fall sei. Eine eingehende Bestitigung fanden Kesslers
Befunde aber in einer Arbeit Knapes, welcher Autor weniger den
Nachdruck verlegt auf die postepitheliale homogene Schicht, sondern
aut dessen hintere Begrenzung, welche als eine deutliche Membran
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schon in sehr fribhen Stadien sichtbar sei (Abb. 6). Er fihrte die
Bezeichnung , Richtungshautchen ein, da das Endothel auf Geleit dieses
Hautchen einwachst. Hiermit ist also die Abgrenzung des Endothels
gegen das Stroma viel scharfer betont. Konnte sich Knape aber nicht
entschliessen seinen Befund auch aufdie Saugetiere zuibertragen, Lind ahl
hat in grossen Zigen angegeben, das primare Einwachsen
desEndothelsliesse sichvonden Fischen biszumMenschen
in gleicher Weise zurickfinden. Seine sehr schon illustrierte
Arbeit hat aber anscheinend wenig Beachtung gefunden, und auch keine
Bestatigung, mit Ausnahme der sehr rezenten Publikationen See-
felders und Fishers. Ich glaube die Ursache sehen zu miissen in
den unwahrscheinlich schonen Zeichnungen Iindahls, welchen von den

Abb. 6. Schematische Zeichnung nach Knapes Beschreibung (1910). c.p. = Cornea

primitiva = Richtungshéutchen Knapes; ep = Epithel; a — Augenbecher; m =

Mesoderm; v.g. = vorderer Glaskorper; 1 = Linse. (Vgl. mein Embryo Gallus dom.
A. 5 mm, Abb. 20, 21, Torpedo B, D, Abb. 11, 12.)

selbst mikroskopisierenden Ophthalmologen wohl zu wenig Beweiskraft
anerkennt worden ist. Sicher hat dieser Autor aber ein ganz vorziigliches
Material zur Verfugung gehabt (vgl. Keibel und Elzes Normentafeln),
das Studium dieser zu wenig bekannten Arbeit ist nur zu empfehlen.

Ich glaube in diesen schwierigen Fragen haben nur nicht retuschierte
photographische Abbildungen eine geniigende Beweiskraft, zusammen mit
einem genauen Verzeichnis der Katalognummer, wie sie zwar auch Lindahl
gegeben hat, jedoch scheint dies nicht zu einer Nachpriifung Anlass gegeben
zu haben.

Eine gewisse Anderung unserer Vorstellung (nach Koelliker)
der Entwicklung der vorderen Augenkammer in etwas spateren Stadien
hat aber schon in weiten Kreisen Eingang gefunden, so dass diese
selbst von v. Hippel in der neuesten Auflage des Axenfeldschen
Lehrbuches gegeben wird: Nach den Untersuchungen von Brickner.
Wolfrum und Seefelder ist eine Differenzierung in Grundsubstanz.
Descemetsches Endothel und Pupillarmembran schon bei Embryonen
zwischen Ende des zweiten und Anfang des dritten Monats deutlich.
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die Teile liegen einander aber unmittelbar an, eine der
vorderen Kammer entsprechende Spalthbildung ist erst im 5. Monate
zunichst nur an der Peripherie, um die Mitte des 6. Monates in voller
Ausbildung auch iber dem Zentrum nachweisbar. Der vordere Linsen-
pol von der Pupillarmembran bedeckt, bleibt am lingsten in Berihrung
mit der Korneahinterfliche. Aber sogleich muss ich hinzufiigen, dass
diese Auffassung von berufener Seite (Keibel. Lindahl) Widerspruch
gefunden hat.

Diese Autoren behaupten, im zweiten Monate des embryonalen Lebens
immer eine offene Vorderkammer beobachtet zu haben. Sie geben jedoch
zu, dass dieselbe in spiteren Stadien anscheinend wieder virtuell wird.

Es ist wohl ganz besonders merkwirdig, dass diese ,neue“
Auffassung als die ,altere Ansicht Koellikers 1861“ schon
bekannt war. und vor 40 Jahren zu einer vollkommen &hnlichen
Kontroverse Anlass gab.

So ergibt sich die merkwiirdige Tatsache, dass der Anatom Corning
in seinem bekannten Lehrbuche der Embryologie eine der oben zitierten
modernen Beschreibung v. Hippels ahnliche Vorstellung gibt, welche
jedoch auf Krishewskys Untersuchungen zuriickgreift (1894). Ich
glaube hier schon um des historischen Wertes willen Krishewsky
zitieren zu miissen:

,Beziiglich der Form der urspriinglichen vorderen Kammer sind die Mei-
nungen geteilt; die einen stellen sie dar als einen gleichmissig auftretenden
kapilliren Spalt vor der Linse (Koelliker 1883), andere lassen die vordere
Augenkammer allmihlich von der Peripherie her zum vorderen Linsenpol
fortschreitend sich entwickeln (O. Hertwig). Meine eigene Beobachtungen
am 4monatlichen menschlichen Embryo stimmten mit der letzten Ansicht
iberein und mit der ilteren Ansicht Koellikers (1861): ,Ja, es fehlt selbst
die vordere Augenkammer beim Fotus bis gegen das Ende der Schwanger-
schaft, zu welcher Zeit sie ganz langsam sich entwickelt, und liegt daher
die Linse auch spiter dicht an die Kornea, nur durch die Pupillarhaut von
ihr getrennt.'“

Anbei bemerke ich aber, dass diese letzten Untersuchungen iber die
Entstehung des Endothels und der Kornea nichts prinzipiell Wichtiges
lehren, es handelt sich nur um die Frage. ob die vordere Augenkammer
in den jiungsten Stadien reell oder virtuell sei.

Jetzt werde ich eine systematische Besprechung meiner eigenen
Befunde geben, und jedem Kapitel, wenn notig, eine Besprechung nur
der wichtigsten Literatur voraus- oder nachschicken. (Es hat keinen
Sinn Einsichte und Beschreibungen abzuschreiben, welche offenbar auf
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einen ganz ungeniigenden Material beruhen.) Wenn, wie z. B. beim
Menschen das Wichtigste schon in der Einleitung erwahnt worden ist,
habe ich dies ganz unterlassen. Wer sich jedoch dafir interessieren
mochte findet die wichtigsten betreffenden Arbeiten bei Lindahl, Knape
und Giesbrecht.

II. Eigene Untersuchungen.

Mit Ausnahme der Tarsiuspriparate stammen alle beschriebenen
Embryonen aus der Sammlung des Anatomischen Instituts in Amsterdam.
Ich bin Prof. Bolk zu grossem Dank verpflichtet, da er mir diese reich-
haltige Kollektion ganz zur Verfiigung stellte.

Um diese Arbeit nicht noch ausfithrlicher zu machen. habe ich von
den Praparaten nur das Wichtigste beschrieben. Dagegen glaube ich
die Zahl der Photographien nicht allzusehr beschranken zu diirfen.

Akranier, Zyklostomen.

In der ersten Klasse bei Amphioxus findet man Verhaltnisse,
worauf ich jetzt nicht eingehen kann.

Aber schon in der zweiten Klasse, Zyklostomen usw. ist das
paarige Auge der hoheren Wirbeltiere gut entwickelt. Selber konnte
ich einige Exemplare von Ammocoetes und Petromyzon unter-
suchen. Ammocoetes ist die wahrend mehrere Jahre frei lebende
Larve des Petromyzon.

Ammocoetes N 2. Ganz jung. Von einer Augenanlage ist noch
nichts zu sehen.

Ammocoetes F 4. Zu beiden Seiten neben der Gehirnanlage
sieht man in einigen Schnitten einen Zellhaufen, welcher mit der Gehirn-
anlage in breiter Verbindung steht. Die dem Gehirn zugewendete Seite
des Zellhaufens ist pigmentiert. Es ist nicht sicher zu beurteilen, ob
es sich hier schon um das Pigment des Pigmentepithels handelt, oder
ob hier das Mesoderm pigmentiert ist, wie dies auch an der Basis des
Gehirns mit der Pia der Fall ist. Von einem Augenblaschen, von
einem Augenbecher, sowie von einem Linsenblaschen ist wahrscheinlich —
auch, wenn die Zellgrenzen besser sichtbar waren als in diesem Embryo —
keine Rede. Denn obschon die Fixierung und Farbung nicht ideal ist.
ist das Praparat doch sehr wenig geschrumpft.
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Ammocoetes A 2, Ammocoetes B 2, Lange 32 mm. Das
kleine Auge (Abb. 7) liegt unter der nicht verinderten Haut als ein
selbstandiges Gebilde. In den Arbeiten von Kupffer und Studnicka
sind Retina und Pigmentepithel eingehend beschrieben worden. Was
wir hier an erster Stelle trafen, war die nur teilweise Pigmentierung des

c.p.e.

Abb. 7. Ammocoetes B gl. 2. Lénge 32 mm. Primitives Auge unter der Haut. a =
Augenbecher; h.g. = hintere Glaskdérper; c.p.e. = Cornea primitiva ectodermale;
1 = Linse; h = Hautepithel.

Aussenblattes des Augenbechers. Um 2/3 ihrer Ausbreitung ist das-
selbe dunkel und kriftig pigmentiert. Ein Drittel jedoch lasst jede
Pigmentierung vermissen und es ist hier nicht immer einfach eine Epithel-
zelle des Aussenblattes von einer anliegenden Mesodermzelle zu unter-
scheiden. Der Augenbecherrand liegt an einigen Stellen der Linse so
knapp an, dass sogar ein kontinuierlicher Ubergang von Linsen- und
Augenbecherzellen nicht mit Sicherheit auszuschliessen ist. Es erscheint
mir selbst gar nicht ausgeschlossen, dass der Augenbecher hier einen
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Anteil am Aufbau der Linse nimmt, um so mehr als in beiden Embryonen
diese Tatsache der inmigen Verbindung von Linse und Augenbecher in
vollkommen gleicher Weise vorlag. Uberdies handelt es sich hier um
gut fixierte und gefarbte Praparate. Die vordere Wand der vorderen
Augenkammer ist hier schon gebildet, teilweise von einer epithelartigen
zelligen Schicht. Kammerwarts ruht dieselbe auf einer kraftigen Membran,
welche einerseits mit dem Augenbecherrand in innigster Verbindung
steht. Der Befund dieser grossen kubischen Zellen ist merkwiirdig,
weil es eine seltene Ausnahme ist unter den niederen Tiergruppen;
sind doch bei diesen die Zellen, welche die Kornea bilden, meistens
so dinn und undeutlich, dass man bei einigen Autoren, wenigstens
fir gewisse Fischarten die Angabe findet, dass sich in dem Korneal-
gewebe iberhaupt keine Zellen auffinden liessen (vgl. Laguneusse).
Bei aufmerksamer Betrachtung der primitiven Hornhaut, jetzt an jener
Stelle des Augenbecherrandes, wo das Pigment so kriftig entwickelt ist,
miissen wir auf die Frage nach der Natur dieser epithelartigen Zellen
die Antwort schuldig bleiben. Denn diese Zellen sehen zweifellos den
Epithelien des Augenbechers viel mehr ahnlich als den langen dunklen
Zellkernen des Mesoderms. Wenn wir aber einen Schnitt betrachten,
welcher gerade durch die Mitte des Augenbechers geht, so wird die
Sache auf einmal ganz klar. Die zwei Teile des Augenbechers, der
grossere, dessen Hinterblatt kraftig pigmentiert ist, und das kleinere,
dessen Hinterblatt gar keine Pigmentation aufweist, haben offenbar einen
ganz anderen Einfluss auf das an sie grenzende Mesoderm. Wahrend
dessen Zellen iiber den ersterwahnten Teil die oben beschriebene
epithelartige Struktur aufweisen, findet man die am letztgenannten
Teil grenzenden Mesodermzellen nicht wesentlich von den an anderen
Stellen im Korper liegenden gewohnlichen Bindegewebszellen ver-
schieden.

Wenden wir uns jetzt der Membran zu, auf welcher diese epitheliale
Mesodermzellenschicht ruht. Dieselbe ist von einer ganz auffallenden
Dicke, so dass auch im photographischen Bilde sich die beiden Grenz-
linien dieser Schicht leicht darstellen liessen, daher haben wir
es hier mit einer echten Membran zu tun (Unna). Wie aus der Be-
schreibung der Zellenschicht hervorging, zeigte dieselbe sich an manchen
Stellen unmittelbar an den Augenbecherzellen anschliessend (Abb. 7).
Hieraus geht zu gleicher Zeit hervor, dass die darunter liegende
Membran vom Augenbecherrande ausgeht. Am deutlichsten ist dies
ersichtlich an jener Stelle, wo das Pigmentblatt bis am Augenbecher-
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rande reich an Pigment ist, und wo man die grossen kubischen Mesoderm-
zellen findet.

Diese Membran ist entweder ein Bildungsprodukt der eben
beschriebenen aufliegenden Zellen (mesodermal), oder der Linse und
des Augenbechers (ektodermal). Die erste Auffassung vertritt z. B.
Studnicka (und neuerdings Keibel). welcher Autor von einer Membrana
Descemeti spricht. Ich kann diese Meinung nicht teilen. KErstens
wirde hier die Membrana Descemeti also entstehen als die erste Anlage
der Hornhaut, ein ganz merkwiirdiger Befund, zweitens wird sie denn
doch ein Bildungsprodukt sein miissen der aufliegenden Mesoderm-
zellen.  Schwierig zu erklaren ist in diesem Ialle die Tatsache, dass
die membranbildenden Mesodermzellen hier an der Aussenfliche und
nicht an der Innenseite der Membrana Descemeti liegen. KEs ist doch
sicher vollkommen unverstandlich, dass. wenn die Mesodermzellen primar
seien, dieselben nicht an ihrer vorderen Seite eine Membran bilden.
Drittens zeigt sich die Membran doch ganz scharf gegen den Mesoderm-
zellen begrenzt. Wenn wir also die mesodermale Natur dieser Membran
als in hohem Masse unwahrscheinlich zur Seite legen miissen, kommen
wir zur ektodermalen Entstehungsweise. Nach der Linse hin zeigt sie
sich gleichfalls scharf begrenzt, mit dem Augenbecher dagegen, wie oben
erwahnt. weist sie einen innigen Zusammenhang auf, auf welchen auch
schon Studnicka hingewiesen hat. Aus diesen Erwagungen ergibt
sich also, dass die den Augenbecher vorne abschliessende Membran
wahrscheinlich vom Augenbecherrande gebildet wird und also ekto-
dermaler Natur ist.

Ich sehe auch in meinen andere Tiere betreffenden Untersuchungen
gar keine Stitze dafir, diese Membran als eine Membrana Descemeti
zu betrachten. Sie bildet die allerfritheste Abschliessung des Auges
nach vorne hin, sie ist die erste Anlage der Hornhaut, ich mochte
dieselbe deshalb als Cornea primitiva bezeichnen. Hiermit ist das
Auge in seinen wichtigsten Teilen gebildet in seiner primitivsten Form.
Ich mochte daher sprechen von einem primitiven Auge.

Morphologisch gedacht mag der Ausdruck ,primitiv¢ fir eine Ent-
wicklungsstufe, welche schon alle wichtigen Teile des Saugetieranges
aufweist (Retina, Linse, Hornhaut), Bedenken erheben. Die Form ist
aber fir das Auge als optischer Apparat das Wichtigste und wird da-
her schon in ganz frihen Stadien auftreten. Anders liegen die Ver-
haltnisse z. B. beim Herzen. wo die Kontraktilitat die Hauptbedin-
gung ist. Diese Kontraktilitait der frihembryonalen Herzanlage ist
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bekannt, die Form entsteht hier aber erst relativ spat. Deshalb erscheint
mir die Bezeichnung ,, Primitives Auge“ trotz der schon gut entwickelten
Form, berechtigt. Dieses primitive Auge liegt frei unter der Haut (vgl.
auch Abb. 50 und 51).

In dem Augenbecher sieht man einen Glaskorper, offenbar entstanden
aus den protoplasmatischen Ausliufern der benachbarten Epithelien. TFiir
das Studium des Glaskorpers findet man bei manchen niederen Tieren sehr
giinstige Verhiltnisse. ,La neuroglie retinovitrienne“ (Leboucq 1928) ist
von mehreren 4lteren Autoren treffend beschrieben (Kohl). Nur waren diese
der Meinung, dass wir hier mit einem mesodermalen Stiitzgewebe des Auges
zu tun hitten. Die Glia war noch nicht geniigend bekannt. Fir die Natur
des Glaskorpers (vgl. Dejean) sind diese dlteren Untersuchungen nicht ohne
Wert.

Petromyzon E, Glas 4, Lange 8 cm.

Ammocoetes ist die Larve des Petromyzons, dieses Praparat
bildet also die zweite Entwicklungsphase des hiervor beschriebenen
Ammocoetesauges.

Das primitive Auge, welches bei Ammocoetes tief unter dem
Oberflachenepithel gelagert ist, findet man in seinen Hauptziigen auch
hier wieder zuriick, nur liegt es jetzt unmittelbar dem Oberflachen-
epithel an. Der Glaskorperraum ist sehr vergrdssert, eine Iris hat sich
ausgebildet, jedoch ist die Cornea primitiva noch auffallend diinn ge-
blieben. Dort, wo sie mit der Aussenwand des Augenbechers (dem
Pigmentepithel) in Verbindung zu treten scheint, ist sie nicht weiter
zu verfolgen. Doch kann ihre im vorigen Praparate geschilderte Ver-
bindung mit dem Augenbecher nur eine mangelhafte sein, denn wir
sehen auch schon ein mesodermales Vorderblatt der Iris. Und iiberdies
stellt sich bei sorgfaltiger Betrachtung heraus, dass auch an der Hinter-
flache der Cornea primitiva sich eine einreihige Schicht flacher Zellen
befindet. Besonders deutlich sieht man dieselbe dort, wo die Lamelle
um 90 Grad gedreht ist (Abb. 9). Wie im Ammocoetesauge befindet
sich hier auch an der Vorderfliche eine, sei es auch ganz flache Zellen-
schicht. Offenbar nimmt das Mesoderm jetzt einen grésseren Anteil
am Aufbau des Auges, es ist unwahrscheinlich, dass wir hier die Cornea
primitiva noch als ein rein ektodermales Gebilde betrachten dirfen.
Daaber andererseits das primitive Auge hier noch als selbstandige Einheit
einfach dem Oberflachenepithel anliegt, sprechen wir hier am besten
von einer Cornea primitiva mesodermales.

Mit der Annaherung des primitiven Auges an die Haut geht auch
eine Verinderung derselben einher. Wahrend bei Ammocoetes von



Beitrag zur Entwicklungsgeschichte des Auges. 17

einer Umbildung der Haut noch gar nichts zu spiren war, haben hier
jetzt wichtige Veranderungen stattgefunden. Eine ,Brille“ hat sich
ausgebildet. Damit meine ich nicht, dass es sich hier auch um ein
bewegliches Auge handle wie bei gewissen Amphibien, dies ist sogar
sehr unwahrscheinlich, sondern mit dieser Bezeichnung wird am deut-
lichsten erinnert an die jetzt noch grosse Selbstindigkeit des kutanen

Abb. 8. Petromyzon E gl. 4. Linge 8 cm. Primitives Auge unmittelbar an der Haut.
i = Iris; 1 = Linse; c.p.m. = C'ornea primitiva mesodermales; b = Brille.

Abb. 9. Petromyzon E. (Vergrossertes Teilbild der Abb. 8.) Br. = Brille; ¢.p. = Cornea
primitiva mesodermales; en = Endothel; ep. = Epithel; Br.en. = Brillenendothel.

Teils des Auges. Hinter dem 3—4 Zellen dicken Oberflachenepithel
findet man 2—3 kraftige Lamellen. Zwischen den Lamellen findet
man lange flache Kerne. Diese Schicht ist durch einen weiten Spalt
vom eigentlichen Auge getrennt. Sie ist unabhangig vom Auge und
also eine reine Umbildung der Haut, welche nach Giesbrechts Be-
zeichnung bei den Amphibien als ,Brille¥ bezeichnet werden kann.
ohne damit aber angeben zu wollen, dass das Auge unter dieser Brille
auch frei beweglich sei.
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Die Lamellen setzen sich fort in die Lkraftig entwickelte Basal-
membran des Epithels der Haut, sie sind offenbar homolog mit dem
Corium und kann diese Schicht als die Tunica propria cutanea (Gies-
brecht) bezeichnet werden. Die Brille ist an ihrer hinteren Flache
bekleidet von einem schonen epithelartigen Endothel (Brillenendothel).

Zwischen Brille und Cornea. primitiva mesodermales findet man
einige feine Fasern hier und da von langlichen Kernen bekleidet. In
ihrem mittleren Abschnitt liegt die Cornea primitiva mesodermales der
Brille unmittelbar an. Der Raum in der Orbitalhohle um den Augen-
becher ist klein. Ks st also nicht wahrscheinlich, dass das Auge hier
unter der Brille frei beweglich war. Der Raum zwischen ,Brille und
Cornea primitiva mesodermales® erscheint unten grosser als oben.

Wenn auch einzelne Teile eine weitere Ausbildung erfahren haben,
so finden wir doch auch hier wieder das primitive Auge zuriick. Augen-
becher, Linse und Hornhaut bilden eine Einheit, welche nicht oder nur
ganz oberflachlich mit der Haut in Verbindung getreten ist. Ich schliesse
jetzt mit einigen kurzen Bemerkungen aus der Literatur.

Bei C. Kohl in seiner Verhandlung tber die rudimentaren Wirbel-
tier-Augen findet man schon ein Literaturverzeichnis der Schriften
in Betreff der Augen des Petromyzons. Schon Carriere, Langer-
hans, Wiedersheim erwahnen bei alteren Ammocoetes eine sehr
dicke ,Membrana Descemeti“. Nach Wiedersheim u. a. sollte die
Chorioidea sich nach vorne in zwei Blatter spalten, das hintere liefert
einen Teil der Iris, das aussere die Membrana Descemeti. Auch Kohl
hat diese ,Membrana Descemeti“ beobachtet, erwahnt iberdies auch
eine Pupillarmembran.

Im Opelschen Handbuch findet man nur die Angabe die Ent-
wicklung des Ammocoetes sei jene der ibrigen Vertebratenaugen in
den grossen Zigen gleich. Es gehore zu den rudimentiren Augen.
In der Arbeit Studnickas wird der Entwicklung der Hornhaut wenig
Aufmerksamkeit gewidmet. Studnicka sagt:

»Man kann schon in einem fritheren Stadium eine grosszellige Schicht
an der vorderen Oberfliche der Linse beobachten, welche aus Mesenchym
entstanden ist und sich seitlich in das Zellenmaterial fortsetzt, mit dessen
Hilfe gerade jetzt um das Auge herum die Sklera gebaut wird. Die be-
treffende Schicht wird spiter zu der die Linse bedeckenden Descemet schen
Membran; zwischen ihr und der Linse entsteht ebenfalls spiter die dussere
Augenkammer. Diese Membran steht deutlich mit dem primi-
tiven Augenbecherrande in Verbindung.®
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‘Wie ich bei Torpedo marmorata erdrtert habe, muss man in dieser
Membran nicht eine Membrana Descemeti erblicken, sondern eine
»,Cornea primitiva“, einen vom Augenbecher selbst gebildeten Abschluss
der Augenbecheroffnung.

Zusammenfassung.

Bei Ammocoetes wird der Augenbecher bald nach vorne hin
durch eine mit dem Augenbecher in innigster Verbindung stehenden
Membran (Cornea primitiva ectodermales) abgeschlossen. Hiermit ist
das ,primitive Auge“ abgegrenzt, welches tief unter der Haut liegt
und mit derselben keinerlei Verbindung aufweist. Bei Petromyzon
behauptet das primitive Auge seine Selbstandigkeit, legt sich aber mit
seiner primitiven Kornea unmittelbar an die verianderte Haut, ohne
aber noch mit ihr zu verschmelzen. Die Cornea primitiva weist jetzt
viele Mesodermzellen auf: die Cornea primitiva mesodermales ist entstanden.

Pisces (Fische).

Prapariert man nach Berger (1882) bei Selachiern den vorder-
sten Teil der Kornea ab, so findet man einen kontinuierlichen Ubergang
dieses Teils in die Kutis der Haut. Dieser subkonjunktivale Teil der
Hornhaut kann in Chrysophrys leicht erkannt werden. In Haifisch-
Roggen und einigen Teleostiern ist es unmoglich, diese Teile vom
Reste der Kornea (skleralen Teil) zu differenzieren, weder anatomisch
noch histologisch. Die Angaben Bergers betreffen erwachsene Tiere:
ich erwahne sie nur, weil es die bekannteste, immer wieder zitierte
Arbeit @ber die Hornhaut der Fische ist.

In 1910 studierie Knape Acanthias vulgares (Rogge). Die
Entwicklung der Embryonen von 14/25 mm soll derjenigen des Hithn-
chens von 3—4 Tagen, wie ich sie schon unter ,Literatur® nach
Kessler-Knape gegeben habe, vollkommen #hnlich sein. Also findet
Knape auch hier wieder ein Richtungshautchen und als erstes meso-
dermales Element der Hornhaut das Endothel. Lindahl (1915)
beschreibt in einem 45-mm-Embryo von Torpedo occelata (Rogge)
wieder hinter dem Epithel die diinne Mesodermschicht, welche er mit
dem Endothel identifiziert. Anderseits behauptet Froriep aber (1906),
dass diese Gruppe ein Descemetsches Endothel vollig vermisst. Auch
Lauber (1902) hat bei den Selachiern keine Membrana Descemeti
und keine Endothelzellen finden konnen. Nach Lauber besteht die

2*
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Kornea bei den Selachiern aus 14—40 Lamellen, regelmassig ab-
wechselnd dicke und dinne. Zwischen beiden Lamellen ist immer eine
diinne Schicht flacher Zellen. Die vorderste Lamelle ist deutlich weniger
faserig und dicker: Die Membrana Bowmanni. Emery und Berger
schliesslich konnen auch kein Endothel auffinden, sondern beschreiben
eine diinne epithelartige Schicht zwischen Propria und Membrana Des-
cemeti. Bei Periophthalmus und Beleophthalmus ist die Kornea
gespalten in zwei Teile. Die innerste Schicht findet ihre Fortsetzung
in die Knorpelschicht der Sklera, die aussere ist von dieser durch einen
breiten Spalt getrennt. Nach Hosh finde man in Fischen vor der
Hornhaut eine Art Konjunktiva. Lagueusse bemerkt: ,Chez certains
poissons comme le Lophius ce serait une masse acellulaire d’origine
mesostromale, qui constituerait & elle seule ou presque seule le tissu
de soutien. Ce serait au somme le premier aspect des substances
fondamentales.

Eigene Untersuchungen.

Aus der ersten Ordnung der dritten Klasse untersuchte ich die
Selachier.

Torpedo marmorata B, Glas 2, Lange 10 mm (Abb. 10).
Ein sehr junges Stadium. Der Augenbecher liegt dem Epithel sehr
nahe, an einigen Stellen unmittelbar an. Das Linsenblaschen ist: noch
nicht von den von hinten auswachsenden langen Epithelzellen ausgefiillt.
Der hintere Glaskorper ist so kriftic ausgebildet, wie sich dies bei den
hoheren Tieren nicht findet, aber auch der vordere Glaskorper zwischen
Linse, Augenbecher und Oberflichenepithel ist schon zu sehen. Hier
und da findet man in beiden vereinzelte Zellen, deren Natur nicht be-
stimmt werden kann.

Solche Zellen findet man in grosserer Zahl im Inneren des Linsen-
blischens. Bei anderen Arten liegen diese Zellen, welche offenbar beim
Prozess der Abschniirung des Linsenblischens frei geworden sind, ausser-
halb des Blischens. Im Gehirnblischen sieht man auch manche solcher
Zellen. Ich mochte ihr keine grosse Bedeutung beimessen.

Es ist hier fiirs erste Mal, dass der viel umstrittene vordere Glas-
korper zur Beobachtung kommt. Eine faserige Struktur ist in diesem
Priparate nicht so schon zu sehen, wie im nachsten Praparate (Torpedo D).
Doch war ‘es gliicklicherweise noch méglich, einen bemerkenswerten
Differenzierungsprozess im vorderen Glaskorper zu photographieren,
welcher beweist, dass wir hier nicht mit einem Koagulum zu tun haben.
Erstens sieht man in einigen Schnitten vom Augenbecherrande ausgehend
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ganz deutlich eine zarte Membran an der Linsenoberflache parallel ver-
laufen. Wir haben also hier wieder im Prinzip denselben Befund als
im Ammozoetespraparate: Einen Augenbecher mit Linse, nach vorne
von ‘einer dimnen ektodermalen Membran abgeschlossen, offenbar die
Cornea primitiva. Wir finden also auch hier wieder das primitive
Auge zurick.

Eine zweite, sei es weniger deutliche Membran, findet man
zwischen Augenbecherrand und Hinterflaiche der Linse anscheinend die
vordere Begrenzung des Glaskdrpers bildend.

Der vordere Glaskorper hat eine grosse Ausbreitung. Selbst zwischen
Augenbecherrand und Epithel findet man diese homogen aussehende
Masse. Hier grenzt der vordere Glaskorper notwendigerweise auch an
den Mesodermzellen. Die Verbindung der Mesodermzellen mit dem

— ep.

Cc.p.e.
V..

Abb. 10. Torpedo marm. B. Linge 10 mm. ep. = Lpithel; ¢.p.e. = Cornea primitiva
ectodermales; v.g. = vorderer Glaskoérper; ]l = Linse; a = Augenbecher.

vorderen Glaskorper ist zu dieser Zeit offenbar nicht gross. Durch
Schrumpfung hat der vordere Glaskorper sich namlich in einigen Schnitten
etwas von den Mesodermzellen zuriickgezogen, dennoch wird keine einzige
Mesodermzelle mitgenommen, sondern zeigt sich der vordere Glaskorper
nach der Seite der Mesodermzellen hin ausserordentlich scharf begrenzt.
Es sieht sogar aus, als stehe eine kraftige Basalmembran des Oberflachen-
epithels mit dem Augenbecherrande in Verbindung. Diese Linie ist
aber sehr wahrscheinlich nur die Grenzlinie des etwas geschrumpften
vorderen Glaskorpers.

Torpedo marmorata D, Glas 2, Lange 15 mm (Abb. 11, 12).
Das Linsenblaschen ist noch immer nicht ausgefiillt. Der vordere und
hintere Glaskorper sind ganz besonders schon entwickelt. Es ist ein
ektodermales zartes Fasernetz, ausgehend von dem Augenbecher, der Linse
und dem Epithel. Das Mesoderm erreicht nicht einmal den Augen-
becherrand, sondern hort schon in ziemlich weiter Entfernung von dem-
selben auf. In diesem vorderen Glaskorper hat sich schon zu dieser
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Zeit ein im vorigen Priparat schon angedeuteter ausserst wichtiger
Entwicklungsvorgang abgespielt. In demselben hat sich namlich eine
ziemlich kraftige Membran gebildet, welche eine schmale Schicht des-
selben, unmittelbar unter dem Epithel vom grosseren hinteren Teil
trennt. Diese Membran streift seitwarts am Umschlagsrande des Augen-
bechers, setzt sich selbst noch in dem zwischen Epithel und Aussen-
blatt des Augenbechers gelegenen Teil des vorderen Glaskorpers fort.
und verliert sich dort, wo die Mesodermzellen in denselben eindringen.
Die erste Anlage dieser Membran haben wir schon im vorigen Embryo
beobachten konnen. Zweifelsohne ist diese die erste Anlage der Horn-
haut und darf man sie als Cornea primitiva bezeichnen, welche

Abb. 11. Torpedo marm. D. Léinge 15 mm. Abb. 12. Torpedomarm. D. Liinge 15 mm.
a = Augenbecher; 1 = Linse; v.g. = vorderer Vergrossertes Teilbild der Abb. 11. ep. =
Glaskorper; ep. = Kpithel; m = Mesoderm; Epithel; v.g. = vorderer Glaskorper:
c.p.e. = Cornea primitiva ectodermales; c.p.e. = Cornea primitiva ectodermales;
h.g. = hinterer Glaskorper. a = Awugenbecher; 1 = Linse; m =
Mesoderm; h.g. = hinterer Glaskoérper.

also mit grosster Wahrscheinlichkeit ektodermaler Natur ist. Dass es
sich hier um ein Auswachsen der Membran aus den Mesodermzellen
handle, ist zwar denkbar, jedoch wohl ganz besonders unwahrscheinlich.
da ein solches Betragen der Mesodermzellen kaum mit den allgemeinen
Eigenschaften der Mesodermzellen in diesem Entwicklungsstadium in
Einklang zu bringen wéare. Die relativ sehr grosse Ausdehnung der
Membran spricht auch gegen diese Auffassung. auch ist sie im Zentrum
nicht deutlich dunner als an der Peripherie. Ich glaube, dass wir hier
eine Verdichtung im vorderen Glaskérper annehmen diirfen. Der vordere
Glaskorper steht deutlich mit den benachbarten Ektodermzellen in
innigster Verbindung. Die wichtigste Stiitze fiir die ektodermale Natur
dieser Membran liegt doch wohl in der Beobachtung der ersten Anlage
derselben im vorigen Embryo. Unmittelbar unter dem Epithel findet
man, dass sich der Glaskorper éiber kurze Strecken vom Epithel abgehoben
hat, und daher an diesen Stellen girlandenartig am Epithel aufgehangt
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ist (Abb. 12). Dies ist sicher die Folge einer geringfiigigen Schrumptung,
jedoch andererseits schon der Ausdruck davon, dass einzelne Epithelzellen
inniger mit dem Glaskorper in Verbindung stehen als die benachbarten. Eine
Tatsache, welcher wir bei der Besprechung der Tunica propria cutanea
der Amphibien wieder begegnen werden (Salamandra maculata. Abb. 18),

Noch eine andere Auffassung der Cornea primitiva ist moglich:
Denken wir uns den Glaskorper aus drei Teilen aufgebaut: dem para-
epithelialen Glaskorper, dem paralentalen Glaskérper, dem pararetinalen
Glaskorper, welche je eine gewisse, etwas von den anderen Teilen ab-
weichende Struktur besitzen, so kann man die Cornea primitiva sich auch
einfach denken als die Trennungswand zwischen dem dem Oberflaichen-

Abb. 13. Torpedomarm. F. m.z. =Mesoderinzellen auf der Cornea primitiva ; ep. =Ipithel;
m = Mesoderm; ¢.p.m. = Cornea primitiva mesodermales; a — Augenbecher; ! = Linse.

epithel zugehorenden paraepithelialen Glaskérper und den dem primi-
tiven Auge zugehérenden anderen Teilen des Glaskorpers.

Der Raum zwischen Cornea primitiva und Epithel ist unten grosser
als oben.

Torpedo marmorata Embryo F. Glas 2 (alter) (Abb. 13).
Das Auge steht noch auf einer relativ geringen Entwicklungsstufe, das
Pigment im Pigmentepithel hat sich nur noch in der Gegend des Augen-
becherrandes gebildet, hinten fehlt es noch ganz. Uberdies sind die
Pigmentepithelien hier klein und von den sie hier umgebenden Binde-
gewebszellen kaum zu unterscheiden.

Das Linsenblaschen hat sich noch immer nicht vollstandig geschlossen.
es bestelt noch immer ein Spalt zwischen den kraftig ausgewachsenen
hinteren Linsenepithelzellen und dem vorderen Linsenepithelium. Uber-
dies hat sich eine Basalmembran der Linsenepithelien (nach aussen hin)
gebildet, welche sich offenbar sehr leicht von den Epithelzellen
losen lasst.
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Im Vordersegment findet man an erster Stelle eine Atrophie des
im vorigen Praparate noch so kriftig ausgebildeten vorderen Glaskorpers.
Die Cornea primitiva dagegen ist bedeutend kraftiger geworden. Durch
die Atrophie des vorderen Glaskorpers liegt dieselbe dem Epithel
einerseits und der Linsenoberfliche andererseits nahezu unmittelbar an.
Das Epithel ist wahrscheinlich infolge abnormer Einflisse an vielen
Stellen im Praparate von seiner Unterlage abgehoben. Dies ist ganz
besonders iiber der Augenanlage der Fall. Dadurch findet man jetzt
in diesem Praparate zwischen Epithel und Cornea primitiva einen
ansehnlichen Raum, welcher wahrscheinlich zeitlebens tatsachlich nicht
existiert hat. Ein solches Bild macht bei oberflachlicher Betrachtung
leicht den Eindruck einer voll entwickelten vorderen Augenkammer mit
einer dimnen Kornea (nur Epithel) und einer Pupillarmembran (membranos),
wie Kohl dies beschrieben hat.

Betrachten wir jetzt genauer eine Strecke gerade iiber der Mitte
der Augenanlage, wo das Epithel auch in situ geblieben ist, so sehen
wir hier die Cornea primitiva der Linse nahezu unmittelbar aufliegen —
nur ein ganz feiner Zwischenraum lasst sich nachweisen. Zwischen
Epithel und Cornea primitiva befindet sich gleichfalls, sei es nur eine
ganz schmale, helle Zone. Seitlich, ganz an der Peripherie verbreitert
sich die Schicht zwischen Cornea primitiva und Linse, ein dreieckiger
Raum wird gebildet, seitwarts von dem Rande der im Sinne einer Iris
schon etwas verdiinnten Augenbechers begrenzt. Ganz an der Peripherie
sieht man, dass die Cornea primitiva die innige Verbindung mit dem
Augenbecher aufgegeben hat, und damit den Mesodermzellen den Weg
ins Augeninnere eroffnet worden ist. Diese letzte sind deshalb jetzt
auch schon bis am Rande des Augenbechers vorgedrungen.

Verfolgt man in diesem Praparate die Cornea primitiva noch weiter
nach der Peripherie hin, so findet man, dass dieselbe dort kraftiger
wird und sich fortsetzt in einer Reihe sich deutlich von den iibrigen
abhebenden Mesodermzellen, die offenbar im Begriff sind an der Cornea
primitiva entlang zu wandern, um aktiv an der weiteren Ausbildung
derselben Teil zu nehmen. Auf diese Weise entsteht eine Cornea
primitiva mesodermales.

Scillium Canicula A 3, 35 mm Léange. Ein schon alteres
Exemplar. Das Auge ist schon in allen seinen Teilen ausgebildet und
ist mit der uberliegenden Haut untrennbar verbunden. Unter dem
Epithel findet man eine homogene Schicht, ungefahr 3/s der Dicke des
Epithels messend, welche in dem grisseren zentralen Teil ganz zellfrei
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geblieben ist. An der Peripherie sieht man eine einreihige Schicht
ganz flacher Zellen sich in ihr einschieben. Linsenwirts lassen die
Zellen nur eine ganz schmale helle Schicht frei, w.s. die Cornea primi-
tiva. Epithelwarts wird eine viel breitere Zone freigelassen, mehr nach
der Peripherie hin treten jedoch auch in diese die Mesodermzellen ein.
Diese Zellen bilden zusammen mit den ersterwahnten Mesodermzellen
eine kraftige Schicht, welche sich in die Sklera verfolgen lasst. Ein
Descemetsches Endothel fehlt noch.

Acanthias Alund B1, Lange ungefahr 3 mm. Der Augen-
becher liegt dem Ektoderm unmittelbar an, sogar ist an einigen Stellen
eine Trennungswand nicht sichtbar.

Acanthias C1. Ein nur sehr wenig alterer Embryo. Die Linse
ist gerade abgeschniirt. Der Augenbecher liegt dem Epithel noch unmittel-
bar an. Aber auch die Linse liegt dem Augenbecher an einigen Stellen
breit an, ja einmal konnte man sogar wahrscheinlich von einer Konti-
nuitat zwischen Linse und Augenbecher sprechen. Die Konservierung
und Farbung des Priparates war eine vorziigliche, auch die Dicke der
einzelnen Schnitte nur 10 micron. Die Cornea primitiva ectodermales
ist hier anscheinend sehr deutlich; dies beruht jedoch teilweise wenigstens
auf Schrumpfung des vorderen Glaskorpers, welches sich offenbar an
der resistenteren Cornea primitiva zusammengezogen hat.

Siluroiden. Siluris glanis A5, 11 mm Kopflange. Das
Auge liegt, wie bei Petromyzon noch als selbstandige Einheit unter der
Haut. Die Cornea primitiva jedoch hat sich sehr bedeutend verdickt unter
Einfluss der eingewanderten Mesodermzellen und muss deshalb als ein
mesodermales Gewebe betrachtet werden. Unter dem Oberflachenepithel
liegt eine girlandenformige lamellare Schicht. (Siehe Abb. 17 Salamandra.)
Zwischen dieser Schicht und der Cornea primitiva mesodermales findet
man eine die Dicke des Epithels um das Vielfache iiberragende Schicht
ganz lockerer Fasern oder Lamellen, welche sich in das peribulbare
Gewebe fortsetzen.

Chimaera monstrosa, Gesamtlange 15 cm. Man findet
hier eine massive Kornea, also keine ,Brille*. Die Zellen heben sich
in diesem Praparate nicht deutlich hervor, wie in der Mehrzahl der
Serien in dieser Gruppe. Ich fithre es nur an, weil sich offenbar hier
bei alteren Tieren eine massive Hornhaut bildet. Keine membrandse
Pupillenmembran.

Ganoiden. Von Acipenser lag eine komplette Serie vor von
einem Alter von 2 Tagen ab, welche alle fir diese Untersuchungen
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sich brauchbar erwiesen. Eine Cornea primitiva ectodermales kommt
bei diesen Tieren kaum zur Beobachtung. Bei alteren Exemplaren
findet man eine c. p. mesodermales, welche unmittelbar dem Oberflachen-
epithel anliegt, aber selbst bei den jingsten Embryonen von 2 Tag alt
war schon eine ganz dinne Mesodermzellenschicht sichtbar zwischen der
kleinen Augenanlage und dem Epithel. Der Augenbecher und die Linse
sind jetzt schon entwickelt, die Linse ist aber noch sehr klein. Kine
sehr innige Verbindung zwischen Linse und Augenbecher ist auch hier
in hohem Masse wahrscheinlich. Leider war von dem einzigen noch
jungeren Exemplar (1 Tag) der Kopf sehr beschadigt. Sehr interessant
war der Embryo L (10 Tage alt), wo das Augenbecherepithel sich an
einer Stelle kontinuierlich im Linsenepithel fortsetzt. Ein Artefakt ist
in hohem Masse unwahrscheinlich — die Konservierung des Praparates
ist gut — wenn auch nicht mit absoluter Sicherheit auszuschliessen.
Eine Missbildung ist gleichfalls moglich.

Teleostier. In der Serie von Salmo irideus findet man auch
wieder, dass die Cornea primitiva dem Oberflachenepithel unmittelbar
anliegt. Eine Cornea primitiva ectodermales ist auch hier nicht mit
geniigender Deutlichkeit zu sehen, wenigstens in den mir zur Verfagung
stehenden Praparaten, da die Mesodermzellen sehr friih einwachsen.
Man findet bei etwas alteren Embryonen unter dem Oberflachenepithel
eine zellfreie Schicht an der hinteren Flache von ganz flachen Zellen
bekleidet: Endothel?

Belone ac. A 12, 15 mm (Kopf) — 45 mm (Gesamtlange).
Das Auge liegt als selbstandige Einheit unter dem Epithel. Hinter
diesem Oberflachenepithel hat sich eine lamellare subepitheliale Schicht
ausgebildet. Die Kerne der Mesodermzellen sind ganz flach wund
manchmal schwierig aufzufinden. Die Cornea primitiva liegt der sub-
epithelialen Schicht unmittelbar an, immer aber von derselben scharf
getrennt sichtbar. Sie ist auch verdickt durch die einwachsenden
Mesodermzellen: C. p. mesodermales. Wahrscheinlich hat sich auch ein
Endothel ausgebildet.

Gobius spec. B1, 5—18 mm, C1, 3—11 mm. Eine dicke
Cornea primitiva mesodermales, welche sich in die jetzt nur noch in
ihrem vorderen Abschnitt knorpeligen Sklera fortsetzt. Hinter dem
Epithel findet man nur eine dinne subepitheliale Schicht. Das Auge
liegt ganz frei.

Gobius spec. A4, 8—26 mm. Das Auge liegt frei unter dem
Epithel. Cornea primitiva mesodermales, sowie subepitheliale Schicht
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sind jetzt kraftig ausgebildet. Zwischen Auge und ,Brille“ findet man
nur eine ganz diinne Lamelle in der breiten (vielleicht artefiziell etwas
vergrosserten) Spalt, welche beide trennt.

Lophius. In einem Stadinm von ungefahr 2,5 mm ist die Linse
schon gebildet. In alteren Stadien liegt das Auge frei vom Ober-
flachenepithel.

Box salpa, C4, 10-—~35 mm. KEine sehr diinne Cornea primitiva
mesodermales, welche sich nur teilweise dem FEpithel angelegt hat.
In dem Raum zwischen beiden findet man ganz lockere Fasern oder
Lamellen.

Pagellus controdont, A5, 05.1 Das Auge ist wieder durch
ein lockeres lamellares Gewebe mit dem Oberflichenepithel und seine
subepitheliale Schicht verbunden. In der C. p. mesodermales findet man
viele Mesodermzellen; anscheinend auch ein flaches Endothel.

Von dem Rande der Iris ausgehend sieht man eine feine Membran,
anscheinend die vordere Begrenzung des hinteren Glaskorpers, welches
hier die Linse scheinbar ganz umfasst. Die vordere Augenkammer vor
dieser Membran ist ganz leer.

Trachurus tr. A5, 13—58 mm. Oberflichenepithel mit sub-
epithelialer Schicht und Cornea primitiva bilden eine Einheit.

Nerophis ophidion A, Glas 5, Kopf. 10 mm. Hier findet man
schon eine kraftige C. p. mesodermales, mit einer Endothelbekleidung;
bestehend aus ganz flachen Kernen, welche jedoch von den anderen
Mesodermkernen nicht zu unterscheiden sind. Die subepitheliale Schicht
hat seine gewohnliche Struktur. Zwischen beiden befindet sich hier eine
breite Schicht eines lockeren faserigen Gewebes mit manchen flachen
Zellkernen.

Atherina speciales A, G, H, Glas 1. Eine Drehung der Skleral-
lamelle um 90 Grad zeigt hier etwas deutlicher in Flachenansicht das
Endothel.

Eine ausfihrliche Beschreibung aller untersuchten Embryonen in
dieser Gruppe wiirde ausserhalb des Rahmens dieser Arbeit ausgehen.
Ebenso habe ich darauf verzichtet auf manche Besonderheiten hinzu-
weisen, welche man in dieser Gruppe findet, und welche keine direkte
Beziehung zu dem uns hier beschaftigenden Problem haben. Was ich
auf dieser Weise an Vollstandigkeit einbiisse, hoffe ich an Ubersicht-
lichkeit gewonnen zu haben.
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Zusammenfassung.

In den vorzuglich konservierten Torpedoembryonen findet man die
Cornea primitiva ectodermales des Ammocoetes zuriick, welche sich
jedoch bald in die C. p. mesodermales umbildet. Bei den &lteren
Fischembryonen findet man in den meisten Féallen, wenigstens in den
von mir untersuchten Arten und Grossen, das selbstiandige Auge zuriick
mit dem Oberflachenepithel und dessen subepitheliale Schicht (,Brille“)
durch ein mehr oder wenig dichtes Gewebe verbunden. Damit will ich
natiirlich aber nicht sagen, ob es auch Falle gibt, wo im lebenden
Tiere auch ein bewegliches Auge unter einer Brille vorgelegen hat.
In anderen Arten war die Cornea primitiva schon ganz frith mit der
nBrille“. einige Male eben zu einer untrennbaren Einheit verbunden.

Das Endothel ist sehr flach und manchmal nicht deutlich auf-
zufinden.

Amphibien.

Knape (1910) beschrieb auch in einem jungen Embryo von Rana
temporaria den vorderen Glaskérper. Im Gegensatz zu seinen Be-
funden an anderen Tierarten findet er hier im Glaskérper relativ sehr
wenig Fasern. Es hat den Anschein als ob es hier einer mehr flisssigen
Konsistenz sei. In diesem Gewebe sieht er eine Lamelle sich ent-
wickeln: Das Richtungshautchen. Auch hinter dem Epithel nahm er
eine deutliche Verdichtung wahr. Eine Woche spater sah er das Endothel
an der Hinterfliche des Richtungshautchen einwachsen. Diese Endothel-
zellen bildeten schon eine kompakte Schicht zur Zeit, da nur noch
sparliche Stromazellen eingewandert waren.

Wie in allen anderen Gruppen erwahnt Lindahl (1915) auch
hier den vorderen Glaskorper nicht. FEr beschreibt in einem 6,5-mm-
Embryo einen zellfreien Raum, in einem 8-mm-Embryo eine unregel-
missige Schicht Mesodermzellen; ein Richtungshéutchen hat dieser Autor
gleichfalls nicht beobachtet. In einem 8,5-mm-Embryo haben diese
Mesodermzellen sich geordnet in einer einfachen Schicht: das Endothel;
zu gleicher Zeit erscheinen auch schon Stromazellen zwischen Endothel
und Epithel. de Waele (1905) ist in seiner Beschreibung in diesen
Punkten wenig ausfihrlich, er erwihnt nur zwei Mesenchymschichten
zwischen Ektoderm und Linse bei Triton und Axolotl. Studnicka
gibt eine gute Abbildung eines Embryos von Rana, mit einem gut
entwickelten Endothel, wahrend noch keine Stromazellen zwischen
Epithel und Endothel eingewachsen sind.
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Da Kessler (1877) der erste gewesen ist, welcher in einer
grosseren Arbeit die Entwicklung des Vordersegmentes an den Amphibien
studiert hat, will ich auch vollstandigkeitshalber seine Auffassung der
Entstehung der Kornea erwahnen:

Bei Triton beschreibt Kessler dieselbe hyaline Schicht, die er fiirs
erste Mal bei den Vogeln traf. Hinter dieser Schicht wichst jetzt wieder
das Endothel ein, und nachher auch eine einfache Schicht Stromazellen.
Jetzt wird wieder eine neue Schicht vom Epithel abgeschieden, in dieser
wiichst eine neue einfache Schicht Stromazellen ein, usw. bis die Hornhaut
ihre definitive Dicke erreicht hat.

Die Mitteilungen der genannten Autoren sind aber nicht vollstandig
upd eine Durchsicht der Priaparate lasst doch wenigstens etwas Zweifel
an der Richtigkeit ihrer Angaben aufkommen. Die Deutung der merk-
wirdigen Bilder, welche man bei Betrachtung der Schnitte bekommt,
ist aber neuerdings gegeben durch die Beobachtung von Wachs und
Harms (1923), welche beschreiben, wie die Anuren in frithen Stadien
der Entwicklung ein bewegliches Auge unter einer transparenten Brille
besitzen. Eine vorzigliche Beschreibung der Entwicklung des Amphibien-
auges verdanken wir Giesbrecht (1925). Er fangt seine Unter-
suchungen aber in einem relativ weit fortgeschrittenen Stadium an, so
dass eigene Untersuchungen damit in dieser Hinsicht nicht tberflissig
wurden. Nach Giesbrecht besteht die dinne Membran, welche das
kleine unter der Brille bewegliche Auge der Anuren nach vorne hin
abschliesst, bei Embryonen von 3—4 mm (Atrophie der ausseren Kiemen)
aus einer fibrillaren Substanz mit relativ wenig Kernen. Spater be-
schreibt er ein inneres Endothel, eine Tunica propria sclerotica, und
ein &dusseres Endothel. Die Bezeichnung ,Endothel“ dieser letzten
Schicht scheint mir doch etwas irrefithrend, da diese Schicht gleichfalls
wie die Tunica propria sclerotica hauptsachlich aus fibrillarem Gewebe
gebildet ist.

Die Brille besteht aus einem Epithel, eine Tunica propria cutanea,
welche sich fortsetzt in die Basalmembran des Epithels der Haut und
ein inneres Endothel. Selbst in einem alteren Embryo weist die Tunica
propria cutanea nur sparliche Zellen auf, obschon seine Dicke bald
ansehnlich grosser wird. Nach den Untersuchungen von Giesbrecht
und Schoebel ist diese Tunica propria cutanea der homogenen Schicht
Kesslers gleichzustellen und homolog der Basalmembran des Epithels
im Embryo, und dem Corium der Haut im erwachsenen Tiere (Gies-
brecht, Petersen). Der Raum zwischen Brille und Sklerallamelle
ist ausgefillt mit Flissigkeit, so dass eine freie Beweglichkeit des
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Anurenauges ermoglicht wird. Bei der Metamorphose jedoch wachsen
subkonjunktive und Bindegewebszellen ein, die Tunica propria sclero-
tica, wie auch das Brillenendothel verdicken sich, auf diese Weise
wird die solide erwachsene Hornhaut gebildet.

Der beschriebene Spalt ist vor der Entdeckung von Harms und
Wachs von manchen Autoren (Schoebel u. a.) als Folge einer
Schrumpfung erklart. Der ganze Vorgang war selbstverstandlich auch
Knape und Lindahl vollig unbekannt.

Nach Giesbrecht besteht die erwachsene Amphibienhornhaut aus:
1. Epithelium,
2. Tunica propria cutanea (Corium der Haut, Membrana Bowmanni,
Basalmembran der Larve),
. Tunica propria subcutanea,
a) Subkutis der Haut, b) periokulires Gewebe,
4. Tunica propria sclerotica (von dem den Bulbus umgebenden Gewebe),
(Sklera),

5. Endothelium.

Erst spiter entwickelt sich die Descemetsche Haut.

Harms advisiert fir das Studium der Verhéltnisse bei den Amphi-
bien speziell die Embryonen von Pelobatus fuscus und weist darauf hin,
dass als eine Folge von Schrumpfung, das bewegliche Auge der Larve in
den Priparaten gelegentlich der Brille anliegen kann. Wohl haben sich
unsere Anschauungen in dieser Hinsicht geidndert!

951

Eigene Untersuchungen.

Aus der dritten Ordnung der Gymnophionen oder Blindwiihlen
konnte ich zwei Exemplare von Ichthyophis untersachen:

Tchthyophis A, Glas 4, Ichthyophis C, Glas 4 (s. Kapitel 5,
Abb. 53, 54).

Aus der zweiten Ordnung der Anuren (Batrachier) habe ich
mehrere Exemplare von Bombinator untersuchen konnen:

Bombinator P, Glas 1. Der vordere Glaskorper hat noch eine
feinfibrillare Struktur, in demselben hat sich ein feines Hautchen ge-
bildet, welches jedoch in der Mitte des Glaskorpers sich nicht immer
einwandfrei verfolgen liess. Offenbar hat Knape in dieser Hinsicht
bessere Priaparate zur Verfigung gehabt. Dieses Hautchen muss als
das Richtungshautchen Knapes als meine bei den Fischen gefundene
Cornea primitiva gedeutet werden.

Bombinator Q1. Abb. 14. Ein Rest des Linsenhohlraumes ist
noch vorhanden, und auch immer noch ist die zarte Struktur des vorderen
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Glaskorpers nachweisbar. Die Cornea primitiva mesodermales ist jetzt
zu einer Membran verdichtet, an deren innerer Seite schon einige Meso-
dermzellen vorgeriickt sind. Ich bin nicht ganz sicher, ob nicht zu
gleicher Zeit einige Zellen auch an der
Vorderflache des Hautchens eingewachsen
sind. Von der kinftigen Brille ist unter
dem Epithel jetzt schon eine deutliche
Tunica propria cutanea ausgebildet.

Bombinator L, 2. Abb. 15. In
diesem offenbar etwas alteren Stadium
ist die die vordere Augenkammer abgren-
zende Membran, die C. p. mesodermales, Abb.14. Bombinator. ep.= Epi-
it t ih Endothelzellenbel thel; c.p.m. = Cornea primitiva
mitsamt 1hrem Kndothelzellenbelag vom mesodermales ; v. g. =vorderer Glas-

Epithel losgelost und liegt das Larven-  korper;en. — Endothel; I = Linse.

auge jetzt ganz frei vom KEpithel in der

Orbitalhohle. Nur einzelne Zellen sind an der Vorderflache des Hautchens
nachzuweisen. In der Vorderkammer selbst findet man noch deutliche
Reste des vorderen Glaskorpers. Mit auffallender Regelméassigkeit findet

Abb. 15. Bombinator L. br. = Brille: br.h. = Brillenhohlraum.; ¢.p.m. = Cornea pri-
mitiva mesodermales; 1 = Linse; a = Augenbecher; v.a. = vordere Augenkammer.

sich eine feine diinne Faserschicht, welche sehr gut. das Rudiment
der Pupillarmembran sein kann. Daneben gebe ich aber auch die
Moglichkeit zu, dass es sich hier nur um eine Schrumpfung des vor-
deren Glaskorpers handeln kann. Bekanntlich — Knape hat schon
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darauf hingewiesen — ist der vordere Glaskorper bei den Amphi-
bien von einer ausserordentlich zarten Struktur.

Ein gut konserviertes Vordersegment zeigten weiter die Embryonen F' 7,
G5, B4, C4 D6, 13 K4, L2, 01, R2.

Aus der ersten Ordnung (Urodelen) untersuchte ich Triton
alpestris, H., Glas 11. Der Augenbecher (schon differenziert in
Retina und Iris) liegt dem Oberflichenepithel an, nur durch eine dinne
homogene zellfreie Schicht und dem Endothel von demselben getrennt.
Offenbar sind Cornea primitiva und Tunica propria cutanea hier ver-
schmolzen, wie sich dies bei Salamandra schon verfolgen lasst. Hier ist
das Endothel schon vollstandig iber die Mitte der Augenanlage. KEs
besteht aber, wenigstens im Zentrum, aus ganz besonders langen flachen
Zellen, ungefahr der dreifachen Lange der Epithelzellen, aber nur bis
/5 ihrer Hohe messend. Sie sehen den Wanderzellen zwischen den
Hornhautlamellen im erwachsenen Auge ahnlich. Vielleicht ist diese
Form nur der Ausdruck davon, dass das Kinwachsen des Endothels
gerade angefangen hat und die Zellen baldigst moglich die Oberflache
decken missen. Die zellfreie Schicht zwischen Epithel und Endothel
ist deutlich. Das Oberflachenepithel besteht anscheinend aus zwei Zell-
arten, welche regelmassig abwechselnd gelagert sind. Nur eine dieser
beiden Zellarten hat offenbar die Fahigkeit, an ihrer Bildung betatigt
zu sein. Sie ist deshalb anscheinend hier und da girlandenartig am Epithel
aufgehangt, eine Tatsache, welche auch Knape und Lindahl beob-
achtet haben. Ich mochte in dieser Hinsicht auf die betreffende Abbildung
von Salamandra maculata hinweisen, wo sich genau dieselben Ver-
haltnisse auffinden lassen.

Ein gut konserviertes Vordersegment ohne weitere wichtige Besonder-
heiten zeigten die Embryonen: A14, D 2, E 13

Salamandra mac. F. Der Augenbecher sowie die Linse liegen
dem Oberflachenepithel sehr nahe an. Ein kleiner vorderer Glaskdrper
mit einer Andeutung einer Cornea primitiva. TLange Kerne der Mesoderm-
zellen sind schon bis am Augenbecherrande vorgedrungen. Augenbecher-
rand und Linse liegen einander breit an.

Salamandra mac. R3,L27. 5 mm. (N2, M5.} Abb. 16, 17, 1X.
Das schon auf einer hohen Entwicklungsstufe stehende Auge liegt dem
Oberflachenepithel mit seiner subepithelialen Schicht unmittelbar an. Die
Cornea primitiva weist schon viele Mesodermzellen auf, es handelt sich
also schon um eine C. p. mesodermales. Dieselbe ist immer sehr schart
von der subepithelialen Schicht des Oberflachenepithels getrennt sichtbar.
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Das Endothel besteht aus langen flachen Kernen, welche mit einiger
Sorgfalt immer aufzufinden sind. Aber auch schon an der Epithelseite
der C. p. mesodermales sind die Mesodermzellen wenigstens an der
Peripherie schon vorgeriickt. Die subepitheliale Schicht des Oberflachen-
epithels ist jedoch zu dieser Zeit noch ganz frei von Mesodermzellen.

(Vgl. Abb.7.) ep = Epithel; v.a. = vordere
Augenkammer; c.p.m. = Cornea primitiva mesodermales; i = Iris; 1 = Linse.

Abb. 17. Salamandra R. (Vergrissertes Teilbild der Abb. 16.) ep = Epithel; c.p.m. =
Cornea primitiva mesodermales.

ey
(=1

t.p.c.

Abb. 18. Salamandra. Teilbild Abb. 17. e.=XKern einer Epithelzelle in inniger Verbindung

mit der subepithelialen Schicht; e, Kern einer Epithelzelle, anscheinend nicht in direkter

Verbindung mit der subepithelialen Schicht; t.p.c. = Tunica propria cutanea (sub-
epitheliale Schicht). (Cornea primitiva mesodermales nicht sichtbar.)

Der Zusammenhang derselben mit dem Epithel ist hier so ganz beson-
ders deutlich, dass man aieses Priparat als ein Musterpraparat zur
Losung der Frage der Beziehung dieser postepithelialen Schicht zu den
Epithelzellen selbst betrachten kann. Eine Frage, die ich schon ganz
kurz hier und da gestreift habe und welche, wie sich bald herausstellen
wird, auch in bezug auf den hoheren spiater zu beschreibenden Tieren
von prinzipieller Bedeutung ist. Die Abb. 18 spricht fiir sich und
weist darauf hin, dass die nach aussen liegenden Zellen der zweiten
Reihe des Epithels in inniger Beziehung zu dieser Schicht stehen und
3
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in dieser Weise die girlandenartige Struktur seine Erklarung findet.
Bei der Betrachtung der Praparate sehe ich nur zwei Moglichkeiten:
entweder stammen die Girlanden von den zu den oberflachlichen Epithel-
kernen gehorenden Zellen, oder das Epithel ist in ein mesodermales
Geriistwerk gefasst im Sinne Frieboes. Diese letzte Theorie ist aber
bis jetzt nicht bestitigt, und ich glaube dass wir also am besten die epi-
theliale Herkunft der Girlandenschicht annehmen konnen, eine Besté-
tigung von Knape, Giesbrecht, Lagueusse.

In diesem Praparate finden wir noch ganz deutlich das vollstandig
unter der Haut liegende Auge vom Bombinator zuriick. Nun hat sich
dessen Kornea, die Sklerallamelle Giesbrechts — die Cornea primitiva
mesodermales — nahezu in seiner ganzen Ausdehnung der Tunica propria
cutanea angelegt. ,Brille und Cornea p. m. haben daher auch schon
dieselbe Wolbung, wahrend beim Bombinator die Cornea p. m. kraftiger
gewolbt ist als die uberliegende Brille.

Zusammenfassung.

Bei einigen Amphibien (Bombinator) liegt das Auge lingere Zeit
frei beweglich unter der Haut. Sehr frith wachsen Mesodermzellen an der
Cornea primitiva ectodermales (Richtungshautchen Knapes) entlang,
diese bewirken jetzt das weitere Wachstum, womit die Cornea primitiva
mesodermales (Sklerallamelle Giesbrechts) entsteht. Das Oberflachen-
epithel bildet eine subepitheliale Schicht (Tunica propria cutanea), in
welcher bald auch Mesodermzellen einwachsen: die Brille. Erst spater
legt sich das Auge an die Brille und beide verwachsen zu einer Einheit.

Bei anderen Amphibien (Salamandra) liegen Cornea primitiva und
Brille einander schon sehr frih an, zu einer Zeit, als in der subepi-
thelialen Lamelle der Brille noch gar keine Mesodermzellen einge-
wandert sind. Bei Triton waren beide nicht mehr getrennt sichtbar.

Reptilien.

Lindahl studierte Nattern und Anguis fragilis. Weiter
sind die Mitteilungen betreffs der Entwicklung des Vordersegmentes
der Reptilien meines Wissens sehr wenig ausfiihrlich, so dass ich mit
einer genaueren Beschreibung von Lindahls Befunden auskomme.

Nattern. Zwischen Ektoderm und Linse befindet sich in ganz
jungen Stadien ein Raum, welcher sich am Rande des Augenbechers
vorbei ausdehnt (3,3 mm). In einem Embryo von 6,2 mm fangt das
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Endothel an hinter das Epithel einzuwachsen, in einem 8-mm-Embryo
ist schon eine vollstaindige Endothelschicht gebildet, welche in der
Mitte einreihig ist. Zu dieser Zeit sieht man auch die ersten Stroma-
zellen eintreten in den Raum zwischen Endothel und Epithel. Diese
Zellen haben in einem 12-mm-Embryo das Zentrum schon erreicht.

Anguis fragilis. Lindahl beobachtete, dass in einem 6,5-mm-
Embryo die Schicht der Endothelzellen schon voll ausgebildet war und
von den Epithelzellen durch einen feinen Spalt, mit einem feinfaserigen
Gewebe ausgefillt, getrennt war. Schon in einem 8-mm-Embryo sieht
man eine Schicht Stromazellen zwischen Epithel und Endothel.

Der Mangel an Untersuchungen itber das Vordersegment der Rep-
tilien tritt auch in der Bemerkung Giesbrechts zutage, wenn er
nach seinen Untersuchungen iber die Brille der Amphibien bemerkt,
dass bei den Lacertiliern auch eine Brille bestehen soll, welche
einer Verklebung der Augenlider ihre Entstehung verdanke. ,Die
Beschreibungen sind aber sehr unvollstindig und nicht embryologisch
fundiert.“ (Giesbrecht, Plate.)

Eigene Untersuchungen.
Aus der zweiten Ordnung der ersten Klasse untersuchte ich:

Lacerta agilis. Eine sehr schone Serie Embryonen stand mir
zur Verfiigung. Manche sind in den Normentafeln von Keibel und
Mall beschrieben. Sehr geeignet zu diesen Untersuchungen erwiesen
sich die Embryonen I2 (N. T. 28), K4 (N.T.29), H2 (N.T.30), J2
(N. T. 81), Q (N. T. 33—34). Ein sehr dunkel gefarbtes lamellares
Korneastroma (oder hyaline Schicht Kesslers) findet sich in allen
diesen Embryonen. Ob vielleicht in dieser Schicht schon Mesoderm-
zellen vorgeriickt sind, konnte ich an manchen Stellen nicht mit Sicher-
heit ausschliessen. Hinter dieser dunklen Schicht findet man aus-
nahmslos ein schon ausgebildetes Endothel. Zweifelsohne ist auch die
Existenz einer zarten membrandsen Pupillarmembran, wenigstens an
der Peripherie. Die vordere Augenkammer ist noch rein virtuell.

Gongylus ocelatus F 5. . 4 mm Kopflange. Das Epithel
ruht auf einer dunkel gefarbten Membran, welche linsenwérts mit
einem deutlichen Endothelbelag versehen ist. Nach der Peripherie hin
spaltet sich diese Membran in zwei oder mehrere dinne Lamellen.

Zwischen diesen Lamellen konnte ich noch keine Stromazellen beob-
achten.

3*
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Die Linse liegt dem Endothel unmittelbar an. Peripher findet
sich zwischen Linse, Augenbecherrand und Endothel ein dreieckiger
Raum, von einem feinfaserigen Gewebe ausgefiillt, offenbar dem Rest
des vorderen Glaskorpers. In demselben hat sich hier eine deutliche
membrandse Pupillarmembran verdichtet, auf welcher sich sogar hier
und da vereinzelte Mesodermzellen befinden.

Gongylus ocelatus D4. 4 mm Kopflange. Die letzten
Reste des vorderen Glaskorpers sind jetzt verschwunden. Deshalb liegt
die Linse jetzt auch in der Peripherie dem Endothel unmittelbar an.
Ich glaube auch zwischen Linse und Endothel geniigend deutlich eine
membranose Pupillarmembran beobachtet zu haben. Zwischen Epithel
und Endothel befindet sich eine faserige Schicht, in welche schon mehrere
Stromazellen eingewachsen sind.

Gongylus ocelatus G4. 4,3 mm Kopflange. Ungefahr der-
selbe Befund als im vorigen Praparate. Die dunkle postepitheliale
Schicht zerfallt nach der Peripherie hin in einzelne Lamellen, welche
sich zum Teil direkt um den Bulbus verfolgen lassen.

Gongylus ocelatus 13—4. Kopflange 4,5 mm. Dieses Pra-
parat ist ziemlich schlecht gefarbt. Ich erwahne dieses Embryo nur
deshalb, weil die dicke praendotheliale, postepitheliale Schicht hier mit
ihrem hintersten Anteil sich deutlich direkt um den Bulbus fortsetzt.

Gongylus ocelatus K4. Kopflange 5 mm. Grosse Augen-
lider haben sich ausgebildet.

Gongylus ocelatus M 3. 5,5 mm Kopflange. Die Augen-
lider bedecken einen grosseren Teil der Kornea.

Gecko vert. A7, 14mm Kopflange. Ich erwahne diese altere
Serie nur deshalb, weil die hier sehr kraftig entwickelte Brille an-
scheinend etwas ganz anderes ist als die Brille der Amphibien. Die
Hornhaut ist anscheinend von einem gewohnlichen Epithel bedeckt, wie
auch die Hinterfliche der Brille. Dieselbe zeigt nichts von der straff
fibrillaren Struktur, wie wir diese bei den Brillen der Amphibienlarven
sehen, sie ist hier aufgebaut aus einem gewohnlichen lockeren subku-
tanem Gewebe. Ich erachte es sehr gut moglich, dass wir hier tat-
sachlich mit einer Verklebung der Augenlider oder einer ausgewachsenen
Nickhaut zu tun haben konnen. Zur Entscheidung dieser Frage reichten
aber meine Praparate nicht aus, denn in einem jingeren Embryo:
14, Kopflange 6 mm fand ich noch keine Brille.

Ptychozoon homalocephalus A, 4,5 mmKopflange, Glas 6.
Hinter dem Epithel befindet sich eine hyaline Schicht, welche derjenige
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der Vogel sehr ahnlich ist. Bei genauerer Betrachtung stellt es sich
heraus, dass auch sie aus einzelnen Lamellen aufgebaut ist. An ihrer
hinteren Seite ist diese Schicht von einem wunderschon ausgebildeten
Endothel bedeckt. Es sind ganz grosse, tiefdunkel sich farbende, ovale
bis runde Kerne mit einer dicken Schicht Protoplasma. Sie bilden eine
kontinuierliche genau einreihige Schicht. An der Peripherie sehen wir
die blasser gefarbten und viel kleineren, zwischen den Lamellen der
hyalinen Schicht aufriickenden, Stromazellen. Zwischen Endothel und
ektodermale Iris, welche jetzt deutlich ist, befindet sich eine breite
Schicht eines lockeren mesodermalen Irisgewebes (Vorderblatt). Wahr-
scheinlich ist diesen Verhaltnissen nicht ganz zu trauen und ist diese

Abb. 19. Ptychozoon homalocephalus B. ep = Epithel; c.d.e. = Cornea definitiva
ectodermales; en = Endothel; l.ep. = Linsenepithel; s = Stromazellen; 1 = Linse;
v.a. = vordere Augenkammer; a = Augenbecher.

Schicht gelockert, da durch Schrumpfung die Linse sich auch weit von
der Hornhautanlage entfernt hat. Von einer Pupillarmembran ist in
diesem Praparate nichts zu sehen. Die Struktur der Iris ist jener der
Vogel sehr ahnlich. Der Rest des Priparates ist schlecht konserviert.
Anscheinend ausserordentlich prominierende Augen.

Ptychozoon homalocephalus B, 5,5 mm Kopflange, Glas6
(Abb.19). Indiesem etwas alteren Stadium erlaubt die bessere Farbung den
lamellaren Aufbau der postepithelialen Schicht zu erkennen. Dieselbe
zeigt sich hier aber in sehr deutlichem Zusammenhang mit den epithe-
lialen Zellen, des Oberflachenepithels, einen Zusammenhang, welchen ich
an einem mehr geeigneten Praparate der Amphibien (Salamandra)
genauer beschrieben habe. Das Endothel ist gleichfalls sehr schon
ausgebildet. Die Stromazellen haben auch jetzt das Zentrum noch
nicht erreicht. Eine vordere Augenkammer besteht anscheinend nicht.
Ganz peripher findet sich wieder ein sehr kleiner dreieckiger Spalt,
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im Kammerwinkel anscheinend von einer etwas gefarbten Masse aus-
gefillt (ein Gewebe?). Die Iris ist an einer Stelle offenbar mit der
Linse verbunden.

Anguis fragilis D, Kopflange 6 mm, Glas 2. Die knorpel-
haltigen Augenlider sind sehr kraftig entwickelt. Die Kornea ist ver-
haltnismassig diinn. Das Epithel ist zweireihig. Uber dem Korneastroma
grossere runde Zellen, nach aussen weniger grosse flache Zellen. Das
Stroma besteht anscheinend aus drei Lamellen, nach dem Epithel und
nach dem Endothel hin je eine dicke, in der Mitte eine dinnere, welche
zu beiden Seiten von einer diinnen Schicht Stromazellen begleitet ist.
Das Stroma ist also noch sehr zellarm. Das Endothel ist flach, aber
jedenfalls gut entwickelt. Der hintere Teil der Kornea setzt sich deut-
lich in die Sklera fort. Die Linse hat sich von der Kornea zuriick-
gezogen. Die vordere Augenkammer ist anscheinend voll entwickelt
(gefullt). Ich mochte dieser Beobachtung nicht einen zu grossen Wert
beimessen, da die Erfahrungen an dem so viel grosseren menschlichen
Material wieder darauf gewiesen haben, wie manchmal eine solche
yFillung® durch Schrumpfung verursacht wird.

Tachydromas tachydromoides A, Glas 10. Ein schon
alteres Exemplar, wo die Dicke der Kornea schon vielfach die Dicke
des Epithels tiberschreitet. Ein sehr schon ausgebildetes Endothel be-
findet sich an der Hinterflache. Jedoch konnte ich im Stroma selbst
nur noch relativ wenig Zellen nachweisen.

Die weiter untersuchten Embryonen aus dieser Gruppe geben keinen
Anlass zu neuen Bemerkungen. (Pelias brevis. Coronella laevis, Draco
volans, Hemidactylus, Rhodona.)

Zusammenfassung.

Bei den Reptilien sehen wir, wie die Verbindung des Auges mit
der Haut eine sehr innige geworden ist. Eine Cornea primitiva meso-
dermales und eine Tunica propria cutanea, Brille kommen jetzt nicht
mehr gesondert zur Beobachtung. Dagegen finden wir immer zwischen
Epithel und Endothel eine hyaline Schicht Kesslers, die Cornea
definitiva ectodermales. Firs erste Mal tritt hier ein kriftiges epithel-
artiges Endothel in Erscheinung.

Bei den Reptilien finden wir ungefahr dieselben Verhaltnisse als

bei den Vogeln, welche jedoch dort besser studiert werden konnten an
dem grosseren und reichhaltigeren Material.
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Vogel (Aves).

Schon in der Einleitung und bei der Literaturiibersicht stellte sich
heraus, dass eigentlich tber die Entwicklung der Hornhaut und der
vorderen Augenkammer bei den Vogeln wenigstens in grob-morphologi-
scher Hinsicht keine Meinungsverschiedenheiten bestehen. Nur ist es
geradezu erstaunlich zu erfahren, wie wenig diese Untersuchungen
bekannt sind (Abb. 255, Bonnet). Kessler in Deutschland, Knape
in Schweden, Laqueusse in Frankreich, Slonaker in Amerika, diese
alle haben im Wesen vollig gleichartige Beschreibungen iiber die Ent-
wicklung der Hornhaut bei den Vogeln gegeben. Eine grosse histologische
Arbeit hat Lagueusse, der sich hinter dem Epithel entwickelnden
,hyalinen Schicht Kesslers“ gewidmet, nicht so sehr um die Ent-
wicklung des Auges zu untersuchen, sondern aus rein histologischem
Interesse um die Natur dieser Schicht zu erforschen. Schonv. Lenhossek
hat auf die dringende Erforderlichkeit solcher Untersuchungen hinge-
wiesen, da ihm die Losung Knapes, welche diese Schicht als den
vorderen Teil des vorderen Glaskorpers deutete, unwahrscheinlich er-
schien. Lagueusse kommt — ohne mit der Arbeit Knapes bekannt
zu sein — zu dem Schlusse, dass wir hier mit einem Mesostroma
(Studnicka) ektodermaler Natur zu tun haben. Die von Kessler
gegebene Beschreibung aus 1871 (erginzt im Jahre 1877) habe ich
schon in der Einleitung angefithrt. Ich gebe jetzt kurz die entwicklungs-
geschichtlichen Daten nach Lagueusse (1923) (Hihnchen).

48 Stunden: Mesostroma primaire de Studnick a zwischen Augen-
blase und Epithel (vorderer Glaskorper v. Lenhossek, Knape;
embryonales Stitzgewebe v. Szilys).

3 Tage: Das Mesostroma verdichtet sich zwischen Linse und Epithel
an der Seite des Epithels: ,Hyaline Schicht Kesslers“.

41/3 Tag. Unter der Epidermis sieht man 10—15 wellig ver-
laufende Lamellen — ein Mesostroma ektodermaler Natur — zusammen
ungefahr die Dicke des Epithels erreichend. Das Endothel bildet an
der Innenflache dieser Lamellen schon eine kontinuierliche Schicht.

Nach den austihrlichen histologischen Untersuchungen I.agueusses
diirfen wir die ,hyaline Schicht Kesslers“ jetzt als eine ektodermale
Bildung auffassen, also hat doch Knape im Grunde der Sache recht
bekommen.

In der Zwischenzeit zwischen diesen beiden Stadien liegt fir uns
eine sehr wichtige Entwicklungsstufe. Knape gibt n. 1. an, dass er
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in dem vorderen Glaskorper um den 4. Tag sich ein Hautchen differen-
zieren sah, welches er bekanntlich Richtungshautchen taufte. Den
5. Tag hat es sich etwas weiter vom Epithel entfernt (offenbar durch
die Entwicklung der postepithelialen eben beschriebenen Lamellen) und
den 6. Tag sieht Knape das Einwachsen der Endothelzellen als eine
komplette Schicht vollendet. Es war mir bei meinen eigenen Unter-
suchungen darum zu tun, diese Befunde aus eigener Anschauung kennen
zu lernen und zu bestitigen, dieses Richtungshautchen moglichst deut-
lich zu Gesicht zu bekommen. Zweitens erwahnt Knape, dass er in
dem vorderen Glaskorper noch ein zweites Richtungshiutchen beob-
achten konnte, das er als die Anlage der Pupillarmembran deutete.
Diese Angaben entbehren aber bis jetzt einer Bestitigung.

In einem Embryo von 4 Tagen alt sah Kessler Zellen hinter dem
Epithelium, welche von Lieberkithn als Mesodermzellen gedeutet wurden
Es handelt sich hier aber um ektodermale Zellen, welche bei der Abschniirung
des Linsenblischens frei kommen. Dieselbe liegen bei den Saugetieren
innerhalb des Bléschens.

Lagueusses Daten weichen etwas von jenen Knapes ab, mit 5 Tagen
sieht Lagueusse die Lamellen schon regelmissig, das Endothel komplett,
mit 6 Tagen fangen die Stromazellen schon an einzuwachsen.

Als Ophthalmolog war noch eine Frage far mich von grosserer
Bedeutung als sie vielleicht dem Embryolog erscheinen wiirde. Lagueusse
und Knape meinen beide, dass auch die Membrana Descemeti resp.
aus der hintersten Schicht des Mesostromas und dem urspriinglichen
Richtungshautchen zuriickbleibe.

Eigene Untersuchungen.

Columba speciosa (Taube) A 3, 150 Stunden. (4bb. 20.) Der
Augenbecher liegt dem Oberflachenepithel nahezu unmittelbar an — nur
durch eine ganz diinne Schicht eines feinfaserigen Gewebes von ihr getrennt.
Vielleicht ist dieser Raum durch eine ganz geringfigige Schrumpfung
noch etwas vergrdssert. Die Linse liegt gleichfalls dem Oberflachen-
epithel iber eine grossere Strecke unmittelbar an; es besteht noch ein
Rest des Linsenhohlraumes. Nach einer Seite hin liegt der Augen-
becher der Linse unmittelbar an. Der hintere Glaskorper ist etwas
geschrumpft und nicht so tadellos erhalten wie bei den Embryonen von
Torpedo. Der vordere Glaskorper weist auch geringfigige Schrumpfungs-
vorgange auf, jedoch zeigt er sich besser erhalten als der hintere Glas-
korper, offenbar infolge seiner viel geringeren Ausdehnung. Mit grosster
Regelmissigkeit findet man in diesem vorderen Glaskorper ein Hautchen
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vom Augenbecherrande ausgehend in jener Richtung ziehen, wo Linse
und Oberflachenepithel sich berithren. Auf der photographischen Ab-
bildung ist das Hautchen etwas zu deutlich zur Darstellung gekommen,
weil der hintere Teil des vorderen Glaskorpers hier etwas geschrumpft
ist und diese Masse sich teilweise an das
Hautchen zuriickgezogen hat. Wir haben
hier zweifellos mit der Cornea primitiva
ectodermales, dem Richtungshautchen
Knapes, zu tun, wie ein Riickblick auf
Abb. 10 von Torpedo deutlich macht.
Die weitere Entwicklung habe ich an den
Embryonen von Anas dom. (Huhn) und .. o0 sp. A. 150 St
Gallas dom. (Ente) verfolgen konnen. ep = Epithel; c. p.e. = Cornea
Gallus domesticus MM, 323 pg;’;jst;f’aaef_t?sm?esﬁl =
H = genbecher.

Tag, Glas 7 (Abb. 21). In diesem Pra-

parate liess sich ganz schon eine Cornea primitiva (Richtungshéutchen
Knap es)nachweisen, eben gut photographieren. Der vordere, insbesondere
aber auch der hintere Glaskorper ist hier leider weniger gut zur Darstellung
gekommen. Die Zellschichten sind aber sehr gut konserviert. Zwischen

Abb. 21. Gallus dom. MM. 32/; Tag. ep = Epithel; ¢.p.e. = Cornea primitiva ecto-
dermales; m = Mesoderm; 1 = Linse; a = Augenbecher.

Linse und Oberflichenepithel findet man relativ dicht hinter und parallel
mit dieser letzten Schicht ein kraftig gefarbtes Hautchen, welches sich
etwas weniger kraftiz nach beiden Seiten hin fortsetzt. Nach einer
Seite hin steht es noch deutlich in Verbindung mit dem Augenbecher-
rande, an der anderen Seite haben schon zahlreiche Mesodermzellen
sich zwischen Cornea primitiva (Richtungshautchen) und Augenbecher-
rande geschoben, so dass jetzt keine Verbindung mehr sichtbar ist.
Hinter der Cornea primitiva, sowie zwischen derselben und der Linse
findet man noch einige sparliche Reste des hinteren Teils des vorderen
Glaskorpers. Der vordere Teil zwischen Cornea primitiva und Ober-
flachenepithel ist jedoch besser erhalten.
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Embryo A, Lange 5 mm (Abb. 22). Ein Auge befindet sich im
Stadium von Embryo MM. Die Cornea primitiva des anderen Auges
war hier zwar sichtbar, aber schwer entsprechend gut zu photographieren.
Der hintere Teil des vorderen Glaskorpers ist besonders in den lateralen
Abschnitten kraftig entwickelt, bildet jedoch im Zentrum nur eine diinne
Schicht. Es handelt sich hier jedoch schon um ein etwas alteres
Stadium; einige Endothelzellen sind in der Peripherie schon auf die
Cornea primitiva vorgeriickt. Die Schicht der Mesodermzellen zwischen
Cornea primitiva und Augenbecher ist breiter geworden, so dass jetzt
keinerlei Verbindung mittels Fasern des vorderen Glaskorpers zwischen
Cornea primitiva und Augenbecher mehr sichtbar ist. Man kann diese
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Abb. 22. Schema nach Gallus dom. A 5mm
und LL. 4. Tage. v.G. = vorderer Teil des
vorderen Glaskoérpers; r = Richtungshéut-

chen = Cornea primitiva ectodermales; h.G.

= hinterer Teil des vorderen Glaskorpers;

p = Pupillarmembran; ep = Epithel; a =
Augenbecher; m = Mesoderm.

Abb. 23. Anas dom. H. 7!/; Tage. Teil-
bild Abb. 26. ep = Epithel; s = Stroma-
zellen; en = Endothel; p. m.= Pupillar-
membran; 1 = Linse; a = Augenbecher.

Letzte hier schon am besten beschreiben, als die hintere sich kraftiger
farbende Begrenzung einer ganz dinnen aber kraftigen postepithelialen
Schicht: Die hyaline Schicht Kesslers. Der hintere Teil des vorderen
Glaskorpers hat sich nach der Linse hin auch zu einem, sei es ganz
zarten Hautchen verdichtet. Man konnte meinen, es handelt sich hier
um die losgerissene Anheftungslinie des Glaskorpers an der Linsen-
vorderflache. Die membranose Natur tritt aber in etwas spateren
Stadien noch deutlicher zutage:

GG 42%/3 Tage, LL 4 Tage. Die einwachsenden Mesodermzellen
drangen auch das letztgenannte Hautchen hier und da wieder vom
Augenbecherrande ab, in gleicher Weise wie dies bei der Cornea
primitiva der Fall war. Auf dieser Weise scheint dieses Hautchen in
noch alteren Embryonen:

AnasdomesticusH, 7!/s Tage (Abb. 23), anscheinend von den
Mesodermzellen auszugehen. Zu dieser Zeit ist walrscheinlich schon



Beitrag zur Entwicklungsgeschichte des Auges. 43

der ganze hintere Teil des vorderen Glaskérpers atrophiert, nur das
Hautchen: die membranése Pupillarmembran ist zuriickgeblieben.

Anas domesticus, D 5, Glas 5, 5!/« Tage (Abb. 24). Dies
ist ein Musterpraparat der gewodhnlichen Entwicklung des Auges bei
den Vogeln.

An Stelle des im Embryo beschriebenen, sehr zarten vorderen
Teil des vorderen Glaskorpers ist jetzt eine kraftige, wenn auch noch
diitnne Schicht zwischen Oberflachenepithel und Cornea primitiva sicht-
bar. Durch das machtige Einwachsen der Mesodermzellen ist diese
letzte jetzt vom Augenbecherrande durch eine breite Schicht Mesoderm-
zellen anscheinend vollstandig getrennt. Diese Zellen haben sich jetszt
auch schon weiter bis zum Zentrum an der hinteren Flache des Rich-
tungshautchens fortgeschoben, so dass dieses jetzt kaum mehr gesondert
sichtbar ist.

Jetzt haben wir das Bild der ,hyalinen Schicht Kesslers und
die Endothelzellen bilden an deren hinteren Seite eine kontinuierliche
einreihige Schicht. Eine vordere Augenkammer existiert wahrscheinlich
nicht. Feine Faserchen des jetzt rudimentiren vorderen Glaskorpers
sind in dem schmalen Raum zwischen Linse und Endothel zu beobachten.
Leider kann man in diesem Praparate keine Pupillarmembran nachweisen.
‘Wahrscheinlich liegt dieselbe der Linse so unmittelbar auf, dass sie
nicht von deren Konturen zu unterscheiden ist.

Anas domesticus H, 71/s Tage, Glas 14. Die postepitheliale
Schicht hat sich in dieser Zeit enorm verbreitert, hinten von einer
kontinuierlichen Endothelzellenschicht bedeckt, jedoch sind diesem
Praparate nur an der Peripherie Stromazellen in dieselbe eingewandert.
Die Linse ist etwas zuriickgezogen. Dieser Schrumpfungsvorgang hat
die gliickliche Folge gehabt, dass dadurch die Pupillarmembran schon
ins Gesicht kommen konnte (Abb. 26). An der Basis sind offenbar einige
Mesodermzellen schon im Begriff iber sie einzuwandern (Abb. 25).

Anas domesticus I, 73/« Tage, Glas 18. Ich erwahne diesen
Embryo nur deshalb, weil hier in so schtner Weise die Endigung der
Endothelzellen beobachtet werden kann. Dieselben biegen sich nicht
nach der Irisoberfliche um, sondern dringen weiter zwischen Epithel
und Augenbecher, wie schon aus der Abbildung des Embryos Gallus 9 mm
geniigend ersichtlich ist (Abb. 27).

Gallus d, 9 mm (Abb. 27). An diesem Priaparat war schon der
Ubergang der Basalmembran (Coriums) des Hautepithels in die Membrana
Bowmanni zu beobachten. Die Membrana Bowmanni ist hier noch sehr
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dick, ungefahr die Halfte der Dicke des Epithels (Abb. 28). Sie besteht
aus zahlreichen wellig verlaufenden (Artefakt?) Lamellen oder Fasern.

Abb. 24. Anas dom. D 5, Tage. ep = Epithel; Abb. 25. Anasdom. H. 7/, Tg.
c.d.e.=Cornea definitiva ectodermales; en =Endothel; Teilbild Abb.26. s = Stroma-
1 = Linse; a = Augenbecher. zellen; en = Endothel ; p. m. =
Pupillarmembran ; m. z. =Me-

sodermzellen auf der Pupillar-

memhran a — Augenbecher.

Abb. 26. Apas domest. H. 7'/; Tag. a = Augenbecher; g = Gefiss; r = vordere Schicht

der Cornea definitiva ectodermales frei von Mesodermzellen; h = hintere id.; p.m. =

Pupillarmembran (s. Abb. 23 und 25); s = Stromazellen; en = Endothel; 1 = Linse ;
ep = Epithel.

ep
m.B.

Str
en

V.a.

Abb. 27. Gallus domesticus 9 mm. ep = Epithel; m.B. = Membrana Bowmanni;
Str = Stroma; en = Endothel; v.a. = vordere Augenkammer; 1 = Linse.

Es ist ohne Zweifel, dass wir es hier mit dem vorderen Teil der
yhyalinen Schicht Kesslers® zu tun haben. Der hintere Teil der
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Schicht, welche im Anfang auch iiber dem Endothel frei von Meso-
dermzellen blieb, wie dies auch immer von fritheren Autoren beobachtet
worden ist, ist jetzt in diesem alteren Embryo aber ganz von Mesoderm-
zellen durchwachsen. Ich glaube deshalb, dass die Membrana
Descemeti erst spater entsteht
als ein Produkt der Endothel-
zellen selbst.

Fine Zusammenfassung erscheint
mir der kurzgedringten Form der Be-
schreibung wegen iberfliissig.

Die ,hyaline Schicht Kesslers®,
die Cornea definitiva ectodermales ist
wahrscheinlich, wie schon Knape her-
vorgehoben hat, in ihrer allerfrithesten '

Anlage nur der vordere etwas ver- izg'. :3 (:;1:1;];:&121. . ergbilg{eﬁf
dichtete Teil des vorderen Glaskorpers. brana Bowmanni; s = Stroma;
Ihr spateres lamellires Wachstum (siehe en = Endothel.

spater Lagueusse) und die erhebliche

Dickenzunahme erfolgt aber durch eine erneute Tatigkeit der Ober-
flachenepithelzellen. Die Struktur dieser Schicht hat jetzt mit der Struktur
des zarten vorderen Glaskorpers keine Ahnlichkeit mehr, so dass ich
glaube, dass Knapes Bezeichnung ,vordere Schicht des vorderen Glas-
korpers“ fir die vollentwickelte hyaline Schicht Kesslers nicht zu-
treffend ist.

Sdugetiere.

Die Marsupialier. Didelphys spec. R2, 12 mm. Augenlider
kraftig entwickelt und vollstandig verklebt. Der Augenbecher liegt dem
Epithel sehr nahe an, an der Peripherie nur durch eine, ein bis zwei
Zellen dicke Schicht Mesodermzellen von demselben getrennt. Un-
mittelbar hinter dem Oberflachenepithel, aus sehr grossen kubischen
Zellen bestehend, findet man eine ganz dimne zellfreie postepitheliale
Lamelle. Die Linse liegt derselben unmittelbar und breit an. Von einem
vorderen Glaskorper ist in diesem Stadium also nichts mehr zu sehen.
Bei diesen Tieren besteht ein ganz grosser Unterschied zwischen den
ganz grossen Epithelzellen und die viel kleineren langeren Mesodermzellen.

Didelphys marsup. G. kr. sn., 13 mm, Glas 9. Hinter dem
schon angelegtem Stroma befindet sich eine schone Schicht Endothel-
zellen, welclle, wie sich auf der Flachenansicht herausstellt, grosse flache
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runde Kerne besitzen. Der hintere Glaskorper ist nahezu verschwunden,
die Retina sehr stark gefaltet (physiologisch?). Die Pupillarmembran
ist fast ganz membrands und enthalt nur an ihrer Peripherie einige
Mesodermzellen.  (Eine deutliche Nickhaut, verklebte Augenlider.)

Didelphys marsup. F. kr. st., 15 mm.

Der Embryo zeichnet sich anscheinend gleichfalls aus durch eine
sehr merkwiirdige Pupillarmembran, welche hier noch ganz membranés ist,
wenigstens im Zentrum. An der Peripherie sieht man ganz deutlich an der
Vorderfliche schon einige Zellen auf dieser Membran. Das meist Bemerkens-
werte ist aber, dass diese ektodermale Pupillarmembran sich scheinbar nicht
an der Vorderfliche der Iris, sondern an der Hinterfliche fortsetzt. Da es
schwierig ist, die erste Anlage der ektodermalen Pupillarmembran zu beob-

achten, sind diese Priparate anscheinend fiir die Genese dieser Bildung von
Bedeutung.

Bei aufmerksamer Betrachtung der Praparate sieht man aber, dass wir
hier wenigstens grosserenteils mit der zu dieser Zeit schon kriftig ausgebil-
deten Linsenkapsel zu tun haben. Und hiermit ist die Fortsetzung an der
Hinterfliche gleich erklirt.

Auch hier findet man wieder dieselbe merkwirdige Faltelung der
Retina. Ich neige sehr dazu, dieselbe bei diesen Tieren fiir physio-
logisch zu halten.

Didelphys speciales. Q kr. st., 20 mm, Total 49 - mm. Die
Augenlider sind verklebt, Iris schon ausgebildet, Retina und Glaskorper
sind ganz destruiert, jedoch ist die Kornea relativ gut erhalten. Ein
schones Endothel aus grossen epithelialen Zellen bestehend findet sich
an ihrer hinteren Flache. DasKorneastroma besteht aus dicken Fibrillen,
wellig verlaufend. Dazwischen finden sich schon zallreiche Stromazellen.
Sehr deutlich setzen die hintersten Stromaschichten sich um den Bulbus
fort im Sinne einer Sklerallamelle. (Zwischen Kornea und Augenlidern
findet sich ein offenbar artifizieller Raum. In diesem findet man an
der Peripherie eine kraftig ausgebildete Falte.)

Didelphys auritus. Hkr. st, 11 mm, Glas 9. Nickhaut nur
angedeutet, Augenlider verklebt. Ganz besonders deutlich ist auch hier
wieder der Aufbau der Hornhaut. Man sieht den skleralen Teil sich
um den Bulbus hin fortsetzen.

Die Verhaltnisse am Kammerwinkel sind hier anscheinend noch
ausserordentlich einfach. Der dunkle Zellstrom der Chorioidea spaltet
sich anscheinend in 2 Teile: 1. Endothel, 2. mesodermale Pupillar-
membran.

Die Kornea enthalt schon viele Stromazellen, die Lamellen sind
in diesem Praparate sehr viel weniger deutlich. Das Endothel ist
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wieder sehr schon ausgebildet. Die Pupillarmembran ist iber dem
Zentrum noch membranos.

Didelphys auritus. Serie K. kr.st., 20mm, Glas 16. Diesen
Embryo méchte ich speziell erwahnen in bezug auf den Aufbau der Horn-
haut. Sehr deutlich sieht man hier, wie die Sklera sich in den hin-
tersten Schichten derselben fortsetzt. Die hinterste Schicht der Horn-
haut bleibt also auch bei den hoheren Tieren mit der Sklera homolog.

Trichosurusvulpeec. A. 32mmGesamtlinge,Glas 2. Rechtes
Auge (Abb. 29—31). Das Retinalpigment ist entwickelt. Das Linsen-
ep

c.d.e.
- en

Abb. 29. Trichosurus A. Linkes Auge. ep = Epithel; c.d.e. = Cornea definitiva
ectodermales; en = Endothel; 1 = Linse; a = Augenbecher.

Abb. 30. Trichosurus A. Rechtes Auge. ep = Epithel; c.d.e. = Cornea definitiva
ectodermales; en = Endothel; m = Mesoderm; a = Augenbecher; 1 = Linse.

blaschen hat sich wahrscheinlich noch nicht geschlossen, ist aber etwas ge-
schrumpft. Dieses Priparat gehort zu den schénsten Praparaten,
in bezugaufdieEntwicklungderHornhaut, welcheichinder
Sammlunggetroffenhabe. Hinter dem einreihigen Epithel findet sich
eine Schicht wundervoll kraftig ausgebildeter, zellfreier, wellig verlaufender
Lamellen, genau wie Lagueusse dies bei den Vogeln beschrieben hat,
und worauf ich auch an vielen Stellen habe hinweisen konnen. Diese
Schicht erreicht ihre grosste Dicke dem Augenbecherrande gegeniiber.
In einem der beiden Augen (rechtes Auge) war offenbar mehr Schrumpfung
als in dem linken Auge. Daher ist die Schicht im besser erhaltenen
Auge dicker und sieht der hyalinen Schicht von Kessler der Vogel
sehr ahnlich (Abb. 30). Das Endothel ist gut ausgebildet und einreihig.
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An der Peripherie sieht man hier und da am Endothel eine zweite Schicht
flacher Kerne. Auch ein Rest eines lockeren faserigen postendothelialen
Gewebes ist hier und da im Kammerwinkel zu erkennen.

Dieses Gewebe ist hier aber anscheinend frei von Mesodermzellen

ep
e.d.e.

cn

Abb. 31. Trichosurus A. Linkes Auge. ep = Epithel; c.d.e = Cornea definitiva ecto-
dermales; en = Endothel; 1 = Linse; a = Augenbecher; m = Mesoderm.

Abb. 32. Trichosurus vulp. B. ep = Epithel; c.d.e. = Cornea definitiva ectodermales.
en = Endothel; s = Stromazellen; 1 = Linse; a = Augenbecher.

wie bei den Vogeln, scheint also einen Rest des iibrigens in diesen Tieren
sehr gering entwickelten vorderen Glaskorpers zu sein.

Trichosurus vulp. B, 8mm Kopflange, Glas 3. Ein sehr
schones, aber leider sehr beschadigtes Priparat. Das Stroma fangt an
einzuwachsen in die zellfreie postepitheliale Schicht. Durch die Schrumpfung
des Praparates wird in sehr ausdrucksvoller Weise der kraftige Bau
dieser Schicht demonstriert (Abb. 32).
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Trichosurus vulp. D, 9 mm Kopflange, Glas 4. Augen-
lider, Nickhaut wie in vorigen Priparaten. Das Korneastroma enthalt
schon Zellen auch in der Mitte. An der Peripherie eine vordere Augen-
kammer, welche jedoch wahrscheinlich als eine Folge von Schrumpfung
gedeutet werden muss. Die Pupillarmembran ist viel zarter als in anderen
Praparaten. Es sieht eher aus als hitte man hier nur den Rest des
vorderen Glaskorpers. Stellenweise ist sie aber kriaftiger und auch an
der Peripherie hier schon von einigen Mesodermzellen bedeckt.

Trichosurusvulp. E, 10 mm Kopflange, Glas 4. Das Endothel
ist hier flach. Die Pupillarmembran nur an der Peripherie sehr schwach
entwickelt. Auch in diesem Praparate ist zu sehen, wie schon in einem
sehr jungen Stadium es hauptsachlich die Sklera ist, welche in direkte
Verbindung mit dem Korneastroma tritt.

Abb. 33. Didelphys spec. N. (Iris und Membrana pupillaris.) ¢ = Cornea; p.m. =
Pupillarmembran; 1 = Linse.

Eine Serie von Didelphys spec. mochte ich speziell in bezug
auf die Entwicklung der Pupillarmembran erwihnen:

Embryo M, 17,5 mm Kopflange, Glas 10. Kornea fertig.
Eine gut ausgebildete membranose Pupillarmembran.

Embryo N, 20mm Kopfléange, Glas 20. Die Pupillarmembran
ist keilformig an der Peripherie durch das Einwachsen der Mesoderm-
zellen und Gefasse, jedoch noch membrands iber dem Zentrum. Dabei
muss ich aber bemerken, dass der grossere periphere Teil dem Keil der
Iris zuzurechnen ist; das hintere Pigmentblatt der Iris ist hier ver-
schoben (Abb. 33).

Embryo O, 25 mm Kopflange, Glas 19. Die Pupillarmembran
ist nur ein ganz dinnes Hautchen, also wahrscheinlich schon atrophierend.
Auf derselben konnte ich keine Zellen mehr nachweisen. An keinem
der beschriebenen Praparate habe ich also iber dem Zentrum Meso-
dermzellen auf der nahezu immer auffindbaren membrandsen Pupillarmem-
bran nachweisen kénnen. Eine gefasshaltige Pupillarmembran ist deshalb

4
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bei diesen Tieren in hohem Masse unwahrscheinlich. Die Marsupialier
reihen sich also nicht nur durch die sehr kraftige Entwicklung der ,hyalinen
Schicht Kesslers“, sondern auch durch die geringe Ausbildung der
Pupillarmembran den Vogeln an. Die Membran ist hier aber kraftiger
und an der Peripherie von Mesodermzellen bedeckt, die erste Andeutung
einer mesodermalen gefisshaltigen Pupillarmembran, wie man diese bei
den hoheren Saugetieren findet.

Zusammenfassung.

Die Entwicklung zeigt eine sehr grosse Ahnlichkeit mit jener bei
den Vogeln. Die jiingeren Stadién, wo ein vorderer Glaskorper und eine
Cornea primitiva ectodermales sichtbar ist, fehlten hier leider. Dagegen
fand ich hier das schonste Priaparat der Cornea definitiva ectodermales.
Die Endothelzellen heben sich hier sehr kraftig hervor und bilden, wie
bei den Vogeln das erste mesodermale KElement der definitiven meso-
dermalen Hornhaut. Die Pupillarmembran habe ich nur an der Peri-
pherie vaskularisiert gefunden, iiber dem Zentrum bleibt sie wahrschein-
lich membranos.

Roussettus (Fledermaus). O, 7'/, mm. Zwischen Linse, Augen-
becher und Oberflachenepithel findet man den etwas geschrumpften
vorderen Glaskorper. Hinter dem Epithel liegt eine kontinuierliche, eine
zelldicke Schicht langer Mesodermzellen, von dem Epithel durch einen
schmalen mit feinen Fasern ausgefullten Spalt getrennt. Es ist das
Endothel der Membrana Descemeti. Auf der Begrindung dieser An-
sicht komme ich bei Tarsius naher zuriick. Die Kerne des Endothels
sind etwas grosser und dunkler gefarbt als jene der ibrigen Mesoderm-
zellen, der Unterschied ist jedoch nicht sehr auffallend. Auch eine
rein fibrillare Pupillarmembran ist sehr deutlich.

I 3, 8mm. Ungefahr denselben Befund, nur ist das Endothel
schon etwas kraftiger entwickelt und bildet eine ein bis zwei Zellen
dicke Schicht. Auch hier haben sich im vorderen Glaskorper dickere
Faden gebildet, offenbar ein Artefakt. Die Substanz des vorderen Glas-
korpers hat sich teilweise an diesen Stellen zusammengezogen. Der
vordere Glaskorper ist hier im Gegensatz zu den Befunden bei Tarsius
und insbesondere beim Menschen und andere untersuchte Sauger beinahe
zellfrei geblieben. Es hat deshalb den Anschein in vielen Praparaten,
als ob hier eine reelle vordere Augenkammer bestehe.

L 10, 5mm, M 12 mm, N 11,5 mm. Die Stromazellen sind
hier schon eingewachsen zwischen Epithel und Endothel, jedoch
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sind diese beiden epithelialen Schichten im Zentrum nur durch eine sehr
dimne Schicht Zwischensubstanz mit sparlichen Stromazellen getrennt.
Ganz deutlich war eine fibrillare Pupillarmembran, welche an diesen
Praparaten gut demonstriert werden kann.

Ohne Kenntnis der Tarsiuspraparate ist die Deutung der Bilder,
welche wir bei dem gewohnlich zur Verfiigung stehenden Material:
Ungulaten, Rodentia usw. finden, nahezu unmoglich. Deshalb gebe ich
schon jetzt die Beschreibung von Tarsius, obschon dieses Tier, ein
Halbaffe, einer hoheren Klasse angehort und von meinem Materiale
dem Menschen am nichsten steht.

Tarsius.

Die hier beschriecbenen KEmbryonen stammen vom Material des
SHubrecht* Laboratoriums, Utrecht, Holland (Collection of the
Hubrecht Laboratory, Cataloque of the Embryological Material
of Lemuridae (Tarsius and Nycticebus) and Dermaptera (Galeopi-
thecus) Nr. 1 of the Inventary, Utrecht 1921). Sie zeichnen sich durch
eine ganz vorzigliche Fixierung und Farbung aus. Wahrscheinlich sind
alle Embryonen fixiert in Pikroschwefelsaure und spater konserviert in
809/, Alkohol. Sie sind grosserenteils gesammelt worden auf der Insel
Banka (Niederland. Ost-Indien) in den Jahren 1891—1902. Ich bin
Dr. de Lange zu grossem Dank verpflichtet fir die Uberlassung
dieser sehr seltenen Priaparate.

Mit den echten Affen wurde von Linné eine kleine Gruppe Tiere
vereinigt, weil sie ihnen in der Kérperform und der Gewandtheit des Kletterns
gleichen, weil sie Greifhinde und Greiffiisse haben und haufig wenigstens
Plattnigel an Zehen und Fingern tragen. Heutzutage werden die Tiere, wenn
man auch nach wie vor an die Verwandtschaft mit Affen festhalt als Pro-
simien oder Lemuroiden in einer besonderen Ordnung vereint, und zwar
mit Riicksicht auf ihre niedere Organisation.

Ein sehr auffallendes Geprage erhalten die nachts auf Raub aus-
gehenden Tiere durch die besonders grossen Augen (R. Hertwig).
Aunch deshalb sind diese Tiere wahrscheinlich fir die Untersuchung der
Entwicklung des Auges ein so ausgezeichnetes Material.

Tarsius 564 (Katalognummer des Laboratoriums) Glas 3a. N.T.19
(F. Keibel, Normentafeln zur Entwicklungsgeschichte des Koboldmaki
[Tarsius spectrum], Jena 1907). H. 1902, Pl XI, Fig. 98 (A.A. W.Hub-
recht, Furchung und Keimblattbildung bei Tarsius spectrum. Verh. Kon.
Akad., v. Wetensch. Amsterdam, 2e Sectie, D. VIII, No.6, 1902). Lénge
5,5 mm. Firbung: Himatein und Orange G. Tarsius 139. Glas 3a. N.T.
18, Lange 6 mm. Firbung: dieselbe.

4*
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Beide Serien zeigen genau dieselbe Ausbildungsstufe. Leider sind
von der sehr schonen Serie 564 nur einzelne Schnitte erhalten, so dass
die Beschreibung sich hauptsachlich nach den Befunden in Serie 139
richtet, erganzt durch Details, welche in Serie 564 schoner ansgebildet
waren.

Wir befinden uns hier im letzten Stadium der Abschniirung des
Linsenblaschens. Dieselbe ist beinahe beendet und nur in einem ein-
zelnen Schnitte trifft man noch eine offene Verbindung des Linsen-
blaschenhohlraumes mit der Aussenwelt. Die Becherspalte ist selbst-

ep
m

= z.K.

Abb. 34. Tarsius 564. Léange 5,5 mm. ep = ILpithel; m = Mesoderm; v.g. = vorderer
Glaskérper; zK. = Zellkegel; me = Membran im Glaskorper; 1 = Linse; r = Raum
durch Schrumpfung entstanden.

verstandlich noch weit offen und ausgefillt von dicht aufeinander-
gedrangten Mesodermzellen und embryonalen Gefassen. In einem Schnitt
(Abb. 34), welcher gerade durch die Becherspalte und die Mitte der
Augenanlage geht, liegt die Linse dem Innenblatt des Augenbechers
iiber eine Strecke dicht an. Hier und da ist aber noch eine schmale
aber dichte Faserschicht zwischen beiden sichtbar.

An manchen Stellen sieht es aber aus als liegen hier Linse und Retina
einander unmittelbar an und nur eine Trennungslinie ist sichtbar stellenweise.
In einem hier nicht angefiihrten dlteren Embryo war der Zusammenhang offen-
bar so kraftig, dass einzelne Linsenepithelien aus ihrem Verband losgerissen
und am Augenbecher haften geblieben waren. Dies konnte zwar auch ein
Artefakt sein. Auf diese Beriihrung von Linse und Augenbecher hat Dejean
hingewiesen. Seine Folgerung, es bestehe dberhaupt kein Isthmus, ist mir
aber vollkommen unverstindlich, weil etwas seitwiirts sich doch unzweifelhaft
ein Isthmus findet, welcher den Weg vom vorderen in den hinteren Glaskorper
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eroffnet (Abb. 34). Seine Auffassung des embryonalen Glaskdrpers als ein
Koagulum kann, wie ich mich selbst iiberzeugen konnte, nur die Folge eines
zu diesen Untersuchungen wenig geeigneten Materials sein. Ob vielleicht der
innigen Verbindung zwischen Linse und Augenbecher an einzelnen Stellen
eine tiefere Bedeutung zukommt — man denke an die diesbeziiglichen Befunde
bei einigen niederen Tieren, vgl. Kapitel , Linse“ — werde ich spiter besprechen.

‘Wenn die Linse sich seitlich vom Augenbecherrande entfernt, findet
man gerade an dieser Stelle sehr kraftige Auslaufer der Linsenepithelien
in den Glaskorper. An allen anderen Stellen sind diese Kegel viel
weniger kraftig, am schwachsten entwickelt fand ich sie gerade gegen-
iiber der Becherspalte. Ganz regelmassig fand ich nahe an der Linse
eine Verdichtung im Glaskorper parallel an der Linsenoberflache (Abb. 34).
Der erste Eindruck war manchmal, dass der Glaskorper hier von der
Linse losgerissen und diese Verdichtung oder diese Membran die frithere
Anheftungslinie an der Linse war. Jedoch stellte sich bei starkerer
Vergrosserung heraus, dass der Raum zwischen dieser Membran und
der Linsenoberfliche von sehr deutlichen Faserchen ausgefullt war, aus-
gehend von dem Linsenkegel. An Stellen, wo diese Linsenkegel (kleine
Zapfchen an der Aussenseite der Linsenepithelien) und Faserchen kriftig
ausgebildet waren, die Membran aber weniger ausgesprochen, war diese
Tatsache leicht nachzuweisen. Zweifellos haben die Faserchen zwischen
Membran und Linse eine Neigung zur Atrophie, sie sind zart, gerade
an jenen Stellen, wo die Membran kraftic entwiclelt ist. Vielleicht
ist es moglich, dass auf diese Weise ein vom Glaskorper abgesperrter
Raum fiir die Tunica vasculosa lentis entsteht, und wir diese Membran
vielleicht schon als eine embryonale Membrana hyaloidea auffassen
miissen. Ich sah eine Stiitze fir diese Moglichkeit darin, dass an Stelle
des Gefasseintrittes die meisten Ziige dieser Membran nach hinten ab-
biegen und auf diese Weise nahe an die hintere Wand des Augen-
bechers ricken (Abb. 34). Die Fortsetzung der Membran um die Linse
ist nur schwach angedeutet an dieser Stelle. Es hat also den Anschein,
als ob hier die Tir fir den Eintritt der Gefisse in den perilentalen
Raum gebffnet wird, als ob den einwachsenden Gefassen schon eine
bestimmte Wachstumsrichtung aufgedrangt wird. Durch Schrumpfung
kann dieser perilentale Raum sich betrachtlich vergrossern.

Fragt man sich jetst, warum denn doch eine Membrana hyaloidea in
so ganz friihen Stadien sich bildet, so konnte dies seine einfache Erklirung
finden in den anatomischen Verhiltnissen des Glaskorpers selbst, welche die
Bildung der Tunica vasculosa lentis wieder harmonisch einfiigt in die praexistente
Architektonik des ektodermalen Glaskorpers. Zwanglos doch konnen wir den
Glaskorper in drei Teile zerlegen:
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1. einen pararetinalen Glaskorper,
2. einen paraepithelialen Glaskorper,
3. einen paralentalen Glaskorper.

Die beschriebene Verdichtung im Glaskorper ist einfach die Beriihrungs-
stelle vom pararetinalen und paralentalen Glaskoérper. Bekanntlich gibt die
Linse bald ihren Anteil am Aufbau des Glaskorpers auf (wenn wir das
Problem der Entstehung der Zonulafasern zur Seite lassen). Der Raum durch
Atrophie dieses Glaskdrpers geschaffen, wird von den einwandernden Gefissen
benutzt. Die Verdichtung, welche als die Membrana hyaloidea gedeutet werden
muss, ist, wie gesagt die Trennungsfliche zwischen pararetinalem und para-
lentalem Glaskorper. Dieselbe ist deshalb der Becherpalte gegeniiber viel
schwicher entwickelt, da hier die retinale Komponente fehlt. Und gerade
hier treten auch die Gefisse ein. Auf die etwas schwieriger liegenden Ver-
hiltnisse im vorderen Augenteil gehe ich spiter niher ein.

Der wirksamste Anteil am Aufbau dieses embryonalen Glaskorpers
kommt offenbar dem Innenblatt des Augenbechers zu, aber noch an
dem Augenbecherrande vorbei gibt das Aussenblatt des Augenbechers
von deutlichen Zellkegeln ausgehend zahlreiche kraftige Fasern ab),
welche hauptsachlich einen dem Epithel parallelen Verlauf zeigen.
Die Verbindung dieses zarten Fasernetzes mit den Mesodermzellen ist,
obschon von grosser Wichtigkeit, an diesen Praparaten keinem ein-
gehenderen Studium zugénglich.

Ich sehe an diesen Mesodermzellen keine Spur solcher schénen und
deutlichen Auslaufer als die Linsen- und Augenbecherepithelien besitzen.
Dennoch wage ich es nicht im Lichte v. Szilys schoner Untersuchungen iiber
das embryonale Bindegewebe eine direkte Verbindung der Mesodermzellen
mit dem vorderen Glaskorper abzulehnen. Nur beteiligt das Mesoderm sich
in diesem Stadium sicher nur in sehr geringem Masse am Aufbau des vorderen
Glaskorpers in seinen periphersten Teilen. Wie vorsichtig man sein muss,
ist daraus ersichtlich, dass eine Zelle, welche ich mir als Beispiel einer weit
in den Glaskérper eingewanderten Mesodermzelle mit deutlichen protoplas-
matischen Verbindungen gemerkt hatte, bei der Untersuchung mit dem Bin-
okularmikroskop sich als eine losgerissene Linsenepithelzelle zeigte.

Die Verbindung mit den Mesodermzellen ist also offenbar wenig
ausgiebig. Sehr auffallend war die geringe Beteiligung des Oberflachen-
epithels am Aufbau des vorderen Glaskorpers. Nur war die an anderen
Stellen im Embryo schon ziemlich deutlich ausgepragte Basalmembran
des Epithels hier nicht aufzufinden. ~Und auch da, wo das Epithel
gebrochen war, liess sich eine solche nicht nachweisen. Von Differen-
zierungsvorgdngen im vorderen Glaskorper ist keine Spur zu finden.
Einige Male hat man den Eindruck, als ob der vordere Glaskorper
schon jetzt eine vom hinteren Glaskorper einigermassen verschiedene
Struktur aufweist.
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Die Ausbildung des Glaskorpers unten, der Becherspalte gegeniiber, war
sehr diirftig, nur eine kaum nachweisbare diinne Schicht dieses Gewebes
findet sich hier (paralentaler Glaskorper). Manchmal musste ich zweifeln
ob nicht iiberhaupt das Mesoderm hier der (iiber grosseren Strecken an dieser
Stelle von einer ziemlich deutlichen Basalmembran abgegrenzten) Linse un-
mittelbar anliegt. Man konnte in dieser Beziehung vielleicht sprechen von
einer ,offenen Glaskorperspalte“ welche ich selbst an einem Embryo des
,Herseninstituts® (Mensch) beobachten konnte.

Das Mesoderm hat sich um den Augenbecher herum schon etwas
verdichtet, jedoch sind noch keine Verschiedenheiten in Kern- oder
Zellformen nachzuweisen. Die an den vorderen Glaskorper grenzenden
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Abb. 35. Tarsius 643. Linge 9 mm. ep = Epithel; 1.D, = leeres Dreieck; en =
Endothel; p.e.g. = postendotheliales Gewebe; m = Mesoderm; r = Raum durch
Schrumpfung entstanden; 1 = Linse; a = Augenbecher.

Mesodermzellen sind anscheinend vollig undifferenziert, doch besonders
in den seitlichen Schnitten schon im Begriff einzuziehen. Die spiteren
Stadien werden zeigen, dass diese ersten Mesodermzellen die spiteren
Endothelzellen sind.

Tarsius 345, Glas 2a—3a, Lange ungefahr 9 mm. Far-
bung: Hamalaun und Orange G (vgl. auch Abb. 35). Der Embryo hat
sich nur um die Halfte vergrossert, am Auge haben sich aber in dieser kurzen
Zeit sehr grosse und wichtige Veranderungen abgespielt. Die Linse,
im vorigen Stadium noch ein mit der Aussenwelt frei kommunizierendes
Blaschen, ist jetzt schon ganz von den von hinten auswachsenden Linsen-
fasern ausgefiillt, die Becherspalte hat sich schon vollstandig geschlossen
und im hinteren Augenbecherblatte findet sich schon eine kraftige
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Pigmententwicklung. Die ganz besonders grosse Bedeutung dieser kurzen
Periode speziell fir das Vordersegment geht auch leicht hervor aus
einer genaueren Analyse der Wachstumsverhaltnisse in den verschiedenen
Teilen der jungen Augenanlage. War der grosste Durchmesser des
Augenbechers im vorigen Stadium 0,45 mm, jetzt ist der Querdurch-
messer schon 0,67 mm, also eine Grossenzunahme vollkommen in Ein-
klang mit der Grossenzunahme des ganzen Embryos: 6:9. War aber
im vorigen Embryo das Vordersegment nur reprasentiert von dem kleinen
vorderen Glaskorper, jetzt ist es méachtig entfaltet. Hatten wir im
vorigen Embryo einen Augenbecher, vorne flach abgeschlossen von dem
Oberflachenepithel, jetzt findet sich eine grosse kraftige gewolbte Horn-
haut. Jetzt betragt deshalb die Entfernung des Hinterblattes des
Augenbechers vom vorderen Linsenpol schon 0,95 mm, also eine unver-
haltnismassig grosse Zunahme der Achsenlange. Am leichtesten lassen
sich diese Wachstumsverhaltnisse demonstrieren an den Massen der
Linse, welche in diesem Falle fir den Augenbecherinhalt substituiert
werden konnte und eine enorme Wachstumsschnelligkeit zeigt:

Mass die Linse im vorigen Embryo 0,22.0,13mm, jetzt ist die Linse
annihernd kreisrund und hat einen Durchmesser von 0,5mm. Nach einer
groben Schiitzung findet man fir den Embryo eine Kubikzunahme von 63%: 93
also um das 4 fache, fiir die Linse aber, wenn wir dieselbe anfangs als eine
massive Kugel von 0,2 mm Durchmesser betrachten, was sicher eine hohe
Schitzung ist, eine Kubikzunahme von 23:53%, also um das 15 fache.

Diese unverhaltnismiassig grosse Zunahme des Augeninhaltes ist
ermoglicht durch ein enormes Wachstum des Vordersegmentes. Die Kon-
servierung dieses Embryos ist nicht so tadellos wie im vorhergehenden.
Der Glaskorper hat sich von der Hinterflache der Linse gelost, so dass
zwischen beiden ein durch Schrumpfung verursachter Raum entstanden
ist. Der Glaskorper ist schon ziemlich kraftig vaskularisiert. Leider
habe ich an diesen Priparaten die von Mawas und Magitot und
Seefelder beobachteten Gliamantelzellen der Gefasse nicht einwand-
frei unterscheiden konnen. Wohl ist mir aber bei der Vergleichung
mit Kapillaren an anderen Stellen im Korper aufgefallen, dass die
Gefasse hier im Glaskorper eine ganz besonders zellreiche Wand
besitzen. Insoferne sehe ich auch in diesen Praparaten eine Besté-
tigung der Anschauungen obengenannter Autoren. Weiter glaube ich
auch aus der typisch ektodermalen, ganz feinen geradezu wolligen
Struktur des hinteren Glaskorpers auf der Retina auf eine vollstandige
Unabhiangigkeit der Gefasse schliessen zu dirfen. Dies um so mehr
als die Verhaltnisse im Vordersegmente offenbar ganz anders liegen.
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Hier hat das Mesoderm die Ernahrung nicht nur mittelbar, sondern
unmittelbar iibernommen, durch protoplasmatische Verbindung des Zell-
protoplasmas der Mesodermzellen mit dem urspriinglichen ektodermalen
Fasergeriist des vorderen Glaskorpers. Dies aussert sich in einer ganz
abgeanderten Strnktur des faserigen Gewebes vor der Linse, welches
inzwischen an der Peripherie noch eine kraftige Ausbildung hat.

Hiermit habe ich gleich hervorgehoben, dass diese Embryonen mich von
der Richtigkeit des v.Szilyschen Satzes tiberzeugt haben, dass tatsichlich eine
innige Verbindung zwischen einem mesodermalen und einem ektodermalen
Gewebe moglich ist.

Vor dem Linsenzentrum aber sind nur einzelne Fiaserchen aufzu-
finden, offenbar eine Folge des schnellen Wachstums des Vordersegmentes.
Die Linsenkegel sind atrophiert, im Zentrum ist die Entfernung von den
neuen mesodermalen Mutterzellen sehr gross, kein Wunder, dass der
vordere Glaskorper hier nur noch eine kaum sichtbare dinne Schicht
bildet. Die Mesodermzellen, welche im vorigen Stadium schon im Be-
griff waren, in den vorderen Glaskorper vorzudringen, haben jetzt als
eine im Zentrum einfache, nach der Peripherie hin zwei- bis dreifache
Zellenschicht (Abb. 35) die ganze Hinterseite des Oberflachenepithels
bekleidet. Dort, wo das Epithel beschadigt ist, zeigt sich diese Zellen-
schicht vorne manchmal begrenzt durch eine ziemlich deutliche Lamelle,
welche jedoch nach der Peripherie hin etwas zarter wird. Diese letzte
Tatsache weist vielleicht darauf hin, dass diese Lamelle sich nicht unter
mesodermalem Einfluss bildet, da wir in diesem Falle eher eine Dicken-
abnahme nach dem Zentrum hin erwarten konnten.

Nach der Peripherie hin biegt diese dichte postepitheliale Mesoderm-
zellenschicht sich vom Epithel ab, um in die schon deutlich verdichtete
Mesodermzellenumhillung des Auges iiberzugehen. Wo die Mesoderm-
zellenschicht sich vom Epithel abbiegt, entsteht selbstverstandlich ein
»leeres Dreieck“ (Abb. 36). Eine lange Seite wird gebildet von dem
Epithel, die andere lange Seite von der Mesodermzellenschicht, welche
sich hier nach vorne hin gleichfalls merkwirdig scharf begrenzt zeigt,
obwohl doch die im Zentrum sichtbare Membran hier kaum angedeutet
ist. Das ,leere Dreieck“ selbst ist nicht leer, sondern ausgefiillt von
einem feinfaserigen zarten Gewebe, jedoch an vielen Stellen kaum zu
sehen, so dass die Vermutung einer Spaltung, durch Schrumpfung ent-
standen, nahe liegt. An anderen Stellen aber wieder so deutlich, dass
wir es hier doch zweifellos nicht mit einem Artefakt zu tun haben, wie
itberdies auch die weitere Entwicklung zeigen wird. Die Basis dieses
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Dreiecks aber ist nicht so scharf begrenzt. Hier findet man Zellen,
welche schon deutlich von dem postepithelialen Zellenstrom verschieden
sind, und peripherwarts eine unregelméssige Begrenzung des Dreieckes
bilden. Es sieht aus, als ob sie im Begriff waren, in denselben hinein-
zuziehen (Abb. 36). Wahrend die Zellen des postepithelialen Zellen-
stromes sich dunkel farben, grosse Kerne haben, wenig deutliche
Protoplasmaauslaufer, und also schon jetzt Ahnlichkeit mit den Epithel-
zellen haben, sind erstere viel blasser gefarbt, in vielen Fallen kleiner,
langer, mit hier und da deutlichen Protoplasmaauslaufern. Sie liegen
weiter voneinander entfernt und zeigen einen ziemlich hohen Grad von
Polymorphie. 'Wie schon erwihnt wurde, tritt hinter der postepithelialen
Mesodermzellenschicht der abgeanderte vordere Glaskorper deutlich zu-
tage, abgeandert durch eine sparliche Einwanderung von Mesoderm-
zellen. Er besteht aus — im Verhaltnis zu der ektodermalen Vor-
stufe — kraftigen Faserziigen, hauptsachlich parallel zur Linsenoberflache
angeordnet. Er ist von der Linsenoberflache losgerissen, so dass sich
zwischen dem fibrillaren Gewebe und der Linse ein kiinstlich erzeugter
Spalt befindet. Im fibrillaren Gewebe habe ich noch keine Zeichen einer
Pupillarmembran nachweisen konnen. Die Abgrenzung des postepithelialen
Mesodermzellenstroms gegen das fibrillare Gewebe ist manchmal wieder
ganz scharf. Auch hier hat es den Anschein, als seien beide durch
eine dinne zarte Membran getrennt. Nach der Peripherie hin wird auch
diese Membran weniger deutlich, obschon die hintere Begrenzung der
Zellenschicht doch noch ganz regelméssig bleibt. Diese Membran ist
nur die zeitliche Begrenzung des postepithelialen Zellenstroms -— das
Endothel, wie sich spater herausstellen wird — gegen das postendotheliale
Gewebe. Sie ist sehr zart und hat keine weitere Bedeutung.

Tarsius 643, Glas 6a—7a, N.T. 28, Lange 10 mm.
Farbung: Hamatein und Orange G. Das Auge zeigt ungefahr
dieselbe Entwicklungsstufe, wie das vorhergehende. Nur ist die Aus-
bildung des faserigen Gewebes des modifizierten vorderen Glaskorpers
kraftiger und die Farbung besser. Die Dicke dieses lockeren faserigen
zellarmen Gewebes hinter dem postepithelialen Zellenstrom, dem Endothel
— wie sich bald herausstellen wird — betragt an der Peripherie
sicher das Zweifache der Gesamtdicke von Epithel und Endothel (Abb. 35
und 36). Da auch hier eine geringe Schrumpfung eingetreten ist, ist die
Dicke dieser Schicht sehr wahrscheinlich noch ansehnlicher. Bis ganz im
Zentrum sind in diesem Praparate noch Reste dieses Gewebes nach-
zuweisen. Hier ist das Endothel einreihig.
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Zwischen den dunklen Bandern von Epithel und Endothel findet man
eine sehr schmale helle Zone (Abb. 36 und 37), in welcher zarte Fasern
eben sichtbar sind. Diese werden deutlicher peripherwirts, wo die Schicht
schliesslich in Apex des ,leeren Dreieckes“ mindet. In diesem Ge-
biete sind die Fasern hier auch viel deutlicher als im vorigen Pra-
parate, besonders die am Epithel und Endothel parallelen Fasern heben
sich deutlich hervor. Auch die Begrenzung des Endothels nach dem
»leeren Dreieck“ hin ist durch eine Linie jetzt mehr oder weniger
deutlich scharf markiert. Die
Zellen an der Basis des Drei-
eckes haben teilweise eine
langgestreckte Gestalt und sind
deutliche Faserbildner.

Die Mesodermzellen, welche
in das postendotheliale Faser-

Abb. 36. Tarsius 643a. Liinge 10 mm. c.d.e. = Abb. 37. Tarsius 643. ep = Epithel;
Cornea definitiva ectodermales; en = Endothel; c.d.e. = Cornea definitiva ectoder-
ep = Epithel; 1.D. = leeres Dreieck; p.e.g. = males; en = Endothel; 1 = Linse.

postendotheliales Gewebe; r = Raum durch

Schrumpfung entstanden; 1 = Linse;

m = Mesoderm; a = Augenbecher.
gebiet eingewandert sind, haben manchmal kriftig ausgebildete protoplas-
matische Auslaufer, welche sie oft ziemlich weit in die Umgebung
aussenden. Proximal grenzt dieses postendotheliale Gewebe an den
hinteren Glaskorper. Das erste endet ungefihr am Augenbecherrande,
das zweite entspringt vom Umschlagsrand und Innenblatt des Augen-
bechers. Hier und da sieht man aber einen kontinuierlichen Ubergang
zwischen vorderem und hinterem Glaskorper. Zwar besteht auch keine
scharfe Trennungslinie gegen den sicher ektodermalen Teil des hinteren
Glaskorpers, eher sieht man einen kontinuierlichen Ubergang, aber es
besteht immerhin ein himmelweiter Unterschied zwischen den ganz
feinen, mit grosster Vergrosserung kaum einzeln sichtbaren Fasern des
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ektodermalen hinteren Glaskorpergewebes unmittelbar auf der Retina
und den kraftigen und groben Fasern des vorderen Glaskorpers (post-
endotheliales Gewebe).

An zwei Stellen in diesem Embryo glaube ich in einer membran-
artigen, anscheinend an der Linsenvorderfliche fixierten Verdichtung
in diesem postendothelialen Gewebe die erste Anzeige einer Pupillar-
membran sehen zu missen.

Tarsius 923, Glas 3a, 4a, 5a, 20a, Lange 12mm. Far-
bung: Eisenkarmalaun. Die Entwicklung, welche im Anfang so
rasch von statten ging, ist in eine ruhigere Phase getreten. Wir finden
also alle schon frither erwahnten Verhaltnisse, nur die Details haben
sich geandert. Das Endothel hat ein noch kompakteres Aussehen

Abb. 38. Tarsius 923. Lé#nge 12 mm. ep = Epithel; c.d.e. = Cornea definitiva ecto-
dermales; en = Endothel; 1.D. = leeres Dreieck; r = Raum durch Schrumpfung
entstanden; p.e.g. = postendotheliales Gewebe; 1 = Linse.

bekommen und zeichnet sich als ein dunkler epithelartiger Zellen-
strom scharf vom iibrigen Mesoderm ab. Anscheinend ist es zweireihig.
Epithelwarts findet man manchmal grosse runde oder ovale Kerne.
Linsenwiarts meist langere und schmilere. Das postendotheliale faserige
Gewebe ist atrophiert, und das Endothel liegt jetzt der Linsenober-
fliche so knapp an, dass kaum noch ein Spalt zu bemerken ist. Hier
und da kann man aber — auch im Zentrum — noch einen Rest des
postepithelialen Gewebes beobachten, welches wie eine membrandse
Pupillarmembran aussieht. Kine weitere anscheinend unbedeutende,
aber doch prinzipiell wichtige Anderung ist die Verdickung der Schicht
zwischen Epithel und Endothel (Abb. 37, Tarsius 643). War im vorigen
Praparat nur mit Schwierigkeit ein auserst schmaler ,Spalt® oder nur
eine Andeutung einer ,Membran“ nachzuweisen (Abb. 35), jetzt fallt
schon bei schwacher Vergrosserung eine deutlich helle Zone zwischen
beiden Zellschichten auf, welche sich bei starkerer Vergrosserung mit
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einem dem Epithel parallel verlaufenden feinfaserigen Gewebe aus-
gefilllt zeigt. Hier und da ist dieses Gewebe membranartig verdichtet.
Verfolgen wir diese Schicht wieder nach der Peripherie hin zum
yleeren Dreieck“, so weist das frither hier kaum zu erkennende Ge-
webe, das ihn ausfillt, jetzt, wenigstens in den gliicklich gelungenen
Schnitten, eine viel pragnantere Struktur auf. Man trifft hier auch
Fasern wagerecht zum Epithel angeordnet. Wahrend also das
postendotheliale Gewebe atrophiert, sieht man hier merk-
wiirdigerweise eine weitere Ausbildung des anfanglich kaum
nachzuweisenden fibrillaren Gewebes zwischen Epithel
und Endothel. Die Zellen an der Basis des ,leeren Dreiecks®
unterscheiden sich immer deutlicher von den Endothelzellen. Als liang-
liche und kleinere Kerne mit vielen und kraftigen Protoplasmaaus-
laufern dringen sie in das lockere, zwischen Endothel und Epithel
sich befindende Gewebe, und nur noch die Spitze des ,leeren Drei-
eckes“ ist von ihnen frei geblieben (Abb. 38).

Im hinteren Glaskérper hat die Vaskularisation schon eine grosse Aus-
breitung bekommen. Ich fahndete auch hier danach, ob sich auch vielleicht
um die Kapillaren und Blutgefisse eine deutliche Gliahiille auffinden liesse.
Wie in den jingeren Stadien war mir das hier auch leider nicht maglich.
Wohl war es wieder sehr auffillig, dass die kleinen Gefisse an anderen Stellen
im Kérper nur eine einzelne Schicht Endothelzellen zeigten, wihrend im Glas-
korper eine grossere Zahl runder und ovaler Kerne der Wand des Gefisses
anlagen. Auch hier also eigentlich Beobachtungen, welche eine solche Gliahiille
sehr wahrscheinlich machen. Von diesen Zellen strahlten nach allen Seiten
hin Fibrillen in den Glaskorper aus, welcher jedoch hier schon deutlich
eine geinderte Struktur zeigte. Einmal war es mir méglich einen Ausliufer
von einer dieser Zellen bis an einen Retinafortsatz zu verfolgen. Daneben
fanden sich im Glaskérper ganz kleine Kerne, aber auch grossere mit viel
Protoplasma. Dieser Ausflug auf dem Gebiete des hinteren Glaskorpers liegt
eigentlich ausserhalb des Rahmens dieser Arbeit. Ein Blick auf dieses Organ
in diesen vorziiglichen Priparaten hat mich aber tief iberzeugt von den
Schwierigkeiten, welchen man hier begegnet.

‘Weiter mochte ich noch bemerken, dass die Gefisse durch die friiher
beschriebene Struktur des primitiven Glaskérpers unmittelbar dem hinteren
Linsenpol zugeleitet werden, wo die méchtig auswachsenden hinteren Linsen-
zellen zweifellos ein sehr grosses Nahrungsbediirfnis haben werden.

Tarsius 1012, Glas 2a, Lange 12mm. Farbung: Hamalaun.

Wir finden hier ungefihr dieselben Wachstumsverhaltnisse als im hiervor
beschriebenen Préiparat.

Tarsius 861, Glas 7a, Lange 13 mm. Farbung: Hamalaun
und Orange G. Dieser Embryo, der nicht in den Normentafeln
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aufgenommen ist, zeichnet sich durch eine tadellose Fixierung und
Farbung aus. Es war ja hauptsachlich diese Serie, welche
einen endgiiltigen Schluss iiber die Entstehung des Endo-
thels, Kornea, usw. erlaubte. Ich kann ja nicht unterlassen
darauf hinzuweisen, dass, wenn man einen mittleren Schnitt durch dieses
Auge betrachtet, man den Eindruck einer schon kraftig entwickelten
Kornea bekommt, welcher hinten eine noch sehr durftig entwickelte
Pupillarmembran unmittelbar anliegt. Jedoch gerade diejenigen
Schnitte, welche den Augenbecher mehr seitlich treffen,
gehen durch die Mitte der Hornhaut. Und die anscheinend
schon dicke Kornea ist nur die Folge davon, dass der Schnitt ihn ganz

Abb. 39. Tarsius 861a. Liénge 13 mm. ep = Epithel; en = Endothel; m.B. = Mem-
brana Bowmanni; c.p.m. Cornea primitiva mesodermales; r = Raum durch Schrump-
fung entstanden; s = Stromazellen.

schief und nahe am Augenbecherrande getroffen hat. Bei der Be-
sprechung des menschlichen Embryos ,de Rooy“ in der englischen
Publikation habe ich diese Sache eingehend erortert, da sie eine der
wichtigsten Ursachen ist, dass Koellikers Theorie sich so lange
behaupter konnte. Betrachten wir jetzt einen Schnitt, welcher durch
die Mitte der Kornea geht (Abb. 39).

Wir finden wieder ein Epithel und ein Endothel, insofern hat sich
nichts gedndert. Im vorigen Priparate war aber schon ersichtlich, dass
der schmale Spalt zwischen Endothel und Epithel sich etwas vergrossert
hatte. Dieser Vorgang hat sich offenbar durchgesetzt und jetzt befindet sich
zwischen beiden Schichten eine deutliche helle Zone von einem fein-
faserigen Gewebe ausgefillt. Dieses hat sich jedoch anscheinend iiber-
dies verdichtet nach zwei Seiten hin. Kinerseits ruht das Endothel
jetzt epithelwarts auf einer sehr kraftigcen Membran, welche schon bei
einer sehr schwachen Vergrosserung sichtbar ist. Andererseits hat sich
epithelwarts ein zweites Hautchen gebildet. Dass dieses Hautchen als
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Basalmembran des Epithels bezeichnet werden muss, ist nicht wahr-
scheinlich, da das Epithel, wenn es losgerissen ist, unten noch von einer
dunklen Linie begrenzt wird. Ks wird deshalb am ehesten mit der
unter dem Kpithel liegenden Schicht identifiziert werden miissen: dem
Corium. Auch an anderen Stellen im Embryo sieht man, wenn das
Epithel abgerissen ist, das Mesoderm noch von einer zwar viel schwa-
cheren Membran begrenzt.

Die kraftig ausgebildete Endothelmembran ist sehr weit peripher-
warts vorbei dem ,leeren Dreieck“ zu verfolgen und es hat den Anschein
als ob sie hier die dunkle Fortsetzung des periokularen Mesoderms

Abb. 40. Tarsius 861la (peripherer Schnitt). Zweites Auge. ep = Epithel; c.d.e. =
Cornea definitiva ectodermales; en = Endothel; r = Raum durch Schrumpfung
entstanden; 1 = Linse; m.p. = Membrana pupillaris; a = Augenbecher.

von den subkutanen Zellen trenne. Dass hier wirklich eine Membran
vorliegt und es nicht eine zufallige Verdichtung ist, ist ja aus den nicht
retuschierten photographischen Abbildungen ohne weiteres -ersichtlich.
Vgl. auch Abb. 7 der Publikation im British Journal. Uberdies findet
man diese Membran immer mit grosster Regelmassigkeit an gleicher
Stelle in den verschiedenen Schnitten, selbst wo dieselbe sehr schief
zur Oberflache getroffen ist. Hier und da ist auch zu beachten, wie
die Membran sich um 90 Grad gedreht hat und jetzt in Flachenansicht
vorliegt. Betrachten wir jetzt das Endothel genauer, so sind in dieser
Schicht keine Veranderungen nachzuweisen. Hier und da ist es von
der Membran losgerissen, und an diesen Stellen tritt dieselbe mit er-
staunender Deutlichkeit hervor. Im Zentrum ist das Endothel jetat
einreihig. Auch die Pupillarmembran ist jetzt gut nachzuweisen, aber
sie befindet sich noch grosserenteils in einem membranosen Vorstadium.
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In manchen Schnitten sieht man eben nur eine ziemlich kraftige Mem-
bran ohne Mesodermzellen. An der Peripherie trifft sie mit dem Endothel
zusammen und hiermit ist firs erste Mal der Ort des Kammerwinkels
sichtbar geworden. Dieser liegt weiter nach vorne als ich erwartet hatte.
so dass sich zwischen Kammerwinkel und Augenbecherrande noch eine
ziemlich breite Schicht dunkler undifferenzierter Mesodermzellen findet.

Die Mesodermzellen, welche im vorigen Priparate schon im Begriff
waren in das ,leere Dreieck® einzuziehen, sind jetzt schon sehr weit vor-
geriickt zwischen den zwei Membranen. Nur das Zentrum der Kornea
ist noch von ihnen frei geblieben (Abb. 39). Die ganz lang ausge-
zogenen Kernformen der einziehenden Zellen deuten darauf hin, dass

Abb. 41. Tarsiug 861a. (Schnitt etwas peripher.) ep = Epithel; m.B. = Membrana
Bowmanni; c.p.m. = Cornea primitiva mesodermales; en = Endothel; r = Raum
durch Schrumpfung entstanden; 1 = Linse.

sie wie die Leukozyten in eine Hornhaut sich zwischen einem praexi-
stenten lamellaren Gewebe haben vorschieben miissen. Das ganze
sleere Dreieck“ ist jetzt von ihnen ausgefillt. Diese Zellen sind jetzt
grundverschieden von den epithelartigen Endothelzellen. Aber iber-
dieszeigt die das Endothel jetzt nach vornhinbegrenzende
Membran mit absoluter Sicherheit, dass kein Abspalten
von Stromazellen aus den Endothelzellen erfolgen kann.
Mit Seefelder glaube ich, dass die ersten zwischen Endothel und
Epithel einwachsenden Zellen mit subkutanen Zellen homolog sind.
Ich will aber gleich hinzufiigen, dass ich glaube, dass bald auch mit
skleralen Zellen homologe Zellen einen Anteil am Aufbau der Horn-
haut nehmen. Auf diese Frage komme ich bei der allgemeinen Zu-
sammenfassung meiner Befunde noch einmal zuriick.

Das postendotheliale lockere Gewebe ist jetzt nahezu ganz ver-
schwunden. Linse und Epithel liegen einander mit grosster Wahr-
scheinlichkeit knapp an, eine vordere Augenkammer existiert nicht (ist
virtuell), obwohl gerade in diesem Praparate firs erste Mal ihre Wande
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fertiggestellt worden sind. Leider hatte ich keine gentigend schone
altere Embryonen zur Verfiigung um den ganzen weiteren Verlauf der
Hornhautentwicklung zu demonstrieren. Doch bekommt man davon einen
guten KEindruck beim Studium der etwas lateral vom Korneazentrum
gelegenen Schnitte (Abb. 41). Hier findet man hinter dem Epithel
eine subepitheliale Membran, hinter dieser Membran eine dinne Schicht
Stromagewebe, mit relativ sehr viel Zwischensubstanz, jetzt folgt die
praendotheliale Membran, das Endothel, die Pupillarmembran, die Linse,
welche letztere Gebilde einander unmittelbar anliegen.

Seitwarts wird die praendotheliale Membran immer undeutlicher
um schliesslich ganz zu verschwinden. Von einer Sklera ist auch jetat
noch nichts zu sehen.

Tarsius 1009, Glas 9a, N. T. 32, Linge 12 mm. Farbung:
Hamatein und Orange G. Die Hornhaut ist jetzt schon ganz fertig.
Unter dem Epithel findet man eine gut sichtbare Membrana Bowmanni.
Die vordersten Schichten des Stromas sind noch sehr locker, in den
hintersten jedoch sind die Zellen dicht aufeinander gedrangt und tritt
die Neigung zu einer lamellaren Struktur deutlich hervor. Diese Schicht
ist jedoch nur verhaltnismassig dinn. FEine deutliche Membrana Des-
cemeti habe ich jetzt nicht mehr nachweisen kénnen. Sehr wahrscheinlich
ist die friher vor dem Endothel beschriebene Membran nicht mit der
Membrana Descemeti gleichzustellen. Das Endothel ist jetzt eine
schone einreihige Zellenschicht aus kubischen Zellen bestehend. Schon
jetzt hort es in der Gegend des Kammerwinkels ziemlich plotzlich auf.
Der Kammerwinkel liegt noch immer etwas vor dem Augenbecherrande.
Die Pupillarmembran ist an ihrer Basis schon kraftig vaskularisiert,
in der Mitte jedoch nur schwach entwickelt.

Betrachten wir jetzt die Korneastromazellen genauer, so sehen
dieselben in dem locker gebauten grosseren vorderen Abschnitt der
Hornhaut den subkutanen Zellen sehr ahnlich und stehen auch seitlich
mit dieser Schicht in kontinuierlichem Zusammenhang. Anders ist es
jedoch mit der schmalen verdichteten hintersten Schicht. Diese setzt
sich ganz deutlich in das dichte periokulare Mesoderm fort, das sich
in Sklera und Chorioidea differenziert. Ich sehe gar keinen Grund dafir
anzunehmen, dass die ersten einwachsenden Zellen sich rein ortlich so
kraftig geteilt haben. dass damit der ganze Prozess des Korneawachs-
tums erklart ware. Im Gegenteil glaube ich annehmen -zu missen,
dass in etwas spiteren Stadien auch Zellen aus dem periokularen
Mesoderm einwachsen. um Anteil am Autbau des hintersten Teils der

5
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Hornhaut zu nehmen. Dies um so mehr als doch die Hornhaut ein
nicht vaskulierter Teil des Auges ist, und eine so rege Zellteilung dort
nicht zu erwarten ist. Aus der vergleichenden Embryologie lassen sich
fir diese Ansicht kraftige Stitzen anfiithren.

Das postendotheliale lockere Gewebe ist vollstandig verschwunden
und auch peripher liegt die Pupillarmembran jetzt dem Endothel un-
mittelbar an.

Zusammenfassung.

Wiahrend einer ganz kurzen Zeit befindet sich zwischen Linse,
Augenbecherrand und Epithel ein zartes Fasergeriist: der vordere Glas-
korper, welcher an der Seite der Becherspalte am schwichsten, an der
gegeniiberliegenden Seite am kraftigsten ausgebildet ist (51/,—6 mm).
Im nachsten Stadium (9—10 mm) sind die Endothelzellen im vorderen
Glaskorper eingewachsen und bilden eine einreihige Schicht an der
hinteren Flache des Oberflachenepithels. Zwischen Endothel und Epithel
befindet sich eine sehr schmale Schicht eines feinfaserigen Gewebes.
Dieses Gewebe zwischen Endothel und Epithel bildet in etwas alteren
Embryonen eine noch etwas dickere Schicht und ist offenbar homolog
mit der Cornea definitiva ectodermales (hyaline Schicht Kesslers) der
Reptilien, Vogel und Marsupialier. Der vordere Glaskérper zwischen
Endothel und Linse (Augenbecher) ist durch das Einwachsen weiterer
sparlicher Mesodermzellen modifiziert in ein grobfaseriges Gewebe:
das lockere postendotheliale Gewebe.

Als das Endothel sich lateralwarts vom Oberflichenepithel abbiegt,
entsteht zwischen beiden das ,leere Dreieck“, seitwirts unregelmassig
von Mesodermzellen begrenzt. Im Embryo von 12 mm hat die Cornea
definitiva ectodermales sich verdickt. Im Embryo von 13 mm haben
sich in diesem Gewebe zwei Membranen differenziert, eine zartere
epithelwarts, eine kraftigere endothelwarts mit noch einer diinnen Schicht
des zarten Gewebes dazwischen. Nach der Peripherie hin bilden diese
Membranen die Begrenzung des ,leeren Dreiecks“, in welches jetzt
schon mehrere Mesodermzellen eingewandert sind: Stromazellen.
Auch ist jetzt fiirs erste Mal eine deutliche, im Zentrum noch mem-
branose Pupillarmembran nachzuweisen. Die hiermit gebildete Augen-
kammer reicht etwas medial vom Augenbecherrande. In der kriftigen
ante-endothelialen Membran findet man hier ganz unerwartet die Cornea
primitiva mesodermales (Sklerallamelle) zuriick. In einem spateren
Stadium sind die Stromazellen zwischen beide Membranen vorgeriickt
und auf diese Weise Epithel und Endothel auseinandergedrangt. Die



Beitrag zur Entwicklungsgeschichte des Auges. 67

subepitheliale Membran ist noch sichtbar und bildet anscheinend die
Membrana Bowmanni, die ante-endotheliale Membran ist jetzt jedoch
nicht mehr nachzuweisen. Die hintersten Schichten der Kornea sind
dichter und zeigen eine deutliche Fortsetzung im periokularen Mesoderm.
Die Pupillarmembran ist kraftig entwickelt und liegt, da das lockere post-
endotheliale Gewebe jetzt atrophiert hat, dem Endothel unmittelbar an usw.

Das Material aus der Ordnung der Ungulaten, Rodentiae,
die gewohnlichen Untersuchungsobjekte war zwar gross, aber wenig be-
deutend, insofern davon keine bemerkenswerten Besonderheiten zu er-
wihnen sind, welche in anderen Tieren weniger deutlich waren. Ich
habe aber die Beschreibung von einigen Embryonen dieser grossen
Gruppe nicht unterlassen wollen, weil diese Praparate manchmal schwierig
zu deuten sind. Von Ovis aries (Schaf) will ich nur die folgenden
Embryonen erwahnen:

Embryo YY, 14 mm, Glas 17. Das periokulare mesodermale
Gewebe ist noch vollig undifferenziert, so dass eben keine Unterschei-
dung zwischen subkutanen und periokularen Zellen moglich ist. Es lasst
sich deshalb auch verstehen, dass sich hier auch die Unterscheidung
des Endothels von den Stromazellen so schwierig gestaltet. Auch ist
nach dem Durchsehen so mancher Embryonen verschiedener Tiergruppen
die auffallend geringe Entwicklung des Glaskorpers (auch des hinteren
Glaskorpers) bemerkenswert. Alles Faktoren, welche einen klaren Ein-
blick im Aufbau des Vordersegmentes geradezu unmoglich machen.
Die ,,Pupillarmembran oder vielleicht noch das lockere postendotheliale
Gewebe ist sehr schwach entwickelt.

Embryo ZZ. 14 mm, Glas 10. Die Korneastromazellen sind
ganz vorne weniger tief gefarbt, nach hinten zu wird das Gewebe dichter
und farbt sich tiefer. Die Unterscheidung der Endothelzellen von den
subkutanen (Stromazellen) ist. obschon leichter als im vorigen Préparat,
doch noch gar nicht demonstrativ.

Embryo AAA 15 mm, Glas 10. Die Entwicklung des Auges
ist noch nicht so weit fortgeschritten, als die Lange vermuten liesse.
Uber die Mitte der kimftigen Kornea besteht nur eine dimne Schicht
ziemlich unregelmassig aussehender Mesodermzellen.  Peripherwirts
wird die Hornhaut viel dicker, eine Unterscheidung zwischen Stroma
{subkutanen) Zellen und Iindothelzellen ist hier sehr schwierig. Hinter
dieser ,Kornea“ findet man einige Fasern mit vereinzelten Zellen, ein

lockeres postendotheliales Gewebe.
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Embryo BBB, 16,5 mm, Glas 17. Die Hornhaut ist schon
kraftig entwickelt, die hintersten Schichten wieder dichter und dunkler
gefirbt, das Endothel aber nicht zu unterscheiden. Die Pupillarmembran
ist nur in der Peripherie gut entwickelt und durch Schrumpfung von
der Hornhautflache entfernt.

Embryo R, 29 mm. Das Endothel ist nicht deutlich, die Pupillar-
membran relativ schwach entwickelt. An der Peripherie sieht man
zwischen Hornhaut und Pupillarmembran einen ganz kleinen dreieckigen
Raum mit feinen Fasern gefillt, offenbar ein Rest des lockeren post-
endothelialen Gewebes.

Etwas besser lagen die Verhaltnisse in einem guten Praparate von
Bos Taurus (Rind) H, 21 mm, Glas 8.

Hier findet man ein deutliches Endothel, wahrend zwischen Endothel
und Epithel die hier leichter vom Endothel zu unterscheidenden Stroma-
zellen schon vorgedrungen sind.

Der Befund in Equus caballus (Pferd) war demjenigen in Ovis
aries (Schaf) sehr ahnlich. Es hat keinen Zweck auch diese Embryonen
zu beschreiben.

Aus der 8. Ordnung der Rodentien untersuchte ich Lepus
caniculus (Kaninchen). Ein gut erhaltenes Vordersegment zeigten
die Embryonen H 9 mm, N 12 mm, O 14 mm. Ich will aber nur kurz
die Embryonen beschreiben von

Mus decumanus, Embryo LL und MM, beide 6 mm. Das
dem Augenbecher gegeniiberliegende Epithel ist verdickt und eingestilpt.
Embryonale Gefasse sind schon jetzt durch die Becherspalte in den
Glaskorperraum eingedrungen und umgeben die Linsenanlage schon
nahezu von allen Seiten.

Embryonen QQ, RR, 88, 10, 11Y2, 11!}z mm. Die Linse
ist vollstandig abgeschniirt, es befindet sich eine anscheinend undifferen-
zierte Schicht Mesodermzellen zwischen Linse und Epithel.

Embryo PP. Das Linsenblaschen ist jetzt vollstandig abgeschniirt.
Das Retinalpigment ist gebildet. Wieder findet sich eine im Zentrum
-einfache Schicht von Mesodermzellen zwischen Linse und Epithel.

Embryo SSS8, 13 mm, Glas 9—13. Hinter dem Epithelium
findet sich eine dinne Schicht Mesodermzellen, dunkel tingiert mit
ovalen Kernen. Lateralwirts weicht dieser Zellenstrom etwas vom
Epithel zuriick, so dass ein ,leeres Dreieck® entsteht, hier teilweise
durch Schrumpfung vergrossert. Hinter dieser Schicht sieht man einen
Raum mit hier und da einigen Zellen. offenbar ein durch Schrumpfung
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verursachter Spalt. Ist diese einfache Zellenschicht, welche eher als der
vordere Teil der Tunica vasculosus lentis imponiert, tatsachlich das
Endothel, oder ist es die gemeinsame Anlage von Kornea und Pupillar-
membran. Ein alterer Embryo macht die Entscheidung leicht:

Embryo RRR, VVV, 145 mm, 15,5 mm. Die Kornea ist
schon fertig, jedoch sind die Endothelzellen hier kaum von den hintersten
Stromazellen zu unterscheiden. Was aber in Beziehung zu dem vor-
hergehenden Préparate wichtig ist, ist die Tatsache, dass jetzt nur noch
eine fibrillare Pupillarmembran entwickelt ist, so dass wir im vorigen
Praparate sicher mit einem lockeren postendothelialen Gewebe zu tun
gehabt haben.

Embryo UU, 18 mm (ein sehr gut konservierter Kmbryo). Das
Stroma der Hornhaut ist schon kraftig entwickelt. In den hintersten
Schichten findet man Zellen mit langen flachen, ganz dunkel tingierten.
Kernen und es ist wieder nicht einfach diese von den Endothelzellen zu
differenzieren, da auch sie im Schnitte lange, flache und dunkelgefirbte
Kerne aufweisen. Uberdies findet man auch in diesem sehr guten
Praparate nicht die geringsten Anzeichen einer das Endothel nach vorn-
hin begrenzenden Membran. Nur im Zentrum der Hornhaut ist die
Unterscheidung der beiden Zellarten leichter. Hier ist das Stroma noch
weniger dicht, es sieht jiinger aus, die Kerne sind weniger intensiv
gefarbt und oval, wihrend die Endothelzellen die Form behaupten,
welche ich fir die Peripherie beschrieben habe. Hier ist deshalb die
Unterscheidung leicht. Jedenfalls kann man aus den hier betrachteten
Praparaten schon schliessen, dass Kornea und Pupillarmembran sich
ganz selbstandig entwickeln, denn auch hier ist wie gesagt die Pupillar-
membran noch hauptsichlich membrands und man findet auf ihr nar
vereinzelte Zellen.

Embryo WW, 20 mm. Die Hornhaut ist schon ziemlich dick.
Das Endothel ist hier relativ leicht von den Stromazellen zu unter-
scheiden. Die Tunica vasculosa lentis ist kraftig entwickelt. Auf der
Vorderseite der Linse liegt eine Schicht Mesodermzellen: die Pupillar-
membran.

Embryo UUU, 42 mm. Eine kraftige Pupillarmembran mit
vielen Gefassen hat sich entwickelt ; das Endothel ist wieder sehr schwierig
zu unterscheiden. Die vordere Augenkammer ist noch immer virtuell,
vielleicht findet man eine erste Andeutung an der Peripherie.

Aus der 9. Ordnung der Carnivoren standen mir leider nur sehr
wenig geeignete Embryonen zur Verfugung.
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Canis familiares, Embryo P, 12 mm. Das Linsenblaschen
war noch in offener Verbindung mit der Aussenwelt, der hintere Glas-
korper war sehr dirftig entwickelt, es fand sich hier auch ein ganz
schwach entwickelter vorderer Glaskorper.

Embryo 23,5 mm. Die Hornhaut ist hier schon kraftig aus-
gebildet, es findet sich hier eine schones Endothel.

Zusammenfassung.

In der ganzen Tierreihe haben wir nahezu immer in den jingsten
Stadien einen vorderen Glaskorper gefunden. Hier jedoch sind die
Mesodermzellen so eilig in die Augenanlage hineingedrungen, dass wir
ein reines Bild des vorderen Glaskorpers nie oder vielleicht nur unter
besonders giinstig liegenden Verhaltnissen gewinnen konnen. Ja, selbst
in einem sehr jungen Stadium als die Augenblase dem Ektoderm an-
liegt, dringen zeitweilig schon die Mesodermzellen in diese allerfriiheste
Anlage des hinteren Glaskorpers ein. Der Kontakt zwischen Linse
und Epithel ist jedoch die notwendige Vorbedingung zu einer regel-
massigen Linsenbildung, wie die experimentelle Embryologie lehrt
(Spemann), so dass diese Zellen spater verschwinden miissen (Keibel
1897). Virchow meint (1901) die Mesodermzellen waren zu eilig,
um die Tunica vasculosa lentis zu bilden und spricht von einer caeno-
genetischen Storung. Deshalb ist auch leichter zu verstehen, dass das
im Tarsius beschriebene lockere postendotheliale Gewebe hier sehr
zellreich ist.

Lindahl, welcher den durch Schrumpfung dieses Gewebes in
hoheren Tieren entstandenen kiinstlichen Spalt als ,vordere Augen-
kammer“ gedeutet hat, konnte hier bei den Nagetieren begreiflicher-
weise eine solche nicht nachweisen. Das lockere postendotheliale Ge-
webe ist hier so dicht, dass eine solche viel weniger leicht zustande
kommen kann. Weiter bietet die Ahnlichkeit von Endothel- und Stroma-
kernen, die Abwesenheit von Membranen der richtigen Deutung der
Bilder' grosse Schwierigkeiten. Man findet eine unentwirrbare Masse
Mesodermzellen zwischen Endothel und Linse. Doch trifft man anderer-
seits auch — wenigstens gelingt dies in einigen Embryonen — eine
gut entwickelte Hornhaut, wihrend noch keine deutliche Pupillarmembran
entwickelt ist. Weiter ist an einigen Stellen die Abgrenzung von
Endothelzellen gegen Stromazellen wieder geniigend deutlich, findet man
ein ,leeres Dreieck®, so dass doch ein gleiches Prinzipium der Ent-
wicklung bei diesen Tieren zugrunde liegen muss. Ich brauche eigentlich
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nicht hinzuzufiigen, dass die beschriebenen Praparate auch hier wieder
aus einer grosseren Gruppe auserlesen sind. Aber auch in den ange-
fithrten sind also nur die Anzeichen des, der Entwicklung zugrunde
liegenden, aber hier sehr verdeckten Prinzips zu erkennen.

Homo.

Die wichtigste Literatur ist schon in der Einleitung besprochen.
Ich werde nicht alle die im Anatomischen Museum befindlichen
menschlichen Embryonen beschreiben in bezug auf den Aufbau des
Vordersegmentes. Denn in der itbergrossen Mehrzahl ist dieses schwer

Abb. 42, Homo X. Linge 13 mm. ep = Epithel; en = Endothel; p.g. = postendo-
theliales Gewebe; 1 = Linse; a = Augenbecher.

ep

Abb. 43. Homo X. (Linge 13 mm. ep = Epithel; en = Endothel; p.g. = postendo-
theliales Gewebe; 1 = Linse; a = Augenbecher.

beschadigt, in andern Fallen zwar intakt, jedoch ohne dass auch nur
eine Spur von Ordnung in Mitte der zwischen Linse und Epithel befind-
lichen Zellen zu erkennen ist. Gliicklicherweise zeigten sich jedoch
einige Priparate so gut erhalten, dass sie zu diesen so ungemein hohen
Anforderungen am Material stellenden Untersuchungen ausreichend
waren. Diese Embryonen will ich hier anfithren:

EmbryoX.Glas7. Lange 18mm. (Abb.42,43). Bot dieser tadel-
los konservierte Embryo — nur der hintere Glaskorper ist etwas ge-
schrampft —, mir anfangs viele Schwierigkeiten, eine genaue Verfolgung
der Verhaltnisse in alteren Stadien, zusammen mit dem Hinblick auf
die Befunde im schonen T arsiusmaterial erlauben auch hier die
wahren Verhaltnisse aufzudecken.
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Betrachten wir jetzt einen Schnitt, so sieht es aus, als ob neben
einer ausserst dinnen Kornea auch schon eine zellreiche Pupillarmem-
bran entwickelt sei. Zwischen ,Kornea® und ,Pupillarmembran® ist
anscheinend an der Peripherie schon eine ,vordere Augenkammer® als
ringformiger Spalt zur Entwicklung gekommen. Betrachten wir die
Kornea jedoch genauer, so stellt sich heraus, dass letztere aus einem
zweireihigen Epithel und einem einreihigen gut entwickelten Endothel
besteht. Die ,,Pupillarmembran® ist sehr locker gebaut, sehr breit und
von manchen Zellen versehen. Jedoch findet man in #lteren Stadien
nie eine so kraftig entwickelte Pupillarmembran und speziell aus den
Untersuchungen Seefelders ist schon langst bekannt, dass die Pupillar-
membran sich erst in einem spateren Stadium bildet. So findet man
in dem 1926 von Seefelder beschriebenen Embryo von 23 mm noch
gar keine mesodermale Pupillarmembran, und jener Embryo ist ja nicht
unbetrachtlich weiter entwickelt als der jetzt beschriebene, da die hintere
Linsenepithelien dort das vordere Epithel schon erreicht haben, wahrend
in meinem Praparate sich noch ein grosser Rest des Linsenhohlraumes
findet. Handelt es sich hier vielleicht um ein Praparat, wo als
Variation ein ungemein frithes und schnelles Einwachsen der Mesoderm-
zellen stattgefunden hat? Dies ware moglich, wenn nicht auch Ab-
bildungen von Augen dieses Altersstadiums in der Literatur bedeutend
mehr Mesodermzellen hinter dem Epithel zeigten als einer bescheidenen
Endothelbekleidung der Hinterflache des Epithels entsprechen wirde
(I. Mann. Embryo 18 mm. Abb. 4).

Die Frage findet ihre einfache Losung beim Vergleich mit dem
Tarsiusmaterial. Hier finden wir doch hinter den, in einem sehr
frihen Stadium als erstes mesodermales Element der kinftigen Horn-
haut auftretenden Endothelzellen, einen mesodermal transformierten
vorderen Glaskorper. Betrachtet man die Abbildung 35, 36 von Tarsius
und denkt man sich das lockere postendotheliale Gewebe viel zell-
reicher als es bei diesem Tiere tatsachlich ist, so bekommt man das
Bild der menschlichen Embryonen des entsprechenden Alters. Zweifellos
liegt hier in diesem Embryo X eine leichte Schrumpfung dieses lockeren
ekto-mesodermalen Gewebes vor.

Fragt man sich jetzt warum die Schrumpfung gerade in vorliegender
Weise stattgefunden hat, so kann uns dies nicht wundern. An erster Stelle
erinnere ich daran, wie bei manchen niedereren Tierklassen eine ektodermale
Pupillarmembran rein membrandser Natur nachgewiesen werden konnte.
Nichts ist wahrscheinlicher, als dass in dem lockeren postendothelialen Ge-
webe auch dieses Hiutchen schon préformiert sei und gewissermassen das
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Skelett bildet, worauf dieses Gewebe sich zuriickgezogen hat. Weiter stellte
sich schon bei Tarsius heraus, dass das Endothel schon sehr frith nach
hinten scharf abgegrenzt ist, so dass zwischen Endothel und lockerem post-
endothelialen Gewebe schon a priori ein Spalt zu erwarten wire.

Die sogenannte ,Pupillarmembran® ist also ein Arte-
fakt, es ist das geschrumpfte lockere postendotheliale
Gewebe.

Diese Schrumpfung ist aber in diesem Falle ein glicklicher Um-
stand, da auf diese Weise nur der Differenzierungsprozess in Endothel
und lockerem postendothelialen Gewebe auch beim Menschen demon-
striert werden kann.

Denn liegt das lockere postendotheliale Gewebe dem Endothel unmittelbar
an, so bekommt man den Eindruck einer undifferenzierten regellosen Masse
von Mesodermzellen hinter dem Epithel, da die Ordnung der einfachen Reihe
Endothelzellen direkt hinter dem Epithel in diesen Praparaten zwar vorhanden
aber sehr wenig eindrucksvoll ist. Neben den spiteren Stadien sind es vor-
nehmlich diese Priparate, welche stutzig machen kénnten, Ko ellikers Theorie
fallen zu lassen, und ohne Kenntnisse des Tarsiusmaterials hitten diese
Embryonen mir grosse Schwierigkeiten bereitet.

Die beschriebene, schon jetzt sichtbare Differenzierung findet erst
in einiger Entfernung zentralwarts vom Augenbecher statt, also ist jetat
schon deutlich, dass die vordere Augenkammer in diesem Stadium kleiner
ist als die Augenbecherdffnung. eine Tatsache, worauf schon Lindahl
hingewiesen hat. Zweifellos ist diese Differenzierung nicht an ver-
schiedenen Stellen (oben. unten. nasal- und temporalwirts) gleich weit
fortgeschritten. Ich habe aber auf ein genaueres Detailstudium ver-
zichtet, da mir die Zeit. die hierzu erforderlichen Zeichnungen, Wachs-
modelle und Messungen anzustellen, mangelte. Dies wiirde aber sehr
wahrscheinlich in bezug auf die Verschiedenheiten im Aufbau des Limbus
Corneae (Wessely) sehr lohnend sein.

Embryo PP. Glas 11, Lange 21 mm. Der Linsenhohlraum
ist verschwunden. das Pigment im Pigmentepithel kraftiz entwickelt.
Das 1m vorigen Praparate mnoch in voller Entwicklung begriffene
lockere postendotheliale Gewebe ist jetzt itber dem Zentrum der Linse
geradezu ganz der Atrophie anheim gefallen. Die Linse liegt also
dem Endothel knapp an. Der zwischen ihr und der Korneahinterfliche
hier und da befindliche Spalt ist zweifellos Folge der Schrumpfung.
Uberraschend ist jetzt die Ubereinstimmung mit Abb. 38 von Tarsius.
Dem Epithel liegt jetzt ein epithelartiger dichtgedriangter Zellstrom
knapp an: das Endothel. Zwischen diesen beiden liegt aber eine helle
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Schicht deren feinere Struktur in diesem Praparate nicht sehr deutlich
ist. Es handelt sich hier um eine doch wahrscheinlich unter epithelialen
Kinfluss entstandene ,homogene Schicht“, worin die Stromazellen spater
einwandern werden.

Embryo WW, Glas 17, Lange 25 mm (Abb. 44). Dieser Embryo
ist, was die Entwicklungsstufe seines Auges anbelangt, eher auf
etwa 23 mm zu stellen. Die Linse zeigt anscheinend einen Rest des
Linsenhohlraumes. Dieser muss hier aber offenbar als eine Folge von
Schrumpfung gedeutet werden. Das Pigment ist kraftig entwickelt. In

Abb. 44. Homo WW. ep = Epithel (von der Unterlage abgehoben); c.d.c. = Corneca
definitiva ectodermales; r = Raum durch Schrumpfung entstanden; en = Kndothel:
p.m. = Pupillenmembran; 1 = Linse.
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Abb. 45. Homo WW. Vergrossertes Teilbild der Abb. 44. c.d.e. = Cornea definitiva
ectodermales; en = Endothel.

Schnitt 4 von diesem Glase findet man die zu beschreibenden Schichten
etwas schrag getroffen, jedoch sind manche Fragen in diesem Schnitte
doch leichter zu beantworten. Das Epithel hat sich von der Kornea-
oberflache gelost. Zuriickgeblieben ist eine kraftige Lamelle an ihrer
hinteren Flache von einem einreihigen Endothel bedeckt (Abb. 45).
Verfolgen wir diese Lamelle seitwarts, dorthin, wo wir bei Tarsius
das offene Dreieck gefunden haben, so finden wir, dass die Lamelle
hier nicht nach dem Augenbecherrande hin abbiegt, sondern dass die-
selbe im Gegenteil sei es etwas schwacher entwickelt als in der Mitte,
sich grosserenteils unter dem jetzt wieder vorhandenen Epithel verfolgen
lasst. Nur einige wenige zarte Lamellen kann man mit einigem guten
Willen nach hinten abbiegen sehen. Aber von einer Cornea primitiva.
wie wir diese so schén bei Tarsius haben auffinden konnen, ist nichts
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zu sehen. Offenbar sind wir hier im Stadium, wo wir auch bei Tarsius
nur eine dinne faserige Schicht zwischen Endothel und Epithel be-
schrieben, ohne dass noch eine Cornea primitiva nachzuweisen war.
Aus der Masse des lockeren postendothelialen Gewebes ist eine kraftige
Membran zuriickgeblieben, welche stellenweise in diesem Priparate
sehr deutlich ist. Aus vergleichend embryologischen Griinden bin ich
uberzeugt, dass die erste Anlage der Pupillarmembran vom Ektoderm
gegeben wird. Ob wir aber die jetzt sichtbaren Fasern als ,ektodermale
Pupillarmembran“ bezeichnen dirfen, wie Seefelder angibt, erscheint
mir zum mindesten zweifelhaft, da dieselbe sich hier doch entwickelt
(zuriickbleibt) aus dem postendothelialen lockeren Gewebe, einem Gewebe
mit sicher starkem mesodermalen KEinschlag.

Anscheinend besteht hier eine vordere Augenkammer. Dieselbe
zeigt sich aber bei kritischer Betrachtung des Praparates — auch der
hintere Glaskorper ist stark geschrumpft — sicher ein Artefakt. Wie
so manchmal ist diese Schrumpfung uns hier eher zum Vorteil, denn
jetzt sehen wir die Wande der kinftigen vorderen Augenkammer getrennt
vor uns. Dieselbe ist auch hier noch etwas kleiner als die Augen-
becheréffnung. Im Kammerwinkel sehen wir noch einen sehr geringen
Rest des lockeren postendothelialen Gewebes. Die Pupillarmembran
geht vom Kammerwinkel zur Linse an ihrer Oberflache von einigen
Mesodermzellen bedeckt, zellfrei setzt sie sich aber uber die Linsen-
oberflache fort. Nach der Peripherie hin steht sie in inniger Ver-
bindung mit dem die Linse hinten anliegenden faserigen Gewebe (tunica
vasculosa lentis). Doch ist hier nicht eine Spur einer solchen Membran
unmittelbar auf der Linse. Die Tunica vasculosa lentis ist ziemlich
scharf getrennt vom hinteren Glaskorper, eine Stutze fiur meine bei
Tarsius gegebene Anschauung, dass die Membrana hyaloidea sich
schon recht frith auffinden liesse als Grenzmembran zwischen para-
retinalen und paralentalen Glaskorper.

Infolge der Schrumpfung hat der Augenbecher sich wohl etwas
vom Epithel zuriickgezogen. Auch. dies ist aber nicht storend fur das
Studium der Verhaltnisse an der Peripherie. Einen Zellstrom — wahr-
scheinlich mit subkutanen Zellen, homologen Zellen — sieht man in
die Richtung des peripheren Endes. der postepithelialen faserigen Schicht
ziehen.

Embryo NN, Lange 22 mm (Abb. 46 und 47). Die Entwick-
lung der beiden Augen ist ungleich weit fortgeschritten. Ein Auge
(Abb. 47) ist den Augen des Embryos WW sehr ahnlich, nur sind die
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Zellschichten besser erhalten; das andere aber ist weiter fortgeschritten
als bereinstimmt mit dieser Lange (Abb. 46), besser wire vielleicht
dieses letzte Stadium mit einer Lange von 25 mm zu verbinden. Man
findet in diesem zweiten Auge, wie im vorigen Stadium, in der Mitte
nur noch eine Epithel- und eine ein- bis zweireihige Endothelschicht,
voneinander getrennt, durch eine faserige Zwischenschicht — welche
breiter und kraftiger ist als ich je bei Tarsius beobachten konnte. —
An der Peripherie hat jetzt das Einwachsen von Stromazellen zwischen
den beiden Schichten schon angefangen. Der Unterschied zwischen
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Abb. 16. Homo NN. ep = Epithel; en = Endothel; c.d.e. = Cornea definitiva ccto-

dermales; s = Stromazellen; p.e.g. = postendotheliales Gewebe.

Abb. 47. Homo NN (zweites Auge). ep = Epithel; en = Endothel; c.d.e.= Cornea
definitiva ectodermales; s = Stromazellen; p.e.g. = postendotheliales Gewebe.

Stromazellen und Endothelzellen ist hier wenigstens im Zentrum noch
grosser als bei Tarsius. Die Kerne des Stromas sind blasser, lang-
licher, sind viel weniger dichtgedrangt als die Endothelkerne. Die
Cornea primitiva ist hier viel weniger deutlich, das