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Vorwort.

Das vorliegende Buch stellt einen Versuch dar, die menschliche Embryo-
logie so einfach darzustellen und so reich zu illustrieren, daf3 auch der auf diesem
Gebiet ganz Unbewanderte dem Verfasser ohne Schwierigkeit folgen kann.
Selbstverstindlich soll aber dennoch derjenige Leser, der Gelegenheit hat,
einem embryologischen Kursus beizuwohnen, diese Gelegenheit nicht versdumen ;
denn das Lernen wird ja dadurch in hohem Grade erleichtert.

Das hier behandelte Pensum ist etwa so gro, wie man es wohl heute von
jedem werdenden Arzt verlangt. Das Buch kann also als ein embryologischer
Normalkursus des Mediziners gelten. AuBerdem habe ich mir aber auch gedacht,
daB die Zeit, in der die gebildeten, naturwissenschaftlich orientierten Laien
sich mehr fiir die Entwicklung z. B. einer Laus oder eines Frosches als fiir die-
jenige des Menschen interessierten, vielleicht jetzt voriiber ist; und daB solchen-
falls dieses Buch auch in weiteren Kreisen Leser finden kénnte.

Das hier vorliegende Buch unterscheidet sich von dem von mir frither (1921)
von demselben Verlag herausgegebenen ,,Grundriff der Entwicklungsgeschichte
des Menschen‘‘ erstens dadurch, dafl es — obwohl der Text weniger um-
fangreich ist (der Text allein betragt nur 186 Druckseiten) — bedeutend
reicher illustriert ist. Die Zahl der Abbildungen betrégt in der Tat nicht
weniger als 400, obwohl sie (wegen der Numerierung, zum Teil auch mit
Buchstaben) auf dem Titelblatt kleiner erscheint.

Ein zweiter Unterschied ist, dafl das vorliegende Buch auch die abnorme
Entwicklung (wo diese fiir das Verstindnis der Normalentwicklung besonders
belehrend ist) beriicksichtigt. In dieser Beziehung enthilt es also mehr als der
,,GrundriB“. Dagegen enthdlt es insofern weniger, als die postembryonale
Entwicklung und die Vererbung hier nicht besonders behandelt werden. Aufler-
dem hat die normale Entwicklungsgeschichte an mehreren Stellen eine wesentlich
kiirzere Fassung als in dem ,,Grundrif“ erhalten.

Ich glaube daher, daBl die beiden Biicher die Berechtigung haben, neben-
einander zu bestehen. : ‘

Dal} es mir moglich war, diese Arbeit auf vergroflerte eigene Erfahrungen
zu fuBlen und dieselbe mit zahlreichen neuen Originalabbildungen zu versehen,
dafiir habe ich wieder einer Reihe von praktischen Arzten zu danken, welche
die Giite hatten, mein Untersuchungsmaterial durch neue, wertvolle Embryonen
zu bereichern. Fiir solche Materialgaben bin ich besonders folgenden Herren
zu groBem Dank verpflichtet: Prof. Dr. Essen-Mgller-Lund, Prof. Dr. Dahl-
gren - Goteborg, Dr. Adlerkreutz - Engelholm, Dr. med. Sjéberg - Lands-
krona, Oberarzt Dr. O. Léfberg - Malmo, Dr. med. S. Sjovall - Wexio,
Dr. med. A. Hansson- Simrishamn, Dr. med. G. Pallin- Alingsas, Dr. Brunk-
man - Lund, Dr. Knut Ljunggren - Lerhamn, Dr. A. Schéle - Jonkoping,
Dr. A. Hedlund - Kristianstad, Dr. A. Reuterskjéld - Vistervik, Dr. K.
Wahlstedt - Boras, Dr. Johan Jeppson - Tomelilla, Dr. H. Holmdahl-
Goteborg, Dr. med. E. Brattstrém - Helsingborg, Dr. med. Gésta Lundh-
Lund, Dr. Caesar Kristensson- Wexio, Dr. H. Benckert - Géteborg,
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Dr. C. O. Forselius - Goteborg, Dr. med. Sv. Johansson - Géteborg, Dr. K.
A. S. von Wachenfelt - Ystad, Dr. S. v. Wachenfelt - Lund, Dr. med.
0. Gréné - Malmo, Dr. Clas Hultén - Stegeborg, Dr. A. Bauer - Malms,
Prof. E. Sjovall - Lund, Dr. Sam. Pettersson - Engelholm, cand. med.
M. Ericsson - Uddstromer - Lund, Dr. I. Segelberg - Boras, cand. med.
E. v. Rosen - Boras, Dr. F. Engstrom - Lycksele, Dr. E. Ekholm - J6n-
koping, Dr. S. v. Stapelmohr - Stockholm, Dr. E. Ebert - Orebro, cand.
med. Torsten Wadstein - Lund, cand. med. I. Birger - Lund, Dr. Anders
Lennér - Lund, cand. med. O. Hellstedt- Lund, Dr. H. Edelsten-
Norredsbyn und Dr. J. H. Lehmann-Hessleby.

Mehrere meiner Schiiler haben unter meiner Leitung instruktive Rekon-
struktionsmodelle hergestellt, die hier zum ersten Male photographisch wieder-
gegeben werden. Diesen Mitarbeitern, deren Namen bei den betreffenden
Abbildungen angegeben sind, sage ich hier meinen besten Dank.

Die neuen Originalabbildungen stellen fast alle Photographien (einschlielich
Mikrophotographien) dar, die Herr Praparator Otto Mattsson hergestellt hat.

Beim Abfassen mehrerer Kapitel meines Manuskriptes habe ich wertvolle
sprachliche Hilfe von Frau Elma Ibach, geb. Preetorius gehabt.

Zuletzt bitte ich meinem Verleger fiir die schone, kostspielige Ausstattung
meines Buches bestens danken zu diirfen.

Lund, den 15. Dezember 1926.
, Ivar Broman.
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Einleitung.

Die Entwicklungsgeschichte eines menschlichen Individuums, die sog. Ontogenie
desselben, ist uns nunmehr in ihren Hauptziigen — durch direkte Untersuchungen der
verschiedenen Entwicklungsstadien — fast vollstandig bekannt.

DaB dies nicht schon lingst der Fall war, erklért sich schon daraus, daB sich der Mensch
vor der Geburt in der Gebarmutter (dem Uterus) vollstindig versteckt entwickelt, so dafl
zu dieser Zeit eine direkte Beobachtung eines und desselben Individuums wahrend ver-
schiedener Entwicklungsstadien vollstindig ausgeschlossen ist. Nur wenn dann und wann
ein Kind zu friih geboren wird, bekommt der Untersucher Méglichkeit, diese intrauterine 1
Entwicklung zu verfolgen.

Hierzu kommt aber dann eine noch grofiere Schwierigkeit. Wenn der sich intrauterin
entwickelnde Mensch, der sog. Embryo oder Fetus?, groll genug geworden ist, um makro-
skopisch (d. h. ohne Zuhilfenahme des Mikroskops) untersucht werden zu kénnen, ist seine
wichtigste Entwicklungsperiode schon vorbei. Er ist schon ein Miniatur-Mensch geworden,
der sich fast nur durch seine Kleinheit von dem geburtsreifen Fetus zu unterscheiden scheint.

Diese Tatsache, daB dic erste und wichtigste Embryonalentwicklung des Menschen nur
mikroskopisch (d. h. mit Zuhilfenahme des Mikroskops) studiert werden kann, ist es natiir-
lich, die die Embryologie zu einer jungen Wissenschaft gemacht hat. Denn erst als
die Mikroskope und die Technik, mikroskopische Praparate herzustellen, eine gewisse
Vervollkommnung erreicht hatten, konnte diese Wissenschaft voll aufbliihen.

So erklirt es sich, daB Lehrbiicher der menschlichen Embryologie, die sich tatsich-
lich auf Beobachtungen an menschlichen Embryonen stiitzen, erst in diesem Jahrhundert
geschrieben werden konnten.

Schon vorher waren allerdings #hnlich benannte Lehrbiicher erschienen. Dieselben
stiitzten sich aber groBtenteils auf Untersuchungen an Embryonen von anderen Siuge-
tieren oder von noch niedriger stehenden Wirbeltieren.

Heute brauchen wir diesen Notfallsausweg nur fiir die allerersten Entwicklungsstadien
(bei und unmittelbar nach der Befruchtung).

Die Entwicklung eines menschlichen Individuums fangt mit der Befruch-
tung, d. h. mit der Verschmelzung zweier Geschlechtszellen, an und endigt
erst mit dem Tode. Zunichst geht die Entwicklung nur aufwirts; sie ist, wie
wir es bezeichnen, progressiv. Friiher oder spiter erreicht aber die Entwick-
lungskurve ihren Hoéhenpunkt, um dann wieder abwérts zu gehen. Die spitere
Entwicklungsperiode eines Menschen ist — mit anderen Worten — durch
regressive (riickgingige) Entwicklung charakterisiert. Der Mensch ,,altert®.

Hierbei ist nun zu bemerken, daB die verschiedenen Organe des Kdorpers
je ihre eigene selbstindige Entwicklungskurve besitzen (vgl. Abb. 1), so daBl
in verschiedenen Organen die regressive Periode zu sehr verschiedenen Zeit-
punkten beginnen kann. Einige Organe altern also friiher als andere.

Die riickgingige Entwicklung eines Organes fithrt gewohnlich zu einer
Verschlechterung seines Baues und .damit auch zu einer Verschlechterung
seiner Funktion. Denn die Funktion eines Organes ist immer von dem Baue
desselben abhéngig.

! Tnnerhalb des Uterus stattfindende.

2 Gewdhnlich reserviert man den Namen Fetus fiir 4ltere Entwicklungsstadien und
den Namen Embryo fiir jiingere. Der Name Embryo 1afit sich aber auch fir dltere
Stadien (bis zur Geburtsreife) verwenden.

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 1



2 Einleitung.

Handelt es sich nun um ein fiir den, Gesamtkérper relativ unwichtiges Organ,
so hat die Verschlechterung desselben nicht viel zu bedeuten. Handelt es sich
dagegen um ein lebenswichtiges Organ, so fiihrt das Altern desselben
zuletzt zum Tode des ganzen Korpers. So wird der Alterstod des Menschen
wahrscheinlich zunéchst durch riickgingige Entwicklung wichtiger Gehirn-
partien veranlafit.

Gewisse Organe bilden sich schon wihrend der Embryonalzeit mehr oder
weniger vollstindig zuriick. Einige von diesen haben wahrscheinlich wihrend
der menschlichen Ontogenese nie eine Funktion!. Diese sog. rudimentire

Abb. 1. Entwicklungskurven einiger menschlicher Organe bis zum 20. Lebensjahre. — Nach
Scammon: Developmental Anatomy. — Das Wachstum der verschiedenen Organe ist
berechnet in Prozent von dem Gewicht des betreffenden Organs beim Erwachsenen.

Embryonalorgane haben aber aller Wahrscheinlichkeit nach bei unseren
Vorfahren eine wichtige Rolle gespielt (vgl. unten S. 25). Andere Embryonal-
organe bilden sich zu einer Funktion aus, die entweder nur wahrend einer
gewissen Embryonalzeit vonnéten ist, oder spiater von anderen Organen iiber-
nommen wird.

Die Riickbildung eines Organes kann so weit gehen, daB das Organ restlos
.verschwindet; sie kann aber auch friihzeitiger zum Stillstand kommen, so daB
mehr oder wenijger vollstandige Reste des Organs zeitlebens persistieren. In
gewissen Fillen erfahren diese Reste einen Funktionswechsel, indem sie
zu neuen Zwecken verwendet werden. In anderen Fillen bleiben sie — an-
scheinend vollstindig zwecklos — bestehen. Meistens bleiben sie wohl auch

! Nach einer von Peter (1920) und Bolk (1926) ausgesprochenen Hypothese sollen
sie aber als endokrine Driisen funktionieren.
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harmlos. Aber unter Umstanden gehen aus ihnen spiater Geschwulstbildungen
(z. B. Krebs) hervor. Die normale Entwicklung geht also dann in eine krank-
hafte (pathologische) iiber.

Auch wenn der Embryo von Krankheitserregern und duBeren Schadigungen
verschont bleibt, kann er sich abnorm entwickeln. Dadurch entstehen Mif}-
bildungen, die — wenn sie leichteren Grades sind — auch Anomalien ge-
nannt werden.

Die Ursachen der MiBBbildungen sind beim Menschen wahrscheinlich
groBtenteils in Abnormitédten der Erbmasse (vgl. unten S. 23) der das
Individuum bildenden Geschlechtszellen zu suchen. Solche Erbmassenabnormi-
taten konnen die Entwicklung entweder 1. an einem normalen Ubergangs-
stadium hemmen, und zum Stillstand bringen (HemmungsmifBBbildungen)
oder 2. in abnormen Bahnen weiter treiben (progressive Miflbildungen)
oder 3. abnorm riickgingig machen (regressive Miflbildungen). Die durch
solche sog. innere MiBBbildungsursachen entstandenen MiB3bildungen sind
mehr oder weniger stark ausgesprochen erblich.

Wie experimentelle Untersuchungen an niederen Tieren gezeigt haben,
kénnen aber auch abnorme Milieu-Verhédltnisse des sich entwickelnden
Eies zu ahnlichen MiBbildungen des Embryos fiihren. Diese sog. dulBeren
MiBbildungsursachen konnen sowohl physikalischer, wie chemischer
oder infektioser Art sein. Die dadurch hervorgerufenen Mifbildungen sind
nicht erblich.

Bei dem relativ sehr geschiitzt liegenden Siugetierei kommen solche dullere
MiBbildungsursachen selbstverstandlich weniger oft vor als bei den sich auf3er-
halb des Muttertieres entwickelnden Eiern niederer Tiere. Ganz verschont von
duBeren Miflbildungsursachen ist aber sogar das menschliche Ei nicht. Besonders
in seinen ersten Entwicklungsstadien nach der Befruchtung kann es wahrschein-
lich, wenn die Schleimhaut der Eileiter oder der Gebarmutter pathologisch
verandert ist, beschidigt werden, so dal schwere Mifibildungen (z. B. Doppel-
miflbildungen) entstehen.

1*



I. Die Geschlechtszellen und ihre Vereinigung
bei der Befruchtung.

Ehe wir zu der Schilderung der Befruchtung iibergehen kénnen, ist es notwendig, die
Entwicklung und den Bau der dabei beteiligten, reifen Geschlechtszellen zu beschreiben.

A. Die Geschlechtszellen

treten schon im zweiten Embryonalmonat auf, und zwar als relativ grofle.
helle, rundliche Zellen zwischen den kleineren, zylindrischen Zellen der
Geschlechtsdriisenanlage (vgl. unten). — Sobald diese Anlage sich zu einem
Hoden bzw. zu einem Eierstock umzubilden beginnt, kann man die betreffen-
den Geschlechtszellen Ursamenzellen bzw. Ureier nennen. Noch sind sie
aber einander zum Verwechseln dhnlich. Die Ursamenzellen kénnen also
nur dadurch von den Ureiern unterschieden werden, dafl man sie in einer
typischen Hodenanlage findet.

Entwicklung der minnlichen Geschlechtszellen.

Die Ursamenzellen verandern sich nicht nennenswert weder in der Embryonal-
zeit noch in der Kindheit. Nur vermehren sie sich durch wiederholte Teilungen
entsprechend der Vergroferung der Hoden. — Erst kurz vor der Geschlechts-
reife (Pubertédt) entstehen aus den Ursamenzellen auch sog. Spermio-
gonien (Samengrofmutterzellen), die etwas kleiner und heller als die Ur-
samenzellen sind. Durch wiederholte Teilungen gehen aus den zuerst gebildeten
Spermiogonien solche zweiter, dritter usw. Ordnung hervor (vgl. Abb. 2 A u. B).

Die Spermiogonien letzter Ordnung wachsen stark und stellen nach be-
endigtem Wachstum die sog. Spermiozyten (Spermamutterzellen) erster
Ordnung dar (Abb. 2 C).

Durch zwei schnell nacheinander folgenden Teilungen — die sog. Reifungs-
teilungen — verwandeln sich nun diese in Spermiozyten zweiter Ordnung
(Abb. 2 D) bzw. in sog. Spermiden (Spermatochterzellen, Abb. 3 a).

Die Reifungsteilungen sind als Vorbereitung der Geschlechtszellen zur Be-
fruchtung sehr bedeutungsvoll. Wihrend derselben wird die Zahl der Geschlechts-
zellen-Chromosomen (vgl. unten S. 9 u. 12) etwa zur Hélfte vermindert. Wenn
vor diesen Teilungen die mannlichen Geschlechtszellen (ebenso wie die anderen
sog. somatischen Zellen des méannlichen Koérpers) 47 Chromosomen enthielten,
bekommen also die Spermiden nur je 24 bzw. 23.

Eine Spermide ist also — im Vergleich mit den somatischen Zellen — betreffs
der Chromosomenzahl als eine Art Halbzelle zu betrachten. Sonst ist sie zwar
mit allen Attributen einer Ganzzelle versehen. Aus unbekannten Griinden kann
sie sich aber trotzdem nicht mehr durch Teilung vermehren. Nur wenn sie
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nach ihrer Umbildung zum Samenfaden Gelegenheit bekommt, mit einer
reifen weiblichen Geschlechtszelle zu verschmelzen, kann sie weiter fortleben.
Sonst ist sie dem Untergange geweiht.

Umbildung der Spermiden zu Samenfiden.

Die bei der zweiten Reifungsteilung entstandenen Spermiden sind auf-
fallend kleiner als die Spermiozyten zweiter Ordnung und bedeutend kleiner
als die Spermiozyten erster Ordnung, haben aber anfangs noch das gewshnliche
Aussehen von Zellen. Jede Spermide besteht also aus einem fast kugelférmigen

Abbi. 2. Unreife ménnliche Geschlechtszellen. — A Ursamenzellé eines 36 cm langen
Fetus; B SamengroBmutterzelle letzter Ordnung von einem Erwachsenen; C und D Spermio-
zyten erster und zweiter Ordnung. — VergroBerung: 3000 mal. — Nach Broman (1911).

Protoplasmakliimpchen, dem Zellkérper, in dessen Innerem nicht nur der
(die Chromosomen enthaltende) Kern, sondern auch die (die Zellteilungen
leitenden) Zentriolen und das von Meves sog. Idiozom vorhanden sind.
Nur liegen ihre Zentriolen nicht mehr von dem Idiozom umschlossen in
dem Inneren des Zellkorpers, sondern befinden sich direkt im Protoplasma
unmittelbar unter der Zelloberfliche.

In diesem Entwicklungsstadium stellen die beiden Zentriolen eng verbundene
Kiigelchen dar, deren Verbindungslinie senkrecht zur Zelloberfliche liegt. Von
dem distalen (der Zellwand anstoBenden) Zentriol wichst nun ein relativ
langes Fadchen aus der Zelle heraus. Dieses Féddchen, das von Anfang an
die Fahigkeit besitzt, peitschende Bewegungen zu machen, stellt die erste An-
lage des Spermienschwanzes dar (vgl. Abb. 3a).
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Bald nach dem Auswachsen des Schwanzfadchens beginnen die Zentriolen,
auf den Zellkern verlagert zu werden. Wenn das proximale (dem Kern
zunéchst liegende) Zentriol die Kernwand erreicht, verwichst es mit derselben.

Abb. 3. Samentochterzellen (Spermiden) sich in Samenfiden (Spermien) umwandelnd.
— Stadium a Neugebildete Spermide. — Vergréferung: 3000 mal. — Nach Broman (1911).

_ Gleichzeitig mit dieser Zentriolenwanderung und noch eine Zeitlang nachher verandern
die Zentriolen in mancherlei Weise ihr Aussehen. Das proximale Zentriol wird zuerst
stabférmig verldngert, dann wieder verkiirzt und zuletzt in zwei Kérnchen (Broman,
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1902) zerlegt. Das distale Zentriol wird zuerst stumpf kegelformig, um dann in ein
vorderes Knépfchen und einen hinteren Ring zu zerfallen. Das Knépfchen, von welchem
nun der Schwanzfaden ausgeht, verbindet sich durch feine Fadchen mit den proximalen
Zentriolkérnchen. Der Ring, der den Schwanzfaden umgibt, wandert schon vorher 4 !
nach hinten, um das sog. Verbindungsstiick des Spermienschwanzes hier abzugrenzen.

Zu derselben Zeit, wihrend welcher diese Zentriolumbildungen (itber deren
Sinn wir noch keine befriedigende Erklirung geben kénnen) stattfinden, ent-
stehen auch sowohl im Zellkern wie im Zellkérper der Spermide wichtige Ver-
anderungen. Der Zellkern scheidet Wasser aus und konzentriert sich immer
mehr, bis er zuletzt ein ganz homogenes Aussehen gewinnt. Hand in Hand
hiermit findet eine Verkleinerung des Kernvolumens sowie eine Abplattung
und Umformung des ganzen Kernes statt. Auf diese Weise bildet sich der
Spermidenkern in den Spermiumkopf um (vgl. Abb. 3, a—i).

Bei den in dieser Hinsicht genauer untersuchten Siugetieren wandert in-
zwischen das Idiozom zum vorderen Kernpol hin und breitet sich hier miitzen-
ahnlich tber den vorderen Kernteil aus. In dieser Weise erhalt der Spermiumkopf
seine sog. Kopfkappe. Beim Menschen ist aber das Schicksal des Idiozoms
noch nicht verfolgt worden; und neuere Untersucher (Marcus, 1921 und
Romeis, 1926) leugnen die Existenz einer Kopfkappe beim menschlichen
Spermium. Die wichtigeren Bestandteile des Protoplasmas konzentrieren sich
und sammeln sich am hinteren Kernpol um die vordere Partie des Schwanzfadens
herum. Spezifische Koérnchen, sog. Plastosomen (Meves), treten hier zu
einem Spiralfaden zusammen, dessen Windungen die sog. Spiralhiille des
Schwanzverbindungsstiickes bilden.

Etwa gleichzeitig damit, daB der innerhalb des Protoplasmas gelegene
Schwanzteil die Spiralhiille ausbildet, verdickt sich auch die Hauptpartie des
auBerhalb des Protoplasmas gelegenen Schwanzteiles, indem hier eine besondere,
kompakte Hiille ausgeschieden wird. Nur in der #duBersten Endpartie des
Schwanzes bleibt der urspriingliche Schwanzfaden unbedeckt.

Zuletzt werden die unwichtigen Partien des Protoplasmas abgeschniirt,
so daf} die reife mannliche Geschlechtszelle von jedem unnétigen Ballast befreit
wird. — Die Spermide hat sich jetzt endlich in den Samenfaden, das sog.
Spermium 2, umgewandelt.

Der Bau der normalen menschlichen Spermien

geht groftenteils aus der oben gegebenen Schilderung ihrer Entwicklung her-
vor. Hier ist daher nur folgendes hinzuzufiigen.

Die menschlichen Sper mien stellen — wenn sie gerade ausgestreckt liegen —
stecknadeldhnliche Bildungen dar, die fiir das unbewaffnete Auge unsichtbar
klein sind. Ihre Lange betrigt nur 0,05 mm (50 ). Davon gehdren aber
46,6 1« dem winzig diinnen Schwanze (vgl. Abb. 4).

Der Kopf ist abgeplattet, und zwar vorne besonders stark. Von der Fliche
gesehen hat er die Gestalt eines Ovals, von der Kante gesehen hat er Birnen-
form. Das dickere, hintere Ende ist gewohnlich quer abgestutzt. — Etwa die
vorderen zwei Drittel des Kopfes sind an eisenhdmatoxylingefarbten Préapa-
raten entweder heller oder dunkler gefarbt (als das hintere Drittel des Kopfes)
und erscheinen daher als von einer Kopfkappe umgeben. Nach Held (1916)
soll aber die betreffende Grenze nur durch einen ,,Kopfreif* hervorgerufen
werden, welcher das Hinterstiick des Kopfes umschlieft. Und nach Marcus
1921) und Romeis (1926) soll — wie erwiahnt — das menschliche Spermium
gar keine Kopfkappe besitzen.

1 u = Mikromillimeter, d. h. /;5 mm.
2 Frither auch Spermatozo (Samentierchen) genannt.
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An dem hinteren Kopfende ist der Schwanz unter Vermittelung des sog.
Halsstiicks befestigt. Dieses Halsstiick besteht aus den beiden — von dem
proximalen Spermiden-Zentriol stammenden — Zentriolkdornern und den
beiden Fadchen, welche diese mit dem Zentriolknépfchen verbinden.

Abb. 4. Normale, reife menschliche Spermien. A und C von der Kopffliche, B und D
(Kopfenden) von der Kopfkante gesehen. — VergroBerung: 3000 mal.

Dem Halsstiick folgt der Schwanz, der aus einem relativ dicken Ver-
bindungsstiick, einem maBig dicken, nach hinten abschmilernden, langen
Hauptstiick und einem kurzen, sehr diinnen Endstiick besteht. — Vorn
und hinten in dem Verbindungsstiick liegen die Derivate des distalen Spermiden-
Zentriols von der Plastosomenhiille verdeckt.
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Kopf, Halsstiick und Verbindungsstiick sind auflerdem von einer Proto-
plasmahiille umgeben, die aber in der Kopfregion meistens unsichtbar diinn
ist. Im iibrigen wechselt diese Hiille an Dicke, je nachdem die Protoplasma-
Abschniirung (vgl. oben S. 7) mehr oder weniger vollstandig war.

Uber die Bedeutung der verschiedenen Spermiumteile.

Der von dem Spermidenkern stammende eigentliche Spermiumkopf enthalt
die (die Chromosomen zusammensetzenden) Chromatinkorner, an welchen
diejenigen Erbfaktoren (Gene oder Entwicklungsfaktoren) gebunden
sind, die die Vererbung nach den Mendelschen Gesetzen vermitteln.

Obgleich es noch nicht auller allem Zweifel steht, nehmen wir heutzutage
an, daB die menschlichen Spermien — ebenso wie diejenigen der Siuge-
tiere im allgemeinen — zweierlei Art sind, und zwar dafl die eine Spermium-
art in ihrem Kopfe 24 Chromosomen besitzt, wihrend die andere nur 23 * hat.
Bei etwa der Hilfte aller Spermien fehlt — mit anderen Worten — das sog.
x-Chromosom (Geschlechtschromosom), wihrend es bei der anderen Hilfte
vorhanden ist. Die erstgenannte Spermiumart ruft gewéhnlich ménnliches,
die letztgenannte weibliches Geschlecht des neuen Individuums hervor.
Man wiirde daher die betreffenden Spermien kurz als mannliche bzw. weib-
liche Spermien bezeichnen konnen. Zu bemerken ist jedoch, dafi sie — als
reife Spermien — einander so shnlich sind, daB sie nicht einmal mit Hilfe der
allerstirksten VergroBerung voneinander morphologisch unterschieden werden
konnen.

Das Halsstiick enthalt die beiden (aus dem proximalen Spermidenzentriol
stammenden) Zentriolkérnchen, die von ganz hervorragender Wichtigkeit sind,
da sie die bei der Eireifung verloren gegangenen Eizentriolen ersetzen und die
erste Zellteilung des befruchteten Eies leiten. — Ob die an der vorderen bzw.
an der hinteren Grenze des Verbindungsstiickes liegenden Derivate des distalen
Spermidenzentriols irgendwelche besondere Bedeutung fiir das befruchtete Ei
haben, wissen wir noch nicht. Vielleicht stellen sie eine Art Motor fiir die
Schwanzbewegungen dar.

Betreffs der aus Plastosomen gebildeten Spiralhiille des Verbindungs-
stiicks nehmen wir an, daB sie die aus dem Spermiden-Protoplasma stammenden
Vererbungstriager enthilt. Die nicht mendelnden Erbfaktoren sind
namlich, aller Wahrscheinlichkeit nach; groBtenteils an den Plastosomen
gebunden.

Die Haupt- und Endstiicke des Spermienschwanzes haben wahrscheinlich
nur fiir die Beweglichkeit des Spermiums Bedeutung. Ganz ausschlieBen laBt
sich aber die Moglichkeit nicht, daB sie aulerdem (nach der Befruchtung) eine
gewisse Bedeutung fiir das Ei haben konnten.

Uber die Schwimmfiihigkeit der Spermien.

Durch hin- und herpeitschende, wellenférmige Schwanzbewegungen, die an
diejenigen der Kaulquappen erinnern, kénnen die Spermien sich vorwirts
bewegen, und zwar nicht weniger als etwa 1,5 mm in der Minute (Adolphi,
1905). Wenn keine besonderen Richtungsreize vorhanden sind, schwimmen sie
ziellos umher, d. h. sie &ndern ihre Schwimmrichtung, sobald sie auf mechanische

1 Nach Painter (1924) hat jedoch auch diese Spermiumart 24 Chromosomen, von
welchen aber das eine ein sog. y-Chromosom ist. Das Hauptsichliche des oben Gesagten,
daf} es auch beim Menschen zwei Spermienarten gibt, von welchen nur die einre mit x-Chro-
mosom versehen ist, wird aber von Painter (1924) bestitigt.
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Hindernisse stoflen. Wenn aber ein m#Big starker Strom in der betreffenden
Fliissigkeit vorhanden ist, schwimmen sie immer gerade gegen den Strom,
und wenn von einem Punkte ein anlockender chemischer Reiz ausgeht, schwimmen
sie gerade nach diesem Punkt hin. Die Spermien sind — mit anderen Worten —
sowohl rheotaktisch wie chemotaktisch reizbar.

Nachdem die jungen Spermien sich aus dem Verbande mit den Stiitzzellen
der Hodenkanilchen geldst haben, bleiben sie gewdhnlich noch eine Zeit lang
in diesen Kanalchen liegen. Bei der Bildung neuer Spermienmassen, hinter den
zuerst gebildeten, werden sie aber allmahlich aus den Hodenkanilchen heraus-
gedréingt und in die Nebenhodenkanalchen hineinbefordert. Hier bleiben sie
liegen, bis wahrend eines Geschlechtsaktes eine Kontraktionswelle sie aus dem
Korper heraustreibt (sog. Ejakulation).

Hervorzuheben ist, daB alle die soeben erwiahnten Bewegungen der Spermien-
massen vollstandig passiv, d. h. ohne Vermittlung der aktiven Bewegungs-
fahigkeit der Spermien selbst.zustande kommen. Vor der Ejakulation liegen
némlich die Spermien vollkommen unbeweglich; ihre Eigenbewegung fingt
erst an, wenn die aus den Nebenhoden kommenden Spermienmassen mit dem
Sekret der Prostata (Vorsteherdriise) gemischt werden.

Die jungen Spermien kénnen wahrscheinlich monatelang in den Kanilchen
von Hoden und Nebenhoden verweilen, ohne ihre Befruchtungsfihigkeit zu
verlieren. Nach der Ejakulation kénnen sie sich aber — auch wenn sie in
die Gebarmutter bzw. in die Eileiter hineingelangt sind — meistens nur einige
(2—3 nach Hoehne, 1921) Tage lebend und befruchtungsfihig erhalten.

Wenn die reifen Spermien nie durch Ejakulation aus den Hoden- und Neben-
hodenkanglchen herausbeférdert werden, gehen sie zuletzt auch hier zugrunde.
Thre Triimmer werden dann resorbiert und gelangen in den Blutkreislauf hinein,
von wo aus sie das Geschlechtszentrum des Gehirns reizen und so u. a.
zur Vermehrung des Geschlechtstriebs AnlaBl geben.

Der miinnliche Samen (das Sperma)

besteht — wie schon oben angedeutet wurde — nicht nur aus den von den Hodenkanilchen
kommenden Spermien, sondern auch aus mehreren Driisensekreten, die auf dem Wege
nach auflen hinzukommen.

Schon in den Hoden- und Nebenhodenkanilchen wird eine geringe Menge Fliissigkeit
ausgesondert. Aber erst bei der Ejakulation werden die reichlicheren Sekrete von den
Samenbléschen, den Samenleiterampullen und den Prostatadriisen mit denjenigen von den
Hoden und Nebenhoden gemischt.

Die ejakulierte Spermamenge betrigt gewohnlich etwa 3—6 g. Ein solches Ejakulat
enthalt normalerweise 200 bis 300 Millionen Spermien. Trotzdem bilden die Spermien
den kleineren Teil des Ejakulats. Daraus erklirt es sich, daB das letztgenannte makro-
skopisch normal aussehen kann, auch wenn in demselben die Spermien — z. B. nach Ver-
Sdung der Ausfithrungsgéinge der Nebenhoden — vollstindig fehlen.

Abnorme Spermien

kommen nicht nur bei abnormen, mehr oder weniger stark degenerierten, sondern auch bei
ganz normalen Minnern vor (Broman, 1902). Nur sind sie bei diesen viel seltener als
bei jenen.

Nach gewissen Krankheiten und Vergiftungen konnen aber auch bei sonst normalen
Mannern eine Zeitlang relativ zahlreiche, abnorme Spermien gebildet werden. Es scheint
dies davon abzuhéngen, daf die Geschlechtszellen in gewissen Entwicklungsstadien (z. B. in
dem Stadium der Reifungsteilungen) relativ sehr empfindlich sind, so daB sie schon durch
schwache Gifte (z. B. Koffein, Morphin, Alkohol, Bakteriengifte) oder Temperaturver-
dnderungen (Fieber) veranlaBt werden, sich abnorm zu teilen. So z. B. kann die zweite
Reifungsteilung in derWeise abnorm verlaufen, da8 die eine Spermide abnorm viele, die andere
dagegen abnorm wenige Chromosomen bekommt. Aus jener entsteht dann ein Spermium
mit Riesenkopf, aus dieser ein solches mit Zwergkopf. In anderen Fillen entsteht aus dem
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Spermiozyt 2. Ordnung — anstatt zwei normalen Spermiden — eine einzige Riesenspermide
mit Riesenkern (47 Chromosomen enthaltend) und zwei Zentriolpaaren. Aus solchen Sper-
miden entwickeln sich dann zweischwianzige, einkdpfige Riesenspermien. Auch
in vielerlei anderer Weise konnen sich die Spermiden unrichtig entwickeln, so daB ihr
Endprodukt, das Spermium, abnorm gebaut wird.

Uber die Bedeutung dieser verschiedenen abnormen Spermien wissen wir nichts
Sicheres. So viel 148t sich aber mit Bestimmtheit behaupten, dal wenn diejenigen Spermien,
deren Vererbungstriger (Chromosomen und Plastosomen) — und damit wohl auch immer
Entwicklungsfaktoren — abnorm sind, Gelegenheit haben, Eier zu befruchten, diese
Eier sich nicht normal entwickeln kénnen.

Wenn wichtige Entwicklungsfaktoren im Spermium fehlen und nicht durch entsprechende
Faktoren im Eie ersetzt werden, treten Mifibildungen oder Anomalien auf. Unter Um-
gzi,hlrlden kann wahrscheinlich auch ein Zuviel der Entwicklungsfaktoren zu MiBbildungen

en.

Sehr oft diirfte aber der abnorme Bau des Spermiums die Reizbarkeit sowie die Schwimm-
oder Perforationsfihigkeit desselben herabsetzen. In diesem Falle werden natiirlich die
abnormen Spermien vollstindig harmlos. Denn in dem groBen Wettlauf mit Millionen
Normalspermien kommen sie selbstverstindlich nie zuerst zum Ziel.

Entwicklung der weiblichen Geschlechtszellen.

Die Entwicklung der zuerst entstandenen weiblichen Geschlechtszellen, der
sog. Ureier, zu reifen (d.h. befruchtungsfahigen) Eiern gestaltet sich viel ein-
facher als diejenige der mé&nnlichen Geschlechtszellen.

Die schon vom zweiten Embryonalmonat an in der Eierstockanlage ent-
stehenden Ureier (oder Oogonien 1. Ordnung) sind, wie schon oben erwahnt
wurde, den Ursamenzellen zum Verwechseln &hnlich. Sie stellen 10—16 g
grofle, helle Zellen dar, die unter zahlreichen, kleineren Stiitzzellen, sog.
Follikelepithelzellen, eingebettet liegen. Zusammen mit diesen bilden sie
das sog. Keimepithel der Eierstockanlage.

Zunichst vermehrt sich das Keimepithel durch wiederholte Teilungen so-
wohl von Follikelepithelzellen wie Ureiern. Aus den, letztgenannten entstehen
in dieser Weise allmihlich mehrere Generationen von Oogonien (Oogonien
2., 3. usw. Ordnung).

Gleichzeitiz werden die groBen Keimepithelmassen durch eindringendes
Bindegewebe in immer kleinere Zellengruppen zerlegt. Zuletzt besteht jede
Keimepithelgruppe nur aus einer einzigen Oogonie mit einer einfachen Schicht
Follikelepithelzellen. Eine solche minimale Keimepithelgruppe (etwa 45 u
grol) wird Primérfollikel, ihre im Zentrum gelegene Oogonie (letzter
Ordnung) Primordialei genannt. :

Die Entstehung der Priméarfollikel (und damit der Oogonien letzter
Ordnung) beginnt wihrend der letzten Embryonalmonate und soll schon
im dritten Lebensjahre beendigt sein. Zu dieser Zeit sollen nach Sappey
(1876) die beiden Eierstocke nicht weniger als 800 000 Oogonien enthalten. —
Die groBle Mehrzahl dieser Primirfollikel gehen aber schon als solche zugrunde
und werden resorbiert. Dieser Follikeluntergang fingt bereits wahrend der
Kindheit an und findet sich regelmaBig auch noch beim geschlechtsreifen
Weibe.

Nur relativ wenige Priméarfollikel besitzen also Lebenskraft genug, um sich
weiter entwickeln zu konnen. Diese vergroBern sich, der eine nach dem anderen
(wahrscheinlich in einer bestimmten Ordnung, vielleicht je nach der Anzien-
nitét?). Die VergroBerung betrifft sowohl das Primordialei wie die diese um-
gebenden Follikelepithelzellen. Dies jedoch in verschiedener Weise. Das
Primordialei bleibt ndmlich einfach und wichst durch reiche Aufnahme
von Nahrungsmaterial (Dotter) zu einem Vorei oder Oozyte 1. Ordnung
an, wihrend die Follikelepithelzellen sich durch wiederholte Zellteilungen stark
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vermehren. Die von diesen Zellen gebildete, urspriinglich diinne einschichtige
Hiille der Eizelle wandelt sich hierbei in eine mehrschichtige, dicke Hiille um.

Wenn diese eine gewisse Dicke erreicht hat, entsteht in derselben eine an-
fangs kleine Liicke, welche von einer diinnen, serésen (= wasserdhnlichen)
Flissigkeit gefiillt ist (vgl. Abb. 5). Die betreffende Liicke vergréflert sich
spater stark, indem die angrenzenden Follikelepithelzellen immer mehr Follikel-
flissigkeit absondern.

Durch die Sekretion der Follikelfliissigkeit wird der Druck im Follikellumen
immer hoher. Die urspriinglich spaltformige Liicke bestrebt sich darum, Sphéren-
form anzunehmen, und der ganze Follikel sieht bald wie eine Blase aus. Von

Abb. 5. Umwandlung der Primérfollikel (A) in Sekund#rfollikel (C). — Halb-
schematisch nach Bumm aus Broman: Normale und abnorme Entwicklung des
Menschen (1911).

diesem Stadium ab benennen wir den Follikel Sekundéirfollikel oder Graaf-
schen Follikel® (vgl. Abb. 6).

Die von den Follikelepithelzellen gebildete Blasenwand buchtet an der-
jenigen Stelle, wo das Vorei eingeschlossen liegt, in die Hohlung hiigelfsrmig
ein. Den betreffenden Hiigel nennen wir Cumulus ovigerus (eitragender
Hiigel). — In diesem wichst das Vorei zu der ansehnlichen GréBe von 0,15 mm
(150 w). Sein Protoplasma nimmt hierbei miBige Mengen von Nahrungs-
material (Dotter) in sich auf. Aufler den Dotterkérnchen findet man um den
groBen, blaschenférmigen Kern herumgelagert auch zahlreiche Plastosomen
und an einer Seite des Kerns liegt ein Idiozom mit zwei Zentriolen. In dem
Kern, der jetzt einen groBen Nukleolus bekommt, befindet sich Chromatin
von 48 Chromosomen (v. Winiwarter, 1912, 1920).

Die das Vorei zunichst umgebenden Follikelepithelzellen verlingern sich
nun zylindrisch und ordnen sich gleichzeitig zu einer radiiren Hiille, der sog.
Corona radiata, an. Wenn diese deutlich ausgebildet ist, sind die beiden
Reifungsteilungen des Voreies nahe bevorstehend.

Die Reifungsteilungen der weiblichen Geschlechtszellen stimmen insofern
mit denen der méinnlichen iiberein, als durch diese die Chromosomzahl des
Kerns auf die Halfte reduziert wird. In gewissen Beziehungen zeigen sie aber

1 Nach dem Hollinder R. de Graaf (1641—1673), der sie jedoch irrigerweise als Eier
beschrieb.
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auch wichtige Unterschiede. So fithren sie nicht, wie diejenigen der ménnlichen
Geschlechtszellen, zur Bildung von vier miteinander gleichwertigen, befruch-
tungsfihigen Zellen, sondern zu vier ungleichwertigen Zellen, von welchen
nur die eine, das reife Ei (die weibliche Gamete der Vererbungsforscher),
befruchtungsfahig ist. Die drei iibrigen, die Richtungskérperchen oder
Polzellen benannt werden, stellen rudimentire Eier dar, welche auch,
wenn, sie zufilligerweise von Spermien befruchtet werden sollten, regelmiBig
bald zugrunde gehen. — Nach der zweiten Reifungsteilung, die aus der Oozyte

Abb. 6. Senkrechter Durchschnitt durch den Eierstock einer 28jihrigen Frau. — Der

Schnitt zeigt mehrere Sekundarfollikel in verschiedenen Entwicklungsstadien (fv 1,

fv 2 und £v 3). — VergrofBerung: 5 mal. — Nach Sobotta (1911). — fva atretischer Sekun-

darfollikel ; fpr Priméarfollikel; hiHilus ovarii; meso Mesovarium; mlov Margo liber ovarii;

sc Rindensubstanz des Eierstockes; va kollabierte, groBe Venen der Eierstockmarksubstanz;
-+ Reste von riickgebildeten Corpora lutea (= Corpora albicantia).

2. Ordnung ein Reifei und die zweite Polzelle desselben hervorgehen laft,
werden Idiozom und Zentriolen zuriickgebildet. Das reife Ei enthilt also
nicht wie das Spermium diese fiir die Mitose notwendigen Zellorgane. —
Auch ist als Uriterschied hervorzuheben, da3 die reifen Eier alle normaler-
weise j6 24 Chromosomen enthalten, von welchen der eine ein X-Chromo-
som ist. "

Die Richtungskorperchen sind im Verhiltnis zu den Oozyten sehr klein, weshalb
es den Anschein hat, als stoBle die Oozyte nacheinander zwei kleine Kérperchen heraus,
wahrend sie selbst fast unveriindert bliebe. In der Tat veréindert sich auch der Ze 11k rper
der Oozyte sehr wenig. Dagegen verkleinert sich ihr Kern wesentlich bei der Halbierung
seiner Chromosomenzahl. — Gleichzeitig mit der Mitose der Oozyte 2. Ordnung teilt sich

auch das erste Richtungskorperchen, so daB zuletzt drei solche von jedem Vorei gebildet
werden. C - . . . .
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Beim Menschen findet nach Thomson (1919) nicht nur die erste, sondern
auch die zweite Reifungsteilung des Eies schon im Eierstock statt, und zwar
wenn, dasselbe noch im Cumulus ovigerus eingebettet liegt. — Bei anderen
Saugetieren (z. B. bei der Maus) findet dagegen die zweite Reifungsteilung
erst dann statt, wenn die Eizelle in den Eileiter hineingekommen ist und also
ihre Wanderung nach dem Uterus hin schon angefangen hat (Sobotta).

Abb. 7. Schema der Samen- und Eireifung. Nach GroBer (1925). — T. Teilungsperiode:
Die Spermiogonien und Oogonien vermehren sich. Wa Wachstumsperjode: Die
Spermiogonien und Oogonien letzter Ordnung wachsen zu Spermiozyten bzw. Oozyten
erster Ordnung an. R Reifungsperiode: Aus der ersten Reifungsteilung gehen Spermio-
zyten bzw. Oozyten zweiter Ordnung und aus der zweiten Reifungsteilung die
Spermiden bzw. Reifeier hervor. — Rechts und links sind die Chromosomen der be-
treffenden Geschlechtszellen schematisch dargestellt. Der Einfachheit und Klarheit halber
wurden fiir beide Geschlechter nur je zwei Paare von den gewdhnlichen, stibchenférmigen
Chromosomen (,,Auto-Chromosomen‘) gezeichnet. Die Geschlechtschromosomen
(= X-Chromosomen oder ,,Heterochromosomen‘) sind rund gezeichnet. — Die bei
der Reifung schliefilich entstehenden Halbkerne sind durch Halbkreise dargestellt.

Unmittelbar nach der zweiten Reifungsteilung wird der Cumulus ovigerus
gestielt und verliert, indem der Stiel abgeschniirt wird, bald seine zelluldre
Verbindung mit der Follikelwand. Mit dem Ei (und den drei Polzellen) schwimmt
er also jetzt in der Follikelfliissigkeit frei umher, und wenn zuletzt die Follikel-
wand unter dem Drucke der sich stetig vermehrenden Follikelflissigkeit platzt,
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spritzt diese mit dem Ei in die Beckenhohle heraus. — Von hier aus wird das Ei
in den Eileiter hineingesaugt, wo normalerweise die Befruchtung stattfindet.

Bau des reifen menschlichen Eies.

Das im Cumulus ovigerus eines nahezu sprungreifen Sekundarfollikels
gelegene Reifei ist etwa sandkorngrof8 (0,1—0,25 mm oder 100—250 4! und
demnach mit blofem Auge sichtbar. Im Vergleich sowohl mit Spermien wie
mit anderen Zellen des menschlichen Kérpers, die gewshnlich nur eine GrofSe
von etwa 0,01 mm besitzen, ist es also eine Riesenzelle.

Im Vergleich mit den fast unendlich viel gréBeren Eiern der eierlegenden
Wirbeltiere ist es dagegen winzig klein. Diese miissen ja Nahrung magazinieren,

Abb. 8a, FEizelle des Menschen aus einem reifenden Follikel. — Nach Van der Stricht
(1905) aus GroBer (1925). — VergréBerung: etwa 400 mal.

die fiir die ganze Embryonalentwicklung geniigt. Das Eiprotoplasma wird daher
hier noch viel stirker von Dotterkornchen ausgefiillt und ausgedehnt. AuBer-
dem wird oft das aus dem Eierstock kommende, eigentliche Ei (das Gelbei
der Vogeleier) noch von einer dicken EiweiBhiille umgeben, die aus dem
Eileiter stammt. In &hnlicher Weise bilden sich zuletzt auch hirtere Hiillen
(darunter die Kalkschale der Vogel- und Reptilieneier) die die Aufgabe haben,
das Ei vor der Eintrocknung, Bakterieninvasion, mechanischen Schadlichkeiten
usw. zu schiitzen. : :

Dafl das menschliche Ei mit so viel weniger Dotter auskommen kann, hingt
natiirlich davon ab, daBl seine Embryonalentwicklung im Uterus verliuft,
von wo der Embryo die fiir seine Entwicklung nétige Nahrung bekommt. Hier
liegt es auch geschiitzt genug, um die sekundiren (d. h. von dem Ei selbst
nicht gebildeten) Schutzhiillen entbehren zu kénnen.

! Thomson (1919) fand es nicht ganz spharisch, sondern hiihnereiférmig mit einer
groBten Lange von 0,11 und einer gréBten Breite von 0,09—0,1 mm.
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Eihiillen fehlen indessen dem menschlichen Ei nicht ganz. Schon wenn
das Vorei eine GroBe von etwa 70 u erreicht hat, scheidet es eine elastische
Hiille aus, die wegen ihrer Durchsichtigkeit Zona pellucida genannt wird.
Diese Hiille ist nicht nur bei dem unbefruchteten Reifei noch vorhanden, sondern
erhalt sich sogar eine Zeitlang nach der Befruchtung, bis die ersten Furchungen
abgelaufen sind. AufBlerhalb der Zona pellucida ist das Reifei aullerdem eine
kiirzere Zeit von der oben erwiahnten Corona radiata umgeben. (vgl. Abb. 8a).

In dem relativ wasserarmen Eiprotoplasma findet man zahlreiche Kornchen,
von welchen die meisten nur Dotterkérnchen sind. Eine nicht unbetricht-
liche Zahl derselben stellen indessen Plastosomen dar, die ein besonderes
Interesse beanspruchen konnen, weil sie wahrscheinlich Trager von Erb-
faktoren sind. — Die Dotterkérnchen bestehen grofitenteils aus Eiweil3-
stoffen verschiedener Konstruktion und Konsistenz (vom zéhfliissigen bis zum
festen) und aus fettartigen Substanzen (darunter echte Fetttropfen). An sie
sind wahrscheinlich auch die fir die Entwicklung notwendigen Vitamine
gebunden.

Sehr bemerkenswert ist die schon oben (S. 13) hervorgehobene Tatsache,
dafl das Reifei seine Zentriolen zuriickgebildet hat und also in dieser
Beziehung als eine defekte Zelle zu betrachten ist.

Der Kern des Reifeies ist blasenférmig und mit einem groen Nucleolus
versehen. Er enthilt normalerweise das Chromatin von 24 Chromosomen, unter
welchen das eine ein Geschlechtschromosom (x-Chromosom) ist. Nur wenn die
Reifungsteilungen anomal verlaufen sind, kann das Geschlechtschromosom
fehlen.

Beim Reifei besteht ein sehr grofles Miflverhaltnis zwischen dem kleinen
Eikern und der groBen Protoplasmamenge. Die Kern-Plasmarelation ist, mit
anderen Worten, sehr zugunsten des Protoplasmas verschoben. Die hierdurch
entstandene ,,Kern-Plasmaspannung“ (R. Hertwig) bleibt auch noch sehr
betriachtlich, wenn durch die Befruchtung die Kernmasse verdoppelt wird.

Abnorme Eier.

Wenn die Reifungsteilungen mehr oder weniger abnorm verlaufen, kénnen entsprechend
stark abnorme Eier entstehen. So sind Eier mit Riesenkernen, mit doppelten
Kernen usw. beobachtet worden. Uber die Bedeutung dieser und anderer Eiabnormititen
wissen wir noch nicht Sicheres. So viel kann man wohl aber sicher behaupten, daf aus
ihnen keine normale Kinder hervorgehen kénnen. . )

Abnorme Eier haben wahrscheinlich fiir die kiinftige Generation eine viel schlimmere
Bedeutung als abnorme Spermien. Denn diese werden wie erwihnt, wohl meistens von
ibren normalen Konkurrenten im Wettlauf zum Ei besiegt, wihrend jene konkurrenzfrei
sind und also befruchtet werden miissen, wenn iiberhaupt eine Befruchtungsmoglichkeit
‘vorhanden ist.

Uber die Beziehung der Eireifung zur Menstruation.

Die oben beschriebene Ausbildung der Sekundarfollikel fingt schon wihrend der letzten
Fetalmonate an und fihrt andauernd fort, solange noch Eizellen in den Eierstécken vor-
handen sind, d. h. durchschnittlich bis zum 45. Jahre der Frau. — Die vor der Geschlechts-
reife (Pubertit) entstehenden Sekundéirfollikel erreichen aber nicht die fiir die Follikel-
berstung notwendige Grofle, und die in derselben vorhandenen Voreier werden zu dieser
Zeit auch nicht reif. Anstatt dessen sterben sie ab und werden resorbiert. Die Hohlungen
dieser abortiven Sekundirfollikel werden von Bindegewebe ausgefiillt, das spiter immer
mehr zusammenschrumpft.

Erst zur Zeit der Pubertit (also im 14.—17. Jahre) fangen die Voreier zu reifen an,
und erst von dieser Zeit ab fiillen sich die Sekundérfollikel so stark mit Fliissigkeit, daB sie
zuletzt gewéhnlich platzen miissen. Da nun das Platzen des Follikels eine notwendige
Vorausseztung fiir das Freiwerden des betreffenden Eies ist, so verstehen wir, warum keine
Befruchtung vor der Pubertat stattfinden kann. Auch nach der Pubertit kann es passieren,
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daB die Follikelberstung unterbleibt, und zwar dies sowohl wenn der Druck der Follikel-
fliissigkeit nicht gentigend hoch wird, wie wenn die sehnige Bindegewebshiille (die sog.
Albuginea) des Eierstocks im héheren Alter (in den vierziger Jahren) allzu dick wird.
Die letztgenannte Tatsache erklirt die abnehmende Fruchtbarkeit der 40jihrigen Frauen.

Wenn der Sekundéarfollikel eine gewisse GroBe und Reife erreicht hat, erweitern sich
die gemeinsamen Gefife der Eierstocke, der Eileiter und der Gebirmutter sehr stark, was
wiederum in allen diesen Organen zu wichtigen Verdnderungen Anla8 gibt. In den Eier-
stécken bekommen die Sekundirfollikel reic}gllichere Nahrung, und der am weitesten ent-
wickelte Sekundarfollikel bekommt nun — bei dem erhéhten Blutdruck — die Moglichkeit,
die Spannung seiner Fliissigkeit bis zu der fiir das Bersten nétigen Héhe zu vermehren. —
Die frither mehr regellos gelagerten Eileiter werden gezwungen, eine ganz bestimmte Form
und Lage anzunehmen, und zwar derart, daB sie mit ihren breit offenen, fimbrienbesetzten
Enden die Eierstocke halb umgreifen. — Die Uterusschleimhaut verdickt sich und ihre
Zellen speichern verschiedene chemische Stoffe auf, die offenbar fiir die Entwicklung eines
befruchteten Eies von groBer Bedeutung sind. Auf diese Weise bereitet sich die Uterus-
schleimhaut unter der Herrschaft des reifenden Sekundirfollikels vor, das befruchtete Ei
in sich aufzunehmen.

Wenn nun wirklich auch ein Reifei befruchtet wird, erh6ht sich der Blutdruck der Uterus-
gefiaBle nicht weiter und es kommt dann zu keiner Blutung der Uterusschleimhaut.

Sollte dagegen das betreffende Ei nicht befruchtet werden, setzt sich die Erweiterung
der Schleimhautgefafe fort, bis der Blutdruck so hoch wird, daB eine kapillare Blutung
der Uterusschleimhaut stattfindet. Gleichzeitig vergroBern sich die Schleimhautdriisen
und vermehren ihre Absonderung; und mehr oder weniger grofie Schleimhautfetzen werden
abgestoBen. Auf diese Weise setzt die Menstruation ein.

Durch dieselbe werden die obenerwihnten Stoffe (Arsen, Phosphor, Magnesia, Schwefel,
Kalk und Glykogen), die wohl fiir die nicht geschwiingerte Frau mehr oder weniger giftig
wiren, wieder entfernt.

DaB ein enger Zusammenhang zwischen Eireifung und Menstruation be-
steht, ist sicher. Die Menstruationen fangen erst in dem Alter an, wenn die Eier reifen kénnen,
und sie héren in dem Alter auf, wenn in den Eierstocken keine Eier mehr vorhanden sind 1.
Hiermit stimmt es gut iiberein, daB jiingere Frauen, deren Eierstécke nicht zur vollen Ent-
wicklung kamen oder angeboren vollsténdig fehlten, oder denen sie durch Operation génzlich
entfernt wurden, nicht menstruieren.

Dagegen ist die allgemein verbreitete Ansicht, daB die Menstruation durch die Ovu-
lation (das Freiwerden des Eies aus dem Eierstock) bedingt werden sollte, meiner
Meinung nach unrichtig. Auch bei ganz normalen Frauen kommt es wahrscheinlich dann
und wann vor, daB eine Menstruation stattfindet, ohne daB vorher ein Ei vom Ovarium
frei geworden ist (Broman, 1912).

Betreffs der zeitlichen Relation zwischen Ovulation und Menstruationsblutung glaubte
man friiher, da8 sie beide gleichzeitig stattfinden. Nach den Untersuchungen von Fraenkel
u. a. ist aber nunmehr wahrscheinlich, daB die Ovulation im allgemeinen erst etwa 18 Tage
nach Beginn der letzten Menstruation stattfindet. Da aber das Konzeptionsoptimum
ungefahr auf den 8. Tag fillt, bezeichnet Grosser (1924) diesen Termin als den haufigsten
Ovulationstermin.

Uber die Entstehung und Bedeutung der gelben Korper
(Corpora lutea) der Eierstiocke.

Nach der Berstung und Entleerung des Sekundérfollikels wird die Hohlung desselben
zunichst von einem Blutgerinnsel (aus bei der Follikelberstung zerrissenen Gefaen stammend)
wenigstens teilweise ausgefilllt. Auf diese Weise entsteht an der Stelle des Follikels der
,»;rote Korper (Corpus rubrum). — Bald vergréfern bzw. vermehren sich aber die Wand-
zellen des Follikels und fiillen so allméihlich die friithere Follikelhéhlung aus, Hand in Hand
damit, daf der Blutgerinnsel aufgelést und wegtransportiert wird. Die eigentlichen (epi-
thelialen) Follikelzellen bilden sich hierbei zu sog. Luteinzellen um, indem in ihrem Proto-
plasma Fett und gelbes Pigment (Lutein) erscheinen. Zuletzt wachsen aus der binde-
gewebigen Kapsel (der sog. Theca folliculi) des Follikels Bindegewebsmassen hinein,
welche das Geriist des betreffenden Korpers bilden und ihm BlutgefiaBe zufiihren. Der rote
Korper wandelt sich auf diese Weise in einem ,,gelben Kérper® (Corpus luteum) um,
der als eine endokrine Driise? zu betrachten ist.

1 Das sog. Klimakterium, das bei uns gewohnlich in einem Alter von 45 Jahren ein-
tritt. Nicht selten tritt aber das Klimakterium sowohl friiher (bei 40jahrigen) wie spater
(bei 50jihrigen) ein.

2 D. h. eine Driise ohne Ausfiihrungsgang, die ihr Sekret den angrenzenden Blut-
oder LymphgefiBen direkt abgibt.

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 2
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Wenn nun keine Befruchtung des ausgestoBenen Eies erfolgt, so wird das Corpus luteum
nicht groB und verschwindet innerhalb etwa 3—5 Wochen, indem es durch schrumpfendes
Bindegewebe ersetzt wird. Die Aufgabe ihres Sekretes ist wahrscheinlich dann nur, die Ei-
reifung und Follikelberstung in dem betreffenden Eierstock zu verhindern. Wohl dank
dieser kleinen Corpora lutea werden gewéhnlich die beiden Eierstocke gezwungen, bei der
Eilieferung zu alternieren, so daB, wenn bei einer Menstruation der rechte Eierstock das
freigewordene Ei geliefert hat, bei der nichstfolgenden der linke Eierstock an die Reihe
kommt. Durch diese kleinen Corpora lutea wird also beim Menschen normalerweise ver-
hindert, daB reife Eier aus beiden Eierstocken gleichzeitig freigemacht werden, was natiirlich
zu lauter Zwillingsgeburten fithren wiirde.

Wird aber das aus einem gewissen Sekundirfollikel stammende Ei befruchtet, so ent-
wickelt sich das betreffende Corpus luteum viel stirker. Es wachst zu einem Umfang an,
welcher denjenigen des sprungreifen Sekundérfollikels bedeutend iibertrifft und es erhélt
sich (wenigstens partiell) sehr lange (9 Monate oder mehr). Seine Hormone! werden auch
reichlich genug, um nicht nur die Entwicklung der Eier und der Sekundérfollikel desselben,
sondern auch die des anderen Eierstocks zum Stillstand (oder sogar zur Riickbildung)
zu bringen. DaB dies méglich ist, hingt natiirlich davon ab, daB die Hormone in den all-
gemeinen Blutkreislauf iibergehen und auf diese Weise zu dem anderen Eierstock hinge-
langen. So erklirt es sich, daB wihrend der ganzen Schwangerschaft normalerweise keine
Eier mehr reifen und keine Menstruationen ausgel6st werden.

Aber nicht nur auf die Reifung von Sekundirfollikeln und Eiern haben die im Blute
zirkulierenden Hormone des groBen gelben Korpers (des Corpus luteum verum oder
graviditatis) EinfluB. Sie beeinflussen auch die Uterusschleimhaut, und zwar derart,
daB die Einnistung des befruchteten Eies in diese hinein moglich wird (Born). Wird der
gelbe Korper unmittelbar nach der Befruchtung entfernt, so entsteht also keine Schwanger-
schaft. Dagegen fahrt die Schwangerschaft normal fort, wenn eine solche Entfernung erst
2—3 Wochen nachher stattfindet.

B. Die Befruchtung.

Bei der Begattung wird normalerweise die Spermafliissigkeit in die obere
Partie der weiblichen Scheide (Vagina) hineingeschleudert. Die eigentliche
(d. h. die intrazellulare) Befruchtung findet aber erst im obersten Teil des Ei-
leiters — also in unmittelbarer Nahe des Eierstocks — statt.

Der Weg, den ein Spermium also zu schwimmen hat, um zu der Befruchtungs-
stelle hinaufzukommen, ist — gerade gemessen — etwa 4000 mal linger als das
Spermium selbst. Zahlreiche Schleimhautfalten machen ihn aber fiir die Spermien,
die der Schleimhautoberfliche zu folgen haben, noch viel langer. Diese Strecke
ist also verh#ltnism#Big sehr groB und bildet schon an und fiir sich ein betricht-
liches Befruchtungshindernis. Hierzu kommt dann noch, dafl sowohl die Gebir-
mutter- wie die Eileiterschleimhaut mit Flimmerzellen versehen sind, die einen
stetigen Fliissigkeitsstrom nach unten — also in umgekehrter Richtung —
erzeugen. :

Wenn dieser Strom im Verhéltnis zu der Schwimmkraft der Spermien allzu
groB} ist — was nach Grosser (1909) bei jeder Frau fast regelmafig 2 wahrend
der Menstruationsblutung der Fall sein diirfte — so konnen die letztgenannten,
natiirlich gar nicht zum Ei hinaufkommen. Aber auch wenn der betreffende
Strom nur maBig stark ist, scheint er zu geniigen, um den Zutritt der schlechter
schwimmenden Spermien zu den Eileitern zu verhindern. Tatsache ist ndmlich
(nach Sobotta), daBl die allermeisten Spermien eines Ejakulats an der Uterus-
schleimhaut stecken bleiben, um dort abzusterben und resorbiert oder wieder
nach unten hinausbefordert zu werden.

Nur die béstschwimmenden Spermien eines Ejakulats erreichen also die
oberste Region der Uterushéhlung. Hier teilen sie sich in zwei etwa gleich grofe
Haufen, welche in je einen Eileiter hinein- und hinaufschwimmen. Ihre oben

1 So nennt man die chemisch wirksamen Substanzen der endokrinen Driisensekrete.
2 Jedoch nicht ganz ohne Ausnahmen.
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erwihnte Neigung, immer gegen den Strom zu schwimmen, bildet hierbei
fiir sie die Richtschnur.

Diejenigen der voran schwimmenden Spermien, die das Gliick gehabt haben,
denselben Eileiter zu wihlen, worin sich das Ei befindet oder bald hineinkommt,
werden, wenn sie in die Nahe des Eies gelangt sind, auBerdem noch von chemischen
Reizmitteln, die das soeben reifgewordene Ei aussendet, beeinfluBt. Von diesen
Reizmitteln (die in der Ferne nur schwach sind, aber immer konzentrierter
werden, je naher das Ei liegt) angelockt, schwimmen die Spermien jetzt gerade
auf das Ei hin und dringen immer tiefer in die Zona pellucida desselben ein.

Dem allerersten, tief in diese Eihiille eingedrungenen Spermium streckt das
Eiprotoplasma einen hiigelformigen Fortsatz entgegen. Mit diesem verbindet
sich der Spermiumkopf und dringt bald in ihn hinein. Halsstiick, Verbindungs-

Abb. 8b. Fledermausei mit eingedrungenem Spermium. Nach O. van der Stricht (1909)
aus Broman (1911).

stiick und, mehr oder weniger vollstindig, auch die iibrigen Schwanzpartien
folgen nach, und wenn zuletzt der hiigelformige Eiprotoplasmafortsatz zuriick-
gezogen wird, findet man das ganze Spermium in dem Eiprotoplasma liegen
(Abb. 8b). Die wahre (intrazellulare) Befruchtung hat angefangen.

Seitdem nun eines der unter Millionen — was Schwimmféhigkeit und tak-
tische Reizbarkeit anbetrifft — allerbesten Spermien in das Eiprotoplasma
eingedrungen ist, wird das Eindringen von ferneren Spermien dadurch ver-
hindert, dafl das Ei sofort vollstindig umgestimmt wird, so daB es — anstatt
anlockend — abstoBend auf die Spermien wirkt. — Nur wenn zwei Spermien
vollstandig gleichzeitig in die Zona pellucida hineindringen kénnten, wire es
also denkbar, daB sie auch beide das Ei befruchteten. Ein solcher Fall diirfte
aber beim Menschen fast nie vorkommen.

Die wahre, intrazellulare?! Befruchtung fingt, wie erwihnt, mit dem
Eindringen des befruchtenden Spermiums an und sie endigt mit dem Abschlufl
der ersten Teilung des Sperm-Oviums (des ein SpermiumyeinschlieBenden
Reifeies).

Die Veranderungen, die an der Eizelle durch das Eindringen des Spermiums
hervorgerufen werden, bestehen 1. in den Fortfall von Hemmungen, die die

1 Innerhalb der Eizelle sich abspielende.
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Teilung des unbefruchteten Reifeies behindern; 2. in der Bildung einer:Dotter-
membran; 3. in der Ausscheidung einer salzhaltigen, ,,perivitallinen® Fliissigkeit,
die wahrscheinlich eine wichtige physiologische Rolle spielt; 4. in der Kontraktion

Abb. 9a. Schema der Eireifung und Befruchtung bei Sdugetieren (vgl. Abb. 7 u. 10). — Nach
Grosser (1925). A Bildung der ersten Polzelle.— B Bildung der zweiten Polzelle. Eindringen
des Spermiums. — C AusstoBung der zweiten Polzelle, Teilung der ersten Polzelle, Auf-
treten der Spermastrahlung. Das ganze Spermium ist in die Eizelle eingedrungen. —
D Rekonstruktion des Eikerns, Schwinden der Eizentriolen, Ausbildung des Spermiumkernes.
— E und F Befruchtung mit einem Spermium ohne Geschlechtschromosom, erste Teilung
mannlicher Keim. Der Spermiumschwanz verbleibt in einer Tochterzelle. — G und H
Spermium mit Geschechtschromosom; weiblicher Keim.

des Eiplasmas; 5. in dem Sinken des osmotischen Druckes (Back man und
Runnstrém); 6. in der Anderung der Viskositit bzw. Dichtigkeit des Ei-
plasmas und 7. in einer starken Vermehrung der Atmungsgréfle des Eies.
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Um die Vorginge recht zu verstehen, die sich wihrend der Befruchtung
abspielen, miissen wir uns erinnern, daf die reifen Geschlechtszellen beide
(sowohl Ei wie Spermium) gewissermaflen defekte Zellen sind. Dem Ei

Abb. 9b. Intrazellulare Befruchtungs- und. Furchungsphénomene bei der Maus. Schnitte

durch befruchtete Tubareier in verschiedenen Entwicklungsstadien. H Endstadium der

Befruchtung. I—M Verschiedene Furchungsstadien. VergroBerung: 500mal. — Nach
Sobotta (1895) aus Broman (1911).

fehlen die fiir eine Mitose nétigen Zentriolen, und das Spermium besitzt
nicht geniigend Protoplasma, in welchem seine Zentriolen eine Mitose leiten
konnten. Infolge dieser Defekte werden in der Tat die beiden Geschlechts-
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zellen fiir ihre weitere Entwicklung gegenseitig aufeinander angewiesen. Jede
fiir sich sind sie also dem baldigen Untergang geweiht. — Zu den oben erwéhnten
Defekten kommt noch, daB jede reife Geschlechtszelle nur die Halfte der fiir
die menschlichen somatischen Zellen im allgemeinen charakteristischen Chromo-
somenzahl (47 oder 48) besitzt. Bei der Befruchtung wird diese Zahl wieder
vollstindig und auch im iibrigen komplettieren sich Ei und Spermium, so daf
das Spermovium eine vollwertige, entwicklungsfahige Zelle wird.

Bald nach dem Eindringen des Spermiums losen sich Spermiumkopf
und Spermiumhalsstiick gemeinsam von dem Schwanze ab und drehen sich
1809, so daf3 das zuerst peripheriewirts liegende Halsstiick gegen das Eizentrum
zu rotiert wird. Der Spermiumkopf nimmt Zellsaft auf und quillt zu einem
groBlen Spermiumkern an, der dem Eikern zur Verwechslung &hnlich wird.

Sowohl Eikern wie Spermiumkern, die beide améboid! beweglich sind,
wandern nun, dem Eizentrum entgegen. Die beiden zwischen denselben gelegenen,
aus dem Spermiumhalsstiick stammenden Zentriolkérner fangen jetzt an,
zwischen sich steife Fasern auszubilden, die schnell in die Linge wachsen und
dabei die Zentriolkérner voneinander immer mehr entfernen. Auf diese Weise
entsteht die sog. achromatische Spindel, deren beide Pole von den Zentriolen,
dargestellt werden.

Gleichzeitig hiermit werden die beiden Kernmembrane aufgeldst, und die
Chromatinkérner (an welchen die mendelnden Erb- oder Entwicklungsfaktoren,
gebunden sind) sowohl des Spermiumkerns wie des Eikerns sammeln, sich zu
Chromosomen. Diese werden nun durch elastische Fasern mit den beiden
Spindelpolen verbunden und um die Spindelmitte herum sternférmig gelagert
(Abb. 9b E, das sog. Monasterstadium 2).

Zu bemerken ist hierbei, dafl jedes Chromosom mit beiden Polen durch
je zwei zusammenziehbare Fasern verbunden wird. — In einem n#chstfolgenden
Stadium halbiert sich jedes Chromosom der Linge nach 3, und wenn, sich nun
die elastischen Fasern zusammenziehen, werden die Chromosomenhilften nach
den beiden Spindelpolen hin verschoben.

Die jetzt in der Nahe jedes Spindelpols gelegene sternférmige Chromosomen-
gruppe stammt, wie ein Vergleich zwischen Abb. 9b A und Abb. 9b B—F zeigt,
zu einer Hélfte vom Spermiumkern und zur anderen vom Eikern. Anfangs
besteht jede Gruppe nur aus Halbchromosomen, bzw. Halbgenen. Diese nehmen
aber Nahrung auf und wachsen bald zu Ganzchromosomen bzw. Ganzgenen an.
Zuletzt verwandelt sich jede Chromosomengrupype in einen membranbekleideten
Kern, den sog. Tochterkern.

Gleichzeitig hiermit entstehen aus jedem Zentriol (durch Teilung) zwei
Zentriolen; die achromatische Spindel] l6st sich auf, und der ganze Zellkérper,
in welchem sich die wichtigeren Schwanzpartien des Spermiums als Kérnchen
unter den Eiplastosomen verteilt hatten, schniirt sich in der Mitte ab. Aus
dem Spermovium sind die beiden ersten Embryonalzellen oder ,,Furchungs-
zellen‘* des neuen Individuums gebildet und die Befruchtung ist beendet.

Wesen und Zweck der Befruchtung.

Das Wesentliche der Befruchtungsphédnomene ist offenbar die Verschmel-
zung der Geschlechtszellen verschiedener Individuen, wobei 1. neue

! Nach der Art eines Amdobatieres.

2 Einsternstadium.

8 Hand in Hand mit dieser Léngsspaltung der Chromosomen findet wahrscheinlich
eine Teilung der in denselben gelagerten Entwicklungsfaktoren statt, und zwar derart,
galfj im allgemeinen jede Chromosombhilfte von allen Entwicklungsfaktoren je eine Hilfte

ekommt,
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Kombinationen von Erb- oder Entwicklungsfaktoren (den sog.
Genen) entstehen kénnen und 2. gleichzeitig der Antrieb zur Entwicklung
eines neuen Individuums gegeben wird.

Dar Antrieb des befruchtenden Spermiums zu den wiederholten Teilungen
des Eies und somit zur Embryonalentwicklung kann bei gewissen niederen
Tieren durch chemische oder physikalische Mittel (z. B. Bshandlung der Eier
mit Magnesiumsalzlosung oder durch Perforationen der Eihiille mit einer Nadel)
ersetzt werden. In dieser Weise sind tatsichlich Frosche, die von Anfang an
also vaterlos sind, aus unbefruchteten Froscheiern groBgeziichtet worden. Bei
hoheren, Wirbeltieren kennt die Wissenschaft aber noch keine dhnlichen Fille.

Bei gewissen wirbellosen Tieren (z. B. bei gewissen Wiirmern und Arthro-
poden) kommt eine natiirliche (nicht kiinstlich hervorgebrachte) Jungfern-
zeugung (Parthenogenese) vor, die den betreffenden Tieren zur Erhaltung
ihrer Art gewisse Vorteile bringt. Solche sog. parthenogenetische Eier stoBen
bei ihrer Reifung nur je ein Richtungskoérperchen heraus, die Chromosomen-
zahl ihrer Kerne wird nicht halbiert und die Eizentriolen verschwinden nicht.
Eine Befruchtung ist daher hier nicht fiir eine Embryonalentwicklung notwendig.

Der Nachteil der parthenogenetischen Embryonalentwicklung ist, daB das
neue Individuum genau dieselben Erbfaktoren bekommt wie das Muttertier
und daher — unter sonst gleichen Verhéltnissen — nicht besser werden kann
als dieses.

Dagegen liegt — wie erwahnt — bei der Befruchtung die Moglichkeit vor,
daB ganz neue Kombinationen von Erbfaktoren entstehen kénnen. Die Mehr-
zahl dieser Gen-Kombinationen werden zwar — im groBen gesehen — nicht
besser als diejenigen der Eltern; ja, einige werden sogar schlechter, d. h. sie
fithren zur Bildung von Individuen, die schlechter als ihre Eltern ausgeriistet
sind. Es entstehen aber auch Neukombinationen, die mehr oder weniger besser
als bei den Eltern sind und auch zur Entstehung hoher qualifizierter Individuen
fithren. Da nun aber die schlechteren Individuen im Kampf ums Dasein meistens
zugrunde gehen, wihrend die besseren leichter am Leben bleiben, und sich fort-
pflanzen konnen, geht daraus hervor, daf die Befruchtung als ein wichtiges
Mittel zur allméhlichen Vervollkommnung der Lebewesen betrachtet werden
muf}. Wir sind auch allgemein der Ansicht, dafl die allméhliche Entstehung
des Menschen und der anderen héheren Geschopfe unserer Erde aus einzelligen
Tieren (Protozoen) vollstandig unmdoglich gewesen wire, wenn, nicht in einem
gewissen Stadium dieser Stammesentwicklung (Phylogenese) die Be-
fruchtung eingesetzt hatte.

" Hier ist noch hervorzuheben, da8 die betreffende Neukombination der Ent-
wicklungsfaktoren auflerdem dadurch bedeutungsvoll ist, daBB Gendefekte des
Eies von den Genen des Spermiums gedeckt werden kénnen. Zwar besitzen
im allgemeinen sowohl das Reifei wie das Spermium je fiir sich alle die fiir die
Entwicklung des Individuums der betreffenden Art notwendigen Gane. Nicht
selten passiert es aber, daBl ein fiir die normale Entwicklung wichtiger Gen
wegfallt. Wenn ein in dieser Weise defekt gewordenes Reifei von einem normalen
(nichtdefekten) Spermium befruchtet wird, wird der betreffende Dafekt gedeckt
und das neue Individuum normal ausgebildet. Wenn dagegen auch dem
Spermium ganz derselbe Erbfaktor fehlen sollte, was bei einem Verwandten
leicht vorkommen kann, so bleibt natiirlich der betreffende Gen-D xfekt bestehen
und das neue Individuum entwickelt sich mehr oder weniger abnorm (,,de-
generiert’). Daher kénnen Verwandtenehen! so leicht fiir die kommende
Generation verhingnisvoll werden.

1 Sog. Inzucht.
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Zuletzt ware hier noch zu erwihnen, daf3 die Befruchtung auBerdem ein
Mittel der Natur ist, um die Geschlechtsbestim mung der neuen Individuen
zu regulieren.

Wie schon oben (S. 9 u. 12) angedeutet wurde, wird das weibliche Ge-
schlecht beim Menschen wahrscheinlich dadurch hervorgerufen, daB das be-
treffende Spermovium 48 Chromosomen und darunter zwei Geschlechts-
chromosomen bekommt, wihrend das neue Individuum ménnlichen
Geschlechts wird, wenn das betreffende Spermovium 47 (oder 48) Chromosomen,
aber darunter nur ein Geschlechtschromosom bekommt. Da nun die Hilfte
aller Spermien keinen Geschlechtschromosom besitzen, die andere Halfte
dagegen sowie alle normale Reifeier einen Geschlechtschromosom haben,

Abb. 10. Schema, die Geschlechtsbestimmung bei der Befruchtung zeigend.

so miiliten im allgemeinen bei der Befruchtung etwa die eine Halfte aller
Spermovia weiblich und die anderen ménnlich geschlechtsbestimmt werden
(vgl. Abb. 10). :

Dies jedoch vorausgesetzt, da die mit Geschlechtschromosom versehenen,
Spermien ebenso gute Schwimmer sind wie die Geschlechtschromosomlosen.
In der Tat scheint dies aber nicht der Fall zu sein. Denn auf 100 geburtsreife
Midchen kommen nicht 100, sondern 106 geburtsreife Knaben und, unter den,
Fehlgeburten tiberwiegt das ménnliche Geschlecht noch stirker (mindestens
125: 100); Tatsachen, die wir mit Lenz (1912) durch die Annahme erkliren, da3
die ménnlich bestimmten Spermien unter Umstéinden etwas beweglicher sind
als die weiblich bestimmten.

Uber die Phylogenese des Menschen.

Die Phylogenie oder Stammesgeschichte des Menschen stellt einen Versuch dar,
die allmahliche Entwicklung (,,Schépfung‘‘) des Menschengeschlechtes aus niederen Lebe-
wesen zu beschreiben. Sie versucht — mit anderen Worten — den Stammbaum der ersten
Menschen zu zeichnen.

War schon die Enthiillung der Ontogenese oder Entwicklung des jetzt lebenden
menschlichen Individuums mit Schwierigkeiten verbunden, so ist dies selbstverstindlich
mit der Phylogenese noch viel mehr der Fall. Haben sich doch die phylogenetischen Ent-
wicklungsstadien wihrend Jahrmillionen abgespielt, die ganz und gar vor der histori-
schen Zeit liegen.

Trotzdem sind wir aber nicht ohne feste Ausgangspunkte fiir die Beurteilung dieser
Stadien. — Die Geologie und ihre Zweigwissenschaft die Paldontologie (die Wissen-
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schaft von den vorhistorischen, jetzt meistens ausgestorbenen Organismen) beweisen, daf3
die einfacher gebauten Tiere und Pflanzen immer friihzeitiger als die mehr kompliziert
gebauten existierten, dal — in Ubereinstimmung hiermit — wihrend ungeheuer groBer
Zeitraume nur wirbellose Tiere auf der Erde vorhanden waren, und daB erst viel spater
die niedersten Wirbeltiere entstanden, von welchen die jetzt lebenden abstammen miissen.

Zu diesem Tatsachenmaterial der Palidontologie fiigen sowohl die vergleichende
Anatomie und Anthropologie (Menschenkunde) wie die Ontogenie der jetzt leben-
den Tiere bemerkenswerte Indizien hinzu fiir die allméahliche Entstehung dieser Tiere
(einschlieBlich des Menschen) aus einfacher gebauten Tiervorfahren.

Auf Grund dieser Hilfswissenschaften 1aft sich die Phylogenese des Menschen
etwa folgendermaflen skizzieren !:

Als unsere Erde zuerst als Planet unserer Sonne entstand, war sie noch, glithend heiB
und demnach fiir Lebewesen nicht bebaulich. Erst als die Abkiihlung der Erde recht weit
fortgeschritten war und sich an der Oberfliche Wasser und Luft gebildet hatten, konnten
die ersten Organismen hier ihre Lebensbedingungen finden.

DaB diese ersten Bewohner unserer Erde wahrscheinlich alle einzellige Lebewesen,
sog. Protisten, waren, dariiber sind wir alle einig. Dagegen herrscht Meinungsverschieden-
heit betreffs ihrer Entstehungsart. Einige (darunter in unserer Zeit Arrhenius) sind der
Ansicht, daB die Protisten als kleinste Himmelskérper aus der Ewigkeit vorhanden seien
und sich an jedem bebaulich gewordenen Planeten ansiedeln, um sich dort weiter zu ent-
wickeln. Die meisten Biologen glauben aber, dafl in einer gewissen Entwicklungsperiode
eines Planeten die Moglichkeit vorhanden ist, daB unbelebte Materie sich in Protisten
umwandeln kann.

Nach dieser letztgenannten Ansicht sollte also die Grenze zwischen lebender und un-
belebter Materie nicht immer scharf gewesen sein. Vielmehr sollte im Weltall zwischen
lebender und. toter Materie eine ewige Zirkulation stattfinden, indem nicht nur alle Lebewesen
dem Tode anheimgefallen sind, sondern (zu einer gewissen Entwicklungsperiode jedes
Planeten) einfachste Lebewesen auch aus der bis dahin ,,toten* Materie (durch sog. Gene-
ratio spontanea) direkt entstehen konnen.

Hervorzuheben ist aber hier, dafl jedenfalls nach der betreffenden Entwicklungsperiode
keine solche Generatio spontanea mehr stattfinden kann. Auf der Erde entstehen nunmehr
alle Lebewesen aus frither existierenden (Omne vivum ex vivo).

Die ersten Protisten unserer Erde — sei es nun, daB sie hier gebildet wurden oder von
auBlen her nach hier kamen — waren offenbar mit sehr verschiedenen Entwicklungsfaktoren
versehen. Einige hatten wohl nur die fiir die Ausbildung der Protisten nétigen Ent-
wicklungsfaktoren; ihre Nachkommen blieben daher Protisten und sind es noch heute.
Andere dagegen besafBen, so zu sagen, hohere Entwicklungsfaktoren, die aber erst unter
neuen Bedingungen ihre Wirkung entfalten konnten. Solange solche Bedingungen noch nicht
vorhanden waren, blieben ihre Nachkommen auf dem Protistenstadium stehen; wenn solche
aber entstanden, konnten mehrzellige Pflanzen oder Tiere (Metazoen) aus den Pro-
tisten hervorgehen.

Unter die neuen Bedingungen, die zu einer solchen Entwicklung nach oben fithren
konnten, sind. in erster Linie verianderte Milieuverhaltnisse zu zihlen. So liBt es
sich z. B. denken, daB sich die Nachkommen gewisser Protisten zu hoher organisierten
Geschopfen entwickelten, nur weil die betreffenden Erbfaktoren bei etwas niedriger Tempe-
ratur besser arbeiten und daher zu einem héheren Endprodukt fithren konnten.

Ein anderer Weg zur hoheren Entwicklung ist wahrscheinlich der sog. Mutations-
weg. Wenn bei der Vermehrung der Protisten durch Teilung einige der Tochterzellen
mehr Erbfaktoren als die Mutterzellen bekamen (sog. Gewinnmutation) und andere
Tochterzellen ebensoviel weniger (sog. Verlustmutation), so konnten sich diese
Tochterzellen zu ganz anderen Endprodukten als ihre Vorfahren entwickeln.

Hierbei ist zu bemerken, daB nicht nur Gewinnmutationen, sondern unter Um-
sténden auch Verlustmutationen zu einer héheren Entwicklung fithren kénnen. Zahl-
reiche schwichere Erbfaktoren kénnen nimlich durch einen stérkeren, antagonistischen
Erbfaktor zur vollstindigen Unwirksamkeit gezwungen werden; erst wenn ein solcher
Faktor wegfillt, konnen sie also ihre Wirksamkeit entfalten.

Der dritte Weg zur hoheren Entwicklung der Lebewesen ist derjenige der Be-
fruchtung. Durch diese entstehen, wie oben erwihnt, ganz neue Erbfaktorkombinationen
und die letztgenannten fithren unter Umstédnden zur Bildung hoher organisierter Geschopfe.

So arbeiten also seit Jahrbillionen auf unserer Erde die Milieu-Verédnderungen,
die Mutationen und die Neukombinationen der Erbfaktoren Hand in Hand
miteinander auf eine stetige Verdnderung der Lebewesen. Und da nun diejenigen Ver-
anderungen, die eine Verschlechterung darstellen, im allgemeinen zum Untergang der

L DaB diese Skizze in sich viele Hypothesen birgt, die durch erweiterte Kenntnisse wahr-
scheinlich modifiziert werden miissen, ist selbstverstindlich.
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betreffenden Individuen fiithren, wiahrend diejenigen, die eine Verbesserung der Organismen
zur Folge haben, sich im Kampf ums Dasein siegreich behaupten kénnen, so wird es ja
erklarlich, da8 allmihlich immer vollkommener organisierte Lebewesen entstehen konnten.

Bis vor kurzer Zeit nahm man allgemein an, dafl sowohl alle die ausgestorbenen Tiere
wie auch alle die jetzt lebenden (bis zum Menschen hinauf) von einer einzigen Urzelle
stammten; mit anderen Worten, daf alle Tiere bis zum Menschen hinauf einen gemein-
samen Stammbaum hatten (sog. monophyletische Entwicklung).

Nunmehr glauben wir aber den groBen, gemeinsamen Stammbaum durch einen ganzen
Wald von ungleich hohen Bédumen und Striuchelchen ersetzen zu miissen. Wir nehmen,
mit anderen Worten, an, daB3 die verschiedenen Hauptabteilungen des Tierreichs — ja,
in gewissen Fillen sogar die verschiedenen Gattungen oder Tierarten — von Anfang an
ganz verschiedene (wenn auch in vielen Beziehungen dhnliche) Ahnen gehabt haben (sog.
polyphyletische Entwicklung).

Uber die Beziehungen der Ontogenese zur Phylogenese.

Wenn man die Embryonalentwicklung verschiedener Wirbeltiere mit derjenigen des
Menschen vergleicht, so frappiert es — wenn man von den Verschiedenheiten absieht, die
durch die verschieden groBle Dottermenge veranlaBt werden — daB die ersten Entwick-
lungsstadien immer mehr miteinander iibereinstimmen als die spiteren. Also: je jiinger die
Embryonen verschiedener Wirbeltiere sind, desto leichter lassen sie sich miteinander ver-
wechseln.

Bis zu einem gewissen Grade lieBe sich diese Tatsache ganz einfach dadurch erkliren,
daB die Natur im allgemeinen nur einen einzigen Weg hat, um die Entwicklung von einer
einzigen Zelle zu einem mehrzelligen Organismus zu fithren. Allein diese Erklarung geniigt
nicht, um viele Entwicklungsstadien, die als mehr oder weniger grofe Umwege zum
Entwicklungsziel bezeichnet werden miissen, verstdndlich zu machen.

Solche Umwege der menschlichen Embryonalentwicklung lassen sich befriedigend
erkliren, nur wenn wir annehmen, daB viele Entwicklungsfaktoren, die z. B. wihrend
eines fischihnlichen Stadiums der menschlichen Vorfahren vorherrschend waren, in einem
gewissen Embryonalstadium noch heute die Leitung haben, um in einem etwas spéteren
Stadium wieder von spiter hinzugekommenen Entwicklungsfaktoren iiberfliigelt zu werden.
So muB man wohl z. B. die Tatsache erkliren, daB der menschliche Embryo in einem ge-
wissen Stadium mit Kiemenbogen versehen wird, die in einem folgenden Stadium wieder
zuriickgebildet werden. .

Gewisse Entwicklungsstadien der Phylogenese werden also noch heute in der Onto-
genese rekapituliert, und zwar aus dem Grunde, dafB die alten Entwicklungsfaktoren noch
vorhanden sind und nur durch neu hinzugekommene Entwicklungsfaktoren in ihrer Wirkung
modifiziert werden.

Wenn diese Annahme richtig ist, so lifit also die Verfolgung der Ontogenese eines
Tieres gewisse Riickschliisse betreffs der Phylogenese desselben ziehen.



I1. Die Entstehung des primitiven Embryonal-
korpers und der sogenannten Nachgeburt aus
dem befruchteten Ei.

Die Eifurchung.

Die beiden als Endprodukt der intrazellularen Befruchtung entstandenen
Zellen, wachsen nicht wie gewShnliche Tochterzellen, ehe sie sich weiter teilen,
zu der GréBe der Mutterzellen an, sondern teilen sich sofort in zwei nur halb
so grofe Tochterzellen. Aus diesen vier Zellen entstehen in &dhnlicher Weise
(durch wiederholte Teilungen ohne dazwischenliegenden Wachstumsperioden)
8, 16, 32 usw. immer kleinere Zellen, die ein kompaktes, himbeer- oder maulbeer-
dhnliches Zellkliimpchen, die sog. Morula, bilden (vgl. Abb. 9 und 11—13).

Diese ersten Zellteilungen des Spermoviums, die bei gewissen groBeren
Tiereiern (z. B. Froscheiern) makroskopisch oder mit Hilfe einer Lupe erkenn-
bar sind, und zwar dies durch die immer dichter auftretenden Furchen der
Eioberfliche, werden deshalb Furchungen genannt. Aus demselben Grunde
nennen wir die einzelnen Zellen der Morula Furchungszellen. Durch diese
Furchungen wird die Zellengréfe allméhlich von der Riesengrofie des Sperm-
oviums zu der NormalgréBle der menschlichen Zellen im allgemeinen herunter-
gebracht.

Der fiir die Eifurchung wichtigste und charakteristischste ProzeB ist nach
G. Hertwig (1926) die Synthese von Chromatin aus dem Vorrat an kern-
bildenden Stoffen im Eiplasma (= Nukleinsduren, von dem Kernsaft des unreifen
Eies stammend). Nach demselben Autof ist namlich das Ende des Furchungs-
prozesses eben dann erreicht, wenn dieser Vorrat an kernbildenden Stoffen
verbraucht ist.

Gleichzeitig wenn die Eifurchung stattfindet, wandert das Ei allmihlich
durch den Eileiter in die Uterushohle hinein. Diese Eiwanderung ist vollstandig
passiv und also keine wahre Wanderung. Sie wird von dem uterinwirts flieBen-
den Fliissigkeitsstrom bewirkt, der wiederum von Flimmerepithelzellen oder
(nach Sobotta) von Kontraktionen der Eileitermuskulatur veranlaBt wird. —
Nach etwa sieben Tage (Grosser, 1924) in die Uterushsohle hineingelangt,
nistet sich die Morula nach noch drei Tagen unter dem EinfluB des Corpus Iuteum
(vgl. oben 8. 17) in die Uterusschleimhaut ein.

Die Entstehung der Keimbliitter.

Die Anfangs nur oberfléchlich in die Uterusschleimhaut eingenistete Morula
frift sich — indem sie wahrscheinlich eine zell-l6sende Substanz ausscheidet —
bald tief in diese Schleimhaut hinein. Ihr Eintrittsloch wird temporar von einem
Blutgerinnsel verstopft.
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Die peripheren, Zellen der Morula wandeln sich in sog. Trophoblastzellen
(vgl. Abb. 13—15) um, die die Fahigkeit besitzen, das nichstliegende miitterliche
Gewebe zu zerstoren und zu resorbieren. Auf Kosten dieses Gewebes vergrofiert
sich nun die Morula, die bei ibrer Einnistung in der Uterusschleimhaut (Abb. 12)
nicht gréBer als das Reifei war, und gleichzeitig entsteht in ihrem Inneren, lockeres
Gewebe, das wir mit Stieve (1926) Morulamesoder m nennen wollen.

An einer Seite bleibt die zentrale Partie der Morula aber kompakt, den
sogenannten Embryonalknoten bildend (Abb. 13 u. 14). Dieser Knoten

Abb. 13.

Abb. 14.

Abb. 11—14. Vier schematische Schnitte, die erste Entwicklung des menschlichen Eies
nach der Befruchtung zeigend. — Nach Grosser (1924). — VergréB8erung: 50 mal.
Abb. 11. Reifes, unbefruchtetes Ei.

Abb. 12. Morulastadium (etwa 10 Tage alt) im Zeitpunkt der Implantation in die Uterus-
schleimhaut. Eine duBere Trophoblastschicht (dunkler) ist von einem zentralen Zell-
klimpchen, dem sog. Embryoblasten geschieden.

Abb. 13. Die Trophoblastschicht hat sich méchtig vergroBert. Der Embryoblast hat
sich in Embryonalknoten und Morulamesoderm differenziert.

Abb. 14. Das Morulamesoderm ist durch das Auftreten von Gewebeliicken aufgelockert
(mesenchyméhnlich). Auch die Trophoblastschicht ist stark aufgelockert. Dieses
Ei entspricht dem von v. Méllendorff (1921) beschriebenen, 12—13 Tage alten Ei Sch.

differenziert sich bald in zwei Zellenkomplexe, ein grofBeres peripheres, der
Trophoblastschicht niher liegendes, und ein anfangs kleineres, mehr zentral
gelegenes. Jenes wird Ektodermknoten, dieses Entodermknoten genannt.

Beide Knoten wandeln sich nun (durch Zugrundegehen ihrer zentralen
Zellen) in Blaschen um (Abb. 15). Die Hohlung des kleineren Entoderm-
blaschens wird Urdarmhohle genannt, weil sie mit dem Urdarm wirbel-
loser Tiere Ahnlichkeit hat; diejenige des groBeren Ektodermblischens
nennen wir Amnionhéhle, weil aus ihr die Hohlung des Amnions hervorgeht.
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Die zwischen diesen beiden Hohlungen liegende Zellmasse, die also sowohl aus
Ektoderm wie Entoderm besteht, stellt die Embryonalplatte, d. h. die
primitive Anlage des Embryos, dar.

Zum Ektoderm im weiteren Sinne rechnen wir auch die ganze AuBen-
schicht, die schon oben unter dem Namen Trophoblastschicht erwidhnt

Abb. 15.

Abb. 16.

Abb. 15 und 16. Zwei schematische Schnitte durch 15—18 Tage alte menschliche Eier. —
Vergréferung: 50mal.

Abb. 15. Schnitt eines 15 Tage alten Eies. Nach Bryce-Teacher aus Grosser (1924).

Abb. 16. Schnitt eines 17—18 Tage. alten Eies. Nach Peters aus Grosser (1924): Junge

menschliche’ Embryonen. -— Ergebnisse der Anat. u. Entwicklungsgesch. Bd. 25.
DS Dottersack. Lh extraembryonale Leibeshéhle (Exozélom).
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wurde; Ektoderm, Entoderm und Mesoderm stellen die drei sog. Keim-
blatter des sich entwickelndes Eies dar.

Das Mesoderm (Mittelblatt) filllt die Zwischenriume zwischen den
beiden ibrigen Keimblittern aus. Urspriinglich fehlt dieses Keimblatt der
Embryonalplatte. Es dringt aber bald von beiden Seiten her in diese hinein
und wird aullerdem spiter als axiales Mesoderm von der Medianebene
der Embryonalplatte ab neugebildet. Die friihzeitige Entstehung des extra-
embryonalen, von Stieve (1926) sog. Morulamesoderms ist ein Charakteristi-
kum des menschlichen Eies. Um dieselbe zu erkliaren hat man angenommen,
daBdas Morulamesoderm ein Speicherorgan darstellt, in welchem die vom
Trophoblasten durch Auflosung der miitterlichen Schleimhaut gewonnenen
Stoffe fiir den Embryo bereitgestellt werden, bis dieser sie (nach Ausbildung
eines eigenen Kreislaufes) verwerten kann (Grosser, 1925). — Jederseits
von der Embryonalplatte bildet sich in dem Morulamesoderm eine besondere
Héhlung aus, die von platten Zellen austapeziert wird (Abb. 16 Lh). Indem die
beiden Hohlungen immer gréfer werden, flieBen sie bald zu einer einheitlichen
Hoéhlung, dem sog. Exoz6lom (der aulerhalb der Embryonalanlage gelegenen
Koérperhohle) zusammen.

Bei der Ausbildung des Exozéloms wird das Merulamesoderm in ein
peripheres Blatt gesondert, das die Innenseite des Trophoblasts auskleidet,
und in eine zentrale Gewebsmasse, die eine gemeinsame Hiille sowohl
um Ektodermblischen wie Entodermblaschen! bildet (Abb. 17). Nur an einer
Stelle werden diese beiden Mesodermpartien voneinander nicht durch das
Exozolom getrennt. Es ist dies an dem werdenden unteren Ende der Embryonal-
platte. Hier bleibt also die zentrale Mesodermmasse mit dem peripheren Meso-
dermblatt in Verbindung.

Die betreffende Verbindung, der sog. Haftstiel, ist anfangs breit und kurz,
wird aber spéter diinner und langer. Sie stellt den werdenden Bauchstiel
des Embryos dar (vgl. Abb. 33, S. 45).

Die Entstehung der Eihiute.

Die Trophoblastschicht des Eies bildet zusammen mit dem ihre Innenseite
austapezierenden Mesodermblatt die 4uBere Eihaut, das sog. Chorion oder
die Zottenhaut (weil sie an ihre Auflenseite Zotten ausbildet).

Im Bereiche der Embryonalplatte wachsen die Ektodermzellen in die Héhe,
wahrend sie in den, tibrigen Wandpartien des Ektodermblidschens niedrig werden.
Diese diinnen Wandpartien, stellen zusammen mit ihrer Mesodermbekleidung
die Anlage der inneren Eihaut, des sog. Amnion oder der ,,Schafhaut®, dar.
(Schafhaut wurde sie genannt, weil sie im Altertum zuerst beim Opfern trichtiger
Schafe erkannt wurde.)

Die Amnionhohle enth#lt schon von Anfang an eine schwach gelbliche,
alkalische Flissigkeit, die von dem Amnionepithe] abgesondert wird. Anfangs
nur sehr spérlich vorhanden (so daf das Amnion dem Embryo eng anliegt),
vermehrt sich diese Amnionfliissigkeit spiter betrichtlich 2, Hand in Hand
damit, daB das Amnion immer stirker ausgedehnt wird. Indem nun die Ver-
groflerung dieser Eihaut zunéchst schneller sowohl als diejenige des Embryos,
wie als diejenige des Chorions erfolgt, kommt die AuBenfliche des Amnions

1 Nach Stieve (1926) entsteht das das Entodermblaschen umgebende Mesoderm
teilweise durch Abspaltung vom Entoderm.

2 Um die Mitte der Schwangerschaft, wenn sie am reichlichsten ist, betrigt die Menge
der Amnionfliissigkeit nicht weniger als 11/,—2 Liter. Zur Zeit der Geburt ist sie gewhnlich
auf 1/,—1 Liter reduziert.
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Abb. 17 und 18. Zwei Schemata, die Vereinigung der Eihiute und die Entstehung des
Nabelstrangs zeigend. Ektoderm, schwarz, Mesoderm rot, Entoderm schwarz
punktiert.
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bald mit der Innenfliche des Chorions in Beriihrung, und gleichzeitig entfernt
sich das Amnion vom Embryonalkérper (vgl. Abb. 17 u. 18).

Unter dem fortgesetzten Druck der Amnionfliissigkeit verwachsen nun (Ende
des 2. Embryonalmonats) Amnion und Chorion miteinander. Hierbei verschwindet
groftenteils das Exozolom. Nur in dem proximalen! Teil des inzwischen
gebildeten Nabelstrangs bleibt dasselbe noch eine Zeit lang bestehen (vgl. unten).

Fiir die Entwicklung des Embryos hat die normale Ausbildung der Amnion-
fliissigkeit eine sehr hohe Bedeutung. Sie schiitzt nicht nur den Embryo selbst
vor mechanischen Schidigungen, sondern auch Nabelschnur und Mutterkuchen
vor einseitigem Druck (seitens des Fetus), der zu Zirkulationsstérungen dieser
— fiir das Leben des Embryos so wichtigen — Organe hitte fiihren kénnen.
AuBerdem spielt die Amnionfliissigkeit eine wichtige Rolle in der Mechanik
der Geburt, indem sie, ehe die Eih4ute noch eingerissen sind, die allm#hliche
Erweiterung der Geburtswege vermittelt. Zuletzt ist hier noch hervorzuheben,
daB zu einer gewissen Entwicklungsperiode die normale Entwicklung eine zur
Schwerkraft bestimmte Orientierung voraussetzt, die dem Embryo nur dann
moglich ist, wenn er in der Amnionfliissigkeit frei schwimmt.

Sodarf esalso nicht wundernehmen, daB ungeniigende Ausbildung vom Amnion-
wasser und damit verbundene abnorme Enge des Amnions nicht selten sowohl
MiBbildungen wie das frithzeitige Absterben des Embryos hervorrufen konnen.

Nach Polano (1922) soll das Amnion auBerdem eine Rolle als aktives
Resorptionsorgan spielen und speziell fiir die Fettresorption des Eies von
Wichtigkeit sein.

Die Umwandlung der Embryonalplatte in eine léingliche Embryonal-
blase und die Entstehung des Nabelstranges.

Aus dem Obenstehenden geht schon hervor, dal das Amnion an der Peripherie
der Embryonalplatte inseriert. — Die Embryonalplatte stellt zuerst eine
kreisrunde Scheibe dar, wichst aber bald schneller in der Richtung von oben
nach unten und wird dadurch oval (vgl. Abb. 36, S. 47).

An der ovalen Embryonalplatte bleiben nun die Randpartien im Wachstum
stehen, wihrend die iibrigen Partien weiterwachsen. Auf diese Weise formt
sie sich in eine ventralwirts offene, lingliche Blase um (vgl. Abb. 39—42).

Hand in Hand hiermit werden die Insertionsrinder des Amnion auf die
Ventralseite der Embryonalblase hin verschoben und einander relativ niher
gebracht. Auf diese Weise entsteht aus dem peripheren Rand der Embryonal-
platte der sog. Hautnabel des blasen- oder rohrférmigen Embryos.

Bei den sceben geschilderten Veridnderungen der Embryonalanlage kann
natiirlich die Entodermblase nicht unbeeinflut bleiben. Sie sondert sich
in eine intraembryonale ? Partie, die die entodermale Darmanlage darstellt,
und eine extraembryonale 3, welche die sog. Dotterblase bildet. Die ein-
geschniirte Kommunikationsstelle zwischen, diesen beiden Partien wird Darm-
nabel benannt. — Die betreffende Kommunikation ist anfangs sehr kurz und
weit, wird aber bald in die Lénge ausgezogen und ganz eng. Sie stellt dann
den sog. Dotterblasenstiel dar (vgl. Abb. 41, 47 u. 52).

Der oben (S. 30) erwahnte Bauchstiel, der das kaudale Ende der Em-
bryonalplatte (und des Amnion) mit dem Chorion verband, wird bei der Ent-

1 Dem Embryo am nichsten liegenden.
2 Innerhalb des Embryos gelegene.
3 AuBlerhalb des Embryos gelegene.
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stehung der Embryonalblase ebenfalls auf die Bauchseite derselben verschoben.
In diesem Bauchstiel entstehen bald diejenigen Gefafle, die den Blutaustausch
zwischen Chorion und Embryo zu besorgen haben (vgl. Abb. 19, 39 u. 46).

Bauchstiel und Dotterblasenstiel sind urspriinglich voneinander vollstindig
unabhéngig. Bei der obenerwahnten starken Vergréfierung des Amnion werden
sie aber eng aneinander gedringt und von einer gemeinsamen Amnionscheide
umbhiillt. Auf 'diese Weise entsteht der Nabelstrang (Funiculus umbilicalis).
Vgl. Abb. 20.

Die Entwicklung des Mutterkuchens (der Plazenta).

A. Die Entstehung des embryonalen Anteils des Mutterkuchens.

Der Trophoblast ist urspriinglich kompakt und an der Oberfliche glatt.
Kurz nach dem Eindringen des Eies in die Uterusschleimhaut wird er aber
im Inneren von zahlreichen kleinen Hohlrdumen zerkliiftet, die ihm ein schwam-

Abb. 19. Abb. 20.

Abb. 19 und 20. Querschnitte des Bauchstieles (Abb. 19) und des neugebildeten Nabel-
stranges.(Abb. 20) in 30 maliger VergréBerung. — Nach His bzw. Schultze aus Broman
(1911).

miges Aussehen verleihen (vgl. Abb. 14). Der Trophoblast sondert jetzt ein
intensiv wirkendes Ferment ab, das zur Nekrose des nichstliegenden miitter-
lichen Gewebes fiihrt. Auf diese Weise vergréBert sich der Hohlraum in der
Uterusschleimhaut, die sog. Eikammer, und gleichzeitig wird die provisori-
sche Nahrung des Eies, die ,,Embryotrophe’, aus den miitterlichen Blut-
und Gewebstriimmern gebildet.

Der zuerst gebildete, schwammige Implantations-Trophoblast fall
nach Grosser (1925) bald der Riickbildung anheim. Die tiefste Zellschicht bleibt
indessen bestehen und vermehrt sich stark, so daB sie vielschichtig wird. Gleich-
zeitig entstehen innerhalb des noch perisistierenden Trophoblast neue Lakunen,
die durch siulen- und balkenférmige Zellmassen von einander unvollstindig
getrennt werden. — Die die Lakunen auskleidenden Trophoblastzellen wandeln
sich teilweise (durch Verwischung der Zellgrenzen) in ein diinnes Syncytium,
das sog. Resorptionssyncytium um.

Die die Lakunen trennenden Trophoblastbalken hingen urspriinglich
alle an der Eiperipherie mit einer diinnen Trophoblastschicht, der spiter als
solche verschwindende ,,Trophoblastschale® (in Abb. 17 u. 18 nicht dar-
gestellt), zusammen; sie stellen die sog. Primérzotten oder Haftzotten
des Chorion dar. — Diese Primérzotten sind zunichst ganz mesodermfrei.
Das die Innenseite der Trophoblastschicht auskleidende Mesoderm dringt aber

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 3
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bald in die Zotten hinein und wandelt sie so in Sekundérzotten oder wahre
Chorionzotten um.

Die Chorionzotten vergréBern und verzweigen sich in alle Richtungen.
Ihre mesodermalen Achsenpartien differenzieren sich zu embryonalem Binde-
gewebe, in welchem BlutgefiBe als Zweige der Bauchstielgefafle entstehen.

Abb. 21. Abortivei’ aus dem Ende des 2. Embryonalmonats; gedffnet, so daB der etwa
25 mm lange Embryo (von vorn und etwas von rechts) sichtbar geworden ist. —
Natiirliche Grofe.

Abb. 22. Abortivei aus dem Anfang des 3. Monats. — Natiirliche Gr6Be. — Die nach oben
gerichtete, fast zottenfreie Partie der Eioberfléche stellt das Chorion laeve, die nach unten
gerichtete zottenreiche Partie das Chorion frondosum (= fetale Plazentaanlage) dar. —
Nach Bumm aus Broman: Normale und abnorme Entwicklung des Menschen.
Wiesbaden 1911.

Sie treten zuerst auf der Eioberfliche allseitig auf. Von Anfang an sind sie aber
an derjenigen Eiseite etwas grofler, die am tiefsten in der Uterusschleimhaut
eingebettet wurde. An dieser Seite ist die Nutrition des Eies am reichlichsten,
und daher entwickelt sich hier der Embryonalknoten.

Mit dem Embryo bleibt diese Eiwandpartie durch den Bauchstiel in
direktester Verbindung. Die Chorionzotten dieser Seite bekommen daher die
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ersten und die gréfBten Verzweigungen der Bauchstielgefiflie. HEs darf also nicht
wundernehmen, dafi diese Chorionzotten ihren Vorsprung vor den anderen
stetig vergroBern kénnen, und dafl gerade sie bestehen bleiben, wenn, die anderen
zugrunde gehen. — Dieses Zugrundegehen der nicht am Bauchstielpol gelegenen
Chorionzotten beginnt schon wihrend des 2. Embryonalmonats und wird in
dem 3. Embryonalmonat so vollstindig, dafl nachher an der betreffenden,
jetzt immer grofler werdenden Partie der Eioberfliche gar keine Zotten mehr
zu erkennen sind (vgl. Abb. 22).

Die auf diese Weise zottenfrei und glatt gewordene Chorionpartie nennen wir
Chorion laeve. Die fortwihrend zottenbesetzte Chorionpartie aber wird

Abb. 23. Uterus (gedffnet) mit Ei aus der 3. Woche der Schwangerschaft. — Natiirliche
Grofle. — Nach Bumm aus Broman (1911).

Chorion frondosum genannt. Sie stellt den embryonalen Anteil des
Mutterkuchens (die sog. Placenta fetalis) dar.

B. Die Entstehung des miitterlichen Anteils des Mutterkuchens.

Die Einimpfung des Eies in die Uterusschleimhaut, die sog. Eiimplan-
tation, findet gewohnlich im oberen Teil des Uteruskoérpers statt. Zunichst
verlauft — nach der Heilung der Eintrittswunde — die Uterusschleimhaut
geradlinig iiber das Ei hiniiber. Die Implantationsstelle ist daher zu dieser
Zeit nicht mehr zu sehen. Dagegen ist die angefangene Graviditdat (Schwinge-
rung) an der allgemeinen, starken Schwellung der Uterusschleimhaut zu er-
kennen.

Bei dem jetzt folgenden, starken Wachstum des Eies hebt dieses aber bald
die dasselbe deckende Schleimhautpartie immer stirker in die Héhe (vgl. Abb. 23).

3*
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Von nun an ist natiirlich die Implantationsstelle sehr leicht in einem Uterus-
praparat zu finden.
Die Schleimhaut des graviden Uteruskérpers wird Membrana decidua

Abb. 24. Durchschnitt desselben Priparates (wie Abb. 23). — Schwach vergroBert.

(hinfallige Haut) oder schlechtweg Decidua benannt, weil sie bestimmt ist,
bei der Geburt zum griBten Teil ausgestoBen zu werden.

Bei der obenerwihnten starken Verdickung der Decidua sondert sich diese
immer deutlicher in eine oberflichliche, kompakte (Decidua compacta)
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und eine tiefe, schwammige?! (spongitse) Schicht (Decidua spongiosa).
Die Eiimplantation findet in der Decidua compacta statt, die durch das Ei in
eine basale (Decidua basalis) und eine das Ei kapselartig deckende Schicht
(Decidua capsularis) gespaltet wird (vgl. Abb. 24). Die zunichst von dem Ei
unberiihrte Deciduapartie wird Decidua vera (wahre Decidua) genannt.

Wenn sich nun das Ei und damit auch die Decidua capsularis immer stirker
vergrofern, so wird natiirlich die Hohlung des Uteruskérpers davon immer

Abb. 25. Uterus mit Ei vom 2. Schwangerschaftsmonat. — Sagittalschnitt. — Natiirliche
GréBe. — Nach Bumm aus Broman 1911.

stérker ausgefiillt. Zuletzt (gegen Ende des 3. Embryonalmonats) verschwindet
diese Hohlung vollstindig, indem die Decidua capsularis dann mit der
Decidua vera iiberall zusammenwichst (vgl. Abb. 25 u. 26). Von dieser Zeit
ab ist die Uterushohlung also nur noch im Uterushals vorhanden.

Wir miissen uns jetzt noch einmal erinnern, daB das Ei nach der Implanta-
tion in einer blutenden Wunde der Decidua compacta liegt. Diese Wunde heilt
zwar an der Schleimhautoberfliche, blutet aber in der Tiefe weiter. Zunachst
gerinnt das aus den geoffneten miitterlichen GefiBen in die Eikammer 2

! Die Hohlriume des Schwammes werden von erweiterten Uterusdriisen dargestellt.
% Die erwihnte, allseitig geschlossene Hohlung (der Decidua compacta), in welcher
das Ei jetzt liegt.
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ausgetretene Blut. Die Gerinnsel werden aber von dem Trophoblast des Eies
gelost, resorbiert und so zur Nahrung des Eies direkt verwendet. Spiter werden
die Wande der betreffenden Eikammer mit Zellen (wohl gréBtenteils aus der
Trophoblastschale stammend) ausgekleidet, die die Gerinnung des Blutes
verhindern und die Wunde in einen Blutsinus umwandeln, in dem das
miitterliche Blut langsam zirkuliert.

In diesem Blutsinus ragen die Chorionzotten hinein und fiillen ihn zum
groBen, Teil aus. Der Blutsinus wird daher auch Zwischenzottenraum oder
intervilléser Raum genannt. Die langsten Chorionzotten sind von Anfang
an mit den miitterlichen Wianden des Zwischenzottenraumes verbunden (sie
werden daher Haftzotten genannt); ihre Seitenzweige sowie die kiirzeren

Abb. 26. Uterus (gedffnet) mit Ei aus dem 4. Schwangerschaftsmonat. — Verkleinert (1/,).
— Der Embryo war 11 cm lang. — Nach Leopold (1897) aus Broman (1911).

Chorionzotten, die alle von Kapillaren der Bauchstielgefifle ausgefiillt werden,
ragen dagegen frei in den Blutsinus hinein und vermitteln durch ihre diinne
Epithelbekleidung den Austausch von Nahrungs- und Verbrennungsstoffen
zwischen dem miitterlichen Blut und dem embryonalen.

Solange das Chorion rings umher mit Zotten besetzt ist, streckt sich auch
der Blutsinus um das ganze Ei herum. Wenn aber die Zotten des Chorion
laeve zugrunde gehen, verschwindet in demselben Gebiet auch der Blutsinus,
indem seine Winde miteinander verwachsen.

Von nun an persistieren also der Blutsinus und die Chorionvilli nur im Be-
reiche der Decidua basalis. Die Letztgenannte besteht — wie die Decidua
im allgemeinen — aus einer oberflichlicheren (dem Ei nichstliegenden) Pars
compacta und einer tieferen (der Uterusmuskulatur nichstliegenden)
Pars spongiosa. — Der kompakte Teil der Decidua basalis ist es nun,
der den miitterlichen Anteil des Mutterkuchens (die sog. Placenta
materna) bildet.
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Bau und Bedeutung des Mutterkuchens.

Der Mutterkuchen, die Plazenta (Abb. 27), wird also zusammengesetazt:

1. aus einem Chorionteil (Chorion frondosum) und
2. aus einem Deciduateil (Decidua basalis compacta).

Abb. 27. Schematischer Schnitt durch die reife Plazenta (obere Halfte des Schnittes weg-
gelassen). — Nach. Bumm aus Broman (1911).

Der Chorionteil besteht aus einer Platte, die an der Innenseite glatt ist
und von dem Amnion, bekleidet wird, an der Auflenseite dagegen, die Chorion-
zotten tragt. — Die zuerst gebildeten, groBten Chorionzotten, deren Haupt-
stimme die obenerwihnten Haftzotten bilden, bekommen zahlreiche freie
Seitenzweige, die sich mehrfach verzweigen. Auf diese Weise entsteht aus jedem
Haftzottenstamm ein dichter Zottenstrauch, den wir Kotyledon nennen. — Die



40 Die Entstehung d. primitiven Embryonalkérpers u. d. Nachgeburt aus d. befruchteten Ei.

menschliche Placenta fetalis wird von 15—20 solchen Kotyledonen zusammen-
gesetat.

Der Deciduateil besteht ebenfalls aus einer Platte, der sog. Basalplatte.
Diese Platte ist bis zur Geburt mit der Decidua basalis spongiosa verbunden.
Von, ihr gehen pfeiler- oder scheidewandidhnliche Bildungen (Deciduapfeiler
bzw. Septa placentae) aus, die zwischen den Kotyledonen in den Blutsinus
hineinragen.

Je nachdem sich das Ei vergroBert, wichst auch der Mutterkuchen. Zur
Zeit der Geburt hat derselbe im allgemeinen ein Gewicht von 1/, Kilo, einen
Durchmesser von 20 cm und eine Dicke von 3 ecm erreicht (vgl. Abb. 31).

Die Bedeutung der Plazenta fiir das Leben und die normale Entwicklung
des Embryos kann nicht zu hoch eingeschitzt werden. Durch dieselbe bekommt
der Embryo nicht nur Nahrung, sondern auch Sauerstoff von dem miitter-
lichen Blut. Durch dieselbe befreit sich auch der Embryo von Exkretions-
stoffen und Kohlensiure. Die Plazenta funktioniert also sowohl als
Nahrungs- und Atmungsorgan wie als Exkretionsorgan des Embryos.

Nochmals hervorzuheben ist, dafl zwischen dem im Zwischenzottenraum
langsam zirkulierenden, miitterlichen Blut und dem in den Chorionzotten
wahrscheinlich schneller flieBenden Embryonalblut keine direkte Verbindung
existiert. Der Austausch der Stoffe zwischen Mutter und Embryo mufl also
durch GeféBlendothel, Zottenbindegewebe und Zottenepithel hindurch ge-
schehen. Besonders durch die teils aufbauende, teils zerstorende Tatigkeit des
Zottenepithels geschieht dieser Stoffaustausch, der also nur zum kleineren Teil
durch einfache Filtration oder Osmose vermittelt wird. — Nach Grosser
(1920, 1921) hat das Zottenepithel die gleiche Funktion wie das Darmzotten-
epithel, d. h. es assimiliert die miitterliche Nahrung und sorgt dafiir, dal nicht
fremde Eiweilstoffe in den Embryo hineingelangen. Auch fiir Bakterien
ist die unbeschadigte Plazenta ein undurchléassiges Filter, solange dieselben
nicht durch eigene Wachstumsenergie die betreffende Scheidewand durchbrechen.

Gewisse Bindegewebszellen, des miitterlichen Anteils der Plazenta bilden sich
schon, von der Mitte des ersten Embryonalmonats ab zu relativ groen Decidua-
zellen aus, die mit den Zellen endokriner Driisen Ahnlichkeit haben und wahr-
scheinlich Hormone absondern, die sowohl auf die Mutter wie auf den Fetus
Einflufl haben und speziell die Milchdriisen zum Wachstum und zur Sekretion
zZwingen.

Weitere Ausbildung des Nabelstranges.

Unmittelbar nach seiner Entstehung (vgl. oben S. 33) ist der Nabelstrang
im Verhaltnis zum Embryo relativ sehr kurz und dick. In der Folge wichst er
stéarker in Lange als in Dicke, so dal er dann relativ diinner wirkt. Zur Zeit
der Geburt ist der Nabelstrang etwa fingerdick und hat eine Lidnge von etwa
1/, Meter.

Der Nabelstrang enthélt im embryonalen Bindegewebe eingebettet sowohl
die Gefalle des Bauchstiels wie diejenige des Dotterblasenstiels. Die
letztgenannten schrumpfen bald ein und gehen gewshnlich am Ende des dritten
Embryonalmonats zugrunde. Die urspriinglichen Bauchstielgeféifie oder
UmbilikalgefaBe!l, die die GefaBle des Embryos mit denjenigen der Pla-
zenta verbinden, vergréfern sich dagegen stetig wihrend der ganzen Gravi-
ditét, und zwar dies in demselben MaBe wie die Anspriiche des Embryos auf
Nahrung usw. groBer werden (vgl. Abb. 20 u. 28).

Die letztgenannten GefiBle verlingern sich im allgemeinen stérker als der
sie umschlieBende Nabelstrang, was zu einem spiralformigen Verlauf der Gefialle

1 So benannt, weil sie sich am Nabel (Umbilicus) mit dem Embryo verbinden.
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und zu einer Drehung des ganzen Nabelstranges AnlaB gibt. — Der Embryo,
der zu dieser Zeit in dem Amnionwasser fast schwerlos und frei schwimmt,
macht — wie ein Uhrzeiger die Bewegung seiner Achse — die Drehungen des
Nabelstranges mit.

Abb. 28, Querschnitt durch die Nabelschnur eines geburtsreifen Fetus. — Nach Bumm
aus Broman (1911).

Die Verbindung des Nabelstranges mit der Plazenta findet gewshnlich
einigermaflen in der Mitte der letztgenannten statt (vgl. Abb. 31).

Dem ganzen Nabelstrange fehlen normalerweise Gefifkapillaren. Seine
Nahrung bekommt er wahrscheinlich durch die Amnionfliissigkeit. Wenn, er

Abb. 29. Dotterblase eines 13 mm langen menschlichen Embryos in fiinfmaliger Vergréferung.

nach der Geburt nicht mehr von dieser umspiilt wird, mufl er also absterben
und eintrocknen. Wenn er abfillt, bleibt der Nabel (Umbilicus) als Narbe
zuriiek.

Schicksal der Dotterblase und des Dotterblasenganges.

Die Dotterblase bleibt nicht nur wéihrend der ganzen Embryonalzeit be-
stehen, sondern sie nimmt sogar stark an, GréBe zu. Mitte oder Ende des zweiten
Embryonalmonats ist ihr Wachstum indessen schon beendet; ihre groSte Lange



42 Die Entstehung d. primitiven Embryonalkérpers u. d. Nachgeburt aus d. befruchteten Ei.

betrigt dann etwa 4—5 mm (Abb. 29). Sie ist also schon zu dieser Zeit un-
geheuer viel gréfer als das ganze Reifei.

Diese VergroBerung deutet auf eine wichtige Funktion der Dotter-
blasenwinde. Denn als Dotterbehilter hat die Dotterblase beim Menschen
sicherlich keine Bedeutung mehr. Die Dotterkorner des Reifeies werden wahr-

Abb. 30. Menschliches Ei, etwa 4 Wochen alt (von der Uteruswand einer Selbstmérderin

ausgeschnitten). — Gedffnet. Durch die groBe Offnung sieht man den 3,5 mm langen

Em%ryo (von dem enganliegenden — hier unsichtbaren — Amnion umschlossen) und die
Dotterblase. — VergréBerung: 3,4mal.

scheinlich schon wahrend der Morulabildung — also vor der Entstehung der
Dotterblase — verbraucht.

Sicher ist, daB die Dotterblasenwand ein blutbildendes Organ
darstellt (Saxer, 1896; Branca, 1908). In ihrer Mesodermbekleidung treten
namlich die ersten Blutkorperchen und GefiBe des Eies auf. AuBerdem hat die
Dotterblasenwand eine wahrscheinlich wichtige Driisenfunktion. Denn ihre
Hohlung wird von einem dickfliissigen Inhalt! gefiillt, der wohl ein Produkt
driisenshnlicher Wandausstiilpungen darstellt. Dieses Driisensekret kommt

1 Man hat diesen Inhalt auch schlechtweg als aufgespeicherte, vom Trophoblasten
iibernommene Embryotrophe aufgefalt.
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vielleicht anfangs durch den Dotterblasenstiel in den Embryonaldarm hinein. Da
aber dieser Stiel schon anfang der fiinften Embryonalwoche undurchgéngig und
bald vollstindig riickgebildet wird, muBl man annehmen, daB das Dotterblasen-
sekret unter Vermittlung der Dotterblasengefile dem Embryo zugute kommt.
Die Dotterblase wire also jetzt als eine endokrine Driise zu betrachten.
Uber die spezielle Bedeutung ihrer Hormone wissen wir aber noch nichts.

Bei der oben (8. 32) erwihnten Verschmelzung zwischen Amnion und Chorion
kommt die Dotterblase — gewdhnlich in der Nahe des Plazentarrands — zwischen

Abb. 31. Normale, reife Plazenta, von der Innenseite gesehen. — Verkleinert (1/,).

diesen beiden Hauten zu liegen. Thre GefiBe treten dann mit den Umbilikal-
gefiBen in Verbindung, was — bei dem Untergang der Dotterblasengang-
gefille — die Dotterblase selbst vom Untergange rettet.

Die Nachgeburt.

Nach dem Ablauf von etwa 10 vierwdchentlichen Monaten (nach der Befruchtung)
tritt normalerweise die Geburt ein. Es stellen sich dann starke, schmerzhafte Uterus-
kontraktionen (,,Wehen‘‘) ein, welche zur Erweiterung der Geburtswege, Sprengung der
Eihdute und Austreibung des Fetus fithren. — Nach der Geburt des Kindes tritt eine kurze
Ruhepause der Wehen ein. Die letztgenannten setzen aber bald wieder ein und bewirken
so die Losung und AusstoBung der sog. Nachgeburt. — Diese besteht nicht nur aus
den vom Ei selbst gebildeten Eihsuten, Mutterkuchenteil und Nabelstrang,
sondern auch aus den oberflachlichen Schichten der Schleimhaut des Uteruskorpers. Nach
der Ausstofung der Nachgeburtsteile stellt also die Innenfliche des Uteruskorpers eine
groBe Wunde dar, die erst nach 2—3 Wochen wieder geheilt werden kann.
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Die Entwicklung des primitiven Embryonalkérpers.

Wie schon, oben (8. 32) erwéhnt, stellt die erste Anlage des Embryonalkérpers
eine kreisrunde Platte dar, die zwischen den Hohlungen der Ektoderm- und
der Entodermblase liegt und also sowohl aus Ektoderm wie aus Entoderm
besteht. Zwischen diesen beiden Keimblittern dringt — wie ebenfalls erwiahnt
(S. 30) — bald das extraembryonale Morulamesoderm von beiden Seiten
her in die Embryonalplatte hinein (vgl. Abb. 15 u. 16). Spiter scheint indessen
dieses primére, intraembryonale Mesoderm wieder zu verschwinden.

Abb. 32. Schnitt durch Ekto- und Entodermblase eines jungen menschlichen Eies. —
Die schildférmige Embryonalanlage (0,75 mm lang) ist quer getroffen. — Nach Strahl
und Beneke aus Broman (1911).

In der kaudalen Hilfte der noch kreisrunden Embryonalplatte entsteht
nun eine streifenférmige Verdickung des Ektoderms, die etwa im Zentrum
der Embryonalplatte eine knotenférmige Anschwellung bildet (vgl. Abb. 33).
Die letztgenannte wird Primitivknoten und der geradlinige Ektoderm-
streifen. Primitivstreifen genannt (vgl. Abb. 35). Vom Primitivknoten
wachst bald eine kraniale Verlingerung des Primitivstreifens aus. Dieser
sog. Kopffortsatz des Primitivstreifens bleibt aber nicht mit dem Ektoderm
in Verbindung, sondern wichst zuniichst als freier Zellstrang — zwischen Ekto-
und Entoderm — nach vorne aus, um sich dann mit dem Entoderm zu
verbinden (Abb. 34). — Durch den Primitivstreifen und seinen Kopffortsatz
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wird die Embryonalplatte in eine rechte und eine linke Korperhidlfte

gesondert.
Der Primitivstreifen wird bald zu einer seichten Rinne, der Primitiv-

Abb. 33. Rekonstruktionsmodell der linken Halfte des Embryoblasten eines 2,25 mm

grofen menschlichen Ejes. — VergroBerung: 100mal. — Nach v. Méllendorff (1925). —

Die schildférmige, 0,25 mm lange und 0,22 mm breite Embryonalanlage ist sagittal durch-

schnitten. Der Haftstiel ist von dem Schnitte nicht getroffen worden. — Das die getft-

neten Ekto- und Entodermblasen (= Amnionhghle bzw. Dottersack) umgebende Mesoderm
ist iiberall, wo es vom Schnitte getroffen ist, punktiert.

Abb. 34. Schematischer Medianschnitt durch die schildférmige Embryonalanlage. Nach
Scammon und D. Holmdahl.

rinne, ausgeh6hlt, und im Bereiche des Primitivknotens vertieft sich diese
Rinne zu einer Grube, der Primitivgrube. Die Héhlung der letztgenannten
setzt sich kanalartig in den Kopffortsatz fort und erreicht hierdurch bald das
Entoderm. Wenn sie hier durchbricht, entsteht ein kurzer Kommunikations-



46 Die Entstehung d. primitiven Embryonalkérpers u. d. Nachgeburt aus d. befruchteten Ei.

kanal zwischen Ektoderm- und Entodermblase, der sog. Canalis neur-
entericus (vgl. Abb. 34—36).

Dieser Kanal und die Primitivrinne stellen wichtige Embryonalorgane
dar, die als Reste des Urmundes niederer Tierstadien zu betrachten sind.
Die sie begrenzenden Zellen sind (ebensowie die Zellen der Urmundlippen)
indifferente, omnipotente Zellen, die sich zu den verschiedensten Organen
entwickeln konnen. Zunichst entsteht aus Abkémmlingen dieser Zellen die

Abb. 35. - Topographie des Embryonalschildes. Schematisch nach D. Holmdahl.
Vgl. Abb. 34 u. 36.

Hauptpartie des intraembryonalen Mesoderms. Andere Abkémmlinge der-
selben Zellen bilden die erste Anlage des Riickenstranges (Chorda dorsalis)
oder tragen zur Bildung des Medullarrohres bzw. des Darmrohrs bei.

Bei der Entstehung dieser Bildungen verschwindet daher der Primitiv-
streifen, und zwar in kraniokaudaler Richtung. Der kaudale Rest des Primitiv-
streifens verdickt sich aber zu einem Endwulst, der bei der Umbildung der
Embryonalplatte in den blasenférmigen Embryo an dem kaudalen Ende des

letztgenannten zu liegen kommt und daher mit dem Namen Schwanzknospe
bezeichnet worden, ist.

Die Schwanzknospe ist also nichts anderes als der am langsten restierende,
hypertrophierte Teil des Primitivstreifens; auch sie besteht aus indifferenten,
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omnipotenten Zellen und aus diesen, Zellen wird nicht nur der Schwanz und eine
geringe kaudale Partie des Rumpfes, sondern — wie wir durch die Untersuchungen,
von D. Holmdahl (1925) nunmehr wissen — sogar die ganze kaudale Rumpf-
halfte gebildet. Wir bezeichnen daher die frither sog. Schwanzknospe mit dem
Namen Rumpfschwanzknospe (Keibel).

Mit D. Holmdahl (1925) kann man die Entstehung des Embryonalkérpers
in zwei Perioden sondern. Wahrend der ersten Periode entsteht die aus
drei Keimblattern bestehende Anlage der kranialen Kérperhilfte und die Rumpf-
schwanzknospe und wéhrend der zweiten Periode differenziert sich aus der
Rumpfschwanzknospe die Anlage der kaudalen Korperhilite. Fir die Ent-
wicklung der kranialen Kérperhilfte ist es also charakteristisch, daB sie ein

Abb. 36. Rekonstruktionsmodell eines 1,17 mm langen schildférmigen Embryos. —
VergroBerung: 40mal. — Nach Frassi (1907) aus Broman (1911).

Keimblattstadium passiert, wiahrend die Entwicklung der kaudalen Korper-
hilfte sozusagen das Keimblattstadium tiberspringt und diese Kérperpartie
direkt aus einem indifferenten Wachstumzentrum hervorgehen laSt.

Wihrend der ersten Entwicklungsperiode des primitiven Embryonalkorpers
verlingert sich — wie erwihnt — die Embryonalplatte und wird zuerst oval
schildférmig (Abb. 36) und dann geigenférmig. Die letztgenannte Form-
veréinderung ist mit einem relativ stérkeren Wachstum der kranialen Korper-
partie verbunden. Der bisher in der Mitte der Embryonalplatte gelegene
Canalis neurentericus erfahrt hierbei eine relative Verschiebung kaudal-
warts (vgl. Abb. 39 u. 40).

Zu dieser scheinbaren Kaudalwirtswanderung des betreffenden Kanals
tragt auch bei, daf} die kaudale, mit Primitivrinne versehene Partie der Embryonal-
platte ventralwirts fast rechtwinklig umgebogen wird. — Ahnliche, obwohl
anfangs weniger starke Umbiegungen finden auch am Kopfende und an den
Seitenréindern der Embryonalplatte statt. Durch dieselben wandelt sich — wie



48 Die Entstehung d. primitiven Embryonalkérpers u. d. Nachgeburt aus d. befruchteten Ei.

oben (8. 32) erwihnt — die Embryonalplatte allmahlich in eine langgestreckte,
ventralwirts offene Embryonalblase um (vgl. Abb. 36 u. 39—42).

Die ventralwirts gerichtete Umbiegung des kaudalen Embryonalplatten-
teils fahrt fort, bis seine urspriinglich kaudalste Partie eine ventrale Lage be-
kommt. — Der Primitivstreifen dieser Ventralwand bildet sich zur Kloaken-
membran um; gerade am Kaudalende der Embryonalblase verdickt sich der
Primitivstreifen zum Endwulst, der, wie erwihnt, nichts anderes ist als die
erste Anlage der Rumpfschwanzknospe. Im iibrigen verschwindet der Primitiv-
streifen vollstindig. Seine letzten Reste an der Dorsalwand der Embryonal-
blase gehen in die inzwischen gebildete Medullarplatte auf.

Entstehung des intraembryonalen Mesoderms.

Der Primitivstreifen stellt — wie erwéhnt — ein Wachstumszentrum dar,
von welchem die Hauptpartie ! des intraembryonalen Mesoderms gebildet wird.

Abb. 37. Querschnitt durch einen etwa 2 mm langen, menschlichen Embryo mit 7 Urseg-

menten (Malls Sammlung Nr. 391). Man sieht die primitiven ventralen Segmentaliste

der Aorta. Der Dottersack ist so ausgebreitet, daf diese Aste als laterale Abkémmlinge

der Aorta erscheinen, trotzdem sie spater ventral liegen. (Nach einer Zeichnung von Dandy,

reproduziert von Evans in Keibel-Malls Handbuch der Entwicklungsgeschichte des
Menschen. Leipzig 1911.

Die aus diesem Wachstumszentrum stammenden Zellmassen dehnen sich lateral-
warts zwischen Ekto- und Entoderm aus. Sie erreichen hierbei bald die Seiten-
rinder der Embryonalplatte und verschmelzen hier mit dem extraembryonalen
Mesoderm. _

Zuerst bildet nun das intraembryonale Mesoderm in #hnlicher Weise wie
Ekto- und Entoderm ein einheitliches Keimblatt. Indem aber bald die aus dem
Kopffortsatz des Primitivstreifens stammenden Mesodermpartien von diesem
freigemacht werden, bekommt jede Korperhélfte vorne eine getrennte Mesoderm-
platte. Und wenn dann der eigentliche Primitivstreifen von vorn nach hinten
zugrunde geht, wird das Mesoderm auch im hinteren Teil der Embryonal-
platte paarig. Von diesem Stadium ab erreicht also das Mesoderm nicht ganz
die Medianebene der Embryonalplatte (vgl. Abb. 37 u. 43 A).

1 AuBerdem kénnen Mesodermzellen auch direkt aus Ekto- und Entodermzellen entstehen.
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Entstehung der Chorda dorsalis.

Wie oben erwihnt, verbindet sich sehr friihzeitiz der Kopffortsatz des
Primitivstreifens mit dem Entoderm. Dasselbe ist spater auch mit dem Primi-
tivstreifen selbst der Fall. — Nachdem nun diese Primitivstreifenelemente von
der Verbindung mit dem Mesoderm freigemacht worden sind, markieren sie
sich zundchst in der Medianebene des Entoderms als eine Verdickung, die
sog. Chordaplatte (Abb. 37). Diese formt sich dann in einen diinnen,
zylindrischen Zellstab, den Riickenstrang (Chorda dorsalis) um, der sich
von, dem Entoderm ausschaltet und frei zwischen Entoderm und Ektoderm zu
liegen kommt.

Das kraniale Ende des Riickenstranges hat von Anfang an eine bestimmte
Lage (an der Spitze des Kopffortsatzes des Primitivstreifens = in der Héhe
des spater hier entstehenden Keilbeinkérpers). Dagegen verlingert sich das
kaudale Ende desselben kaudalwirts, und zwar zuniichst auf Kosten des vorne
mit dem Entoderm intim verbundenen Primitivstreifens. Nach der Bildung
der Rumpfschwanzknospe, geht das Kaudalende des Riickenstranges in diese

Abb. 38. Menschliches Ei aus dem Anfang der 4. Embryonalwoche. Durch Entfernung
der linken Eihilfte geoffnet. Nach Eternod aus Broman (1911).

Knospe iiber und die weitere Verlingerung der Chorda dorsalis findet also auf
Kosten, von Rumpfschwanzknospenzellen statt, die sich allmidhlich zu Chorda-
zellen differenzieren.

Entstehung des Medullarrohrs.

Schon in dem Entwicklungsstadium der ovalen Embryonalplatte verdickt
sich die mittlere Partie des Ektoderms nach vorne vom Primitivknoten zu
einer breiten Medullarplatte. Diese Platte biegt sich bald in der Mitte
zu einer langsverlaufenden Rinne, der Medullarrinne, ein. Gleichzeitig
hiermit verdickt sich das Medullarplattenepithel, so daB. es mehrreihig wird
(vgl. Abb. 37 u. 43).

Die die Medullarrinne begrenzenden Medullarwiilste werden allmahlich héher,
und Hand in Hand hiermit wird die Medullarrinne tiefer. Gleichzeitig verlingern
sich Medullarplatte und Medullarrinne kaudalwirts, bis sie die inzwischen
gebildete Rumpfschwanzknospe erreichen. Hierbei werden sowohl der Canalis
neurentericus wie die kraniale Partie der Primitivrinne von den Medullar-
wiilsten umfaft und in den Boden der Medullarrinne aufgenommen (Abb. 40).
Die Primitivrinne geht hierbei sofort als solche verloren, und auch der Canalis
neurentericus wird bald spurlos zuriickgebildet.

Die kraniale Partie der Medullarplatte wird schon friih breiter als die tibrige.
Sie stellt die Anlage des Gehirnes dar, wihrend die kaudale Partie die erste

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 4
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Anlage des Riickenmarks bildet. Bei etwa 2 mm langen Embryonen be-
ginnen etwa in der Mitte des Embryos die bisher freien Rinder der Medullar-
rinne miteinander zu verwachsen (Abb. 41 u. 42). Diese Verwachsung wird

Abb. 39. Rekonstruktionsmodell des Embryonalknctens eines menschlichen Eies. Nach

Eternod und Ziegler. Markamnion- und Dottersackhohle sind gedffnet. Das Mesenchym

der linken Bauchstielhilfte ist entfernt. Der 1,3 mm lange Embryo ist von der linken
und dorsalen Seite aus sichtbar. Aus Broman (1911).

dadurch vorbereitet, daBl sich die Medullarrinne vertieft Hand in Hand damit,
daB ihre Randpartien einander naher riicken, bis sie sich zuletzt in der
Medianebene berithren.
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Durch diese Verwachsung der Medullarrinnenrander wandelt sich die dorsal
offene Medullarrinne in ein geschlossenes Medullarrohr um. Dies findet zuerst
in dem werdenden Halsgebiet des Embryos statt. Von hier aus schreitet der
Verschlul sowohl in kranialer wie in kaudaler Richtung fort. — Die beiden
noch offenen Partien der Medullarrinne werden hierbei zu immer kleineren
Offnungen des Medullarrohrs, sog. Neuropori, reduziert, die sich auch bald
(bei etwa 3-—3,5 mm langen Embryonen) schliefen. Die Medullarrinne hat sich
jetzt vollstandig in das Medullarrohr umgewandelt.

Zu bemerken ist jedoch, daBl diese aus der Medullarrinne direkt entstandene
Medullarrohrpartie nur die Anlage des Gehirns und des kranialen Riicken-

Abb. 40. Rekonstruktionsmodell eines 1,8 mm langen menschlichen Embryos, von der
dorsalen Seite gesehen. — VergroBerung: 40mal. — Nach Keibel und Elze (1908)
aus Broman (1911).

markteils darstellt. Der kaudale Riickenmarkteil (etwa von den kaudalsten
Brustsegmenten- ab nach D. Holmdahl, 1925) differenziert sich spiter all-
mihlich aus den indifferenten Zellen der Rumpfschwanzknospe heraus.

Weitere Aushildung des intraembryonalen Mesoderms.

Die medialen Réinder der paarigen, intraembryonalen Mesodermplatten
werden durch die Chorda- und Medullarrohranlagen voneinander getrennt.
Sie sind anfangs sehr diinn, dem engen Raume zwischen Ekto- und Entoderm
entsprechend. Aber gleichzeitig damit, daB die Medullarrinne tiefer wird,
entfernt sichi das Hautektoderm immer mehr von dem Entoderm (vgl. Abb. 37),
und Hand in Hand hiermit verdickt sich auch das zwischenliegende Mesoderm.

An den zunachst gleichmafBig verdickten, medialen Mesodermplatten-
rindern treten .bald regelmiBige, transversale Einschniirungen auf, welche
schnell tiefer werden und die betreffenden Plattenrinder in Mesoderm-
segmente, sog. Somiten oder Ursegmente, zerlegen (vgl. Abb. 45). Diese
Mesodermsegmente veranlassen am Ektoderm niedrige Ausbuchtungen und

4%



52 Die Entstehung d. primitiven Embryonalkorpersu. d. Nachgeburt aus d. befruchteten Ei.

schimmern bei frischen Objekten durch das Ektoderm hindurch; sie sind daher
auch von der AuBenseite der Embryonalanlage her erkennbar (Abb. 40 und 42).

Das erste Somitenpaar entsteht an der oberen Grenze des werdenden Halses.
Diese Stelle befindet sich etwa an der Mitte der geigenférmigen Keimscheibe
weit kranialwérts von dem Canalis neurentericus. Unmittelbar kaudalwarts
von dem ersten Somitenpaar entsteht bald ein zweites und kaudalwirts von
diesem wiederum ein drittes usw. Bei dem in Abb. 40 gezeichneten 1,8 mm langen
Embryo sind auf diese Weise schon 5—6 Somitenpaare hintereinander gebildet.

Wahrend der vierten Embryonalwoche treten kaudalwirts von den schon
gebildeten stetig neue Somitenpaare auf. Erst in der fiinften Embryonalwoche
werden auch im Kopfgebiet Ursegmente gebildet. Zu dieser Zeit treten unmittel-

Abb. 41. Rekonstruktionsmodell eines etwa 2,5 mm langen menschlichen Embryo mit
Dottersack. — Von rechts gesehen. VergréBerung: 25 mal. — Nach Veit und Esch'(1922),

bar kranialwérts von dem zuerst gebildeten Halssomitenpaar drei Kopf-
somitenpaare auf. Dieselben entstehen also im kaudalen Kopfgebiet, und
zwar in der Héhe der kranialsten Chordapartie. Das kranial von der Chorda
gelegene Kopfmesoderm, das vielleicht von dem Morulamesoderm stammt,
wird nicht segmentiert.

Gleichzeitig mit und nach der Bildung der Kopfsomiten setzt die Bildung
von neuen Somitenpaaren an dem kaudalen Kérperende fort. Auf diese Weise
steigt die Zahl der Somitenpaare zunichst bis auf etwa 20. Wenn das 20. (oder
21.) Somitenpaar gebildet worden ist, sind nach D. Holmdahl (1925) die
Medialrandpartien der urspriinglichen Mesodermplatten vollsténdig verbraucht.
Trotzdem fahrt die Bildung neuer Somitenpaare kaudalwirts von den friiher
gebildeten fort, und zwar dadurch, daB sich solche aus der indifferenten Zell-
masse der Rumpfschwanzknospe herausdifferenzieren. In dieser neuen Weise
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Abb. 43. Querschnitte von zwei menschlichen Embryonen, die Differenzierung des Meso-
derms zeigend. A von einem 1,38 mm langen Embryo mit 5—6 Ursegmentpaaren. — Ver.

groferung: 120mal. — B von einem 2,6 mm langen Embryo mit 13—14 Ursegmentpaaren.
. — Vergrofierung: 120mal. — Nach Felix (1910) aus Broman (1911).
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entstehen nicht weniger als 20—22 Somitenpaare, so dafl die Zah] der simtlichen,
Somitenpaare des Korpers zuletzt (in der fiinften Embryonalwoche) bis auf
4143 steigt.

Unmittelbar nach der Entstehung der Somiten sitzen diese jederseits wie
eine regelmifige Knopfchenreihe auf der lateralen, unsegmentierten Mesoderm-
platte befestigt (Abb. 45). Die betreffende Verbindung jeder Somite mit
der lateralen Mesodermplatte wird in der kranialen Koérperpartie durch
einen kurzen, diinnen Somitenstiel dargestellt. Diese Somitenstiele werden,
bald sowohl von den Somiten (Abb. 37) wie von der lateralen Mesoderm-
platte (Abb. 44) abgeschniirt. Somiten und laterale Mesodermplatten werden
hierbei voneinander véllig frei; nachher vereinigen sich jederseits die Somiten-
stiele miteinander zu einem langsverlaufenden Strang, aus welchem der
Wolffsche Gang (der primitive Harnleiter) hervorgeht. — In den mitt-
leren und kaudalen Kérperpartien entstehen dagegen keine getrennte
Somitenstiele. Das betreffende Zellmaterial wird aber in shnlicher Weise wie
die Somitenstiele sowohl von den Somiten wie von der lateralen Mesoderm-
platte abgeschniirt; es stellt dann einen unsegmentierten Blastemstrang dar,
der unter dem Namen ,nephrogener Blastemstrang® bekannt ist, weil
aus ihm spéter die harnabsondernden Kanélchen der Ur- bzw. Nachniere
hervorgehen.

Entstehung der Korperhohlen.

Die laterale Mesodermplatte bleibt unsegmentiert. Als eine einfache
Zellplatte persistiert sie aber nicht. In dem Inneren derselben tritt nimlich
schon, sebr friilh eine Spalte (,,das intraembryonale Z6lom*) auf, welche jede
Mesodermplatte in ein duBeres, parietales Blatt, die Somatopleura, und ein
inneres, viszerales Blatt, die Splanchnopleura, trennt (vgl. Abb. 43).

Dieses intraembryonale Zélom (Endozdlom) tritt schon bei kaum 2 mm
langen Embryonen auf, und zwar als paarige Mesodermspalten in der Gegend
der paarigen Herzanlagen. Ahnliche Mesodermspalten entstehen bald auch weiter
kaudalwirts, und indem diese sowohl mit dem extraembryonalen Zélom, wie mit
den primitiven Perikardialhohlen und unter sich verschmelzen, entsteht (schon
bei 2,5 mm Jangen Embryonen) eine zusammenhingende Korperhohle.

In diesem Stadium sind Somato- und Splanchnopleura iiberall von-
einander gesondert. Dorso-medial gehen sie direkt ineinander tiber; ventro-
lateral setzen sie sich in das extraembryonale Mesoderm fort. Die Somato-
pleura, welche dem Ektoderm anliegt, setzt sich hierbei in das Amnionmesoderm
fort, wahrend die dem Entoderm anliegende Splanchnopleura sich in die
Mesodermschicht der Dotterblase fortsetzt (vgl. Abb. 43B).

Die kaudalen Randpartien der primiren Somato- und Splanchnopleura
gehen in die indifferente Zellmasse der Rumpfschwanzknospe iiber; und in
dhnlicher Weise wie die Ursegmentreihe verlangern sie sich auch kaudalwirts
auf Kosten dieser Zellmasse. Hand in Hand hiermit verlingert sich selbst-
versténdlich auch das Endozélom in die sekundédre Korperpartie hinein.

Umbildung der Ursegmente.

Unmittelbar nach ibhrer Entstehung stellen die Ursegmente oder Somiten
kleine dickwandige Epithelblasen dar, die in der Mitte eine kleine Hohle, das
sog. Somitenzodlom, besitzen (Abb. 43 B). — In der medioventralen Wand
der Somitenblase verindern die Zellen bald an einer Stelle ihr epitheliales
Aussehen. Sie werden polymorph oder auch spindelféormig und vermehren
sich durch schnell aufeinander folgende Mitosen sehr stark. Hierbei fiillen
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sie einerseits das Somitenzélom aus, das also jetzt zugrunde geht, und anderer-
seits wandern sie medialwirts aus, die Chorda dorsalis und das Medullarrohr
allméhlich einhiillend (vgl. Abb. 44). — Die auf diese Weise entstandenen
Zellen werden Sklerotomzellen benannt. Die aus einer Somite stammen-
den Sklerotomzellen stellen nédmlich alle zusammengenommen eine mesen-
chymatiose Gewebemasse (Sklerotom) dar, aus welcher spater Wirbelskelett
und Bindegewebe hervorgehen. —

Die in der Somitenmitte liegenden Sklerotomzellen wandern bald medial-
warts heraus. Die restierenden Partien der epithelialen Somitenwénde legen

Kommissurengefil des dorsalen Bogensystems

Vena cardinalis post.
//Nephrogener Blastemstrang
_ Prim. Harnleiter

(=Wolffscher Gang)

Ventralzweig der
Aorta (im Mesen-—
terium dorsale)

Vena umbilicails
dextra

Vena umbilicalis_——
dextra

Arteria umbilicalis
dextra

Anastomose der Venae umbilicales Arteria umbilicalis sinistra

Abb. 44. Querschnitt eines menschlichen Embryo, die Differenzierung des Mesoderms
zeigend. Von einem 2,5 mm langen menschlichen Embryo mit 23 Ursegmentpaaren. —
Vergroferung: 150mal. — Nach Felix (1910) aus Broman (1911).

sich hierbei einander eng an, eine zweischichtige Zellenplatte bildend. Die dorso-
laterale Schicht dieser Platte ist iiberall vollstindig, die medioventrale Schicht
dagegen in der Mitte, von wo die Sklerotomzellen gebildet wurden, defekt.
Die auf diese Weise entstandene Ursegmentplatte wird auch Muskelplatte
(Myotom) benannt (vgl. Abb. 44). Aus ihren Zellen (Myoblasten) geht namlich
spater willkiirliche Muskulatur hervor.

Nach Zechel (1924) kann man bei etwa 8 mm langen Embryonen die Aus-
dehnung der Myotome sowohl in die Extremititen, wie in die Bauchwand
verfolgen. — Nach Bardeen und Lewis verlieren die Myotome bald ihre
individuelle Selbsténdigkeit, indem sie bei etwa 10—12 mm langen Embryonen
jederseits zu einer zusammenhéngenden Siule verschmelzen. Die durch die
Ursegmente veranlaBBte &ullere Segmentierung des Embryos geht hiermit ver-
loren.
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Entstehung des Mesenchyms.

Unter dem Namen Mesenchym verstehen wir embryonales Binde-
gewebe. Solches entsteht nicht nur aus den Sklerotomzellen, sondern
auch aus der Somato- und Splanchnopleura und — zu allererst — aus

Abb. 45. Rekonstruktionsmodell eines etwa 2,5 mm langen menschlichen Embryos. Von

rechts gesehen. — Vergroferung: 50 mal. — Nach Veit und Esch (1922). — Die Epidermis

der rechten Korperhélfte ist ausgeschnitten, um die Somite zu zeigen. Die Kopfplatte des
Mesoderms ist an der Stielzone abgeschnitten. Mesoderm rot.

dem Morulamesoderm. Das letztgenannte hat schon in dem Stadium
Abb. 14 fast tiberall den lockeren Bau des Mesenchyms. Das Mesenchym
entsteht aus den epithelihnlichen Mesodermzellen, und zwar dadurch, daB
diese spindel- oder sternformig werden und ein lockeres Netz- oder Flecht-
werk bilden. — Einzelne Mesenchymzellen kénnen sich in Blutkapillaren und
Blutkérperchen, andere in glatte Muskelzellen umwandeln.

Entstehung des Blutes und der ersten Blutgetile.

Auf dem in Abb. 36 gezeichneten, oval schildférmigen Embryonalstadium
existieren noch keine BlutgefifBle innerhalb des Embryos. Dagegen sind Blut
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und BlutgefiBanlagen schon auBerhalb des Embryos gebildet worden. In Form
von sog. Blutinseln (vgl. Abb. 39) sind sie sowohl in der Dotterblasenwand
wie im Bauchstiel und an der Eiperipherie vorhanden. Die Blutinseln stellen

Abb. 46. GefsBsystem des in Abb. 39 abgebildeten, 1,3 mm langen Embryros. Nach Eter-
nod (1898) aus Broman (1911). A. Area embryonalis und Bauchstiel von oben gesehen. —
VergroBerung: 20 mal. — B. Dieselben Geféfle von der linken Seite gesehen. VergréBerung:

etwa 16mal. — Die Arterien sind rot, die Venen blau.
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Mesenchymverdickungen dar, deren periphere Zellen eine Endothelwand bilden,
wahrend die zentralen Zellen sich in Jugendformen roter Blutzellen (sog.
Erythroblasten) umwandeln. Indem nun mehrere solche Blutinseln mit-
einander verschmelzen, entstehen die ersten BlutgefaBle, die also von Anfang
an Blut enthalten.

Etwas spiter als die extraembryonalen Gefafle entstehen die Intraembryo-
nalen, und zwar zuerst als paarige Bildungen in den Gegenden des Herzens
bzw. der Aorten. Die auf diese Weise in, verschiedenen Gegenden des Embryos
entstandenen, GefiBinseln verschmelzen bald sowohl unter sich wie mit den
auBerembryonalen GeféfBlen, so daB nach Eternod schon in dem in Abb. 46
abgebildeten Stadium ein primitiver Kreislauf vorhanden ist!). — Die
GefaBe dieses Kreislaufes sind fast iiberall paarig. Nur das Herz und die in
dem Bauchstiel gelegene Umbilikalvenenpartie sind durch Verschmelzung von
paarigen Gefallen schon teilweise unpaar geworden.

Uber den Verlauf der primitiven BlutgefiBe geben die Abb. 46 A und B
AufschluB.

Entstehung des Verdauungsrohres und der Mesenterien.

Schon oben (8. 32) wurde erwahnt, daB die Entodermblase sich bei der Umwandlung
der Embryonalplatte in die Embryonalblase in eine intra- und eine extraembryonale Partie
sondert, und daB die extraembryonale Partie das Epithel der Dotterblase bildet, wihrend
die mtraembryonale Partie die entodermale Darmanlage darstellt. Wie ebenfalls er-
wahnt (S. 55), wird die entodermale Darmanlage von der Splanchnopleura des Mesoderms
bekleidet.

Die primitive Darmanlage bildet die Innenseite der ventralwirts ge-

kritmmten Embryonalblase; kranial- und kaudalwirts endigt sie blind und

Abb. 47. Rekonstruktionsmodell eines 2,5 mm langen menschlichen Embryos von links
gesehen. — Vergroflerung: 20mal. — Nach Thompson (1907) aus Broman (1911).

zeigt also hier im Querschnitt keine Verbindung mit der Dotterblase. Die mittlere
Partie des primitiven Darmes steht dagegen noch mit der Dotterblase in offener
Verbindung. Sie wird mit dem Namen Mitteldarm bezeichnet, wibrend die
kranialwirts vom Nabel befindliche Darmpartie Vorderdarm und die kaudal-
warts vom Nabel gelegene Hinterdarm genannt werden. -

Indem sich der Darmnabel (vgl. oben S. 32) in den folgenden Entwick-
lungsstadien stetig vermindert, verlangern sich Vorder- und Hinterdarm auf

1 Nach Grosser (1925) wird aber der primitive Kreislauf im allgemeinen erst in einem
etwas spiteren Stadium (bei etwa 2,5 mm langen Embryonen) geschlossen.
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Kosten des Mitteldarmes, der also hierbei immer kiirzer wird. Bei dem in
Abb. 50 gezeichneten 3 mm langen (und etwa vier Wochen alten) Embryo
steht das Darmrobr nur noch durch einen diinnen Nabelblasenstiel mit der
Nabelblase in Verbindung. Der Mitteldarm ist also jetzt als solcher fast ver-
schwunden oder — mit anderen Worten — in Vorder- und Hinterdarm auf-
gegangen.

Abb. 48. Rekonstruktionsmodell des Vorderdarmes eines 2,5 mm langen, menschlichen
Embryos. Von der Ventralseite gesehen. — VergroBerung: 100 mal. — Nach Veit und
Esch (1922).

Abb. 49. Rekonstruktionsmodelle des Mundhshlenbodens, A eines 4,5 mm und B eines
6 mm langen Embryos. VergroBerung: 30- bzw. 25mal. — Nach Peters von Ziegler
reproduzierten Modellen. — Die Schnittflichen durch die Kiemenbogen sind schraffiert.
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Gegeniiber dem kranialen Ende des entodermalen Vorderdarmes entsteht
an der AuBenseite des Embryos eine grubenférmige Vertiefung, die wir Mund-
bucht nennen. Der Boden dieser Mundbucht wird nicht durch Mesoderm von
dem Entodermrohr getrennt, sondern Ektoderm und Entoderm verbinden sich
hier zu einer diinnen Membran, der ,,primiren Rachenhaut oder Membrana
bucco-pharyngea. Erst wenn diese Rachenhaut (bei etwa 2,5 mm langen
Embryonen) einreifit, bekommt der Vorderdarm eine Mundoffnung.

Abb. 50. Rekonstruktionsmodell eines 3 mm langen Embryos von links gesehen. —
VergroBerung: 30mal. — Die linke Korperhilfte mit Ausnahme. einiger in dieselbe
einbuchtenden Organe sind entfernt worden. Nach Broman (1895).

In einem etwas jlingeren Stadium beginnen am kranialen Ende des Vorder-
darmes die lateralen Wandpartien dieses Darmteils taschenférmige Ausstiil-
pungen, sog. Kiementaschen oder Schlundtaschen, zu zeigen, die dorso-
ventral verlaufen und an der AuBenfliche des Embryos von entsprechend
verlaufenden, etwas seichteren Furchen (sog. Kiemenfurchen) begegnet
werden (vgl. Abb. 47—52).

Beim menschlichen Embryo brechen die Kiementaschen nie in die Kiemen-
furchen durch. Wahre Kiemenspalten entstehen also hier nicht. Trotzdem
kénnen wir aber die durch die Kiemenfurchen getrennten Bogen als Kiemen-
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bogen bezeichnen. Denn es unterliegt keinem Zweifel, dafl sie den Kiemen-
bogen der Fische homolog sind.
Beim menschlichen Embryo werden jederseits vier an der AuBenseite deut-

A B

Abb. 51. Kopf eines 2,5 mm langen Embryos, A von vorn, B von vorn und links. —
VergroBlerung: 20mal. — Nach C. Rabl (1902) aus Broman (1911).

liche Kiemenbogen angelegt. Von diesen wird der kranialste, die Mundbucht
teilweise begrenzende Bogen zuerst gebildet (Abb. 51, Mandibularbogen). Die
iibrigen treten allmihlich, und zwar jeder Bogen unmittelbar kaudalwirts

Abb. 52. Menschlicher Embryo aus der 5. Embryonalwoche (5 mm lang). — VergréBerung:
10mal. — Nach Keibel-Elze (1908) aus Broman (1911).

von dem nichst vorher gebildeten auf. Bei 3,5 mm langen Embryonen sind
sie schon alle vorhanden. Nach diesem Stadium treten noch zwei Kiemen-
bogen auf. Dieselben bleiben aber rudimentdr und sind nur an Schnitten
zu erkennen. , .

Schon auf dem Stadium der kreisrunden Embryonalplatte sendet die Ento-
dermblase eine diinne, zuerst kompakte, aber bald schlauchférmige Verlinge-
rung, den sog. Allantoisgang in den Bauchstiel hinein (vgl. Abb. 33, 34 u. 39).
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Bei der Entstehung des Hinterdarmes kommt die Miindung dieses Allantois-
ganges auf die Ventralwand des Hinterdarmes zu liegen (vgl. Abb. 50). Die
kaudalwérts von dieser Allantoismiindung gelegene Hinterdarmpartie wird
entodermale Kloake genannt. Diese primére, aus dem Entoderm gebildete
Kloake setzt sich kaudalwirts in den indifferenten Zellen der Rumpfschwanz-
knospe fort und verlingert sich in der Folge auf Kosten von diesen Zellen.

Hierbei entsteht der sog. Schwanzdarm. — Bei der Bildung des wahren
Schwanzes verlingert sich der Schwanzdarm bis zur Schwanzspitze hin. Hier
findet man ihn noch bei 10 mm langen Embryonen, bei welchen der Schwanz
des menschlichen Embryos sich auf dem Héhepunkt seiner Entwicklung be-
findet. — Bei der folgenden regressiven Entwicklung des Schwanzes fillt
auch der Schwanzdarm der Riickbildung anheim.

Diese Riickbildung betrifft jedoch wohlnicht den zuerst gebildeten, kranialen
Schwanzdarmteil, der bei der Rumpfverlingerung wahrscheinlich in die
entodermale Kloake einverleibt wird.

Gegeniiber der Ventralseite der entodermalen Kloake bildet sich die ekto-
dermale Kloake als seichte Vertiefung aus. Diese kann — als Gegenstiick
der Mundbucht — auch mit dem Namen Kloakenbucht bezeichnet werden.
Der Boden, dieser Kloakenbucht wird auch nicht durch Mesenchym von dem
Entodermrohr getrennt, sondern Ektoderm und Entoderm verbinden sich hier
zu einer epithelialen Membran, der Kloakenmembran.

Entstehung der Mesenterien.

Das intraembryonale Zélom entsteht — wie erwéhnt — zuerst in der Herz-
gegend und dann zu beiden Seiten des Embryonaldarmes; und zwar als paarige
Spalten in den lateralen Mesodermplatten. Durch diese Mesodermspalten
werden Herz und Embryonaldarm von den lateralen Korperwanden isoliert.
Dorsal- und ventralwirts bleiben sie dagegen mit den Korperwa.nden in Ver-
bindung durch ‘mesodermale Gewebebriicken, die wir Gekrésen oder
Mesenterien nennen. :

Von den beiden Gekrosen des Herzens, den Mesokardien, geht in-
dessen sofort das ventrale vollstindig zugrunde, und das dorsale bleibt nur
teilweise erhalten. — Von den beiden Mesenterien des Darmes bleibt beim
Menschen nur das Mesenterium dorsale vollstindig bestehen. Kaudal vom
Nabelblasenstiel geht das Mesenteriium ventrale unmittelbar nach seiner
Entstehung zugrunde. Schon Ende der vierten Embryonalwoche besitzt daher
der obere, grofere Teil des Hinterdarmes nur ein dorsales Mesenterium (vgl.
Abb. 44). Und die urspriinglich -getrennten paarigen Kérperhohlen sind also
jetzt zu einer gemeinsamen Korperhohle (Pericardiaco-pleuro-peritoneal-
hohle) verschmolzen, die nur-in gewissen Héhen (oberhalb des Dotterblasen-
stiels und in der Beckengegend) noch am Querschnitt paarig ist. In der
Nabelgegend setzt sich die unpaar gewordene Bauchhéhle in die noch persi-
stierende Partie des extraembryonalen Zoloms fort.

Die kaudalen Partien der Mesenterien entstehen selbstverstindlich nicht
aus den priméren Splanchnopleuren, sondern aus der indifferenten Zellmasse
der Rumpischwanzknospe (vgl. oben 8. 55).
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Weitere Entwicklung der duBeren Korperform.

In dem Stadium Abb. 47 hat der menschliche Embryo 23 Ursegmentpaare,
eine Lange (gerade gemessen) von 2,5 mm und ein Alter von etwa 3!/, Wochen.
Der ganze Embryo ist ventralwirts gebogen, und zwar oben und unten stirker
als im iibrigen, so daB hier schon eine Scheitelbeuge bzw. eine Schwanz-
beuge vorhanden sind. Das Herz ist gro8 und buchtet die betreffende Kérper-
partie hervor (vgl. Abb. 47, Herzwulst). Oberhalb des Herzwulstes sieht man
jederseits drei K_‘lemenbogen und oberhalb des dritten Klemenbogens befindet
sich die Eingangsoffnung einer Ektodermblase, die in einem vorigen Stadium
eine weit offene Ektodermgrube war und sich in einem folgenden Stadium
vollstéindig vom Ektoderm abschniirt. Diese Ektodermblase wird Ohrblis-
chen genannt, denn daraus geht spater das innere Ohr hervor. — Eine Mund -
bucht ist gebildet. Dieselbe kommuniziert aber noch nicht mit dem Vorderdarm.
Das Hirnrohr ist vollstindig geschlossen. Dagegen ist die kaudale Partie
der Medullarrinne noch offen. Bauchstiel und Dotterblasenstiel sind
relativ dick und noch nicht zu einem Nabelstrang vereinigt. Die dicke Rumpf-
schwanzknospe befindet sich an der rechten Seite des Bauchstieles und ist nach
oben umgebogen. — Extremitatenanlagen sind noch nicht angedeutet.

Formentwicklung des Embryos in der zweiten Hiilfte der 4. Woche.

Der Embryo erleidet nun eine stérkere Zusammenkriimmung iiber seine
ventrale Seite, und an der Grenze zwischen Kopf- und Halsanlage entsteht
eine dritte stirkere Kriimmung, die Nackenbeuge. Obwohl sich der Embryo
wiahrend dieser Zeit tatsichlich vergrofert, wird er daher, in gerader Richtung
gemessen, zunichst kiirzer als vorher.

Zu dieser Zeit entstehen die Extremitétenanlagen, und zwar als sich iiber
mehrere Koérpersegmente erstreckende, knospen#hnliche Verdickungen einer
niedrigen Leiste. Zuerst werden die Armanlagen sichtbar. Sie erscheinen als
ungegliederte Wiilste in der Hohe der unteren Hals- und der obersten Brust-
segmente. Etwas spiter entstehen die Beinanlagen in der Hohe der Lumbal-
und oberen Sakralsegmente.

Auch der kaudale Neuroporus wird wihrend dieser Zeit geschlossen.
Gleichzeitig wird die Rumpfschwanzknospe spitzer und in ihrem freien Ende
mehr schwanzéhnlich. — Die Ohrblédschen schlieBen sich unter dem Ekto-
derm, bleiben aber mit diesem noch eine Zeitlang durch einen Zellstrang in
Verbindung. — Die Riechfelder werden als duBerlich unmerkbare konvexe
Epidermisverdickungen in der ventrolateralen Partie des vordersten Kopfendes

angelegt.
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Hinter den frither gebildeten entsteht ein vierter Kiemenbogen. Von
dem Mandibularbogen aus beginnt sich ein Oberkieferfortsatz heraus zu
differenzieren. Die Mundéffnung, d. h. die Eingangséffnung der Mundbucht,
wird hierbei fiinfeckig (vgl. Abb. 51). Die Ecken laufen in fiinf kurze Rinnen

Abb. 53. Photogramm eines 7,7 mm langen menschlichen Embryos. Von der linken Seite
gesehen. — VergroBerung: 10mal.

aus: in die beiden Augennasenrinnen, in die beiden Mundwinkel und in die
Medianrinne des Unterkiefers. — Bei der starken Zusammenkriimmung des
Embryos wird aber bald die Mundoffnung gegen den Herzwulst gedriickt und
voriibergehend mehr spaltformig.

Formentwicklung des Embryos wiihrend des 2. Embryonalmonats.

Wihrend dieses Monats vergroBert sich die Scheitelsteillange des Embryos
etwa zehnfach (von 0,3 cm bis 3 cm), und gleichzeitig findet die allerwichtigste
Formentwicklung des ganzen Embryos statt.

Der Nabelstrang wird gebildet. — Die Kiemenfurchen gehen alle
zugrunde mit Ausnahme von einer Partie der ersten Kiemenfurche, welche
sich zu der #uBeren Ohréffnung ausbildet. — Unterhalb des Herzwulstes

entsteht eine immer gréflere Prominenz, die von der stark wachsenden Leber
verursacht wird (vgl. Abb. 56, Leberwulst) und den Herzwulst immer mehr
zuriicktreten 148t. Hand in Hand hiermit wird die ventrale Zusammenkrimmung
des ganzen Embryos immer geringer und der groBe Kopf teilweise aufgerichtet.
Unterhalb der Nackenbeuge entsteht hierbei eine seichte Vertiefung, die sog.
Nackengrube, die als die erste Andeutung einer duBleren Halsanlage be-
zeichnet werden kann (vgl. Abb. 54—57). —

Ein wahrer, duBlerer Schwanz (vgl. Abb. 53 u. 54) wird gebildet und
steht wihrend der ersten Hilfte des zweiten Embryonalmonats (bei 4—12 mm

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 5
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langen Embryonen) auf der Héhe seiner Entwicklung. Zu dieser Zeit besitzt
der menschliche Korper, dank des Schwanzes, 8—9 Segmente mehr als spéter.
— Im Gebiet der sechs letzten Ursegmentpaare wird der Schwanz aber bald
rudimentir. Er bildet sich hier zu einem diinnen Schwanzfaden um, der
immer kiirzer wird und zuletzt (bei 3—4 cm langen Embryonen) verschwindet.
Dagegen bleibt die proximale, dickere Schwanzpartie noch als Kaudalhocker
bestehen (vgl. Abb. 65):

Knapp unterhalb der Insertion des Nabelstranges entsteht der Kloaken-
hécker. Anfangskurz, wird derselbe bald grof und stark vorspringend. Aus dem-

Abb. 54. Menschlicher Embryo aus der 5. Embryonalwoche (8 mm lang). — VergréBerung:
10mal. — Nach Keibel-Elze (1908) aus Broman (1911).

selben differenzieren sich die indifferenten Anlagen der duBeren Geschlechts-
teile. — Die ektodermale Kloake, die — wie erwihnt — durch die Kloaken-
membran von dem Hinterdarm getrennt wird, sondert sich in Urogenital-
offnung, die bei 1,6 cm langen Embryonen, und Analéffnung, die bei
2,3—3 cm langen Embryonen durchbricht.

Die wichtigsten &dulleren Verdnderungen wiahrend des zweiten Embryonal-
monats finden indessen an den Extremitétenanlagen und im Kopfgebiet
statt.

Ausbildung der Extremitiiten.

Die anfangs knospenférmigen Extremitétenanlagen verlingern sich und werden
gleichzeitig plattenférmig. Diese Extremititenplatten diirften im wesentlichen
den Hand- und FuBanlagen entsprechen. Indem sich aber die Extremititen-
anlagen in der Folge verléngern, treten allm#hlich zuerst Unterarm und Unter-
schenkel und dann auch Oberarm und Oberschenkel aus dem Rumpf hervor.
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Schon bei etwa zentimeterlangen Embryonen wird die Ellenbogenanlage
durch eine Biegung der Armanlage markiert. Der Oberarm befindet sich noch
groBtenteils innerhalb des Rumpfes. Die Handanlage bildet eine breite, rund-
liche Platte mit dicker Mitte und diinnerer Randpartie (vgl. Abb. 54). An dieser

Abb. 55.

Abb. 56.

Abb. 55 u. 56. Menschliche Embryonen aus der 6. Embryonalwoche (10 bzw. 13 mm lang)
in 5 maliger VergroBerung. — Abb. 55 von der rechten, Abb. 56 von der linken Seite gesehen.

B*



Abb. 57. Menschlicher Embryo von 14,5 mm Sch.-St.-L. in 5 maliger VergroBerung, A von
der linken, B von der ventralen Seite gesehen.
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Randpartie der Handplatte treten bald vier Furchen auf, welche fiinf firsten-
shnliche Strahlen voneinander abgrenzen (vgl. Abb. 56—59). — Diese Strahlen

Abb. 58. Handanlage eines 16,5 mm langen Embryos, von der Innenfliche gesehen.
Vergroferung: 10mal.

Abb. 59. Menschlicher Embryo von 16,5 mm Lénge (Sch.-St.-L.) in 5 maliger VergroBerung.
Von der linken Seite gesehen.

stellen die Fingeranlagen dar und werden daher Fingerstrahlen benannt.
Sie verlaingern sich allm#hlich, so daf sie am freien Rande der Handplatte
knospenférmig hervorragen, gleichzeitig damit, daBl die zwischenliegenden
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Furchen immer tiefer einschneiden. Die die Fingerstrahlen verbindenden
Handplattenpartien werden hierbei zu diinnen Hautfalten (sog. ,,Schwimm-
haut®) reduziert, die zuletzt allmihlich zugrunde gehen. Auf diese Weise
werden, die Fingeranlagen Ende des zweiten Embryonalmonats voneinander
frei (Abb. 60 u. 61).

Bemerkenswert ist, daf die Fingeranlagen anfangs alle etwa gleich grof3
sind. Die Daumenanlage markiert sich dann nur durch ihre besondere
Stellung. Nach dem 15-mm-Stadium wird sie aber auch deutlich dicker als die
anderen Fingeranlagen. Die Umbildung der Randpartie der Handplatte in

Abb. 60. Abb. 61.

Abb. 60 u. 61. Handanlagen. Abb. 60 von einem 25 mm langen und Abb. 61 A von einem

32 mm langen Embryo. Von der Volarseite geschen. Abb. 61 B Fingeranlage (des 82 mm

langen Embryos), von der Seite gesehen. — VergréBerung: 10mal. —Nach Retzius (1904),
aus Broman (1911).

die fiinf Finger ist schon bei 25 mm langen Embryonen beendet. Zu dieser
Zeit hat die Handanlage schon fast ihre definitive Form ; nur ist sie noch relativ
sehr kurz und breit.

Ende des zweiten Embryonalmonats treten an der Handinnenfliche, und
zwar sowohl an der distalen Metakarpalpartie wie an den Endphalangen sog.
Tastballen auf, die an den Tastballen der VierfiiBler stark erinnern. Durch
diese Bildungen, die wohl nur als Rekapitulationen ehemaliger phylo-
genetischer Zustdnde zu erkliren sind, erscheint die Handanlage noch plumper
(vgl. Abb. 60, 61 u. 72).

Die unteren Extremitédten werden der Hauptsache nach in #hnlicher
Weise angelegt. Wie sie spéter angelegt wurden, bleiben sie aber noch lingere
Zeit in ihrer Entwicklung den oberen Extremitaten nach (vgl. Abb. 56 u. 59). Bei
etwa 15 mm langen Embryonen ist die Knieanlage und bei etwa 20 mm langen
Embryonen aulerdem die Anlage der Ferse zu erkennen. Mit dem Auftreten
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der letztgenannten beginnt die Beinanlage sich immer deutlicher von der
Armanlage zu unterscheiden (vgl. Abb. 62—64).

Die Zehen entstehen — in &hnlicher Weise wie die Finger — aus der diinneren
Randpartie der FuBplatte. Die die Zehenstrahlen trennenden Furchen werden
zuerst bei 15—17 mm langen Embryonen erkennbar, und obwohl sie relativ

Abb. 62. Abb. 63.

Abb. 64.

Abb. 62—64. FuBanlagen. Abb. 62 von einem 25 mm langen Embryo, Abb. 63 von
einem 32 mm langen Embryo und Abb. 64 von einem 44 mm langen Embryo. Von unten
gesehen. — Vergroferung: 10mal. — Nach Retzius (1904) aus Broman (1911).

kiirzer als die entsprechenden Furchen der Hand sind, ist die Abtrennung der
Zehen erst bei etwa 30 mm langen Embryonen durchgefithrt. — Zu dieser
Zeit spreizen alle Zehen relativ sehr weit voneinander ab, und die Grofizehe
ist schon deutlich gréfler als die anderen Zehen. — Die von Anfang an rein
medialwirts gerichtete Sohlenfliche der FuBplatte bleibt immer noch in
dieser Stellung. — An den Zehenspitzen und an der distalen Metatarsal-
partie treten hier in &hnlicher Weise wie an der Handinnenfliche temporire
Tastballen auf.
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Ausbildung des Kopfes.

Die Form des Kopfes ist wihrend der ersten Hilfte des zweiten Embryonal-
monats noch demjenigen des werdenden Kopfes gar mnicht #hnlich. Sie wird
némlich noch wesentlich durch die Gliederung des Gehirns bestimmt, dessen

Abb. 65. Menschlicher Embryo von 22,5 mm Lange (Sch.-St.-L.) in 5 maliger VergroSerung. —

Von der linken Seite gesehen. — Die Extremititen der linken Seite sind abgeschnitten,

um die Milchdriisenanlage (von ,,hyperthelialen Bildungen* umgeben) und den Genitalpapill
zu zeigen.

hockerige Formen durch die diinne und durchsichtige Decke hindurch deutlich
hervortreten (vgl. Abb. 55 u. 56). In der zweiten Halfte desselben Monats wird
der Kopf aber recht schnell mehr abgerundet und menschenkopfihnlich. Gleich-
zeitig nehmen die Kopfdimensionen relativ stark zu, und die Gehirnteile
schimmern nicht mehr deutlich hindurch.
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Abb. 66.

Abb. 67.

Abb. 66 u, 67. Zwei Rekonstruktionsmodelle (in 20maliger VergroBerung) das Mund-

hohlendach und das Gesicht von einem 6 mm langen Embryo (Abb. 66) und von einem

10,3 mm langen menschlichen Embryo (Abb. 67) zeigend. Nach Peters von Ziegler
. reproduzierten Modellen.



74 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

Bildung des Gesichts.

Die Gesichtsbildung wird vor allem durch die Ausbildung des Geruchs-
organs beherrscht. Anfang des zweiten, Embryonalmonats besteht dieses Organ
nur aus zwei am Vorderkopf gelegenen, weit getrennten, oberfléchlichen Epithel-
verdickungen, den sog. Riechfeldern. Diese, die anfangs konvex und ohne
scharfe Grenzen sind, flachen sich ab und werden allmihlich zu immer deut-
licheren Gruben vertieft (vgl. Abb. 53 u. 66). Bei etwa 9—10 mm langen
Embryonen sind diese Riechgruben schon iiberall deutlich abgegrenzt.

Abb. 68.
B
Abb. 69.
Abb. 68 u. 69. Gesichter menschlicher Embryonen aus dem 2. Embryonalmonat in 5 maliger
VergroBerung. — Abb. 68 von einem 15 mm langen, Abb. 69 von einem 18 mm langen

Embryo. A von vorn, B von der linken Seite gesehen. — Nach G. Retzius (1904) aus
Broman (1911).

Hand in Hand mit der Vertiefung der Riechgruben werden ihre Rénder
wulstig vorgetrieben und stellen die oberen Gesichtsfortsitze oder die
Nasenfortsitze dar (Abb. 67).

Wir unterscheiden, einen unpaaren, anfangs breiten, medialen Nasenfort-
satz, der sich zwischen den beiden Riechgruben befindet und zwei laterale
Nasenfortsdtze, die sich zwischen den Nasengruben und den Augenanlagen
ausbreiten.

Zu den Gesichtsfortsitzen gehoren auch noch die beiden Oberkiefer-
fortsatze, die sich von dem Mandibularbogen abgezweigt haben und mit



Entwicklung des Kopfes. 75

ihren, freien Enden medialwiirts hervorwachsen, bis sie den medialen Nasenfort-
satz erreichen und mit diesem verwachsen. Durch diese Verwachsung, die bei
etwa 15 mm langen Embryonen stattfindet, wird die Oberlippe gebildet. —
Schon vorher verwichst der obere Rand jedes Oberkieferfortsatzes mit dem
lateralen Nasenfortsatz der betreffenden Seite.

Unmittelbar nach der Verwachsung der Gesichtsfortséitze sind ihre ehe-
maligen, Grenzen noch durch Rinnen markiert. So trennt jederseits eine
Tranennasenrinne den Oberkieferfortsatz vom lateralen Nasenfortsatz und
eine primitive Gaumenrinne den Oberkieferfortsatz vom medialen Nasen-
fortsatz. Diese Rinnen verschwinden aber bald, und zwar nach Peter (1913)
einfach dadurch, daB das unterliegende Gewebe relativ stark an Masse zunimmt,
so daB die Furchen flacher und flacher werden und zuletzt vollig verstreichen.
In ahnlicher Weise verschwindet eine untere, mediane Rinne des medialen
Nasenfortsatzes, die diesem Gesichtsfortsatz anfangs ein paariges Aussehen
verleiht (vgl. Abb. 67 und 68 A).

Gleichzeitig mit den oben beschriebenen Verwachsungen der Gesichts-
fortsatze vertiefen sich die beiden Riechgruben zu den Riechsacken. Diese
stellen Blindsicke dar, deren Miindungen, die Nasenlécher, einander immer
naher ricken. Eine dullere Nase ist noch nicht zu erkennen. Die Anlage
derselben, wird zuerst nach oben abgegrenzt, und zwar dadurch, dafl (bei etwa
15 mm Jangen Embryonen) eine quere Furche die zukiinftige Nase von der
Stirnwolbung scheidet. Bald nachher wird auch die Nasenspitze als breite
flache Erhabenheit zwischen, und iiber den (noch nach vorn gerichteten) Nasen-
l6chern markiert. Die Nasenspitze und die obere Grenzfurche der Nase liegen
einander noch sehr nahe, so daf ein eigentlicher Nasenriicken nicht vorhanden
ist. Ein, solcher kann erst bei 20 mm Jangen Embryonen erkannt werden. Erst
zu dieser Zeit beginnt auch eine seitliche Abgrenzung der Nase durch die nur
noch schwache Nasolabialfurche zu entstehen. Auch nach unten ist die Nase
noch schwer von der Umgebung abzugrenzen. Die anfangs offenen Nasenlocher
werden, bei etwa 20 mm langen Embryonen von Epithelmassen verstopft (vgl.
Abb. 65).

Vor allem dank der Ausbildung der Nase und der Oberlippe wird das Gesicht
schon am Ende des zweiten Embryonalmonats menschendhnlich (Abb. 70).
Dazu tragt auch noch bei, daB sich die Mundéffnung durch Verwachsung
von, Ober- und Unterlippe schon verkleinert hat, und daf die Augenlider
angelegt sind, so daB sich die Augen deutlicher markieren. Die Augen
liegen aber zu dieser Zeit noch relativ sehr weit voneinander entfernt und
nehmen am Kopfe eine seitliche Stellung ein.

Anfang des zweiten Embryonalmonats sind die Augen duBerlich nur undeutlich
zu erkennen (vgl. Abb. 53). Bei etwa 5 mm Jlangen Embryonen ist zwar
jederseits eine oberflachliche Linsengrube vorhanden. Diese wandelt sich
aber bald in eine Linsenblase um, die sich unter der Hautoberfldche ver-
senkt. Bei etwa zentimeterlangen Embryonen wird die Pigmentierung
des Augenbechers so stark, daf sie von aullen her zu erkennen ist. Von
nun ab ist also die Lage der Augenanlagen deutlich (Abb. 55). Noch deut-
licher wird sie aber — wie erwihnt — wenn bei etwa 20 mm langen
Embryonen die Augenlider als bogenférmige Hautfalten angelegt werden.

Auch das dulBlere Ohr wird wihrend des zweiten Embryonalmonats an-
gelegt. — Wenn, bei 5—10 mm langen Embryonen die iibrigen Kiemenfurchen
verschwinden, bleibt die erste Kiemenfurche zum groBen Teil als suBere
Ohroffnung bestehen. Sowohl auf dem Mandibularbogen wie auf dem Hyoid-
bogen differenzieren sich je drei Héckerchen, die Ohrhiigel oder Aurikular-
hocker, die die Ohroffnung begrenzen. — Um die oberen Ohrhiigel herum bildet
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sich (bei 10—12 mm langen Embryonen) eine niedrige Hautfalte, die sog. Ohr-
falte, in welche bald die beiden oberen Héckerchen des Mandibularbogens
aufgehen (vgl. Abb. 55—57).

Aus diesen, beiden Héckerchen und der sich hinten relativ stark vergréBernden,
Ohrfalte beginnt die Helix sich zu bilden. Die Anthelix wird fast gleichzeitig
von den beiden oberen Hockerchen des Hyoidbogens gebildet. Aus dem persi-
stierenden unteren Ho6ckerchen desselben Bogens entsteht der Antitragus
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Abb. 70 u. 71. Gesichter menschlicher Embryonen aus dem Ende des 2. und dem Anfang
des 3. Embryonalmonats in 2,5maliger VergroBerung. Abb. 70 von einem 25 mm langen
und Abb. 71 von einem 42,5 mm langen Embryo. Nach G. Retzius (1904) aus
Broman (1911).

und aus dem ebenfalls persistierenden unteren Hockerchen des Mandibular-
bogens der Tragus. Ende des zweiten Embryonalmonats sind schon alle diese
Teile der Ohrmuschel zu erkennen (Abb. 70).

Das Ohrldppchen entsteht erst viel spater und zwar als Verdickung des
hinteren, unteren Endes der Ohrfalte. Die Ohrfalte, die sich bei den Sauge-
tieren im allgemeinen stark entwickelt, zeigt beim menschlichen Embryo nur
ein schwaches Wachstum. Etwa in der Mitte seines Randes entsteht aber
auch beim Menschen voriibergehend eine Ohrspitze (die sog ,,Darwinsche
Spitze*), die unter Umstédnden zeitlebens persistiert.
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Formentwicklung des Menschen wiihrend des 3. bis 10. Embryonal-
monats.

Anfang des dritten Embryonalmonats ist der Embryo deutlich als
werdender Mensch zu erkennen, obwohl seine Extremitiaten noch die fiir ein
VierfiiBlersdugetier charakteristische Stellung einnehmen. Von dieser Zeit ab
wird der Embryo auch Fetus! benannt.

Wahrend des dritten Monats wéachst der menschliche Embryo sehr betracht-
lich. Seine Scheitelsteiflinge nimmt wihrend dieser Zeit von 3—7 cm zu.
Die Totallinge desselben ist am Ende des Monats nicht weniger als 9 cm.
Wihrend dieses Monats
nehmen fast alle Kérper-
teile, im groBen gesehen, die
definitiven fetalen Pro-
portionen an. Nur der Kopf
bleibt relativ groB, wihrend
umgekehrt Beckenteil und
Beinanlagen,  relativ  klein
bleiben.

Die ganze Hirnkapsel bleibt
hoch und groB3. Auch die Stirn-
partie des Gesichtes bleibt recht
hoch und hervorragend. — Die
Augen, frither lateralwirts ge-
richtet, werden jetzt allméhlich
nach vorn gekehrt, Hand in
Hand damit, daB die betref-
fende Gesichtspartie breiter
wird. — Die Augenlidfalten
werden,  gleichzeitig immer
héher; zuletzt (bei etwa 4 cm
langen Embryonen) begegnen
sich die freien Rénder des
Ober- und des Unterlides und
bald nachher verwachsen
sie epithelial miteinander. Die
so entstandene epitheliale Ver-
klebung der Lidrander bleibt  apj 72, Rechter Arm oines 28,5 mm langen mensch-
monatelang  bestehen und lichen Embryos, die Anlagen der Carpal-vibrissae
wahrend dieser Zeit wird die und der Unterarmtasthaare zeigend. — Vergroflerung:
Lidspalte nur durch eine Lid- 8mal. — Nach Broman (1920).
furche markiert.

Rudimentire Tasthaaranlagen treten voriibergehend als punktférmige
Epidermisverdickungen sowohl an den Extremititen (Abb. 72 u. 73), in der
Augenbrauengegend und an der Oberlippe wie — wenn auch spiter — an
der Unterlippe und an der Nase auf. Bald nachher erscheinen auch die
ersten Lanugohaaranlagen in der oberen Stirngegend.

Das &duBlere Ohr, welches anfangs etwa in der dorsalen Verlingerung des
Unterkiefers lag, erfahrt eine relative Verschiebung nach oben, so dafl es Ende
des dritten Monats in der Hohe des Oberkiefers zu liegen kommt.

Die Form des Rumpfes wird wihrend dieses Monats relativ schlanker. Die

1 Wie v. Bardeleben mehrmals hervorgehoben hat, ist es unrichtig ,,Foetus* oder
., Fotus* zu schreiben. Das Wort ist mit dem lateinischen Verbum fe o (ich erzeuge) verwandt.
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Leberregion buchtet weniger stark hervor. Der physiologische Nabel-
bruch (vgl. Abb. 74 u. 76) wird (bei 3—5 cm Jangen Embryonen) in die
Bauchhéhle reponiert. Der Beckenteil des Rumpfes vergroflert sich relativ
schwach.

Die letzten Reste des Schwanzfadens verschwinden schon Anfang des dritten,
Monats (bei 3—4 cm langen Embryonen). Auch die basale, dickere Schwanz-
partie verschwindet wéhrend dieses Embryonalmonats, indem die Schwanz-
wirbeln II—V ventralwirts stark umbiegen und sich dadurch gleichsam unter
die Korperoberfliche versenken (D. Holmdahl, 1918).

Die duBeren Geschlechtsteile beginnen sich bei den verschiedenen
Geschlechtern in verschiedenen Richtungen hin zu differenzieren. Schon bei

Abb. 73. Hand und FuBl eines 47 mm langen menschlichen Embryos (in 10maliger Ver-
gréBerung) die Tastballen und die tempordren Haaranlagen (?) der Volar- bzw. Plantar-
_flache zeigend.

5 cm langen Embryonen ist deshalb eine Geschlechtsdiagnose auf Grund dufBerer
Untersuchung moglich.

Die oberen Extremitaten wachsen im dritten Embryonalmonat so stark
zu, daB sie schon am Ende dieses Monats ihre fiir das Fetalleben geltende
relative Liange (relativ zur Korperlinge) erreichen. Die Handanlage wird
relativ linger und dadurch immer mehr menschenhandihnlich. Dazu tragt
auch bei, daff die Nagelanlagen schon bei etwa 3 cm langen Embryonen
durch seichte Furchen abgegrenzt werden, und dafl die Tastballen Ende des
Monats wieder zuriickgebildet werden.

Die unteren Extremitaten bleiben wahrend des dritten Embryonal-
monats in der Entwicklung den, oberen Extremitéten nach. Die Zehenanlagen
sind Anfang dieses Monats noch facherférmig ausgespreizt (Abb. 75), nihern
sich aber bald aneinander, so daf} sie (bei etwa 5 cm langen Embryonen) eine
mehr parallele Lage einnehmen. Die Nagelanlagen der Zehen werden bei
etwas mehr als 4 em langen Embryonen durch Furchen deutlich abgegrenzt.
In der zweiten Hilfte des dritten Monats verléngert sich die FuBanlage relativ
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stark. Der FuBriicken wird hierbei relativ niedriger und der ganze Fufl nimmt eine
Gestalt an, die derjenigen des ausgebildeten Fufles recht nahe kommt.

Im vierten Embryonalmonat vergréBert sich der menschliche Embryo,
so daBl er Ende desselben eine ScheitelsteiBllinge (Sitzhohe) von etwa 12 cm
und eine Totallinge (Standhohe) von, etwa 16 cm besitzt. — Wihrend dieses
Monats beginnen individuelle Verschiedenheiten bei verschiedenen
Embryonen derselben GroBe (sogar bei Zwillingen) deutlich aufzutreten. Die
Haut wird fester und rosengefirbt. Zuletzt beginnen in der unteren Stirn-
gegend kurze, farblose Hérchen hervorzusprossen. ‘

Abb. 74. Rekonstruktionsmodell der rechten Rumpfhilfte eines 17 mm langen mensch-
lichen Embryos (in 16 maliger VergréBerung). Nach Mall (1897) aus Broman (1911). —
C. Coecum; K. Niere; L. Leber; S. Magen; S.T. Septum transversum; S.C. Nebenmniere;
W. Urniere; I und 12 Ganglion spinale thoracale 1 bzw. 12; 5 Ganglion spinale lumbale 5.

Die Nasenlocher werden, jetzt (oder im fiinften Embryonalmonat) wieder
offen, indem die sie ausfiillenden Epithelpfropfen zugrunde gehen. — Die Ent-
fernung zwischen den medialen Augenlidwinkeln ist noch relativ sehr gro8 und
das ganze Gesicht erscheint sehr breit. — Die ,,Tastballen“ der Extremitéten
erleiden eine deutliche Riickbildung. — Der Nabelstrang inseriert noch relativ
weit kaudal, und zwar unmittelbar oberhalb der Symphysengegend.

Ende des 4. Embryonalmonats enthélt der menschliche Embryo nach Aron
(1913) 91,3°/, Wasser, 0,5%, Fett, 5,2°/, Eiweil und 0,99°/, Asche.

Auch im fiinften Embryonalmonat wichst der Embryo relativ schnell.
Ende dieses Monats betragt seine ScheitelsteiBlinge etwa 20 cm und seine
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Abb. 75.

Abb. 76.
Abb. 75 u. 76. Menschliche Embryonen aus dem Anfang des 3. Embryonalmonats, —
Vergréferung: 2mal. — Abb. 76 von einem 31 mm langen und Abb. 76 von einem 47 mm

langen Embryo.
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Abb. 77.

Abb. 78.
Abb. 77 und 78. Gesichter menschlicher Embryonen in 4 maliger Vergroferung. — Abb. 77
von einem 4,6 cm langen (Sch.-St.-L.) und Abb. 78 von einem 13 cm langen (Totallinge)
Embryo. — Nach Broman (1919).

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 6
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Totallinge etwa 25 cm. Wenn der Embryo die erste Hilfte des Intrauterin-
lebens zugebracht hat, hat er also auch die Halfte der definitiven Fetallinge
erreicht. — Sein Gewicht ist aber noch relativ sehr klein. Am Ende des fiinften
Monats betriagt dasselbe nur 1/, kg. — Wihrend dieses Monats werden die
Bewegungen des Embryos so stark, dall sie (als sog. ,,Kindsbewegungen®)
von, der Mutter erkannt werden konnen.

Fast iiberall an Rumpf und Extremitéten treten in diesem Monat wollige,
feine Harchen (Lanugo) auf. — Die am weitesten entwickelten der inzwischen
in Zusammenhang mit den Hirchen entstandenen Talgdriisen beginnen

Abb. 79. Menschlicher Embryo (in 2 maliger VergréBerung) aus dem Ende des 3. Embryonal-
monats (63 mm lang [Sch.-St.-L.]).

jetzt Sekret abzusondern, das sich mit abgestoBenen Epldermlszellen ail
einer schmierigen, Welﬁgelbhchen Masse, dem sog. ,,Kisefirnis“ (Vernix
caseosa) oder der , Fruchtschmiere mischt. Von dieser Vernix caseosa wird
aber die Haut withrend des fiinften Embryonalmonats nur diinn, und an einzelnen
Stellen bedeckt. — Die untere Partie der vorderen Bauchwand (zwischen
Nabelstranginsertion und Symphyse) beginnt sich zu bilden. — Die unteren
Extremititen verlingern sich relativ stark. Hervorzuheben ist aber, daB
die Linge der unteren Extremititen noch lange derjenigen der oberen Extremi-
téten nachbleibt.
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Wihrend der zweiten Halfte des intrauterinen Lebens verlingert sich
der menschliche Embryo monatlich etwa 5 cm. Ende des sechsten Monats
betragt also die Totallinge des Embryos 30 cm, Ende des siebten Monats 35 cm,
Ende des achten Monats 40 cm, Ende des neunten Monats 45 cm und Ende
des zehnten Monats 50 cm. — Das Gewicht des Embryos nimmt wihrend
derselben Zeit monatlich mit etwa 1/, Kilo, also verhsltnismaBig viel stérker
als die Lange, zu.

Im sechsten Monat wird die Haut des Embryos runzelig und und mattrot.
Die Haare werden dunkler und stirker ausgebildet. Augenbrauen und Augen-
haare werden deutlich. Die untere Partie der vorderen Bauchwand wird héher.
Kopf und Gesicht beginnen schon die kindische Form anzunehmen.

Im siebten Embryonalmonat beginnt die subkutane Fettschicht
aufzutreten. Der ganze Embryo wird hierbei dicker und die Hautrunzeln ver-
schwinden. — Das Haarkleid wird am Kopfe reichlich. — In diesem Monat
losen sich die epithelialen Verklebungen der Augenlidrinder. — Am Ende
dieses Monats geboren, kann das Kind unter giinstigen Verh&ltnissen fahig
sein, extrauterin fortzuleben. Zu dieser Zeit enthilt es nach Aron (1913)
83,29/, Wasser, 2,6%/, Fett, 10,8°/, Eiweil und 2,65°/, Asche. — Die seit dem
4. Embryonalmonat stattgefundene betrichtliche Prozentzunahme der anorga-
nischen Salze erklirt sich natiirlich durch die starke Ausbildung des Knochen-
gewebes wahrend dieser Zeit.

Wihrend des achten und des neunten Embryonalmonats nimmt die
subkutane Fettschicht an Dicke zu. Die Haut nimmt eine helle Fleischfarbe an
und die Vernix caseosa tritt iiber die ganze Korperoberfliche auf.

Wihrend des zehnten Embryonalmonats wird der Korper noch dicker
und rundlicher, dank der fortgesetzten Ablagerung von subkutanem Fett. —
Die Haut wird bleicher und mehr weillich. Die Kopfhaare werden reichlicher
und langer. Die langen Lanugohirchen des Korpers beginnen dagegen abzu-
fallen. — Am Ende der Graviditidt hat sich die untere Bauchpartie des Embryos
so stark entwickelt, daBl die Nabelstranginsertion an der vorderen Bauchwand
jetzt fast zentral liegt. — Die untere Extremitét hat sich verlingert aber noch
nicht ganz die Lénge der oberen Extremitit erreicht.

Nach Aron (1913) enthalt der Korper jetzt 749/, Wasser, 9,19/, Fett, 11,89/,
Eiweil und 2,55°/, Aschs.

MiBbildungen der duBieren Korperform.

Solche MiBbildungen kénnen entweder das ganze Individuum oder aber nur ein-
zelne Teile desselben betreffen. In beiden Fillen bekommen die Individuen durch die
abnorme Entwicklung entweder ein ,,zu wenig® (Monstra per defectum), ein ,,zu viel®
(Monstra per excessum) oder, etwas ganz ,,Anderartiges** d. h. der Norm Fremdartiges
(Monstra alienantia).

Zu den Exzessen rechnen wir nicht nur die Riesenbildungen, sondern auch die
Doppel-undMehrfachbildungensowie die Einzelmibildungen mit iiberzahligen
Korperteilen.

Doppel- und Mehrfachbildungen.

Von der letztgenannten Gruppe unterscheiden sich die Doppelbildungen dadurch, daB
sie entweder zwel ganze Korperachsen oder wenigstens in irgendwelchem Teil doppelte
Korperachsen besitzen.

Die Doppelbildungen werden in freie und zusammenhéngende Doppelbildungen
gesondert. Im ersten Falle beschrinkt sich die Verbindung der beiden Individualteile
darauf, daB diese gemeinsames Chorion, gemeinsame Plazenta und evtl. auch gemeinsames
Amnion besitzen. In zweiten Falle sind die beiden Individualteile miteinander direkt
verbunden. In beiden Fillen kénnen sie entweder gleichmiBig (symmetrisch) oder ungleich-
miBig (asymmetrisch) entwickelt sein.

6%
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I. Freie Doppelbildungen (eineiige Zwillinge).

Wenn diese symmetrisch sind, werden sie beide normal entwickelt und gehéren also
nicht zu den MiBbildungen. Sie standen aber wihrend ihrer Entwicklung anfangs an der
Grenze zwischen dem Normalen und dem Abnormen.

Die beiden Individuen eines solchen Zwillingspaares sind. stets gleichen Geschlechts
und einander in der Regel sehr (oft zur Verwechselung) &hnlich; was natiirlich davon
herriihrt, da sie identische Erbmassen haben. — Solche Zwillinge haben nicht, wie die
zweieiigen Zwillinge, vollstindig getrennte Gefifigebiete, sondern ihre Gefidfe stehen in der
gemeinsamen Plazenta miteinander durch mehr oder weniger grofile Anastomosen in
direkter Verbindung.

Diese Gefafiverbindung der eineiigen Zwillinge kann fiir den einen Zwilling leicht ver-
héngnisvoll werden, indem sie zu Storungen der Zirkulation und der Ernshrung des einen
Zwillings fiihren kann. Der letztgenannte bleibt dann in der Entwicklung nach. Nicht
selten stirbt er ab und wird von dem iiberlebenden Zwilling plattgedriickt (,,Fetus papy-
raceus‘’). War der eine Zwilling von Anfang an kleiner als der andere und mehr oder weniger
defekt, so fithrt die GefaBverbindung nicht selten dazu, daf} sich der defekte Zwilling trotzdem
weiter entwickelt, und zwar dies sogar, wenn ihm Herz und andere sonst lebenswichtige
Organe fehlen (sog. Akardie). Der Kreislauf des mifigebildeten Zwillings wird nédmlich
dann von dem Herzen des normalen Zwillings besorgt.

HI. Zusammenhingende Doppelbildungen (Doppelmonstra).

Auch diese konnen sowohl symmetrisch wie asymmetrisch ausgebildet sein. In
beiden Fillen konnen die Individualteile entweder 1. mit ihren unteren oder 2. mit ihren
mittleren oder aber 3. mit ihren oberen Stammpartien miteinander verbunden sein.

Symmetrische Doppelmonstra werden oft ,,siamesische Zwillinge‘ genannt, speziell
wenn ihre Stammpartien nur eine mittlere Vereinigung zeigen. Auf diese Weise waren ném-
lich die bekannten siamesischen Zwillinge Chang und Eng Bunker miteinander verbunden,
die sich voriges Jabrhundert fast tiberall fiir Geld zeigten und ein hohes Alter (63 Jahre)
erreichten. Aus ihrem romantischen Schicksal sei hier noch erwihnt, daf sie ein nicht
unansehnliches Kapital aus ihrem Ungliick (durch Schaustellung) schlugen, dafiir je ein Land-
haus in Amerika kauften und, nachdem sie sich mit zwei Schwestern verheiratet hatten,
alternierend beieinander nolens volens als Géste wohnten. Sie wurden Viter von je neun
normalen Kindern. — Chang starb 1874 an Lungenentziindung und der bis dann gesunde
Eng folgte ihm nach etwa zwei Stunden in den Tod.

Bei den symmetrischen Doppelmonstra ist nur der eine Individualteil vollstéindig ent-
wickelt. Derselbe wird Autosit genannt. Der andere ist mehr oder weniger unvollstandig,
hingt dem Autositen wie eine Geschwulst an und wird von diesem ernihrt. Er wird daher
Parasit genannt.

Uber die Lebensfdahigkeit der Doppelmonstra 148t sich folgende allgemeine Aus-
sage treffen: Ordnen wir die Doppelbildungen in eine Reihe, an deren einem Ende die
eineiigen, symmetrischen Zwillinge, an deren anderem Ende dagegen die schwulstéhnlichen,
parasitdren DoppelmiBbildungen stehen, so konnen wir sagen, daf} je néher eine Doppel-
bildung einem dieser beiden Enden steht, desto wahrscheinlicher ist ihre Lebensfahigkeit.
Von den symmetrischen Doppelbildungen darf also die beste Prognose denen gestellt werden,
bei welchen die beiden Individualteile je fiir sich mdglichst vollstindig ausgebildet sind.
Gewissermafen umgekehrt herrscht dagegen bei den asymmetrischen Doppelbildungen
die Regel, daBl der Parasit die Lebensfiahigkeit des Autositen (und hiermit auch die-
jenige der ganzen Doppelbildung) um so weniger beeintrichtigt, je weniger vollstindig er
ausgebildet ist.

Lange hat man dariiber gestritten, ob die zusammenhéngenden Doppelbildungen durch
Verwachsung von urspriinglich freien Individualteilen oder durch Spaltung einer urspriing-
lich einfachen Anlage entstehen. Die experimentellen Untersuchungen unserer Zeit haben
aber gezeigt, dal beide Entstehungsmodi méglich sind. In der Regel entstehen indessen
— wenigstens bei den Amnioten — die Doppelmonstra durch unvollstiandige Trennung
einer anfangs einheitlichen Anlage. Man solite also im allgemeinen nicht von ver-
wachsenen, sondern von unvollstidndig getrennten Zwillingen sprechen.

Betreffs der Entstehungsursache der Doppelbildungen (und der Mehrfachbildungen
iiberhaupt) 1Bt sich auf Grund unserer jetzigen Kenntnisse folgendes sagen.

Die Doppelbildungen kénnen sicher durch d4uBere Ursachen hervorgerufen werden.
Das beweisen zur Geniige zahlreiche Tierexperimente, wodurch Doppelbildungen in ver-
schiedener Weise — sowohl durch mechanische wie durch thermische oder chemische Ein-
griffe — aus einfachen Eiern hervorgebracht wurden. Sie kénnen aber auch auf inneren
Ursachen beruhen. Das beweisen die Beobachtungen an Giirteltieren, bei welchen
regelmiflig mehrere Embryonen aus jedem Ei entstehen (Fernandez, 1909). — Wahr-
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scheinlich werden aber die Doppelbildungen in der Regel beim Menschen nicht durch
innere Ursachen hervorgerufen. Denn von einer Erblichkeit dieser MiBbildungen kennen
wir beim Menschen noch keine Beispiele. Die Mehrzahl der menschlichen Doppelbildungen
entsteht wahrscheinlich aus normalen, einfachen Eiern durch 4uere Ursachen (z. B.Fieber
oder chemische Verinderungen der Einahrung, wenn die Eileiter bzw. Uterusschleimhaut
entziindet ist), die die Eier in gewissen frithen Entwicklungsstadien (schon ehe Embryonal-
platte und Amnionhshle gebildet sind) treffen.

Riesen und Zwerge.

Indem wir das normale Wachstum in die normale Entwicklung einbegreifen, rechnen
wir auch Riesen- und Zwergwuchs zu den MiBbildungen.

Diese Abweichungen von der normalen Kérpergrofe hingen entweder von einer ab-
normen Anzahl der den Korper bildenden Zellen oder von einer abnormen Gré8e
derselben ab. Im letzten Falle wird der Korper normal proportioniert, was dagegen im
ersten Falle meistens nicht geschieht. — Die abnorme Korpergrofie kann sich entweder
schon zur Zeit der Geburt oder erst spéter zu erkennen geben. Die werdenden Riesen werden
jedoch meistens normalgroB geboren.

Die Ursachen der abnormen Kérpergrofle kénnen entweder innere oder duflere sein.
Die inneren Ursachen, die also schon in den betreffenden Geschlechtszellen vorhanden sein
miissen, stellen offenbar ein Zuviel bzw. Zuwenig des Anlagematerials dar. Dies hat sich
bei niederen Tieren direkt morphologisch nachweisen lassen. Aus Rieseneiern, die durch
Verschmelzung von zwei normalgrofien Eiern entstanden sind, entwickelten sich namlich
Riesentiere; und andererseits gingen aus (vor der Befruchtung) kernlosen Eifragmenten
oder aus isolierten Furchungszellen Zwerge hervor. — AuBerdem kénnen aber auch
morphologisch ganz unmerkbare Abnormititen der Erbmasse zu Riesen- oder Zwergwuchs
fithren, indem sie MiBbhildungen des endokrinen Driisenapparats veranlassen, die ihrerseits
zu abnormer Beschleunigung bzw. Hemmung des Wachstums Anlafl geben.

Als duBere Ursachen kommen bei vielen niederen Tieren schon abnorme Nah-
rungsverhaltnisse in Betracht. Bei Siugetieren und Végeln scheint dagegen die Er-
nihrung keinen groBen EinfluB auf das GréBenwachstum auszuiiben. Die gute oder schlechte
Ernahrung zeigt vor allem ihre Wirkung in Fettleibigkeit oder Magerkeit, anstatt in
Riesen- oder Zwergwuchs. Eine gewisse Wirkung der Nahrung auf das GréBenwachstum
kann jedoch auch hier nicht ganz geleugnet werden. Besonders wenn gewisse Vitamine,
Aminosiuren usw. in der Nahrung fehlen oder unzureichend sind, kann das GréBenwachstum
vollstandig aufhéren. Nach Verbesserung der Nahrung kann aber meistens das versiumte
Wachstum bald wieder eingeholt werden.

Wenn die endokrinen Driisen, die das Wachstum férdern (z. B. Hypophyse, Thyreoidea
und Thymus) bzw. hemmen (Geschlechtsdriisen, Epiphyse), geschidigt werden, so daB sie
entweder zu wenig oder zu viel von ihren Hormonen produzieren, so kann — wenn die
betreffende Schidigung schon in der Kindheit stattfand — dadurch sowohl Riesen- wie
Zwergwuchs hervorgerufen werden.

Nach Abschluf des normalen Wachstums macht sich eine solche Schidigung der endo-
krinen Driisen auf die GroBenverhiltnisse des Korpers im allgemeinen nicht mehr merkbar.
Nur die hypertrophische Hypophyse macht davon eine Ausnahme, indem sie ein fort-
gesetztes Wachstum der Koérperspitzen (Akromegalie) veranlaBt.

Sehr bemerkenswert ist, da, wihrend Hochwuchs und Kleinwuchs innerhalb der nor-
malen Variationsgrenzen der Korpergrofie eines Volkes ausgesprochen erblich sind, eine
solche Erblichkeit sich weder fiir die wahren (wohlproportionierten) Riesen, noch fiir die
wahren Zwerge feststellen 1iBt. Die Nachkommen der allerdings wenigen fortpflanzungs-
fahigen * Riesen bzw. Zwerge dieser Art wurden namlich alle normalgroB.

Andere EinzelmiBbildungen der diuBeren Korperform.

Es wiirde uns hier zu weit fithren, die verschiedenen EinzelmiBbildungen systematisch
zu behandeln 2. Es sollen daher nur einige solche MiBlbildungen herausgegriffen werden,
die fiir das Verstdndnis der normalen Entwicklung speziell belehrend sind.

Vor allem ist dann an einigen HemmungsmiBbildungen zu denken.
1 Die meisten waren steril.

2 Eine solche einigermafBlen vollstindige Behandlung der Miflbildungslehre habe ich
in meiner Arbeit ,.Normale und abnorme Entwicklung des Menschen, Wiesbaden 1911
(die demnéchst in verbesserter Neuauflage erscheinen wird) gegeben.
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Mangelhafte SchlieBung des Medullarrohres.

Die Verwachsung der Medullarrinnenrander kann ganz oder teilweise ausbleiben. —
Bleibt die SchlieBung des Gehirnrohres vollstindig aus, so entwickelt sich gewohnlich
auch die Gehirnsubstanz nur sehr mangelhaft oder gar nicht (sog. Acephalie); und das
Schideldach fehlt (Acranie).

Mangelhafte Schliefung des Riickenmarkstohres hindert auch die dorsale Vereinigung
der beiden Wirbelbogenhilfte und wird daher Spina bifida genannt.

Mangelhafte SchlieBung der Gesichtsspalten.

Die embryonalen Gesichtsspalten konnen alle zeitlebens persistieren, wenn den Ge-
sichtsfortsétzen die zur Verwachsung notwendige Wachstumskraft fehlt, oder wenn Amnion-
falten ein mechanisches Hindernis gegen die normale Verwachsung bilden. Die gewohn-
lichste MiBbildung dieser Art ist die Lippenspalte oder sog. Hasenscharte, die sich
vom Lippenrand neben dem Philtrum bis zu dem einen Nasenloch erstreckt und durch
mangelhafte Verwachsung zwischen Oberkieferfortsatz und medialem Nasenfortsatz ent-
steht. Viel seltener bleibt die schrige Gesichtsspalte zwischen Oberkieferfortsatz
und lateralem Nasenfortsatz ebenfalls offen.

In der Ohrgegend oder auf dem Halsgebiet kénnen die Kiemenfurchen teilweise
persistieren und zu Halsfisteln oder geschlossenen Schleimzysten AnlaB geben.

MiBbildungen der Extremitéiten.

Die normale Entwicklung der Weichteile der Extremititen scheint von der Entwicklung
der Skeletteile derselben sehr stark abhingig zu sein. Denn wenn das Skelett einer Extremi-
tat gar nicht zur Entwicklung kommt, bleiben die Weichteile derselben auf dem primitiven
Knospenstadium stehen; und wenn die langen Extremitidtknochenanlagen kurz bleiben
und sich nicht auBlerhalb des Rumpfes verschieben, entwickeln sich nur die Hand- und Fu8-
platten zu freien Extremititen, die dann an Robbenextremitéiten erinnern. Diese MiB-
bildung wird daher Phocomelia genannt.

Die Trennung der Finger bzw. der Zehen voneinander kann ganz oder teilweise unter-
bleiben (sog. Syndaktylie oder Schwimmhautbildung). — Nicht gerade selten kommen
Verkiirzungen oder vollstindige Defekte der Hand- oder FuBstrahlen vor, und zwar
konnen entweder die Randstrahlen (,,Randdefekte‘‘) oder die Mittelstrahlen (,,Spalt-
hand®, ,,SpaltfuB8) verloren gegangen sein. Solche MiBbildungen sind stark erblich
und miissen also ihren Grund in Erbmassenverinderungen haben.

Dasselbe kann mit Uberzahl der Hand- bzw. FuBstrahlen der Fall sein. Nicht selten
entstehen aber iiberzihlige Finger und Zehen durch, duBere Ursachen, z. B. dadurch,
daB durch Druck eine Fingeranlage an der Spitze gespalten wird. Jeder Teil der Anlage
wandelt sich dann durch Regeneration zu einer ganzen Anlage um. — Nach komplizierten
Wunden an jungen Extremititenanlagen entstehen oft Mehrfachbildungen, weil auf jeder
Teilfliche der Wunde — und zwar senkrecht dazu — ein selbstindiger Regenerations-
kegel auszuwachsen pflegt, der sich zu einer vollstindigen Hand ausbilden kann.

In dieser Weise hat man bei Amphibien iiberzihlige Zehen experimentell hervorgerufen.

Entstehung der Mund- und Nasenhdhlen.

Unmittelbar nach ihrer Bildung wird die Mundbucht durch eine diinne
Epithelhaut, die Rachenhaut (oder Membrana bucco-pharyngea), von
dem Vorderdarm getrennt. Bei etwa 2,5—3 mm langen Embryonen reifit aber
diese Haut durch, und die Mundbucht verbindet sich nun mit der kranialen
Vorderdarmpartie zu einer gemeinsamen Kavitét, der primitiven Mundhghle.

Die primitiven Nasenhohlen entstehen bei der schon oben (S. 74)
beschriebenen Bildung der beiden Riechgruben. Durch die Verwachsung
der Nasenfortsitze mit den Oberkieferfortsitzen und miteinander entstehen
die Nasenlocher, die Eingangsoffnungen der primitiven Nasenhohlen. Gleich-
zeitig hiermit vertiefen sich die Riechgruben sackartig nach hinten und unten
und breiten sich unmittelbar oberhalb des Mundbuchtepithels aus, so daB sie hier
nur durch je eine diinne Epithelmembran, die Membrana bucco-nasalis,
von der primitiven Mundhohle getrennt sind. Indem diese Epithelmembrane
bei etwa 15—18 mm langen Embryonen ebenfalls durchreiBen, entstehen die
primitiven Choanen.
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Die primitiven Choanen sind kleine Offnungen, die sich im primitiven Mund-
héhlendach unmittelbar hinter dem vorderen Oberkieferrand befinden. Der
vordere Oberkieferrand wird daher auch Primirgaumen genannt. In den
folgenden Entwicklungsstadien verlangern sich die Nasenhéhlen und hiermit
auch die primitiven Choane nicht unbetrichtlich nach hinten. Die definitiven
Verhiltnisse werden jedoch erst dadurch geschaffen, daB der Sekundargaumen
gebildet wird und den definitiven Nasenhéhlen eine nicht unbetrichtliche
Partie der primitiven Mundhéhle zufiigt.

Entstehung des Gaumens.

Die nach der Berstung der Membranae bucco-nasales persistierenden
Bodenpartien der beiden Riechsicke stellen — wie schon angedeutet — den
priméren Gaumen dar. An der Bildung desselben nehmen sowohl der mittlere
Nasenfortsatz wie die beiden Oberkieferfortsitze teil.

Abb. 80. Frontalschnitt (etwas schrig gefallen) durch die beiden Rieehgruben eines 10 mm
langen Embryos. — VergréBerung: 50 mal.

Von den Innenseiten der letztgenannten wachst (bei 9—12 mm langen
Embryonen) jederseits ein Gaumenfortsatz aus, dessen freier Rand anfangs
nach unten gerichtet ist und sich lateralwarts von der Zunge befindet (vgl.
Abb. 82). Diese Gaumenfortsitze oder Gaumenleisten sind vorne mit dem
Primérgaumen verbunden und lassen sich nach hinten-unten bis zur Kehlkopf-
gegend verfolgen. Etwas hinter der Mitte besitzt (bei 25 mm langen Embryonen)
jede Gaumenleiste eine vorspringende Ecke, die paarige Anlage des werdenden
Zspfchens (Abb. 83, Uvulaanlage).

Bei etwa 25-—30 mm langen Embryonen zieht sich die Zunge, welche bisher
die mittlere Partie der primitiven Mundhéohle vollstindig ausfiillte, nach unten
zuriick. Gleichzeitig hiermit gelangen die Gaumenleisten iiber die Zunge hinauf
und nehmen eine transversale Lage ein (vgl. Abb. 83). Sie wachsen sich
jetzt entgegen und verschmelzen bald sowoh! mit der Nasenscheidewand wie
unter sich.
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Wahrend dieser Entwicklungsperiode steht der untere Rand der Nasen-
scheidewand vorne viel tiefer als hinten. Er kommt daher vorne viel friih-
zeitiger als hinten mit dem Sekundirgaumen in Verbindung, und zwar schon
ehe die Gaumenleistenrinder einander erreicht haben. Daraus erklart es sich,
dafl die Nasenscheidewand vorne an der SchlieBung der embryonalen Gaumen-

Abb. 81. Frontalschnitt durch den Kopf eines 16,5 mm langen menschlichen Embryos. —
VergroBerung: 20 mal.

spalte teilnimmt, wihrend sie sich hinten erst sekundir mit dem schon ge-
schlossenen Sekundérgaumen verbindet.

Wenn die Verwachsung der Gaumenleistenrinder die paarigen Zapfchen-
anlagen erreicht haben, hort sie auf. Die hinteren-unteren Partien der beiden
Gaumenleisten bleiben niedrig und bilden sich nur zu den Plicae palato-
pharyngeae (Gaumenschlundfalten) aus.

Die obenerwiahnte Verwachsung ist anfangs nur epithelial, wird aber spiter
fast iiberall eine mesodermale, indem hineinwachsendes Bindegewebe das
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Abb. 82. Frontalschnitt durch die Mund- und Nasenh¢blen eines 21 mm langen
menschlichen Embryos. — VergroBerung: 40mal.

Abb. 83. Rekonstruktionsmodell des Kopfes eines 28 mm lanigen, menschlichen Embryos.
Von unten und vorn gesehen. Nach Peters von Ziegler reproduziertem Modell. —
Vergrofierung: 10 mal.
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betreffende Epithel zersprengt und vernichtet. Als Reste der Epithelien kénnen
sich jedoch an den Verschmelzungsstellen Epithelperlen erhalten (Leboucq).
Vorn persistiert indessen von den Epithellamellen zu jeder Seite der Nasen-
scheidewand ein schrig nach innen und unten zur Mundhéhle ziehender Epithel-
strang, welcher spiter voriibergehend ein Lumen bekommt und den Ductus
nasopalatinus incisivus (Stenonis) darstellt.

Der definitive Gaumen wird also gebildet: 1. Aus dem Primargaumen
(von dem medialen Nasenfortsatz und den beiden Oberkieferfortsitzen stammend);

Abb. 84. Frontalschnitt durch das Gesicht eines etwa 15 Wochen alten menschlichen
Embryos. — VergroBerung: 7mal. — Nach Kallius (1905) aus Broman (1911).

2. aus einer kleinen Randpartie der Nasenscheidewand (von dem medialen
Nasenfortsatz stammend); und zum allergr6Bten Teil 3. aus den beiden
Gaumenleisten (die ihrerseits von den Medialseiten der beiden Oberkiefer-
fortsitzen ausgewachsen sind).

Als HemmungsmiBbildung bleibt unter Umstinden die Gaumenspalte mehr
oder weniger vollstindig offen. — Wenn sie vollstindig offen bleibt, kombiniert sie sich
oft mit doppelseitiger Hasenscharte zu sog. ,,Wolfsrachen®.

Bei etwa 40 mm langen Embryonen beginnt die Verknocherung von den
lateralen Partien der Oberkiefer- und Gaumenknochen auf das Mesenchym der
Gaumenfortsitze iiberzugreifen (Abb. 84 u. 95). Von nun ab kann man
also den harten Gaumen vom Gaumensegel unterscheiden.

Weitere Ausbildung der Nasenhéhlen und ihrer Wiinde.

Die primitiven Nasenhohlen werden — wie erwihnt — ganz und gar
durch Vertiefung der ektodermalen Riechgruben gebildet. Die definitiven
Nasenhohlen bestehen auBerdem aus einer nicht unbetrichtlichen Partie der
primitiven Mundh¢hle, welche bei der Bildung des. Sekundérgaumens zu den-
selben’ hinzugefiigt wird. Die Grenze zwischen diesen beiden Komponenten
der definitiven Nasenhohle geht etwa von der oberen Miindung des Canalis
incisivus--bis zur unteren Fliche des Keilbeinkérpers. Wie aus Abb. 85
ersichtlich ist, stammen jedoch die gr6feren und wichtigeren Partien der defi-
nitiven Nasenhohlen aus den Riechgruben.

Die Nasenmuscheln entstehen alle im Gebiet der primitiven Nasenhohlen.
Zuerst und zwar schon beim 12—15 mm langen Embryo wird die Anlage der
unteren Nasenmuschel, der Concha inferior, oder das Maxilloturbinale
erkenntlich. Sie gehort von Anfang an der lateralen Nasenhohlenwand. Die
beiden iibrigen Nasenmuscheln, die Concha media oder Ethmoturbinale I und
die Concha superior oder Ethmoturbinale IT werden dagegen nacheinander
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an der medialen Nasenhshlenwand angelegt und allméhlich zuerst nach dem
Nasenhohlendache und dann nach der lateralen Nasenhohlenwand hin ver-
schoben (Peter, 1902). Bei etwa 17 mm langen Embryonen sind sie beide

angelegt; die obere Muschel sitzt aber dann noch am Nasenhéhlendach (vgl.
Abb. 81).

A

B

Abb. 85. Rekonstruktionsmodell des Epithels der rechten Nasenhghle eines 53,2 mm langen

menschlichen Embryos_. A von der lateralen, B von der medialen Seite gesehen; * markiert

die Grenze zwischen primérer und seklmdﬁa',rer (= von der primitiven Mundhéhle stammender)
asenhdohle.
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Die die Nasenmuscheln begrenzenden Rinnen entstehen alle durch aktive
Einstiilpung des Epithels in das unterliegende Mesenchym. Indem die ur-
spriinglich unteren Grenzrinnen der beiden Ethmoturbinalia sich besonders
stark nach oben verlingern, vermitteln sie gleichzeitig die Verschiebung dieser
Muscheln (von der Medialwand ab bis zur Lateralwand) und die Erhohung der
ganzen Nasenhohle (Peter, 1913).

An gewissen Stellen stitlpt, sich das Epithel der die Nasenmuscheln be-
grenzenden Rinnen oder Furchén besonders tief in das unterliegende Binde-
gewebe hinein und gibt hiermit zur Bildung von den sog. Nasennebenhéhlen
AnlaB.

Die Kieferhohle (Sinus maxillaris) stiilpt sich Mitte des dritten Embryo-
nalmonats von dem mittleren Nasengang aus. Wihrend der folgenden Em-
bryonalzeit vergroBert sie sich aber nur sehr wenig (vgl. Abb. 85A). Zur
Zeit der Geburt besitzt sie nur noch die GroBe einer Erbse (Kallius).
Etwa von derselben Gegend gehen auch hohle Epithelausstiilpungen aus, die
sich spiter in das Siebbein (Cellulae ethmoidales) bzw. in das Stirn-
bein (Sinus frontalis) hinein verlingern.

Aus einer Ausbuchtung in der Gegend der hinteren, oberen Ecke der Nasen-
hohle entwickelt sich die werdende Keilbeinhohle (Sinus sphenoidalis).
Dieselbe dringt aber erst im spiteren Kindesalter in das Keilbein hinein. So-
wohl die groBe, laterale Nasendriise (Glandula nasalis lateralis major),
die bei den Saugetieren im allgemeinen vorhanden ist, wie die anderen, bei den
Nagern stark entwickelten Nasenvorhofsdriisen werden auch beim mensch-
lichen Embryo angelegt (vgl. Abb. 85), jedoch um bald wieder zuriickgebildet
zu werden. — Am Boden des Sinus maxillaris entsteht schon bei 4 cm
langen Embryonen hinten eine Gruppe von mehreren Driisenanlagen, die sich
bald verzweigen. Spiter (bei 9—15 cm langen Embryonen) entstehen zahl-
reiche Driisenanlagen fast iiberall in den Nasenhohlenwinden.

Bei etwa 2 em langen Embryonen werden — wie erwiahnt — die Nasenlocher
durch Wucherung des sie bekleidenden Epithels ganz verschlossen. Die kom-
pakte Epithelmasse ragt einerseits iiber die Nasenoffnung heraus und verstopft
andererseits fast den ganzen Vorhof der Nasenhéhle. Etwa Mitte der Embryonal-
zeit beginnt aber eine Degeneration der zentralen Zellen des Epithelpfropfes,
die den Vorhof wieder durchgingig macht. Das Epithel bleibt aber hier mehr-
schichtig.

Im iibrigen ist das Epithel der Nasenhéhle ein einschichtiges Zylinder-
epithel. In dem unteren Hauptteil der Nasenhohle wird dieses Epithel schon
friih relativ niedrig und wandelt sich spéter (bei 5—10 cm langen Embryonen)
in Flimmerepithel (sog. Respirationsepithel) um. In dem oberen Nasenhéhlen-
teil aber bleibt das Epithel hoch und mehrreihig und bildet sich hier zum
Riechepithel aus (Abb. 82, Regio olfactoria).

Riechepithel und Riechnerven.

Noch bei 10 mm langen Embryonen sieht man keine Spur eines Riechnerven.
Das Riechepithel ist iiberall scharf gegen das Mesenchym abgegrenzt. In dem
néchstfolgenden Stadium finden aber im Riechepithel zahlreiche Mitosen und
gleichzeitig eine Differenzierung in Stiitzzellen und Riechzellen statt.

Die Riechzellen oder Neuroblasten senden hirnwirts je einen kegel-
formigen Nervenfortsatz aus, der bald den Riechlappen des Vorderhirns er-
reicht, um spéter in den Bulbus olfactorius einzudringen. Die in dieser Weise
entstandenen Riechnervenfasern bilden (bei 15 mm langen Embryonen) jeder-
seits einen einheitlichen, dicken Nervus olfactorius. Dieser wird aber spater
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(und zwar gleichzeitig mit der Bildung der knorpeligen Lamina cribrosa des
Siebbeines) beim Menschen in mehrere kleinere Nerven, die Fila olfactoria,
zerlegt.

Die zuerst unipolaren Riechzellen werden bald bipolar, indem sie je einen
kurzen, dicken Fortsatz zur freien Oberfliche des Riechepithels aussenden.

Das Wassergeruchsorgan (Organon vomero-nasale Jacobsoni).

Bei allem makrosmatischen, d. h. mit Spiirsinn versehenen Siuge-
tieren bildet sich jederseits in der Nasenscheidewand ein spritzenférmiges
Geruchsorgan aus, welches serose Nasenflissigkeit aktiv einsaugen und wieder
austreiben kann. Die konkave Medialwand dieses Organs ist mit hohem
Riechepithel versehen, wihrend die konvexe Lateralwand, die einen Schwell-
kérper enthalt, mit niedrigem Epithel besetzt ist. — Die Miindung des Organs
befindet sich bei gewissen Tieren vorne in der Nasenho6hle selbst (etwa an
der Hintergrenze des Vestibulum nasi); meistens miindet es aber in den
Canalis incisivus, der die Mundhéhle mit der betreffenden Nasenhohle
verbindet.

Dieses interessante Organ, welches nach dem dénischen Forscher Jacobson,
der es zuerst (1811) eingehend beschrieb, benannt worden ist, stellt nach den
neuesten Untersuchungen (Broman, 1918) offenbar ein wichtiges Prazisions-
geruchsorgan dar, das nie Luft, sondern immer nur seréses Driisensekret
enthilt. Dieses Sekret, das entweder von der Nasenhohle oder von der Mund-
hoéble hineingesaugt wird, bildet das Medium, das die Riechstoffe zum Riech-
epithel des Organs fiihrt.

Dieses wahrend mehr als 100 Jahre ganz ratselhafte Organ wird auch beim
menschlichen Embryo angelegt. Schon bei 8—9 mm langen Embryonen er-
kennt man seine erste Anlage als eine relativ groBe, von hohem Sinnesepithel
ausgekleidete Rinne jederseits an der Nasenscheidewand (Abb. 80). Das hintere
Drittel der Epithelrinne, welches am tiefsten ist, schniirt sich in einem spéteren
Stadium (bei 18 mm langen Embryonen) rohrférmig von dem Oberflichen-
epithel ab, wahrend die vorderen zwei Drittel der Rinne wieder verstreichen.
So entsteht ein vorn sich Offnender, sagittal gestellter Schlauch (Abb. 82
u. 85B), welcher in der ersten Halfte des intrauterinen Lebens stetig an
GroBe zunimmt und wahre Riechzellen mit Riechnervenfasern ausbildet, um
nach dieser Zeit oft mehr oder weniger vollstindig und schnell reduziert zu
werden (Kallius). Unter Umstéinden kann dieses Organ aber persistieren
und auch beim Erwachsenen zu finden sein (Merkel). In anderen Fillen
kann es aber schon im dritten, Embryonalmonat riickgebildet werden.

Regressive Veridnderungen des Riechorgans.

Nicht nur dasWassergeruchsorgan(Organon Jacobsoni), sondern auch
das Luftgeruchsorgan (Regio olfactoria der Nasenhéhle) erfahrt beim
menschlichen, Embryo normalerweise eine weitgehende Riickbildung. Bei einem
15 mm Jangen Embryo findet man die ganze Oberfliche der mittleren Nasen-
muschel mit Riechepithel versehen; aber schon, bei einem 25 mm langen Embryo
hat sich dieses in niedriges Epithel (ohne Riechzellen) umgewandelt. Von nun
ab ist beim Menschen das Riechepithel auf die obere Muschel und die in derselben
Hohe gelegene Scheidewandpartie beschriankt (vgl. Abb. 85).

Die obenerwihnten Riickbildungen deuten wohl darauf hin, daf der Vor-
mensch ein ungleich feiner ausgebildetes Geruchsvermégen besaB, als wir dies
heute haben.
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Entstehung des Nasenskeletts.
Die knorpeligen Nasenwinde.

Anfangs bestehen die Wande der embryonalen Nasenhohle auBler aus dem
Epithel nur noch aus Mesenchym. Bei 16—20 mm langen Embryonen beginnt
aber von der Gegend der Keilbeinkorperanlage aus die Entstehung von Knorpel-
gewebe. Die Knorpelbildung breitet sich von, dort zuerst in der Nasenscheide-
wand nach vorn aus (Kallius). Vom Nasenseptum aus scheint der Knorpel in
die Seitenwinde der Nase und in die Muschel hineinzuwachsen.

Abb. 86a. Knorpliges Primordialkranium eines 8 ecm langen Embryos von der linken
Seite gesehen. Nach O. Hertwig und Kollmann (1907) aus Broman (1911).

Ende des dritten Embryonalmonats bildet der Nasenknorpel eine einheit-
liche Knorpelmasse (Abb. 86a), welche die Form einer verkehrten Doppel-
rinne hat. Das knorpelige Nasendach, welches jederseits die Verbindung des
Knorpelseptums mit den seitlichen Knorpelwédnden vermittelt, ist hinten zu
jeder Seite der knorpeligen Crista galli defekt. Hier befindet sich mit anderen
Worten, jederseits ein groBes Loch, welches den noch einheitlichen, groBen
Nervus olfactorius hindurchlifit. In spiteren Entwicklungsstadien ent-
stehen hier vereinzelte Knorpelstibchen, die das grofie Loch in mehrere
kleinere teilen. In dieser Weise wird die knorpelige Siebbeinplatte ge-
bildet (Kallius).
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Von dem oben beschriebenen, einheitlichen Knorpelskelett der Nase persi-
stieren nur einzelne Partien und bilden die Nasenknorpel des Erwachsenen.
Andere Knorpelpartien gehen zugrunde und werden entweder durch Binde-
gewebe oder durch Knochen ersetzt. — Durch sekundire Knorpelreduktion
(Zugrundegehen des Knorpels und FErsetzen desselben durch Bindegewebe)
werden die beiden Nasenfliigelknorpel von dem iibrigen Knorpelskelett
abgesprengt.

Abb. 86b. Schidel desselben Embryos wie Abb. 86a von der rechten Seite gesehen.
Nach O. Hertwigs von Ziegler reproduziertem Modell aus Broman (1911).

Entwicklung der knéchernen Nasenwinde.

Die iibrigen Partien des knorpeligen Nasenskeletts werden durch Knochen
ersetzt, und zwar entweder 1. in der Weise, daB sie direkt verknéchern (Os
ethmoidale und Concha inferior), oder 2. in der Weise, da Bindegewebs-
knochen in ihrer unmittelbaren Nihe angelegt werden und nach Atrophie der
betreffenden Knorpelpartien die Stelle derselben einnehmen.

Weitere Ausbildung der Mundhéhle und deren Organe.

Die Entstehung der primitiven Mundhohle aus der Mundbucht und der
kranialsten Partie des Vorderdarmes und die Trennung der definitiven
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Mundhéhle von den Nasenhéhlen wurde schon oben (S. 86 und 87) be-
schrieben. Es eriibrigt sich also hier, die Entwicklung der die Mundhéhle
begrenzenden Wandteile und Organe niher zu verfolgen.

Entstehung der Lippen und der Alveolarfortsitze der Kiefer.

Die die Mundéffnung begrenzenden Randpartien der Gesichtsfortsitze
stellen die anfangs gemeinsame Anlage der Lippen und der Alveolarfortsitze
der Kiefer (des sog. Zahnfleisches) dar. Diese einheitliche Anlage wird bald

Abb. 87.

Abb. 88.

Abb. 87 und 88. Rekonstruktionsmodelle des Oberkieferepithels mit der Zahnleiste, Abb. 87
von einem 25 mm langen, Abb. 88 von einem 40 mm Jangen menschlichen Embryo. —
Nach Roéses von Ziegler reproduzierten Modellen.

durch eine dem AuBenrand der Mundoffnung parallele Rinne (die primire
Vestibularfurche) in einen Zahnfleisch- und einen Lippenteil oberflich-
lich abgegrenzt.

Die primére Vestibularfurche ist nur sehr seicht. Das dieselbe auskleidende
Epithel verdickt sich aber und wuchert gegen das Mesenchym vor, so da8 daraus
eine tief vorspringende Vestibularleiste entsteht (Abb. 87).
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Spater (bei etwa 4 cm langen Embryonen) findet ein Schwund der zentralen
Leistenzellen statt, so' daB die definitive Vestibularfurche in der bisher kom-
pakten Epithelleiste entsteht. Durch diese auf Kosten der Vestibularleisten
stattfindende Vertiefung der priméren Vestibularfurchen entsteht also das
Vestibulum oris (Mundhohlenvorhof), das die Lippen und die aus diesen
(durch Verwachsung) hervorgegangenen Wangen von den Alveolarfortsitzen
der Kiefer, dem sog. ,Zahnfleische*, trennen.

Das Innere der Lippen- und Wangenanlagen besteht anfangs nur aus Mes-
enchym. In dieses wandert aber Anfang des zweiten Embryonalmonats Muskel-
gewebe (aus der Gegend des zweiten Kiemenbogens) hinein (vgl. Abb. 95).

Die Lippenrinder werden etwas vor der Mitte der Embryonalzeit in eine
glatte Aullenzone (Pars glabra) und eine mit kleinen Zotten besetzte Innenzcne
(Pars villosa) gesondert. Die letztgenannte hebt sich in der Mittellinie der
Oberlippe zu einer Erhohung (Tuberculum) herauf. Wahrend der ersten Wochen
nach der Geburt verschwinden gewo6hnlich sowohl die Zotten wie das Tuber-
culum. Das letztgenannte kann aber mehr oder weniger deutlich zeitlebens
persistieren, und auch die Pars villosa kann unter Umstéanden als eine rauhe,
vorgewulstete Zone des Lippenrots erhalten bleiben (sog. Doppellippe).

Die oben erwihnten Lippenzotten bilden sich wahrend der Embryonalzeit
auch an denjenigen Partien der Wangenschleimhaut aus, die durch Verwachsung
ehemaliger Lippenrander entstanden sind.

Entwicklung der Zihne.

Noch zur Zeit der kompakten Vestibularleiste zweigt sich von dieser, und
zwar fast rechtwinklig nach dem Zentrum der Mundhdohle zu eine Nebenleiste
ab, von welcher die epithelialen Zahnanlagen stammen. Diese Zahnleiste
drangt zunichst von auflen her in das Zahnfleisch hinein, wird aber spater
durch ungleiches Wachstum auf den freien (unteren bzw. oberen) Rand des
Zahnfleisches verschoben.

An der urspriinglich ebenen Zahnleiste (Abb. 87) beginnen in dem dritten
Embryonalmonat einzelne gegen das Mesenchym vorragende Epithelhocker
aufzutreten. Dies sind die ersten, sog. knospenférmigen (Leche) Anlagen
der Milchziahne. — Bald tritt gegeniiber jeder Epithelknospe eine dichte
Ansammlung von Mesenchymzellen auf, welche die erste Anlage der Zahn-
papille darstellt (vgl. Abb. 95). Gleichzeitig geht die Epithelknospe in
eine Epithelkappe iiber, welche der Zahnpapille hutartig aufsitzt und als
Schmelzorgan (Abb. 88) zu bezeichnen ist. Zahnpapille und Schmelz-
organ bilden also zusammen eine Zahnanlage.

In diesem Entwicklungsstadium befinden sich bei etwa 4 ¢cm langen Em-
bryonen alle die 20 Milchzahnanlagen. Nach innen von den Schmelzorganen
der Milchzahne wuchert die Zahnleiste weiter, die sog. Ersatzleiste bildend.
Aus dieser gehen spéter die epithelialen Ersatzzahnanlagen hervor. Hinter den
Anlagen der zweiten Milchmolaren bildet die Zahnleiste jederseits einen diinnen
Fortsatz, welcher mit dem Mundhéhlenepithel keine direkte Verbindung hat.
Von diesem Fortsatz gehen spiter die epithelialen Anlagen der bleibenden
Molaren aus.

Ende des sechsten Embryonalmonats beginnt die Ersatzleiste, zungenwérts
von den Milchzahnanlagen Anschwellungen zu zeigen, welche bald von Zahn-
papillen kappenformig eingestiilpt werden. Die hierdurch entstandenen Ersatz-
zahnanlagen bilden sich in der Folge genau in derselben Weise aus, wie es die
Milchzahnanlagen getan haben.

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 7
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Nachdem die Schmelzorgane die Zahnpapillen umhiillt haben, werden die
erstgenannten von der Zahnleiste isoliert und die Zahnleiste selbst degene-
riert, nachdem sie sich zuerst in ein Netzwerk von epithelialen Balken ver-
wandelt hat.

Diejenige Partie der Zahnpapille, welche der Anlage der Zahnkrone ge-
hort, nimmt sehr frith — und zwar ehe noch die Bildung des Zahnbeins (Dentins)
angefangen hat — die fiir den betreffenden Zahn charakteristische Form an.

Viel spiter differenziert sich diejenige Partie der Zahnpapille aus dem Mes-
enchymgewebe des Kiefers aus, welche die Anlage der Zahnwurzel bildet.
Indem diese Wurzelanlage sich allm#hlich verlingert, wird sie auch aboralwirts

Abb. 89. Rekonstruktionsmodell des Epithels des Oberkiefers (mit den Schmelzorganen)
und des Gaumens von einem 18 cm langen menschlichen Embryo. — Nach Réses von
Ziegler reproduziertem Modell.

immer schméler. Die urspriinglich einfachen Wurzelanlagen der Molaren werden
gleichzeitig hiermit je in zwei (Molaren des Unterkiefers) resp. drei (Molaren des
Oberkiefers) Teile gespalten.

Die Zahnpapille besteht anfangs aus indifferentem Mesenchym, dessen
Zellen einander alle gleich sind. Die die Papillenoberfliche bildenden Zellen
vergroflern sich aber (im vierten Embryonalmonat) stark und nehmen ein
epithelahnliches Aussehen an. Sie sondern das Zahnbein (Dentin) ab und werden
daher Odontoblasten genannt. — Das Zahnbein wird nur an der AuBen-
seite der Odontoblastenschicht gebildet. Die zuerst entstandene Dentinschicht
verdickt sich durch Apposition von neuem Dentin an ihrer Innenseite. Hierbei
werden diinne Ausldufer der Odontoblasten im Dentin eingeschlossen, die
Odontoblasten selbst werden es aber nie (zum Unterschied der Osteoblasten),
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sondern bleiben zentralwéirts von dem Zahnbein am Rande der noch weichen
Zahnpapille liegen.

Nachdem in oben erwahnter Weise die periphere, groflere Partie der Zahn-
papille in Zahnbein umgewandelt worden ist, verlieren die Odontoblasten ihre
Fahigkeit, Dentin abzusondern. Die von dieser Zeit ab persistierende weiche
Partie der urspriinglichen Zahnpapille, die schon frith mit Gefafien und Nerven
versehen wird, bildet die Zahnpulpa.

In Ubereinstimmung mit der Ausbildung der Zahnpapille selbst beginnt
auch die Dentinbildung zuerst in der Zahnkronenanlage und schreitet von
hier aus allmihlich aboralwirts in die Wurzel hinein. Zuerst tritt eine Dentin-
platte (,,Zahnscherbchen®) an der oralwirts gerichteten Spitze der
Papille auf.

Das Schmelzorgan differenziert sich in drei Zellschichten, eine &ullere
(,,auBeres Schmelzepithel®), eine mittlere (,,Schmelzpuipa‘) und eine innere
(,;inneres Schmelzepithel”). Von diesen nimmt die Schmelzpulpa ein lockeres,
mesenchyméhnliches Aussehen an, wihrend die beiden anderen Schichten das

Abb. 90. Schema, die postembryonale Ausbildung des Sinus maxillaris und des Oberkiefers
zeigend. Nach Keith (1902) aus Broman (1911),

epitheliale Aussehen behalten. Das &duBere Schmelzepithel besteht aus
kubischen Zellen, das innere Schmelzepithel dagegen aus Zylinderzellen. Nur das
innere Schmelzepithel verdient eigentlich den Namen. Denn nur von ihm wird
tatsichlich — in der Hohe der werdenden Zahnkrone — Zahnschmelz pro-
duziert. Die inneren Schmelzepithelzellen werden daher auch Ameloblasten
genannt. Von jeder solchen Zelle wird ein anfangs kurzes, aber spater immer
langeres Schmelzprisma gebildet.

Die Schmelzbildung beginnt gleichzeitig mit der Dentinbildung und an
denselben Stellen wie diese. Die zuerst angelegten dinnen Zahnscherbchen
bestehen also aus einer inneren Dentin- und einer duBleren Schmelzschicht.
Durch Apposition von neugebildetem Dentin bzw. Schmelz verdickt sich jene all-
méhlich nach innen, diese nach aullen. — Die Zahnwurzel wird nie von Schmelz
bekleidet. Anstatt dessen bekommt sie einen diinnen Uberzug von Zahn-
zement, eine modifizierte Knochensubstanz, die von dem Periost der Alveole
produziert wird.

Zahndurchbruch. Wenn die knécherne Zahnkrone an Héhe zunimmt, wird
die Schmelzpulpa immer mehr komprimiert und geht zuletzt zusammen mit
dem #uBeren Schmelzepithel vollstandig zugrunde. Wenn die kndcherne Zahn-
anlage sich nun fortwéhrend verlangert, werden die Anspriiche derselben auf
vermehrtem Raum nur teilweise dadurch erfilllt, daB das sie einschlieBende

7%
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Zahnfleisch héher wird. Der Druck des sich verlingernden Zahnes wird darum
bald gro genug, um in dem oralwérts von dem Zahne liegenden Gewebe — wo
der Widerstand am kleinsten ist — eine Atrophie zu veranlassen. Durch diese
Druckatrophie gehen allméhlich die die Zahnkrone oralwirts bedeckenden
Gewebeschichten vollstandig zugrunde, und der Zahn wird so am Zahnfleisch-
rande sichtbar. — Zu dieser Zeit ist die Wurzel noch nicht fertig gebildet.
Indem diese spéater allmihlich ihre definitive Lénge erreicht, ohne aboralwarts
vordringen zu konnen, wird die Zahnkrone gezwungen, sich allméhlich iiber
den Zahnfleischrand zu erheben.

Nur in abnormen Féllen findet der Durchbruch einzelner Zahne (z. B. der
mittleren Schneidezihne des Unterkiefers) schon vor der Geburt statt. Nor-
malerweise kommen die ersten Milchzéhne erst im 7.—8. Kindermonat zum
Durchbruch. Aber nicht nur die Milchzidhne, sondern auch mehrere der
definitiven Zahne (die vorderen Molaren sowie die Schneide- und Eckzihne)
werden schon im fiinften oder sechsten Embryonalmonat angelegt.

Entwicklung der Mundhohlendriisen.

Die Mundhohlendriisen entstehen alle als solide Leisten oder Knospen
des Mundhéhlenepithels. Zuerst (und zwar schon bei 13—14 mm langen Em-
bryonen) wird die Glandula submaxillaris als eine leistenférmige Epithel-
verdickung jederseits am Boden der Alveololingualrinne angelegt. Durch
einen von hinten nach vorn fortschreitenden Abschniirungsprozel wird die
Epithelleiste dann groftenteils vom Mundhéhlenepithel abgeschniirt.

Bald nachher (bei etwa 15 mm langen Embryonen) tritt die Anlage der
Glandula parotis als eine Knospe des Wangenepithels fast unmittelbar
hinter dem Mundwinkel auf. Dann folgt (bei etwa 19 mm langen Embryonen)
die Anlage der Glandula sublingualis major (Abb. 91) unmittelbar
lateralwirts von der Glandula submaxillaris, und zuletzt (bei 21 —25 mm
langen Embryonen) werden die Glandulae sublinguales minores (5—14
an Zahl) weiter nach hinten von der Alveololingualrinne aus angelegt (Abb. 101).

Bemerkenswert ist, dal die drei allergréBten Speicheldriisen nicht an der
Stelle der spéteren Driisenmiindung, sondern etwas weiter nach hinten angelegt
werden. Durch Abschniirung von rinnenférmigen Vertiefungen der Mund-
schleimhaut wird spéater der Ausfithrungsgang verlingert und die Miindungsstelle
nach vorne verlagert. — Bei. dieser Verlingerung des Ductus submaxillaris
nach vorne wird die urspriingliche Miindung der Glandula sublingualis major
in den Ductus submaxillaris aufgenommen, so daB diese beiden Driisen eine
gemeinsame Miindung unterhalb der Zungenspitze bekommen.

Die Sublingualisdriisenanlagen erhalten spater jederseits eine gemeinsame
Bindegewebshiille, so dall sie makroskopisch als eine einheitliche Driise aus-
sehen.

Aufler den schon erwahnten groBlen Speicheldriisen entstehen im vierten
Embryonalmonat noch zahlreiche kleinere Driisen fast iiberall in den Mund-
hoéhlenwianden und auf der Zunge.

Aus den urspriinglich einfachen Anlagen entstehen die Speicheldriisen durch
mehr oder weniger reichliche, baumartige Verzweigung der freien Enden der-
selben. Diese Verzweigung ist in den Anlagen der Parotis- bzw. Submaxillaris-
driisse schon Anfang des dritten Embryonalmonats zu erkennen. Die Ver-
zweigung der Glandula submaxillaris tritt etwas frither auf und ist anfangs
bedeutend reichlicher als diejenige der Glandula parotis. Erst in spiteren
Entwicklungsstadien werden diese Verhéltnisse umgekehrt, so daB die Glandula
parotis zuletzt unsere groBte Speicheldriise wird.



Mundhéhlendriisen. 101

Die Kanalisation der anfangs soliden Speicheldriisenanlagen beginnt immer
im Ausfithrungsgang und schreitet von hier aus gegen die Peripherie der Driise fort.

Ende des dritten Embryonalmonats hat die Parotisdriise schon im wesent-
lichen ihre bleibende Gestalt und Lage. Den letzten Verzweigungen fehlt
aber noch ein Lumen. Erst im sechsten Embryonalmonat wird die Parotis ganz
kanalisiert. In &hnlicher Weise entwickeln sich die iibrigen Speicheldriisen.
In den schleimbildenden Driisen beginnt die Sekretion nach Auftreten des
Lumens.

Die definitive histologische Ausbildung der Speicheldriisen findet aber erst
nach der Geburt, ja sogar erst nach der Entwohnung des Kindes ihren Abschluf3,

Abb. 91. Rekonstruktionsmodell der rechten Hilfte des Mundhohlenepithels von einem
20 mm langen menschlichen Embryo. Von unten gesehen. — VergroBerung: 30mal. —
Nach v. Schulte (1913) aus Broman (1916).

was darin seine Erklarung findet, dal die volle Bedeutung der Speicheldriisen
erst mit der Aufnahme fester Nahrung eintritt.

Chievitz’ Organ.

Hinter der Parotisanlage findet man bei 2—6 Monaten alten Embryonen einen
ratselhaften Epithelstrang (Abb. 91), der von dem Mundhohlenepithel stammt,
aber von diesem bald vollstindig abgeschniirt wird. Dieser Epithelstrang, der
von dem danischen Anatom Chievitz entdeckt wurde, ist eine Zeitlang mit
der wahren Parotisanlage verwechselt worden. Derselbe kann hohl werden
und sogar einzelne Sprossen treiben (Elisabeth Weihaupt, 1911). Trotzdem
ist er nur als das Rudiment einer in der menschlichen Phylogenese friither
wohl wichtigen Driise (vielleicht einer primitiven Parotisdriise) und nicht
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Abb. 92.

Abb. 93.

Abb. 94.

Abb. 92—94. Rekonstruktionsmodelle des Mundhohlenbodens usw. Abb. 92 von einem
10,3 mm langen, Abb. 93 von einem etwa 15 mm langen und Abb. 94 von einem 28 mm
langen menschlichen Embryo. — Nach Peters von Ziegler reproduzierten Modellen. —
Die Schnittflichen, wodurch der Mundhéhlenboden von den iibrigen Kopfpartien isoliert
wurde, sind schraffiert. — Vergréflerung: Abb. 92 und 93: 20mal, Abb. 94: 12mal.
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als ein noch fungierendes Organ zu betrachten (Broman, 1915). Unter Um-
stinden kann er wahrscheinlich auch nach der Geburt persistieren und zu
pathologischen Bildungen AnlaB geben.

Entwicklung der Zunge.

Die Zunge besteht aus: 1. einer vorderen, sog. ,,unpaaren‘‘, aber eigentlich
dreifachen Anlage, aus welcher der mit Papillen besetzte Zungenkoérper
hervorgeht, und 2. einer hinteren, deutlich paarigen Anlage, welche die
mit Balgdriisen besetzte Zungenwurzel bildet (vgl. Abb. 92—94).

Abb. 95. Frontalschnitt durch die Mundhéhle-eines 53,2 mm langen menschlichen Embryos.
Vergroferung: 15mal.

Schon Ende der vierten Embryonalwoche entsteht eine kleine knospen-
formige Erhebung des Mundbodens in dem Gebiet zwischen Kiefer- und Zungen-
beinbogen (Abb. 49, S. 60). Jederseits von dieser kleinen Erhebung, dem
sog. Tuberculum impar?, bilden sich etwas spiter aus dem Mandibular-
bogen zwei wulstférmige Verdickungen, die sog. seitlichen Zungenwiilste
(Kallius) aus. Indem diese hoher werden, verschwindet die Grenzfurche
zwischen denselben und dem Tuberculum impar. Zusammen mit diesen
bilden die seitlichen Zungenwiilste also jetzt eine einheitliche, gréBere Er-
hebung, die die vordere, unpaare Zungenanlage darstellt.

Die hintere, paarige Anlage der Zunge ist Ende der vierten Embryonalwoche
als Verdickungen der ventralen Enden der beiden Zungenbeinbogen deutlich
sichtbar (Abb. 92). Indem sich diese Verdickungen ebenfalls vergréfern und
im zweiten Embryonalmonat mit der unpaaren vorderen Anlage verwachsen,

1 Eine Zeitlang wurde diese kleine Erhebung als die ganze Anlage des Zungenkdrpers
aufgefaft.
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entsteht die Zunge. Die Verwachsungslinie wird .oft noch beim Erwachsenen
durch eine V-formige Furche (den Sulcus terminalis) markiert, in deren nach
hinten gerichteter Spitze das Foramen coecum (der Rest des obliterierten
Thyroideaganges) liegt (Abb. 49 A, S. 60).

Die Muskulatur der Zunge (vgl. Abb. 95) ist schon bei 15 mm langen
Embryonen deutlich. — Sie stammt wahrscheinlich von postbranchialen (d. h.
kaudalwirts von den Kiemenbogen gelegenen) Myotomen und hat also eine
betrachtliche Kranialwirtswanderung unter der Rachenschleimhaut unter-
nommen. Daraufhin deutet sowohl die einheitliche Innervation der Zungen-
muskulatur durch den Nervus hypoglossus wie der Verlauf dieses Nerven,
der schon in dem erwahnten Stadium in die Zunge hinein verfolgt werden
kann.

Bei der folgenden Vergroferung der Zunge werden wahrscheinlich Schleim-
hautpartien, welche urspriinglich dem dritten und vierten Kiemenbogen ange-
horten, auch mit zur Bekleidung der Zunge herangezogen. So erklart sich am
einfachsten, daBl nicht nur die Nervi trigeminus und facialis, sondern auch
die Nervi glossopharyngeus und vagus an der sensiblen Innervation der
Zunge teilnehmen.

Entwicklung der Zungenpapillen.

Schon bei etwa 2 cm langen Embryonen erreichen die Endzweige des Nervus
glossopharyngeus das Epithel der vorderen, unpaaren Zungenanlage, und
zwar dies unmittelbar nach vorn von der V-férmigen Hintergrenze dieses
Zungenteils. An den Kontaktpunkten mit dem Epithel bilden die betreffenden
Nervenzweige nach Hellman (1921) rasch kleine knospenférmige Nerven-
fortsétze aus, welche sich beinahe rechtwinklig von den Nerven abzweigen und
gegen das Epithel zu vorbuchten. Die Nervenknospen vergréBern sich zu ovalen
oder runden ,,Nervenkeulen, und das von jeder Nervenkeule hervorgebuchtete
Epithel nimmt das Aussehen einer Papille an.

Diese Papillen, die von Anfang an eine V-férmige Anordnung zeigen, werden
schon bei 5—6 cm langen Embryonen makroskopisch (oder mit der Lupe) sicht-
bar. Sie stellen die Anlagen der Papillae circumvallatae dar. Rings um
jeder Papille bildet das Zungenepithel meistens eine solide Epithelleiste, die
nach unten wichst und zuletzt den Keulenhals umschlieft. Indem diese Epithel-
leiste spater (bei etwa 17 cm langen Embryonen) ausgehohlt wird, entsteht der
Wallgraben. Von dem unteren Rande des letztgenannten wachsen die serdsen,
v. Ebnerschen Driisen heraus.

Die Papillae foliatae entstehen an den Zungenrindern als parallele,
leistenférmige Epithelleisten, die nachtriglich ausgehohlt werden. Sie entstehen
ebenfalls im Bereiche der Glossopharyngeuszweige, aber etwas spater als die
Papillae circumvallatae.

Die Papillae fungiformes entstehen nach Hellman (1921) etwa gleich-
zeitig mit den Papillae circumvallatae, aber im Ausbreitungsgebiet des Nervus
trigeminus (Nervus lingualis). Uberall wo dieser Nerv schon frith mit
seinen Zweigen zum Epithel vordringt, entwickelt das letztgenannte eine Ge-
schmackszwiebel und buchtet dann immer hoher hervor, bis es zuletzt (bei
etwa 5 cm langen Embryonen) makroskopisch — oder wenigstens mit der Lupe —
als Papille sichtbar wird. Die Erhéhung der Papille wird nach Hellman an-
fangs durch die Geschmackszwiebelbildung und dann durch das Vordringen
des Nerven veranlaft.

Die Papillae filifor mes werden, unabhingig voa Nervenzweigen, bei etwa
4,5 cm langen Embryonen als kleine Bindegewebspapillen angelegt, kommen
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aber erst bei 7 cm langen Embryonen als Ausbuchtungen der Epitheloberflache
zum Vorschein. Nach dieser Zeit verlsingern sie sich stetig und fiillen die Zungen-
fliiche zwischen den gréBeren Papillen immer deutlicher aus. Noch beim Neu-
geborenen sind sie aber kiirzer als die Papillae fungiformes (Hellman, 1921).

Entwicklung des eigentlichen Geschmacksorgans.

Das Geschmacksorgan wird bekanntlich von den sog. Geschmacksknospen
oder Geschmackszwiebeln reprisentiert, welche beim Erwachsenen sowohl
anden Papillae circumvallatae und foliatae wie an den meisten Papillae
fungiformes zu finden sind.

Die ersten Geschmackszwiebeln beginnen nach Hellman (1921) schon bei
kaum 17 mm langen menschlichen Embryonen aufzutreten. Mehrere derselben
haben dieselbe Lage wie die bald entstehenden Papillae fungiformes und stellen
die Anfangsstadien dieser Papillen dar. Andere entstehen aber an der Stelle,
wo die Papillae foliatae spater zur Ausbildung kommen, oder an Stellen der Zungen-
wurzel, wo spiter gar keine Papillen zur Ausbildung kommen. Diese von Hell-
man sog. ,,primitiven Geschmackszwiebeln, die wahrscheinlich alle im Anschlufl
an Glossopharyngeuszweigen gebildet werden, haben im Schnitte eine
charakteristische Facherform und stellen alle vergangliche Bildungen dar.
Schon nach dem 3-cm-Stadium verschwinden sie alle spurlos.

An der Oberflache der Papillae circumvallatae kénnen nach Hellman
schon bei kaum 19 mm langen Embryonen einzelne Geschmackszwiebel an-
gelegt werden. Erst spiter, wenn der Wallgraben hohl geworden ist, entstehen
zahlreiche Geschmackszwiebel auch an den beiden Wianden des Wallgrabens. —
An den Papillae foliatae fand Hellman erst bei 7 cm langen Embryonen
die ersten Geschmackszwiebel.

Nach Graberg (1898) entstehen die Geschmackszwiebel durch Verlingerung der Basal-
zellen des 3—4schichtigen Epithels. In spéteren Stadien wachsen die Basalzellen die ganze
Dicke des Epithels fast durch und beginnen jetzt mit ihren oberen Enden gegeneinander
zu konvergieren. So entstehen zwiebel- oder knospenférmige Bildungen, welche von dem
unterliegenden Bindegewebe nicht mehr deutlich abgegrenzt sind. Von dem umgebenden
Epithel markieren sich die Knospen dagegen deutlich.

In den folgenden Stadien nehmen die Knospen stark an Dicke zu; da,%legen wachsen
sie jetzt relativ wenig in die Linge. Da nun die umliegenden Epithelschichten stetig an
Dicke zunehmen, kommen die Knospen allmihlich in die Tiefe eines trichterformigen
,,Geschmacksporus® zu liegen. — Erst in der zweiten Hilfte des intrauterinen Lebens
beginnt die Differenzierung der Knospenzellen in Stiitz- und Sinneszellen. Die Nervenfasern,
welche jetzt in die Knospen hineindringen, geben wahrscheinlich zu dieser Differenzierung
Anla8.

Anfangs vermehrt sich die Zahl der an jeder Papille sitzenden Geschmacks-
knospen. Spéter gehen aber mehrere Knospen wieder zugrunde. Dies ist schon
vor der Geburt der Fall mit den an der freien Oberflache der Papillae circum-
vallatae sitzenden Knospen. — Nach der Sauglingszeit setzt sich diese Knospen-
degeneration an den Papillae fungiformes des Zungenriickens fort, so dafl von
diesen Papillen nur die an der Spitze und an den Réndern der Zunge gelegenen
ihre Geschmacksknospen behalten.

Wann treten die ersten Geschmacksempfindungen auf?

Schon in dem siebenten oder achten Monat besitzen menschliche Embryonen
Geschmacksempfindlichkeit fiir sii3, bitter und sauver (KuBmaul, Genzmer).
Denn wenn die Zunge frithgeborener Kinder aus dieser Entwicklungsperiode mit
Zucker- und Chininlésung usw. benetzt wird, zeigt die Mimik unzweideutig,
daB diese Geschmacksqualitaten unterschieden werden konnen. Die Reflexbahn
vom Geschmacksnerven auf die Bewegungsnerven der Gesichtsmuskeln ist also
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schon zu dieser Zeit hergestellt und gangbar. Indessen ist das Zustandekommen
einer Geschmacksempfindung oder nur eines Geschmacksreflexes vor der
Geburt héchst unwahrscheinlich. Denn weder das Fruchtwasser, noch
der Speichel hat einen starken Geschmack, und die Grundbedingung fir alle
Empfindung: schnelle und nicht allzu unbedeutende Anderung der Umgebung
des erregbaren Nervenendes, ist hier nicht verwirklicht (Preyer, 1885).

Entstehung und Schicksal der Schlundtaschen.

Das kraniale Ende des Vorderdarms wird schon frith dorsoventral abgeplattet
und breitet sich gleichzeitig stark lateralwirts aus. Die auf diese Weise um-
geformte Vorderdarmpartie, die sich bei der Entstehung der Nackenbeuge in
derselben Richtung wie der ganze Embryo biegt, stellt die Anlage der Schlund-
héhle und einer Partie der Mundhohle dar.

Abb. 96. Schema des Mund- und Schlundhshlenepithels eines menschlichen Embryos.
Von unten gesehen.

Die lateralen Schlundhéhlenwinde werden schon bei 2—3 mm langen Em-
bryonen uneben, indem hier taschenformige Ausbuchtungen des Entoderms
entstehen. Diese Entodermtaschen, die sog. Schlund- oder Kiementaschen
werden bald von #hnlich verlaufenden Ektodermeinstiilpungen, den sog.
Kiemenfurchen, begegnet und grenzen zusammen mit diesen die Kiemen-
bogen voneinander ab (vgl. Abb. 49, S. 60).

Beim menschlichen Embryo werden fiinf solche Schlundtaschen angelegt.
Von diesen tritt die kranialste zuerst auf und die folgenden schlieBen sich der
Reihe nach an. Schon bei 2,5 mm langen Embryonen kénnen vier Schlund-
taschenpaare angelegt sein. Das fiinfte (kaudalste) Schlundtaschenpaar tritt
erst bei etwa 5 mm langen Embryonen auf (Keibel und Elze), bleibt unbe-
deutend und wurde daher frither gar nicht erkannt.

An der Stelle, wo eine Kiementasche der entsprechenden Kiemenfurche
begegnet, schwindet das Mesenchym, so dal das Entoderm sich direkt mit dem
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Ektoderm — zu einer sog. VerschluBmembran — verbinden kann. Diese
epithelialen VerschluBmembranen brechen bei den niederen Wirbeltieren
durch, so dafl zwischen den Kiemenbogen wahre Kiemenspalten entstehen.
In diesen Kiemenspalten entwickeln sich dann von den Kiemenbogen aus
blatterige oder fadenartige, reich vaskularisierte Fortsitze, sog. Kiemen, welche
das Atmungsorgan der Wasserwirbeltiere darstellen.

Bei den Siugetierembryonen werden dagegen keine Kiemen gebildet
und die VerschluBmembrane brechen in der Regel nicht durch. Sowohl die meisten
Kiementaschen wie Kiemenfurchen werden hier mehr oder weniger vollstandig
reduziert und die persistierenden Partien derselben werden zu ganz neuen
Zwecken verwendet (vgl. Abb. 96).

Nur die erste Kiementasche bleibt in groBer Ausdehnung bestehen.
Aus ihr bilden sich der Mittelohrraum und die Ohrtrompete heraus. Die
zweite Kiementasche wird stark reduziert; ihr Uberbleibsel stellt die Ton-
sillarbucht (Sinus tonsillaris) dar, so benannt, weil in seinen Winden
die Tonsilla palatina ausgebildet wird.

Die drei kaudalen Kiementaschen verlieren alle ihr Lumen und gehen
also als Taschen vollstindig zugrunde Aus ihrem Epithel gehen aber endo-
krine Driisen hervor, die wir unter dem gemeinsamen Namen Schlund-
taschendriisen zusammenfassen kénnen. Es sind dies die Thymusdriise,
die beiden Parathyroideadriisen und der sog. ultimobranchiale Kérper.
Wie aus der schematischen Abb. 96 hervorgeht, liefert das Epithel der dritten
Kiementasche Zellmaterial sowohl zur Thymusdriise wie zu der einen
Parathyroideadriise, wahrend das Epithel der vierten Kiementasche
Ursprung zu der anderen Parathyroideadriise gibt. Eine zweite kleinere
Thymusanlage entsteht auch vom Epithel der vierten Kiementasche, bildet
sich aber bald wieder vollstindig zuriick. Dasselbe ist mit dem ultimobran-
chialen Korper der Fall, der von dem Epithel der fiinften Kiementasche
gebildet wird und eine Zeitlang als , laterale Thyroideaanlage’* aufgefalit wurde.

Entwicklung der Tonsillen.

Die zweite Kiementasche verstreicht nach Hammar (1902) allméhlich als
selbstandige Aussackung des Schlundes, indem ihre Wand gréBtenteils in die
Wand des Schlundes aufgeht. Nur die dorsale Ecke der Tasche erhilt sich
als schwache Ausbuchtung in der Nahe der ersten Kiementasche. Bei der Ent-
stehung der Gaumenleiste wird diese Taschenecke, der Sinus tonsillaris,
aber von der ersten Kiementasche deutlich abgegrenzt (vgl. Abb. 96 u. 101).

Bei etwa 7 cm langen Embryonen wachsen aus der Wand des Sinus tonsillaris
mehrere Epithelsprossen in das unterliegende Bindegewebe hinein, und um diese
Epithelsprossen herum erfolgt bald unter lebhafter Zellvermehrung die Bildung
von lymphoidem Gewebe, so dall die Tonsille bei etwa 25 cm langen Embryonen
schon ihre wesentlichen Merkmale erreicht hat.

Entwicklung der Thymusdriise.

In der fiinften Embryonalwoche wird die definitive Thymusdriise von
dem Epithel des dritten Schlundtaschenpaares aus paarig angelegt.
Jede Anlage stellt eine hohle Ausstiilpung der betreffenden Schlund-
tasche dar und bleibt mit dieser eine Zeitlang in Verbindung (vgl. Abb. 96 u. 98).

Bei etwa 10—15 mm langen Embryonen werden die paarigen Thymus-
anlagen aber von den Schlundtaschen frei. Sie stellen jetzt lingliche Epithel-
blasen dar, die nach unten konvergieren, aber einander noch nicht in der
Medianebene beriithren. In der Folge verlingern sie sich aber schief kaudal-
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und medialwirts, bis ihre kaudalen Enden miteinander in Beriihrung kommen
und durch Mesenchym verbunden werden (Abb. 99—101).

Das Lumen jeder Thymusblase geht alsbald verloren, so dal jede Anlage
einen kompakten Epithelzellstrang bildet. Die beiden Epithelzellstringe ver-
dicken sich in ihren kaudalen, miteinander verbundenen Teilen und bilden
so den Korper (spateren Brustteil), wihrend die oberen getrennten Partien,
die sog. Thymushérner (Abb. 101), sich nicht nur relativ, sondern auch absolut

Abb. 97. Entodermaler Vorderdarm mit angrenzenden Arterien (rot) eines 7,2 mm langen
Embryos. — Vergroferung: 25mal. — Nach Hammar (1908) aus Broman (1911).

verdiinnen. Die ganze Thymusanlage riickt kaudalwirts, der Koérper aber
rascher als die Horner, so dafl die letztgenannten immer linger ausgezogen
werden und zuletzt schwinden. Die Verschiebung erfolgt nach Tourneux und
Verdun in der Regel ventral von der Vena anonyma sinistra in das Mediasti-
num (bis vor dem kranialen Perikardialteil) hinein. Auf diese Weise wird das
urspriingliche Halsorgan ein Brustorgan.

Das die beiden epithelialen Thymusanlagen umgebende gefiaBreiche Mes-
enchym bildet um dieselben eine gemeinsame Bindegewebskapsel, von
welcher aus geféfireiche Bindegewebsziige zwischen die sich jetzt verzweigenden
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Epithelmassen hineindrangen. — Die soliden Epithelzweige wandeln sich
durch weitere Sprossenbildungen in Driisenldppchen um.

Die urspriinglich dicht gelagerten Epithelzellen der Thymus lockern sich und wandeln
sich bei etwa 35 mm langen Embryonen in sternférmige Zellen, sog. Retikulumzellen

Abb. 98. Entodermaler Vorderdarm von einem 10,3 mm langen Embryo mit angrenzenden
Arterien (rot) — VergréBerung: 25mal. — Nach Hammar (1908) aus Broman (1911).

um. In die zwischen diesen Retikulumszellen liegeiden Maschen wandern gleichzeitig
— wahrscheinlich von auBlen her (Hammar) — Lymphozyten ein. — Die Zellen des
Retikulums-nehmen nun im Zentrum des Organs gréBere Formen an als in seiner Peri-
pherie. Gleichzeitig wird die Zahl der Lymphozyten in den Randpartien grofer als in der
Mitte. Auf diese Weise differenzieren sich Mark und Rinde der Thymusdriise (Hammar).

Indem einzelne Zellgruppen des Markretikulums besonders stark hypertrophieren,
entstehen daraus Komplexe von konzentrisch gelagerten Epithelzellen. Diese
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Zellenkomplexe, die sog. Hassalschen Kérperchen, zeigen beim Menschen eine auffallende
Ausbildung. Sie beginnen schon im dritten Embryonalmonat (bei etwa 4—5 cm langen
Embryonen) aufzutreten, steigen in Zahl! bis zum Beginn der Pubertit (Syk, 1909), um
nach dieser Zeit weniger zahlreich zu werden. — Bei der Hungerinvolution der Thymus-
driise verschwinden sie allmihlich (Jonsson, 1909) werden aber bei einer nachfolgenden
Rekonstitution des Organs wieder neugebildet. Hammar (1909) findet es daher glaubhaft,
,,daB sie mit der Organfunktion zusammengehorige Bildungen darstellen‘‘.

Das mittlere Gewicht der Thymusdriise ist zur Zeit der Geburt etwa 12 g
und vermehrt sich in den ersten fiinf Kinderjahren bis zu etwa 20 g. Seine
hochste Ausbildung erreicht das Organ in den 11.—15. Jahren, zu welcher
Zeit es etwa 21 —22 g wiegt (Hammar, 1926).

Entwicklung der Parathyroideadriisen.

Die von Sandstrom 1880 entdeckten Parathyroideadriisen werden
als vierin naher Relation zu den Thymusanlagen stehenden Entodermtaschen
(und etwa gleichzeitig mit diesen) paarweise angelegt (vgl. Abb. 96 u. 99).
Unter diesen entsteht das urspriinglich kraniale Taschenpaar von den
Wandpartien des dritten Schlundtaschenpaares aus (im Anschlufl an

Abb. 99. Rekonstruktionsmodell der Thyroidea-, Parathyroidea- und Thymusanlagen von
einem 154 mm langen menschlichen Embryo in 32maliger VergréBerung. — Von der
Dorsalseite gesehen. — Nach Hammar (1911).

die wahren Thymusanlagen), wihrend das urspriinglich kaudale Taschenpaar
von den entsprechenden Wandpartien des vierten Schlundtsachenpaares aus
(im Anschluf an die rudimentéren Thymusanlagen) gebildet wird.

Bald verschieben sich die Parathyroideaanlagen kaudalwirts, und zwar
werden die aus den dritten Schlundtaschen stammenden Anlagen stirker als
die aus den vierten Schlundtaschen stammenden disloziert. Auf diese Weise
wechseln die beiden Parathyroideapaare Platz, so daB zuletzt die urspriinglich
kranialen, aus dem dritten Schlundtaschenpaar stammenden Parathyroidea-
anlagen kaudalwirts von den beiden iibrigen zu liegen kommen. Alle vier bleiben
sie zuletzt in der Nahe der Thyroidea liegen, was zu ihrem Namen AnlaB gegeben
hat. Durch Bindegewebe werden sie mit der Dorsalseite der Thyroidea mehr
oder weniger intim verbunden.

Die histologische Differenzierung dieser Organe tritt auBergewohnlich friih-
zeitig ein. Schon bei etwa 10 mm langen Embryonen, findet man nach Hammar
(1925) die charakteristischen sich netzformig verbindenden Driisenzellstringe,
die durch sparsames Bindegewebe und GefifSkapillaren voneinander getrennt
werden.

1 In seiner letzten Arbeit schitzt Hammar (1926) durchschnittlich die Zahl der Has-
salschen Korperchen zu etwas mehr als 1 Million beim Neugeborenen und zu beinahe
1/, Millionen am Ende der Kindheit.
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Entwicklung der Schilddriise.

Die Anlage der Schilddriise, Thyroidea, ist schon bei etwa 2,5 mm langen
Embryonen zu erkennen und gehort also zu den allerersten Organ-
anlagen des jungen Embryos. Sie entsteht als Ausbuchtung der Ventralwand
der kranialen Vorderdarmpartie (vgl. Abb. 48, S. 60). Um diese Stelle herum
markieren sich bald die drei Zungenanlagen, zwischen welchen also die Aus-
gangsstelle der Thyroidea zu liegen kommt.

Abb. 100. Entodermaler Vorderdarm von einem 14 mm langen Embryo mit angrenzenden
Arterien (rot). — Vergréflerung: 25mal. — Nach Hammar (1908) aus Broman (1911).
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Die Thyroideaanlage wichst nun zunéichst kaudalwirts in die kraniale
Wandpartie der Perkardialhohle hinein, wo sie in unmittelbarer Nahe des
Truncus arteriosus zu liegen kommt (vgl. Abb. 97—100). Bei der folgenden

Abb. 101. Rekonstruktionsmodell des Mund- und Nasenhohlenepithels, der Schlund-
spaltenderivate und der entodermalen Lungenanlagen von einem 24,4 mm langen
menschlichen Embryo in etwa 12maliger Vergroferung. — Nach Hammar (1911).

Kaudalwirtsverschiebung des Herzens verlingert sich der betreffende Epithel-
stiel betrachtlich. Dem Herzen kann das Epithelblischen aber trotzdem
nicht ganz folgen, sondern es bleibt beim Menschen zunichst im Halsgebiet,
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am kranialen Ende der Trachea, liegen, wenn das Herz in die Brustregion
herabriickt.

Anfang der fiinften Embryonalwoche differenziert sich das Epithelbldschen
in zwei lateralwarts gerichtete Lappen, welche anfangs ein Lumen haben.
Zu dieser Zeit hat der Epithelstiel, der sog. Ductus thyreoglossus, ge-
wohnlich auch zwei Lumina. Dieser Ductus thyreoglossus wird nun bald lang-
ausgezogen und diinn; er verliert dabei die Lichtung, und Ende der fiinften
Embryonalwoche atrophiert er gewShnlich vollstiandig.

An der Ausgangstelle von der Mundhéhle bleibt er indessen nicht selten partiell
als das sog. Foramen coecum der Zunge erhalten, und in Ausnahmefillen

Abb. 102. Rekonstruktionsmodell des entodermalen Vorderdarmes eines 3,4 mm langen
Embryos von der linken Seite gesehen. — VergréBerung: 100 mal. — Nach Broman (1904).

kénnen auch andere Partien des Ductus thyreoglossus (als ,,mediane Neben-
schilddriisen bzw. ,,Lobus pyramidalis®“) zeitlebens persistieren.

Die beiden Seitenlappen der Thyroideaanlage verlieren auch bald ihr Lumen.
Bei etwa 8 mm langen Embryonen beginnen sie in Zellstrange zerlegt zu werden.
Die Epithelstringe — von gefialBreichem Bindegewebe umhiillt — bleiben eine
Zeitlang kompakt und vermehren sich als solche (besonders stark in der Mitte
der Seitenlappen). Schon bei noch kaum 3 cm langen Embryonen kann es
aber nach Hammar (1925) in einzelnen Zellstringen stellenweise zur Sekretion
und Lumenbildung kommen. Die Zellstringe, die dadurch perlenschnurartig
erscheinen, werden dann in einzelne Zellgruppen, die Follikelanlagen, zerlegt.
Diese Follikelbildung setzt in der Folge fort, und gibt zuletzt bei etwa 7 cm langen
Embryonen der ganzen Driise ihr charakteristisches Aussehen.

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 8
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Die die Seitenlappen verbindende, mediane Thyroideapartie bleibt schon
frith in Wachstum nach und bildet sich so zu dem Isthmus der Driise um.
Die Seitenlappen selbst biegen sich bald nach oben und hinten um, so dafl die
ganze Driise hufeisenférmig wird (Abb. 99).

Entwicklung der Atmungsorgane.

Sowohl der Kehlkopf (Larynx) wie die Luftréhre (Trachea) und die
Lungen entstehen aus der ventralen Vorderdarmpartie und aus dem diese
umgebenden Mesenchym. Wir unterscheiden daher eine entodermale und
eine mesodermale Anlage jedes Organs. — Die entodermale Anlage liefert
das Schleimhautepithel und die davon auswachsenden Driisen, die meso-
dermale Anlage die iibrigen Teile der betreffenden Organe.

Zu allererst werden die mesodermalen Lungenanlagen als solche er-
kennbar. Dieselben werden namlich schon bei etwa 3 mm langen Embryonen
ohne Nackenbeuge kaudalwarts durch paarige Zélomtaschen (Recessus pneu-

mato-enterici) abgegrenzt (Broman,

1904). — In diesem Entwicklungsstadium

hat die betreffende entodermale Vorder-

darmpartie die in Abb. 102 gezeichnete

Form. Sie ist von den Seiten her ab-

geplattet und grenzt sich kranialwirts

von der dorsoventral abgeplatteten

Schlundanlage deutlich ab. Dagegen ist

eine kaudale Grenze der entodermalen

Atmungsorgananlage noch nicht deutlich

markiert. Wie etwas &ltere Embryonen

Abb. 105. Rekonstruktionsmodell einer zeigen, ist aber diese Grenze unmittelbar

P'artie des entodermalen _Vorderda.rmes kaudalwirts von der mit ,,entodermale

g;nelso%,iﬁ@iing‘?;gzﬁﬁge@msbéﬁg Lungenanlage® bezeichneten, ventralen

von links und vorn gesehen. Vorderdarmausbuchtung zu setzen.

Gerade an den Seitenwénden dieser

Ausbuchtung treten bald paarige Verdickungen auf (van den Broek, 1911;

Heil3, 1920), die als entodermale Lungenanlagen (Abb. 103) bezeichnet

werden kénnen. In dem ndchstfolgenden Stadium wird nun die zwischen

Lungen- und Leberanlagen befindliche Vorderdarmpartie stark in die Lénge

ausgezogen und gleichzeitig absolut verschméilert, und dabei hebt sich die

Anlage der beiden Lungen als eine kaudalwérts scharf abgegrenzte, unpaare,
hohle Knospe hervor.

Kaudal- und dorsalwirts von dieser bildet sich nun bald jederseits am ento-
dermalen Vorderdarm eine seichte Furche aus, die sich allm&hlich kranialwérts
verlingert. An der Innenseite der Vorderdarmwand markieren sich diese Furchen
als entsprechend verlaufende Langsleisten, welche das frither 0-férmige Lumen
8-f6rmig umgestalten. Diese Léngsleisten dringen immer tiefer in das Vorder-
darmlumen ein, bis sie sich beriihren und dann miteinander verwachsen. Auf
diese Weise entstehen aus dem einfachen Vorderdarmlumen zwei Lumina, von
welchen nur das dorsale mit der kaudalen Vorderdarmpartie in Verbindung
bleibt; und bald beginnt sich die dieses ventrale Lumen begrenzende Wand
von derjenigen des dorsalen Lumens abzuschniiren (vgl. Abb. 104—106).

Die Abschniirung schreitet allmahlich kranialwérts fort und trennt zuerst
die Lungenanlage von der kranialen Partie der Magenanlage und dann aach
die Anlage der Luftréhre von derjenigen der Speisershre. Bei etwa 8 mm langen
Embryonen macht die Abschniirung halt an der Schlundanlage. Die jetzt noch
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persistierende, kleine Kommunikationséffnung zwischen Respirations- und Ver-
dauungsrohr stellt den werdenden Kehlkopfeingang dar.
Gleichzeitig damit, daB die erwihnte Abschniirung stattfindet, fangen in

Abb. 106. Rekonstruktionsmodell des entodermalen Vorderdarmes eines 8 mm langen
Embryos. — Vergroferung: 50mal. — Von rechts gesehen. — Nach Broman: Bursa
omentalis (1904).

den verschiedenen Partien des Respirationsrohres Umbildungsprozesse an,
welche zu der Differenzierung dieses Rohres in Kehlkopf, Luftrohre und
Lungen fiihren.

Entwicklung des Kehlkopfes.

Ehe noch die Tracheaanlage sich vollstindig von der Osophagusanlage
abgeschniirt hat, beginnt die Larynxanlage erkennbar zu werden. An der
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Grenze zwischen Schlundanlage und dem oberen Ende der Laryngotracheal-
rinne entstehen nidmlich zwei symmetrische Wiilste, die Arytdnoidwiilste
von Kallius, in welchen die Cartilagines arytaenoideae sich spéater
entwickeln (vgl. Abb. 92—94, S. 102).

Unmittelbar nach vorne von diesen Wiilsten tritt etwa gleichzeitig ein dritter
querliegender Wulst auf, der die noch nicht getrennten Anlagen des Zungen-
grundes und der Epiglottis enthalt. — Die Epiglottisanlage trennt sich aber
bald von der Zungengrundanlage und stellt schon Anfang des zweiten Embryonal-
monats einen selbstindigen Querwulst dar, an welchem eine dickere mittlere
Hauptpartie und zwei diinnere, faltenartige Seitenteile zu erkennen sind.
Die letztgenannten werden bald wieder zuriickgebildet. Nur der Mittelteil
des embryonalen Epiglottiswulstes bildet sich also zu der definitiven Epi-
glottis aus.

Medialwarts vergroflern sich die beiden Arytanoidwiilste stark. Sie werden
hierbei bald mit jhren kaudalen Partien gegeneinander geprefit, so dafl der

Abb. 107. Rekonstruktionsmodell der Zungenbein- und Scbildknorpelanlage eines 39 bis

40 Tage alten menschlichen Embryo. — VergroBerung: 30mal. — A von vorn, B von
rechts gesehen. Die Stellen, die die Anlage von hyalinem Knorpel zeigen, sind mit
schwarzen Linien umzogen. — Nach Kallius (1897) aus Broman (1911).

Kehlkopfeingang die Form einer T-Spalte bekommt, und die sich beriihrenden
Epitheloberflachen miteinander verkleben. Nur am dorsalen Ende der Arytinoid-
wiilste bleibt eine minimale, réhrenférmige Kommunikation zwischen dem
Kehlkopfeingang und der Trachea offen. Sonst verkleben die Kehlkopfwinde
wenigstens bis zur Héhe der Stimmbandanlage herab. — Bei etwa 2—4 cm
langen Embryonen 16st sich diese rdtselhafte Verklebung wieder, und zwar
unter Verflissigung der zentralen Epithelzellen.

Bei etwa 24 mm langen Embryonen werden die beiden Ventriculilaryngis
als solide Epithelknospen angelegt, die bald je ein selbsténdiges Lumen bekommen.
Indem dieses Lumen sich bis zum Hauptlumen des Larynx verlingert, entsteht
sowohl der Larynxventrikel wie das betreffende Stimmband.

Der ganze Kehlkopf ist von Anfang an bis zur Geburt unverhiltnismiBig
gro3 und steht viel hoher als beim Erwachsenen. In der Mitte der Embryonalzeit
ragt er sogar in die Nasenrachenhéhle hinein, wie bei Siaugetieren im allgemeinen.
Und noch beim Neugeborenen steht er etwa zwei Wirbelhohen héher als beim
Erwachsenen.

Entwicklung der Larynxknorpel.

In dem Innern der mesenchymalen Larynxanlage entstehen schon friih-
zeitig Blastemmassen, welche sich spéter in Vorknorpel und Knorpel umwandeln.
Die betreffenden Blastemmassen stellen also die erste sichtbare Anlage des
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Larynxskelettes dar. — Zuerst (schon bei etwa 8 mm langen Embryonen)
wird die blastematdse Anlage des Ringknorpels erkennbar, und zwar als ein-
facher Ring zunichst ohne Dorsalplatte. — Der Schildknorpel entsteht wahz-
scheinlich aus Uberresten des vierten und des fiinften Kiemenskelettbogens

die Mesenterial-
A in positivem

) zeigend;
(1904).

B) Vorderdarmanlage,
(von vorn

S
ach Broman

(A) und entodermalen (
Embryo

gane usw. eines 3 mm langen
(blau). — VergréBerung: 100mal. — N

Rekonstruktionsmodelle der mesodermalen
grenzenden Or;,
Bilde, B in Abgiissen

Abb. 108.
rezesse und die sie be,

(Kallius). Zunichst besteht er aus paarigen Seitenplatten, welche in der
Mittellinie durch eine breite Liicke voneinander getrennt sind (Abb. 107). Ende
des zweiten Embryonalmonats verwachsen aber die Seitenplatten zu einer un-
paaren Bildung. Mit dem Zungenbein (welches aus Skeletteilen des zweiten und
dritten Kiemenbogens gebildet wird) ist der Schildknorpel von Anfang an direkt
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verbunden. Im dritten Embryonalmonat wandelt sich aber die knorpelige
Verbindung des Schildknorpels mit dem groBlen Zungenbeinhorn in Binde-
gewebe um. Auf diese Weise entsteht das Ligamentum hyothyroideum
laterale. Die beiden GieBbeckenknorpel werden spater als der Schildknorpel
angelegt, und noch spater (erst um die Mitte des Embryonallebens) entsteht
im Mittelteil der Epiglottisanlage die Cartilago epiglottica (der Kehl-
deckelknorpel).

Entwicklung der Luftriohre.

Unmittelbar nach der Abschniirung vom Osophagus stellt die entodermale
Anlage der Trachea ein relativ kurzes Epithelrohr dar (vgl. Abb. 105). Um
dasselbe hauft sich bald mesodermales Gewebe an, in welchem (bei etwa

Abb. 109a. Rekonstruktionsmodell, die Mesenterialrezesse und die sie begrenzenden Organe
eines 5 mm langen Embryo zeigend. Hintere Korperwand von vorn gesehen. —
Vergréferung: 50mal. — Nach Broman (1904).

15 mm langen Embryonen) blastematdse Knorpelringanlagen erkennbar werden.
— Die Verknorpelung der Trachealringe beginnt bei etwa 2 cm langen
Embryonen im oberen Ende der Trachealanlage. Sie schreitet dann, wie die
Ausbildung der Luftréhre iiberhaupt, von diesem Trachealende aus nach den
Lungen hin fort (Philip, Koelliker).

Zur Zeit der Geburt ist die Trachea etwa 45 mm lang und besitzt ein Kaliber,
das ungefihr ebenso stark ist wie der kleine Finger des betreffenden Individuums
(Ballantyne).

Entwicklung der Lungen.

Die Lungen (einschlieBlich der Bronchien) entstehen, wie erwéahnt:

1. aus einer entodermalen Anlage, welche a) das Schleimhautepithel und
die Driisen der Bronchien und b) das Alveolarepithel (das sog. respiratorische
Epithel) liefert, und

2. aus einer mesodermalen Anlage, die die tibrigen Partien des Lungen-
parenchyms und der Bronchialwinde bildet.
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Entwicklung der entodermalen Lungenanlage.

Die zuerst vom Digestionsrohr abgeschniirte (kaudalste) Partie des Respi-
rationsrohres sendet schon bei 3 mm langen Embryonen (mit Nackenbeuge)
nach beiden Seiten divertikelshnliche Hohlsprossen aus, welche, stark diver-
gierend, in je eine mesodermale Lungenanlage herabwachsen.

Wie Abb. 108 B zeigt, sind diese beiden Hohlsprossen beim Menschen
anfangs symmetrisch. Dieselben stellen zum grofiten Teil die Anlagen der

Abb. 109 b. Rekonstruktionsmodell, die Mesenterialrezesse und die sie begrenzenden Organe

eines 5 mm langen Embryo zeicend. Entodermaler Vorderdarm im positiven Bilde mit

der gemeinsamen Anlage der Bursa omentalis und der Bursa infracardiaca in
Abgufl (blau) abgebildet. — Vergréfierung: 50 mal. — Nach Broman (1904).

beiden Hauptbronchien dar, enthalten aber in ihren blinden Enden den
Keim fiir alles weitere Wachstum des epithelialen Bronchialbaumes und koénnen
daher schon jetzt mit dem Namen entodermale Lungenanlage bezeichnet
werden. — In der Folge wachsen die beiden entodermalen Lungenanlagen in
die Lange und schwellen in ihren blinden Enden birnenférmig an. Schon in diesem
Entwicklungsstadium (bei etwa 5 mm langen Embryonen) beginnen sie asym-
metrisch zu werden, indem die rechte Lungenanlage etwas schneller
in die Linge wiachst und die linke Lungenanlage mehr quer gelagert
wird (Abb. 109b).

In einem nichstfolgenden Stadium beginnt kranialwéirts von der Endknospe
eine monopodische Verzweigung der beiden Hauptbronchien. Zuerst entsteht
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jederseits ein ventralwirts (oder ventrolateralwirts) gerichteter Zweig, und bald
nachher sendet die rechte Lungenanlage noch einen Zweig aus, der an der linken
Lungenanlage ohne Gegenstiick bleibt. Dieser letztgenannte Bronchialzweig,
welcher kranialwirts von dem erstgebildeten Seitenzweig entsteht und mehr
dorsal als dieser gerichtet wird (er wird entweder als Apikalbronchus oder als

Abb. 110. Rekonstruktionsmodell des entodermalen Vorderdarmes eines 8 mim langen
Embryos mit anhaftendem AbguB (blau) der vereinigten rechtsseitigen Mesenterialrezesse,
von vorn. — VergroBerung: 50mal. — Nach Broman (1904).

erster Dorsalbronchus bezeichnet) ist schon bei etwa 8 mm langen Embryonen
gebildet (vgl. Abb. 110).

Zu dieser Zeit findet man also an der rechten Lungenanlage drei
Knospen (die Endknospe und zwei Seitenknospen), wihrend die linke
Lungenanlage nur zwei Knospen (die Endknospe und eine Seitenknospe)
besitzt, eine Tatsache, die von Interesse ist, weil schon hierdurch die definitive
Gliederung der Lungen in rechts drei und links zwei Lappen eingeleitet
und bestimmt wird.
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Die primaren Seitenzweige verlingern sich und schwellen als Vorbereitung
zur weiteren Verzweigung in ihren freien Enden keulenformig an. Der Ver-
zweigungsmodus fangt schon jetzt an dichotomisch zu werden, d. h. die
keulenférmigen Bronchialknospen kerben sich an ihrer hochsten Rundung ein
und lassen je zwei divergierende Roéhren entstehen, deren blinde Enden sich
bald verdicken und abermals in dhnlicher Weise verzweigen (vgl. Abb. 111 u. 112).
Neben dieser dichotomischen Verzweigung findet aber anfangs (bei 8—15 mm
langen Embryonen) noch eine monopodische Zweigbildung statt. So findet
man bei etwa 10 mm langen Embryonen konstant an jeder Lunge einen
neuen monopodisch entstandenen Dorsalzweig (vgl. Abb. 111 u. 112 %) und
auBlerdem besitzt die rechte Lunge einen #hnlich entstandenen Ventralzweig
(vgl. Abb. 112 A, Lob. infracardiacus). AuBerdem kénnen wihrend dieser

Abb. 111. Rekonstruktionsmodell der entodermalen Lungenanlagen eines 10 mm langen
menschlichen Embryos. Von der Dorsalseite gesehen. — VergréBerung: 50 mal. — # Lobus
dorsalis. — Nach einem Originalmodell von cand. med. Ask-Upmark.

Entwicklungsperiode auch einzelne andere, weniger konstante Zweige mono-
podisch entstehen. Aber von dem 15-mm-Stadium ab bleibt die weitere
Verzweigung meiner Erfahrung nach dichotomisch (vgl. Abb. 100 u. 101).

Nicht gerade selten ist indessen die Dichotomie von Anfang an iniqual,
und noch 6fter werden die beiden Tochterzweige sekundér ungleich groB3, indem
der eine schneller wichst oder sich frither wieder verzweigt als der andere.

Die stéarker wachsenden Tochterzweige mehrerer Zweiggenerationen alter-
nieren gewdhnlich, nehmen in der Folge immer mehr die Hauptrichtung des
betreffenden Lungenlappens an und imponieren daher zuletzt als ein einheit-
licher Hauptbronchus oder Bronchialstamm, an welchem die schwicher
gewachsenen Tochterzweige nun als untergeordnete Seitenzweige erscheinen.

Diese dichotomische Verzweigung der monopodisch entstandenen Haupt-
zweige jeder Lunge fahrt wihrend der ganzen folgenden Entwicklung der Lunge
fort. Zur Zeit der Geburt findet man z. B. in dem Mittellappen der rechten
Lunge schon 18 Zweiggenerationen, und beim Erwachsenen hat sich die Zahl
der Zweiggenerationen bis zu 23—25 vermehrt. Die Bildung neuer Bronchial-
zweige hort also nicht — wie man bisher geglaubt hat — zur Zeit der Geburt
auf (Broman, 1923).
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B

Abb. 112. Rekonstruktionsmodell der entodermalen Lungenanlagen eines 13,7 mm langen
menschlichen Embryos, A von der Ventralseite, B von der Dorsalseite gesehen. VergroBerung :
50 mal. — * Lobus dorsalis. — In A sind die Umrisse der mesodermalen Lungenanlagen durch
weifle Punkte angegeben. — Nach einem Originalmodell von cand. med. Ask-Upmark.



124 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

Entwicklung der mesodermalen Lungenanlagen.
AuBere Formentwicklung der Lungen.

Die mesodermalen Lungenanlagen sind anfangs symmetrisch. Sie werden
aber bald asymmetrisch, indem die linke Lungenanlage von dem linken Leber-
lappen kranialwirts verdringt wird. Hand in Hand hiermit verschwindet der

Abb. 113. Mesodermale Lungenanlagen, A eines 8,3 mm langen Embryo (von vorne).
VergroBerung: 50 mal. — B eines 20 mm langen Embryo (von vorne). VergroBerung: 20mal.
— Die Schnittflichen sind schwarz. — Nach Broman (1911).

linke Recessus pneumato-entericus spurlos, und die linke entodermale
Lungenanlage wird fast transversal gerichtet (vgl. Abb. 108 u. 109a u. b).

Erst wenn bei etwa 8 mm langen Embryonen die Primérzweige des ento-
dermalen Bronchialbaumes gebildet worden sind, beginnen an der Oberfliche
der Lungenanlagen die lappentrennenden Furchen als seichte Einbuch-
tungen erkennbar zu werden. — Zuerst entsteht die Hauptfurche der rechten
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Lunge und bald nachher diejenigen der linken. Dann folgt die den Oberlappen
vom Mittellappen der rechten Lunge trennende Furche (Abb. 113 u. 114).

Offenbar entstehen die mesodermalen Lappenanlagen in intimer Relation
zu den zuerst entstandenen und am stérksten wachsenden Zweigen der ento-
dermalen Lungenanlagen (die Endpartien derselben als Endzweige mitgerechnet),
die wohl das umgebende Mesenchym aktiv ausbuchten und zu starkerem
Wachstum zwingen.

Auch die nichstfolgenden, konstanten, monopodischen Zweige der ento-
dermalen Lungenanlagen rufen in den mesodermalen Lungenanlagen besondere
Wachstumszentren und also besondere Lappen hervor (Abb. 115). Es
ist dies konstant der Fall sowohl mit den beiden Dorsallappenzweigen
wie mit dem Herzlappenzweig. 1—2 cm lange menschliche Embryonen
haben also normalerweise iiberzihlige Lungenlappen, und zwar hat zu
dieser Zeit die linke Lunge gewohnlich drei (anstatt zwei) und die rechte

Abb. 114. Halbschematischer Sagittalschnitt der Zwerchfellsanlage (rechts von der Median-
ebene). A von einem 8,3 mm langen Embryo. Vergréferung: 30 mal. — B von einem 21 mm
langen Embryo. Vergroferung: 10 mal. — Nach Broman (1902). — Die Anheftungsstellen an
der vorderen (V.Kw.) und hinteren Kérperwand (H.Kw.), ebenso wie die des Perikardiums (Pc)
sind schematisch mit Linien bezeichnet. — Die rechte Lunge (von der lateralen Seite gesehen)
ist in ihrer Lage zum Zwerchfell abgebildet. 1 oberer, 2 mittlerer, 3 unterer Lungenlappen.

fiinf (anstatt drei). Diese Uberzahl der Lungenlappen verschwindet aber
wieder bald, und zwar dadurch, daB -die erwihnten Nebenlappen mit dem
Unterlappen jeder Lunge verschmelzen. Ausnahmsweise persistieren aber
diese sonst temporiren, embryonalen Lungenfurchen zeitlebens und geben
dann zu anomalen Lungenlappungen Anlaf.

Die Totalform der Lungenanlagen weicht anfangs sehr stark von der-
jenigen der definitiven Lungen ab. Noch bei 8 —15 mm langen Embryonen
sind die Lungenanlagen dem ventralen Mesenterium breit angeheftet. Kraniale
Lungenspitzen fehlen noch. Lungenbasen existieren auch nicht;
anstatt deren finden sich dagegen freie, kaudale Lungenspitzen (vgl
Abb. 113 A). Erst wenn die Lungenanlagen bei 1,5—2 c¢cm langen Embryonen
starker zu wachsen beginnen, werden die urspriinglich breiten Anheftungen der
Lungen relativ kleiner. Von nun an kénnen wir sie Lungenwurzel nennen.
Gleichzeitig wachsen die oberen Lungenlappen kranialwarts frei hinauf, die
definitiven Lungenspitzen bildend (Abb. 113 B). — Etwa zu derselben Zeit
drangt die sich stark vergréfernde Leber kranial- und dorsalwéarts. Sie ver-
andert hierbei die Totalform des Zwerchfells und plattet die kaudalen Lungen-
spitzen zu Lungenbasen ab (Abb. 114). — Schon bei etwa 3 cm langen
Embryonen wird die definitive Lungenform fast erreicht.
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Innere Ausbildung der mesodermalen Lungenanlagen.

Die mesodermalen Lungenanlagen stellen urspriinglich einheitliche Mes-
enchymmassen dar. Um jedes Epithelrohr herum sammeln sich aber bald
kleine Mesenchymzellen zu besonderen Hiillen (Abb. 116 u. 117), in welchen
sich spiter elastische Bindegewebsfasern, glatte Muskelzellen und
Knorpelplatten herausdifferenzieren. Hand in Hand damit, daB die
Bronchialiste durch diese Auflagerung immer dickwéndiger werden, be-
kommen sie durch Wachstum der Winde auch immer gréfleres Kaliber.

Abb. 115. Rekonstruktionsmodell der rechten mesodermalen Lunge eines 14 mm langen
menschlichen Embryos. Von der rechten Seite gesehen. — VergroBerung: 50 mal. — Die
den Lobus superior aufteilende Extrafurche tritt nicht konstant auf.

Im iibrigen behdlt das aus dem Mesoderm stammende Lungenstroma langere
Zeit das Aussehen gewshnlichen, embryonalen Bindegewebes. Je reicher die
Veristelung der Bronchialéste wird, desto sparlicher (relativ) wird das zwischen-
liegende Bindegewebsstroma um die zusammengehorigen Zweige herum. Zwischen
nicht zusammengehorigen Bronchialzweigen bleiben dagegen gréBere Mengen
des Bindegewebsstromas erhalten, die Grenzen zwischen den Lungenlappchen
darstellend.

Entwicklung der Lungenalveolen.

Noch bei 30 cm langen Feten hat die Bildung von Alveolen (Lungenblis-
chen) an den Winden der letzten Bronchialzweige nicht angefangen. In Aus-
nabmefallen kénnen aber zu frith geborene Kinder dieses Entwicklungsstadiums
trotzdem am Leben bleiben. Sie konnen namlich mit den gleichmé&Big erweiterten
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letzten Bronchialzweigen atmen (Broman, 1923), bis diese sich weiter ver-
zweigt haben und bis aus Alveolen bestehendes Lungenparenchym gebildet
worden ist.

Kurz vor der normalen Geburtszeit werden die Wénde der 3—5 letzten
Bronchialzweiggenerationen ungleichmifBig verdickt, und zwar dadurch, daB

Abb. 116. Querschnitt eines 25 mm langen Embryos in der Hohe der Lungen und des Herzens.
— VergroBerung: 15mal. — Nach Broman (1911).

ein weitmaschiges Netz von elastischem Bindegewebe und Muskelzellen
um die diinne Bronchialwand gelagert wird. Wenn dann die Inspirations-
bewegungen des Brustkorbes einsetzen und der- Druck an der Innenseite der
Bronchialwinde grofler als an der AuBenseite derselben wird, entstehen wie mit
einem Zauberschlag alle Alveolen an diesen Bronchialzweigen (Broman, 1923).
Gleichzeitig beginnt das dicke Alveolarepithel diinner zu werden und das Aus-
sehen von respiratorischem Epithel anzunehmen.
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Bei dem ersten Atemzug werden gewoOhnlich nur die vorderen
Lungenrander lufthaltig. Dann folgen die Seitenteile und spiater die
unteren Lungenrénder. Erst nach drei (oder mehr) Tagen extrauterinen Lebens
werden die Lungen aber iiberall mit Alveolen versehen. — Von Interesse ist,
daB die rechte Lunge sich gewohnlich leichter und frither als die linke mit
Luft fiillt, eine Tatsache, die wohl darin ihre Erklarung findet, daB der rechte
Hauptbronchus kiirzer, weiter und mehr kaudalwarts gerichtet ist als der linke.

Bei der Entstehung und Dehnung der Alveolenwinde werden auch die sie
begleitenden Gefakapillaren gedehnt und strotzend mit Blut gefiillt. Die bisher

Abb. 117. Querschnitt durch die rechte Lunge eines 54,5 mm langen menschlichen
Embryos. — Vergroferung: 20mal.

grauweifle Farbe der Lunge #ndert sich hierbei in eine blafrétliche um, und
gleichzeitig werden die Konsistenz und das spezifische Gewicht der Lunge
etwa dieselbe wie beim Erwachsenen. Die lufthaltigen Lungen (bzw. Lungen-
partien) schwimmen also jetzt auf dem Wasser.

Zur normalen Zeit der Geburt sind die Lungen nicht — wie man bisher all-
gemein geglaubt hat — schon mit allen ihren definitiven Bronchien und Alveolen
versehen, sondern die Entstehung von neuen Bronchialzweigen (mit neuen
Alveolen) setzt wihrend der ganzen Kindheit fort. Gleichzeitig findet auch ein
stetiger Umbau der Lunge statt, indem die proximalen Alveolenginge sowohl
Kaliber wie Wanddicke vergrofiern und gleichzeitig ihre Alveolen verlieren
(Broman, 1923). Solche in Umbau befindlichen Bronchioli, die im Begriff
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Entwicklung des Menschen vor der Geburt.

Broman,
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sind, ihre Alveolen zu verlieren und nur noch einzelne Alveolen besitzen, werden
seit alters her Bronchioli respiratorii genannt. Die definitiven Lungen-
alveolen sind etwa doppelt so groB wie diejenigen des neugeborenen Kindes.

Entwicklung der LungengefiBe.

Die Lungenarterien entstehen sehr frithzeitig, und zwar als Zweige des
sechsten Aortenbogenpaares (Abb. 98, S. 109). Sie verlaufen anfangs steil
kaudalwarts (der Trachea ventrolateral folgend) zu den Lungen. Diese
urspriingliche Richtung der Pulmonalarterien
wird in der Folge verandert. Indem nimlich

: ud] r ! das Herz starker als die Lungen kaudalwirts
i \ verschoben wird, werden die urspriinglich oberen
LF Y el 1! Partien der Pulmonalarterien vom Herzen mit-
A el o8 )s genommen und von der Trachea ventralwirts
s A \ abgebogen. Der Hauptbronchus des rechten
f . Oberlappens kommt hierbei oberhalb der Pul-
\ (" monalarterie zu liegen. Er wird — wie wir
f es auszudriicken pflegen — eparteriell,
1‘ . wahrend alle iibrigen Hauptbronchien hyp-
- . # arteriell werden, d. h. unterhalb der Pulmonal-

arterie zu liegen kommen (vgl. Abb. 100).
Abb. 119. Rekonstruktionsmodell Die Lungenvenen werden Anfang des

ggﬁn%iogggi‘iﬁzgtgzel;;l’:;l]l:ﬁf‘g:‘ zweiten Embryonalmonats von einem un-
Embryo.—VergriiBe;ung 166 n%af paaren, kurzen, dinnen Venenstammchen

— Nach Hj. ForBner (1907) représentiert, welches aus einer Anzahl feinster

aus Broman (1911). (im Bifurkationswinkel der Trachea liegenden)
Kapillaren entsteht und, das Mesocardium
posticum durchsetzend, in den linken Herzvorhof miindet. — Sowohl dieses

Venenstémmchen, wie spater auch seine ersten beiden Hauptzweige erweitern
sich aber trichterférmig und werden zuletzt in die Vorhofswand vollstindig
einbezogen. Daraus erklart sich, daB wir schon bei 2 cm langen Embryonen
— anstatt eine — vier Pulmonalvenen finden, die alle direkt in den
linken Vorhof miinden.

Entwicklung der Verdauungsorgane.

Entwicklung der Speiserdhre.

Auch die Speisershre wird — wie das Verdauungsrohr iiberhaupt — von
einer entodermalen und einer mesodermalen Anlage gebildet.

Die entodermale Osophagusanlage, aus welcher das Epithel der
Schleimhaut (einschlieBlich der Driisen) des Osophagus hervorgeht, entsteht
aus dem entodermalen Vorderdarm Hand in Hand mit der Abschniirung der
Trachealanlage von demselben. — Diese Vorderdarmpartie ist vor der Abschnii-
rung sehr kurz, Verlingert sich aber nach dieser betrichtlich (vgl. Abb. 104
bis 106). Besonders stark verlingert sich zu dieser Zeit die Osophagusanlage.
Hierbei verschiebt sich das kaudale Ende der Osophagusanlage stark kaudal-
wirts, was — wie wir unten sehen werden — fir die Entstehung der
definitiven Lage des Magens offenbar von grofier Bedeutung ist.

Das Epithel der Speiserohrenanlage, das vor der Trachealabschniirung
einschichtig und kurzzylindrisch oder kubisch war, wird unmittelbar nach der
Trennung der beiden Réhren zweischichtig, zylindrisch, um in der Folge



Entwicklung der Speiserohre. 131

immer mehr Schichten zu bekommen. Zur Zeit der Geburt ist es 9—10schichtig,
beim Erwachsenen etwa 24schichtig. — Bei 2—3 cm langen Embryonen treten
im Osophagusepithel regelmiBig Hohlrdume, Vakuolen, auf, die zum Teil
isoliert liegen, zum Teil mit dem urspriinglichen Osophaguslumen verbunden
sind (Abb. 119). Mitte des dritten Embryonalmonats verschwinden aber die
Vakuolen; das durchgehende Osophaguslumen vergréBert sich und bekommt
wieder ein einfaches Aussehen.

Bei etwa 8—9 mm langen Embryonen beginnt die mesodermale Osophagus-
anlage sich zu verdichten und um das Epithelrohr herum konzentrisch zu schichten.

Abb. 120. Rekonstruktionsmodelle der entodermalen Anlage des Magens und Duodenums

von drei jungen menschlichen Embryonen. A von einem 4,3 mm langen Embryo; B von

einem 5,8 mm langen Embryo; C von einem 6,2 mm langen Embryo. — Von rechts
gesehen. — VergroBerung: 60mal. — Nach Pernkopf (1922).

Hierbei wird zunichst die Anlage der zirkuldren Muskelschicht deutlich
(Abb. 118 A). Erst etwas spiater legt sich die Lingsmuskelschicht an. Das
nach innen von der zirkuliren Muskelschicht gelegene Mesenchym wandelt
sich in lockeres Bindegewebe (die Submukosa) um. :Eine Muscularis
mucosae entsteht nach Taguchi (1922) am Ende des vierten Embryonal-
monats.

Ende des dritten Embryonalmonats beginnt das Epithelrohr sich so stark
zu erweitern, daB es innerhalb des Muskelrohres nicht ohne Faltung Raum
haben kann. Hierbei bilden sich immer zahlreichere Lingsleisten aus, welche
in das Lumen einbuchten und dasselbe im Querschnitt sternférmig machen.
Zerstreute Schleimdriisen, die sich in der Submukosa verzweigen, beginnen schon

%
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wahrend der letzten Fetalmonate zu entstehen. — Zur Zeit der Geburt hat -die
Speisershre eine Linge von etwa 10 cm. Das Lumen 146t einen Katheter von
5 mm Durchmesser durch.

Entwicklung des Magens.

In der zweiten Hailfte der vierten Embryonalwoche bildet sich die erste
deutliche Magenanlage, und zwar — in Analogie mit der Lungenbildung — in
der Weise, dal der mesodermale Teil zuerst deutlich als eine Verdickung
zu erkennen ist (Abb. 108, S.118). In diesem Stadium (Embryo 3 mm) ist die

Abb. 121. Rekonstruktionsmodelle der entodermalen Anlage des Magens und Duodenums

von zwei jungen menschlichen Embryonen. A von einem 7 mm langen Embryo. —

VergroBerung: 60mal. — B von einem 7,5 mm langen Embryo. — VergroBerung 35 mal.
— Von der Ventralseite gesehen. — Nach Pernkopf (1922).

entodermale Magenanlage so schwach als eine transversale Verdickung an-
gedeutet, daB sie nur durch ihre Lage im Inneren der mesodermalen Magen-
anlage oder bei einem Vergleich mit etwas alteren Stadien als solche erkannt
werden kann. /

Der im iibrigen fast senkrecht stehende Magen hat schon in diesem Stadium
zusammen mit der kranialen Partie des Duodenum eine schwache Biegung
nach links von der Medianebene erfahren, eine Tatsache, welche wahrschein-
lich in der asymmetrischen Entwicklung der beiden Leberlappen ihre nichste
Erklarung findet (Broman, 1904). Bald nachher beginnt die Magenanlage,
sich um ihre vertikale Achse zu drehen, so daf ihre urspriinglich linke Fléche
nach vorn, ihre urspriinglich rechte Fliche nach hinten zu liegen kommt.

Die wichtigste Formentwicklung des menschlichen Magens findet bei
3—12 mm langen Embryonen statt. Wahrend dieser Entwicklungsperiode eilt
die betreffende Partie des Verdauungsrohres den iibrigen Partien im Dicken-
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wachstum voraus und nimmt der Hauptsache nach das charakteristische Aus-
sehen des definitiven Magens an (Abb. 120, 121, 123 u. 124). — Die aller-
stirkste Wachstumsperiode der Magenanlage ist bei menschlichen Embryonen
von 5—8 mm Linge zu finden. Wahrend dieser Zeit wichst der Magen nicht
nur in transversaler Richtung, sondern auch und zwar besonders mit seiner
kranialen Partie, in longitudineller Richtung recht betrichtlich.

Zu derselben Zeit verlingert sich auch der Osophagus sehr stark (vgl. Abb. 142
u. 143). Der Magen fangt hierbei an, in kaudaler Richtung disloziert zu
werden (Abb. 122). Da nun das Duodenum sowohl durch den Gallengang
wie in anderer Weise (vgl. unten) relativ stark fixiert ist, wird es versténdlich,
daB der Zwolffingerdarm wund der wurspriinglich
untere Magenteil (Pars pylorica) nicht im
gleichen Grade wie der obere Magenteil (Pars
cardiaca) kaudalwirts verschoben werden koénnen.
Magen und Zwolfingerdarm miissen sich daher
S-férmig biegen und nehmen so allméhlich ihre
beinahe definitive Form und Stellung an (vgl.

Abb. 122. Drei schematische Profilrekonstruktionen, die Kaudalwirtswanderung des Magens
usw. bei 5—12 mm langen menschlichen Embryonen zeigend. A von einem 5 mm, B von
einem 7 mm und C von einem 12 mm langen Embryo. — Nach Pernkopf (1922).

Abb. 144 u. 145). Die urspriinglich ventrale Wandpartie des Magens bleibt
hierbei relativ kurz und stellt die Curvatura minor ventriculi dar,
wahrend die urspriinglich dorsale Wandpartie sich am stirksten verlangert
und die Curvatura major bildet.

Die kraniale Partie der Curvatura major beginnt schon bei 8—9 mm langen
Embryonen relativ stark auszubuchten. FErst im dritten Embryonalmonat,
oder spiter wird aber diese Ausbuchtung im allgemeinen so stark kranial-
warts gerichtet, dafl ihr. blindes Ende oberhalb der Einmiindungsstelle des
Osophagus zu liegen kommt. Erst von dieser Zeit ab konnen wir also von einem
deutlichen Magenfundus (Abb. 145) sprechen.

Dank der plotzlichen Ausbuchtung der kranialen Partie der Curvatura major
wird die Kardia des Magens schon bei kaum zentimeterlangen Embryonen
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nachweisbar. Kaudalwirts verjiingt sich dagegen der Magen allméhlich und
geht ohne duBerlich deutliche Grenze in das Duodenum iiber. Die Pylorus-
anlage markiert sich zuerst nur als eine Epithelverdickung. Erst viel spéter
findet man in der mesodermalen Pyloruswand die Anlage eines Sphinkters.

Abb. 123. Rekonstruktionsmodell der entodermalen Anlage des Magens und Duodenums
von einem 12,5 mm langen menschlichen Embryo. A von der Ventralseite, B von der
Dorsalseite gesehen. — VergréBerung: 35mal. — Nach Pernkopf (1922).

Abb. 124. Rekonstruktionsmodell der entodermalen Anlage des Magens und Duodenums

von einem ebenfalls 12,5 mm langen, aber weiter entwickelten menschlichen Embryo.

A von der Ventralseite, B von der Dorsalseite gesehen. — VergroBerung: 35 mal. — Nach
Pernkopf (1922).

Von dieser Zeit ab ist die Grenze zwischen Pylorus und Duodenum scharf.
Gegen den Magen zu grenzt sich dagegen der Pylorus noch nicht ab (Erik
Miiller, 1897). An dieser Seite wird die Valvula pylori erst im spateren
Fetalleben markiert. Aber noch beim Neugeborenen ist sie gewohnlich nur
schwach angedeutet (A. Retzius, 1857).
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Die Kapazitit des Magens betragt bei Neugeborenen nur etwa 30 ccm.
Nach der Geburt findet aber eine schnelle Zunahme der Kapazitit statt, nament-
lich in der zweiten oder dritten Woche.

Histologische Ausbildung der Magenwand.

Die Entwicklung der Wandung des Magens erfolgt friiher als die des iibrigen
Digestionkanals (Maurer, 1902). — Nach Toldt (1880) besteht das aus dem
Entodermrohr stammende Magenepithel zuerst aus einem Zylinderepithel,
welches allmahlich an Dicke zunimmt, bis die Bildung von Driisen beginnt. —
Die Driisenanlagen treten zuerst, und zwar schon bei etwa 2 cm langen Em-
bryonen (Keibel-Elze), im Fundusteil auf. Bald nachher werden solche
auch in den iibrigen Partien der Magenwand sichtbar.

Abb. 125. Querschnitt durch Magenwand und Milzanlage eines 25 mm langen Embryos.
Nach Broman (1911).

Die mesodermale Magenanlage besteht zuerst nur aus lockerem Mes-
enchym, dessen suBere Zellschicht sich zu Peritonealendothel verdiinnt. Bei etwa
15 mm langen Embryonen beginnt aber die Ringmuskelschicht des Magens
erkennbar zu werden. Nach auBlen von dieser Schicht tritt spater die Langs-
muskelschicht auf (Abb. 125), und zuletzt bildet sich nach innen von der
Ringmuskelschicht in der (aus lockerem Bindegewebe bestehenden) Sub-
mukosa die Muscularis mucosae. — Wie schon Anders Retzius (1857)
beobachtet hat, entwickelt sich die Ringmuskelschicht besonders stark nicht
nur in der Gegend der Valvula pylori, sondern auch in der ganzen Canalis
pylori des Magens.

Entwicklung des Darmes und seiner Anhangsorgane.

Schon oben wurde beschrieben, wie die primitive Darmanlage aus Entoderm und
Splanchnopleura gebildet wurde (S.55), wie die den Darm fixierenden Mesenterien entstanden
und teilweise wieder zugrunde gingen (S. 63), und wie die anfangs weite Verbindung
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des Darmes mit der Dotterblase in den Dotterblasenstiel umgewandelt wurde_ (S. 59).
Auch wurde hervorgehoben, daB bei der letztgenannten Umwandlung der Mitteldarm
groBtenteils in den Vorderdarm bzw. Hinterdarm aufging (Abb. 60). .

DaB der schon vorher ausgewachsene Allantoisgang bei der Bildung des Hinterdarms
von diesem ausgeht, wurde ebenfalls schon erwahnt (S. 63).

Trennung der Kloake in Urogenitalrohr und Enddarm.

Die Trennung der entodermalen Kloake in ein ventrales Urogenitalrohr
und ein dorsales Enddarmrohr beginnt schon in der fiinften Embryonalwoche.
Sie findet in der Weise statt, daf} die lateralen Kloakenwinde je eine longitu-

Abb. 126. Rekonstruktionsmodelle, die Sonderung der entodermalen Kloake in Rektum

und Sinus urogenitalis zeigend. A von einem 3 mm langen Embryo, B von einem 6,5 mm

langen Embryo, C von einem 14 mm langen Embryo, D von einem 29 mm langen Embryo.

AG Allantoisgang, GH Kloakenhécker, S.ug Sinus urogenitalis. Nach Keibel (1896)
aus Broman (1911).

dinale Falte, die Plica uro-rectalis bildet, welche medialwirts in das Kloaken-
lumen einbuchtet. Diese Falten verschmelzen dann in kranio-kaudaler Richtung
miteinander zu einem frontal gestellten Septum, dem Septum uro-rectale,
das etwa Mitte des zweiten Embryonalmonats die Kloakenmembran erreicht
(Abb. 126). — Von nun ab ist also die entodermale Kloake in ein hinteres
Rohr, den Enddarm (Rectum) und ein vorderes Rohr, das Urogenital-
rohr vollstindig getrennt. Das Letztgenannte, in welche die Wolffschen
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Ginge schon vor der Trennung miinden, stellt die gemeinsame Anlage der
Harnblase, der Urethra und des Sinus urogenitalis dar.

Schon vorher ist die ektodermale Kloake (die Kloakenbucht) durch
Verschmelzung dhnlicher aber kiirzerer Seitenfalten in eine vordere und eine
hintere seichte Grube, die Urogenitalgrube und die Analgrube, aufgeteilt
worden. — Gleichzeitig hiermit wird auch die Kloakenmembran in eine
Urogenital- und eine Analmembran gesondert. Indem dann diese Membrane
im zweiten Embryonalmonat (bei 16 bzw. 22 mm langen Embryonen) durch-
brechen, 6ffnen sich sowohl Urogenital- wie Analrohr direkt an der Korperflache.

Entstehung der Leber- und Pankreasanlagen.

Schon ehe der Darmnabel sich viel zusammengezogen hat, entsteht an der
kranialen Grenze desselben eine Entodermausbuchtung (Abb. 127), die die An-
lage der Leber darstellt
und daher Leberbucht ge-
nannt worden ist. — Aus
dem kranialen Teil (der sog.

,,Pars hepatica‘) der Leber-
bucht beginnen bald epi-
theliale Trabekel in das um-
gebende  Mesenchym  des
Mesenterium  ventrale
auszuspriefen (vgl. Abb. 97,
S. 108). Die Lebertrabekel
vermehren sich schnell, so
daB die Leber schon bei 3 mm
langen Embryonen ein recht
ansehnliches Organ (Abb. 149 Abb. 127. Rekonstruktionsmodell der kaudalen ento-

. dermalen Vorderdarmpartie eines 2,5 mm langen
u. 150) da‘rstellt. — Die kau-  ongchlichen Embryos. Von der linken Seite gesehgen.
dale Partie der Leberbucht — VergrsBerung: 7,5mal. — Nach Tompson (1908)
bildet keine Lebertrabekel, aus Broman (1911).

sondern bleibt zun#chst als
dickwandige Blase bestehen. Sie wird Pars cystica genannt, weil aus ihr
die Gallenblase hervorgeht. Die anfangs sehr kurze Verbindungspartie der
Leberbucht mit dem Vorderdarm wird in die Lénge gezogen und stellt die
Anlage des grofen Gallenganges (des Ductus choledochus communis) dar.
Das Pankreas wird von doppelten Anlagen und zwar von einer dorsalen
und einer ventralen Anlage® gebildet. Von diesen tritt die dorsale Anlage
zuerst auf. Dieselbe ist als dorsale Ausbuchtung des entodermalen Vorder-
darmes zwischen Magenanlage und Lebergang schon bei dem oben erwihnten
3 mm langen Embryo deutlich zu sehen (Abb.128). — Die ventrale Pankreas-
anlage entsteht bei etwa 4 mm langen Embryonen als ventrale Ausbuchtung
des entodermalen Vorderdarmes unmittelbar kaudalwirts vom Lebergang
(vgl. Abb. 120, S. 131 u. Abb. 121, S. 132). — Bei der bald stattfindenden
Verlingerung des Letztgenannten wird die ventrale Pankreasanlage sozusagen
vom Lebergang mitgenommen und von der direkten Darmverbindung isoliert.
Es entsteht also eine kurze Ausfiithrungsgangpartie, die fiir die Leber und
die ventrale Pankreasanlage gemeinsam ist und daher Ductus hepato-
pancreaticus genannt wird.

1 Nach den soeben versffentlichten Untersuchungen von Siwe (1926) geht diese
einfache ventrale Pankreasanlage jedoch aus paarigen Wandverdickungen
des Vorderdarms hervor.
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Die ventrale Pankreasanlage wird bald nach rechts und dorsalwirts
gedreht und kommt auf diese Weise der dorsalen Pankreasanlage sehr nahe zu
liegen (vgl. Abb. 121, 123 u. 124). Bei ihrem Wachstum kommen die
beiden Pankreasanlagen einander noch naher und zuletzt! verschmelzen sie
miteinander. In spateren Entwicklungsstadien wird meistens die urspriing-
liche Einmiindungsstelle der dorsalen Pankreasanlage mehr oder weniger
stark verkleinert und in gewissen Fillen sogar vom Darme abgeschniirt; nur
der Ausfiihrungsgang der ventralen Pankreasanlage bleibt dann bestehen.

Abb. 128. Rekonstruktionsmodell der mittleren entodermalen Vorderdarmpartie mit
Abgiissen (blau) der angrenzenden Mesenterialrezesse eines 3 mm langen menschlichen
Embryos. Von links gesehen. — VergréBerung: 100mal. — Nach Broman (1904).

Abschniirung des Dotterblasenstiels vom Darme.

Der Dotterblasenstiel, Ductus vitello-intestinalis, der, wie der letzt-
genannte Name andeutet, eine Zeitlang die Dotterblase mit dem Darm ver-
bindet, ist schon bei 3—4 mm langen Embryonen (mit Nackenbeuge) so diinn
geworden, daf er an Dicke dem Darm etwa gleichkommt (vgl. Abb. 52, S. 62).
Indem er sich aber in den nichstfolgenden Stadien noch mehr verdiinnt, wird der
entodermale Teil desselben zuerst solide und dann vom Darme abgeschniirt.

Der mesodermale Teil des Ductus vitello-intestinalis bleibt linger als
der entodermale bestehen. Seine Insertion verschiebt sich aber allmahlich von
dem Ileum ab auf das Mesoileum iiber. Er enthilt die Arteria vitellina
(Abb. 131 u. 132), reifit aber trotzdem gewohnlich bei 15—20 mm langen
Embryonen — nach Obliteration dieses GefiBes — durch.

"‘VlrﬁI;nTlg(;mﬁeinen bei 12—14 mm langen Embryonen (Siwe, 1926).
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Entstehung der ersten Darmschlinge und des physiologischen
Nabelbruches.

Ehe der Dotterblasenstiel vom Darme vollstindig abgeschniirt wird, zieht
er den sich jetzt stark verlingernden Darm in eine ventralwéarts gerichtete
Schlinge aus. Diese Darmschlinge wird bald so stark in die Linge gezogen,
daB ihre Umkiegungsstelle im Nabkelstrangzélom zu liegen kommt. Sie ver-
lingert sich jetzt betrichtlich und bildet allmihlich mehrere sekundare Darm-
schlingen, die eine Zeitlang im Nabelstrangzolom liegen bleiben und den sog.
physiologischen Nabelbruch bilden (vgl. Abb. 74 u. 131).

Abb. 129. Rekonstruktionsmodell des mesodermalen Magen Darmtraktes von einem

9,8 mm langen, menschlichen Embryo. — Von links gesehen. — VergréBerung: 30 mal, —

Nach Pernkopf (1922). Die Lage der Bursa omentalis majoris ist grurch eine punktierte
Linie markiert.

Abgrenzung der Dickdarm- und Diinndarmanlagen.
Entstehung der Blinddarmanlage.

Schon ehe die erste Darmschlinge so lang geworden ist, daB sie in das
Nabelstrangzolom hinausreicht, entsteht am kaudalen Schenkel der ento-
dermalen Darmschleife — und zwar unweit des Scheitels derselben — eine
spindelfé6rmige Erweiterung. Indem diese sich spater einseitig ver-
groBert, geht aus ihr der Blinddarm (Coecum) hervor (vgl. Abb. 97, S. 108
u. Abb. 98, S. 109). Die obenerwahnte spindelférmige Erweiterung ist
also als die erste Blinddarmanlage zu bezeichnen. Die kranialwarts
von dieser Erweiterung gelegene Darmpartie laBt sich von nun ab
als Dinndarmanlage erkennen. Die ibrige Darmpartie mit der Zoékal-
erweiterung stellt die Anlage des Dickdarms dar. Die mesodermale Blind-
darmanlage ist schon bei 8—12 mm langen Embryonen erkenntlich (vgl.
Abb. 129 u. 130).
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Weitere Formentwicklung des Darmes.

Gleichzeitig damit, daB die erste Darmschleife gebildet wird, beginnt sich
diese um sich selbst zu drehen, und zwar derart, dal sich der urspriinglich
kaudale Schenkel nach der linken und der urspriinglich kraniale Schenkel
nach der rechten Seite des Kérpers wendet.

Die beiden Schleifenschenkel sind anfangs gerade und gehen dorsalwirts durch
je eine Biegung in die dorsal liegengebliebenen Darmpartien iiber. Die Letzt-
genannten stellen die Anlagen des Duodenum bzw. Colon descendens dar.
Von den erwahnten Darmbiegungen wiirde man also schon jetzt die rechte,
kraniale mit dem Namen Flexura duodeno-jejunalis! und die linke,
kaudale mit dem Namen Flexura coli sinistra? bezeichnen konnen. Die

Abb. 130. Rekonstruktionsmodell des mesodermalen Magen-Darmtraktes von einem

12,5mm langen menschlichen Embryo. — Von links und kaudal gesehen. — VergroBerung:

30mal. Nach Pernkopf (1922). — Die Lage der Bursa omenti majoris ist durch eine
punktierte Linie markiert.

sagittal in das Nabelstrangzolom hinein verlaufende Kolonpartie entspricht
groftenteils dem werdenden Colon transversum.

Etwa in der Mitte des zweiten Embryonalmonats beginnt der rechte Schleifen-
schenkel relativ stark zu wachsen und eine gesetzméBige (Mall) Anzahl sekun-
darer Biegungen zu zeigen, die die ersten Anlagen der Diinndarmschlingen
darstellen. — Bei der relativ starken Verlingerung der im Nabelstrangzolom
liegenden Diinndarmschlingen tritt bald aus mechanischen Griinden eine partielle
Aufwindung derselben ein und eine Drehung derselben von links nach rechts
unterhalb der gerade und relativ kurz gebliebenen Anlage des Colon trans-
versum. Durch diese Drehung des Diinndarms um die sagittal stehende Dick-
darmpartie als Achse wird die definitive Lagerung der Darme schon
im Nabelbruchsack vorbereitet (vgl. Abb. 131 u. 132).

Bei der starken Vergroflerung der im Nabelbruchsack liegenden Diinndarm-
schlingen (diese wachsen nach Mall rascher als die intraabdominale Diinndarm-

! Ganz genau entsprechen allerdings diese Biegungen nicht den definitiven.
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partie) wird der Bruchsack allmahlich ausgedehnt. Die Kommumikations-
offnung desselben mit der Bauchhéhle (die ,,Bruchpforte”) bleibt dagegen
relativ klein. — Es kann daher wundernehmen, daff der physiologische
Nabelbruch trotzdem bei 4—5 cm langen Embryonen regelm#Big wie von
selbst in die Bauchhohle reponiert wird (vgl. Abb. 133). — Die Ursache
der Reposition ist meiner Meinung nach zunschst in der starken Vergréferung
der Leber zu suchen.

Abb. 131. Zwei Rekonstruktionsmodelle des (mesodermalen) Magen-Darmtraktes, von
rechts her gesehen. A von einem 16,7 mm langen Embryo. VergroBerung 16 mal. — B von
einem 21,33 mm langen Embryo. VergréBerung 10mal. — Nach Pernkopf (1925).

Der ventro-kaudale Leberrand verschiebt sich nimlich hierbei (in der ersten
Halfte des dritten Embryonalmonats) so stark kaudalwirts, daB er an beiden
Seiten fast zur Beckenhéhe herabreicht. In der Mittellinie bewirkt zwar die
anfangs gerade nabelwirts ziehende Darmschleife eine immer tiefer werdende
Inzisur des Leberrandes. Die Darmschleife selbst wird aber hierbei von dem
Drucke der Leber nicht unbeeinflult. Sie wird offenbar von der Leber kaudal-
wirts gepreBt, und zwar mit einer Gewalt, die zuletzt groB genug wird, um die
Repositionshindernisse des Nabelbruches zu iiberwinden und die extraabdominale
Partie der Darmschleife in die Bauchhohle zu ziehen. Wie Tiisala (1918)
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hervorgehoben hat, spielt wohl auch die VergroBerung der Leber in dorso-
ventraler Richtung eine bedeutende Rolle bei der Nabelbruchreposition.
Nach der Reposition des Nabelbruches findet man die in Abb. 132a B u.
132b angegebene Darmlage. Die frither sagittal verlaufende Dickdarmpartie
verlduft jetzt schief frontal, das Colon transversum darstellend. Das

Abb. 132a. Zwei Rekonstruktionsmodelle des (mesodermalen) Darmtraktes, Abb. A kurz
vor und Abb. B kurz nach der Reposition des physiologischen Nabelschnurbruches.
Von rechts her gesehen. — A von einem 35,5 mm langen Embryo. Vergréflerung: 8,56 mal.
B von einem 49,5 mm langen Embryo. Vergroferung: 8 mal. — Nach Pernkopf (1925).
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Colon descendens ist dorsal geblieben, von den Diinndarmschlingen gedeckt
und nach links hin gedringt. Dorsalwarts vom Colon transversum biegt sich
das relativ dicke Duodenum nach links und setzt sich an der linken Halfte
der Bauchhéhle in die Jejunumschlingen fort. Die Ileumschlingen, die
sich vorher im Nabelstrangzolom befanden, liegen dagegen gréfBtenteils in der
rechten Halfte der Bauchhohle.

Der Dickdarm ist anfangs relativ sehr lang, indem er fast die Halfte des
ganzen Darmes bildet. Bis zum Ende des dritten Embryonalmonats nimmt der
Diinndarm kolossal, der Dickdarm aber nur relativ m#éfig an Lénge zu. Der

Abb. 132b. Bauchhdhle eines 6 cm langen Embryo; von vorn gesehen. Die Leber ist
« entfernt. — VergroBerung: 5mal. — Nach Broman (1904).

Dickdarm erfahrt hierbei eine starke relative Verkiirzung, so daB seine
Lénge Ende des dritten Embryonalmonats kaum 1/; der ganzen Darmlinge
betragt. Nach dieser Zeit wiichst indessen der Dickdarm wieder relativ schneller,
so daf} seine Lange im achten Embryonalmonat etwa 1/, der ganzen Darmlinge
betrigt. Etwa dieselbe relative Linge hat der Dickdarm bekanntlich beim Er-
wachsenen.

Die relative Verlaingerung des Dickdarms macht sich zuerst am unteren Teil
des Colon descendens erkenntlich. Hier bildet sich némlich schon in der ersten
Halfte des vierten Embryonalmonatsdie Flexura sigmoidea aus (vgl. Abb. 147).
Bald nachher beginnt auch diejenige Kolonpartie, die an der Grenze zwischen
Colon transversum und Coecum liegt, relativ stark in die Linge zu wachsen.
Das Coecum st6ft hierbei bald an die rechte Korperwand und muB3 daher bei
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der fortgesetzten Verlingerung kaudalwérts umbiegen. Auf diese Weise entsteht
die Flexura coli dextra und die erste kurze Anlage des Colon ascen-
dens. — In den nichstfolgenden Stadien verlingert sich nun stetig das Colon
ascendens, und Hand in Hand hiermit wird das Coecum immer mehr kaudalwirts
verschoben (vgl. Abb. 132b, 147 u. 148), bis es seine definitive Lage in der
rechten Fossa iliaca erreicht.

Von Interesse ist, dafl der Dickdarm wihrend betrachtlicher Zeit nicht
dicker, ja sogar diinner als der Diinndarm ist. Dieses ist der Fall schon ehe ein
Darminhalt vorhanden ist (vgl. Abb. 132b). Relativ noch dicker wird aber der
Diinndarm, wenn (im vierten Embryonalmonat) die Gallensekretion der Leber
anfingt und zu der Entstehung des embryonalen Darminhaltes, des sog. Meko-
nium, Anlal gibt. — Schon bei etwa 11 cm langen Embryonen findet man im
Diinndarm hellgelbgriines Mekonium (Hennig, 1879). Die Menge desselben
wird bald betrachtlicher und die Farbe dunkler, blaugriin bis fast schwarz. Es
dehnt zunichst den Diinndarm stark aus und regt offenbar auch die Wande
desselben zu stirkerem Wachstum an.

Peristaltische Bewegungen der Darmwinde fithren das zuerst gebildete
Mekonium immer weiter kaudalwirts, withrend in der kranialen Diinndarm-
partie neue Mekoniummassen auftreten.  Wihrend der letzten Fetalmonate
dringt das Mekonium auch in den Dickdarm ein und sammelt sich hier in groBer
Menge an.. Der Dickdarm wird jetzt immer mehr ausgedehnt und zu Dicken-
wachstum angeregt. Daraus erklirt sich, daB der Dickdarm etwa vom siebenten
bis achten Fetalmonat ab den Diinndarm an Dicke zu iibertreffen beginnt.

An dieser starken Ausdehnung des Dickdarms nimmt indessen die distale
Partie des Blinddarmes nicht teil, weil eine valveldhnliche Schleimhautfalte
das Mekonium verhindert, hier einzudringen. Daraus erklirt sich, daB diese
Blinddarmpartie so diinn bleibt und sich jetzt (bei ausgedehntem Dickdarm)
so scharf gegen das definitive Coecum abgrenzt. Von nun ab ist diese Darmpartie
also ohne Schwierigkeit als Appendix vermiformis zu erkennen.

Nach Mall (1897) und Erik Miiller (1897) liegen die Diinndarmschlingen
nicht regellos, sondern sie nehmen von Anfang an eine gesetzm#Bige Lage ein.
Vom dritten Embryonalmonat an sind sie konstant in zwei Hauptgruppen
(eine linke obere und eine rechte untere) gesammelt, die durch den Verlauf
der Schlingen charakterisiert sind. In der linken oberen Hauptgruppe windet
sich ndmlich der Darm in queren Ziigen von oben nach unten, wihrend er in
der rechten unteren Hauptgruppe in vertikalen Ziigen von links nach rechts zieht.
Diese Anordnung, die im vierten Embryonalmonat schematisch schén ausgepragt
sein kann, ist im groflen gesehen — also wenn man von dem Verlauf der Neben-
schlingen absieht — meistens noch beim Erwachsenen zu erkennen.

Histologische Entwicklung der Darmwiinde.

Das vom Entoderm stammende Darmepithel ist anfangs an der Innenfliche
vollstandig glatt. Bei 8—10 mm langen Embryonen wichst es in dem oberen
Diinndarmteil sehr stark, und zwar sowohl nach auBen wie nach innen. Das
Lumen des Duodenum bekommt hierbei ein unregelmiBiges Aussehen und geht
stellenweise vollsténdig verloren. Bei 1—2 cm langen Embryonen sieht die
entodermale Duodenalanlage als eine kompakte Epithelmasse aus, in welcher hier
und da groBere oder kleinere Reste des Lumens zu erkennen sind (vgl. Abb. 134).
Diese von Tandler (1900) entdeckte physiologische Duodenalatresie
16st sich bei 2—3 cm langen Embryonen wieder, und zwar dadurch, daB im
Epithel neue Liicken auftreten, die miteinander und mit den schon vorhandenen
zu einem neuen zusammenhéngenden Lumen verschmelzen.

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 10
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Die von der Splanchnopleura gebildete mesodermale Darmanlage
stellt anfangs eine undifferenzierte Mesenchymmasse dar, deren oberflich-
liche Zellen sich spiter zum Peritonealepithel abplatten. Im Inneren der
mesenchymalen Darmwand beginnen bei etwa 10—13 mm langen Embryonen
zirkulédre Ziige aufzutreten, die die erste Anlage der zirkularen Muskel-
schicht darstellen. Dieselbe wird zuerst im Duodenum erkennbar und tritt
erst nach und nach auch in den mehr kaudalen Darmpartien auf. Erst bei etwa
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Abb. 134. Rekonstruktionsmodell des Duodenum (im Léngsschnitt) eines 14 mm langen
Embryos. — VergroBerung: 166 mal. — Nach H. ForBner (1907) aus Broman (1911).

25 mm langen Embryonen findet man Ringmuskulatur im ganzen Darmtraktus
(Keibel und Elze). — Diejenige Mesenchymschicht, welche peripher von der
Ringmuskelschicht liegt, bildet sich spater (bei etwa 70 mm langen Embryonen)
zu einer Langsmuskelschicht (in dem Priaparat Abb. 135 schon vorhanden,
aber — bei der schwachen VergroBerung — nicht von der Ringmuskelschicht

Abb. 135. Schnitt durch Jejunum-Schlingen von einem 68,5 mm langen menschlichen
Embryo in 20maliger VergroBerung.

zu unterscheiden) um. Die zwischen Ringmuskelschicht und Darmepithel
liegende Mesenchymschicht stellt die Anlage der Submukosa dar.

Nach den Untersuchungen von Johnson (1910) beginnen die Darmzotten
(Villi) schon bei etwa 2 cm langen Embryonen im oberen Jejunumteil zu ent-
stehen, und zwar als selbstdandige Einbuchtung der Schleimhaut in das Darm-
lumen (Abb. 136).

Im vierten Embryonalmonat sind Villi gebildet, sowohl iiberall im
Diinndarm wie auch im Dickdarm?! (Abb. 135 und 137). Sie haben
schon zu dieser Zeit etwa dieselbe GroBle wie beim Erwachsenen. Die Zahl
derselben nimmt bei der Vergrofierung des Darmes in den folgenden Entwick-

1 Nach Gertrud Bien (1913) stellen die embryonalen Dickdarmzotten jedoch keine
wahre Darmzotten von dem Typus der Dinndarmzotten dar. Sie sind eher als zotten-
ghnliche Falten anzusprechen, die bei Dehnung der Darmwand relativ leicht wieder aus-
geglichen werden kénnen.
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lungsstadien stetig zu, indem zwischen den fertigen Zotten nach und nach neue
gebildet werden. Im wachsenden Darm sind also verschiedene Entwicklungs-
stadien der Villi Seite bei Seite zu sehen. — An derjenigen Stelle des Darmes,
wo die Zottenbildung zuerst anfing, beh#lt sie zeitlebens Vorsprung. Daraus
erklart sich, daBl beim Erwachsenen die Villi im oberen Diinndarmteil bedeutend
zahlreicher sind und dichter stehen als im unteren Diinndarmteil. — Im Dick-
darm verschwinden die Zotten wieder (im neunten Embryonalmonat),
und zwar dadurch, daB sie bei der starken Ausdehnung des Darms immer niedriger
werden und zuletzt in die glatte Schleimhautoberfliche aufgehen.

Die Lieberkiihnschen Driisen werden etwas spéter als die Zotten angelegt,
und zwar als sich dunkler farbende Schlduche, die sich in entgegengesetzter
Richtung allmahlich verlingern. — AuBer den Lieberkiihnschen Driisen

Abb. 136. Rekonstruktionsmodell des Jejunum von einem 21 mm langen menschlichen
Embryo, das Aussehen der ersten Darmvilli zeigend. — Nach einem Originalmodell von
Herrn. stud. med. Erik Linde. — VergréBerung: 150 mal.

entstehen im Duodenum gréBere sog. Brunnersche Driisen. Dieselben
werden am Ende des vierten Embryonalmonats (Bonnet) aus Epithelsprossen
angelegt, die sich bald bis zur zirkuldren Muskelschicht hinaus verlingern und
sich in der Submukosa verzweigen.

Die solitéaren und aggregierten Lymphknétchen (Peyersche Haufen) des
Darmes werden im fiinften Monat als schiarfer begrenzte Leukozyten-
ansammlungen im Bindegewebe der Schleimhaut deutlich (Bonnet, 1907).
Erst vom siebenten Embryonalmonat an sind sie aber makroskopisch ganz
deutlich.

Im achten Embryonalmonat beginnt in der oberen Diinndarmpartie die
Schleimhaut starker in die Lange zu wachsen als die peripheren Wandpartien.
Die Folge hiervon wird, dafl die Schleimhaut sich in querliegenden Falten legen
muB, die allméhlich immer hoher werden. Auf diese Weise entstehen die Plicae
circulares (Valvulae conniventes) des Diinndarms. Zur Zeit der Geburt sind
diese Falten noch recht niedrig und nur in den kranialen Teilen des Diinndarms
gebildet. Da dieselbe nach Forssell (1921) unter dem EinfluB des Muscularis
mucosae sowohl Form wie Lage verindern konnen, wire nachzuforschen, ob
sie auch nicht in Zusammenhang mit dieser Muskelschicht entstehen.

10%
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Entwicklung der Valvula iliocoecalis.

Im dritten Embryonalmonat tritt gewshnlich eine Abknickung der Diinn-
darmanlage gegen das Kolon auf, so daB das Diinndarmende etwa winkelrecht
gegen das Kolon gerichtet wird. — In den niichstfolgenden Stadien wird das

Abb. 137 a. Querschnitt des Colon descendens eines 13 cm langen Embryos in 75 maliger
VergréBerung. — Nach Broman (1911).

Abb. 137b.: Ein Stiick des Colon descendens — durch einen Léngsschnitt gedffnet — von
einem 24,5 cm langen menschlichen Embryo. — VergroBerung: 7,5mal. Die Dickdarmzotten
sind deutlich zu erkennen.

Diinndarmende nun immer tiefer in das Dickdarmlumen eingeschoben (vgl.
Abb. 138) und hierbei an seiner Aullenseite von den angrenzenden Dickdarm-
winden bekleidet. Diejenigen Partien des Diinn- bzw. Dickdarmes, die hierbei
mit ihren AuBenseiten gegeneinander geprelt werden, verwachsen fast sofort
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miteinander. Auf diese Weise entstehen eine obere und eine untere Falte, die
lateralwirts ineinander iibergehen und zusammen die sog. Valvula ilio-
coecalis darstellen.

Abb. 138. Blinddarmgegend eines 13 cm langen menschlichen Embryos. Nach einem
Originalmodell von Bertilsson. Aus Broman (1911).

Entwicklung der Taeniae und Haustra coli.

Bis zur Geburt bleibt die Oberfliche des Kolon gewdhnlich ohne Quer-
faltung. Nur wenn das Mekonium intrauterin (beim Ersticken des Fetus) ent-
leert worden ist, zeigt das Kolon schon jetzt Haustrierung. Auch die Taeniae

Abb. 139. Ein Stiick des Colon sigmoideum — mit zwei ausgebildeten und drei in Ent-
stehung begriffenen Appendices epiploicae — von einem 24 cm langen menschlichen
Embryo. — VergroBerung: 7,5mal.

coli sind dann an den kontrahierten Kolonpartien makroskopisch zu sehen
(HeB-Thaysen, 1916).

Mikroskopisch sind die Taeniae schon im vierten Embryonalmonat als
Mesenchymverdickungen zu erkennen (vgl. Abb. 137a). An diesen Stellen ent-
wickelt sich die Langsschicht viel kraftiger als zwischen denselben. Die zwischen
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denselben liegenden Wandpartien des Kolons sind bedeutend diinner und dem
Drucke weniger widerstandsfahig als die die Taeniae einschlieBenden Wand-
partien und koénnen daher bedeutend stirker als diese ausgedehnt werden.
Die betreffende Ausdehnung findet nach der Geburt regelmaBig nicht nur in
der Quer-, sondern auch in der Langsrichtung des Kolons statt. Da indessen
hierbei die Taeniae immer relativ kurz bleiben, so miissen die zwischenliegenden
Wandpartien sich der Quere nach falten. Auf diese Weise entstehen die sog.
Haustra coli.

Die die Haustra coli trennenden, in das Darmlumen einbuchtenden Quer-
falten (Plicae semilunares) der Darmwand sind aber nicht immer konstant
an bestimmten Stellen lokalisiert (Broman, 1911, 1914). Sie stellen nur
Wandpartien dar, die durch querverlaufende DarmwandgefiBle verstirkt sind

Abb. 140. Schematischer Frontalschnitt durch das Mesenterium eines menschlichen Embryos,
die urspriinglichen Organbeziehungen der taschenformigen Mesenterialrezesse zeigend. —
D Darm, Lb Leber, 1ILg linke, rLg rechte Lunge, Pc Pankreas. Nach Broman (1904).

oder deren Ringmuskelschicht zufialligerweise kontrahiert ist. Eine solche
eingeschniirte Wandpartie kann also in einem folgenden Moment ein Haustrum
bilden. Nach dem Tode findet man aber die Plicae semilunares gewohnlich
an denjenigen Stellen, wo die erwiahnten GefidBe verlaufen. — An diesen Stellen
legen sich bei etwa 25 cm langen Embryonen die Appendices epiploicae
als Vorratsfalten (vgl. Abb. 139) der Serosa an, welche spéiter partiell mit
Fettgewebe ausgefiillt werden.

Entwicklung des Enddarmes.

Die Entstehung des Enddarmes aus der dorsalen Kloakenpartie wurde schon
oben (S. 136) beschrieben.

Die histologische Entwicklung der entodermalen Rektalanlage stimmt der
Hauptsache nach mit derjenigen des iibrigen Dickdarms iiberein. Nur eilt sie
dieser nicht unbetrachtlich voraus. Die Langsmuskelschicht bleibt iiberall
gleich dick. Es bilden sich also hier keine Taeniae aus. Die untere Partie der
Ringmuskelschicht entwickelt sich besonders stark und stellt den Sphincter
ani internus dar.

Oberhalb der Letztgenannten entsteht schon im dritten Embryonalmonat
(H. Holmdahl, 1914) die unter dem Namen Ampulla recti bekannte Er-
weiterung. Erst in den ersten Kinderjahren, und zwar nach Bodenhamer



Enddarmentwicklung. . 151

(1884) erst, wenn die Defiktion unter dem EinfluB des Willens zuriickgehalten
wird, wird die Ampulla recti aber zu einem gréferen Behalter ausgebildet. —
Die Langsfalten des Mastdarms (Columnae rectales) werden ebenfalls schon
im dritten Embryonalmonat angelegt (H. Holmdahl, 1914).

Abb. 141. Querschnitt eines 3 mm langen Embryos in der Hohe der Leberanlage und der
paarigen Mesenterialrezesse. — VergroBerung: 80mal. — Nach Broman (1911).

Komplikationen der Mesenterien durch die Bildung der Bursa omentalis und
des Omentum majus sowie durch sekundiire Verwachsungen.

Entstehung der gemeinsamen Anlagen der Bursa omentalis
und der Bursa infracardiaca.

Wir haben oben (S. 63) schon die Entwicklung der Mesenterien bis zu dem
Stadium verfolgt, in welchem der Digestionskanal ein nur unvollstindiges,
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ventrales Mesenterium (nur oberhalb des Nabels), aber ein vollstindiges,
von der dorsalen Mittellinie der Kérperwand ausgehendes, dor-
sales Mesenterium besitzt.

Die relativ einfachen mesenterialen Verhiltnisse werden nun friihzeitig
durch das Auftreten von taschenihnlichen Mesenterialrezessen kompli-
ziert, die die Aufgabe zu haben scheinen, andere im Mesenterium sich ent-
wickelnde Organe (Lungen, Leber, Bauchspeicheldrise und Milz) vom Ver-
dauungsrohr relativ frei zu machen (Abb. 140).

Abb. 142. Rekonstruktionsmodell des entodermalen Vorderdarms mit Abgiissen (blau)
der angrenzenden Mesenterialrezesse; von links gesehen. 5 mm langer Embryo.
VergroBerung: 50mal. — Nach Broman (1904).

An der linken Seite des Mesenteriums entsteht nur ein einziger kleiner
Reze}, der Recessus pneumato-entericus sinister. Derselbe trennt bei
etwa 3—4 mm langen Embryonen die kaudale Partie der linken mesodermalen
Lungenanlage vom Verdauungsrohr, wird aber nach diesem Stadium wieder voll-
standig zuriickgebildet. ‘

An der rechten Seite des Mesenteriums entstehen dagegen nicht weniger
als drei solche Rezesse, die wir Recessus pneumato-entericus dexter,
Recessus hepato-entericus und Recessus pancreatico-entericus
nennen, weil sie die rechte Lunge, die Leber bzw. das Pankreas vom
Verdauungsrohr isolieren.
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Die Eingangséffnungen der drei in verschiedene Richtungen hin vor-
gedrungenen rechtsseitigen Mesenterialrezesse liegen einander von Anfang an
recht nahe. In den folgenden Entwicklungsstadien wird nun der zwischen
diesen drei Eingangsoffnungen gelegene Teil der groBen Korperhohle in die
RezeBbildung sozusagen hineingezogen, indem die Leber in die kaudalste Partie

Abb. 143. Rekonstruktionsmodell des entodermalen Vorderdarms mit Abgiissen (blau)
der angrenzenden Mesenterialrezesse; von links gesehen. 8 mm langer Embryo.
VergroBerung: 50mal. — Nach Broman (1904).

der mesodermalen Lungenanlage hineinwéchst und dieselbe bei ihrer weiteren
VergroBerung kaudalwirts verschiebt. Auf diese Weise verschmelzen die rechts-
seitigen Mesenterialrezesse zu einer einzigen Tasche mit einer einzigen Eingangs-
offnung. Diese grofie Tasche stellt die gemeinsame Anlage der Bursa omentalis
und der Bursa infracardiaca dar. Die gemeinsame Eingangstffnung ist
das Foramen epiploicum Winslowi.
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Entwicklung der Bursa infracardiaca.

Bei der Bildung des Zwerchfells werden die Winde des Recessus pneumato-entericus
dexter in der betreffenden Héhe gegeneinander gepreft und zur Verwachsung gezwungen.
Dadurch wird eine kleine kraniale Partie der vereinigten Mesenterialrezesse von der kaudalen

Abb. 144.

Abb. 144 und 145. Rekonstruktionsmodelle der entodermalen Magenanlage mit Ab-

giissen (blau) der angrenzenden Mesenterialrezesse. Von links und vorn gesehen. Abb. 144

von einem 11,7 mm langen Embryo. VergréBerung: 50mal. — Abb. 145 von einem 70 mm
langen Embryo. VergréBerung: 10mal. — Nach Broman (1904).
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Hauptpartie derselben abgeschniirt (vgl. Abb. 143 u. 144). Diese stellt die Bursa omen-
talis dar, jene die von mir sog. Bursa infracardiaca.

Im allgemeinen vergroBert sich nachher die Bursa infracardiaca etwa in demselben
MaBe wie der Osophagus dicker wird und ist noch beim Erwachsenen als ein etwa mark-
stiickgroBer Spaltraum zwischen Zwerchfell und Osopbagus zu finden.

Beim Menschen hat also offenbar die Bursa infracardiaca ihre urspriingliche Bedeutung
(die rechte Lunge vom Digestionskanal zu isolieren) verloren und eine neue Funktion (die
Durchtrittsstelle des Osophagus vom Zwerchfall freier zu machen) bekommen. Von grofler
praktischer Bedeutung ist sie allerdings nicht mehr. Theoretisch ist sie aber eine hoch-

Abb. 146. Rekonstruktionsmodell des Magens und der Omente von einem 70 mm langen
(Sch.-St.-L.) Embryo. — Von vorn und links gesehen. — VergroBerung: 10 mal. — Nach
Broman (1904).

interessante Bildung, die bei vielen Saugetieren noch eine betrichtliche Hohle, die sog.

»dritte Pleurah6hle® darstellt, den Lobus infracardiacus der rechten Lunge noch

zo}x; . Osoll)lhagus isoliert und also offenbar noch ihre urspriingliche Funktion teilweise bei-
chalten hat.

Entwicklung der Bursa omentalis und der Netze.

Aus der oben gegebenen Schilderung iiber die Entstehung und Verschmel-
zung der rechtsseitigen Mesenterialrezesse, geht hervor, daB die Entstehung
der Bursa omentalis von den Lageverinderungen des Magens voll-
stindig unabhingig ist. — Dagegen wird die Form und Lage der Bursa
omentalis nicht unbetrichtlich von den Lageverinderungen des em-
bryonalen Magens beeinflufB3t.

Bei der folgenden Kaudalwartsverschiebung kommt der Magen bald in
die Hohe der Arteria coeliaca herab, und da die Verschiebung fortfahrt,
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hebt dieses Gefafl (zusammen mit seinem einen Zweig, der Arteria hepatica;
vgl. Abb. 142 u. 143) eine Falte — die Plica arteriae coeliacae — hoch,
welche die Bursa omentalis in eine linke Abteilung, die Bursa omenti
majoris, und eine rechte Abteilung, die Bursa omenti minoris sondert
(Abb. 144 u. 145).

Die Bursa omenti minoris wird anfangs nur sehr wenig vom ventralen
Mesenterium begrenzt, denn dieses stellt dann nur eine unmittelbare Ver-
bindung zwischen Leber und Magen her. Erst wenn der die Bursa omentalis
begrenzende Lobus caudatus Spigeli anfangt, stark nach links auszubuchten,
wird die erwahnte kurze Verbindung ausgedehnt und so in das Omentum
minus (Abb. 146) umgewandelt.

Bei etwa 5 cm langen Embryonen fingt die in der Nihe der Curvatura
major ventriculi gelegene Wandpartie der Bursa omenti majoris an, stark zu
wachsen; sie verlingert sich hierbei kaudalwirts vom Magen, das eigentliche
Omentum majus (groBes Netz) bildend (Abb. 132a B, 132b u. 146—148). —
Wihrend des vierten bis achten Embryonalmonats trennt das grofle Netz im
allgemeinen nur die dorso-kaudale Leberfliche von den Dérmen, und erst
wahrend der letzten zwei Embryonalmonate wird es so betréchtlich vergrofert,
daB es auch zwischen der ventralen Bauchwand (bis zum Nabel herab) und den
Dérmen zu liegen kommt. Hand in Hand mit dieser Vergrofferung des Omentum
majus wird auch die Bursa omenti majoris entsprechend vergroBert.

Sekundiire’ Verwachsungen in der Bauchhdhle.

Im dritten und vierten Embryonalmonat treten in der Bauchhéhle normaler-
weise Verwachsungen auf, welche den Mesenterien ganz neue Verbindungen
und Ausgangslinien geben.

Zuerst verwichst die dorsale Wandpartie der Bursa omenti majoris mit der
dorsalen Bauchwand an der Stelle, wo die linke Nebenniere hervorbuchtet.
Schon im vierten Embryonalmonat erreicht diese Verwachsung der Bursawand
ibre definitive Ausbreitung. Durch dieselbe bekommt das dorsale Mesogastrium
eine ganz neue Insertion nach links von der Mittellinie. — Die Verwachsung
der dorsalen Bursawand mit der dorsalen Bauchwand erreicht bald die Ausgangs-
stelle des Mesocolon transversum und setzt sich dann auf dieses und auf
das Colon transversum fort. — Wenn sie die Flexura coli sinistra erreicht
hat, setzt sie sich im allgemeinen von hier aus auf das Zwerchfell fort. Auf diese
Weise entsteht aus dem Omentum majus das Ligamentum phrenico-
colicum.

Im vierten Embryonalmonat verwéichst das Mesocolon bzw. Colon
descendens mit der dorsalen Kérperwand an derjenigen Stelle, wo die linke
Niere und Nebenniere am stirksten hervorbuchten. In einem etwas spiteren
Stadium ist die Verwachsung bis zu der Peripherie dieser Organe fortgeschritten
und setzt sich dann nicht weiter fort. Was wihrend dieser Embryonalzeit
kaudalwiarts von der Niere liegt, bleibt frei und bildet das Colon bzw.
Mesocolon sigmoideum. — Etwa zu derselben Zeit verwichst die kurze
(noch kaum als solche erkennbare) Anlage des Colon ascendens mit der
dorsalen Bauchwand genau an der Stelle, wo das Kolon gegen die rechte Niere
gedriickt wird (vgl. Abb. 147 u. 148).

Bei der in spiteren Entwicklungsstadien (besonders nach der Geburt)
stattfindenden, relativen Verkleinerung der Nieren und Nebennieren verlieren
indessen die Verwachsungsflichen wieder ihre urspriinglichen Beziehungen zu
diesen Organen.
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Das von Anfang an kurze Mesenterium des Duodenum geht ebenfalls
durch Verwachsung mit der dorsalen Bauchwand groBStenteils zugrunde. Nur
die kranialste Partie desselben bleibt bestehen.

Abb. 147.

Abb. 148.

Abb. 147 und 148. Die embryonale Bauchhshle von rechts und vorn gesehen; Abb. 147
von einem 105 mm langen Embryo; Abb. 148 von einem 135 mm langen Embryo. —
VergroBerung: 2mal. Nach Broman (1904).
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Durch diese Verwachsungen bekommen also sowohl das Colon ascendens
und das Colon descendens wie das Duodenum neue Insertionen an der
dorsalen Bauchwand. — Dasselbe ist mit dem Mesenterium des Jejuno-Ileum
der Fall (van Loghem, 1903). — Bei einem etwa 10 cm langen menschlichen
Embryo existiert noch ein sog. Mesenterium commune, d. h. ein dem Dick-
und Dinndarm gemeinsames Gekrose, das von der dorsalen Mittellinie des
Korpers ausgeht. Diejenige Partie dieses Gekroses, die dem Jejuno-Ileum
(sowie dem Colon ascendens und transversum) gehort, hat sogar eine punkt-
formige Insertion in der Hoéhe der Flexura duodeno-jejunalis. Diese punkt-
formige Insertion des Diinndarmmesenteriums geht aber bald — bei der Ver-
wachsung des Mesocolon ascendens mit der dorsalen Bauchwand — in eine
schiefe, lineare Insertion tiiber, deren oberes Ende von der urspriinglichen,
punktférmigen Insertion gebildet wird, deren unteres Ende aber mit der unteren
Grenze der sekundiren Verwachsung des Mesocolon ascendens zusammenfillt
(Broman, 1904).

Uber die Ursachen dieser physiologischen Verwachsungen in der
Bauchhohle 1laBt sich folgendes aussagen:

Einander berithrende Peritonealflichen haben wahrscheinlich iiberall in der
Bauchhohle eine gewisse Tendenz, miteinander zu verwachsen, sobald sie
1. langere Zeit unbeweglich sind und 2. mit einer gewissen Intensitit
gegeneinander gedriickt werden.

Wiahrend der betreffenden embryonalen Entwicklungsperiode, in welcher
die allermeisten physiologischen Verwachsungen stattfinden, werden die Diinn-
dsrme vom Mekonium ausgespannt und in allen Dimensionen betrichtlich
vergrofert. Hierdurch wird wahrscheinlich der allgemeine intraabdominale
Druck erhéht, was wiederum sekundire Verwachsungen begiinstigen muf.

DaB nicht alle Bauchorgane mit den Bauchwinden und unter sich verwachsen,
héngt wohl einesteils davon ab, daB der allgemeine positive, intraabdominale
Druck nicht grofl genug ist, um allein eine Verwachsung zu veranlassen, sondern
daBl es dafiir nétig ist, daBl derselbe an den betreffenden Stellen durch aktiv
hervorbuchtende Organe vermehrt wird. Dadurch erklirt sich die Tatsache,
daB die Verwachsungen immer in der Hoéhe von Nieren, Nebennieren und
Pankreas usw. beginnen.

Andererseits ist anzunehmen, daf die Bauchorgane nicht alle geniigend
unbeweglich sind, um eine Verwachsung zu gestatten. So ist es h6chst wahrschein-
lich, dafl der Magen und die-relativ stark entwickelten Diinndérme schon zu
dieser Zeit peristaltische Bewegungen ausfithren, wiahrend der unbedeutende und
noch leere Dickdarm relativ unbeweglich ist. — An allen Stellen, wo nicht
beide Verwachsungsbedingungen gleichzeitig existieren, kénnen — meiner
Ansicht nach — keine Verwachsungen auftreten.

Entwicklung der Leber.

Die epitheliale Anlage der Leber und der Gallenblase stammt — wie
erwahnt — von dem entodermalen Vorderdarm und wichst (etwa in der Héhe
der urspriinglich kaudalen Herzgrenze) in das ventrale Mesenterium hinein.
Von hier aus wachsen Kompakte Leberzellentrabekel in eine quergestellte
Mesenchymmasse ein, die die kaudale Partie der Perikardialhohle von den beiden
Pleuroperitonealhdhlen sondert und unter dem Namen Septum transversum
bekannt ist.

Die kraniale Partie des Septum transversum wird von einem groBen vendsen
Sinus, dem Sinus venosus des Herzens, eingenommen. Die kaudale Partie
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des Septum transversum ist es dagegen, die mit entodermalem Lebergewebe
ausgefiillt wird und sich also gréBtenteils in eine quergestellte Lebermasse, den
sog. Medianlappen, umwandelt. Diese Septumpartie stellt, mit anderen
Worten, die erste mesenchymatose Leberanlage dar.

Abb. 149. Querschnitt in der Hohe der Leberanlage von einem 3 mm langen Embryo. —
VergroBerung: 80mal. — Nach Broman (1911).

Von dem Medianlappen der Leberanlage aus wachsen schon in der vierten
Embryonalwoche zwei kleinere Dorsallappen hervor, die zu beiden Seiten
der mesenterialen (den Darm einschlieBenden) Scheidewand dorsalwirts in je
eine Pleuroperitonealhdhle emporragen (Abb. 149). — In diesem Entwicklungs-
stadium befindet sich die in Abb. 150 abgebildete Leber. Schon in diesem
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Stadium ist der rechte Dorsallappen deutlich gréBer als der linke, was
vielleicht davon abhingt, daf die Anlage der Vena portae an der medialen
Seite des rechten Dorsallappens miindet und also diesen Lappen in erster
Linie mit Nahrung versorgt!.

Anfang der fimften Embryonalwoche verbindet sich die linke Nabel-
vene (Vena umbilicalis sinistra) mit den Lebergefaflen und iibernimmt dann
die Nutrition der Leber (Abb. 154a, A u. B). Hierbei wird aber nicht die linke
Leberpartie in erster Linie mit Nahrung versorgt. Denn die Nabelvene ver-

Abb. 150.

Abb. 151.

Abb. 150ju. 151.5 Rekonstruktionsmodelle der Leberanlagen (von der dorsalen Seite gesehen).
— VergréBerung: 50mal. — Abb. 150 von einem 3 mm langen Embryo. Abb. 151 von
einem 5 mm langen Embryo. — Nach Broman (1904).

bindet sich zunichst mit der Vena-portae-Anlage, deren alte Zweige also jetat
vornehmlich Nabelvenenblut zu fiihren anfangen. Aus dieser Tatsache, daf
das Nabelvenenblut in der Leber durch alte Blutbahnen distribuiert wird, von
denen diejenigen des rechten Lappens schon im voraus gréBer waren, erklirt
es sich wohl, daB der rechte Leberlappen auch in den folgenden Stadien seinen
Vorsprung an Grofle beibehalt. Uberhaupt scheint das Wachstum der Leber
dort am besten vor sich zu gehen, wo die Nutrition am besten ist oder wo
die mechanischen Hindernisse eines Hervorwachsens am kleinsten sind. So

1 Vgl. unten S. 165.
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ist es fiir die erste Leberentwicklung charakteristisch, dal die Zentra des
stiirksten Wachstums der Leber zu verschiedenen Zeitpunkten sehr verschieden
liegen und daf} das epitheliale Lebetrgewebe allméahlich in fast alle angrenzen-
den Mesenchymmassen hineinwéchst.

Das Letztgenannte hat zur Folge erstens, dall die Leber in der betreffenden
Hohe das Lumen der hier paarigen Pleuroperitonealhohle immer kleiner macht

Abb. 152.

Abb. 153.

Abb. 152 u. 153. Zwei Lebermodelle (von der ventralen Seite gesehen), die Entwicklung
des Ligamentum falciforme hepatis zeigend. Abb. 152 von einem 8 mm langen
Embryo. VergroBerung: 50mal. Abb. 153 weniger stark vergrofert (15mal); von einem
21 mm langen Embryo. Die Schnittflichen sind schraffiert. — Nach Broman (1911).

und zuletzt vernichtet. (Die Leber vermittelt also die Trennung der beiden
Pleurahohlen von der Peritonealhhle.) Zweitens wird die Folge dieser Wachs-
tumsart die, daBl die Leber anfangs sehr ausgedehnte Verbindungen mit den
angrenzenden Bauchhéhlenwénden hat. — Indem diese Leberverbindungen
sekundir verkleinert werden, entstehen (im zweiten Embryonalmonat) aus den-
selben die Leberligamente (vgl. Abb. 149—153 u. 155).

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 11
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Die Anlagen der beiden definitiven Hauptlappen der Leber kionnen
schon in der vierten Embryonalwoche erkannt werden, wenn sie auch zu dieser
Zeit eine ganz andere Form und ganz andere Verbindungen besitzen und nach

B

Abb. 154a. Entwicklung der Lebervenen, halbschematisch dargestellt nach Mall (1906).
A Lebervenen eines 4,5 mm langen Embryos; B Lebervenen eines 4 mm langen Embryos.
I Darm, L Leber. — Nach Mall (1906) aus Broman (1911).

vorne voneinander nicht ganz scharf abzugrenzen sind. Sobald aber das Liga-
mentum falciforme hepatis sich entwickelt hat, ist selbstverstindlich
auch die ventrale Grenze zwischen den beiden Hauptlappen deutlich. — Von
den Nebenlappen des rechten Hauptlappens wird der Lobulus caudatus
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{Spigeli) zuerst abgrenzbar, und zwar als eine die Bursa-omentalis-Anlage
begrenzende Fliche des rechten Dorsallappens (vgl. Abb. 150 u. 151). — Der
Lobulus quadratus wird relativ spit an der Leberoberfliche abgegrenzt.
Seine Begrenzungen, die Vena umbilicalis, bzw. die Gallenblase, verlaufen
namlich eine Zeitlang in der Tiefe der Leber und werden erst spater durch Atrophie
des sie unten deckenden Lebergewebes oberflichlich.

Die GréBe der Leber zu verschiedenen Entwicklungsperioden ist
sehr verschieden. Relativ am stérksten scheint die Leber sich in der ersten
Halfte des dritten Embryonalmonats zu vergrofiern. Nach der” Reposition des
Nabelbruches vergréBert sich aber die Leber, wie es scheint, nur kurze Zeit

Abb. 154 b. Entwicklung der Lebervenen, halbschematisch dargestellt nach Mall (1906).
Lebervenen eines 9 mm langen Embryos. — d. v..Ductus venosus Arantii; I Darm, L Leber,
g Vena gastrica. — Nach Mall (1906) aus Broman (1911).

unbehindert weiter. Sie beginnt jetzt (Anfang des vierten Embryonalmonats),
Galle ! abzusondern, was wiederum bald zur Bildung von Mekonium im Darme
fiihrt. — Die Anh#ufungen von Mekonium im Darme gibt nicht nur zu einer
Dehnung des Darmes AnlaB, sondern reizt den Darm, wie es scheint, auch
zum rapiden Wachstum an. Hierbei scheinen die Bauchwinde nicht mehr
im Wachstum gleichen Schritt mit dem Bauchinhalt halten zu koénnen. Auf
diese Weise entsteht zwischen dem Raum und dessen Inhalt eine Disproportion,
die sich in einem erhéhten, positiven Intraabdominaldruck kundgibt.

Da nun die Leber gegen Druck besonders empfindlich und auflerdem sehr
modellierbar ist, so darf es nicht wundernehmen, da eben zu dieser Zeit eine
deutliche Druckatrophie an gewissen Stellen der Leber anfingt, und daf die
Leber sich den neuen Verhiltnissen durch Umformung anpafit. — Eine relative
Verkleinerung der Leber findet in spateren Stadien auch statt, und zwar dadurch,
daB die Leber jetzt schwicher wichst als die umgebenden Koérperteile. — Sowohl

T Diese Galle ist hauptsichlich als Exkretionsprodukt zu betrachten.
11*
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die Druckatrophie, wie die relative Verkleinerung scheinen anfangs den beiden
Leberhauptlappen etwa gleichm#Big zu treffen. In der spidteren Embryonal-
zeit verkleinert sich dagegen der linke Leberlappen am starksten, so daf} die Leber
immer starker asymmetrisch wird.

Abb. 155. Querschnitt eines 25 mm langen Embryos in der Hohe der Leber. — Vergroferung:
15mal. — Nach Broman (1911).

Entwicklung der Lebergefie.

Die Entwicklung der Leber und speziell die Histogenese derselben ist mit der Leber-
gefiBentwicklung sehr eng verkniipft. Ehe ich zu der Schilderung der Leberhistogenese iiber-
gehe, schicke ich daher hier eine Beschreibung iiber die Entwicklung der Lebergefafle voraus.

Durch das mesenchymatése Septum transversum passieren anfanglich
zwei relativ grofle, symmetrische Venen, welche von der Dotterblasenwand
kommen und — dem Dotterblasenstiel dorsalwérts folgend — zuletzt innerhalb
des Mesenteriums bzw. des Septum transversum den Sinus venosus des Herzens
erreichen. Diese Venen werden daher Venae omphalomesentericae ge-
nannt. Sie fithren wahrscheinlich Nahrung bzw. Hormone von der Dotter-
blase zum Embryo:
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Bei der Entstehung des Medianlappens der Leber (d. h. bei der gegenseitigen
Durchwachsung der entodermalen und der mesenchymalen Leberanlagen) werden
die innerhalb des Septum transversum verlaufenden Venenpartien in je ein
GefialBnetz zersplittert (Abb. 154a A). Die beiden auf diese Weise entstandenen
Gefafinetze verschmelzen bald zu einem einzigen Netz, indem sie sich durch

Anastomosen miteinander verbinden. — Die Maschen des Lebergefiafnetzes
werden von dem gleichzeitig aus Leberepithelzellen gebildeten Trabekelnetz
ausgefiillt. — Die Venenstamme, welche sich als solche erhalten haben und das

Blut zum LebergefaBnetz fithren bzw. von demselben wegfiihren, kénnen jetzt
mit dem Namen Venae advehentes bzw. Venae revehentes hepatis
bezeichnet werden.

Schon {riihzeitig stellen sich die beiden Venae advehentes hepatis
miteinander durch drei Queranastomosen in Verbindung (in Abb. 154a A sind nur
die beiden kranialen Queranastomosen markiert). Von diesen Queranastomosen
verliduft die mittlere im dorsalen Mesenterium (also- dorsalwirts vom Darme),
die beiden anderen liegen ventralwarts vom Darme. Zusammen mit den beiden
Stammen der alten Venae omphalomesentericae bilden also diese Queranasto-
mosen zwei Venenringe um den Darm herum (His).

Indem nun bald der rechte Schenkel des kaudalen und der linke Schenkel
des kranialen Venenringes schwindet (Abb.154a B), entsteht aus den beiden Venae
omphalomesentericae eine einfache Vena advehens hepatis, die den Darm
in spiraligem Verlauf umgreift und in die rechte Leberhalfte miindet. Diese ein-
fache Vena advehens hepatis nimmt bald eine Vena mesenterica und
eine Vena gastro-lienalis in sich auf und kann dann als Vena portae
{Abb. 154 b) bezeichnet werden. ,

Die Einmiindungsstelle des Sinus venosus (in das Herz) verschiebt sich
schon in der vierten Embryonalwoche nicht unbetrichtlich nach rechts von der
Medianebene. Als Folge hiervon flieBt das Blut des Lebergefilinetzes am
giinstigsten durch die Vena revehens dextra ab. Die Vena revehens
sinistra wird hierbei immer unnotiger. Sie verkleinert sich daher schnell
und verschwindet schon Anfang der fiinften Embryonalwoche. Hand in Hand
hiermit vergréBert sich die Vena revehens dextra bedeutend. Sie wird
jetzt — mach dem Zugrundegehen der Vena revehens simistra — auch
Vena revehens communis genannt (vgl. Abb. 154).

Etwa gleichzeitig mit der Reduktion der linken Vena revehens hepatis
erfahren zwei in unmittelbarer Nahe der Leber verlaufende Venen, die Venae
umbilicales, wichtige Veréinderungen. — Diese Venen, welche das Blut aus
der in Bildung begriffenen Plazenta zum Sinus venosus fiihren, verlaufen noch am
Ende der vierten Embryonalwoche etwa gleich stark in den lateralen Kérper-
wanden bis zum Sinus venosus hinauf, und zwar ohne mit der Leber in direkte
Beziehung zu treten (Abb. 154a A).

Bald nachher geht aber die rechte Vena umbilicalis zugrunde, und
die linke Vena umbilicalis setzt sich mit der kranialsten Queranastomose
der Vena-portae-Anlage in Verbindung (Abb. 154a B). Hier scheint das Blut der
Vena umbilicalis sinistra einen leichteren Abflu als durch ihre urspriingliche
Einmiindung in den Sinus venosus zu finden, denn das kraniale Endstiick
dieser Vene atrophiert bald vollstindig. Das Blut der persistierenden Vena
umbilicalis benutzt also jetzt ausschlieflich die der Vena-portae-Anlage gehtren-
den, schon fertigen Blutbahnen innerhalb der Leber, um zum Sinus venosus
zu kommen. .

Hand in Hand damit, dafl die Plazenta sich besser ausbildet, wird die persi-
stierende Vena umbilicalis immer méchtiger. Unter dem Drucke der .groflen
Blutmenge, die diese Vene der Leber zufithrt, vergrofiert sich innerhalb .der
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Leber besonders diejenige Blutbahn, die den nichsten Weg zwischen der Ein-
trittsstelle der Vena umbilicalis (sin.) und der Austrittsstelle der Vena
revehens communis (frither dextra) bildet. Auf diese Weise entsteht der
Ductus venosus Arrantii (Abb. 154b, dv u. 156). — Nach der Bildung
dieses Gefiafles geht ein grofler Teil des Nabelvenenblutes durch dasselbe

Abb. 156. Schemata, die verschiedene Anordnung der Porta- (V. p.) und Hepatica-Zweige
(V. hep.) in verschiedenen Entwicklungsstadien zeigend. V.u.Vena umbilicalis. Nach
Broman (1911).

direkt zum*Sinus venosus und nur ein kleinerer Teil desselben passiert durch
die Leberkapillaren.

Schon in der fiinften Embryonalwoche wichst von der Vena revehens
dextra (communis) eine kleine Vene kaudalwirts in eine dorsale Mesenterial-
falte (das sog. Nebenmesenterium) herab. Bald nachher wichst auch Leber-
substanz in dieselbe Falte herab. Die betreffende Vene macht daher den Eindruck
eines kleinen Lebergefifles. — In einem folgenden Stadium verlingert sich aber
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diese kleine Vene kaudalwirts von der Leber herab (vgl. Abb. 156) und ver-
bindet sich durch quere Anastomosen mit den kaudalen Partien der Venae
cardinales inferiores (vgl. Abb. 201, S. 242).

Von jetzt ab bildet die erstgenannte Vene fiir das aus der kaudalen Kérper-
héilfte kommende Blut den direktesten Weg zum Herzen. Sie erweitert sich
daher bald zu einem Hauptgefa (das wir mit dem Namen Vena cava inferior
primitiva bezeichnen) und bewirkt gleichzeitig, daB die kranialen Partien
der Venae cardinales inferiores reduziert werden. — Nach der Ausbildung der
Vena cava inferior, in welcher auch die Stammpartie der Vena revehens
communis aufgeht, stellen die Hauptzweige der Vena revehens communis die
definitiven in die Vena cava inferior miindenden Venae hepaticae dar.

Als Zweig der Arteria coeliaca entsteht schon in der fiinften Embryonal-
woche eine Arteria hepatica, die in der Leberpforte eindringt und sich in
dem die Portazweige umgebenden Bindegewebe (der Anlage der sog. Capsula
Glissoni) verzweigt. — Die Arteria hepatica ist von Anfang an ein relativ
kleines Gefafl und bleibt dies auch in den folgenden Entwicklungsperioden.

Verinderungen der grofien Lebergefifie nach der Geburt.

Nach der Geburt wird der Leber kein Blut mehr durch die Vena umbili-
calis zugefithrt. Diese Vene und ihre direkte Fortsetzung, der Ductus venosus
Arrantii, obliterieren dann und stellen nachher nur bindegewebige Stringe
dar: das sog. Ligamentum teres (die obliterierte Vena umbilicalis) bzw.
Ligamentum venosum (den obliterierten Ductus venosus Arrantii). — Die

frither relativ unbedeutende Vena portae wird also jetzt das wichtigste zu-
fithrende Gefil der Leber.

Histogenese der Leber.

Aus der Pars cystica der entodermalen Leberanlage entsteht die Schleim-
haut der Gallenblase und des Ductus cysticus, aus der Pars hepatica
das epitheliale Leberparenchym und die Schleimhaut des Ductus hepati-
cus und der intrahepatischen Gallengénge. — Die anfangs kompakte Pars
hepatica wird durch einsprossendes Mesenchym, das Zweige der beiden Venae
omphalomesentericae enthilt, in ein Netzwerk von relativ dicken, soliden
Leberzellbalken zerteilt.

Diese priméren Leberzellbalken bekommen schon in der fiinften Embryonal-
woche je ein Lumen. Zu dieser Zeit besteht also das Leberparenchym aus.
einem -Netzwerk hohler Epithelschliuche, das sich mit dem gefiBhaltigen
Mesenchymnetz durchdringt. Indem sich diese beiden Netzwerke ineinander
gegenseitig verzweigen, werden sie beide immer feiner aufgeteilt. Hierbei
werden die zuerst bestehenden dicken Leberschliuche in sekundire Leberzell-
balkchen zerteilt.

Die Anordnung dieser Leberzellbalkchen ist anfangs eine ganz unregel-
miBige. Auch die Anordnung der feineren Gefaf3e ist eine ganz andere als spiter.
Die Zweige der Vena-hepatica-Anlage und diejenige der Vena-portae-
Anlage sind namlich anfangs in verschiedenen Leberpartien lokalisiert
(Abb. 156 A). Spater wachsen diese Gefaflzweige derart zu, daB ihre Aus-
breitungsgebiete immer mehr ineinander greifen (Abb. 156 B u. C).

Die Zweige der Vena portae, die immer reichlicher als diejenige der Vena
hepatica mit Bindegewebe umhiillt sind, teilen hierbei das Leberparenchym in
sog, priméare Leberlappchen auf. Diese sind grofer als die definitiven.
Sie enthalten je mehrere Zweige der Vena hepatica und zwischen denselben
unregelmiBig liegenden Leberzellbalkchen.
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Erst nach der Geburt wandeln sich diese primiren Leberléppchen in
die sekundiren, definitiven Leberlippchen um, und zwar dadurch,
daB Fortsitze des Mesenchymnetzwerkes, welche Anlagen neuer Pfortader-
dste enthalten, in das Innere der priméiren Leberlippchen eindringen und diese
in ebenso viele sekundsre Lappchen zerteilen, wie Lebervenenzweige innerhalb
derselben vorhanden waren. Diese sekundiren Leberlippchen bekommen —
mit anderen Worten — nur je einen Lebervenenzweig, der im Zentrum des
Léappchens zu liegen kommt (daher Vena centralis genannt). Um diese
Vene herum ordnen sich jetzt die neuen Leberzellbialkchen regelméfig radiar.

Die zuerst gebildeten, hohlen Leberschliuche verlaufen mit den Pfortader-
ssten zusammen und bilden sich schon frith zu den grofieren Ausfiihrungs-
gingen der Gallenkapillaren aus. — Die embryonalen Gallenkapillaren,
die durch Verlingerung des Gallenganglumens in die Leberzellbalkchen hinein
entstehen, zeichnen sich dadurch aus, daB sie im Querschnitt von wenigstens
3—4 Zellen gebildet werden, d. h. wie gewshnliche Driisenquerschnitte aussehen.
Von diesen unterscheiden sich die zuletzt gebildeten, definitiven Gallenkapillaren
dadurch, daB ihr Lumen im Querschnitt von nur je zwei Leberzellen begrenzt
wird. Bei der Entstehung der definitiven Gallenkapillaren bilden sich die
embryonalen in Gallenausfithrungsginge uml.

Das Mesenchymnetz der Leberanlage differenziert sich nach Mollier
(1909) einerseits zu Blutstammzellen und GefaBen (vgl. unten) und anderer-
seits zu dem Stiitzgewebe (dem Gitterfasernetz und der Capsula Glissoni)
der Leber.

Weitere Ausbildung der Gallenblase und der extrahepatischen
Gallengiinge. ]

Die Gallenblase ist ja nichts anderes als die hohl gebliebene Pars cystica
der urspriinglichen Leberbucht. Mit dieser Pars cystica sind Ende der vierten
Embryonalwoche sowohl die kompakte Leberanlage (die Pars hepatica), wie
das Duodenum eng verbunden. In der Folge aber wird die Entfernung zwischen
der Leberpforte und dem Duodenum immer gréSer, und gleichzeitig werden
die extrahepatischen Gallengdnge (Ductus hepaticus, Ductus cysticus
und Ductus choledochus) in die Linge gezogen und als solche deutlich.

Sowohl diese Gallenginge wie die Gallenblase selbst laufen — wie das Duodenum —
voriibergehend ein kompaktes Stadium durch, ehe sie (im zweiten oder dritten Embryonal-
-monat) wieder hohl werden.

Die mesodermale Anlage des Ductus cysticus ist beim Menschen stark
fixiert und bleibt relativ kurz. Dagegen wichst die entodermale Anlage
dieses Ganges im dritten Embryonalmonat stark in die Léange und muf sich daher
innerhalb der mesodermalen Anlage spiralig drehen. Auf diese Weise entsteht
nach T. Rietz (1917) die ,,Valvula spiralis®“ des Ductus cysticus. — In
dem kurzen Ductus hepato-pancreaticus bilden sich erst im spiten Em-
bryonalstadium die Taschenklappen aus (Broman, 1913).

Entwicklung der Bauchspeicheldriise.

Wie oben (S. 138) erwahnt, kam die urspriinglich ventrale Pankreas-
anlage schon friih in das dorsale Mesenterium des Duodenum hinein. In diesem

1 Diese bisher allgemeine Auffassung ist nach den neuesten Untersuchungen von Ham-
mar (1926) unrichtig. Nach diesem Autor endigt der Ductus hepaticus innerhalb der
Leberanlage mit einer kompakten ,,Gallengangplatte®, von welcher sekundire Gallen-
gangplatten auswachsen, die nachher ausgehdhlt werden und die intrahepatischen Gallen-
ginge bilden.
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lag (etwas weiter kranialwirts) schon vorher die zuerst gebildete dorsale
Pankreasanlage. Gleichzeitig mit der Kaudalwértsverschiebung des Magens
wird auch die dorsale Pankreasanlage mit ihrer Hauptmasse so weit kaudal-
warts verschoben, daB sie (bei etwa 10 mm langen Embryonen) etwa in derselben
Hohe, ja teilweise sogar etwas mehr kaudal zu liegen kommt als die ventrale
Pankreasanlage (Abb. 98 u. 124 B).

Die oben (S. 138) erwithnte Verschmelzung findet zwischen der noch relativ
sehr kleinen, ventralen Pankreasanlage und dem kranialen Rande der 4—5mal
groBeren dorsalen Pankreasanlage statt. Kurze Zeit nach der Verschmelzung

Abb. 157. Querschnitt in der Milzgegend von einem 16 mm langen ménnlichen Embryo.
Vergroflerung: 25mal. — Nach Broman (1911).

sind die beiden Pankreasanlagen noch voneinander abzugrenzen. Zu dieser Zeit
laBt es sich erkennen, daf die dorsale Pankreasanlage nicht nur den Korpus
und die Kauda, sondern auch eine betrichtliche Partie des Caput pancreatis
bildet. — Der von der Duodenalschlinge umgebene . Pankreaskopf wird nim-
lich in seinem hinteren mittleren Teil von dem Pancreas ventrale und im
iibrigen von dem Pancreas dorsale gebildet (Siwe, 1926).

Die aus dem Pancreas dorsale allein gebildeten Anlagen des Korpus und
der Kauda strecken sich zuerst gerade dorsalwirts in das (die linke Wand
der Bursa omentalis bildende) dorsale Mesogastrium hinein. Bei der Rotation des
Magens und bei seiner Verschiebung nach links wird aber bald die Pankreas-
anlage mit ihrem freien Ende nach links verschoben und mit ihrer Léngs-
achse frontal gestellt.
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Solange das dorsale Mesogastrium noch von der dorsalen Mittellinie des
Korpers ausgeht, ist sowohl die vordere wie die hintere Seite des Pankreas von
Peritoneum bekleidet (vgl. Abb. 157). Bei der schon oben (S. 156) geschilderten
sekundiren Verwachsung des dorsalen Mesogastriums mit der linken Halfte,
der dorsalen Korperwand geht aber selbstversténdlich die dorsale Peritoneal-
bekleidung des Pankreas zugrunde. Nach dieser Zeit rechnen wir daher das
Pankreas nicht mehr zu den intraperitonealen, sondern zu den retroperi-
tonealen Organen.

Histogenese des Pankreas.

Schon bei 10—16 mm langen Embryonen fangen die entodermalen Pankreas-
anlagen an, sich zu verzweigen. Die Zweige erscheinen unmittelbar nach ihrer
Entstehung kompakt zu sein, bekommen aber bald Lumen (Abb. 157).

An den Driisenrohrchen entwickeln sich zuletzt zahlreiche Epithelknospen
zweierlei Art. Die einen bekommen Lumen und bilden sich zu den exokrinen
Azini der Driise aus. Die anderen bleiben kompakt und schniiren sich von den
Driisenzweigen vollstindig ab. Sie stellen die Anlagen der endokrinen Zell-
haufchen dar, die auch unter dem Namen Langerhanssche Zellinseln
(Insulae) bekannt sind und eine wichtige innere Sekretion haben. Sie sondern
namlich Insulin ab.

Nach im hiesigen Institut ausgefithrten, noch nicht verdffentlichten Unter-
suchungen von Siwe?! erscheint es am wahrscheinlichsten, dall die Inseln bei
allen Vertebraten nur aus einem medianen Teil der dorsalen Pankreasanlage
hervorgehen.

Die mesodermale Anlage des Pankreas wird von dem Mesenchym
des dorsalen Mesenteriums gebildet. In dem Innern des Pankreas entwickelt
sich dieses Mesenchym zu lockerem Bindegewebe, das stellenweise relativ reich-
lich wird und daher dem Organ ein lobuliertes Aussehen verleiht. — In der Peri-
pherie des Pankreas hiduft sich das Bindegewebe zu einer derben, straffen
Kapsel an.

Entwicklung der Milz.

Die erste Anlage der Milz 146t sich im Anfang des zweiten Embryonalmonats
(bei etwa 10 mm langen Embryonen) erkennen, und zwar als eine noch kaum
abgrenzbare Verdickung der dorsalen Bursa-omentalis-Wand in der
Nahe der Curvatura major ventriculi und der dorsalen Pankreasanlage (Abb, 129
und 130). — Erst bei 13—14 mm langen Embryonen beginnt diese Milzver-
dickung sich histologisch zu differenzieren, indem sie allméhlich zellenreicher
als die angrenzende Bursawandpartie wird.. An himatoxylingefdrbten Schnitten
grenzt sich die dunkelgefarbte Milzanlage jetzt sehr deutlich von der weniger
stark gefarbten Bursawand ab.

Die Form der Milzanlage ist zu dieser Zeit relativ sehr breit und diinn.
Nur die linke Randpartie ist etwas dicker. In einem nachstfolgenden Stadium
atrophiert rechts eine grofie Milzpartie (Abb. 158 A *) vollstindig. Bei 16 bis
19 mm langen Embryonen hat die. Milzanlage daher eine fast rechtwinklig
gebogene Form (Abb. 158 B). Die friiher breit angeheftete Milzanlage beginnt
jetzt, sich von der Bursawand abzuschniiren. Diese Abschniirung findet zuerst
am linken Rand statt; bei etwa 2,5—3 cm langen Embryonen konstatiert man
sie aber auch am rechten Rand des Organs. Von dieser Zeit ab ist die Milz
also von der Bursawand zum groflen Teil frei; nur ein schmaler Streifen (der
sog. Hilus) der Milz ist mit der Bursawand in Verbindung geblieben. Inzwischen
hat sich die Milz verdickt und derart in die Lénge gezogen, daBl sich die

1 Soeben im Morpholog. Jahrb., Nov. 1926, erschienen.



Milzentwicklung. 171

winklige Knickung ausgeglichen hat. Die Form der Milz stimmt jetzt (Anfang
des dritten Embryonalmonats) mit derjenigen der Saugetiere im allgemeinen
iiberein.

Mitte oder Ende des dritten Embryonalmonats treten hier und da an der
Milzoberflache Furchen auf, die mehr oder weniger tief in das Organ einschneiden.
Auch wihrend des vierten Embryonalmonats vermehren und vertiefen sich diese
Milzfurchen, und zwar besonders in dem kaudalen Milzteil, wo sie nicht selten
kleinere Milzpartien (sog. Nebenmilzen) von dem Hauptorgan vollstindig
isolieren. — In spateren Embryonalstadien verschwinden die seichteren Milz-
furchen wieder vollstindig. Die tieferen, und zwar besonders diejenigen des

Abb. 158. Rekonstruktionsmodelle der Milz, A von einem 13,7 mm langen, B einem 19 mm
langen und C von einem 23,5 mm langen menschlichen Embryo. Von der dorsalen Seite
gesehen. — Vergroflerung: 50 mal. — Nach Originalmodellen von stud. med. Tore Broman.

vorderen Randes werden auch an Tiefe reduziert, bleiben aber meistens zeit-
lebens als charakteristische Einkerbumgen .bestehen. Gleichzeitig plattet sich
die Milz ab und nimmt die spezifisch menschliche Milzform an.

Die Milzligamente entstehen aus der Wand der Bursa omenti majoris,
mit welcher die Milzanlage von Anfang an verbunden war (Abb. 157 u. 159).

Histogenese der Milz.

Anfang des dritten Embryonalmonats besteht die Milzanlage noch aus dicht
zusammengepackten Mesodermzellen ohne sichtbare Zwischenrdume. Bald
treten aber in der undifferenzierten Zellmasse Spatien auf, die dieselbe in ein
Netzwerk von Zellenbalkchen umbilden. — Innerhalb der Spatien liegen wahr-
scheinlich eingewanderte Zellen, die sich zu Leukozyten ausbilden.

Das Mesenchym der Milzanlage bildet sich teilweise in gewohnliches Binde-
gewebe um, das um das ganze Organ herum eine dicke Kapsel bildet und von
hier aus Bindegewebsziige (sog. Trabekel) in das Innere des Organs sendet. —
Die spezifisch veranderten Partien des Milzmesenchyms wandeln sich in reti-
kulires Bindegewebe um. Aus solchem Bindegewebe werden also die Milz-



172 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

pulpabilkchen gebildet, die durch die oben erwidhnten Spatien voneinander
getrennt werden. Die Spatien flieBen bald zu einem Netzwerk zusammen,
das sich zuerst mit der Vena lienalis und spéter auch mit der Arteria lienalis
in Verbindung setzt. Sie bilden dann die weiten vendsen Kapillaren
der Milz.

Um den feineren Zweigen der Arteria lienalis herum wird das
retikulire Bindegewebe dichter. Besonders an den Verzweigungsstellen
derselben sammelt es sich zu makroskopisch sichtbaren Herden, die, da sie
keine blutgefiillte Spatien, sondern nur diinne arterielle Kapillaren enthalten,
makroskopisch heller! als die iibrigen Milzpulpa aussehen. Diese unter dem
Namen der Malpighischen Kérperchen (Noduli lymphatici lienales)

Abb. 159. Querschnitt durch die Milz usw. eines 54.5 mm langen (Sch.-St.-L.) menschlichen
Embryos. — Vergroflerung: 35 mal.

bekannten Bildungen beginnen schon im sechsten Embryonalmonat (Minot)
mikroskopisch sichtbar zu werden.

Erst Ende des dritten Embryonalmonats (Abb. 159) werden die vendsen
Spatien der Milzanlage stirker mit roten Blutkoérperchen ausgefiillt. Als
Folge hiervon nimmt die Milz jetzt ihre charakteristische blaurote Farbe
an. — Die embryonale Milz gehort zu den wichtigeren Blutbildungsstiatten
des Kérpers. In derselben vermehren sich sowohl die roten wie die weiBlen
Blutkérperchen durch wiederholte Teilungen.

Entwicklung der Nebennieren.

Jede Nebenniere ist eine endokrine Doppeldriise. Sie besteht nidmlich
aus Mark und Rinde, welche verschiedene Hormone produzieren. Bei niederen
Wirbeltieren (Fischen) bilden diese beiden Komponente zeitlebens getrennte
Organe. Aller Wahrscheinlichkeit nach hatten auch die menschlichen Vorfahren
diese beide Organe réumlich getrennt. Denn erst wenn man dies annimmt,
wird die eigenartige Ontogenese der Nebennieren verstindlich.

1 An gefarbten Praparaten erscheinen sie dagegen dunkler, weil die Zellen hier dichter
als in der iibrigen Milzpulpe gedringt liegen.
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Entstehung der Nebennierenrinde.

In der fiinften Embryonalwoche entsteht die erste Anlage der Neben-
nierenrinde, und zwar als mehrere knospenéhnliche Verdickungen im Zglom-
epithel jederseits des dorsalen Mesenteriums (Soulié, Poll). Diesesog. Zwischen-
nierenknospen schniiren sich bald von dem Zolomepithel vollstindig ab und
verschmelzen jederseits unter sich zu einer einheitlichen Zellenmasse, die sog.
Zwischenniere (Nebennierenrindenanlage).

Abb. 160. Querschnitt der linken Nebennieren-Anlage eines 16 mm langen Embryos. —
Vergroflerung: 60 mal. — Nach Broman (1911).

Die einheitliche Zwischenniere — so benannt, weil sie dem gleichbenannten
Organ der Fische entspricht — ist schon bei etwa 8 mm langen Embryonen
zu erkennen (Abb. 118 B). Sie liegt als eine kleine Epithelzellenmasse im
Mesenchym zwischen dem kranialen Urnierenende und der Aorta, dorsalwérts
von der inzwischen entstandenen Geschlechtsdriisenanlage.

Noch bei etwa 10 mm langen Embryonen ist die Anlage der Nebennieren-
rinde durchwegs gleichférmig gebaut. Ihre Zellen liegen ohne erkennbare
Ordnung. Bald beginnen sie sich aber stellenweise zu Stringen zu gliedern,
die in geradem Verlauf gegen das Zentrum der Zwischenniere konvergieren
(Abb. 160). Auf diese Weise entsteht die erste Andeutung der Zona fasci-
cularis der Nebennierenrinde. Im Zentrum der Zwischenniere entsteht etwa
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gleichzeitig die Anlage der Zona reticularis. — Erst kurz vor der Geburt
entsteht nach Hett (1925) unmittelbar unter der bindegewebigen Kapsel die
Zona glomerulosa.

Entstehung und Histogenese der Markanlage.

Die Anlage des Markes der werdenden Nebenniere wird spater als die
oben beschriebene Rindenanlage und auBerhalb dieser gebildet. Sie entsteht
aus Sympathikuszellen, die — den naheliegenden Sympathikusstamm ver-
lassend — sich zunéchst dorsomedial von der Rindenanlage sammeln (Abb. 160)
und spéater — in kleinen, ballendhnlichen Gruppen — allméhlich in das Zentrum
dieser Anlage hineinwandern.

Die am friihesten eingewanderten Sympathikuselemente erreichen zuerst die
zentralen Teile der Zwischenniere. Hier werden sie zundchst noch durch grofie
Zwischennierenpartien voneinander geschieden, die sie aber nach und nach
immer mehr aus dem Zentrum verdrangen. Im rein topographischen Sinne kann
das eingewanderte, sympathische Gewebe nunmehr als Marksubstanz be-
zeichnet werden (Poll). — Von nun ab kénnen wir auch von einer wahren
Nebenniere (mit Mark und Rinde) beim menschlichen Embryo sprechen.

Die einwandernden Sympathikuselemente bestehen zum groBeren Teil aus
Zellen, zum kleineren Teil aus Nervenfasern. Durch die letzgenannten
wird die Nebenniere dauernd mit dem Sympathikus verbunden. Die Zellen,
welche zur Zeit des Einwanderns alle ein einheitliches Aussehen haben (Wiesel),
werden Sympathogonien genannt (Poll). Diese entwickeln sich aber in
der Folge nach sehr verschiedenen Richtungen hin, indem sich einige zu sym-
pathischen Nervenzellen weiter ausbilden, wihrend andere (und zwar die
allermeisten) sich zu chromaffinen, adrenalinogenen (adrenalinprodu-
zierenden) Markzellen differenzieren.

Nicht alle adrenalinogene Sympathikuselemente dringen in die Nebennieren
ein. Mehrere bleiben in der Nahe der Aorta liegen und bilden hier temporire,
akzessorische Sympathikusorgane, die nach Ivanoff (1924) wihrend der Fetal-
zeit und der ersten Kindheit das nétige Adrenalin produzieren, ehe das Neben-
nierenmark diese Rolle iibernimmt. '

Entwicklung der Nebennierengefiie.

Wenn die Nebennieren gebildet werden, befinden sie sich in unmittelbarer
Nahe der kranialen Urnierenpartien. 2—3 Urnierenarterien senden daher
Nebenzweige zu den neugebildeten Organen. Indem nun die zu den Urnieren
gehenden Hauptzweige dieser Arterien Hand in Hand mit den betreffenden
Urnierenpartien der Atrophie anheimfallen. wahrend sich gleichzeitig die zu
den Nebennieren gehenden Nebenzweige vergrofern, so wandeln sich die betreffen-
den Urnierenarterien (Ende des dritten Embryonalmonats) in die definitiven
Arteriae suprarenalis um. Diese gehen zunichst alle (bzw. beide) von der
Aorta direkt aus.

Bei etwa 14 mm langen Embryonen tritt im Zentrum der Zwischenniere
ein grobes Venennetz auf, das sich zu einer Zentralvene sammelt. Diese Vene
setzt sich als Vena suprarenalis aulerhalb des Organs fort und miindet in
die Vena cava inferior.

Beziehungen der Nebennieren wiihrend der Entwicklung.

Die engen Beziehungen, welche die Nebennierenanlagen anfangs zu den
kranialen Enden der Urnieren und den Geschlechtsdriisenanlagen be-
sitzen, verlieren sie gewohnlich vollstindig schon am Anfang des dritten
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Embryonalmonats. — Zu den Nieren haben die Nebennieren anfangs gar keine
Beziehungen. Die urspriingliche Lage der Nierenanlagen ist namlich viel weiter
kaudal, diejenige der Nebennierenanlagen viel weiter kranial als die definitive
Lage der betreffenden Organe (vgl. Abb. 161). Erst durch sekundire Ver-
schiebungen gegeneinander bekommen also diese Organe die engen rdumlichen
Relationen, die zu dem Namen ,,Neben-

nieren Anlafl gegeben haben.
Erst bei etwa 15 mm langen Em-
bryonen ist die Kaudalwartswanderung der
Nebennierenanlagen bzw. die Kranialwérts-
wanderung der Nierenanlagen so weit fort-
geschritten, daf sie sich beriihren. Die
Organrelationen der Nebennieren wechseln

A B

Abb. 161. Halbschematische Sagittalrekonstiuktion der Bauchaorta; A von einem 11,7 mm
langen und B von einem 21,1 mm langen Embryo. — VergroBerung: 40 mal. — Die Linge
und die Hoéhelage der Urnieren (Un.), Geschlechtsdriise (Gdr.), Nebenniere (Nn.) und
Niere (N.) sind durch punktierte Linien schematisch angegeben. Nach Broman (1908).

anfangs, werden aber schon etwa Mitte des dritten Embryonalmonats nahezu
dieselben wie beim Erwachsenen (Poll). Nur sind die Nebennieren zu dieser
Zeit relativ sehr grof. Schon im sechsten Embryonalmonat erreichen
die Nebennieren -etwa ihre definitive GroBe.

Die relative Grofle der Nebennieren im Verhiltnis zu den Nieren ist
in verschiedenen Entwicklungsperioden sehr verschieden. — In der ersten Hilfte
des zweiten Embryonalmonats, wenn die beiden Organe noch in Entfernung
voneinander liegen, ist die Nebenniere bedeutend gréfier (etwa doppelt linger)
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als die Niere. Gegen Ende des dritten Embryonalmonats gleicht sich aber der
GroBenunterschied aus, und von dieser Zeit ab bleiben die Nebennieren immer
mehr hinter den Nieren im Wachstum zuriick.

Entwicklung der Harn- und Geschlechtsorgane.

Vergleichend-anatomische Griinde sprechen dafiir, daf3 das die Koérperhohle begrenzende
Mesoderm einmal das primitive Urogenitalorgan der Metazoen war. Die Zolom-
wand konnte wahrscheinlich dann fast iiberall sowohl Geschlechtszellen wie Harn produ-
zieren; und diese verschiedenartigen Produkte wurden durch gemeinsame Ausfithrungs-
giange nach aullen befordert.

In hoheren Entwicklungsstadien bildeten sich aber gewisse Zélomwandpartien mehr
speziell fiir diese Aufgaben aus. So entstanden getrennte Geschlechtsdriisen und Nieren.
Die Ausfithrungsgéinge dieser Organe blieben aber trotzdem mehr oder weniger voll-
standig gemeinsam.

Bei den hoheren Wirbeltieren wird allerdings verhindert, daB Harn und Geschlechts-
zellen gemischt entleert werden. Aber noch beim Menschen gehoren die Harn- und
Geschlechtsorgane eng zusammen und haben gewisse Partien der Ausfithrungsginge
gemeinsam.

Entwicklung der Harnorgane.

Die Entwicklung der Harnorgane wird dadurch kompliziert, daB zuerst
zwei provisorische Nieren (die Vorniere und die Urniere) nacheinander
entstehen, ehe die definitive Niere (die Nachniere) gebildet wird. Alle
drei stammen sie aber aus dem Mesoderm, und zwar aus den Ursegment-
stielen bzw. aus dem diesen entsprechenden Blastemstrang zwischen den Ur-
segmenten und der seitlichen Mesodermplatte. Da also — im groflen gesehen —
dasselbe Baumaterial fiir die drei Nieren verwendet wird, kann man sie auch als
drei zeitlich verschieden auftretende und verschieden hoch ausgebildete Ab-
teilungen eines einheitlichen Harnorgans betrachten.

Die Vorniere (Pronephros).

Die Stiele der kranialsten Ursegmente scheinen alle spurlos zugrunde zu gehen.
Dagegen bleiben die Ursegmentstiele in der kaudalen Halsregion bestehen,
und aus diesen geht groBtenteils die Vorniere oder Pronephros hervor.

Diese Ursegmentstiele schniiren sich von den Ursegmenten ab, bleiben aber
mit der Mesodermseitenplatte in Verbindung. Nach der letzgenannten Seite
hin werden sie bald zu Kanilchen ausgehchlt. Sie 6ffnen sich hierbei in das
inzwischen gebildete Zolom, sog. Vornierentrichter bildend.

Die blinden Enden der Vornierenkanilchen biegen bald nach unten um und
wachsen nun kaudalwirts, bis sie je das niichste Vornierenquerkanilchen
erreichen. Indem sie dann miteinander verschmelzen, entsteht ein lings-
verlaufender Sammelgang, in den die gleichzeitig existierenden Vornieren-
querkandlchen alle einmiinden. Dieser Sammelgang stellt die Anlage des
primitiven Harnleiters oder des Wolffschen Ganges dar.

Einmal gebildet, wichst der primitive Harnleiter stetig weiter kaudalwirts.
Seine kaudale, anfangs kompakte Partie befindet sich hierbei langere Zeit in
engem Zusammenhang mit dem Ektoderm. Es scheint daher, als ob seine Kaudal-
verlaingerung zum groflen Teil auf Kosten des Ektoderms stattfande.

Etwas spiter als die Vornierenquerkanilchen entsteht in derselben Hohe
wie diese, und zwar an beiden Seiten des dorsalen Mesenteriums eine zusammen-
hiangende Mesenchymausbuchtung, in dessen Innerem ein GefiaBkniuel mehr
oder weniger deutlich ausgebildet wird. Es ist dies der sog. ,,AuBere Vor-
nierenglomerulus®, der fiir die Vorniere besonders charakteristisch ist.
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Sowohl die Vornierenquerkanilchen und die kraniale Partie des priméren
Harnleiters wie der Vornierenglomerulus erfahren sehr bald eine vollstindige
Riickbildung. Bei 5 mm langen Embryonen sind sie in der Regel nicht mehr
vorhanden. Dagegen bleibt der kaudalwérts von der Vorniere gelegene Teil des
priméren Harnleiters bestehen, um zunéchst in den Dienst der Urniere zu treten.

Die Urniere (Mesonephros).

Der primire Harnleiter (der Wolffsche Gang) setzt zuerst seine Kaudal-
wartsverlingerung in der oben erwahnten Weise fort, bis er die Rumpfschwanz-
knospe erreicht. Sein kaudales Ende verbindet sich nun mit der indifferenten

Abb. 162. Sagittalrekonstruktion der rechten Urniere eines 4,9 mm langen Embryos.

C.5. fimftes Hals-, Th.l. erstes Brust-, L.1. erstes Lenden-, S.1. erstes Sakralsegment,

C.s. isolierter Anfangsteil des Wolffschen Ganges (mit Glomerulusanlage), N.k. erste Anlage

der Nierenknospe, N.s. nephrogener Blastemstrang, K. entodermale Kloake. Nach Ingalls
(1907) aus Broman (1911).

Zellmasse der Rumpfschwanzknospe und wiachst auf Kosten derselben weiter
kaudalwirts. Hierbei verlat er das Hautepithel und biegt nach der entodermalen
Kloake um, in welche er sich spiter (bei 4—7 mm langen Embryonen) 6ffnet.

Inzwischen hat sich der nephrogene Blastemstrang (vgl. oben S. 55),
der unmittelbar medialwérts vom priméren Harnleiter liegt, in zahlreiche Seg-
mente zerlegt, die sich zu Urnierenquerkanéilchen entwickeln.

Diese Segmentierung beginnt am oberen Ende des betreffenden Blastem-
stranges und setzt sich allmahlich kaudalwirts fort bis das letzte Lumbal-
segment erreicht wird. Durch dieselbe wird die Hauptpartie des nephrogenen
Blastemstranges in eine Kette von Blastemkugeln umgewandelt. Diese
vergroflern sich, schniiren sich vollstindig voneinander ab und wandeln sich,
indem sie je ein Lumen bekommen, in Bliaschen um.

Jedes Blastemblaschen verindert nun seine Form, indem es dorsolateral-
warts eine Ausstilpung (das sog. Querkan#ilchen) bekommt und ventro-

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 12
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medialwirts abgeplattet wird. Die letztgenannte Blasenpartie wird durch
einen Gefalkniuel (Glomerulus) eingestiilpt und bildet sich unter Abplattung
ihrer Wandzellen in eine Bow mansche Kapsel um. Die erstgenannte Blasen-
partie (das Querkandlchen) verlingert sich rohrférmig, bis sie den priméren
Harnleiter erreicht und sich mit ihm verbindet.

Schon frith wird jedes Querkanalchen durch sein starkes Langenwachstum
gezwungen, sich in drei Windungsabschnitte zu legen. Durch fortgesetztes
Langenwachstum der Tubuli entstehen bald mehrere Nebenkriimmungen
derselben.

Wie aus Abb. 162 hervorgeht, findet diese Entwicklung der Urnierenquer-
kanilchen nicht tiberall gleichzeitig statt; sondern die kranialen Querkanilchen
sind den kaudalen immer weit in der Entwicklung voraus. Erst wenn die kranialen
Querkanilchen vollentwickelt sind und im Wachstum stehen bleiben, holen
die kaudalen den Vorsprung ein.

Wenn die Querkanilchen der Urniere die Hohe ihrer Entwicklung erreicht
haben, bestehen sie aus drei Hauptteilen: 1. einer diinnwandigen Glomerulus-
kapsel, 2. einem langen, geschlangelten Tubulus secretorius mit hellen
(schwach firbbaren) Epithelzellen (vgl. Abb. 171, S. 193) und 3. einem kurzen
Tubulus collectivus mit dunkleren (stirker farbbaren) Epithelzellen.

Die die Glomeruluskapseln ausfillenden Gefaflknéuel, die Glomeruli,
beginnen schon Anfang der fiinften Embryonalwoche angelegt zu werden und
sind Ende derselben Woche iiberall in der Urniere ausgebildet. Jeder Glomerulus
besitzt ein Vas afferens aus der Aorta und ein Vas efferens, das in die
Vena cardinalis posterior einmiindet (His, 1880). Die Glomeruli setzen
im zweiten Embryonalmonat ihr Wachstum fort und erreichen zuletzt (bei
etwa 2 cm langen Embryonen) eine so betrachtliche Grole, dafl sie schon mit
freiem Auge erkannt werden koénnen.

Zwischen den erstgebildeten, segmentalen Urnierenkanilchen entstehen
etwas spiater mehrere (etwa 60) neue, nichtsegmentale Kanélchen.
Sowohl hierdurch wie durch die starke Ausbildung der urspriinglichen Kanil-
chen verliert die Urniere bald ibr metameres Aussehen und buchtet jederseits
als ein einheitlicher, unsegmentierter Korper, der Wolffscher Koérper genannt
wird, ventralwirts in die Leibeshohle hervor.

Die Urnieren sind schon am Ende der vierten Embryonalwoche als zwei
lange, jederseits von dem dorsalen Mesenterium liegende Wiilste der dorsalen
Leibeshohlenwand zu erkennen. In der niichstfolgenden Zeit buchten sie immer
starker in die Leibeshohle hinein. Gleichzeitig verschieben sie sich mit ihren
Hauptpartien medialwirts auf das dorsale Mesenterium hiniiber.

Bei etwa 8 mm langen Embryonen hat die menschliche Urniere ihre relativ
(im Verhiltnis zu der Wirbelséiule) grofite Lange erreicht. Sie erstreckt sich jetzt
von der Hohe der kaudalen Lungenpartie aus kaudalwirts durch etwa 15 Korper-
segmente und erhilt von der lateralen Aortaseite nicht weniger als 20 Arterien.

In der lateralen Partie jeder Urniere verliuft der von der Vorniere iiber-
nommene Ausfithrungsgang, der primdre Harnleiter (der Wolffsche Gang).
In der medialen Urnierenpartie sind die Urnierenkorpuskel (Glomeruli + Glome-
ruluskapseln) und in der intermeditren Urnierenpartie die gewundenen Urnieren-
kanéalchen gelagert (vgl. Abb. 157).

Uber die verschiedene Ausbildung der Urniere bei verschiedenen Séugetieren.

Die Urniere bekommt bei verschiedenen Sdugetierarten eine sehr verschiedene Aus-
bildung. So werden z. B. bei der Ratte gar keine Glomeruli der Urniere ausgebildet, und
das ganze Organ macht auch, zur Zeit seiner hochsten Ausbildung den Eindruck, rudimentar
zu sein. Bei Schweineembryonen dagegen bilden sich die Urnieren zu wahren Riesen-
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organen aus, welche erst bei etwa 10 cm langen Embryonen anfangen, allmahlich riick-
gebildet zu werden. — Beim menschlichen Embryo zeigen die Urnieren eine mittelstarke
Entwicklung.

Riickbildung der Urniere.

Auch die Urniere ist nur ein provisorisches Embryonalorgan. Schon
vor der Mitte des Embryonallebens bildet sie sich mehr oder weniger vollstindig
zuriick.

Die Riickbildung der Urniere kann in zwei Perioden gesondert werden.
In der ersten Riickbildungsperiode (bei 1/,—2 cm langen Embryonen)
atrophiert die kraniale Urnierenpartie, wahrend die iibrige sich noch weiter
entwickelt. Durch diese Riickbildung verschwinden im oberen Urnierenteil
sowohl die Querkanslchen wie der primare Harnleiter, und die mesenchymale
Urnierenpartie bleibt hier nur als eine diinne ,,Urnierenfalte” oder oberes
Urnierenligament bestehen.

Gleichzeitig findet eine Verschiebung der oberen Urnierenpartie nach unten
und auflen statt, so dal die Urniere aus der Brustregion entfernt wird und ganz
und gar ein Bauchhéhlenorgan wird.

Die zweite Riickbildungsperiode dehnt sich iiber die Embryonal-
monate IIT und IV aus (bei 2—16 cm langen Embryonen). Wéihrend dieser
Zeit sondert sich der Urnierenrest in einen oberen Sexualteil und einen unteren
Driisenteil. Der erstgenannte verliert seine Korpuskeln und Tubuli secretorii
und setzt sich mit der Geschlechtsdriise in Verbindung, wahrend der letzt-
genannte noch eine Zeitlang seine Korpuskel usw. behéalt. Zuletzt atrophieren
jedoch sowohl diese wie die Urnierenquerginge des Driisenteils, so daf} aus diesem
Teil nur noch ein mesenchymatoser Rest, das untere Urnierenligament
oder das Inguinalligament der Urniere iibrig bleibt.

Beim ménnlichen Embryo bleiben sowohl der Sexualteil wie der primére
Harnleiter zeitlebens bestehen, und zwar als Epididymis bzw. Ausfilhrungs-
gangsystem fiir die Geschlechtsdriise. Beim weiblichen Embryo geht auch
der primare Harnleiter zugrunde, wihrend der Sexualteil der Urniere als das
noch ratselhafte Epoophoron bestehen bleibt.

Am wahrscheinlichsten ist, daB die menschliche Urniere als Exkretions-
organ nie funktioniert !. Denn obwohl der Sinus urogenitalis, in welchem
die primiren Harnleiter nach der Aufteilung der entodermalen Kloake miinden,
sich erst bei 14 mm langen Embryonen nach auBlen 6ffnet, findet man in den
nichstvorhergehenden Entwicklungsstadien nirgends Stauungserscheinungen,
was ja sonst zu erwarten wire, da die Urnieren schon bei 8 mm langen Em-
bryonen — histologisch gesehen — funktionsfihig erscheinen. Wahrscheinlicher
ist es wohl dann, daf} die embryonalen Urnieren nur als Repetition der in der
Phylogenie einmal wichtigen Organe entstehen, und dafl die Exkretionsprodukte
des jungen Embryos ausschlieflich durch die Plazenta und durch die Nieren
der Mutter verarbeitet und abgeschieden werden.

Die definitive Niere (Nachniere oder Metanephros).

Nach der Abschniirung der kaudalsten Segmente des nephrogenen Blastem-
strangs restiert von demselben in der Hohe des fiinften Lendenursegments und
der ersten und zweiten Kreuzursegmente eine zusammenhéngende Blastemmasse,
die das Baumaterial des wichtigsten (sezernierenden) Teils der definitiven Niere

* Sogar die viel stérker entwickelten Urnieren der Schweineembryonen funktionieren
nach Felix (1905) wahrscheinlich nicht. — Dagegen miissen — meiner Ansicht nach —
die Urnieren der Beuteltiere funktionierende Exkretionsorgane sein. Denn
bei den neugeborenen Beuteltieren sind die Nachnieren noch nicht funktionsfahig entwickelt.

12*
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(Metanephros) darstellt und daher die metanephrogene Blastemmasse
genannt wird (Abb. 162 N.s.). '

Diese Blastemmasse, die nie segmentiert wird, befindet sich in unmittelbarer
Nahe von dem unteren Teil des priméren Harnleiters. Dieser Harnleiterteil
verdickt sich Anfang der fiinften Embryonalwoche zuerst spindelférmig und
sendet dann eine kleine, ausgehohlte Knospe, die Ureterknospe, dorso-
medialwérts heraus (Abb. 163 p.Nb.).

Die Ureterknospe wird bald pilzférmig, d. h. sie bekommt einen kurzen,
engen Stiel und ein endstandiges, dickes Blischen. Der Stiel stellt die Anlage

Abb. 163. Schnitt durch die definitive Nierenanlage eines etwa 4 Wochen alten Embryos. —
VergroBerung: 120 mal. — Hb. Harnblase; p.Nb. priméres Nierenbecken. — Nach
Schreiner (1902) aus Broman (1911).

des definitiven Ureters dar; aus dem Endblischen, das mit dem Namen
primitives Nierenbecken bezeichnet wird, entsteht dagegen nicht nur das
definitive Nierenbecken, sondern auBerdem alle die Sammelréhre des Nieren-
markes und der Markstrahlen. Die Ureterknospe stellt — mit anderen Worten
— die gemeinsame Anlage des ganzen Ausfiihrungsgangsystems der
Niere dar.

Die Ureterknospe verlingert sich gegen die metanephrogene Blastem-
masse hin und verschiebt sie zunéchst in dorsaler Richtung von der primaren
Harnleiter weg. Die betreffende Blastemmasse iiberzieht hierbei das primitive
Nierenbecken wie eine Miitze. — Diese Blastemmiitze differenziert sich in zwei
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Schichten: eine epithelahnliche Innenschicht und eine mesenchyma-
tose AuBlenschicht. Die letztgenannte stellt nach Schreiner (1902) die
Anlage des Nierenbindegewebes dar. Aus der Innenschicht gehen da-
gegen die gewundenen, harnproduzierenden Kanilchen hervor, die die Rinde
der fertigen Nieren bilden (Abb. 163).

Die Ureteranlage wichst stetig in die Lénge und verschiebt hierbei sowohl
das primitive Nierenbecken wie die darauf sitzende nephrogene Blastemmiitze
immer mehr von der Miindungsstelle weg. Auf diese Weise wird die Nieren-
anlage zuerst dorsalwirts und dann — wenn die dorsale Kérperwand ein mecha-
nisches Hindernis bietet — nach oben verschoben.

Gleichzeitig hiermit findet in dem primitiven Nierenbecken ein ungleich-
mifBiges Wachstum statt, das zu einer wiederholten Verzweigung desselben
fiihrt. Zuerst wichst hierbei das primitive Nierenbecken in einen oberen und

Abb. 164. Rekonstruktionsmodell der Urogenitalorgane eines 10,3 mm langen Embryos. —
VergroBerung: 25mal. — Nach Hammar (1908) aus Broman (1911).

einen unteren Schenkel aus (Abb. 164). Diese beiden ersten Zweige der
Ureterknospe stellen die sog. Calyces majores des definitiven Nierenbeckens
dar. Sie konnen auch als Sammelréhre erster Ordnung bezeichnet werden.

Durch wiederholte Verzweigungen dieser Sammelréhre gehen nun in der Folge
die iibrigen Sammelréhren (2.—20. Ordnung) der definitiven Niere hervor.

Bei der Bildung der Calyces majores wird die Innenschicht der nephrogenen
Blastemmiitze in zwei Blastemmiitzen zersplittert, die die Endpartie je einer
Calyx major bekleiden (vgl. Abb. 165 A und B). Wenn nun in der Folge die
zuerst gebildeten Sammelrshren sich wiederholt verzweigen, so teilen sich
etwa gleichzeitiz die schon vorhandenen nephrogenen Blastemmiitzen in
entsprechend viele neue Blastemmiitzen, die den blinden Enden der jeweiligen
jingsten Sammelrohren aufsitzen (Abb. 165 C—H).

Ende des zweiten Embryonalmonats schniiren sich von den nephrogenen
Blastemmiitzen kleinere Zellgruppen ab in Form von 1—2 kompakten Kugeln
neben jedem Sammelrohr. Die Kugeln bekommen bald ein Lumen und wandeln
sich in eiférmige Blastemblaschen um (Abb. 165 D—H).

Die Blastemblaschen wachsen nun zu Réhrchen, Harnkanslchen,
aus, welche sich bei ihrer Verlingerung S-formig biegen. Der untere (d. h. dem
Nierenbecken am nichsten liegende) Bogen des S-formigen Harnkanilchens
breitet sich zuerst loffelformig aus. In dem die Vertiefung dieser Kanilchen-
partie ausfiillenden Mesenchym entstehen GefiaBkapillaren, die sich durch zu-
und abfithrende Gefafe mit den Kérpervenen in Verbindung setzen und sich
zu GefdBkndueln, Glomeruli, ausbilden. — Die l5ffelférmige Verbreitung des
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S-férmigen Kanslchens wichst immer vollstdndiger um den betreffenden Glome-
rulus herum und bildet sich so zu einer Glomeruluskapsel (Bowmanscher
Kapsel) um (Abb. 166).

Abb. 165. Schema der Nierenkanilchen-Entwicklung. Nach Schreiner (1902) aus
Broman (1911).
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Der Glomerulus und die ihn umgebende Bowmansche Kapsel stellen
zusammen ein Nierenkérperchen (Corpusculum renale oder Malpighi-

Abb. 166. Rekonstruktionsmodelle der sich entwickelnden Harnkanilchen in vier ver-
schiedenen Entwicklungsstadien. — Vergréflerung: 800 mal. Nach Stoerk (1904) aus
Broman (1911).

sches Koérperchen) dar. Der obere (d. h. der Nierenperipherie am nichsten
liegende) Bogen des S-formigen Kandlchens verwichst mit dem naheliegenden
Sammelrohr (fiinfter Ordnung) und 6ffnet sich bald in dieses (Abb. 166). Von
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nun ab kommuniziert also das Harnkanilchen mit dem Ausfiihrungsgang-
system.

Y Der obere Hauptteil des S-férmigen Harnkanilchens wichst besonders stark
in die Lange und wird hierbei gezwungen, sich in mehrere Schlingen zu biegen.
Eine der mittleren dieser Schlingen kommt bald in das Gebiet der Sammel-
rohrchen hinein und verliingert sich nachher (wohl aus mechanischen Griinden)
geradlinig gegen das Nierenbecken hin. Auf diese Weise entsteht die sog.

Abb. 167. Frontalschnitt durch die Niere eines 13 ¢cm langen Embryos. — VergroBerung:
60mal. Nach Broman (1911).

Henlesche Schlinge des Harnkanilchens. Die zu beiden Seiten der Henle-
schen Schlinge liegenden Partien des Harnkandlchens werden dagegen bei
ihrer weiteren Verlingerung immer mehr gewunden. Aus ihnen gehen die
gewundenen Nierenkanélchen erster bzw. zweiter Ordnung hervor.

Die zu Zellkugeln usw. unverbrauchten Reste der nephrogenen Blastem-
miitzen werden von neuen Sammelrohrzweigen immer weiter peripherwirts
getragen. An jeder neuen Verzweigungsstelle der Sammelréhre werden hierbei
neue Blastemkugeln usw. aus den nephrogenen Blastemmiitzen gebildet, bis
diese zuletzt zu Harnkanilchen ganz verbraucht werden.

Daraus erklart sich die Tatsache, dal die Nierenkérperchen in mehreren
(wahrscheinlich 11—18) Etagen zu liegen kommen, und daB die zentralsten
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Korperchen wihrend der Embryonalzeit immer gréfer als die peripheren sind
(Abb. 167). Die zuerst (schon bei etwa 3 cm langen Embryonen) gebildeten
zentralen Nierenkorperchen behalten nidmlich wihrend dieser Zeit in ihrem
Wachstum Vorsprung.

Die letzten Nierenkorperchen entstehen erst nach der Geburt, und
zwar bei etwa wochenalten Kindern. — Nach dieser Zeit wachsen die
alteren Nierenkérperchen zunichst gar nicht, die jiingeren dagegen relativ stark,
so daB sie schon am Ende des ersten Lebensjabres etwa dieselbe GréBe (etwa
0,14 mm) wie jene erreichen. — Wahrend der folgenden Entwicklungsperiode
wachsen nun alle Nierenkérperchen gleichmaBig weiter, so dafl sie beim Erwach-
senen einen Durchmesser von etwa 0,24 mm erreichen.

Umbau der Niere wihrend der Embryonalzeit.

Die zuerst gebildeten Harnkandlchen miinden — wie oben erwihnt — in
Sammelrshren fiinfter Ordnung. Beim Erwachsenen findet man dagegen Harn-
kanilchenmiindungen erst in Sammelréhren von zehnter und noch hoherer
Ordnung.

Teilweise erklirt sich die Verschiedenheit daraus, da diese zuerst gebildeten
Harnkanslchen schon wahrend der Embryonalzeit wieder zugrunde gehen. —
Nach Felix (1906) soll aber die betreffende Verschiedenheit griBtenteils dadurch
entstehen, daB bei dem Auswachsen einer neuen Generation von Sammelréhren
aus den vorhergehenden ,,die Miindungsstellen der Harnkanilchen mit empor-
gehoben werden‘.

Nach dieser Ansicht sollten also diejenigen Harnkan#lchen, welche (primér
oder sekundir) in den Sammelréhren sechster bis neunter Ordnung miinden,
diese alten Miindungsstellen verlieren und allméhlich neue Miindungen in
Sammelréhren von néchst hoherer Ordnung bekommen.

Entwicklung des definitiven Nierenbeckens.

Beim menschlichen Embryo vergréfiern sich die Sammelrohren erster
Ordnung stark in allen Richtungen und wandeln sich so in die grofien
Nierenkelche (Calyces majores) um. Auch die Sammelréhre zweiter
Ordnung vergrofern sich stark und bilden die primitiven Calyces minores.

Die nichstfolgenden Sammelréhren (dritter bis fiinfter oder sechster Ordnung)
erfahren eine stirkere Umbildung, indem sie bei der Entstehung der Pyramiden-
papillen (vgl. unten S. 188) umgestiilpt und mit den Sammelréhren zweiter
Ordnung einverleibt werden. Auf diese Weise entstehen die definitiven Calyces
minores, die also ein Verschmelzungsprodukt der Sammelrghren zweiter bis
funfter (oder sechster) Ordnung sind (vgl. Abb. 168). — Daraus erklart sich
die Tatsache, daB in jeder Calyx minor der fertiggebildeten Niere nicht zwei
(wie urspriinglich in jedem Sammelrohr zweiter Ordnung), sondern sich wenigstens
16 Sammelréhren direkt 6ffnen.

Entwicklung der Nierenlappen (Renculi) und der Columnae renales.

Die embryonale Niere ist zuerst oval und mit glatter Oberfliche ver-
sehen, d. h. ohne Lappung. — Ein jedes der 2—4 Sammelrohren erster
Ordnung bildet indessen von Anfang an mit seinen Verzweigungen und mit den
darin sich 6ffnenden Harnkanilchen ein Rohrsystem fiir sich. — Da nun diese
Rohrsysteme je fiir sich facherformig angeordnet sind und gegen die Nieren-
peripherie hin immer voluminéser werden, so beginnen sie sich bald in der Nieren-
peripherie voneinander abzugrenzen.
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Von nun ab erscheint also die Niere in 2—4 konischen Primé&rlappen
oder primére Renkuli gesondert, die durch immer tiefer werdende Furchen
voneinander getrennt werden. Gleichzeitig beginnt die Nierenanlage ihre defini-
tive charakteristische Totalform (Bohnenform) anzunehmen, und zwar da-
durch, daB3 die peripheren Renkuluspartien sich nach den freien Seiten stirker
entfalten. Hierbei kriimmt sich namlich die ganze Niere um den Uretereintritt
und bildet eine konvexe, periphere Seite und eine konkave Hilusseite aus.
Die ersten Ureterverzweigungen, die Calyces majores et minores, kommen
selbstverstindlich dadurch in den Nierenhilus zu liegen (Felix).

Jeder Renkulus enthilt also zentral- und hiluswarts das fécherformig ge-
ordnete altere Sammelrohrsystem und peripherwérts eine Parenchymschicht,
worin die Verzweigung der jiingeren Sammelrshre und die Neubildung der Harn-
kanilchen vor sich geht (Abb. 167). Diese Neubildungszone (oder ,neogene

A B
Abb. 168. Rekonstruktionsmodelle des Nierenbeckens. A von einem 2!/, Monate alten
Embryo. Vergrélerung: 21 mal. — B von einem 43/, Monate alten Embryo. VergréBerung:

7mal — Nach Hauch (1903) aus Broman (1911).

Zone*) bildet eine Rindenschicht, die das pyramidenformige Sammelrohr-
system halbkugelférmig umgibt.

Zwischen den aneinander grenzenden Nierenlappen streckt sich ein Mes-
enchymstreifen von der Nierenkapsel zentralwérts bis zum Sinus renalis hinein.
— Zu beiden Seiten dieses (spater immer undeutlicher werdenden) Mesenchym-
streifens liegen die Neubildungszonen der hier zusammenstoBenden Nieren-
lappen. Diese beiden Neubildungszonen (Rindenpartien) kommen auch bis an
den Sinus renalis heran und bilden zusammen eine sog. primére Columna
renalis (Bertini).

Innerhalb der primiren Nierenlappen findet bald in &hnlicher Weise eine
Sonderung in sekundare Nierenlappen statt, welche den Calyces minores
entsprechen. Die neuen Teilstiicke gewinnen allméhlich wieder Halbkugel-
gestalt und kehren sich schlieBllich ihren Neubildungszonen zu, so dal sekun-
dare Columnae renales Bertini entstehen. — Spiter beginnen die groferen
sekundiren Nierenlappen sich in tertiare Lappen zu sondern. Dise Sonderung
wird aber im allgemeinen nie vollstdndig. Die hierbei gebildeten tertidiren
Columnae renales Bertini schreiten mit anderen Worten zentralwirts nicht
sehr weit fort und erreichen gwohnlich nie den Sinus renalis.

Auf diese Weise bleiben die tertidren Nierenlappen gegen den Sinus renalis
hin meistens einfach, wihrend sie peripherwirts zusammengesetzt werden. —
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Die Niere hat jetzt (bei etwa 25 cm langen Embryonen) ihre maximale
Lappung erreicht, und zeigt an ihrer Oberfliche etwa 20, durch Furchen
getrennte konvexe Lappenbasen (Abb. 169). Diese Furchen sind (besonders
beim Abtragen der Nierenkapsel) noch zur Zeit der Geburt und in den ersten
Kinderjahren sehr deutlich. Nach dem 4.—5. Lebensjahre pflegen sie indessen
zu verschwinden.

Entwicklung von Mark und Rinde der Niere.

In jedem Nierenlappen markiert sich bald die hauptsiachlich aus gewundenen
Harnkanélchen mit Malpighischen Koérperchen bestehende Rinde von dem
zentralen, ausschlieflich aus gerade verlaufenden Sammelréhren bestehenden

Abb. 169. Nieren und Nebennieren in situ von einem etwa 20 cm langen Embryo. —
VergroBerung: 2mal. — Nach Broman (1911).

Mark. Die periphere Grenze der Nierenrinde ist durch die sehr frith auftretende
bindegewebige Nierenkapsel gegeben. Ihre zentrale Grenze gegen das Mark wird
durch die erste Etage der Malpighischen Kérperchen angedeutet.

Zentralwéarts von dieser Etage bildet sich nach Hamburger (1890) friih-
zeitig ein Bindegewebsnetz aus, durch dessen Maschen sich die gewundenen
Harnkanélchen nicht hindurch zu dréngen vermdégen, wenn sie sich nicht inner-
halb der Markstrahlen zentralwarts verlaingern. Dieses Bindegewebsnetz ,,funk-
tioniert also als eine Art von Sieb* (Felix), das nur Faszikeln von gerade ver-
laufenden Sammelréhren und Henlesche Schlingen durchlaBt und auf diese
Weise die Grenze zwischen Mark und Rinde scharf halt. — Solche aus gerade
verlaufenden Sammelréhren gebildete Faszikeln (sog. Markstrahlen) beginnen
schon bei etwa 10 cm langen Embryonen vom Marke in die Rinde einzustrahlen.
Etwa Mitte des Embryonallebens verlangern sie sich bis zur Nierenperipherie
hinaus (Hauch).

Das aus gerade verlaufenden SammelrShren gebildete Nierenmark ist
anfangs nur schwach entwickelt. Bei der Entstehung der Nierenlappen wird das-
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selbe in kleinere Gruppen, sog. Nierenpyramiden, zersplittert. — In der
Folge wachsen diese relativ stark in die Hohe und verliangern sich hierbei papillen-
artig in die Calyces minores hinein.

Zur Zeit der Geburt betragt die Dicke der Nierenrinde etwa 2,5 mm, diejenige
(= die Hohe) der Nierenpyramiden etwa 9 mm. — Wahrend des 1.—7. Lebens-
jahres bleibt das Mark fast vollstandig im Wachstum stehen, wahrend gleich-
zeitig die Rinde an Dicke stetig zunimmt. Nach dieser Zeit wachsen aber Mark
und Rinde fast gleichmafig weiter, bis sie ihre definitive Dicke erreicht haben.

Weitere Ausbildung der Harnkanilchen.

Etwa gleichzeitig mit der Entstehung der Henleschen Schleifen beginnt
in den Wianden der Harnkanilchen die histologische Differenzierung. Die
zuerst gebildeten Harnkanilchen bekommen schon im dritten Embryonal-
monat ihr charakteristisches Nierenepithel. Ihre Henleschen Schleifen ver-
langern sich (etwa in der Mitte des Embryonallebens) weit in die Pyramiden-
papillen hinein. Die Schleifen der spiter gebildeten Harnkandlchen dringen
immer weniger in die Pyramiden hinein.

Die allerersten Harnkan#lchen erreichen in kurzer Zeit eine bedeutende
GroBe. Thre Nierenkorperchen stellen wahre Riesenbildungen dar, die sogar
groBer als diejenigen der erwachsenen Niere sind. Wie schon erwahnt, haben sie
aber nur ein kurzes Dasein. Bereits im sechsten Embryonalmonat sind sie
wieder verschwunden.

Bei wochenalten Kindern liegen die Nierenkérperchen etwa fiinfmal dichter
als beim Erwachsenen. Nach dieser Zeit vermehren sich — wie erwdhnt —
weder die Harnkanilchen noch die Nierenkérperchen an Zahl. Indem aber
die Harnkanilchen stark an Gr6B8e zunehmen, werden die Nierenkorperchen
allméhlich immer mehr voneinander entfernt, bis die definitiven Verhiltnisse
erreicht werden.

Das Wachstum der gewundenen Harnkanilchen ist auch im Verhaltnis zu
den Markstrahlen relativ groS. Dadurch entsteht peripherwérts von den Mark-
strahlen eine aus lauter gewundenen Harnkanilchen bestehende Rinde des
Rindes, die sog. Regio suprafascicularis, und die lappentrennenden Furchen
der Nierenoberflaiche werden ausgeglichen.

Lageverinderungen der Nieren wiihrend der Entwicklung.

Bei der obenerwihnten Verlingerung der Ureteranlage wird die Nieren-
anlage allmahlich aus der Beckenregion entfernt und in die Bauchregion hinauf-
geschoben. Hierbei kommt die Nierenanlage bald (Mitte des zweiten Embryonal-
monats) mit der kaudalwirts wandernden Nebenniere in Berithrung (vgl.
Abb. 161, S. 175).

Ende des zweiten Embryonalmonats liegt die Nierenlange in der Hohe
der 1.—4. Lendenwirbel. - Thr kaudales Ende ist zu dieser Zeit relativ stark
fixiert. Denn es bleibt in der Héhe des vierten Lendenwirbels liegen, wihrend
sich das kraniale Nierenende bei dem jetzt einsetzenden, relativ starken Wachs-
tum der Niere immer hoher empordringt. Mitte des Embryonallebens wird
die elfte Rippe von dem kranialen Nierenpol erreicht.

In den folgenden (gréBtenteils extrauterinen) Entwicklungsperioden wachsen
die Nieren umgekehrt viel schwicher als die betreffende Rumpfpartie. Hierbei
bleiben ihre kranialen Pole in der H6he des 12. Brustwirbels fixiert, wihrend
ihre kaudalen Pole immer hoher steigen, bis sie zuletzt die Hohe des zweiten
Lendenwirbels erreichen. Ihre definitive Hohenlage bekommen die Nieren
also erst beim Erwachsenen.
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In der zweiten Hélfte des zweiten Embryonalmonats fithrt die Nierenanlage
um ihre Langsachse eine Rotation aus, und zwar derart, dafl der bisher ventral-
warts sehende Nierenhilus gerade medialwirts gerichtet wird. — Spéter findet
indessen wieder eine Drehung statt, aber in entgegengesetztem Sinne,
so daf} der quere Durchmesser der Niere ungefahr in der Mitte zwischen frontaler
und sagittaler Ebene gestellt wird. Die Ursache hiervon ist wahrscheinlich in
der zu dieser Zeit stattfindenden stérkeren Entwicklung der Lumbalwirbel-
korper und der Psoasmuskeln zu suchen.

Gleichzeitig und aus demselben Grunde beginnen die Langsachsen der beiden
Nieren (die bei 5 cm langen Embryonen fast vertikal stehen und friiher sogar
kaudalwérts konvergieren) kaudalwérts voneinander zu divergieren 1.

Entstehung der Nierengefifle.

Nach Hochstetter (1892) entstehen die Nierenarterien erst, wenn die
Nieren in die Hohe der Lendenwirbelsdule hinaufgewandert sind. Vor dieser
Zeit fehlen ihnen aber nicht — wie man eine Zeitlang geglaubt hat — Blut-
gefafle. Diese stellen aber wahrscheinlich alle? vendse Gefalle dar, welche
einem voriibergehenden Nierenpfortadersystem angehoren (Broman, 1907).

Erst bei etwa 2 cm langen Embryonen kann die definitive Arterie in die
Niere hinein verfolgt werden. Diese Arterie stellt in der Regel einen Nebenzweig
von der kaudalsten Arteria suprarenalis dar. Indem sich aber dieser Neben-
zweig spater stark vergrofert, imponiert er zuletzt als Hauptzweig (Abb. 169).

Die betreffende Nebennierenarterie ist selbst aus einer ehemaligen Urnieren-
arterie hervorgegangen. In letzter Instanz stammt also die normale Nieren-
arterie von einer Urnierenarterie ab.

Nicht gerade selten dringen Zweige von zwei oder mehr Urnierenarterien
in die Nieren ein. Die Niere bekommt dann iiberzahlige Arterien.

Die obenerwahnten, primitiven Nierenvenen kommen von den unteren
Kardinalvenen und miinden in die Venae revehentes der Urnieren. Zur Zeit der
Entstehung der Nierenarterien scheinen sie zugrunde zu gehen und jederseits
durch eine laterale Fortsetzung der oberen Queranastomose der unteren Kardinal-
venen ersetzt zu werden. Das auf diese Weise entstandene Gefafi stellt die
definitive Nierenvene dar (Abb. 201, S. 242).

‘Wann fangen die Nieren an, Harn abzusondern?

Die Blutdruckverhiltnisse sollen in den fetalen Nieren fiir eine Sekretion
sehr ungiinstig sein, und zwar um so ungiinstiger, je jinger der Fetus ist. Eine
Harnabsonderung der fetalen Nieren ist auBerdem nicht notwendig fiir das
Wachstum des Fetus, denn Feten mit volligem Mangel beider Nieren kénnen
trotzdem geburtsreif werden (Ahlfeld). — Die lebenswichtige Ausscheidung
der Stoffwechselprodukte des Embryos geschieht also unter Vermittlung des
Mutterkuchens durch die Nieren der Mutter.

Trotzdem sondert die embryonale Niere wenigstens wihrend der letzten
Embryonalzeit regelmidBig etwas Harn ab. Die Sekretion der embryonalen
Nieren ist aber offenbar nur als eine Voriibung zu betrachten, d. h. als eine Vor-
bereitung zu der unmittelbar nach der Geburt einzusetzenden lebenswichtigen
Exkretion.

1 Da bei der Hufeisenniere immer die unteren Pole der beiden Nieren miteinander
verwachsen sind, kann also daraus der Riickschluf} gezogen werden, daf diese MiBbildung
schon in sehr frithen Embryonalstadien zustande kommt.

2 Bei Schweineembryonen hat man indessen auch Verbindungen zwischen den Nieren-
gefdBen und der Arteria sacralis media (bzw. Arteria mesenterica inferior) gefunden
(Jeidell, 1911).
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Entwicklung der Geschlechtsorgane.
Phylogenese.

Die zuerst gebildeten Geschlechtsdriisen der Wirbeltiervorfahren waren wahrschein-
lich hermaphroditisch (doppelgeschlechtlich), d. h. jede Geschlechtsdriise hatte die
Fahigkeit, sowohl ménnliche wie weibliche Geschlechtszellen zu produzieren.

Beide Arten von Geschlechtszellen wurden aber fortwihrend in die Kérperhshle ent-
leert und durch den primaren Harnleiter (den Wolffschen Gang) nach auflen beférdert.
Da es indessen fiir die Ausbildung von immer vollkommener organisierten Individuen
nétig war, die bisher mégliche Selbstbefruchtung eines Tieres zu verhindern, muSBten
verschiedene ‘Ausfiihrungsgénge fiir den ménnlichen bzw. fiir den weiblichen Geschlechts-
driisenteil geschaffen werden. So wurde der primére Harnleiter als Ausfithrungsgang des
ménnlichen Geschlechtsdriisenteils reserviert; und der weibliche Geschlechtsdriisenteil

Abb. 170. Querschnitt durch Nebenniere, Urniere und Geschlechtsdriise usw. von einem
19 mm langen menschlichen Embryo. — VergréBerung: 50 mal.

bekam einen ganz neven Ausfiihrungsgang, den primaren Eileiter (den Miillerschen
Gang). Gleichzeitig wurde durch eine geschlossene Verbindung zwischen dem ménn-
lichen Geschlechtsdriisenteil und dem priméren Harnleiter dafiir gesorgt, daB die Spermien
nicht mebhr in die Bauchhéhle entleert werden konnten.

In héheren Entwicklungsstadien wurden nun die miénnlichen und die weiblichen
Geschlechtsorgane zu verschiedenen Individuen verlegt; und zwar dadurch, daB von den
inneren Geschlechtsorganen bei einigen Indviduen die mannlichen und bei anderen die
weiblichen zuriickgebildet wurden.

Ontogenese der Geschlechtsorgane.
Entstehung der Geschlechtsdriisen,

Anfang des zweiten Embryonalmonats (bei 5—8 mm langen Embryonen) werden
dic Geschlechtsdriisenanlagen erkennbar, und zwar als langgestreckte
Epithelverdickungen an der medioventralen Oberfliche jeder Urniere.

Jede Epithelverdickung besteht aus mehrschichtigem Zolomepithel, das
sich als schmaler Streifen fast iiber die ganze Linge der betreffenden Urniere
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erstreckt. Indem dieser Streifen sich bald als eine besondere Erhohung an der
Urniere markiert, entsteht die sog. Genitalleiste (Abb. 170).

Die Genitalleiste wird in den folgenden Entwicklungsstadien allmahlich
immer hoher und sondert sich gleichzeitig in Oberflachenepithel und Epi-
thelkern. An der Grenze zwischen Genitalleiste und Urniere treten nun ober-
flachliche Furchen auf, die immer tiefer werden und die Genitalleiste von der
Urniere abgrenzen. Die Genitalleiste ist hiermit deutlicher als Geschlechts-
driisenanlage zu erkennen.

Die Genitalleiste dehnt sich durch mnicht weniger als 14 Korpersegmente
(vom 6. Brust- bis zum 2. Kreuzsegment) hinaus. In dieser Ausdehnung
existiert sie aber nicht gleichzeitig; denn an ihrem oberen Endc setzt eine
Riickbildung ein, ehe ihr unteres Ende entstanden ist.

Diese Riickbildung des oberen Genitalleistenteils setzt nach unten durch
nicht weniger als 10 Korpersegmenten fort und wandelt den betreffenden oberen
Genitalleistenteil in ein unbedeutendes Geschlechtsdriisenligament um. Nur
die zuletzt gebildete untere Genitalleistenpartie wandelt sich also in die definitive
Geschlechtsdriise um.

Etwa bis zur Mitte des zweiten Embryonalmonats (bei 13—15 mm langen
Embryonen) bleiben die Geschlechtsdriisenanlagen bei beiden Geschlechtern
einander vollstindig gleich. Nach dieser Zeit setzt aber schnell eine charakteri-
stische Differenzierung der ménnlichen Geschlechtsdriisen ein, wodurch
diese als solche leicht zu erkennen sind (Abb. 157, S. 169).

Entwicklung der Hoden.

Die betreffende Differenzierung besteht vor allem darin, daB dicke Mes-
enchymmassen sowohl an der Grenze zwischen Oberflichenepithel und Epithel-
kern wie auch innerhalb des letztgenannten gebildet werden. Dadurch wird
der Epithelkern der Geschlechtsdriisenanlage einerseits durch eine direkte Binde-
gewebsschicht, die Tunica albuginea, von dem Oberflichenepithel getrennt;
und andererseits wird er in verzweigten Epithelstringe, sog. Keimstrange,
zersplittert, die gegen den angehefteten Hodenrand (Hilus testis) zu konver-
gieren und — dank ihrer deutlichen Grenzen — den Schnitten der Hodenanlage
ein sehr charakteristisches Aussehen verleihen. Die diese Keimstréinge trennen-
den Mesenchymmassen bilden sich zu den bindegewebigen Hodenscheide-
wanden, Septula testis, aus, die von Anfang an mit der Albuginea ver-
bunden sind und am Hilus zu einer zusammenhingenden Bindegewebsmasse,
dem Mediastinum testis, verschmelzen.

Die sparlichen Epithelmassen innerhalb des Mediastinum testis bilden
ein Netz von kompakten, diinnen Zellenstrangen, das sog. Rete testis. Diese
Epithelstrange stehen nach Felix (1911) von Anfang an mit den Keimstrangen
in Verbindung. Von den letztgenannten unterscheiden sie sich jedoch histo-
logisch, und zwar vor allem dadurch, daB sie keine Genitalzellen enthalten.

Die Keimstrange bestehen dagegen aus sog. Keimepithel, d. h. aus
einem Gemisch von indifferenten Epithelzellen und Genitalzellen;
sie stellen die Anlagen der Tubuli seminiferi contorti (der samenbereitenden,
gewundenen Kanilchen) dar.

In jedem Hoden entstehen nicht weniger als 200—300 solche Keimstrange.
Diese verzweigen sich immer mehr peripherwirts und wachsen auflerdem sehr
stark in die Lange, so daf sie in dem engen Raum zwischen den Septula
testis nur nach starker Schlangelung Platz finden kénnen. Auf diese Weise
entsteht aus jedem Keimstrang des embryonalen Hodens ein Lobulus testis.

Die Anlage der Tubuli seminiferi contorti bleiben gréftenteils bis zum
Ende der Fetalzeit solid. FEinzelne derselben beginnen allerdings schon im
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siebenten Embryonalmonat kanalisiert zu werden; andere sind dagegen noch
zur Zeit der Geburt kompakt.

Nach dem Auftreten des Lumens stellen die Tubuli seminiferi contorti
charakteristische Rohren dar, deren Winde von mehrschichtigem Keim-
epithel (Genitalzellen und Stiitzzellen oder Sertolischen Zellen) gebildet
werden. IThre volle Entwicklung erreichen sie indessen erst mit dem Anfangen
der Spermiogenese, also wihrend der Pubertitszeit.

Die Kanalisierung der Tubuli seminiferi contorti fingt in der Nihe
der Hodenalbuginea an und schreitet von hier aus nach dem Mediastinum
testis hin allmahlich fort.

Das Rete testis befindet sich schon vom Ende des dritten Embryonal-
monats an in der Hohe des sog. Sexualteils der Urniere und setzt sich nun
(frither oder spater) mit den iibrig gebliebenen Tubuli collectivi dieses
Urnierenteils in Verbindung. Auf diese Weise entsteht die sog. Urogenital-
verbindung. Die urspriinglich kompakten Zellenstringe des Rete testis
werden selbstandig kanalisiert. Indem sich nun die Lumina des Rete testis
einerseits mit denjenigen der Tubuli seminiferi contorti und andererseits
auch mit denjenigen der obenerwdhnten Urnierenkanilchen verschmelzen,
bekommt der Hoden offene Ausfiihrungsginge.

Avuch zwischen den aneinander stoBenden Windungen der Tubuli seminiferi
contorti entsteht Mesenchym, das sich zu spérlichem, lockerem interstitiellem
Bindegewebe ausbildet. Wo dieses Bindegewebe sich etwas reichlicher an-
hiuft, bilden sich einzelne Bindegewebszellen zu sog. interstitiellen Hoden-
zellen (Leydigsche Zellen) um, die eine gewisse Ahnlichkeit mit endo-
krinen Driisenzellen haben und daher auch von Ancel und Bouin u. a. als
inselférmig zersplitterte Komponente einer endokrinen Driise (Steinachs sog.
Pubertiatsdriise) gedeutet worden sind. Nach Kohn (1920), Stieve (1921)
u. a. stellen sie aber nur trophische Zellen dar, die die Nihrstoffe der Ge-
schlechtszellen bearbeiten und aufspeichern.

Seine GefalBe bekommt der Hoden von den urspriinglich in derselben Hihe
befindlichen Urnierengefsen. Bei zentimeterlangen Embryonen kann man
jederseits drei Urnierenarterien zu der Geschlechtsdriisenanlage verfolgen.
Schon bei 2 em langen Embryonen ist aber jederseits die Zahl der Geschlechts-
driisenarterien auf 1 reduziert.

Die in den Hilus des Hodens entstehenden GefiaBzweige haben einen fiir den
Hoden sehr charakteristischen Verlauf. Sie gehen namlich zunschst in die
Hodenperipherie (nach innen von der Albuginea) und senden von hier ab ihre
Zweige durch die Septula testis gegen das Mediastinum testis zu ein. Durch
diese GefaBanordnung ebenso wie dadurch, daB sie bald groBer, rundlicher
und (dank der Albuginea) mehr weiBglinzend werden, unterscheiden sich die
Hoden schon frith von den Eierstocken.

Entwicklung der Eierstocke.

Wenn bei 15—20 mm langen oder noch groBeren menschlichen Embryonen
in mikroskopischen Schnitten von den Geschlechtsdriisen noch keine deutlich
abgegrenzte Keimstringe vorhanden sind, so handelt es sich — vorausgesetat,
daf die Konservierung nicht allzu schlecht war — sicher um Eierstocke (Abb. 171).

Fiir die Eierstocke ist es ndmlich charakteristisch, daB sie in diesen friithen
Entwicklungsstadien nur diinne Mesenchymziige, aber keine dickere Mesenchym-
massen ausbilden. Als Folge hiervon entsteht weder eine deutliche Albuginea
zwischen Oberfliichenepithel und Epithelkern, noch wird der letztgenannte in
scharf abgegrenzte Keimstringe zerlegt. Bei schwacher VergrofSerung behalt
daher die Eierstockanlage das Aussehen der indifferenten Geschlechtsdriise bei.
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Undeutlich abgegrenzte Keimstringe treten allerdings auch hier auf. Die-
selben werden aber bald durch einwachsendes Mesenchym in Teilstiicke ver-
schiedener Form zerlegt. Nur am Hilus des Eierstocks bleiben die Epithel-
strange netzartig zusammenhingend, ein Rete ovarii bildend. Um diese
Rete herum sammelt sich gefiBhaltiges Mesenchym zu einem Mediastinum
ovarii, und von diesem ab dringen gefaBtragende Mesenchymstreifen radiierend
in den urspriinglichen Epithelkern heraus. _

Zu diesem ersten Epithelkern kommt im vierten Embryonalmonat ein
zweiter, peripherer Epithelkern hinzu. Derselbe bildet sich an der Grenze

Abb. 171. Querschnitt durch Urniere und Ovarium von einem 25 mm langen Embryo. —
Vergroferung: 100 mal.

zwischen dem Oberflichenepithel und dem ersten Epithelkern aus, so dall es
zur Zeit unmoglich erscheint festzustellen, ob er von diesem oder jenem oder
von beiden stammt.

Der zweite, periphere Epithelkern kann auch als neogene Zone oder
Eierstockrinde bezeichnet werden. In derselben Weise wie der erste Epithel-
kern wird er bald durch diinne Mesenchymziige in kleine Epithelzellballen zerlegt.

Diese Zellballen bestehen alle aus Keimepithel, d. h. aus Geschlechts-
zellen und indifferenten Stiitzzellen. Die letztgenannten bilden zuletzt
immer eine einfache Schicht um jede Geschlechtszelle herum. Eine solche kleine
Keimepithelgruppe wird Primérfollikel genannt. Die Geschlechtszelle heiBlt
Primordialei oder Oogonie und die sie umgebenden Stiitzzellen Follikel-
epithelzellen (vgl. Abb. 5, S. 12).

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 13
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Die aus dem ersten Epithelkern der Eierstockanlage stammenden Primiir-
follikel gehen alle schon als solche zugrunde, und die dabei entstandenen Liicken
werden durch Bindegewebe gefiillt. Auf diese Weise entsteht an der ehemaligen
Stelle des ersten Epithelkerns das bindegewebige Mark des Eierstocks (das
Stroma ovarii).

Die Entstehung der Primirfollikel aus der definitiven Eierstockrinde (der
neogenen Zone) beginnt wihrend der letzten Embryonalmonate in der Tiefe
der Rinde und schreitet von hier aus allmahlich nach der Oberfliche derselben.
Im 2.—3. Lebensjahre soll die Bildung der Primirfollikel (und hiermit auch die
Bildung von neuen Oogonien) beim Menschen beendet sein.

Nach der obenerwahnten Zerstéorung der Priméarfollikel des REierstock-
markes setzt die Follikelatresie (Degeneration der Follikel) — wenn auch in
immer miBigerem Grade — auf die aus der neogenen Zone stammenden Follikel
fort. Durch dieselben werden zuletzt (beim 45—50jihrigen Weibe) alle die
inzwischen nicht gereiften Follikel zerstért.

Etwa Mitte der Embryonalzeit wird die Grenze zwischen Oberflachenepithel
und neogener Zone wieder deutlich.

Unmittelbar unter diesem Oberflichenepithel sammelt sich langsam eine
Bindegewebsschicht, welche beim Erwachsenen gewéhnlich im Schnitte makro-
skopisch zu erkennen ist, im héheren Alter immer dicker wird und die Albuginea
des Ovariums bildet.

Schon wahrend der letzten Fetalzeit beginnen einzelne der zuerst gebildeten
Primarfollikel sich in Sekundarfollikel oder sog. Graafsche Follikel um-
zuwandeln. Diese Umwandlung findet in folgender Weise statt; durch wieder-
holte Teilungen vermehren sich die Follikelepithelzellen stark und bilden eine
dicke, mehrschichtige Hiille um die Eizelle herum. In einer gewissen Entfernung
vom Ei entsteht nun durch Absonderung oder Filtration der Zellen im Follikel-
epithel eine mit wasserheller Fliissigkeit gefiillte Héhle, welche zuerst nur eine
kleine Spalte zwischen den voneinander getrennten Follikelzellen darstellt,
spater aber stark an Grofle zunimmt (vgl. Abb. 5 u. 6). Bei der Spannung der
immer reichlicher abgesonderten Follikelflissigkeit nimmt die Hoéhle allméhlich
eine fast spharische Form an. Nur diejenige Wandpartie, welche die inzwischen
vergroferte Eizelle enthilt, buchtet halbkugel- und spater kugelférmig in die
Follikelhohle hinein, den sog. Cumulis ovigerus bildend. Durch Auflockerung
der Stielzellen des Kumulus soll sich dieser mit dem Ei zuletzt von der Follikel-
wand ablosen und in die Follikelflissigkeit frei zu liegen kommen.

Bei der starken VergroBerung des Sekundirfollikels (derselbe bekommt
einen Durchmesser von 0,5—12 mm) erreicht derselbe bald die Oberfliche des
Ovariums; und wenn er zuletzt an der der Eierstockoberfliche zugekehrten
Seite berstet, wird also die Eizelle in die Bauchhohle entleert. Hier wird sie
von dem Kileiter aufgenommen und weiter beférdert.

Das fetale Ovarium ist ein lingliches, fast bandférmiges Gebilde (Abb. 178)
von rotlicher Farbe, welches im allgemeinen schon makroskopisch von dem
grofleren, mehr rundlichen und weiiglinzenden Hoden leicht zu unterscheiden
ist. — Zur Zeit der Geburt hat das Ovarium zwar fast dieselbe Linge wie
der Hoden desselben Stadiums (10—12 mm), ist aber schmiler und vor allem
bedeutend diinner als dieser. :

Entwicklung der primiren Eileiter (der Miillerschen Génge).

Ehe noch die Geschlechtsdifferenzierung der Keimdriisen deutlich geworden
ist, beginnen (bei etwa zentimeterlangen Embryonen) die priméiren Eileiter,
die sog. Miillerschen Génge (Abb. 171), angelegt zu werden, und zwar jeder-
seits als eine longitudinale, rinnenférmige Einsenkung des Zolomepithels am
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kranialen Urnierenende. Die kaudale Partie dieser Rinne vertieft sich bald,
ihre Rander kommen hierbei miteinander in Beriihrung und verwachsen dann
zu einem kaudalwirts blind endenden Gang, welcher von seinem Mutterboden
abgeschniirt wird. Die ganze Anlage des Miillerschen Ganges stellt jetzt ein
tiitenformiges Gebilde dar, deren Offnungen von der offen gebliebenen,
kranialen Rinnenpartie, deren Spitze von der abgeschniirten, kaudalen Rinnen-
partie gebildet worden ist.

Durch selbstiandiges Auswachsen der Tiitenspitze verlingert sich nun die
Anlage des Miillerschen Ganges kaudalwérts innerhalb des freien Randes
der Urniere. Etwas weiter von diesem Rande entfernt liegt in unmittelbarer
Nahe der Wolffsche Gang (Abb. 170), welcher sozusagen als Leitband fir den
Miillerschen Gang funktioniert.

Unter freiem Rande der Urniere verstehe ich hier denjenigen Rand,
welcher dem Anheftungsrand der Urniere gegeniiberliegt. Hervorzubeben ist
nun, daB dieser Anheftungsrand, welcher zu dieser Zeit in der kranialen Haupt-
partie der Urniere mediodorsalwarts gerichtet ist, kaudalwarts zuerst auf die
dorsale und weiter kaudalwérts auf die laterale Korperwand iibergeht. Als Folge
hiervon sieht der freie — den Miillerschen und den Wolffschen Gang ein-
schlieBende — Rand der Urniere in der kranialen Hauptpartie ventrolateral-
wiarts, weiter unten rein ventralwarts und noch weiter kaudal gerade medial-
warts. — Die letztgenannte Partie der Urniere, die sog. Urogenitalfalte,
enthalt keine Querkanilchen, sondern — ehe der Miillersche Gang hinzu-
gekommen ist — nur den Wolffschen Gang.

Die medialwérts gerichteten freien Rénder der beiden Urogenitalfalten
wachsen nun (etwa Mitte des zweiten Embryonalmonats) miteinander zusammen.
Auf diese Weise entsteht aus den beiden Urogenitalfalten eine einheitliche
Bildung, welche die Form einer frontal gestellten Wand besitzt und mit
dem Namen Genitalstrang bezeichnet werden kann.

Nach unten geht dieser Genitalstrang in den Boden der Beckenhdéhle iiber;
nach oben endigt derselbe mit gebogenem, freiem Rande, der sich jederseits in
den freien Rand der betreffenden Urnierenfalte fortsetzt.

Durch den Genitalstrang wird die Beckenabteilung der Bauchhéhle in zwei
nach unten getrennte Vertiefungen (die Anlagen der Fossa recto-uterina
bzw. der Fossa vesico-uterina) geteilt.

Oben wurde hervorgehoben, dafl sowohl der Wolffsche wie der Miillersche
Gang in der Nahe des freien Urnierenrandes verlaufen, und zwar so, daf3 der
Miillersche Gang diesem Urnierenrande am néichsten liegt.

Wenn man dieses weil und auch den oben beschriebenen Verlauf der Ur-
nieren kennt, so versteht sich von selbst, dafl die Miillerschen Génge zuerst
(d. h. in ihren kranialen Partien) ventrolateralwirts, dann ventralwirts und
zuletzt (mit ihren kaudalen Partien) medialwérts von den Wolffschen Géngen
verlaufen miissen. — Diese medialwirts gerichteten Partien der Miillerschen
Gange sind es eben, welche in dem Genitalstrang zu liegen kommen.

Ende des zweiten Embryonalmonats wachsen die Miillerschen Géange in
den Genitalstrang hinein und erreichen schnell das kaudale Ende desselben.
Jetzt beginnen die Genitalstrangpartien der beiden Miillerschen Géinge mit-
einander zu verschmelzen. Die Verschmelzung beginnt gewohnlich am Ubergang
des mittleren in das kaudale Drittel des Genitalstranges, entsprechend der
spateren Grenze zwischen Uterus und Vagina (vgl. Abb. 172). In dieser Héhe
liegen namlich die beiden Miillerschen Génge einander am ndchsten. Von
hier aus schreitet die Verschmelzung sowohl kaudal- wie kranialwirts weiter.

Zunichst behalten die epithelial verschmolzenen Miillerschen Génge je
ibr Lumen. Indem aber die epitheliale Scheidewand normalerweise bald

13*



196 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

zugrunde geht, findet ein Zusammenflul der beiden Lichtungen statt. Aus
den Genitalstrangpartien der beiden Miillerschen Giénge wird dann ein
einfacher Uterovaginalkanal, welcher die Anlage der ganzen Vagina und
des Zervixteils des Uterus darstellt.

Bis zu diesem Stadium entwickeln und verhalten sich die Miillerschen
Ginge beim ménnlichen Embryo in vollstindig ahnlicher Weise wie bei dem
weiblichen (Nagelu.a.). Dasselbe ist mit den Urogenitalfalten und dem Genital-

Abb. 172. Rekonstruktionsmodell des Epithels der inneren weiblichen Geschlechtsorgane
von einem 97 mm langen Embryo. Von vorn gesehen. — VergréBerung: 8 mal. — Nach
einem Originalmodell von cand. med. M. Ericson Uddstrémer.

strang der Fall. Zu dieser Zeit sind auBlerdem die duBeren Geschlechtsteile der
verschiedenen Geschlechter einander noch vollstindig ahnlich. Vor Verwechslung
kann also nur eine histologische Untersuchung der Keimdriise retten.

Entwicklung der Eileiter, des Uterus und der Vagina.

Die Miillerschen Ginge konnen jetzt in je drei Abschnitte gesondert
werden :
1. einen oberen, senkrechten,
2. einen mittleren, horizontalen und
3. einen unteren, senkrechten Abschnitt.

Das Endstiick des Letztgenannten biegt allerdings so stark ventralwirts um, ehe es
in den Sinus urogenitalis miindet, daB dasselbe auch horizontal wird.



Entwicklung von Eileitern, Uterus und Vagina. 197

Die oberen Abschnitte befinden sich in je einer Urnierenfalte, wiahrend
die mittleren und unteren in dem Genitalstrang einlogiert sind. Die unteren
Abschnitte der beiden Miillerschen Génge sind schon zu einem einfachen Rohr,
dem Uterovaginalkanal, verschmolzen.

Die oberen, senkrechten Abschnitte stellen die Anlagen der definitiven
Eileiter dar. Aus den mittleren und unteren Abschnitten gehen Uterus und
Vagina?! hervor. — Die Grenze zwischen Eileiter- und Uterusanlage wird
schon frith durch die Ausgangsstelle des Inguinalligaments der Urniere
markiert. Dieses Inguinalligament der Urniere bildet sich beim weiblichen
Embryo zum Ligamentum uteri rotundum, beim méannlichen Embryo
dagegen zum Gubernaculum testis aus.

Das die Eileiteranlage umgebende Mesenchym differenziert sich in eine
innere Bindegewebsschicht und eine dullere Schicht, aus welcher die Eileiter-
muskulatur hervorgeht. Etwa Mitte der Embryonalzeit bildet sich hier eine
Ringmuskelschicht aus, welche nach der Geburt (Sobotta, 1891) an ihrer
Auflenseite von einer Liangsmuskelschicht bedeckt wird.

An der Innenseite der urspriinglich im Querschnitt kreisférmigen Eileiter-
anlage treten Anfang des vierten Embryonalmonats 4—6 primére Langs-
falten auf, an welchen sich spater zahlreiche Sekundirfalten ausbilden. Die
Faltenbildung beginnt in der Bauchhohlenmiindung des Eileiters und schreitet
von hier aus langsam uteruswirts fort. In den urspriinglich oberen Eileiterteil,
dessen Lumen am weitesten wird, behélt die Faltenbildung dauernd Vorsprung.
Die hier aus der Miindung heraussteckenden Faltenpartien bilden die fransen-
ahnlichen Auswiichse, die sog. Fimbrien des Eileiters. Ende der Embryonal-
zeit bekommt das Oberflichenepithel sowohl der Fimbrien wie der ganzen Innen-
seite des Eileiters Flimmerhaare, welche einen nach dem Uterus zu gerichteten
Flimmerstrom erzeugen. — Ahnliches Flimmerepithel bildet sich auch an dem
kranialen Geschlechtsdriisenligament aus, das das freie Tubarende mit dem
Ovarium verbindet. Dieses Ligament wird hierbei in die sog. Fimbria ovarica
umgewandelt. — Wahre Driisen bilden sich nie in der Eileiterschleimhaut aus.

Bei der Riickbildung der oberen Urnierenpartien kommen die oberen Eileiter-
teile an schlaffen Falten zu hingen. Sie schlingeln sich hierbei (vgl. Abb. 172)
und treten tiefer in die Bauchhéhle herab. Gleichzeitig verschieben sich ihre
Bauchhohlenmiindungen lateralwérts und die Hauptrichtung der beiden Eileiter
wird fast horizontal.

Das Mesenchym des Genitalstranges verdichtet sich Anfang des dritten
Embryonalmonats blastematés um den Uterovaginalkanal herum. Bei weib-
lichen Embryonen setzt sich die Blastembildung nach oben fort, so dal auch
die mittleren, horizontalen Abschnitte der Miillerschen Génge von der Blastem-
masse umgeben werden. Diese Blastemmasse nennen wir Uterovaginal-
blastem, denn aus ihr gehen die aus Muskulatur und Bindegewebe bestehenden
Wandschichten des Uterus und der Vagina hervor.

Durch das Auftreten des Uterovaginalblastems wird der Geschlechtsstrang
in eine mittlere und zwei seitliche Partien gesondert. Die Letztgenannten, die
noch aus lockerem Mesenchym bestehen, stellen — zusammen mit den beiden
nach unten verschobenen Urnierenfalten — die Anlagen der breiten Gebarmutter-
binder, der Ligamenta lata, dar.

Das Uterovaginalblastem differenziert sich bald in eine innere, dichtere
Schicht, die Anlage der Schleimhautpropria, und in eine duflere, anfangs mehr
lockere Schicht, in welcher sich glatte Muskelzellen ausbilden. Diese du3ere
Schicht entwickelt sich verschieden in Uterus- bzw. Vaginalgegend. In der Erst-

‘1 Nach Mi j:berg (1924) soll jedoch das untere Drittel der Vagina nicht aus den Miiller-
schen Gingen, sondern aus den unteren Enden der Wolffschen Ginge entstehen.




198 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

genannten tritt ndmlich zuerst Ringmuskulatur, in der Letztgenannten zuerst
Laingsmuskulatur auf. Die Entwicklung der Muskulatur hat indessen in
der Uteruskorperhohe Vorsprung. Auch die Schleimhaut entwickelt sich
verschieden in Uterus- und Vaginalgegend. In der Vaginalanlage bilden sich
zahlreiche, kubische oder polygonale Epithelzellen, die das Lumen vollstindig
ausfiillen und also die Vagina eine Zeitlang vollstindig kompakt machen.
In der Uterusanlage dagegen bleibt das Lumen behalten und das dasselbe
austapezierende Epithel ist Zylinderepithel, einfach (im werdenden Uterus-
korper) oder mehrschichtig (im Uterushals).

Von dem Epithel des Uterushalses aus bilden sich schon wihrend der Em-
bryonalzeit verzweigte Schleimdriisen. Das Epithel des Uteruskorpers
bildet dagegen Driisen erst nach der Geburt.

Die oben erwahnte Obliteration des Vaginallumens fahrt bis zur Mitte des
Embryonallebens fort. Wahrend dieser Obliterationsperiode verlingert und
verdickt sich die Vaginalanlage betrichtlich und bildet dabei zahlreiche, quere
Falten (Rugae) aus. Die allerobersten Querfalten werden besonders grof
und dringen an der Grenze zwischen Uterus und Vagina ringférmig herauf.
Sie stellen die kompakten Anlagen der beiden Scheidengewélbe, Fornices
vaginae, dar.

Erst bei der Entstehung der Fornices vaginae wird die Uterovaginal-
grenze scharf markiert. Vorher war sie nur durch eine winkelige Biegung
angedeutet.

Wenn nun — etwa Mitte des Embryonallebens — das definitive Lumen
der Vagina dadurch auftritt, daB die zentralen Vaginalzellen fettig degenerieren
und resorbiert werden, so werden auch die Fornices vaginae ausgehohlt und
trennen nun die Vaginalportion des Uterushalses von den Vaginalwinden.
Das die Vagina auskleidende Epithel ist von nun ab mehrschichtiges
Plattenepithel, das immer driisenlos bleibt.

Das Wachstum des embryonalen Uterus ist kein gleichm#aBiges. Der Zervix-
teil wachst schneller als der Korpusteil. Hierdurch entsteht etwa Mitte des
Embryonallebens die typische Form des Uterus fetalis mit dem grofen
Zervixteil und dem kleinen, eingesattelten Korpus. — Sehr bemerkenswert ist
die Tatsache, dafl der Uterus im ersten Kinderjahre absolut verkleinert
wird. Derselbe pflegt wihrend dieser Zeit um mehr als ein Viertel kleiner
zu werden (vgl. Abb. 1, S. 2). :

Das weitere Wachstum des Uterus ist ein sprunghaftes mit zwei Perioden
rascheren Wachsens (im 6. bzw. 10.—15. Lebensjahr) zwischen solchen von
Stillstand oder allméhlichem Wachsen. In der letzten Wachstumsperiode (un-
mittelbar von der Pubertitszeit) entwickelt sich besonders der Corpus uteri
stark, wihrend der Zervixteil im Wachsen nachbleibt. Gleichzeitig wird der
Fundus uteri nach oben gewélbt, die Korpusschleimhaut bildet ihre Driisen
vollsténdig aus und die Flimmerhaare des Uterusepithels treten auf. Auf diese
Weise wandelt sich der infantile Uterus in den ausgebildeten, virginellen
Uterus um.

Das Schicksal der Urnierenreste und der Wolffschen Ginge beim
weiblichen Embryo. — Entwicklung des Epoophoron.

Die Querkanilchen des Sexualteils der Urniere biiBen — wie erwihnt —
gleich wie beim m#nnlichen Embryo ihre Glomeruli und teilweise auch ihre
Tubuli secretorii ein und verbinden sich mit dem Rete der Geschlechts-
driise. Wenn das Rete ovarii aber spiter zugrunde geht, bleiben die Quer-
kanslchen und diejenige Partie des Wolffschen Ganges, in welche sie miinden,
als Epoophoron bestehen (vgl. Abb. 173 A).
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Nach der Geburt wichst das Epoophoron Hand in Hand mit der dasselbe
einschlieBenden Partie des Ligamentum latum an GréBe; trotzdem hat man ihm
bisher eine physiologische Funktion abgesprochen und dasselbe nur als ein
dem Epididymiskopfe homologes, rudimentires Organ betrachtet. Ich finde
es aber sehr verdichtig, daB es eine vielleicht wichtige Funktion (z. B. als endo-
krine Driise) haben kénnte.

Die kaudalwirts von dem Sexualteil gelegenen Querkanilchen der Urniere
verlieren alle ihre Verbindung mit dem Wolffschen Gange. Die meisten gehen
schon friih vollstindig zugrunde. Einige persistieren indessen wenigstens bis

Abb. 173. Schicksal der Urnieren (schwarz) und der Miillerschen Giinge (rot); A beim
weiblichen Embryo; B beim ménnlichen Embryo. Nach Broman (1911).

zur Mitte des Embryonallebens und bilden, im Wurzelgebiet das Ligamentum
latum oder in der dorsalen Koperwand (Hj. Forssner) eingeschlossen, das sog.
Paroophoron. Dasselbe bildet ein nunmehr physiologisch bedeutungsloses,
rudimentéres Organ.

Unmittelbar nach der Bildung des Uterovaginalblastems liegen die Wolff-
schen Génge in diesem Blastem eingebettet. Normalerweise atrophieren sie
aber bald vollstindig (vgl. Abb. 172 u. 173 A). :

Das Schicksal der Miillerschen Ginge beim ménnlichen Embryo.

Bei etwa 5—8 cm langen (Sch.-S.-L.) minnlichen Embryonen fallen die
Miillerschen Géange relativ sehnell der Riickbildung anheim. Ihre Epithelzellen
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degenerieren, die daraus gebildeten Detritusmassen werden resorbiert und durch
Bindegewebe ersetzt. Auf diese Weise verschwinden gewdhnlich spurlos die
unverschmolzenen kranialen Hauptpartien der beiden Ginge, ebenso wie der
kraniale Teil des einfachen Uterovaginalrohres (vgl. Abb. 173 B).

Nur die kaudale Partie des Uterovaginalrohres, welche etwa der Vaginal-
anlage des weiblichen Embryos entspricht, persistiert konstant. Sie 6ffnet sich
in den Sinus urogenitalis, bleibt aber klein und wird bei der folgenden starken
Entwicklung der Prostata ganz und gar in diese Driise eingeschlossen. Sie
bildet so die Vesicula prostatica oder Vagina masculina, welcher offenbar
nur die Bedeutung einer rudimentiren Bildung zukommt (vgl. Abb. 173, 175
und 176).

In etwa einem Viertel der Fille persistieren indessen von den Miillerschen Gangen

auch die kranialsten Endpartien. Diese sollen dann jederseits an den kranialen Testispol
fixiert werden und die sog. ungestielte Hydatide des Hodens (den Appendix testis) bilden.

Das Schicksal der Urnieren und der Wolffschen Giange beim mann-
lichen Embryo. Entwicklung des Epididymis und des Ductus
deferens.

Die Urnierenquergiinge, welche mit der dazu gehérigen Partie des Wolff-
schen Ganges den sog. Sexualteil der Urniere darstellen, persistieren — wie
erwihnt — zeitlebens und werden unter Vermittlung von dem Rete testis mit
den Tubuli seminiferi contorti des Testis in Verbindung gesetzt (vgl. Abb. 173 B).
Thre Glomeruli und teilweise auch ihre Tubuli secretorii werden zuriick-
gebildet, und ihr Lumen bekommt iiberall etwa die gleiche Weite. Sie wachsen
stark in die Lange und werden hierbei noch mehr als friiher geschlangelt. Sie
werden alle in eine gemeinsame, straffe Bindegewebsmasse eingehiillt und stellen
mit dieser zusammen die Anlage des Caput epididymis dar.

Die kranialste Partie des Wolffschen Ganges scheint bisweilen atrophieren
zu kénnen. Oft persistiert er aber und bildet sich zu einer Zyste des Epididymis
aus. — Die nachstfolgende Hauptpartie des Wolffschen Ganges wichst stark
in die Lange und wird hierbei in zahlreiche Windungen gelegt. Von diesen
nehmen die kranialsten an der Bildung des Caput epididymidis teil, die mittleren
und die kaudalen Windungen werden von derselben Bindegewebsmasse wie der
Nebenhodenkopf umbhiillt und bilden den Korpus bzw. die Kauda des Neben-
hodens.

Die urspriinglich kaudale Hauptpartie des Wolffschen Ganges, welche in
der betreffenden Urogenitalfalte bzw. im Genitalstrang verlauft, bildet sich
groBtenteils zu dem Ductus deferens (einschlieBlich des Ductus ejacula-
torius, der Ampulla ductus deferentis und der Vesicula seminalis) aus.

Die gemeinsame Anlage der Ampulla ductus deferentisund der Vesicula
seminalis markiert sich schon Mitte des dritten Embryonalmonats, und zwar
jederseits als eine Verdickung des Wolffschen Ganges in der Hohe des Utero-
vaginalkanals (Abb. 175). Die betreffende Verdickung buchtet immer mehr
lateralwirts aus, und gleichzeitig findet eine Abschniirung von oben nach unten
statt, die die von Anfang an hohle Samenblasenanlage von der Ampull-
anlage isoliert (Abb. 176).

Die anfangs einfachen Samenblasenanlagen, welche kaudalwirts mit den
Wolffschen Gangen in Verbindung bleiben, beginnen Ende des vierten Embryo-
nalmonats kurze Divertikel auszusenden, die sich selbst wiederum verzweigen,
und schon Mitte des Embryonallebens haben die Samenblasen fast ihre defini-
tive Form und Lage erreicht (Pallin, 1901). Dasselbe ist mit den Ampullen,
die ahnliche, aber kiirzere Divertikel ausbilden, der Fall.
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Weitere Aushildung des Urogenitalrohres.

Das aus der ventralen Partie der entodermalen Kloake gebildete Uro-
genitalrohr stellt — wie oben (8. 137) schon erwihnt — die gemeinsame Anlage
der Blase, der priméaren Urethra und des Sinus urogenitalis dar (vgl
Abb. 126, S. 136). In dieses Urogenitalrohr miinden — wie auch erwihnt —
die beiden priméiren Harnleiter, die sog. Wolffschen Géange (Abb. 126 B).

Die beiden definitiven oder sekundiren Harnleiter miinden urspriinglich
nicht direkt in das Urogenitalrohr, sondern nur indirekt, und zwar unter Ver-
mittlung von den priméren Harnleitern (Abb. 174 A). In den folgenden Stadien
werden nun die kaudalen Endpartien der beiden Wolffschen Génge trichter-

Abb. 174. Schemata, die Verschiebung der Uretermiindungen von den Wolffschen Gangen
in die Blasenwand zeigend. Nach Broman (1911).

formig so stark erweitert, daB sie zuletzt vollstaindig in die Dorsalwand des
Urogenitalrohrs aufgehen (vgl. Abb. 174 B).

Jetzt beginnen also die Ureteren direkt in das Urogenitalrohr zu miinden.
Zuerst befinden sich ihre Miindungsstellen in derselben Héhe wie diejenigen
der diinn gebliebenen Hauptpartien der Wolffschen Ginge. Anfang des dritten
Embryonalmonats wichst aber die zwischen den Uretermiindungen einerseits
und den Miindungen der Wolffschen Giéinge andererseits gelegene Wandpartie
des Urogenitalrohres allméhlich relativ stark in die Lange. Und Hand in
Hand hiermit werden die Uretermiindungen in kranialer Richtung ver-
schoben und den Miindungen der Wolffschen Giange immer mehr entfernt
(Abb. 174 C).

Bald nachher beginnt eine schwache Einschniirung die Grenze zwischen der
Urethra und der Blase zu markieren, und die Blasenanlage fingt an, dicker
als die Urethralanlage zu werden. — Diese prim#re Urethra bleibt noch
lange sehr kurz. Ihre obere Grenze wird durch die eben erwihnte Einschniirung,
ihre untere Grenze durch die Einmiindungsstelle der Wolffschen (und der
Millerschen) Génge markiert. Die kaudalwirts von dieser Einmiindungsstelle
gelegene Partie des Urogenitalrohres stellt den (entodermalen) Sinus uro-
genitalis dar (vgl. Abb. 172), welcher sich bei den verschiedenen Geschlechtern
in sehr verschiedener Weise ausbildet.
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Entwicklung der Harnblase.

Das Blasenepithel ist also zweifachen Ursprungs:

1. die Hauptpartie desselben stammt vom Entoderm her und

2. eine kleinere dorsokaudale Wandpartie (in Abb. 174 dicker gezeichnet)
desselben ist vom Mesoderm (von den Wolffschen Gingen) herzuleiten.

Das urspriinglich diinne Blasenepithel verdickt sich im dritten Embryonal-
monat und nimmt das Aussehen eines Ubergangsepithels an.

Das die epitheliale Blasenanlage umgebende Mesenchymgewebe sondert sich
etwa gleichzeitig in zwei Schichten: eine zentrale, lockere und eine periphere,
mehr kompakte Zellenschicht. In der Letztgenannten beginnen sich bald
glatte Muskelzellen auszubilden. Die zentralwérts von dieser Muskelschicht
gelegene lockere Mesenchymschicht stellt die Anlage der Submukosa dar.

Die Blase behilt lange die ausgezogene Spindelform (Abb. 175) bei. Zur
Zeit der Geburt ist sie — wenn maBig gefiillt — birnformig mit kranialwirts
gerichteter Spitze; wenn leer, hat sie aber noch Spindelform. Sie hat dann eine
Lange von etwa 4 cm und liegt noch gréfitenteils oberhalb der Symphyse der
Bauchwand eng angefiigt. Die Kapazitat der Blase des Neugeborenen betrigt
bei méfBiger Fillung etwa 10 ccm.

Wihrend der Kinderjahre wichst die Blase besonders stark in die Breite
und wird so relativ kiirzer. Da sie nun gleichzeitig auch im Verhaltnis zu
der Hohe des stark wachsenden kleinen Beckens kiirzer wird, wird die Folge
die, dafl die kraniale Blasenspitze kaudalwérts verschoben wird. Auf diese
Weise wird die leere Blase Ende des zweiten Kinderjahres ganz und gar ein
Beckenorgan.

Entwicklung der weiblichen Urethra.

Gleich wie bei der Blase ist auch die Urethra zweifachen Ursprungs. Haupt-
sichlich aus der entodermalen Kloake stammend, nimmt namlich die
Urethra auch die Endpartien der beiden W olffschen Géinge (also mesodermale
Bildungen) teilweise in sich auf. — Beim weiblichen Geschlecht bildet sich diese
primére Urethra zu der definitiven Urethra aus.

Die Urethraldriisen, welche den oberen Prostatadriisen beim méinnlichen
Geschlecht homolog sind, werden Ende des dritten Embryonalmonats (durch
partielle Abschniirung longitudinaler Urethrafalten) angelegt.

Schicksal des Sinus urogenitalis.

Der Sinus urogenitalis persistiert beim ménnlichen Geschlecht als enges
Rohr und bildet sich zum unteren Teile der Pars prostatica, zur ganzen
Pars membranacea und zum hinteren Teil der Pars cavernosa ure-
thrae aus (vgl. Abb. 176).

Beim weiblichen Geschlecht dagegen wandelt sich der enge, rohrférmige Sinus
urogenitalis (Abb. 172) schon wihrend der ersten Hilfte des Embryonal-
lebens in das weite Vestibulum vaginae um. Diese Umwandlung findet statt:

1. dadurch, daB der Sinus urogenitalis des weiblichen Embryos bald aufhort,
in die Lange zu wachsen;

2. dadurch, daB derselbe trichterformig, und zwar besonders stark in sagit-
taler Richtung erweitert wird, und

3. dadurch, daB das urspriinglich kraniale Ende des Sinus urogenitalis kaudal-
wirts verschoben wird. Hierbei werden auch die Miindungen der Vagina bzw.
der Urethra, welche urspriinglich oberhalb des Beckenbodens lagen, durch
das Trigonum urogenitale hindurchgezogen und in die Héhe der duBeren
Geschlechtsteile hinab verschoben. :

Hand in Hand mit der Ausbildung des Vestibulum vaginae verlieren also
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die Vagina und die Urethra ihren gemeinsamen, engen Ausfiihrungsgang,
den Sinus urogenitalis, und sie miinden — nachdem die betreffende Umwandlung
zu Ende gebracht worden ist — je fiir sich unmittelbar in die Vulva.

Abb. 175. Blase und Urethra usw. eines 6 cm langen ménnlichen Embryos; von der dorsalen
Seite gesehen. Nach einem von Herrn cand. med. T. Rietz hergestellten Rekonstruktions-
modell. — VergréBerung: 25mal. — Aus Broman (1911).

Aus der dem unteren Prostatateil der minnlichen Urethra entsprechenden
Partie des _JVestibulum vaginae bilden sich kleine Vestibulardriisen (GI.
vestibulares minores) aus, welche den unteren Prostatadriisen homolog sind.
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Ende des dritten Embryonalmonats entstehen am unteren Teil des Sinus
urogenitalis paarige Epithelausbuchtungen, die sich bald verzweigen und zu
etwas groBeren Driisen ausbilden. Die Driisenzweige werden in dem Mesenchym-
gewebe des Trigonum urogenitale eingebettet. Die betreffenden Driisen bilden

Abb. 176. Urethra eines 13 cm langen Embryos, von hinten und rechts gesehen. —
Vergroferung: 25mal. — Nach einem von cand. med. T. Rietz hergestellten
Rekonstruktionsmodell. — Aus Broman (1911).

sich bei weiblichen Embryonen (vgl. Abb. 172) zu den groBen Vestibular-
driisen (Gl vestibulares majores), bei mdnnlichen Embryonen dagegen
zu den Bulbourethraldriisen aus (Abb. 176). .

Entwicklung der Prostata.

Die Prostatadriisen werden etwa Mitte des dritten Embryonalmonats sowohl
im Gebiet der prim#ren Urethra, wie im oberen Teil des Sinus urogenitalis
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angelegt (Abb. 176), und zwar als solide Epithelfalten, die sich bald teilweise
abschniiren. Indem sie sich spéter aushohlen, bekommen die Prostatadriisen
je ein in die definitive Urethra miindendes Lumen. Die betreffende Urethra-
partie wird daher Pars prostatica urethrae genannt.

Einzelne der Prostatadriisenanlagen gehen wieder zugrunde. Die persi-
stierenden Prostatadriisen wachsen alle dorsalwirts in die néchstliegende Ge-
schlechtsstrangpartie hinein. Hier werden sie von dem Vaginalblastem um-
faBt und zu einem einheitlichen Organ der Prostata (Vorsteherdriise) zusammen-
gefiigt. Gleich wie beim weiblichen Embryo differenziert sich das betreffende
Blastem in Bindegewebe und glatte Muskulatur, welche Gewebsarten also an
der Bildung der Prostata teilnehmen. — Da die Vagina masculina und die
Endpartien der Ductus deferentes von Anfang an auch in demselben Blastem
liegen, werden sie selbstverstindlich auch in die Prostata eingebettet.

Entstehung der diuBeren Geschlechtsorgane.

Aus dem Kloakenhocker (S.66) entstehen zundchst die indifferenten
duBeren Geschlechtsteile, die aus einem Genitalhécker, zwei (von
demselben absteigenden) Genitalfalten und zwei (den Genitalhdcker und
die Genitalfalten umgebenden) Genitalwiilste bestehen.

Noch bei etwa 3 cm langen Embryonen sind die duBeren Geschlechtsteile
der beiden Geschlechter einander vollkommen gleich. In den nichstfolgenden
Stadien beginnen aber Verschiedenheiten aufzutreten, indem bei weiblichen
Embryonen die Genitalwiilste getrennt bleiben und der Genitalhdcker sich
nach abwirts biegt, wihrend bei m#annlichen Embryonen die hinteren
Genitalwulstpartien zu der Skrotalanlage verwachsen und der Genitalhdcker
nahezu senkrecht zur Lingsachse des Korpers stehen bleibt.

Die Ausbildung der weiblichen Genitalia externa (der Vulva)
aus den indifferenten Anlagen ist am einfachsten und soll daher hier zuerst be-
schrieben werden. — Ohne gréflere Verdnderungen gehen ndmlich die verschie-
denen Komponenten der indifferenten Genitalia externa in diejenigen der
weiblichen Genitalia externa tiber:

Die Genitalwiilste persistieren in ihrer ganzen Ausdehnung, bleiben
getrennt und bilden die Labia majora; die Genitalfalten bleiben ebenfalls
frei und bilden die Labia minora, und der Genitalhécker wandelt sich
in die Klitoris um.

Die Klitorisanlage (Abb. 126 D) bekommt in Ubereinstimmung mit der Penis-
anlage und in derselben Weise (vgl. unten) eine Glans und ein Praputium;
im Gegensatz zur Penisanlage wichst sie dagegen sehr langsam und scheint
zeitweise sogar im Wachstum vollstindig still zu stehen. Auf diese Weise wird
die Klitoris bei der VergroBerung der iibrigen Vulvapartien allméhlich immer
relativ kleiner, bis sie zuletzt (Ende des Embryonallebens) von der Labia majora
vollstindig verdeckt wird.

Ausbildung der minnlichen Genitalia externa.

Wie schon erwiahnt, wachsen bei 4—5 cm langen (Sch.-St.-L.) ménnlichen
Embryonen die hinteren Partien der Genitalwiilste zu der Skrotalanlage zu-
sammen. Die Verwachsung beginnt dorsal im Anschluf an der priméren Raphe
perinealis und schreitet von hier aus ventralwirts fort (Abb. 177), zuerst bis
zur Penisanlage und dann auf dieselbe iiber. Nachdem die Verwachsung die
paarigen Skrotalanlagen miteinander verbunden hat, geht sie also auf die
freien Rinder der Urethrallippen oder Genitalfalten iiber. Die von diesen
begrenzte Urethralrinne wird hierbei zu einem Rohr geschlossen, welches die
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Urethra nach vorn fortsetzt und die Hauptpartie der Pars cavernosa der-
selben bildet. Die erwahnte Verwachsung der Urethrallippen schreitet am
Corpus penis schnell fort, verzogert sich aber gew6hnlich an der Grenze zwischen
dem Korpus und der Glans. An dieser Stelle bleibt die Urethralrinne eine Zeit-
lang in Form einer ,rautenférmigen Grube weit offen. Auch an der Glans
schreitet die Verwachsung langsam fort. Thre definitive Lage an der Penisspitze
bekommt die Urethralmiindung erst im fiinften Embryonalmonat. Erst von
dieser Zeit ab ist also die minnliche Urethra vollstandig als Rohr angelegt.

Die oben beschriebenen Verwachsungen kénnen in jedem Stadium gehemmt
werden. Je mnachdem die Verwachsungshemmung frith oder spat einsetzte,

Abb. 177. AuBere mannliche Geschlechtsorgane eines 50 mm langen Embryos. —
VergroBerung: 5mal. Nach Broman (1911).

entsteht totale oder partielle Hypospadie. Von diesen Hemmungsmi(3-
bildungen ist Eichelhypospadie (Hypospadia glandis) die gewShnlichste.
Die Harnoffnung befindet sich dann meistens hinter der Eichel an der Stelle
der ,,rautenférmigen Grube’ des Embryos. — Bei der totalen Hypospadie
(H. scrotalis oder perinealis) bekommen die d&ulleren Geschlechtsteile durch-
aus das Aussehen einer Vulva mit grofler Klitoris. Solche Mifbildungen haben
auch mehrfach zu unrichtiger Geschlechtsdiagnose Anlall gegeben.

Die Vorhaut des Penis wird (Ende des dritten Embryonalmonats) dadurch
angelegt, daf} eine ringférmige Epithelverdickung schief nach innen und hinten
in die mesenchymattse Penisanlage hineinwichst und so eine niedrige Haut-
falte, die Vorhaut (das Praputium) von der hinteren Glanspartie isoliert.

Diese Vorhaut wachst spater aktiv in die Lange aus, bis sie die ganze Glans
bedeckt und sie sogar weit tiberragt. Hierbei bleibt die Innenseite der Vorhaut
zunichst mit der Glansoberfliche epithelial verklebt. Erst wenn diese Epithel-
verklebung im ersten Kinderjahr gelost wird, entsteht also ein Praputialraum.

Nicht nur der Genitalhécker, sondern auch die Urethrallippen gehen
also in die Penisanlage auf. Bei der folgenden, starken VergroBerung der Letzt-
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genannten verstreichen die vorderen Partien der Genitalwille und gehen
wenigstens teilweise in die Penishaut auf.

Das Innere der Penisanlage bildet sich schon Anfang des dritten Embryonal-
monats zu fiinf Blastemkorpern aus, von welchen ein rundlicher, unpaarer in
der Glans und vier langgezogene zu je zweien in dem Genitalhdcker bzw. in
den Urethrallippen liegen. Indem die beiden Letztgenannten sowohl unter sich
wie mit dem Blastemkérper der Glans verschmelzen und indem sich zahlreiche,
stark erweiternde GefiBe in dieses Blastemkorperkomplex eindringen, wandelt
sich dieses in den Corpus cavernosum urethrae um. In &hnlicher Weise

Abb. 178. Geschlechtsorgane eines 21 cm langenr weiblichen Embryos. — Vergrofierung:
2mal. Nach Broman (1911).

bilden sich die paarigen Blastemkéirper des Genitalhéckers zu den beiden
Corpora cavernosa penis um.

Unmittelbar nach der Verwachsung der paarigen Skrotalanlagen ist ein
deutliches Skrotum nicht zu erkennen. Man findet nur das Perineum flach
nach vorne bis zur Peniswurzel verlingert (Abb. 177). — Schon Anfang des
vierten Embryonalmonats beginnt aber die flache Skrotalanlage, sich iiber das
Niveau des Perineum zu erheben, und bei etwa 12 cm langen Embryonen ist
schon ein zwar kleines aber doch deutlich prominentes Skrotum gebildet.

Eigentlich sackformig ist aber das Skrotum noch lange nicht, denn es fehlen
demselben die beiden Skrotalhéhlen. Diese bilden sich erst im 7.—9. Em-
bryonalmonat aus, und zwar in Zusammenhang mit dem Herabsteigen der
ménnlichen Geschlechtsdriisen (vgl. Abb. 179).

Entstehung der Proecessus vaginales peritonei.

Anfang des dritten Embryonalmonats werden die horizontal verlaufenden
Partien der beiden Nabelarterien durch den Zug der vorderen Bauchwand
nach aufwirts emporgehoben; und sie heben dabei zwei Peritonealfalten hoch,
die je eine kleine Peritonealtasche von der Beckenh&hle abgrenzen.
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Diese Peritonealtaschen enthalten die Urnieren-Inguinalligamente, die sie
scheidenartig umgeben. Sie werden deshalb Processus vaginales peritonei
genannt. Bei ménnlichen Embryonen stecken auch die kaudalen Enden der
Geschlechtsdriisen in die betreffenden Peritonealtaschen hinein. Bei weiblichen
Embryonen ist dies dagegen nicht der Fall, weil das entsprechende Geschlechts-
driisenende von Anfang an eine tiefere und mehr mediale Lage hat.

B

Abb. 179. Descensus testiculorum. A Lage der mé#nnlichen Geschlechtsdriisen bei einem
24 cm langen Embryo. B Lage des rechten Testis bei einem 34 cm langen Embryo. —
Natiirliche GroBe. — Nach Broman (1911).

Beim weiblichen Embryo verschwinden jederseits der Processus vaginalis
peritonei (Canalis Nuckii) gewdhnlich schon im vierten Embryonalmonat.
Beim ménnlichen Embryo verlingert er sich dagegen in Zusammenhang mit
dem Descensus testiculorum zu dem Skrotalsack der betreffenden Seite.

Deseensus testieulorum.

Das kaudale Testisligament ist kurz und setzt sich in das Inguinal-
ligament der Urniere direkt fort. Zusammen mit diesem Testisligament
bildet das betreffende Inguinalligament das sog. Gubernaculum testis.
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Das Gubernaculum testis nimmt wihrend der 4.—7. Embryonalmonate
in allen Richtungen an Griofle michtig zu. Hierdurch wird 1. der Inguinal-
kanal stark ausgedehnt und 2. hebt sich das kraniale Gubernakulumende
in die Bauchhéhle hinein, eine groBe Prominenz bildend, auf deren Héhe der
Hoden fixiert ist (Abb. 179 A, rechts).

Da nun das Gewebe des Gubernakulum immer weicher wird, so kann es
zuletzt gegen den intraabdominalen Druck nicht mehr standhalten, sondern
bricht zusammen und stiilpt sich nach auBen um, einen Inguinalbruchsack
bildend. Hoden und Nebenhoden, die schon im voraus an der werdenden Bruch-
sackwand fixiert waren, verlassen hierbei die Bauchhoéhle und stellen den Inhalt
des physiologischen Inguinalbruches dar (Hj. ForBner, 1916).

DaB auch lokale DruckerhGhungen einzelner in der Nihe der Hoden liegenden
Darmpartien nicht ohne Bedeutung fiir die Hodenverlagerung sind, dafiir spricht
die Tatsache, dal der linke Hoden, der sich unter dem Druck der mekonium-
gefiillten Flexura sigmoidea befindet, gewohnlich zuerst die Bauchhohle verlaf3t,
um in das Skrotum herabzusteigen (vgl. Abb. 179 A).

Wie oben erwihnt, sind die Hoden mit den Nebenhoden normalerweise
schon Anfang des zehnten Embryonalmonats in das Skrotum herabgewandert.
Vollendeter Descensus testiculorum pflegt auch in der gerichtlichen
Medizin als Zeichen der Geburtsreife betrachtet zu werden. Nicht gerade
selten kommt es aber vor, dall eine Hemmung der normalen Herabwanderung
der Hoden stattfindet. Der eine (am 6ftesten der rechte) Hoden (oder seltener
beide) bleibt dann entweder in der Bauchhohle liegen oder im Inguinalkanal
stecken (sog. Kryptorchismus). Merkwiirdigerweise fithrt beim Menschen
diese Hodenretention immer zu einer mangelhaften Entwicklung des betreffen-
den Hodens, der — wohl unter dem Einflul des hohen Druckes (Broman,
1911) — keine Spermien produzieren kann.

Diejenige Partie des Processus vaginalis peritonei, welche in der Abdominal-
wand einlogiert ist, obliteriert normalerweise bald nach der Geburt. Ihre frithere
Lage wird von dem sog. ,,Canalis inguinalis* markiert. Die in dem Funiculus
spermaticus gelegene Partie des Processus vaginalis peritonei obliteriert ebenfalls,
obgleich erst viel spater als die Bauchwandpartie; am friihzeitigsten findet
diese Obliteration im zweiten Lebensjahre statt.

Deseensus ovariorum.

Die Urniereninguinalligamente, welche den Hauptpartien der Gubernacula
testiculorum des ménnlichen Embryos entsprechen, verdicken sich beim
weiblichen Embryo nicht nennenswert und dehnen also die Inguinalkanile
nicht aus. Auch lockern sie sich in ihrem Inneren nicht auf, sondern werden
immer fester und bilden sich zu den Ligamenta uteri rotunda aus. Fiir
die Entstehung eines Inguinalbruchsackes fehlen hiermit die wichtigsten Be-
dingungen. Daraus erklart sich nach Hj. Forfiner (1916) schon, daB die
Ovarien innerhalb der Peritonealhéhle liegen bleiben.

Hierzu kommt noch, daf die Kaudalenden der Ovarien weiter kaudal als
diejenigen der Hoden liegen und durch das kaudale Geschlechtsdriisenligament
(Ligamentum ovarii proprium) an den Uterus verankert sind, so daf} sie normaler-
weise nie in die Processus vaginales hineinkommen.

Noch zur Zeit der Geburt liegen die relativ sehr groBen Ovarien transversal
am Boden des groBen Beckens (vgl. Abb. 178). Erst wenn das kleine Becken
wéahrend der Kinderjahre gerdumiger wird, steigen die Ovarien in diese Hohle
herab und erreichen ihre definitive Lage.

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 14
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Entwicklung des GefiBsystems.

Die ersten GefaBanlagen entstehen (Ende der dritten Embryonal-
woche) auBlerhalb des Embryos, und zwar im Mesoderm der Dotter-
sackwand (vgl. Abb. 39, S. 50), des Bauchstiels und des Chorion.
Gewisse Mesenchymzellen proliferieren hier zu abgegrenzten Zellhaufen, welche
Blutinseln genannt werden, weil ihre zentralen Zellen sich zu Blutstamm-
zellen differenzieren, wihrend die periphere
Zellschicht GefaBendothel wird (Abb. 180).

Etwas spiter werden &hnliche Blutinseln
auch innerhalb des Embryos gebildet. — Indem
dann die angrenzenden Blutinseln miteinander
konfluieren, entstehen die ersten GefalBe, die
also von Anfang an mit Blut versehen sind
(Abb. 181).

Nach Eternod (1898) kann schon bei 1,3 mm
langen menschlichen Embryonen (die noch keine
Ursegmente haben) ein vollstindiger Blut-
kreislauf vorhanden sein. Derselbe besteht
aus einem schon (durch Verschmelzung paariger
Anlagen) unpaar gewordenen Herzen, aus zwei

Abb. 180.  Blut- und Gefal- Aorten, die sich kaudalwirts in den Nabel-

bildung im Chorion eines 2 mm

langen menschlichen Embryos.— arterien direkt fortsetzen, und aus zwei
Nach Dandy (1910) ausBroman Nabelvenen, die das Blut des Chorions, des
(1911). Bauchstiels und der Dotterblase aufsammeln und

zum Herzen zuriickfiihren (vgl. Abb. 46, S. 58).

Hervorzuheben ist indessen, dafl bei einem Embryo mit acht Ursegmenten
noch kein geschlossener Kreislauf vorhanden war, und daB ein solcher selbst bei
einem Embryo mit 14 Ursegmenten noch fraglich erschien (vgl. GroBer, 1924).

Entstehung der Schwanzarterien.

Wenn der Schwanz des Embryos entsteht, wachsen von den kaudalen
Aortenpartien zwei Schwanzarterien aus, welche der Richtung nach als
direkte kaudale Fortsetzungen der beiden Aorten imponieren (vgl. Abb. 198).
Von nun ab sehen die mehr plstzlich (von der Ausgangsstelle der Schwanz-
arterien) ventralwirts umbiegenden Arteriae umbilicales nicht mehr als
Fortsetzungen, sondern vielmehr als méichtige Ventralzweige der Aorten aus.

Entstehung der embryonalen Aortenbogen (—=Kiemenbogenarterien).

Die primitiven Aorten sind iiberall paarig. Jede Aorta kann in eine
kurze Aorta ascendens, einen primitiven Aortenbogen und eine relativ
lange Aorta descendens gesondert werden (Abb. 181).

Der primitive Aortenbogen kommt bei der Ausbildung des ersten
Kiemenbogens (des sog. Mandibularbogens) in diesen zu liegen. Er ist also
mit der ersten Kiemenbogenarterie identisch, hat dagegen zu dem
definitiven Aortenbogen, wie wir unten sehen werden, keine direkte Beziehung.

Bald beginnen unmittelbar kaudalwirts von der ersten Kiemenbogen-
arterie allmahlich neue Arterienbogen zu entstehen, die von der Aorta ascendens
primitiva ausgehend (Abb. 200 A) sich mit der Aorta descendens primitiva ver-
binden. Auch diese Arterienbogen verlaufen in Kérperwandpartien, die sich
bald zu Kiemenbogen differenzieren ; sie konnen also von Anfang an als Kiemen-
bogenarterien bezeichnet werden.
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Es werden jederseits nicht weniger als sechs solche Kiemenbogenarterien
gebildet. Zuletzt (bei etwa 5 mm langen Embryonen) entsteht beim Menschen
die fiinfte Kiemenbogenarterie. Nur ausnahmsweise sind aber zu dieser Zeit
die zuerst gebildeten Kiemenbogenarterien noch vollstindig erhalten. Die
Kiemenbogenarterien existieren, mit anderen Worten, gewdhnlich nicht

Abb. 181. Rekonstruktionsmodell des GefaBsystems eines 2,5 mm langen menschlichen
Embryos (und des Bauchstieles). Von rechts gesehen. — VergréBerung: 75 mal. — Nach
Veit und Esch (1922) Arterien rot, Venen blau, Darm griin.

alle gleichzeitig. Meistens sind die beiden ersten Bogenarterien (1 und 2)
schon der Reduktion anheimgefallen, wenn die beiden letzten (6 und 5) er-
scheinen.

Entstehung der Arteriae carotides primitivae.

Schon bei etwa 2 mm langen Embryonen beginnen die Aortae descendentes
primitivae sich vorderhirnwirts zu verlingern (Abb. 181). Dadurch entsteht
jederseits ein Arterienstamm, den wir Arteria carotis interna primitiva
nennen kénnen. Spéter verlingern sich auch die beiden Aortae ascendentes
primitivae kranialwirts von den Aortenbogen. Dadurch entsteht jederseits
die anfangs kleine Arteria carotis externa primitiva.

14%
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Entstehung der intersegmentalen Aortenzweige.

Etwa gleichzeitig mit der Bildung der ersten Somitenpaare beginnen die
beiden Aorten (in der Somitengegend und kaudalwirts davon) Ventralzweige
auszusenden, die in der Regel in der Héhe der gegenseitigen Somitengrenzen
lokalisiert und daher als intersegmental zu bezeichnen sind (Abb. 37, S. 48
und Abb. 44, S. 56).

Die Ventralzweige der Aorten dringen (jederseits vom entodermalen
Digestionskanal) in der Splanchnopleura hervor. Einzelne derselben ent-
wickeln sich relativ stark und verlangern sich (nachdem sie sich zuerst in der
Darmwand verzweigt haben) bis in die Dotterblasenwand hinaus, wo sie sich mit
den hier schon im voraus gebildeten GefaBanlagen verbinden. Andere verzweigen
sich ausschlieflich in der Darmwand. Diese bezeichnen wir einfach als Darm-
arterien, jene als Arteriae omphalomesentericae.

Etwas spiter, als die Ventralzweige gebildet wurden, senden die beiden Aortae
in denselben Hohen intersegmentale Dorsalzweige heraus (Abb. 181).
Diese verlaufen in der Somatopleura und verzweigen sich in den Leibes-
wandungen (einschliellich der Extremititen). Sie konnen also als Leibes-
wandarterien bezeichnet werden.

Entstehung der Venae omphalo-mesentericae und des vitellinen
Blutkreislaufes.

Etwa gleichzeitig damit, dal} gewisse Ventralzweige der Aorten sich mit den
GefaBanlagen der Dotterblasenwand in Verbindung setzen, entstehen auch
Venenzweige, welche die Venae umbilicales mit den GefiBlen der Dotterblase
verbinden. Diese Venenzweige, welche bald relativ gro3 werden, stellen die sog.
Venae omphalomesentericae oder vitellinae dar. Sie miinden in die
Venae umbilicales nahe am kaudalen Herzende (Abb. 181).

Die zwischen diesem und den Einmiindungsstellen der Venae omphalo-
mesentericae liegenden kurzen Umbilikalvenenpartien erweitern sich jetzt zu
einem querliegenden Sinus venosus (Abb. 185 oberhalb der vorderen Darm-
pforte).

Mit der Ausbildung der Arteriae und Venae omphalomesentericae
entsteht der sog. vitelline Blutkreislauf (der Dottersackkreislauf),
durch welchen die in der Dotterblasenwand gebildeten Blutkérperchen und
Driisenprodukte (Hormone) dem Embryo zugute kommen. — Bemerkenswert
ist, dal sich dieser Dottersackkreislauf nach der oben erwihnten Beob-
achtung von Eternod beim Menschen spiter als der plazentare Kreislauf
ausbilden sollte.

Entstehung der Leibeswandvenen.

In der vierten Embryonalwoche entstehen jederseits zwei Venenstamme,
welche das venése Blut der embryonalen Leibeswinde zum Herzen fiihren.
Der eine von diesen Venenstimmen kommt von dem kaudalen Kérperende
des Embryos und wird Vena cardinalis inferior (oder posterior) genannt.
Der andere, die sog. Vena cardinalis superior (oder anterior, auch unter
dem Namen Vena jugularis primitiva bekannt) kommt von dem kranialen
Ende des Embryos.

In der Hohe der venosen Partie des Herzens vereinigen sich jederseits die
beiden Venae cardinales zu einem kurzen Hauptstamm, dem sog. Ductus
Cuvieri, der in den obenerwdhnten Sinus venosus miindet.
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Entwicklung des Blutes.

Die zuerst gebildeten Blutzellen, die sog. Blutstammzellen oder Hamo-
gonien (Abb. 182 A), sind relativ groBle, kernhaltige Zellen mit farblosem Proto-
plasma. Gleichzeitig damit, daB sie sich durch wiederholte Mitosen vermehren,
verandern sie auch ihr Aussehen (Abb. 182 B—D). Das Protoplasma wird fein-
granuliert und in demselben beginnt der rote (in durchfallendem Lichte
gelbe) Blutfarbstoff, das Hamoglobin, aufzutreten. Von jetzt ab werden
die Blutzellen daher Erythroblasten (Abb. 182 E, F) genannt. — Die aus
den extraembryonal gebildeten Hamogonien stammenden Erythroblasten
(Abb. 182 F) sind relativ grofie, runde, kernhaltige Zellen mit homogenem,
gelbgefarbtem Protoplasma.
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Abb. 182. Verschiedene Entwicklungsstadien der Blutkorperchen. A Hémogonie, B Hamo-

blast I, C Hamoblast II, D Ubergangszellen, E kleine Erythroblasten, F groBe Erythro-

blasten des Dottersackes, G groBer Erythrozyt, H kleiner Erythrozyt. Nach Mollier
(1909) aus Broman (1911).

Die Zahl dieser sog. priméren Erythroblasten (oder ,,Megaloblasten)
wird eine Zeit lang stetig gréBer, und zwar sowohl dadurch, dal neue, extra-
embryonale Blutinseln mit dem Kreislauf einverleibt werden, wie dadurch,
daB die schon gebildeten Erythroblasten sich durch Mitose vermehren. Die
betreffenden Mitosen konnen Anfangs iiberall (auch im zirkulierenden Blut)
auftreten. Speziell reichlich treten sie aber nach van der Stricht (1892) an
solchen Stellen auf, wo der Blutdruck besonders niedrig ist, und am allerreich-
lichsten in solchen Organen, welche (wie z. B. die Leber) auflerdem an Nahrungs-
material reich sind.

Die priméaren Erythroblasten (Abb. 182 F) persistieren hochstens bis
zum Ende des dritten Embryonalmonats. Sie degenerieren dann und werden
allmahlich ersetzt durch kleinere sekundéare Erythroblasten (Abb. 182 E),
die zunichst in der Leber entstehen und nach der erwahnten Zeit die alleinige
Art der Erythroblasten (daher auch ,,Normoblasten® genannt) darstellen.

Die meisten dieser sekundiren Erythroblasten gelangen aber nicht als solche
in den allgemeinen Kreislauf, sondern erst nachdem sie innerhalb der Leber
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entkernt worden sind (Mollier, 1909). — Die Entkernung der Erythroblasten
findet nach Mollier in der Weise statt, daB der Kern partiell ausgestoBien wird,
zum Teil aber schon innerhalb der Zelle degeneriert. Auf diese Weise werden aus
den sekundiren FErythroblasten reife, kernlose Blutkérperchen, sog.
Erythrozyten (Abb. 182 H).

Diese kernlosen, roten Blutkérperchen treten vereinzelt schon in der Mitte
des dritten Embryonalmonats auf. Sie nehmen aber jetzt sehr rasch an Zahl
zu, gleichzeitig damit, daB die kernhaltigen verschwinden. Schon Ende des
dritten Embryonalmonats findet man daher nur mehr sehr wenige kernhaltige
rote Blutkorperchen (Mollier, 1909), und wihrend der letzten Fetalmonate
sucht man im allgemeinen vergeblich nach solchen im zirkulierenden Blut.

Von jetzt ab sind kernhaltige rote Blutkorperchen (Erythroblasten) nur
in den blutbildenden (,,hdmatopoetischen®) Organen (Leber, Milz oder
Knochenmark) zu finden, wo sie sich durch wiederholte Mitosen stetig ver-
mebren und stetig neue Erythrozyten aus sich hervorgehen lassen.

Die erwdhnten an gewissen Stellen persistierenden Erythroblasten
(bzw. ihre Stammzellen) stellen also lebenswichtige Zellen dar. Denn die
Erythrozyten kénnen sich einerseits nicht durch Teilung vermehren und haben
andererseits nur kurze Lebenszeit. Sie miissen also das ganze Leben hindurch
stetig durch neugebildete Erythrozyten ersetzt werden.

Uber die Bildung von Erythrozyten in der Leber und in den
iibrigen blutbildenden Organen.

Das Mesenchym des Chorion und der Dotterblase stellt, wie erwihnt,
das zuerst in Funktion tretende Blutbildungsorgan (das ,,erste hamatopoeti-
sche Organ®) dar. Die hier gebildeten farbigen Blutzellen erreichen aber,
so viel wir wissen, nie das Erythrozytenstadium (vgl. oben S. 213).

Die ersten Erythrozyten des menschlichen Embryos entstehen, wie oben
erwahnt, in der Leber. Die Leber stellt also das zweite himatopoetische
Organ dar. Nach (Mollier (1909) fingt sie fast unmittelbar nach ibrer Ent-
stehung an, sich zu der Blutkorperbildung vorzubereiten. Schon Anfang .des
zweiten Embryonalmonats gehen aus gewissen Zellen des mesenchymatosen
Lebernetzes die Hamogonien, d. h. die Stammzellen der werdenden Blut-
kérperchen, hervor. Aus diesen entstehen durch wiederholte Teilungen Haufchen
von kleineren Zellen, Himoblasten, deren Kerne sich relativ sehr stark firben.

Die kleinen Hémoblasten (Abb. 182 C) haben groBe Ahnlichkeit mit
Lymphozyten und kénnen sich wahrscheinlich unter Umstinden auch in
Lymphozyten umwandeln. Meistens bilden sie aber in ihrem Protoplasma
Héamoglobin aus und wandeln sich so in Erythroblasten um, aus welchen
spater — nach Entkernung — Erythrozyten hervorgehen.

Die Maschen des Mesenchymnetzes stehen mit den letzten Verzweigungen
der fertigen Lebergefafie in offener Verbindung, was sich dadurch erklart, daB
die letztgebildeten Leberkapillaren eben aus dem Mesenchymnetz hervor-
gegangen_sind.

Die auBerhalb der fertigen Lebergefifle gebildeten Blutzellen werden in
einem gewissen Entwicklungsstadium (gewoéhnlich erst als Erythrozyten oder
Erythroblasten) von dem Mesenchymnetz frei und gelangen nun durch die
offenen Maschen des Mesenchymnetzes in die eigentliche GefaBlichtung. Auf
diese Weise kommen sie (anfangs oft noch gruppenweise zusammenhingend)
in den Kreislauf hinein. — Sobald die Lieferung von Blutzellen aus einer Mes-
enchymnetzpartie beendigt ist, ,,verdichtet sich hier die retikulire GefaBwand
zur geschlossenen Endothelréhre (Mollier).
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Das Mesenchymnetz der Leber ,,wiederholt lange Zeit in einzelnen periodi-
schen Schiiben die Lieferung der Blutzellen*. Der Héhepunkt der blutbildenden
Tatigkeit der Leber ist aber schon bei einem Embryo von 30—35 cm Linge
vorbei (Mollier). Und zur Zeit der Geburt ist die Blutbildung in der Leber
normalerweise beendigt. — Nur in Fallen schwerer Anédmie findet post-
embryonal eine regenerative Wiederaufnahme der Blutbildung in der
Leber statt (E. Meyer und Heineke).

In etwa dhnlicher Weise wie in der Leber werden Erythrozyten auch in der
Milz und in dem Knochenmark gebildet. Die Blutbildung in der Milz soll
etwa in der Mitte des Embryonallebens anfangen und Ende desselben schon
beendigt sein. Die Milz kann also als das dritte himatopoetische Organ
bezeichnet werden.

Schon in der zweiten Hilfte des Embryonallebens tritt aber die Entstehung
der Erythrozyten in dem Knochenmark (dem vierten himatopoetischen
Organ) immer mehr in den Vordergrund und bleibt ,.fast ausschlieBlich dort
durch das ganze Leben fortbestehen (Stoéhr).

Entstehung der Leukozyten.

Die ersten Himoleukozyten entstehen in der Leber und zwar nach Mollier
(1909) aus Hamogonien, also aus Mesenchymzellen, welche den Stammzellen
der Erythrozyten ganz dhnlich sind, deren Tochterzellen aber nicht Hamoglobin
ausbilden.

Anstatt dessen verandern sie ihr Protoplasma durch Ausarbeitung von eosino-
philen, groben Granula und wandeln sich so etwa gleichzeitig mit der Bildung
der ersten Erythrozyten in der Leber in eosinophile Leukozyten um.

In spateren Entwicklungsstadien wird die Bildung der Hamoleukozyten
von dem Knochenmark iibernommen (St6hr). — Die ersten Lympho-
leukozyten (Lymphozyten) entstehen spiater als die ersten Hamoleukozyten
(Leukozyten im engeren Sinn). IThre embryonale Bildungsstelle ist noch nicht
mit Sicherheit bekannt.

Entwicklung des Herzens.

Die erste Herzanlage tritt beim menschlichen Embryo von etwa 1,5 mm Léange
auf, und zwar als paarige, kompakte Mesodermzellenhédufchen in der
kaudalen Kopfpartie. An den betreffenden Stellen sind schon die paarigen
Anlagen der Perikardhéhle zu erkennen.

Die beiden Herzanlagen liegen urspriinglich weit entfernt voneinander in
den lateralen Partien der Area embryonalis (Abb. 183 A). Sie werden aber bei
der Bildung des Vorderdarmes einander mehr oder weniger stark (ventralwirts
vom Kopfdarme) genshert und verschmelzen zuletzt zu der unpaaren Herz-
anlage (vgl. Abb. 183 B u. C).

Schon vor dieser Verschmelzung hatten aber die kompakten, paarigen
Herzanlagen sich zuerst mesenchymatos umgewandelt und dann je ein einheit-
liches Lumen bekommen, und das Letztgenannte war sowohl mit den extra-,
wie mit den iibrigen intraembryonalen Gefaflen der betreffenden Seite in Ver-
bindung getreten.

Unmittelbar nach dem Einfachwerden der Herzanlage war dieselbe durch ein
Mesocardium dorsale an den Vorderdarm und durch ein Mesocardium
ventrale an die ventrale Kérperwand fixiert (Abb. 183 C). Das Mesocardium
ventrale geht aber sofort vollstandig zugrunde. Dagegen persistiert das Meso -
cardium dorsale, wenn auch mehr oder weniger stark reduziert (Abb. 186 B),
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zeitlebens. — Bei dem Zugrundegehen des Mesocardium ventrale vereinigen sich
selbstverstindlich die frither paarigen Perikardialhhlen zu einer unpaaren
Kavitat.

Abb. 183. Schematische Querschnitte, die Entstehung des unpaaren Herzens und der un-
paaren Perikardialh¢hle zeigend. Das Ektoderm ist kompakt schwarz, das Mesoderm
rot und das Entoderm schraffiert schwarz. Aus Broman (1911).

Fast unmittelbar nach der duBleren Verwachsung der paarigen Herzanlagen
geht die die beiden Lumina derselben trennende, gemeinsame Wandpartie
durch Atrophie zugrunde (vgl. Abb. 183 B u. C). Die auf diese Weise einfach
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Abb. 184. Rekonstruktionsmodell des Herzens (Myoepikard) eines 2,5 mm langen mensch-
lichen Embryos. Von der Ventralseite gesehen. — VergroBerung: 75mal. — Nach Veit
und Esch (1922).

Abb. 185. Rekonstruktionsmodell des endothelialen Herzens usw. von einem 2,5 mm langen
menschlichen Embryo. Von der Ventralseite gesehen. — VergroSerung: 75mal. Nach
Veit und Esch (1922). — Herz und Arterien rot, Venen blau und
VorderdarmauBenfliche griin.
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gewordene Herzanlage bildet zuerst einen longitudinal gelagerten Schlauch,
welcher kranialwirts den Truncus arteriosus bildet und in seinem kaudalen
Ende einige Venen (die Venae omphalomesentericae, die Venae umbili-
cales und die Ductus Cuvieri) aufnimmt. Man kann daher auch den
kranialen Teil des Herzschlauches als die arterielle und den kaudalen
Teil desselben als die venése Herzpartie bezeichnen.

Die junge Herzanlage besteht aus einem inneren diinnwandigen Rohr, die
Anlage des Endokardiums (Abb. 185), und aus einem dufleren, dickwandigen.
Das Letztgenannte stellt die gemeinsame Anlage des Myokardiums und des
Pericardium viscerale dar (Abb. 184). '

B

Abb. 186. Rekonstruktionsmodell des Herzens eines 3 mm langen Embryos, A von vorne,
B von hinten gesehen, m Mesocardium dorsale. Nach Broman (1895).

Sehr friihzeitig beginnt der Herzschlauch sich zu biegen, und zwar derart,
daf3 das urspriinglich kaudale Ende desselben dorsal- und kranialwérts verlagert
wird. Auf diese Weise bildet sich der urspriinglich vertikal stehende Herzschlauch
in eine Schleife um, an welcher man einen linken, absteigenden und einen rechten,
aufsteigenden Schenkel unterscheiden kann. — Die kaudalwirts gerichtete
(etwa in der Mitte der arteriellen Herzpartie entstandene) Umbiegungsstelle
der Schleife stellt die Anlage der werdenden Herzspitze dar.

Der rechte, aufsteigende Schenkel geht, medialwirts umbiegend, in den
sog. Truncus arteriosus iiber (Abb. 186). Der linke, absteigende Schenkel
steht kaudal — durch ein kurzes Querstiick — mit dem aufsteigenden Schenkel
in Verbindung und kranial geht er in die venose Herzpartie iiber. — Die beiden
Schenkel der Schleife werden Ventrikelschenkel genannt; denn aus diesen
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gehen die beiden Herzventrikel hervor. Die Herzvorhéfe entwickeln sich
aus der jetzt dorsal gelegenen, ventsen Herzpartie.

Diese venose Partie der Herzanlage wird schon in der vierten Embryonal-
woche durch eine Furche in zwei Abteilungen, den Sinus venosus und die
primitive Vorkammer, gesondert (Abb. 186B). Von diesen liegt der
Sinus venosus mehr dorsal (und kaudal) und nimmt die zum Herzen
gehenden Venen in sich auf, wihrend die primitive Vorkammer mehr ventral
und kranial liegt und mit dem absteigenden Ventrikelschenkel direkt kom-

Abb. 187. Querschnitt durch die Herzgegend eines 8,3 mm langen® Embryos
(die Sinusklappen zeigend). — VergroBerung: 30mal. — Nach Broman (19i1).

muniziert. — Indem sich nun die primitive Vorkammer rasch vergréBert,
entstehen zu beiden Seiten des Truncus arteriosus zwei Vorkammerausladungen,
welche die Anlagen der beiden Herzohren (Abb. 186) darstellen. Gleichzeitig
hiermit vergroBern sich die Ventrikelschenkel, wahrend die Grenzpartie zwischen
Vorhofs- und Ventrikelanlagen relativ eng bleibt. Auf diese Weise wird die
Ventrikelpartie des Herzens von der Vorhofspartie desselben im AuBleren durch
eine tiefe Transversalfurche (Abb. 186 A, Atrioventrikularfurche) abgegrenzt.
Das Lumen dieser engen Grenzpartie zwischen Vorhofs- und Ventrikelanlage
stellt die primitive Atrioventrikularéffnung dar (Abb. 188 u. 189)
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Entstehung der definitiven Vorhofe.

Septum atriorum. Schon Ende der vierten Embryonalwoche entsteht
die erste Anlage der Vorhofsscheidewand. Es bildet sich zu dieser Zeit an der
hinteren, oberen Wand der primitiven Vorkammer eine sagittal gestellte Falte
(das Septum primum von Born), welche allmihlich in der Richtung gegen
die primitive Atrioventrikularéffnung herabwichst (Abb. 187—189 S.1)). Zuletzt
erreicht sie die Mitte dieser Offnung und vermittelt so auf einmal die Auf-
teilung der vendsen Herzpartie in die beiden Herzvorhofe und die Trennung

Abb. 188. Rekonstruktionsmodell des Herzens eines 6,5 mm langen menschlichen Em-
bryos.-— Vergré8erung: 100 mal. — Nach Tandler aus Keibel-Malls Handb. d. Ent-
wicklungsgeschichte d. Menschen.. Leipzig 1911. Untere Hilfte des horizontal durch-
schnittenen Modells von oben gesehen. A.d. = Atrium dextrum; A.s. = Atrium sinistrum;
Ek. h. = hinteres Endokardkissen des Aurikularkanals; P. = Perikard; p. Bw. A = proxi-
maler Bulbuswulst A; p. Bw. B = proximaler Bulbuswulst B; S. = Sinus venosus; 8.1 =
Septum primum; V.= Ventrikel; V. p. = Vena pulmonalis (sondiert); V. v. d. = Valvula
venosa dextra; V.v.s. = Valvula venosa sinistra.

der primitiven Atrioventrikularéffnung in die beiden definitiven Atrioventrikular-
offnungen.

Allein die Trennung der beiden Herzvorhofe wird zunéichst keine vollstindige.
Ehe noch die primitive Scheidewand (das Septum primum) halbfertig geworden
ist, bildet sich nimlich in der oberen Partie derselben eine Perforationsliicke
aus, durch welche die beiden Vorhofe auch nach der vollstindigen Ausbildung
des Septum primum miteinander in Verbindung bleiben (vgl. Abb. 187 u. 189). —
Diese Perforationsliicke vergréflert sich und riickt bei der spéteren Ausbildung
der Scheidewand nach vorn und unten hervor. Sie stellt das primitive
Foramen ovale dar (Abb. 190, Foramen ovale IT).

Nachdem das Septum primum die Atrioventrikulardffnung erreicht hat,
entsteht an der rechten Seite desselben eine neue Falte, die sich zu einer
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Verstarkung der Vorhofsscheidewand ausbildet (vgl. Abb. 189 S.II). Diese
Falte wichst nimlich unmittelbar neben dem Septum primum zu einem neuen
Septum, dem Septum secundum (Born), aus, das mit dem Septum primum
verlotet wird (vgl. Abb. 191).

Dieses Septum secundum ist ringférmig und relativ dick. Dasselbe hat
— mit anderen Worten — von Anfang an in der Mitte eine relativ groBe Offnung,
die von dem dicken Faltenrande begrenzt wird. Hervorzuheben ist nun, dall
diese Offnung des Septum secundum nicht gerade gegeniiber derjenigen des
Septum primum, sondern etwas mehr nach hinten zu liegen kommt. Die Offnung
des Septum secundum wird daher mehr oder weniger vollstindig von dem

Abb. 189. Rekonstruktionsmodell des Herzens eines 9 mm langen menschlichen Embryos, —
VergroBerung: 75mal. — Nach Tandler aus Keibel-Malls Handb. d. Entwicklungs-
geschichte d. Menschen. Leipzig 1911. Der Vorhofsanteil des Modells wurde frontal halbiert,
die hintere Halfte von vorne gesehen zur Darstellung gebracht. A.d. = Atrium dextrum;
A.s. = Atrium sinistrum; Ek. h. = hinteres Endokardkissen des Aurikularkanals;
S.I = Septum primum; 8. IT = Septum secundum; 8.1i. = Spatium interseptovalvulare;
S.iv. = Sulcus interventricularis; S.s. = Septum spurium; V.p. = Vena pulmonalis ;
V.v. = Valvula venosa dextra et sinistra.

Septum primum verdeckt, und nur nach vorn, wo die hintere Partie des Septum
primum wéhrend der Embryonalzeit dem Septum secundum nicht anliegt, bleibt
die Kommunikation zwischen den beiden Vorhéfen noch offen. Diese Off-
nung des Septum secundum stellt die Anlage des definitiven Foramen
ovale dar. — Diejenige Partie des Septum primum, welche gegeniiber dem
Foramen ovale liegt, bildet die diinne Valvula foraminis ovalis. Der dicke,
das Foramen ovale begrenzende Rand des Septum secundum wird Limbus
foraminis ovalis genannt.

Solange der Blutdruck in der linken Vorkammer niedriger als derjenige in
der rechten Vorkammer bleibt, d. h. wihrend der ganzen Embryonalzeit, 148t
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die erwihnte Klappe das Foramen ovale offen. Sobald aber, nach den ersten
Atemziigen, der Blutdruck in der linken Vorkammer hoher als in der rechten
wird, schlieft sich die Valvula foraminis ovalis, um sich normalerweise
nie wieder zu 6ffnen. Uber die gleichzeitige Umwandlung des fetalen Kreis-
laufs in den definitiven gibt die Abb. 192 (A u. B) einen Uberblick.

Innerhalb der ersten 2—3 Wochen nach der Geburt verwichst normaler-
weise der freie Rand der Valvel mit dem Septum secundum, und die Trennung
der beiden Vorhofe wird jetzt vollstindig. Das definitive Septum atriorum
ist gebildet.

Weitere Ausbildung der Vorhife.

Schon oben wurde erwidhnt, dafl die vendse Herzpartie sehr frithzeitig durch
eine dullere Furche in zwei Abteilungen, den Sinus venosus und die primi-
tive Vorkammeranlage gesondert wird.

Abb. 190. Sagittalschnitt durch das Modell der Abb. 189, links vom Septum I gefiihrt.
Ansicht von links. Nach Tandler aus Keibel-Mall (1911). Unter dem Septum primum
oberhalb des Aurikularkanals befindet sich das For. ovale I.

Indem diese Furche links — wo sie zuerst auftritt — bedeutend tiefer als
rechts wird, kommt die Kommunikationsoffnung des Sinus venosus mit der
primitiven Vorkammeranlage bald — und zwar schon vor der Bildung der Vor-
hofsscheidewand — rechts von der Herzmitte zu liegen!. Diese Kommuni-
kations6ffnung wird in dem Herzinnern von zwei allmahlich héher springenden
Wandfalten, den Sinusklappen (Abb. 187—189), begrenzt, welche den Riick-
fluB3 des Blutes von der primitiven Vorkammeranlage in den Sinus verhindern.
Die Sinusklappen, von welchen die rechte am gréBten wird, vereinigen sich an
der dorsalen Vorkammerwand zu einer Leiste, die auf die kraniale Vorkammer-
wand iibergreift. Diese Leiste sieht wie ein Septum aus und wurde auch von
His mit dem Namen Septum spurium (Abb. 189, S.s.) belegt. Sie spielt

1 Der ausgebildete Sinus venosus miindet also nur in die r e chte Vorkammeranlage.
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bei der Funktion der Sinusklappen eine wichtige Rolle, indem sie ein Zuriick-
schlagen dieser Klappen in den Sinus venosus hinein verhindert.

Am Sinus venosus kann man ein Querstiick (Abb. 186 B) unterscheiden,
welches jederseits in einen nach hinten und (spiter) nach oben abweichenden
Schenkel, das sog. Sinushorn, iibergeht. In jedes Sinushorn miindet der
Ductus Cuvieri! der betreffenden Seite. Die Einmiindungsstelle der Vena
cava inferior findet man an der Grenze zwischen dem rechten Sinushorn
und dem Sinusquerstiick.

Indem in spéteren Entwicklungsstadien die Sinusklappen und das Septum
spurium zum groBen Teil zuriickgebildet werden, wird die Grenze zwischen dem
Sinus und dem rechtgn Vorhof unscharf, und groBe Partien des Sinus venosus

Abb. 191. Vorhofsscheidewand des Herzens von einem 31 cm langen menschlichen Embryo.
Von rechts gesehen. — Nach einem Rekonstruktionsmodell von Born, reproduziert von
Tandler in Keibel-Malls Handb. d. Entwicklungsgeschichte d. Menschen. Leipzig 1911.

(die rechte Partie des Sinusquerstiickes und das ganze rechte Sinushorn) werden
so allméhlich in den rechten Vorhof einbezogen.

Der definitive rechte Vorhof ist also ein Produkt 1. aus dem primitiven rechten
Vorhof und 2. aus einer Partie des Sinus venosus. Und zwar geht aus dem erst-
genannten Teil nur die ventromediale Vorhofspartie (darunter das rechte Herz-
ohr), aus dem letztgenannten Teil dagegen die dorsolaterale Hauptpartie
des rechten Vorhofes hervor. Diese aus dem Sinus venosus stammende Partie
des rechten Vorhofes markiert sich noch am ausgebildeten Herzen, und zwar
durch die glatte Beschaffenheit ihrer Innenfldche, wiahrend die aus dem primi-
tiven Vorhof stammende Vorhofspartie mit unebenen Muskelverdickungen
(Musculi pectinati und Limbus fossae ovalis) versehen ist.

1 Derrechte Ductus Cuvieristellt die Anlage der definitiven Vena cava superior dar.
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Die linke Partie des Sinusquerstiickes, welche durch eine neue Scheide-
wand (das ,,Sinusseptum®, Abb. 191) von der rechten geschieden wird und

Abb. 192a. Schema des Blutkreislaufs vor der Geburt. — Nach American Textbook
of obstetries.

auf diese Weise eine besondere Einmiindung in die rechte Vorkammer bekommt,
bleibt als der die Herzvenen aufnehmende Sinus coronarius cordis erhalten.
Das linke Sinushorn obliteriert dagegen beim menschlichen Embryo mehr oder
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weniger vollstindig, und zwar Hand in Hand damit, daB der linke Ductus
Cuvieri zugrunde geht 1.

Abb. 192b. Schema des Blutkreislaufs nach der Geburt. — Nach American Textbook
of obstetrics.

Die Ausbildung des linken Vorhofes gestaltet sich viel einfacher als
diejenige des rechten Vorhofes. In die Dorsalpartie seiner primitiven Anlage

1 Nach einigen Autoren persistieren sie dagegen, die Vena obliqua cordis bildend.

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 15
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miindet, wie erwahnt, schon friihzeitig (vgl. Abb. 189 V.p.) eine einfache Vena
pulmonalis. Der Stamm dieser Vene zerfillt in zwei Hauptaste, welche sich
wiederum in je zwei Sekundariste verzweigen. — Auf Kosten dieses Venen-
stammes und seiner beiden Hauptiste vergréBert sich nun in spiteren Ent-
wicklungsstadien die linke Vorkammer in ahnlicher Weise, wie sich die rechte
Vorkammer durch Aufnahme gewisser Partien des Sinus venosus vergriBerte.
Indem namlich zuerst der Stamm und dann die Hauptéste der Vena pulmonalis
stark ausgedehnt werden, werden sie vollstindig in die Vorkammerwand ein-
bezogen. Daher kommt es also, dall in spateren Entwicklungsstadien vier
Lungenvenen —* anstatt, wie urspriinglich, nur eine — in den linken Vorhof
miinden (Schmidt, 1870).

Diese aus der Vena pulmonalis stammende Partie des linken Vorhofes stellt
beim Erwachsenen die Hauptpartie desselben dar. Die aus der primitiven
Vorhofsanlage stammende Partie desselben bildet nur die medialste Vorhofs-

A B C

Abb. 193. Drei Schemata, die Entwicklung der Herzkammerscheidewand zeigend. Nach
Born (1899) aus Broman (1911).

partie und das linke Herzohr. In der Wand des Letztgenannten sind Musculi
pectinati zu sehen, wahrend die durch die Einbeziehung der Vena pulmonalis
entstandene Wandstrecke an ihrer glatten Beschaffenheit zu erkennen ist.

Ausbildung der Herzkammern.

Unmittelbar nach der Bildung der Herzschleife (vgl. oben S. 218) waren
die beiden Ventrikelschenkel nur an der Umbiegungsstelle miteinander ver-
bunden. Indem aber die medialen Wiande der beiden Ventrikelschenkel sich
bis zur Berithrung niahern (vgl. Abb. 186 A) und zuletzt miteinander verwachsen,
wird die ganze Kammeranlage einheitlich.

In dem Innern wird diese Herzkammeranlage zunichst durch eine primitive
Ventrikelscheidewand in eine linke und eine rechte primitive Herz-
kammer unvollstindig getrennt. (Abb. 193 A). — Die primitiven Herzkammern
entsprechen den beiden Ventrikelschenkeln und die primitive Ventrikelscheide-
wand wird von den miteinander verwachsenen Wandpartien der beiden Ventrikel-
schenkel gebildet. — Diese primitive Ventrikelscheidewand geht nun bald durch
von unten nach oben fortschreitende Atrophie vollstindig zugrunde (vgl.
Abb. 193 A u. B).

Entwicklung der Kammerscheidewand.

Ehe noch die letzte Partie der primitiven Ventrikelscheidewand zugrunde
gegangen ist, entsteht in der Herzspitzgegend die erste Anlage der definitiven
Ventrikelscheidewand, und zwar als eine sagittal gestellte Muskelleiste
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(Abb. 187). Neben dieser Leiste buchten sich die beiden Kammerhalften kaudal-
warts immer mehr aus. Sowohl hierdurch wie durch eigenes Wachstum wird
die Leiste rasch hoher und bildet sich so zu einem Septum aus (Abb. 193
B u. ).

Inzwischen erfahrt die primitive Atrioventrikularéffnung eine starke Aus-
weitung nach rechts hin (Abb. 193 A u. B), wodurch sie fast symmetrisch zu
liegen kommt (anstatt linksseitig wie friither), und unter Vermittlung vom
Septum atriorum (S. 220) verwachsen zwei (diese Offnung vorn und hinten
begrenzenden) Endokardverdickungen, die sog. Endokardkissen (Abb. 187),
in der Mitte miteinander. Auf diese Weise entstehen die beiden definitiven
Atrioventrikularéffnungen. — Bald nachher verwichst die dorsale Partie des

Abb. 194. Herz eines 7,5 mm langen Embryos. — Von vorn gesehen. Die vordere Wand
der beiden Herzkammern ist entfernt. Nach Kollmann (1907) aus Broman (1911).

Kammerseptums mit den rechten Randhockern der verschmolzenen Endokard-
kissen (Abb. 244). Von nun ab miindet also der linke Vorhof in die linke
und der rechte Vorhof in die rechte Herzkammer.

Allein die Trennung der beiden Herzkammern ist noch keine volistandige.
Die Kammerscheidewand ist namlich noch eine Zeitlang in der ventrokranialen
Partie — an der Grenze zwischen Herzkammer und Truncus arteriosus —
defekt. Die betreffende Offnung der Herzkammerscheidewand, das sog. Foramen
interventriculare (Abb. 194), schlieit sich erst relativ spit, und zwar unter
Vermittlung von dem Septum aortico-pulmonale, dessen kaudaler Rand
mit dem kranialen freien Rande des Septum interventriculare verwichst.

Der betreffenden, zuletzt gebildeten Partie der Kammerscheidewand fehlt
beim Menschen zeitlebens die Muskulatur, was sich einfach daraus erklirt,
daf} sich in dem Septum aorticopulmonale keine Muskelzellen befinden (Born,
1889). Beim Erwachsenen ist diese Herzscheidewandpartie unter dem Namen
Pars membranacea bekannt.

15*
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Entwicklung des Septum aortico-pulmonale in dem Truncus
arteriosus.

In dem Innern des Truncus arteriosus treten zwei aus Gallertgewebe
gebildete Langswiilste (Abb. 196 A) auf, welche sich von der Abgangsstelle des
sechsten Aortenbogenpaares kaudalwirts bis in die obere Herzkammerpartie
hineinstrecken. Indem diese Langswiilste allmahlich héher werden und zuletzt
der Lange nach mit ihren freien Randern verwachsen, entsteht eine vertikale
Scheidewand, die den Truncus in zwei Gefifle, die Aorta ascendens und die
Arteria pulmonalis, aufteilt (Abb. 194 u. 195).

Kranial von der Ausgangsstelle der beiden Pulmonalisbogen (sechster Aorten-
bogen) verschmilzt das Septum aortico-pulmonale mit der Truncuswand derart,
dafl die Kommunikation der Aorta mit den Pulmonalisbogen aufgehoben wird.

Die Verschmelzung des Septum aorticopulmonale mit dem Septum inter-
ventriculare findet derart statt, daB die Aorta mit der linken, die Arteria
pulmonalis mit der rechten Herzkammer Kommunikation behalt. Hervor-

A B

Abb. 195. Schematische Querschnitte des Truncus arteriosus, die Trennung desselben
in Aorta und Arteria pulmonalis zeigend. Nach Broman (1911).

zuheben ist aber, dafl die Kommunikation der beiden GefiBle mit den Herz-
kammern sich eher umgekehrt gestaltet hitte, wenn das Septum aorticopulmo-
nale gerade abwirts gewachsen wire. Dies ist aber normalerweise nicht der Fall.
Die beiden oben beschriebenen Léngswiilste haben namlich einen spiraligen
Verlauf, und das bei ihrer Verwachsung entstandene Septum verliuft daher
auch von Anfang an spiralférmig. Dasselbe beschreibt etwa eine halbe Spirale,
indem seine obere Partie frontal, seine mittlere Partie sagittal und seine untere
Partie wieder frontal steht. Daraus erklirt sich, daB der obere Teil der Arteria
pulmonalis dorsalwérts, der mittlere nach links und der untere ventralwirts
von der Aorta zu liegen kommt (vgl. Abb. 194).

Nach der Bildung des Septum aorticopulmonale finden sowohl in demselben
wie in der urspriinglichen Wand des Truncus arteriosus histologische Um-
wandlungen statt, welche die Scheidung der Aorta ascendens von der Arteria
pulmonalis vervollstindigen (vgl. Abb. 195). Auch &uBerlich macht sich die
Trennung durch seichte Furchen bemerkbar. Durch Bindegewebe und durch
einen gemeinsamen Perikardialiiberzug bleiben aber die beiden GefiBe zeit-
lebens miteinander verbunden.

Entwicklung der Semilunarklappen der Aorta und der Arteria
pulmonalis.

Nach der Bildung der beiden oben beschriebenen Langswiilste, welche
sich spiater miteinander zu dem Septum aorticopulmonale verbinden, entstehen
in der unteren Partie des Truncus arteriosus, in dem sog. Bulbus arteriosus,
zwei dhnliche, aber kleinere Lingswiilste, welche mit den Erstgenannten alter-
nieren (Abb. 195 A).
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Bei der Bildung des Septum aorticopulmonale werden die beiden grofieren
Langswiilste in je zwei kleinere Wiilste aufgeteilt (Abb. 195 B). Auf diese Weise
bekommt also sowohl die Aorta ascendens wie die Arteria pulmonalis von Anfang
an (d. h. unmittelbar nach ihrer Trennung) drei mit Gallertgewebe gefiillte
Endothelwiilste.

Diese weichen Langswiilste funktionieren wahrscheinlich schon jetzt als eine
Art VerschluBmechanismus. Wenn das Blut in den betreffenden Ventrikelraum
zuriickzuflieBen versucht, werden die betreffenden Langswiilste namlich gegen
das untere Gefiflende hin gedringt, und indem sie sich hier stark hervorwélben
(vgl. Abb. 196 B), verschlielen sie das Lumen. Diese unteren Hervorwolbungen
bilden sich in der Folge zu den Semilunarklappen aus, wihrend die Langs-
wiilste im {ibrigen verschwinden.

Entwicklung der Atrioventrikularklappen.

Auf im Prinzip dieselbe Weise wie die Semilunarklappen, d. h. durch Unter-
minierung schon vorhandener Gewebemassen unter Vermittlung von dem

Abb. 196. Schemata, die Entstehung der Semilunarklappen aus den Lingswiilsten zeigend.
Nach Broman (1911).

riickstromenden Blute selbst, entstehen auch die Atrioventrikularklappen.
Das Baumaterial dieser Klappen wird zum gréBten Teil von der Muskelwand
des Atrioventrikularkanals, zum Teil aber auch von den verschmolzenen
Endokardkissen geliefert. Die letztgenannten Partien der Atrioventrikular-
klappen sind von Anfang an bindegewebig. Die erstgenannten Partien sind da-
gegen urspriinglich muskulés und werden erst sekundér — durch Zugrunde-
gehen ihrer Muskelzellen — bindegewebig. — Die linke Atrioventrikularéffnung
wird auf diese Weise mit zwei, die rechte mit drei ganz und gar bindegewebigen
Klappen versehen.

Gleichzeitig mit der bindegewebigen Umwandlung der friiher muskulésen
Klappenpartien werden auch die mit diesen verbundenen Muskelbalken (welche
ein Zuriickschlagen der Klappen verhindern) teilweise in Bindegewebe um-
gewandelt. Auf diese Weise entstehen aus den oberen Partien dieser Muskel-
balken die Chordae tendineae, wihrend die unteren Partien derselben
muskul6s bleiben und die Musculi papillares darstellen (Abb. 197).

Diejenigen Muskelbalken, welche mit den Atrioventrikularklappen keine
Verbindung haben, werden bei der Erhéhung des intraventrikularen Blut-
druckes peripherwirts verschoben und in der mehr kompakten Ventrikelwand
mehr oder weniger vollstindig einverleibt. Einige bleiben indessen als in der
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Mitte freie Trabeculae carneae zeitlebens bestehen. — Gleichzeitig wird auch
das Endothelrohr peripherwirts gedringt, bis dasselbe mit der Muskelwand
intim verbunden wird und die Innenseite derselben eng bekleidet. Aus dem
Endothelrohr der Herzanlage geht also das Endokardium hervor.

Abb. 197. Schnitt durch das Herz usw. eines 75 mm langen Embryos. — VergréBerung: 20mal. — Nach Broman (1911).
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Wachstum des Herzens.

In frithzeitigen Entwicklungsstadien ist das Herz relativ sehr groB. Bei
einem vier Wochen alten Embryo z. B. bildet das Herz etwa 1/,, des ganzen
Kérpers (vgl. Abb. 50, S. 61). — In den folgenden Entwicklungsstadien wachst
aber das Herz weniger schnell als der Kérper im ganzen, und schon beim geburts-
reifen Fetus finden wir, dafl die Herzgrofe etwa der FaustgroBe desselben
Individuums entspricht.

Das Herz des Neugeborenen ist aber noch im Verhaltnis zum ganzen Kérper
relativ viel groBer (etwa doppelt) als beim Erwachsenen, und auch im Verhéltnis
zum Brustkorb istZes grofer, so daB der SpitzenstoB normalerweise lateral-
wirts von der linken Mamillarlinie fithlbar ist.

Die Muskelwinde der Herzvorhofe bleiben relativ diinn, wahrend diejenigen
der Herzkammern sich schon frith stark verdicken. Hierbei verdickt sich die
Wand der linken Herzkammer — der groBeren Arbeit entsprechend — am
stiarksten, so daB sie zunichst etwa doppelt (und nach der Geburt sogar dreimal)
so dick “wird wie diejenige der rechten.

Entstehung des Reizleitungssystems,

Noch bei etwa 9 mm langen Embryonen geht die Muskulatur des Vorhofteils
direkt in diejenige des Kammerteils iiber (Mall, 1912). Bald nachher verfallt
aber die die Atrioventrikularéffnungen umgebende Muskulatur der Atrophie
und wandelt sich fast iiberall in Bindegewebe (die sog. Annuli fibrosi) um.
Nur an einer Stelle — und zwar dorsomedial von den Atrioventrikularoffnungen—
bleibt die muskuldse Verbindung zwischen Vorhof und Kammer bestehen. Diese
Muskelverbindung, die von der Vorhofsscheidewand auf die Kammerscheide-
wand iibergeht, bildet sich im zweiten und dritten Embryonalmonat zu dem
Hisschen Biindel (dem Fasciculus atrioventricularis) aus (Mall, 1912).

Lageverinderungen des Herzens wiihrend der Entwicklung.

Die Lage des Herzens ist wihrend der verschiedenen Entwicklungs-
perioden nicht dieselbe. Erstens erfihrt nédmlich die Herzanlage eine betracht-
liche Verschiebung in kaudaler Richtung, und zweitens wird das ur-
spriinglich symmetrisch liegende Herz in der Brusthéhle schief gelagert.

Unmittelbar nach ihrer Entstehung befindet sich die Herzanlage etwa in
der oberen Halsgegend. Von hier aus verschiebt sie sich aber relativ schnell
in die obere Brustgegend herab. In die Brustregion hineingekommen, setzt
das Herz seine Kaudalwartsverschiebung langsamer fort. Zur Zeit der Geburt
ist der Spitzenstol, welcher zugleich die untere Grenze des Herzens markiert,
gewohnlich im vierten (linken) Interkostalraum zu fiihlen.

Noch bei etwa 8 mm langen Embryonen liegt das Herz ganz symmetrisch
mit Kammerscheidewand und Spitze in der Medianebene des Koérpers. Schon
bei etwa 10 mm langen Embryonen fingt aber eine Deviation dieser Herzteile
nach links hin an, so daf das Herzkammerseptum einen etwa 20° grolen Winkel
mit der Medianebene bildet.

Diese erste Herzdrehung wird dadurch hervorgerufen, dafl die rechte Vor-
hofsanlage zu dieser Zeit bedeutend gréfer als die linke wird.

Die Herzdrehung setzt in der néchstfolgenden Entwicklungsperiode fort,
so daB das Herzkammerseptum schon bei 14—20 mm langen Embryonen einen
etwa 33° groBlen Winkel mit der Medianebene bildet. Diese Fortsetzung der
Herzdrehung wird wahrscheinlich in erster Linie dadurch verursacht, daf die
linke Lunge in Wachstum priméar nachbleibt, was — da die Brustkorbwinde
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jetzt durch Verknorpelung der Rippen steif werden und linkerseits fast ebenso
stark wie an der rechten Seite wachsen — eine Verschiebung des leicht be-
weglichen Herzens begiinstigen mufl (Broman, 1923).

Entstehung der definitiven Blutgefife.

Die Entstehung der GefiBle des primitiven Blutkreislaufes wurde oben
(S. 210) beschrieben. Die primitiven Hauptgefille stellen, wie aus dieser Be-

Abb. 198. Rekonstruktionsmodell der Aorta eines 3,4 mm langen Embryos; von der rechten
Seite gesehen. — VergroBerung: 50mal. — Nach Broman (1908).

schreibung hervorgeht, anfinglich alle paarige und symmetrische Gefal-
stimme dar, die den definitiven Gefallen sehr wenig dhnlich sind. In den folgen-
den Entwicklungsperioden erfahren sie aber alle mehr oder weniger weitgehende
Veranderungen, die allméhlich zu den definitiven Verhiltnissen fiihren.

Ausbildung der definitiven Arterien.
YVerschmelzung der primitiven Aorten.

Schon bei etwa 2,5 mm langen Embryonen (Kiebel und Elze) nihern
sich die beiden primitiven dorsalen Aorten der Medianebene in der embryonalen
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Bauchregion und verschmelzen hier eine Strecke weit miteinander. Die Ver-
schmelzung schreitet in den nichstfolgenden Stadien sowohl kaudal- wie
kranialwirts fort. Schon in der vierten Embryonalwoche erreicht sie die priméiren
Ausgangsstellen der beiden Arteriae umbilicales (Abb. 198) und setzt sich jetzt
auf die bisher paarigen Schwanzarterien fort. Auf diese Weise entsteht
eine einfache Schwanzarterie, welche als direkte Fortsetzung der einfachen

Abb. 199. Rekonstruktionsmodell der Aorta eines 5 mm langen Embryos; von der
rechten Seite gesehen. — VergroBerung: 50 mal. — Nach Broman (1908).

Bauchaorta imponiert (Abb. 199). — Kranialwirts schreitet die Verschmelzung
der beiden Aorten bis zum 5.—7. Aortensegment definitiv fort.

Auch die kaudalen Partien der beiden primitiven Aortae ascendentes,
von welchem aus die kaudalsten Kiemenbogenarterien ausgehen, verschmelzen
miteinander in der Mittellinie zu einem anfangs einfachen GefaBstamm, dem
sog. Truncus arteriosus (Abb.200 A, Tr.a.). Die iibrigen Partien der beiden
primitiven Aorten bleiben dagegen voneinander getrennt.
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Das Schicksal der Kiemenbogenarterien.

In dem Kapitel iiber die Entstehung der Kiemenbogenarterien (S. 210)
wurde schon erwahnt, dafl die beiden ersten Kiémenbogenarterien gewohnlich.
schon einer Reduktion anheimgefallen sind, wenn die beiden letzten ent-

stehen. Nur in Ausnahmefillen kann man sie also alle gleichzeitig (wie dm
Schema Abb. 200 A) bei einem Embryo finden.

Abb. 200 C. Drei Schemata (siche auch Abb. 200 A und B), die Umwandlungen der
Kiemenarterienbogen usw. in die definitiven Arterien zeigend. Nach Broman (1911).

Bei einem etwa 10 mm langen Embryo persistieren jederseits nur drei
Kiemenbogenarterien, namlich die Arterienbogen Nummer 3, 4 und 6. Mit
Riicksicht auf das spatere Schicksal dieser Arterienbogen kénnen wir schon jetzt
den dritten als Karotisbogen, den vierten als Aortenbogen und den sechsten
als Pulmonalisbogen bezeichnen.

Der dritte Arterienbogen wird Karotisbogen genannt, weil er sich zu
dem Anfangsabschnitt der Arteria carotis interna umbildet, gleichzeitig
damit, da die primitive Aorta descendens zwischen den dritten und vierten
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Arterienbogen allmshlich schwicher wird und zuletzt vollstindig schwindet
(vgl. Abb. 200 A u. B).

Der vierte Arterienbogen wird Aortenbogen genannt, weil aus ihm
linkerseits der definitive Aortenbogen hervorgeht. Rechterseits bildet
dieser Arterienbogen das Anfangsstiick der Arteria subclavia dextra
(vgl. Abb. 200B u. C).

Der sechste Arterienbogen wird Pulmonalisbogen genannt, weil aus
ihm jederseits eine Lungenarterie auswichst. — Distal von der Abgangs-
stelle dieser Arterie wird der rechte Pulmonalisbogen immer schwicher und
verschwindet bald vollstindig. — Die distale, entsprechende Partie des linken
Pulmonalisbogens entwickelt sich dagegen kriftig weiter, persistiert wihrend
des ganzen Embryonallebens als weite Verbindung (Ductus arteriosus
Botalli) zwischen der Arteria pulmonalis und der Aorta (vgl. Abb. 200 C,
D.a.Bot.) und obliteriert erst nach der Geburt.

Die proximalen Partien der beiden Pulmonalisbogen stellen, wie aus Abb.200C'
hervorgeht, nur die Anfangsstiicke der beiden Hauptiste der definitiven Arteria
pulmonalis dar. Der Stamm dieser Arterie geht bei der Aufteilung des Truncus
arteriosus (durch das Septum aortico-pulmonale) gleichzeitig mit der definitiven
Aorta ascendens aus diesem Truncus hervor (vgl. oben S. 228).

Schicksal der paarig gebliebenen Aortae descendentes.

Schon bei 10 mm langen Embryonen beginnt die linke Aorta descendens
wesentlich weiter als die rechte zu werden. Die rechte Aorta descendens
bleibt namlich jetzt im Dickenwachstum stehen und fingt bald an, in ihrer
kaudalsten Partie (d. h. kaudalwérts von der Ausgangsstelle der rechten Arm-
arterie) absolut diinner zu werden. In dieser Aortenpartie obliteriert schnell
das Lumen, und es dauert nicht lange, ehe diese Partie der rechten Aorta descen-
dens spurlos zugrunde geht (vgl. Abb. 200).

Der persistierende Teil der Aorta descendens dextra wird bei
der folgenden Kaudalwirtsverschiebung des Herzens relativ immer kiirzer und
bildet zuletzt nur eine kurze, intermedidre Partie der Arteria
subeclavia (Abb. 200b). — In shnlicher Weise wird gleichzeitig auch die persi-
stierende Aorta descendens sinistra (Abb. 200 ¢) relativ bedeutend kiirzer.

Entstehung der definitiven Aorta.

Vollstindig fertiggebildet wird die definitive Aorta (in ihrem kaudalsten
Teil) erst in der ersten Hilfte des dritten Embryonalmonats.

Die Ausgangsstellen der Umbilikalarterien liegen anfangs mehr kranial als
spater. Indem aber neue, von der Ventralseite jeder Schwanzarterie ausgehende
Gefafle entstehen (Abb. 199), welche sich mit den Umbilikalarterien verbinden,
werden diese zuerst zweiwurzelig und dann (nach Atrophie der kranialen,
urspriinglichen Wurzel) wieder einwurzelig. Durch Wiederholung dieses Prozesses
,wandert” die Ausgangsstelle jeder Arteria umbilicalis einige
Segmente weit kaudalwirts auf die urspriingliche Schwanzarterie
iber.

Wenn diese Kaudalwartswanderung beendigt worden ist, scheint auch die
letztgebildete ventrale Wurzel jeder Arteria umbilicalis zugrunde zu gehen
und durch neue mehr lateral ausgehende Wurzel ersetzt zu werden (Tandler).
Von dieser Wurzel aus wachsen auch die anfangs relativ sehr kleinen Arterien
der unteren Extremitédten heraus. Die gemeinsamen Stimme der Arteriae
umbilicales und der betreffenden Extremititenarterien stellen die beim
Erwachsenen sog. Arteriae iliacae communes dar.
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Bis zum Ende des zweiten Embryonalmonats gehen die beiden Arteriae
iliacae communes und die Arteria sacralis media alle drei von derselben
Stelle der (sekundiiren) Aorta heraus. Mit anderen Worten: vor dieser Zeit
geht die Arteria sacralis media konstant von der sog. Bifurkationsstelle
der Aorta heraus. Die Arteriae iliacae communes, welche bei jingeren
Embryonen ventralwéarts unter fast rechten Winkeln von der Aorta abgingen,
nehmen eine mehr kaudale Richtung ein (Hauch, 1901, 1903), so daf3 sie von
nun ab wie kaudale Endzweige der Aorta aussehen. Gleichzeitig verwachsen
wahrscheinlich die kranialsten Partien der beiden Arteriae iliacae communes
zu einem kurzen unpaaren Gefifistamm, der — da er etwa dieselbe Richtung
und Dicke wie die Aorta besitzt — als eine wahre Aortapartie imponiert, und
Hand in Hand hiermit ,,wandert die Ausgangsstelle der Arteria sacralis
media auf die Dorsalseite der Aorta hinauf !

Die definitive Aorta ist also ein Produkt:

. aus einem Teil des Truncus arteriosus;

. aus der linken Aorta ascendens;

aus der linken vierten Kiemenbogenarterie (vgl. Abb. 200);

aus der linken unverschmolzenen Aorta descendens primitiva;

aus den verschmolzenen Aortae descendentes primitivae;

aus der kranialen Partie der Arteria sacralis primitiva, und wahrscheinlich
aus den verschmolzenen Anfangspartien der Arteriae iliacae communes.

s

Entstehung und Schicksal der Lateralzweige der Aorta.

Die Lateralzweige der Aorta entstehen spiter als die Ventral- und
Dorsalzweige derselben. Urspriinglich. scheinen sie alle Urnierenarterien
zu sein.

Zuerst, wenn die Urnieren relativ klein sind, gehen ihre Arterien segmental
von einer kleinen Anzahl der mittleren Aortensegmenten heraus (Abb. 199).
Wenn aber spiater die Urnieren ihre groBte relative Lange erreichen, vermehren
sich die Urnierenarterien stark und zwar sowohl dadurch, da8 neue laterale
Segmentalzweige kranial- und kaudalwérts von den zuerst gebildeten entstehen,
wie auch dadurch, dafl zwischen vielen Segmentalzweigen nichtsegmentale
Lateralzweige in wechselnder Zahl aufireten. Beietwa 8 mm langen Embryonen
gehen jederseits etwa 20 Urnierenarterien von den 7.—20. Aortensegmenten
heraus. Zuletzt wachsen von den 21. und 22. Aortensegmenten mehrere Lateral-
zweige heraus, welche alle nichtsegmental zu sein scheinen.

Diese zuletzt gebildeten, kaudalen Urnierenarterien sind die einzigen, die
zeitlebens persistieren. Die kranialen Urnierenarterien gehen alle durch Atrophie
zugrunde.

Sowohl die Geschlechtsdriisen wie die Nebennieren und die Nieren
werden durch Nebenzweige von den in der betreffenden Héhe ausgehenden
Urnijerenarterien mit Blut versorgt. Wenn die Urnieren zugrunde gehen, bleiben
daher diese Urnierenarterien als Nieren-, Nebennieren- und Geschlechtsdriisen-
arterien bestehen.

Sehicksal der Ventralzweige der Aortae descendentes primitivae.

Das urspriingliche Verhaltnis der Ventralzweige der beiden primitiven
Aorten (vgl. oben S. 212) wird schon frithzeitig sehr stark verandert. Wie schon
erwihnt, vergrofern sich einzelne Ventralzweige bald relativ stark, um ein

1 Nach Hochstetter soll aber diese Kranialwirtsverschiebung der Arteria sacralis
media durch eine wahre Wanderung zustande kommen.
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groferes Verzweigungsgebiet zu iibernehmen. Andere bleiben dagegen im Wachs-
tum nach und fallen bald der Atrophie anheim.

Bei der Verschmelzung der beiden Aorten in der Medianebene kommen
die in dieser Hohe ausgehenden Ventralzweige zuerst paarweise an jedem Aorten-
segment zu sitzen. Bei der bald stattfindenden Verdiinnung und sagittalen
Verlingerung des Mesenterium dorsale, in welchem die beiden Arterien eines
Ventralzweigpaares zunachst verlaufen, werden diese aber wahrscheinlich gegen-
einander gepreft und so zur Verwachsung gezwungen (Broman, 1908).

Auf diese Weise verschmelzen alle die von der einfach gewordenen Aorta
ausgehenden Ventralzweigpaare (am Ende der vierten Embryonalwoche) mit
ihren proximalen Partien zu unpaaren Stimmen (Abb. 199). Die von den
paarig bleibenden Aortenpartien ausgehenden Ventralzweige gehen gleichzeitig
hiermit oder schon vorher spurlos zugrunde. Aber auch die von der unpaar ge-
wordenen Aorta ausgehenden Ventralzweige gehen spiter gréBtenteils zu-
grunde. Nur drei derselben persistieren und bilden sich zu den definitiven
Magendarmarterien aus (Abb. 199).

Von diesen sind die Arteria coeliaca und die Arteria mesenterica
superior schon bei 4,5—5 mm langen Embryonen zu erkennen. Die Anlage
der Arteria mesenterica inferior markiert sich dagegen deutlich erst bei
etwa 8 mm langen Embryonen (Broman, 1908).

Wie zuerst Mall (1891, 1897) gefunden hat, gehen die Arteria coeliaca
und die Arteria mesenterica superior urspriinglich viel héher (d. h. mehr
kranial) von der Aorta heraus als spater. Es muB also angenommen werden,
dafl die Ausgangsstellen dieser Arterien wihrend der Embryonalzeit
an der Aorta kaudalwirts verschoben werden. Tandler (1903), der diese
Beobachtung bestétigt hat, hat auch betreffs der Ausgangsstelle der Arteria
mesenterica inferior eine #ahnliche, wenn auch kleinere Kaudalwarts-
wanderung feststellen kénnen.

Schon bei etwa 2 cm langen Embryonen erreichen die drei Magendarm-
arterien ihre definitiven Ausgangsstellen. — Die niichste Ursache ihrer erwahnten
Kaudalwartswanderung ist offenbar in der gleichzeitig stattfindenden Kaudal-
wirtsverschiebung des Magendarmkanals selbst zu suchen (Mall). Da nun
diese Verschiebung am stérksten den Magen und den kranialen Darmteil betrifft
so erklart sich — glaube ich — hieraus, warum die Arteria coeliaca und die
Arteria mesenterica superior um so viele Segmente (etwa 10), die Arteria
mesenterica inferior dagegen nur um etwa drei Segmente kaudalwirts
wandern (vgl. Abb. 122 S. 133).

Von den urspriinglichen Arteriae omphalomesentericae bilden sich
bald die meisten zuriick, und es bleibt in der Regel nur ein Paar iibrig, das sich
unmittelbar nach der Verschmelzung der Aorten zu einer einfachen Arteria
omphalomesenterica umwandelt.

Die unpaar gewordene Arteria omphalomesenterica versorgt eine Zeitlang
sowohl die erste Darmschleife wie (mit ihrer peripheren Partie¢) die Dottersack-
winde. Indem spater — mit der Riickbildung des Dottersackkreislaufes —
diese periphere Partie der Arteria omphalomesenterica schwindet,
wandelt sich diese Arterie in die Arteria mesenterica superior um.

Schicksal der Dorsalzweige der Aortae descendentes primitivae.

Die meisten segmentalen Dorsalzweige der einfach gewordenen Aorta
descendens persistieren als solche zeitlebens. Aus ihnen gehen die Kérper-
wandarterien der Brust- und Bauchregion (Interkostal- undLumbalarterien)
hervor, die also als persistierende Segmentalarterien betrachtet werden konnen.
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Hiervon machen indessen die im ersten und zweiten Interkostalraum verlaufenden
Interkostalarterien (die achten und neunten Segmentalarterien) insofern eine Ausnahme,
als ihre urspriinglich von der Aorta direkt ausgehenden Anfangspartien schon friihzeitig
zugrunde gehen und durch eine von der Arteria subclavia ausgehende, gemeinsame
Anfangspartie, mit welcher sich auch die siebente Segmentalarterie verbindet, ersetzt
werden (vgl. Abb. 200 C, S. 235). Auf diese Weise entsteht die sog. Arteria intercostalis
suprema.

Zwischen den distalen Enden der Interkostalarterien bilden sich
schon in der ersten Halfte des zweiten Embryonalmonats eine Langsanasto-
mose aus, die sich auch mit der Arteria subclavia verbindet und die Anlage der
Arteria mammaria interna mit der Arteria epigastrica superior dar-
stellt (Abb. 200). — Gleichzeitig werden die distalen Enden der Lumbal-
arterien unter sich mit der Arteria iliaca externa durch eine ahnliche
Langsanastomose (die Anlage der Arteria epigastrica inferior) verbunden.

Entwicklung der Hals- und Kopfarterien.

Die Arteria carotis communis geht jederseits aus derjenigen Partie
der Aorta ascendens primitiva hervor, die zwischen den Ausgangsstellen
des vierten und des dritten Kiemenarterienbogens gelegen ist (Abb. 200). Diese
Anlage der Arteria carotis communis ist anfangs sehr kurz, wird aber bei
der Kaudalwartsverschiebung des Herzens immer mehr (und zwar besonders
stark an der linken Seite) in die Linge ausgezogen.

Die kaudalwarts von der Carotis communis liegende Partie der paarig ge-
bliebenen Aorta ascendens entwickelt sich in den beiden Korperhalften etwas
verschieden. An der rechten Seite geht aus ihr die Arteria anonyma hervor,
wiahrend an der linken Seite die entsprechende Gefalipartie in den definitiven
Aortenbogen einverleibt wird. Daraus erklart sich die Tatsache, daBl die
Ausgangsstellen der beiden Arteriae carotides communes asymmetrisch
zu liegen kommen.

Die kranialwérts von dem dritten Kiemenarterienbogen gelegene Partie
der Aorta ascendens primitiva wird, wie schon oben erwihnt wurde,
zu der Arteria carotis externa (vgl. Abb. 200). Der dritte Kiemen-
arterienbogen und die kranialwirts von demselben liegende Partie der Aorta
descendens primitiva (mit ihrer kranialen Verlingerung) bilden zusammen
die Arteria carotis interna (vgl. Abb. 200).

Die letztgenannte Arterie versorgt zunichst fast den ganzen Kopf mit Blut.
Sie verlauft zuerst kranialwarts bis zur Mittelhirnbeuge, biegt hier dorsal- und
kaudalwérts in eine an der Ventralseite des Rautenhirns verlaufende Arterie
(die sog. Arteria vertebralis cerebralis) um, die sich bald mit dem zweiten
Dorsalzweig der Aorta verbindet (Abb. 200C). Von jetzt ab kehrt wahr-
scheinlich der Blutstrom in der Arteria vertebralis cerebralis um, denn
der zweite Dorsalzweig stellt ja fiir diese Arterie eine direktere Verbindung mit
dem Herzen dar. Als Folge hiervon bleibt eine intermediire Partie der ur-
spriinglichen Arteria carotis interna in der Entwicklung nach, die Arteria
communicans posterior bildend.

Spiter bildet sich zwischen dem néchstfolgenden Dorsalzweige bis zu der
Arteria subclavia herab eine Léngsanastomose aus, die eine direkte kaudale
Fortsetzung der Arteria vertebralis cerebralis darstellt und Arteria
vertebralis cervicalis genannt wird. Bald nachher gehen die Dorsalzweige
2—5 zugrunde, und die Arteria vertebralis bekommt von jetzt ab ihr Blut
ausschlieBlich aus der Arteria subclavia (Abb. 200). — In der Ponsgegend
werden die beiden Arteriae vertebrales (cerebrales) einander bis zur
Beriihrung genahert, und sie verschmelzen hier bald zu einer unpaaren Arterie,
die sog. Arteria basilaris.
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Schon Anfang des zweiten Embryonalmonats sendet die Arteria carotis interna
in der Augengegend die Arteria ophthalmica ab (Abb.200C, A. ophthal.). Zu dieser Zeit
gehen von derselben auch schon mehrere Nebenzweige zur Gehirnanlage aus. Etwas spater
sendet sie in der Gegend des zweiten Kiemenbogens eine andere Arterie aus, die voriiber-
gehend eine wichtige Rolle zu spielen hat. - Es ist dies die embryonale Arteria stapedia
(Abb. 200 C). — Diese Arterie dringt zunichst schrig aufwirts und lateralwarts in die Gegend
des ersten Kiemenbogens (des Mandibularbogens) hinein. Mit ihrer noch in dem Gebiete
des Hyoidbogens liegenden Wurzelpartie passiert sie hierbei durch, eine Blastemmasse, die
sich spater (um die Arterie herum) zu einem vorknorpeligen Ring (der Steigbiigelanlage)
kondensiert. Die Arterie bildet also die Ursache der Durchlocherung der Stapesanlage,
sie verlauft regelmifig durch dieselbe hindurch und hat daher ihren Namen bekommen. —
Die Arteria stapedia entwickelt sich schnell zu einem relativ méchtigen Gefaflstamm.
Von diesem gehen (schon bei 12—15 mm langen Embryonen) jederseits drei Hauptzweige
(Ramus supraorbitalis, Ramus maxillaris und Ramus mandibularis) heraus
(Abb. 200 C, links), die die Supraorbital-, Maxillar- bzw. Mandibularregionen des Kopfes
mit Blut versorgen (Tandler, 1902).

Die Arteria carotis externa, die in ihrem Verbreitungsgebiet zunichst
lediglich auf den Zungenbeinbogen und Kieferbogen beschrénkt war, vergroflert
sich aber spiter auf Kosten der Arteria carotis interna, indem sie die Zweige

der Arteria stapedia iibernimmt (Abb. 200 C, rechts).

Entwicklung der Extremititarterien.

Die Extremitaten stellen Auswiichse von je mehreren Kérpersegmenten
dar (Abb. 53, S. 65). Sie werden auch zeitlebens von Nerven innerviert, die
von mehreren Kérpersegmenten stammen. Aller Wahrscheinlichkeit nach wurden
sie in der Phylogenese urspriinglich auch durch mehrere Korpersegmentarterien
mit Blut versorgt. Allein bei der groBen Umbildungsfihigkeit der Blutgefile
wurden die urspriinglichen Verhaltnisse derselben nicht lange beibehalten.

Die Arterien der oberen Extremitit.

Die Annahme, daB auch beim Menschen urspriiniglich mehrere segmentale
Armarterien existieren, wird vor allem durch die oben erwidhnte Beobachtung
gestiitzt, daB beim menschlichen Embryo von etwa 4,5 mm Linge jederseits
voriibergehend zwei Arteriae subclaviae primitivae vorhanden sind.
Die obere von diesen geht in ihrer Wurzelpartie sehr schnell zugrunde. Etwas
weiter peripherwirts scheint sie dagegen noch eine Zeitlang zu persistieren,
und zwar als Teilstiick eines Plexus axillaris arteriosus (Erik Miiller).

Die Bildung der Wurzelpartie der Arteria subclavia verliuft an den
verschiedenen Korperseiten verschieden. Wie aus dem in Abb. 200 abgebildeten
Schema hervorgeht, wird die Wurzelpartie der rechten Arteria subclavia
gebildet aus 1. dem vierten rechten Kiemenarterienbogen (b), 2. der Aorta descen-
dens dextra (c¢) und 3. dem sechsten Dorsalzweig dieser Aorta (d). — Die
Wurzelpartie der linken Arteria subclavia wird dagegen nur aus dem
sechsten Dorsalzweig der linken Aorta descendens gebildet. Sie entspricht also
nur dem letztgenannten Teil (d) der rechten Arteria subclavia. — Die urspiinglich
kaudal vom Ductus arteriosus Botalli (der sechsten linken Kiemenbogenarterie)
ausgehenden Arteria subclavia sin. ,,wandert” bald kranialwirts, so daf ihre
Ausgangsstelle zuletzt kranial vom Ductus arteriosus Botalli zu liegen kommt.

Im zweiten Embryonalmonat bilden sich in der oberen Extremitat arterielle
GefaBnetze aus, aus welchen bald die definitiven Armarterien hervor-
gehen, und zwar durch stirkere Ausbildung gewisser Netzteile und
Verddung anderer (Bertha de Vriese, Erik Miiller). — Schon Ende des
zweiten Embryonalmonats sind die Armarterien insofern fertig gebildet, als
sie sowohl betreffs des Verzweigungstypus, wie betreffs der Lage mit den
Armarterien des Erwachsenen der Hauptsache nach iibereinstimmen.
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Die Arterien der unteren Extremitiit.

Wenn die oben (S. 236) erwidhnte Kaudalwartswanderung der Umbilikal-
arterien etwa Mitte der fiinften Embryonalwoche beendigt worden ist, scheint,
wie erwihnt, auch die letztgebildete ventrale Wurzel jeder Arteria umbilicalis
zugrunde zu gehen und durch eine neue, mehr lateral (Tandler, 1903) aus-
gehende Wurzel ersetzt zu werden. Von dieser Wurzel aus wachsen auch die
anfangs relativ sehr kleinen Arterien der unteren Extremitéiten heraus.
Die gemeinsamen Stamme der Arteriae umbilicales und der betreffenden Extremi-
tatenarterien stellen dic beim Erwachsenen sog. Arteriae iliacae communes
dar. Die urspriingliche Hauptarterie der unteren Extremitit halt sich nach
Hochstetter in ihrem Verlaufe zuniichst an den Nervus ischiadicus, mit dem
sie auch das Becken verldf3t. Sie wird daher auch Arteria ischiadica genannt.

t Aus dem Beckenstiicke dieser Arteria ischiadica sproft etwas spiter die
Arteria femoralis heraus. Dieselbe greift, proximal vom Hiiftgelenk vor-
iberziehend, auf die ventrale Fliche des Oberschenkels iiber. Diese Arterie
ist anfangs relativ sehr klein. Sie greift aber bald auf immer mehr distal gelegene
Partien des Oberschenkels iiber und dringt schlieBlich in die Kniekehle ein, wo
sie sich mit der Arteria ischiadica verbindet.

Nachdem diese Verbindung zustande gekommen ist, beginnt die Arteria
femoralis die periphere Partie der Arteria ischiadica mit Blut zu versorgen.
Sie vergrofert sich jetzt betrichtlich, und zwar Hand in Hand damit, da3 die
Arteria ischiadica in ihrem Oberschenkelabschnitte immer kleiner wird
und zuletzt zugrunde geht. Gleichzeitig hiermit bildet sich als Zweig der Arteria
femoralis die Arteria profunda femoris aus, die durch ihre Perforanten
die Nutrition der dorsalen Oberschenkelpartie iibernimmt.

Die persistierende Beckenpartie der Arteria ischiadica stellt die Arteria
hypogastrica (oder iliaca interna) des Erwachsenen dar. Die persistierende
Unterschenkelpartie bildet die Arteria poplitea mit ihren peripheren Ver-
zweigungen. — Die urspriingliche Hauptarterie des Unterschenkels
wird in folgenden Entwicklungsstadien relativ unansehnlich. Beim Erwachsenen
ist diese Arterie unter dem Namen Arteria interossea bekannt (Hochstetter).

Auch die Arterien der unteren Extremitét weichen also in ihrer primitiven
Anordnung von der definitiven betriichtlich ab. Die definitive Anordnung
dieser Arterien wird aber trotzdem schon im dritten Embryonal-
monat erreicht (Bertha de Vriese).

Ausbildung der definitiven Venen.

Die Entstehung der paarigen Venen des jungen Embryos: der VenaeTumbilicales, der
Venae omphalomesentericae und der Leibeswandvenen wurde schon oben (S. 212) be-
schrieben. — Bei der Beschreibung der LebergefiaBentwicklung haben wir auch schon das
weitere Schicksal der Umbilikalvenen (vgl. 8. 165) und der Venae omphalomesen -
tericae (S. 164) kennen gelernt. Es eriibrigt sich also jetzt zunichst, das weitere
Schicksal der Leibeswandvenen zu verfolgen.

Schicksal der primitiven Leibeswandvenen.

Die unteren Kardinalvenen fiihren urspriinglich das Blut des groBeren
Teils des embryonalen Korpers zum Herzen zuriick. In dieselben miinden
néamlich nicht nur segmentale Leibeswandvenen der Brust-, Bauch- und
Beckengegend, sondern auch die Venen der unteren Extremitiaten (die
Venae iliacae) und anfangs sogar auch diejenigen der oberen Extremititen
(die Venae subclaviae). — Bei der embryonalen Kaudalwirtsverschiebung
des Herzens ,,wandern* aber die Wurzelpartien der Venae subclaviae auf
die Venae cardinalis supriores iiber (vgl. Abb. 201 A—C).

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 16
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Abb. 201. Schemata, die Entwicklung der menschlichen Korpervenen zeigend. Nach
Broman (1911).
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Das weitere Schicksal der unteren Kardinalvenen ist mit der Bildung der
Vena cava inferior innig verkniipft. Wie schon (S. 167) erwiahnt, entsteht
die Vena cava inferior primitiva (die kraniale Partie der definitiven
Vena cava inferior) als eine kleine Lebervene, die von Anfang an in die
Vena revehens dextra (communis) miindet und sich sekundir durch
quer verlaufende Anastomosen (etwa in der werdenden Nierenhohe) mit den
beiden Venae cardinales inferiores in Verbindung setzt (Abb. 201 A u. B).

Sobald diese Verbindung zustande gekommen ist, beginnt das Blut der
kaudalen Koérperhalfte den zum Herzen direkter fithrenden Weg durch die
primitive Vena cava inferior zu nehmen. Diese wird daher immer méchtiger,
Hand in Hand damit, daf die kranialen Partien der unteren Kardinalvenen
zu relativ unbedeutenden Gefallen (Venae azygos bzw. hemiazygos) redu-
ziert werden, die durch partielle Obliteration sogar ihre Verbindung mit den
kaudalen Kardinalvenenpartien verlieren (Abb. 201 B u. C).

Eine Zeitlang bilden nun die kaudalen Abschnitte der unteren Kardi-
nalvenen die Hauptwurzeln der Vena cava inferior primitiva
(Abb. 201 C). — Schon vorher hatte sich ventralwirts von der Arteria sacralis
media eine untere Anastomose ausgebildet, und zwar zwischen den Becken-
abschnitten der Venae cardinales inferiores. Durch diese Anastomose beginnt
jetzt immer mehr das Blut der linken unteren Extremitit zu fliefen. — Nachdem
auch die Venae lumbales der linken Seite sich durch Queranastomosen mit der
rechten Kardinalvene in Verbindung gesetzt haben, wird die kaudale Partie der
linken Kardinalvene immer unbedeutender und atrophiert zuletzt gréBtenteils
(Abb. 201 D). Hand in Hand hiermit vergréBert sich der kaudale Abschnitt
der Vena cardinalis inferior dextra, die kaudale Partie der definitiven
Vena cava inferior bildend.

Die definitive Vena cava inferior (Abb. 201 D) ist also genetisch aus
folgenden Gefidllen herzuleiten:

I. aus der Einmiindungspartie der Vena revehens dextra (communis)
der Leber (Abb. 156, S. 166),

2. aus der Vena cava inferior primitiva (Abb. 201 A u. B),

3. aus der rechten Hilfte der oberen Queranastomose zwischen den
beiden Kardinalvenen (Abb. 201 B—D) und

4. aus der kaudalen Halfte der Vena cardinalis inferior dextra
(Abb. 201 D).

Die aus den oberen Partien der unteren Kardinalvenen entstehenden Venen,
die Anlagen der Vena azygos bzw. der Vena hemiazygos, sind urspriinglich
gleich grol (Abb. 201 B). Spater gewinnt aber im allgemeinen die rechte Vene
(die Vena azygos) [bergewmht iber die linke (die Vena hemlazygos)
indem die letztere durch eine Queranastomose mit der Vena azygos in Ver-
bindung tritt und gleichzeitig ihre Miindung in den linken Ductus Cuvieri
verliert (Abb. 201 ().

Nachdem die beiden Venae subclaviae mit ihren Miindungspartien jeder-
seits von der unteren auf die obere Kardinalvene iibergeriickt sind (Abb. 201
Cu. D), bildet sich zwischen den beiden oberen Kardinalvenen eine etwas schief
verlaufende Anastomose aus, die die Anlage der Vena anonyma sin. darstellt.

Diejenige Partie der Vena cardinalis superior dextra, die zwischen
den Einmiindungsstellen dieser Anastomosen und der Vena subclavia dextra
liegt, konnen wir von jetzt ab mit dem Namen Vena anonyma dextra be-
zeichnen (vgl. Abb. 201 D). Die kaudal von der Veremigungsstelle der beiden
Venae anonymae liegende Partie der Vena cardinalis superior dextra

bildet zusammen mit dem Ductus Cuvieri dexter die Anlage der Vena
cava superior.

16*
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Eine Zeitlang existiert auch eine Vena cava superior sinistra, die
aus dem linken Ductus Cuvieri und dem kaudal von der Vena subclavia
sinistra liegenden Teil der Vena cardinalis superior sinistra zusammen-
gesetzt wird (Abb. 201 A—C). — Diese Vena cava superior sinistra
obliteriert aber bald gréBtenteils, und es bleibt von ihr gewéhnlich nur eine
kleine kaudale Partie als Vena atrii sinistri (Abb. 201 D) erhalten.

Aus der Halspartie der Vena cardinalis superior geht die Vena jugu-
laris interna hervor (vgl. Abb. 201 C u. D). Die Kopfpartie derselben Vene
bildet sich nach Zugrundegehen bzw. Verschmelzung gewisser Teile und Neu-
bildung anderer zu den Sinus venosi der Dura mater cerebri um.

Entwicklung der Extremititvenen.

In beiden Extremitaten entstehen zuerst Randvenen, welche — wie der
Name angibt — in der Peripherie der Extremitat verlaufen. Durch zahlreiche
diinne Kapillaren stehen diese Randvenen mit den axial verlaufenden primitiven
Arterien in Verbindung. — Die Begleitvenen der Arterien entstehen erst relativ
spat.

In der oberen Extremitit existiert anfangs eine grollere Vena marginalis
ulnaris, die sich im Randteil der Handplatte mit der kleineren Vena margi-
nalis radialis verbindet. — Die letztgenannte Vene geht spater zugrunde,
nachdem ihre Funktion zum Teil von einer etwas spater gebildeten Vene, der
Vena cephalica, iibernommen worden ist. Die Vena marginalis ulnaris
bildet sich in ihrer proximalen Partie zur Vena brachialis, Vena axillaris
und Vena subclavia, in ihrer distalen Partie zur Vena ulnaris aus.

In der unteren Extremitit ist die Vena marginalis fibularis von Anfang
an stiarker als die Vena marginalis tibialis ausgebildet. Die letztgenannte
Vene geht nach Hochstetter bald zugrunde. Von den sekundiren Zweigen
der Vena marginalis ist vor allem die Vena tibialis anterior hervorzu-
heben. Diese Vene ersetzt bald den distalen Teil der Vena marginalis fibularis,
welcher nach ihrer Bildung zugrunde geht. Zusammen mit dem proximalen
Teil der Vena marginalis fibularis bildet die Vena tibialis centr. jetzt die Haupt-
vene der unteren Extremitat, die sog. Vena ischiadica.

Die Vena femoralis entsteht als ein anfangs relativ unbedeutendes Gefal3,
das in die Vena cardinalis inferior kranial von der Miindungsstelle der Vena
ischiadica miindet. — Sie verlingert sich kaudalwirts bis zur Kniegegend herab
und verbindet sich hier mit der Vena ischiadica. — Proximalwirts von dieser
Verbindung atrophiert nun die Vena ischigdica groBtenteils und geht als
solche zugrunde. Die distale Partie dieser Vene persistiert dagegen als Vena
saphena parva (Lewis). — Die Vena saphena magna und die Vena
tibialis posterior entstehen nach Lewis wahrscheinlich als Zweige der
Vena femoralis.

Entwicklung des Lymphgefilisystems.

Die LymphgefiBe.

Die ersten Anlagen des LymphgefiBsystems entstehen nach Sabin
(1909) wihrend des zweiten Embryonalmonats, und zwar als sechs isolierte
Lymphsicke, welche von abgeschniirten Venenplexus stammen.

Zuerst werden in der Klavikulargegend paarige Lymphsiacke angelegt;
sodann treten in der Bauchgegend zwei unpaare Sicke auf, von welchen der eine
(dorsale) die Anlage der Cisterna chyli darstellt. Zuletzt werden in der
Inguinalgegend paarige Lymphsicke gebildet. — Die letztgenannten vier



Entwicklung der LymphgefiBe. 245

Lymphsicke bleiben von den Venen getrennt. Dagegen offnen sich die beiden
kranialen Lymphsicke schon friithzeitig in die werdenden Venae subclaviae. An
der Miindungsstelle bilden sich von Anfang an Klappen aus, welche das Blut
verhindern, in den Lymphsack hineinzufliefen.

Die Lymphsicke werden bald durch briickenshnliche Bindegewebsbander
mehr oder weniger vollstindig in LymphgefaBplexus umgewandelt, und

Abb. 202. Lymphgefifle eines 30 mm langen, menschlichen Embryos. — VergréBerung:
4mal. — Nach Sabin (1909) aus Broman (1911). — C. c. Cisterna chyli; Lg. Lympho-
glandula; N. III, IV u. V, Nn. cervicales; S.l. jug. Saccus lymphat. jugularis; S. 1 mes.
Sace. lymph. mesentericus; S. 1. post. Sacc. lymph. posterior; 8. ischiadicus; 8.1.s. Sace.
lymph. subclavius; V.c. Vena cephalica; V.1 p. Vasa lymph. profunda; V.ec.i Vena
cava inf.; V. 1. s. Vasa lymphatica superficialia; V. f. Vena femoralis; V. j.i. Vena jugularis
inf.; V.u.(p.) Vena ulnaris (primit.); V.r. Vena renalis; V.s. Vena ischiadica.
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gleichzeitig beginnt das sie bekleidende Endothel nach verschiedenen Seiten
hin Zweige auszusenden. Einige Zweige verschiedener Lymphsicke wachsen
einander entgegen und verschmelzen miteinander. Auf diese Weise verbinden
sich einerseits die beiden kaudalen Lymphséacke und der ventrale Bauchlymph-
sack mit der Cisterna chyli und andererseits die Cisterna chyli mit dem
linken kranialen Lymphsack. — Durch die letztgenannte Verbindung entsteht
der Ductus thoracicus (Abb. 202).

AuBer den oben erwahnten Zweigen, welche die meisten Lymphsicke mit-
einander zu einem zusammenhingenden Lymphgefdfsystem verbinden, ent-
stehen — wie angedeutet — von den Lymphsicken aus auch andere Zweige.
So bilden sich von den vier paarigen Lymphsicken aus sowohl oberflichliche
Lymphgefifie zu den angrenzenden Kdérperpartien wie tiefe Lymphgefifle zu
der betreffenden Extremitdt. Von dem ventralen Bauchlymphsack, dem
sog. Saccus mesentericus, wachsen Zweige aus zum Mesenterium und zum
Digestionskanal.

Die auswachsenden Lymphgefafie verbinden sich nach Sabin weder mit
den groBen serésen Hohlen, noch mit dem Subarachnoidalraum und den gréferen
oder kleineren Bindegewebsliicken des Kérpers. Von diesen bleiben sie zeit-
lebens durch Endothelwidnde getrennt.

Die Lymphdriisen.

Die durch die oben beschriebene Briickenbildung ganz oder teilweise ! zu
Lymphgefifinetzen umgewandelten Lymphsicke bilden sich spédter zu den
Lymphdriisengruppen des Korpers aus.

In den bindegewebigen Scheidewéinden dieser LymphgefaBnetze haufen
sich bald Lymphozyten immer stirker an. Die betreffenden Scheidewand-
partien schwellen hierdurch zu Follikeln an. Auf diese Weise eatstehen an
der Stelle der ehemaligen Lymphsécke die ersten Lymphdriisengruppenanlagen.
Spater werden auch gewisse der aus den Lymphsackauslaufern entstandenen
Lymphgefafinetze in Lymphdrisengruppenanlagen umgebildet (Kling, 1903).

Die Lymphdriisengruppenanlagen werden frither oder spiter in kleinere
Partien zerlegt, welche die Anlagen der einzelnen Lymphdriisen darstellen.
Im achten Embryonalmonat sind die gréeren Lymphdriisen ohne Miithe makro-
skopisch sichtbar. Zu dieser Zeit haben sie schon ihren definitiven histologischen

Bau. — Die kleineren Lymphdriisenanlagen werden erst nach der Geburt
erkennbar.

Definitive Trennung der Korperhéhlen. — Entwicklung
des Perikardiums und des Zwerchfells.

Die priméren Scheidewinde der embryonalen Kérperhohlen gehen, wie er-
wahnt (S. 63), teilweise zugrunde, und die persistierenden Partien derselben
werden meistens nicht zu den definitiven Scheidewdnden verwendet. — Nur
eine Partie des Mesenterium ventrale macht hiervon eine Ausnahme, indem sie
als Teil des definitiven Mediastinum persistiert.

Ehe noch die definitiven Zolomscheidewidnde (von dem erwahnten Media-
stinumteil abgesehen) existieren, besteht die Herzanlage aus einem vertikal
gelagerten Schlauch (vgl. oben S. 218), dessen kaudales Ende durch quer-
liegende Venenstimme, die den Sinus venosus bilden, mit den in den Kérper-
winden verlaufenden Hauptvenen verbunden ist.

1 Nur die zentrale Partie der Cisterna chyli bleibt als Lymphsack bestehen.
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Der Sinus venosus liegt in einer Mesenchymmasse an der kranialen Grenze
des noch sehr weiten Nabels eingebettet (vgl. Abb. 185, S. 217). Er ist jeder-
seits an den lateralen Kérperwéanden fixiert, und zwar anfangs sowohl
durch die noch paarigen Venae umbilicales wie durch die beiden Ductus
Cuvieri, spéter ausschlieBlich durch die Letztgenannten. — Diese Fixierung
erklart gewissermaBen die Tatsache, daB der Sinus venosus sich bei der folgen-
den Verkleinerung des Nabels nicht in demselben Mafe wie die kraniale Nabel-
grenze bzw. wie der arterielle Herzteil kaudalwirts verschieben kann.

Die Herzanlage mufl sich daher schleifenartig umbiegen, und die den
Sinus venosus umgebende Mesenchymmasse wird aus demselben

Abb. 203. Rekonstruktionsmodell der Zwerchfellanlage (von oben gesehen) von einem
8,3 mm langen Embryo. — VergréBerung: 30mal. — Nach Broman (1902).

Grunde in eine schief frontal gestellte Scheidewand, das sog. Septum
transversum (His), ausgezogen.

Schon Ende der vierten Embryonalwoche ist das Septum transversum
(das primitive Zwerchfell) eine recht ansehnliche Bildung. Das Septum
steht von Anfang an unten mit der ventralen Kérperwand und lateral mit den
lateralen Korperwénden in Verbindung. Kranial endigt es mit freiem Rande.
Die ventrale Flache ist oben durch das Mesocardium dorsale mit dem
venosen Herzteil, die dorsale Fliche durch das Mesenterium ventrale mit
dem Vorderdarm verbunden. — Durch das Mesenterium ventrale hindurch
ist schon die entodermale Leberanlage in die kaudale Partie des Septum trans-
versum hineingewachsen. Nur die kraniale Partie des Septum (nahe am freien
Rande desselben) wird also jetzt von dem Sinus venosus eingenommen.

Noch eine kurze Zeit fahrt die Leber fort, sich kaudalwirts in dem Septum
tranversum auszubreiten. Gleichzeitig wird aber das Septum hoher und der
kraniale, freie Rand desselben wird von der Lebersubstanz nie erreicht.
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An dem Septum transversum kénnen wir also zwei Teile unter-
scheiden, nimlich:

1. einen groBeren, ventrokaudalen Teil, der mit der Leber breit verbunden
wird und den wir mit dem Namen Septum pericardiaco-peritoneale
(vgl. Abb. 203) bezeichnen, und

2. einen kleineren, dorsokranialen Teil, der mit der Leber nie direkt verbunden
wird. Wir nennen diesen Teil des Septum transversum Septum pericardiaco-
pleurale primitivum.

Noch bei etwa 10 mm langen Embryonen ist die Perikardialhéhle
relativ kolossal groB. Sie liegt ventral von den beiden noch sehr kleinen
Anlagen der Pleurahohle (vgl. Abb. 203), welche sie sowohl kaudal wie kranial-
wirts bedeutend iiberragt. Kranialwérts von den beiden Pleurahohlenanlagen

Abb. 204. Zwerchfell von einem 21 mm langen menschlichen Embryo, von oben und hinten
gesehen. — VergroBerung: 10mal. — Nach Broman (1902). — Ao. Aorta; Oe. Osophagus;
Ve. Vena cava inf. Die Zwerchfellsteile verschiedenen Ursprungs sind mit Strichen
schematisch verschieden bezeichnet. 1. Der perikardiale Teil, vom Septum transversum
gebildet. 2. und 3. Teile, welche von dem Mesenterium (und zwar 2. von dem Nebenmesen-
terium, 3. von dem Hauptmesenterium) herzuleiten sind. Diese Teile entsprechen den
sog. ,kaudalen Begrenzungsfalten. 4. Teile, welche von den medialen Blittern der
Urnierenfalten (= der Membranae pleuro-peritonealis) herzuleiten sind. Hinten und medial
in diesen Teilen ist die Lage der letzten (in diesem Stadium schon obliterierten) Kom-
munikationséffnungen schematisch bezeichnet. 5. Teile, welche bei der ThoraxvergroBerung
von den Koérperwinden isoliert werden. — Zu bemerken ist, daB die Abteilungen 1—4
durch Vermittlung von der Leber, deren Uberzug sie (wenigstens anfangs) bilden, an der
Zwerchfellbildung teilnehmen.

wird die dorsale Perikardialhthlenwand von der dorsalen Kérperwand selbst
gebildet.

Das ventrale Mesenterium hat, gleich wie das Septum transversum, einen
oberen, freien Rand. Dieser Rand, oberhalb dessen die Pleurahshlenanlagen
mit der Perikardialhdhle fref kommunizieren, liegt anfangs in derselben Héhe
wie derjenige des Septum transversum. Spiter verlingert sich aber das
Septum pericardiaco-pleurale primitivum in kranialer Richtung
(vielleicht hierzu durch Ziehung der beiden Ductus Cuvieri veranlaBt), so
daB sein kranialer Rand hoéher als derjenige des ventralen Mesenterium zu
liegen kommt.

Gleichzeitig wird die Spalte zwischen dem betreffenden Septumrand und
der dorsalen Koérperwand immer schmiler und obliteriert zuletzt (bei etwa
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10 mm langen Embryonen), indem der supramesenteriale Teil des Septum
pericardiaco-pleurale primitivum mit der dorsalen Korperwand verwéchst. Von
diesem Stadium ab haben wir also eine geschlossene Perikardialhéhle.

Das iibrige Zolom stellt jetzt eine oben paarige, unten unpaare Pleuro-
peritonealhéhle dar. — Die Trennung der beiden Pleurahéhlenanlagen von
der Peritonealhéhle wird schon in der fiinften Embryonalwoche vorbereitet.
Zu dieser Zeit entstehen in der lateralen Korperwinden zwei unten offene
Peritonealtaschen, welche von denselben je eine Falte, die Plica pleuro-
peritonealis, isolieren. Diese Falten sind anfangs sagittal gestellt. Dorsal
stehen sie mit den kranialen Urnierenenden in primirer Verbindung.
Sie werden daher auch Urnierenfalten genannt. Ventral sind sie mit der
Leber verbunden.

Die Verbindung der ventralen Partien der Urnierenfalten mit der Leber
wird bald direkter und intimer, indem die Leber bei ihrer Vergréferung in die-
selben hineinwéchst. Auf diese Weise werden die anfangs breiten, lateralen
Kommunikationséffnungen zwischen den Pleura- und Peritonealhshlen zu
engen Spalten reduziert (vgl. Abb. 203).

Etwa gleichzeitig hiermit beginnt die Bildung einer von Anfang an kaudal
gelagerten Wand der Pleurahohle. Die betreffende kaudale Pleurawand
wird zuerst an der rechten Seite des Mesenteriums gebildet, und zwar
dadurch, dafl Lebersubstanz in die laterale Wand (das sog. Nebenmesenterium)
der Bursa omentalis hineinwéchst und dieselbe lateralwirts verbreitert. — Etwas
spater wichst die Lebersubstanz so weit kranialwirts, dafl der linke Leber-
lappen um die Kardia herum — in dem dorsalen Mesenterium hervorwachsend —
die hintere Wand der Pleuraperitonealhthle erreichen kann. Hiermit ist auch
an der linken Seite eine kaudale Pleurawand gebildet.

Nach der Bildung der kaudalen Pleurawand der linken Seite ist die eine
Zeitlang grofiere Kommunikationséffnung zwischen der linken Pleurahohle und
der Peritonealhéhle wieder gleich so klein wie die entsprechende Offnung
der rechten Seite geworden. — Bei einem 18,5 mm langen Embryo finden wir
die Kommunikationséffnungen der beiden Pleurahéhlen mit der Peritoneal-
héhle symmetrisch gelagert und gleich groB. Sie stellen jetzt enge, etwa 0,5 mm
lange, laterale Spalten dar (in Abb. 204 schematisch markiert), deren Wiande
— bei der folgenden VergroBerung der Leber — gegeneinander geprel3t werden
und bald miteinander verwachsen. Auf diese Weise schlieBen sich — bei etwa
20 mm langen Embryonen — die Scheidewénde zwischen Peritoneal- und
Pleurahchlen.

Unmittelbar nach der SchlieBung besteht das Zwerchfell aus:

a) einem ventralen, unpaaren Hauptteil (dem Septum pericardiaco-
peritoneale), der aus einem Teil des Septum transversum hervorgegangen
ist und dem sog. ,Herzboden” des definitiven Zwerchfells entspricht
(Abb. 204, 1), und

b) dorsalen paarigen Nebenteilen (Septa pleuro-peritonealia),
welche medial von dem Mesenterium, lateral von den lateralen Kérper-
wénden unter Vermittlung von den Urnierenfalten hervorgegangen sind
(Abb. 204, 2—4).

Mit dieser Zwerchfellspartie bleibt die Urniere noch eine Zeitlang durch das sog.
»Zwerchfellsligament der Urniere in Verbindung.

Unmittelbar nach der SchlieBung des Zwerchfells werden die Rippen knorpelig
und der Brustkorb erfihrt in kurzer Zeit ein .ungeheuer starkes Wachstum.
Die Lungen wachsen gleichzeitig relativ wenig und das Herz noch weniger.
Nur die Pleurahhlen vergroBern sich in demselben MaBe wie der Brust-
korb. Dabei dringen sie sowohl dorsal- wie lateral- und ventralwirts in der
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fritheren Korperwand hervor und isolieren von derselben groBe Partien, welche
das Zwerchfell vergroern. — Besonders deutlich ist dieser ProzeBl in den ventro-
lateralen Teilen, wo grofle Partien des definitiven Perkardiums dadurch von der
Koérperwand isoliert werden (vgl. Abb. 204, 5). — Durch diesen Isolierungsprozef3,
der am Anfang des dritten Embryonalmonats sehr rasch fortschreitet, werden
also die definitiven Relationen zwischen Perikardial- und Pleurahéhlen hergestellt,
grofle Partien des membranodsen Perikardiums gebildet und das Perikardium
in das Mediastinum einverleibt.

In dem bindegewebigen Zwerchfell koénnen wir also verschiedene
Partien unterscheiden, welche ihrem Ursprung und ihrer Entstehungsweise
nach verschieden sind. Der perikardiale Teil (der sog. Herzboden) wird
vom Septum transversum gebildet (Abb. 204, 1); die Pars lumbalis stammt
von dem dorsalen Mesenterium und der dorsalen Kérperwand (Abb. 204, 2 u. 3),
die Pars costalis und die Pars sternalis sind beide Derivate der lateralen
bzw. vorderen Koérperwand, wobei jedoch zu bemerken ist, daB der #ltere
Teil der Pars costalis (Abb. 204, 4) in prinzipiell anderer Weise entstanden
ist als der tbrige Kostalteil.

Mit Ausnahme von dem Letztgenannten (Abb 204, 5) werden die von ver-
schiedenen Korperpartien stammenden Zwerchfellsteile alle mehr oder weniger
ausschliellich unter Vermittlung der Leber dem Zwerchfell einverleibt. Mit
diesem Organ hingen sie anfangs auch breit zusammen. — Sekundir wird die
Zwerchfellsanlage aber von der Leber durch paarige Peritonealrezesse groBtenteils
isoliert. Die an gewissen Stellen persistierenden Verbindungen zwischen Zwerch-
fell und Leber stellen, wie oben (S.161) erwihnt, die Leberligamente dar.

Hervorzuheben ist, da die oben gegebene Beschreibung iiber die
verschiedene Abstammung der verschiedenen Zwerchfellsteile aller
Wahrscheinlichkeit nach nur fiir das bindegewebige Gerippe des Zwerch-
fells und nicht fir die Zwerchfellsmuskulatur giiltig ist. — Die
Muskulatur jeder Zwerchfellshilfte ist wahrscheinlich einheitlichen Ur-
sprungs, und zwar haben wir Grund anzunehmen, daB sie aus dem vierten
Halsmyotom der betreffenden Korperseite stammt. Daraus erklirt sich,
dafl der Zwerchfellsnerv (Nervus phrenicus) vom vierten Halsnerv ausgeht.
Der Verlauf des Nervus phrenicus zeigt noch beim Erwachsenen den Weg an,
den die Zwerchfellsmuskulatur gewandert ist.

Entwicklung des Stiitzgewebes.

Alles Stiitzgewebe (das den Namen seiner Hauptfunktion, aktivere Gewebe
zu stiitzen, verdankt) entsteht aus dem Mesenchym (vgl. oben S. 57).

Das Mesenchym besteht unmittelbar nach seiner Entstehung aus ver-
zweigten Zellen, deren Protoplasmazweige mit denjenigen angrenzender
Mesenchymzellen zusammenhéngen. Schon in diesem Stadium bildet also das
Mesenchym ein zusammenhingendes Fachwerk. Dieses wandelt sich
spater wenigstens teilweise in ein Syncytium um, indem die Zellgrenzen, die
die zusammenhingenden Zellenfortsatze trennen, meistens zugrunde gehen.

Das mesenchymale Syncytium scheidet eine amorphe Gallertsubstanz
aus, die die Liicken des Synzytialnetzes bzw. Zellnetzes erfiillen. In spiteren
Entwicklungsstadien bildet sich an Stelle dieser Gallertsubstanz eine geformte
Interzellularsubstanz aus. — Charakteristisch fiir jedes Stiitzgewebe ist
gerade diese Interzellularsubstanz. Diese kann sich in sehr verschiedener
Weise ausbilden, kann mehr oder weniger weich bleiben oder aber groBe Festig-
keit erreichen. Je nach der Beschaffenheit der Interzellularsubstanz unter-
scheidet man daher:
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1. Bindegewebe, das eine weichere Verbindungs- und Ausfiillungs-
masse des Korpers darstellt;

2. Knorpel und

3. Knochen, welche zusammen das Skelett des Koérpers bilden.

Histogenese des Stiitzgewebes.
A. Bindegewebe.

Das oben erwihnte, mit Gallertsubstanz erfiillte Mesenchymnetz persi-
stiert an einigen Stellen (z. B. im Nabelstrange) relativ lange. Von vielen
Autoren wird dasselbe daher auch unter dem Namen gallertartiges oder
embryonales Bindegewebe als eine besondere Form von Bindegewebe
aufgenommen. :

An gewissen Stellen des Korpers bleibt das mesenchymale Zellnetz (Reti-
culum) fast unverindert bestehen, wihrend die Maschen desselben (anstatt der

Abb. 205. Entstehung der interzellularen Bindegewebsfasern aus den Exoplasmazonen
der Bindegewebszellen. — Nach Fr. C. C. Hansen (1899).

Gallerte) mit dicht gedringten weien Blutzellen gefiillt werden. Auf diese
Weise entsteht das sog. retikulidre oder -adenoide (driisenahnliche) Binde-
gewebe.

Meistens wandelt sich aber das Mesenchym in faseriges Bindegewebe
um. Nach Fr. C. C. Hansen (1899), Mall (1902) u. a. entstehen die ersten
Bindegewebsfasern direkt aus dem Protoplasma des mesenchymatischen Syn-
cytiums, von welchem sie erst sekundar abgetrennt werden (vgl. Abb. 205).
Nachdem sie durch diese Abtrennung interzellular geworden sind, kénnen sie
sich aber zwischen den Zellen ,selbstindig vermehren und weiter wachsen‘
(Meves, 1908).

Nach Mall (1902), welcher Autor seine betreffenden Untersuchungen zum
Teil auch auf menschliche Embryonen' anstellte, differenziert.sich. das Proto-
plasma des mesenchymalen Syncytiums unmittelbar um die Kerne- in kornige
Partien, Endoplasmainseln, die sich-von dem iibrigen Syncytium, dem
Ektoplasmanetz, deutlich abheben. — Das Ektoplasma wichst zunichst
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relativ sehr schnell und differenziert sich zu immer zahlreicher und deutlicher
werdenden Fasern, die sich von den Endoplasmainseln abtrennen. — Aus
den Endoplasmainseln selbst gehen bei dieser Abtrennung die anfangs
spindelférmigen Bindegewebszellen hervor. — Die aus dem Ektoplasma-
netz hervorgehenden Bindegewebsfasern sind zuerst auch netzférmig gelagert
und anastomosieren gelegentlich miteinander. Spiter gehen aber die Ver-
bindungsbriicken gew6hnlich zugrunde.

Wenn die Richtung der Bindegewebsfasern unregelméBig bleibt, entsteht
das lockere, formlose Bindegewebe. Wenn dagegen durch Zugwirkungen
in einer Richtung bzw. in zwei oder mehr bestimmten Richtungen die Fasern
gestreckt und in den betreffenden Richtungen eingestellt werden, entsteht das
geformte Bindegewebe (Sehnen, Aponeurosen, Faszien, Binder usw.).

In spateren Entwicklungsstadien dndern die embryonalen Bindegewebs-
fasern ibhren chemischen Charakter, so daB sie beim Kochen Leim (Glutin)
geben. Die betreffenden Bindegewebsfasern sind in reflektiertem Licht weill
und stellen die Hauptmasse des gew6hnlichen sog. weiBen, fibrilliren Binde-
gewebes dar.

Elastische (gelbe) Bindegewebsfasern entstehen ebenfalls aus dem Ekto-
plasmanetz. Sie bilden sich aber spiter als die ersten weilen Bindegewebs-
fasern aus. Zuerst treten sie wahrscheinlich in den Winden der groBeren Gefafle
auf (Spalteholz, 1906).

Im vierten Embryonalmonat beginnen sich in gewissen Gegenden des Korpers
sog. Fettprimitivorgane herauszudifferenzieren. Nach F. Wassermann
(1925) bestehen diese aus je einem retikuliren Syncytium, dessen Bildung
und Ausbreitung an die Verzweigung der GeféBle gebunden ist. Einzelne Mes-
enchymzellen kénnen sich aus dem Reticulum lésen und zu Blutkérperchen
umwandeln. Bald beginnt aber das Reticulum Fetttropfen zu speichern, die
immer groéfer werden und die Protoplasmamassen mit den Kernen zu Fett-
kugelmanteln umwandeln, die bisher als Fettzellen bezeichnet worden sind.
Das Fettprimitivorgan bildet sich hierdurch in Fettgewebe oder — richtiger —
in ein Fettorgan um. Gleichzeitig wird das Reticulum als solches undeutlich,
und die blutkérperbildende Funktion derselben tritt zuriick.

B. Knorpelgewebe.

An denjenigen Stellen des Embryonalkérpers, wo spiter das Skelett auf-
treten soll, vermehren sich die Mesenchymzellen und nehmen ein charakte-
ristisches Aussehen an. — Die Zellen werden klein, rund oder oval und kommen
sehr dicht zu liegen. Die Zellkerne bleiben aber relativ groB und filllen die
Zellen zum groBten Teil aus. Das auf diese Weise veriinderte, verdichtete
Mesenchymgewebe, das wir jetzt mit dem Namen Blastem bezeichnen, 158t
sich daher durch Hématoxylinfirbung (und andere Kernfirbungen) stark
hervorheben. — Die betreffende blastematose Verdichtung des Mesenchym-
gewebes beginnt an bestimmten Stellen und schreitet von hier aus in bestimmten
Richtungen weiter.

In dem Inneren der blastematosen Skelettanlage entstehen spiter (durch
Umbildung der Blastemzellen in sog. Vorknorpelzellen) Vorknorpelkerne,
welche die ersten getrennten Anlagen der einzelnen Hartteile des Skeletts
darstellen.

Die Vorknorpelkerne breiten sich allmihlich innerhalb des Blastems derart
aus, daf sie zuletzt die werdende Form der betreffenden Hartteile einigermaBen
erreichen. Dann bleibt die Umbildung des Blastems in Vorknorpel stehen. —
Zwischen den einzelnen Vorknorpelkernen und an der Peripherie derselben
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bleibt das Blastem noch eine Zeitlang unveréindert bestehen. Diese persi-
stierenden Blastemmassen wandeln sich spater in straffes Bindegewebe (Gelenk-
kapseln, Bénder und Perichondrium) um (vgl. Abb. 208).

Die Vorknorpelzellen zeichnen sich besonders dadurch aus, daB ihre
Protoplasmamenge stark zugenommen hat, so daB die Vorknorpelzellen drei-
bis viermal groBer sind als die Blastemzellen. Sie zeigen eine unregelmaBige
Form und nehmen von Hamatoxylin im allgemeinen nur eine schwache Farbung
an (Broman, 1899). Die Kerne sind nimlich nicht groBer als im Blastem-
stadium geworden. v

Etwa in derselben Ordnung wie das Blastem in Vorknorpel iiberging, wandelt
sich dieser etwas spiter (meistens im dritten Embryonalmonat) in eigentlichen

Abb. 206. Knorpelentwicklung. Nach Fr. C. C. Hansen (1899).

Knorpel um. Der betreffende UmwandlungsprozeB besteht hauptséchlich
darin, daB — in dhnlicher Weise wie Bindegewebesfasern zwischen den Binde-
gewebszellen — zwischen den Vorknorpelzellen hyaline Interzellularsub-
stanz aufzutreten beginnt (vgl. Abb. 206), die die Zellen immer mehr aus-
einander dréngt.

Meistens bleibt die Interzellularsubstanz des Knorpelgewebes hyalin.
An gewissen Stellen des Kérpers kombiniert sich aber die Bildung von hyaliner
Interzellularsubstanz mit derjenigen von Bindegewebsfasern, die also mit der
hyalinen Knorpelgrundsubstanz untermischt werden. Auf diese Weise entsteht
Bindegewebsknorpel. Wenn die betreffenden Bindegewebsfasern alle
elastisch sind, erhoht sich die Elastizitit des betreffenden Knorpels (,,elasti-
scher Knorpel®).

- Die VergroBerung des einmal gebildeten Knorpels geschieht zum Teil
durch Apposition, zum Teil durch interstitielles Wachstum. Die Appo-
sition findet von der den Knorpel umgebenden Bindegewebshaut, dem sog.
Perichondrium, statt. Die Zellen der inneren Schicht des Perichondriums,
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haben namlich die Fahigkeit, sowohl Knorpelzellen wie Knorpelgrundsubstanz
hervorzubringen. — Das interstiticlle Wachstum des Knorpels findet durch
Vermehrung sowohl von den Knorpelzellen wie von der Grundsubstanz zwischen
denselben statt. Hierbei nimmt aber die Grundsubstanz des Knorpels schneller
an Masse zu als die Gesamtheit der Knorpelzellen. Die Letztgenannten werden
daher im allgemeinen immer weiter voneinander entfernt, je linger sie exstieren.

In die stdrker wachsenden Knorpelmassen dringen regelmiBig Gefafle von
dem Perichondrium ein. Beim Erwachsenen gehen aber diese intrachondralen
Gefifle in dem persistierenden Knorpel wieder vollstindig zugrunde.

C. Knochengewebe.

An gewissen Stellen des Kérpers bekommt das Bindegewebe in einem
gewissen Entwicklungsstadium und unter gewissen Bedingungen die Fahigkeit,
hartes Knochengewebe zu bilden. Diese Fahigkeit ist zuerst meistens an
das Perichondrium gebunden, weshalb auch die meisten Knochen im An-
schluB an dem schon vorher existierenden Knorpelskelett angelegt
werden. In der Folge geht das Knorpelskelett allmahlich mehr oder weniger
vollstindig zugrunde und wird durch Knochen ersetzt. Solche knorpelpré-
formierte Knochen heillen daher auch Ersatzknochen. — Mit Ausnahme
einiger Teile des Schadels ist das menschliche Skelett fast aus lauter solchen
Ersatzknochen gebildet.

Diejenigen Knochen, welche im Bindegewebe ohne Anschlufl an dem
embryonalen Knorpelskelett entstehen, werden Bindegwebsknochen
genannt. — Aus solchen sind die meisten Knochen des Gesichts und die
platten Knochen des Gehirnschadels gebildet.

Entwicklung der knorpelpriaformierten Knochen.

Schon oben wurde erwiahnt, dafl das peripherwérts von der vorknorpeligen
Skelettanlage eine Zeitlang persistierende Blastem sich zu einer Bindegewebs-
haut, dem Perichondrium, differenziert, deren tiefer gelegenen Zellen zu-
nichst die Fahigkeit besitzen, neue Knorpelschichten an der AuBenseite der
alten zu bilden.

An den meisten Knorpeln biilen indessen die Perichondriumzellen
bald diese Fahigkeit ein, bekommen aber anstatt dessen eine neue Funktion:
Knochensubstanz zu bilden. Von nun ab nennen wir die betreffenden
Perichondriumzellen Osteoblasten (Knochenbildner?!) und das Perichondrium
Periost.

Die in der Niahe der Osteoblasten liegenden Bindegewebsbiindel werden
durch Einlagerung von Kalksalzen in Form kleiner Kérnchen immer hirter.
Gleichzeitig scheiden die Osteoblasten direkt verkalkende Substanz aus. Auf
diese Weise — durch sog. perichondrale (oder periostale) Ossifikation —
entsteht unter dem Periost eine diinne Knochenlamelle (Abb. 207,
Knochenmanschette), die den Knorpel bedeckt.

In der unterliegenden Knorpelpartie oder, falls es sich um einen langen
Knochen handelt, in der von dem perichondralen Knochen ringférmig umgebenen
Knorpelpartie vergréBern sich nun die Knorpelzellen und gleichzeitig wird
die Grundsubstanz hier durch Einlagerung von Kalksalzen koérnig getriibt.
Es entsteht hier im Knorpel ein sog. Verkalkungspunkt (Abb. 207).

1 Nach Weidenreich (1923) sind indessen die Osteoblasten keine spezifischen Zellen,
sondern gewohnliche Bindegewebszellen, ,,die erst unter einem értlichen Knochenbildungs-
reiz die charakteristische Osteoblastenform annehmen‘. Bei mangelndem Kalkangebot
vermogen sie keinen Knochen zu bilden.
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In dem verkalkten Knorpel findet kein Wachstum mehr statt, wihrend an
den beiden Enden des Verkalkungspunktes der Knorpel fortwihrend wéchst.
Die betreffende verkalkte Stelle des Skelettstiickes beginnt daher wie einge-
schniirt auszusehen. — Von dem knochenbildenden periostalen Gewebe aus
dringen jetzt gefaBhaltige Ausliufer in den verkalkten Knorpel hinein. Es ist
dies dadurch méglich, daf} in diesem Gewebe gewisse Zellen sich zu kalk- und
knorpelfressenden Zellen, sog. Osteoklasten (,,Knochenzerbrecher®), aus-
gebildet haben.

Sowohl die verkalkte Grundsubstanz wie die darin liegenden Knorpelzellen
gehen jetzt in der Nahe der erwihnten periostalen Ausliufer zugrunde. Hier-

Abb. 207. Lingsschnitt durch Mittelhandknochen eines 55 mm langen menschlichen
Embryos. — VergréBerung: 40 mal.

durch entstehen im Verkalkungspunkte kleine Hohlen, die zu dem bald relativ
weiten, sog. primitiven oder primordialen Markraum unregelmiBig
zusammenflieBen. — Der primordiale Markraum wird von lockerem, aus den
erwihnten Ausliufern des periostalen Gewebes stammendem Bindegewebe
(dem sog. primiren Knochenmark) gefilllt. Die Zellen dieses primiren
Knochenmarkes stellen zum Teil gewohnliche, verzweigte Bindegewebszellen,
zum Teil Osteoblasten und Osteoklasten dar.

Die Osteoblasten legen sich nach Art eines einschichtigen Epithels an die
unregelmiBigen Winde des primordialen Markraumes dicht an und beginnen
hier schichtweise Knochengewebe zu erzeugen. Da diese Ossifikation binnen
den Grenzen des fritheren Knorpels stattfindet, wird sie enchondrale Ossi-
fikation genannt.

Durch die enchondrale Ossifikation entstehen stetig neue Knochentapeten
innerhalb der alten, und der primidre Markraum wird in dieser Weise bis zu
einem gewissen Entwicklungsstadium immer enger. Unterdessen treten weile
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Blutzellen in immer steigender Menge auf, so daB} sie zuletzt zahlreicher als die
urspriinglichen zelligen Elemente des Knochenmarkes werden. Hiermit geht
das primire Knochenmark in das sekundidre Knochenmark iiber.

Von dem zuerst gebildeten Teil des primordialen Markraumes aus breiten
sich die oben geschilderten, sowohl destruktiven wie konstruktiven Prozesse
auf die benachbarte Knochenpartie aus, die sich zu der Verknécherung durch
Vermehrung und VergroBerung der Knorpelzellen sowie durch Verkalkung
der Grundsubstanz vorbereiten. Besonders in den Anlagen der langen Knochen
kann man daher oft alle Stadien der enchondralen Verkncherung nacheinander
in einem einzigen Langsschnitt beobachten.

Die Zahl der Ossifikationszentren des Skeletts ist zahlreicher als die Zahl
der Vorknorpelkerne. Es werden nimlich viele Knochenanlagen, die — wie
gewohnlich — nur einen einzigen Vorknorpelkern besaBen, von zwei oder drei
Ossifikationszentren aus verknochert. So werden die langen Extremititen-
knochen regelmiflig von einem Hauptzentrum (in der Mitte oder Diaphyse
der Knochenanlage) und von zwei Nebenzentren (in den beiden Enden oder
Epiphysen der Knochenanlage) aus verkngchert.

Zwischen Haupt- und Nebenzentren bleibt lingere Zeit das Knorpelgewebe
in Form von mehr oder weniger diinnen Scheiben (Epiphysenknorpel)
bestehen, die fiir die Vergroflerung der Knochen von groler Bedeutung sind.
In diesen Knorpelscheiben geschieht nidmlich das Lingenwachstum des
Knochens, und wenn dieselben zuletzt auch vollstindig verknéchert werden,
so ist Langenwachstum des betreffenden Knochens nicht mehr méglich. — Nach
der knéchernen Verschmelzung der Epiphysen mit den Hauptknochen bleiben
von dem urspriinglichen Knorpelskelett gewéhnlich nur diinne Partien an den
Knochenenden als Gelenkknorpel bestehen.

Gleichzeitig mit der enchondralen Ossifikation setzt sich die perichon-
drale Ossifikation fort. Indem durch diese letztgenannte stetig neue Knochen-
lamellen den alten von auflen her aufgelagert werden, wichst der Knochen
an Dicke.

In den meisten Knochen findet wahrend der ganzen Entwicklungsperiode
eine stetig mehr oder weniger weitgehende Resorption der schon angelegten
Knochenpartien statt. ,,Dabei gehen nicht nur die ganzen enchondralen
Knochenmassen, sondern auch ansehnliche Mengen des perichondralen Knochens
verloren, Verluste, die immer durch Ablagerung neuer perichondraler Knochen-
schichten von auBen her gedeckt werden* (Stohr, 1909).

Die neugebildeten Knochen zeigen iiberall spongiése Struktur. Dieses
ist anfangs sogar mit dem perichondralen Knochen der Fall. Dichte subperiostale
Knochenlamellen werden zuerst im ersten Lebensjahre gebildet.

Entwicklung der Bindegewebsknochen.

Histologisch differiert die Entwicklung der Bindegewebsknochen nur un-
bedeutend von der perichondralen Ossifikation. Der wichtigste Unterschied
liegt nur darin, dafl die Knochenbildung vom XKnorpel entfernt stattfindet.
Die iibrigen Modifikationen des Verknocherungsprozesses hingen gréBtenteils
davon ab, daB die betreffenden Anlagen meistens platte Knochen werden
sollen.

Die Grundlage, innerhalb welcher die Knochenbildung erfolgt, ist hier nur
eine Bindegewebsmembran. Die betreffende Ossifikationsform wird daher
auch ,intramembranése Verknécherung® genannt. Einzelne Biindel der
betreffenden Bindegewebsmembran verkalken. An diese legen sich aus embryo-
nalen Bindegewebszellen hervorgegangene Osteoblasten und bilden in ge-
wohnlicher Weise Knochen.
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Die zuerst gebildeten Knochenbilkchen sind miteinander zu einem Netz-
werk verbunden (Abb. 215, Parietale), das von einem Blutgef4aBnetzwerk
durchflochten ist. Die Verknocherung beginnt in der Mitte des werdenden
Bindegewebsknochens und strahlt von dort peripherwirts aus. Das flaichenhafte
Wachstum findet, mit anderen Worten, an den Randern der schon existieren-
den Knochenanlagen statt.

Zu beiden Seiten des primitiven Knochennetzes nimmt das Bindegewebe
die Natur eines Periostes an. Nachher verdichtet sich die Knochenanlage
durch Ablagerung von neuen Knochenschichten unter dem Periost. — Die
Réaume in dem geflechtformigen Knochennetzwerk werden friihzeitig in Kanile
mit Blutgefalen und primitivem Mark umgewandelt (Bardeen, 1910).

Entwicklung der Knochenverbindungen (Fugen und Gelenke).

Die Grenzpartien zwischen den verschiedenen vorknorpeligen Skelett-
teilen werden zunichst von kompakten, auf dem Blastemstadium persistieren-

Abb. 208. Dorsopalmarer Léngsschnitt durch die Fingeranlage eines 33 mm langen Embryos.
(Die Anlagen der Interphalangealgelenke. zeigend.) — VergroBerung: 60mal.
Nach Broman (1911).

den Scheiben gebildet. Diese blastematésen Zwischenscheiben (Abb. 208)
setzen sich in denjenigen diinneren Blastemschichten direkt fort, die die Anlage
des Perichondriums der angrenzenden Skeletteile darstellen.

Die Blastemzwischenscheiben konnen sich in spateren Entwicklungsstadien
in Bindegewebe oder Knorpel umwandeln. Solchenfalls werden die betreffen-
den Skeletteile durch Fugen (Syndesmosen bzw. Synchondrosen) mit-
einander verbunden.

Meistens differenzieren sich aber die blastematésen Zwischenscheiben zu
Gelenken aus. Dieses geschieht dadurch, daB in dem Inneren der Zwischen-
scheibe ein Lumen entsteht, das die zentrale Partie der Scheibe in zwei Schichten
trennt, die je ein Ende der angrenzenden Skelettanlagen als Perichondrium
bekleiden. Diese aus der Zwischenscheibe entstandenen Perichondrienschichten
der Gelenkenden verschwinden in der Regel frithzeitig, so daB die Gelenk-
knorpel bald ,nackt” werden. — Die Gelenkknorpel stellen in den aller-
meisten Fallen Reste des urspriinglichen Knorpelskeletts dar, sind
also, mit anderen Worten, primare Knorpelbildungen. Nur in Ausnahme-

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 17
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fallen sind| sie sekundire Knorpelbildungen, die aus der blastematésen
Zwischenscheibe hervorgegangen sind. Solchenfalls handelt es sich um Gelenke,
die zwischen Bindegewebsknochen entstanden sind (z. B. das Kiefer-
gelenk).

Die periphere Partie der blastematdésen Zwischenscheibe stellt
die Anlage der bindegewebigen Gelenkkapsel dar. Diese steht also
von Anfang an mit dem Perichondrium (bzw. Periost) der das Gelenk bildenden
Knochenanlagen in Verbindung.

Oft bildet sich in der blastematiosen Zwischenscheibe zunichst nicht eine
einheitliche Gelenkspalte aus, sondern es treten in derselben zwei oder mehrere
Spalten auf. Gewohnlich verschmelzen aber diese spiter zu einer einheitlichen
Gelenkhohle. Unter Umstéinden kénnen aber zwei oder mehr Gelenkspalten
zeitlebens mehr oder weniger vollstindig getrennt persistieren. Auf diese Weise
entstehen an gewissen Stellen zusammengesetzte Gelenke: Gelenke mit
Interartikularscheiben, Menisken usw.

Die definitive Form der Gelenkoberflichen ist gewthnlich angedeutet, schon
ehe die betreffende Gelenkhshle — unter dem Einflul der Muskelkontraktionen —
gebildet worden ist. Die Gelenkform ist also — der Hauptsache nach — erb-
lich. Gewisse Modifikationen der Gelenkflichenform finden jedoch spiter
unter dem Einfluf der Muskeln statt (Hesser, 1925).

Entwicklung der verschiedenen Teile des menschlichen
Skeletts.

A. Wirbelsiiule und Brustkorb.

Das die Chorda dorsalis und das Medullarrohr umgebende sog. axiale
Mesenchym stammt, wie oben (S. 55) erwihnt, von den Ursegmenten her
und zeigt anfangs selbst auch eine entsprechende Segmentierung, die besonders
nach der Entstehung der intersegmentalen Dorsalzweige der Aorta deutlich
wird. Die zwischen diesen Arterien liegenden axialen Mesenchymsegmente werden
Sklerotome genannt.

Jedes Sklerotom differenziert sich wihrend der fiinften Embryonal-
woche in zwei Teile: in eine kaudale Halfte, die sich blastematés ver-
dichtet und die primitive Wirbelanlage (sog. Skleromer) darstellt, und
eine kraniale Hilfte, die mehr locker bleibt.

Die primitiven Wirbelanlagen sind paarige, im Querschnitt dreieckige
Blastemmassen, deren Ecken zu dorsal-, ventral- und medialwirts gerichteten
Fortsitzen ausgezogen werden (Abb. 209 A). Die dorsalgerichteten Wirbel-
fortsdtze begrenzen lateral Medullarrohr und Spinalganglien und werden daher
Neuralfortsatze (Processus neurales) genannt. Die ventralgerichteten
Wirbelfortsitze strecken sich medial von den Myotomen zunéchst nur in die
lateralen Kérperwinde ein. Sie stellen Rippenanlagen dar und werden daher
Rippenfortsatze (Processus costales) genannt. Die medialgerichteten
Wirbelfortsatze strecken sich bis zur Chorda dorsalis (daher werden sie
Chordafortsitze [Processus chordales] genannt), wo sie bald mit den-
jenigen der anderen Seite verschmelzen (vgl. Abb. 209 B).

Durch diese Verschmelzung der Processus chordales um die Chorda
dorsalis herum entstehen aus den paarigen Wirbelanlagen die unpaaren.

Die kraniale Halfte jedes Sklerotoms verdichtet sich partiell und gibt zu
zwei Membranbildungen Ursprung, von welchen die eine zwei angrenzende
Dorsalfortsitze (Neuralfortsitze), die andere zwei angrenzende Ventralfort-
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sitze (Kostalfortsitze) derselben Seite miteinander verbinden. Die erstgenannte
Membran wird daher Interdorsalmembran, die letztgenannte Interventral-
membran genannt.

Abb. 209. Querschnitt durch mittlere (5—6) Thorakalsegmente. — Vergroerung: 55mal.
— A eines 4,5 mm langen Embryos, B eines 7 mm langen Embryos und C eines 13 mm
langen Embryos. — Nach Bardeen (1905). — Ch. d. Chorda dorsalis; C. pr. Processus
costalis; Disk. Processus chordalis; D. M. Dorsale Muskulatur; Myo. Myotom; N. pr. Processus
neuralis; Rib. Rippe; Sp.G. Spinalganglion; V.B. Wirbelkérper. — Aus Broman (1911).

Durch die Interdorsalmembranen z. B. der linken Seite werden alle
die Neuralfortsitze dieser Seite, und zwar in ihrer ganzen Linge
miteinander verbunden. Die Interventralmembranen verbinden

17*
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dagegen nur die basalen (proximalen) Partien der Kostalfortsitze der
betreffenden Seite miteinander (Abb. 210).

Die miteinander in der Mittellinie verbundenen Chordalfortsitze jedes primitiven
Wirbelpaares werden nach Bardeen von unten her ausgehohlt und gleichzeitig von oben
her verdichtet. — Nach dieser Umwandlung der vereinigten Chordalfortsitze, die also mit
einer Kranialwértsverschiebung verbunden ist, stellen diese eine sog. primitive
Intervertebralscheibe dar.

Das zwischen zwei solchen Intervertebralscheiben gelegene (die Chorda
umgebende) Mesenchym wird jetzt von einer blastematdsen, ringformigen Membran, der
sog. Membrana interdiscalis, umgeben. Das betreffende Mesenchym liegt also jetzt
wie in einer Blastemschachtel allseitig eingeschlossen. Spater wird aber auch dieses Mes-

Abb. 210. Rekonstruktionsmodelle der blastematosen Wirbelanlagen. A eines 7 mm langen

Embryos. Vergréfierung: 33mal. B eines 9 mm langen Embryos. VergréBerung: 25mal.

C eines 11 mm langen Embryos. VergréBerung: 23 mal. A und B Vorderansichten, C Ansicht
von hinten. — Nach Bardeen (1905) aus Broman (1911).

enchym in Blastem umgewandelt. Dasselbe stellt die Anlage des definitiven Wirbel-
koérpers dar.

Die Differenzierung der primitiven Wirbelanlagen beginnt in der Hals-
region und schreitet von hier aus allmahlich kaudalwirts weiter. Erst im zweiten
Embryonalmonat erreicht sie das kaudale Kérperende.

Anfangs sind die primitiven Wirbelanlagen einander alle gleich. Bei etwa
10 mm langen Embryonen beginnen aber die thorakalen Wirbelanlagen
sich durch starkere Ausbildung der Kostalfortsitze von den anderen
zu markieren (Abb. 210 C).

Die Verknorpelung jeder blastematosen Wirbelanlage (einschlieBlich der
Rippenanlagen) findet von sechs Vorknorpelzentren aus statt, welche ihrer
Lage nach den sechs Fortsitzen des primitiven Wirbelpaares entsprechen.
Bei einem etwa 13 mm langen Embryo sind diese Vorknorpelkerne alle zu sehen,
und zwar in den Neural- und Kostalbogen je ein Vorknorpelkern, in der Wirbel-
kérperanlage aber zwei (ein linker und ein rechter).



Skelettentwicklung. . 261

Die beiden Vorknorpelkerne der Wirbelkérperanlage vereinigen sich indessen
bald zu einem unpaaren Kern, indem sie sowohl dorsal- wie ventralwirts von
der Chorda dorsalis miteinander verschmelzen. Von jetzt ab sitzen die vor-
knorpeligen Wirbelkérperanlagen an der Chorda wie Perlen an einer Schnur
aufgereiht. Die Vorknorpelperlen grenzen indessen anfangs nicht unmittelbar
aneinander, sondern sind durch dicke blastematdse Zwischenwirbel-
scheiben getrennt.

Wiahrend der zweiten Hilfte des zweiten Embryonalmonats vergréfern sich
aber die Wirbelkorperanlagen zum Teil auf Kosten der Zwischenwirbelscheiben,
so daB sie zuletzt (der Chorda am nichsten) partiell miteinander knorpelig
verschmelzen. Gleichzeitig differenziert sich die Peripherie jeder Zwischen-
wirbelscheibe zu Bindegewebe (Annulus fibrosus des Erwachsenen).

In dem Inneren der Wirbelkérperanlagen wird die Chorda dorsalis jetzt
von allen Seiten her zusammengeprefit. Gleichzeitig damit, daB sie hier ein-
geschniirt und bald vernichtet wird, verdickt sie sich aber innerhalb jeder
Zwischenwirbelscheibe. — Diese verdickten Partien der Chorda dorsalis persi-
stieren und bilden sich zu dem sog. Nucleus pulposus der definitiven Zwischen-
wirbelscheibe aus.

Mitte des zweiten Embryonalmonats beginnen an den vorknorpeligen Neural-
bogen die Processus transversi sowie die Processus articulares supe-
riores und inferiores angelegt zu werden. Gleichzeitig verlingern sich die
beiden Neuralbogen gegen den Wirbelk6rper hin und verschmelzen bald mit
diesem. Von nun ab existiert also ein einheitlicher, knorpeliger Wirbel
mit dorsal offenem Bogen.

Wihrenddessen hat sich das dorsal vom Medullarrohr gelegene Mesenchym
zu einer Bindegewebsmembran verdichtet, die die dorsalen, noch freien Enden
der beiderseitigen Neuralbogen miteinander verbindet. Innerhalb dieser Membran,
die unter dem Namen Membrana reuniens posterior (Abb. 211) bekannt
ist, verlingern sich nun die knorpeligen Neuralbogen dorsomedialwirts, bis
sie sich zuletzt (bei etwa 40 mm langen Embryonen) in der Mittellinie beriihren
und miteinander verschmelzen. Von der betreffenden Verschmelzungsstelle aus
erhebt sich bald ein kurzer Processus spinosus.

Die knorpeligen Processus articulares dehnen sich kranialwirts (Processus
articulares superiores) bzw. kaudalwirts (Processus articulares inferiores) in
die Interdorsalmembranen aus. Sie erreichen und iiberragen einander allmahlich
und verbinden sich blastematés miteinander. In die auf diese Weise zwischen
denselben sekundér entstandenen Blastemzwischenscheiben entstehen schon
im dritten Embryonalmonat die Gelenkhéhlen.

Die knorpeligen Processus transversi verlingern sich gleichzeitig und
verbinden sich blastematos mit den Rippenanlagen. In der Thorakalregion,
wo diese zu isolierten Rippen werden, entstehen in den hierdurch sekundir
gebildeten Blastemzwischenscheiben Gelenkhohlen. Etwa gleichzeitig entstehen
(in dieser Region) auch in den priméiren Blastemzwischenscheiben zwischen den
knorpeligen Rippen- und Wirbelkérperanlagen Gelenkhéhlen. In den ibrigen
Regionen dagegen gehen die betreffenden Blastemzwischenscheiben in Vor-
knorpel und Knorpel iiber, und die rudimentsr bleibenden Rippenanlagen
werden also hier mit den knorpeligen Wirbeln vollstandig einverleibt.

Von dem oben beschriebenen Entwicklungsgang weicht indessen die Ent-
wicklung der kranialsten und der kaudalsten Wirbel mehr oder weniger betriacht-
lich ab. — Die Entwicklung des ersten Halswirbels, des sog. Atlas, ist besonders
dadurch charakterisiert, daf3 die vorknorpelige Wirbelkérperanlage nur vor-
iibergehend mit den beiden vorknorpeligen Neuralbogen desselben Wirbels,
dagegen aber dauernd mit der Kérperanlage des zweiten Halswirbels (des sog.



262 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

Epistropheus) verbunden wird. Die Atlasanlage verliert also sekundar ihren
Wirbelkérper, der zum Dens epistrophei wird.

Die vorknorpeligen Neuralbogen der Kreuzwirbeln entwickeln sich stark
ventralwirts, wo sie sich mit den Wirbelkérpern und den Kostalfortsiatzen
breit verbinden. Dorsalwirts entwickeln sie sich dagegen relativ sehr langsam.

Abb. 211. Querschnitt eines 21 mm langen menschlichen Embryos in der Hoéhe der
Trachealbifurkation. — VergréBerung: 15 mal.

Diejenigen der kaudalen Kreuzwirbeln erreichen einander in der dorsalen Mittel-
linie gewohnlich nie. — Erst nach der Verbindung der Kreuzwirbeln mit den
beiden Hiiftbeinanlagen fangen die Erstgenannten an, relativ stark in die
Breite zu wachsen und zusammen die Form eines Kreuzbeines anzunehmen
(vgl. Abb. 219).

Nur die Anlage des ersten Schwanzwirbels bekommt Vorknorpelzentren
in ihren Neuralbogen. Diese verbinden sich mit der vorknorpeligen Wirbel-
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kérperanlage und verschmelzen mit den Kostalfortsitzen zu den Cornua
coccygis. Die Kostal- und Neuralfortsitze der iibrigen Schwanzwirbeln er-
reichen nie das Vorknorpelstadium.

Wihrend des zweiten Embryonalmonats wachsen die blastematdsen Rippen-
anlagen in der Thorakalregion sehr schnell vorwiirts. Sie nehmen hierbei

Abb. 212. Rekonstruktionsmodelle des knorpeligen Brustkorbes. A von einem 13 mm
langen, B von einem 15 mm langen und C von einem 23 mm langen menschlichen Embryo.
— VergroBerung: 10mal. — Nach Charlotte Miiller (1906) aus Broman (1924).
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zuerst eine nahezu horizontale Richtung ein. Bei etwa 15 mm langen Embryonen
schmelzen jederseits die ventralen (bisher freien) Enden der sieben oberen
Rippenanlagen miteinander zu einer schief longitudinal verlaufenden Leiste,
der sog. Sternalleiste, zusammen (vgl. Abb. 212 A—C).

Die beiden Sternalleisten liegen zuerst in den lateralen Korperwinden und
also voneinander relativ weit entfernt. Bei der fortgesetzten Verlingerung
der Rippenanlagen werden sie aber allméhlich in die ventrale Korperwandpartie
hinein verschoben und einander hier immer mehr gendhert. Da der Umkreis
der Brustregion oben am kleinsten ist, kommen sie miteinander hier zuerst
in Beriihrung. Sie beginnen jetzt hier miteinander zu einer unpaaren
Sternalanlage zu verschmelzen. Die Verschmelzung schreitet in der
Folge kaudalwérts fort und wird schon bei etwa 3 cm langen Embryonen
beendigt.

Wenn die kaudalen Partien der beiden Sternalleisten noch getrennt sind,
dehnen sie sich in je einen kleinen kaudalen Fortsatz aus. Diese Fortsitze
(Abb. 212 C), welche spater miteinander mehr oder weniger vollstindig ver-
schmelzen, stellen die Anlagen des Processus ensiformis des Sternums dar.

Am Ende des zweiten Embryonalmonats verschmelzen die Vorderenden
der 8.—10. Rippenanlagen mit der siebenten Rippenanlage und miteinander.
Mit der Sternalanlage kommen sie aber nie in direkte Verbindung. Die Vorder-
enden der elften und zwolften Rippenanlagen bleiben zeitlebens frei. — Etwa
gleichzeitig mit der ersten Verschmelzung der kranialen Sternalleistenenden
verwachsen die ventromedialen Enden der Schliisselbeinanlagen mit den-
selben.

Unmittelbar nach der Verschmelzung der beiden Sternalleisten wird der
ganze Brustkorb knorpelig. Gleichzeitig fangt er an, relativ sehr stark zu
wachsen (vgl. oben S. 249). — Die Verkndcherung des Brustkorbes und der
Wirbelsdule (Abb. 215) geht von Ossifikationszentren aus, welche der Lage
nach im allgemeinen den Verknorpelungszentren entsprechen.

Schon bei 30 mm langen Embryonen tritt in den lingeren mittleren
(Nr. 5—7) Rippen je ein Ossifikationszentrum auf, wihrend in der
Wirbelsdule die Verknécherung erst bei 33—34 cm langen Embryonen beginnt
(Mall, 1906).

In der ersten Halfte des vierten Embryonalmonats bleibt die auf Kosten
der knorpeligen Rippenanlage fortschreitende Verknocherung stehen. Die
noch iibrig gebliebenen sternalen Knorpelenden der Rippenanlagen persistieren
als definitive Rippenknorpel. — Das Sternum verknéchert bedeutend spiter
als die Rippen, und zwar von vielen Ossifikationszentren aus, welche sowohl dem
Ort wie der Zeit nach betrachtlich variieren.

Die Wirbelanlagen bekommen je 3 Knochenkerne, die lange durch Knorpel
getrennt bleiben. Von diesen Knochenkernen gehéren die zwei den Bogen
und nur einer dem Korper an.

B. Kopfskelett.
Entstehung des Blastemkraniums.

Bei etwa 8 mm langen Embryonen beginnt das bisher lockere Kopfmesenchym,
sich an verschiedenen Stellen zu Blaste m massen zu verdichten. Diese Blastem-
magsen stellen die ersten unterscheidbaren Anlagen des Kopfskeletts dar.
In diesem Stadium kann man von einem einheitlichen Blastemschéadel
sprechen, wenn man davon absieht, daf inzwischen hier und da in dem Inneren
desselben schon Vorknorpelkerne aufgetreten sind.
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Entstehung des knorpeligen Primordialkraniums.

In dem Inneren des Blastemkraniums entsteht das Chondrokranium
oder Primordialkranium (vgl. Abb. 213 u. 214). Dies jedoch nicht iiberall
in dem Blastemkranium. Grofle Partien desselben, z. B. der grofite Teil des
Schadeldaches, werden nie knorpelig.

Abb. 213. Rekonstruktionsmodell des Primordialkraniums eines menschlichen Embryos
von 20 mm. Von oben gesehen. Nach Kernan (1916) aus Matthes (1921).
1 = Tectum postericus, 2 = Sulcus occipito-parietalis, 3 = Sinus lateralis, 4 = Foramen
jugulare, 5 = Foramen hypoglossi, 6 = Dens epistrophei, 7 = Chorda dorsalis, 8 =,,Planum
parietale”, 9 = Fiss. capsulo-parietalis, 10 = For. endolymphaticum, 11 = N. facialis,
12 = Ggl. geniculatum, 13 = Sulcus basicapsularis dorsalis, 14 = N. petrosus superfic. m..
15 = For. ovale, 16 = For. rotundum, 17 = For. caroticum, 18 = Dorsum cellae, 19 = Sep-
tum interorbitale, 20 = Maxilloturbinale, 21 = Crista galli, 22 = Septum nasi, 23 = Paries
nasi, 24 = Lam. hypochiasmatica, 25 = Ala hypochiasmatica, 26 = Ala orbitalis, 27 = Proc.
alaris, 28 = Ala temporalis, 29 = Proc. alicochlearis, 30 = Porus acusticus internus, 31 = Proc.
praefacialis, 32 = Fossa subarcuata, 33 = Leiste des Crus commune, 34 = Recessus jugularis,
35 = Stab, der das For. hypogl. teilt, 36 = kraniale Wurzel der ,,occipitale plate*.

Entwicklung des Knorpelskeletts der Kiemenbogen. — Entstehung der
knorpeligen Anlagen der Gehdrkndchelchen und des Zungenbeins.

In dem Inneren jedes Kiemenbogens tritt ein blastematéser Skelettbogen
aunf. Von diesem Blastembogen treten die beiden oberen, die sich am stirksten
entwickeln, dorsal mit dem Blastemkranium in Verbindung. Aus den dorsalen
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Partien dieser beiden ersten Kiemensklettbogen entstehen die Anlagen der
Gehorknéchelchen und des Processus styloideus; die ventralen Haupt-
partien derselben stellen die Anlagen der sog. Meckelschen bzw. Reichert-

schen Knorpel dar. — Das ventrale Ende des zweiten Kiemenskelettbogens
bildet zusammen mit dem Skelettbogen des dritten Kiemenbogens die Anlage
des Zungenbeins. — Die weiter kaudal gelegenen Kiemenskelettbogen ver-

schmelzen ventral und lassen, wie schon oben (S. 118) beschrieben, aus sich die
Cartilago thyreoidea hervorgehen.

Abb. 214. Knorpeliges (blau) Primordialkranium eines 8 ¢cm langen Embryos, von oben
gesehen (vgl. Abb.86A). Nach Hertwig und Kollmann aus Broman (1911).

In dem Mandibularbogen treten zwei Vorknorpelkerne auf, ein dorsaler,
kleinerer Kern fiir die AmboBanlage und ein ventraler, laingerer Kern, der
die gemeinsame Anlage des Hammers und des Meckelschen Knorpels
bildet. Zwischen Hammer- und AmboBanlagen persistiert eine blaste matose
Zwischenscheibe, in welcher spéater die Gelenkhshle des Hammer-
AmboBgelenkes auftritt. Die zwischen Ambof und Kranium (Labyrinth-
kapsel) persistierende Blastemscheibe wandelt sich spiater in Bindegewebe
(Ligamentum incudis’ post.). um.

Das Blastem des Hyoidbogens ist dorsalwarts gabehg geteilt. Der mediale
Gabelzweig bildet um die Arteria stapedia herum eine ringférmige Steig-
biigelanlage (Abb. 216), wihrend der laterale Gabelzweig sich mit Kranium
verbindét. Der Steigbiigelring wird schon frith von dem iibrigen Hyoidbogen-
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skelett abgeschniirt. Dagegen bleibt eine blastematdse Verbindung des Steig-
biigelringes mit der A mbo Banlage bestehen. In dieser Blastemscheibe entwickelt
sich spater das AmboBsteigbhligelgelenk.

Von der Labyrinthkapsel ist der Steigbiigelring anfangs durch lockeres
Mesenchym getrennt. Am -Ende der sechsten Embryonalwoche wird er aber
der Pars cochlearis bis zur Beriihrung gendhert und senkt sich teilweise in die
Wand derselben gerade dort ein, wo die Fenestra ovalis angelegt wird. Das
Blastem des Steigbiigelrings verwichst jetzt intim mit demjenigen der Fenestra
ovalis.

Der dem Steigbiigelring gegeniiberliegende Teil des Blastems im ovalen
Fenster erleidet eine fast vollstindige Druckatrophie. Etwa gleich-
zeitig fangt die kreisrunde Form des Steigbiigels an, allméahlich in die definitive
iiberzugehen, und zwar wahrscheinlich infolge eines um diese Zeit zunehmenden
intralabyrinthiren Druckes. Schon vorher hat der Ambof3 seine definitive
Form angenommen, wihrend der vorknorpelige Ham mer noch wenig Ahnlich-
keit mit dem spéteren Knochelchen hat (Broman, 1899).

Ventral bleibt der Hammer noch eine Zeitlang mit dem Meckelschen
Knorpel in direkter Verbindung (Abb. 86 A, S. 94). In spiteren Entwicklungs-
stadien wird -aber der Meckelsche Knorpel zuriickgebildet und wandelt sich
teilweise in Bindegewebe (das sog. Ligamentum anterius mallei) um.
Auf diese Weise wird der Hammer von dem Unterkieferskelett freigemacht.

Auch der sog. Reichertsche Knorpel wird teilweise in Bindegewebe um-
gewandelt. Durch diesen Prozef} entsteht aus dem mittleren Teil dieses Knorpels
das Ligamentum stylo-hyoideum. Der dorsale Teil desselben stellt die
Anlage des Processus styloideus und der ventrale Teil die Anlage des
kleinen Zungenbeinhornes dar.

Entstehung des kndchernen Kraniums.

Das menschliche Kranium wird, wie erwahnt, nur zum Teil knorpelprifor-
miert. Zum groflen Teil bildet es sich aus Bindegewebsknochen (vgl. Abb. 86,
S. 95).

Ganz und gar knorpelpriaformiert sind jederseits nur das Siebbein
(Os ethmoidale), die untere Nasenmuschel (Concha inferior) und die beiden
kleineren Gehorknéchelchen (Inkus und Stapes).

Zum Teil knorpelpriaformiert, aber zum Teil direkt aus Bindegewebe
hervorgehend, sind Unterkiefer (Mandibula), Hinterhauptbein (Os occi-
pitale), Schlafenbein (Os temporale), Keilbein (Os sphenoidale) und das
grofite Gehorknochelchen, der Hammer (Malleus).

Die iibrigen Knochen des menschlichen Kraniums sind alle reine Binde-
gewebsknochen. Die Bildung dieser letztgenannten Knochen beginnt zu-
erst, und zwar schon bei 15 mm langen Embryonen in den Ober- und Unter-
kiefern. — Etwas spiter (erst bei 31 mrm langen Embryonen) beginnt die
enchondrale Verknécherung des Pri mordialkraniums, und zwar in
dem zuerst gebildeten, okzipitalen Teil desselben.

Nicht das ganze knorpelige Primordialkranium wird durch enchondrale
Ossifikation in Knochen umgewandelt. Einzelne Teile desselben bleiben zeit-
lebens knorpelig: die Nasenknorpel. Andere werden durch Resorption des
Knorpels in Bindegewebe umgewandelt: diejenigen Partien der knorpeligen
Nasenkapsel, die durch den Vomer, die Ossa nasalia, die Ossa lacrimalia, die
Ossa palatina und die Ossa maxillaria ersetzt werden.

Die meisten der einheitlich erscheinenden Knochen des erwachsenen Kraniums
gehen aus zwei bis mehreren Ossifikationszentra hervor. — Das Schlafenbein,
Os temporale, besteht noch zur Zeit der Geburt aus drei getrennten Knochen,
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dem Os squamosum, dem Os tympanicum und dem Os petrosum.
Von diesen werden die beiden Erstgenannten, welche Bindegewebs-
knochen sind, von nur je einem Zentrum aus verknochert. Das Os petro-
sum dagegen, das groBBtenteils knorpelpriaformiert ist (es entspricht gréBten-
teils der knorpeligen Labyrinthkapsel) verknochert von acht Zentren aus.

Das Os tympanicum bekommt im vierten Embryonalmonat die Form eines
fast vollstindig geschlossenen (nur oben und lateral offenen) Ringes (vgl.

Abb. 215. Knochenskelett (dunkel gefirbt) eines etwa 7 cm langen (Totallinge) Embryos.
VergroBerung: 2mal. — Nach Broman (1911).

Abb. 215 u. 216 D). Es wird jetzt Annulus tympanicus genannt. — Etwa
zur Zeit der Geburt werden die freien oberen Enden des Annulus tympanicus
mit dem Os squamosum verbunden. Etwas spéter verschmilzt der untere
Teil des Annulus mit dem Os petrosum. Durch Hinzutreten von Knochen-
gewebe sowohl am lateralen wie am medialen Rand des Halbringes wird dieser
in den ersten Kinderjahren immer breiter und zuletzt in eine kndcherne
Halbrinne umgewandelt, die sowohl mit dem Os squamosum wie mit dem
Os petrosum intim verbunden wird und die sog. Pars tympanica des ein-
heitlichen Schlifenbeins darstellt.



Skelettentwicklung. 269

Die Gehorknéchelchen werden bei der letzten Ausbildung des Schlafen-
beins in diesem Knochen eingeschlossen. Diese Knoéchelchen sind unter
anderem auch dadurch interessant, daB sie unter allen Knochen des mensch-
lichen Skeletts zuerst, und zwar schon zur Zeit der Geburt die definitive
Form und GrofBe erreichen.

Nur vom Foramen mentale des Unterkiefers an bis zur Medianlinie ver-
knéchert nach Fawcett (1904) der Meckelsche Knorpel und nimmt ein wenig

Abb. 216. Gehorknéchelchenanlagen von der medialen Seite’gesehen. A von einem 11,7 mm
langen Embryo. B noch blastematdse Gehérkniéchelchenanlagen von einem 16 mm langen
Embryo. C vorknorpelige Gehérknichelchenanlagen von einem 20,6 mm langen Embryo.
D von einem 55 mm langen Embryo. Nach Broman (1899). — V N.trigeminus; VII N.
facialis; Pr. 1. Processus lateralis mallei; M. n. Manubrium mallei; Ch. t. Chorda tympani.

an der Bildung des Unterkiefers teil. GriBtenteils wird aber der Unter-
kiefer von zwei Bindegewebsknochen gebildet, die lateral von den
Meckelschen Knorpeln angelegt werden und relativ schnell eine grofle Aus-
dehnung erreichen.

Die beiden Unterkieferknochen bekommen schon im dritten Embryonal-
monat die noch zur Zeit der Geburt bestehende, charakteristische Form. In



270 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

der Medianebene werden sie wahrend der ganzen Embryonalzeit nur durch
Bindegewebe und Reste der beiden Meckelschen Knorpel miteinander ver-
bunden. Erst im ersten oder zweiten Kinderjahre werden die beiden Unterkiefer-
knochen durch Verknécherung dieser sog. Unterkiefersymphyse miteinander
zu einer einheitlichen Mandibula verbunden.

Die beiden Oberkiefer werden von je zwei Bindegewebsknochen gebildet,
von welchen der hintere, laterale den eigentlichen Oberkieferknochen (Maxillare),
der mediale, vordere dagegen den sog. Zwischenkieferknochen (Pramaxillare)
darstellt.

Das Stirnbein entsteht aus paarigen Bindegewebsknochen (Ossa fron-
talia), die von je einem Knochenkern gebildet werden. Zwischen denselben

Abb. 217. Schideldach eines 11 cm langen Embryos. Von oben gesehen. — VergréBerung:
3mal. — Nach Broman (1911).

bleibt lingere Zeit ein bindegewebiger Zwischenraum (eine Sutura frontalis)
bestehen, der erst im zweiten Kinderjahre zu verknoéchern anfingt und erst
im achten Kinderjahre vollstindig verknochert wird. Erst von dieser] Zeit
ab konnen wir also von einem einheitlichen Stirnbein sprechen.

Entstehung und Schicksal der, Fontanellen.

Zwischen den einander anfangs nur unvollsténdig erreichenden Ecken und
Riandern der Scheitelbeine (Ossa parietalia) und den benachbarten Knochen
des Schadeldaches bleiben eine Zeitlang knochenfreie Stellen bestehen, die unter
dem Namen Fontanellen bekannt sind. Wir unterscheiden vor allem eine
vordere, groBe, viereckige und eine hintere, kleine, dreieckige Fontanelle,
die beide noch zur Zeit der Geburt leicht fithlbar sind (Abb. 217).

C. GliedmaBenskelett.

Unmittelbar nach ihrer Bildung sind die knospenférmigen Extremitat-
anlagen nur von lockerem, gefiBhaltigem Mesenchym gefiillt. Bei
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8—10 mm langen Embryonen tritt aber die erste Anlage des Armskeletts als
blastematose Verdichtung in dem Inneren des Armmesenchyms auf, und bald
nachher erscheint die erste Skelettanlage der unteren Extremitit in Form eines
shnlichen Blastemkerns.

Entwicklung des Skeletts der oberen Extremitiit.

Der in dieser Extremitét zuerst auftretende Blastemkern liegt in der werden-
den oberen Humerusgegend. Von hier aus verlingert er sich schon bei
11 mm langen Embryonen distal bis in die Handplatte und proximal in die
Skapulargegend hinein. Erst wenn in dem Inneren dieser zusammenh#ngenden
Blastemmasse die Vorknorpelkerne der einzelnen Knochenanlagen auf-
treten, werden aber die einzelnen Skeletteile deutlich.

Die Schulterblattanlage hat anfangs eine relativ sehr hohe Lage (in der
Hohe der vier unteren Hals- und der zwei oberen Brustwirbel, vgl. Abb.218 A).
Bald fingt sie aber an, kaudalwiarts zu ,,wandern‘.

Abb. 218. Entwicklung des knorpeligen Armskeletts. Nach Lewis (1902) aus Broman
(1911). VergroBerung: 8mal. — A Armskelett eines 11 mm langen Embryos; B Armskelett
eines 20 mm langen Embryos.

Das Schliisselbein wird als Verlingerung des Schulterblattblastems an-
gelegt. Die Anlage erreicht (bei etwa 15 mm langen Embryonen) das Vorderende
der ersten Rippe und verschmilzt mit diesem. Gleichzeitig bildet sich in dem
Inneren des Klavikularblastems ein Kern von eigentiimlichem Vorknorpel-
gewebe, der in der Mitte nie zum Hyalinknorpel ausgebildet wird, sondern
schon. vorher in Knochengewebe iibergeht.

Die iibrigen Vorknorpelkerne des Armskeletts wandeln sich dagegen wie
gewohnlich in Hyalinknorpel um, ehe sie verknochern. Bei etwa 2 cm langen
Embryonen sind alle Handknochen mit Ausnahme von den Endphalangen
als Vorknorpel oder Knorpel angelegt (Abb. 218 B). Die Letztgenannten
erscheinen erst nach diesem Stadium und also zuletzt von allen Handknochen-
anlagen, was sehr bemerkenswert ist, da sie friihzeitiger als die iibrigen Hand-
knochenanlagen Knochenkerne bekommen (Abb. 219 A).

Die Endphalangen bestehen aus einem proximalen und einem distalen Teil,
von welchen der letztgenannte wahrscheinlich einer ehemaligen! Knochen-
schuppe entspricht. — Die Tuberositas unguicularis wird namlich nie knorpelig.
Das betreffende Blastem wandelt sich zuerst in fibréses Bindegewebe und dann
direkt in Knochengewebe um.

Erst wahrend der dritten und vierten Embryonalmonate entstehen unter
dem EinfluB der jetzt beginnenden Muskelkontraktionen allmihlich die Ge-
lenkhéhlen der oberen Extremitit.

1 In der Phylogenese.
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Die Verknocherung des Armskeletts (vgl. Abb. 219) verlauft nicht
in derselben Ordnung wie die Verknorpelung desselben. — Zuerst und zwar
schon bei 15 mm langen Embryonen entsteht ein Knochenkern in der mittleren
Partie der Clavicula. Etwas spater bekommen die grofien Knochenanlagen
der oberen Extremitit in ihrer Mitte je einen Knochenkern.

Die Bildung der Hauptknochenkerne der Phalangen und Metakarpal-
knochen beginnt mit der Endphalange des Daumens bei 30 mm langen (Sch.-
St.-L.) Embryonen und schlieBt mit der mittleren Phalange des Kleinfingers bei
12 ecm langen (Totallinge) Embryonen.

Die Karpalknochenanlagen bleiben wihrend der ganzen Embryonalzeit
knorpelig. Auch die Epiphysenkerne des Armskeletts erscheinen alle erst
wahrend der extrauterinen Entwicklungsperiode.

Abb. 219. Knochenkerne (dunkelgefdrbt) des Armes. A von einem 6 cm langen (Tot.-L.)
Embryo. B von einem 12 em langen Embryo. — VergréBerung: 2mal.
Nach Broman (1911).

Entwicklung des Skeletts der unteren Extremitiit.

Der in dieser Extremitdt bei 8 —10 mm langen Embryonen auftretende
Blastemkern liegt im Bereiche des werdenden Hiiftgelenks (des proximalen
Femurendes und des Acetabulum). Von hier aus dehnt sich die blastematédse
Skelettanlage schnell distalwirts bis in die Fuiplatte aus. Proximalwirts ver-
langert sich die betreffende Blastemmasse gleichzeitig in drei Fortsitze, den
Processus iliacus, Processus pubicus und Processus ischiadicus
(vgl. Abb. 220).

In einem folgenden Stadium vereinigen sich die freien Spitzen des Processus
pubicus und des Processus ischiadicus miteinander, eine Liicke umgreifend, die
die Anlage des Foramen obturatum darstellt (Abb. 222). Gleichzeitig
dehnt sich der Processus iliacus dorsalwirts gegen die oberen Sakralwirbel
aus und verbindet sich blastematés mit den verschmolzenen Rippenfortsitzen
dieser Wirbel (vgl. Abb. 220 B).

Etwas spiter verbindet sich der Processus pubicus der einen Seite
blastematds mit demjenigen der anderen. Auf diese Weise entsteht die Anlage
der Symphysis pubis und die Beckenanlage wird ringférmig geschlossen.

Inzwischen sind in dem Inneren des zusammenhingenden Skelettblastems
die einzelnen Knochenanlagen als Vorknorpel- und Knorpelkerne aufgetreten.
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— Bei 15—20 mm langen Embryonen wichst von jedem der drei Hiiftbein-
knorpel ein Fortsatz {iber den Femurkopf hinaus. Indem diese drei Fortsitze
miteinander verschmelzen, entsteht ein seichtes Acetabulum und die knorpelige
Hiiftbeinanlage wird einheitlich. — Bald nachher entstehen die groéferen
Gelenkhohlen. Die kleineren Gelenkhéhlen des FuBes sind dagegen erst bei
5 em langen Embryonen fertig gebildet. — Zu dieser Zeit hat das frither mehr
handidhnliche Fuliskelett sein charakteristisches Aussehen angenommen.

Abb. 220. Blastemskelett (mit Vorknorpelkernen) der kaudalen Kérperpartie (von rechts

gesehen) A von einem 11 mm langen Embryo, B von einem 14 mm langen Embryo. —

Das Blastemskelett des linken Beines ist nicht abgebildet. Nach Bardeen (1905) aus
Broman (1911).

Bemerkenswert ist, daf die Fibulaanlage bei 20 mm langen Embryonen
ebenso lang wie die Tibiaanlage ist und erst durch Atrophie des oberen Endes
ihre Beziehung zur Kniegelenkanlage verliert (vgl. Abb. 221).

Die Verknocherung des Skeletts der unteren Extremitét beginnt
bei 18—20 mm langen Embryonen im Femur und in der Tibia.

Die Bildung der Hauptknochenkerne der Phalangen und der Meta-
tarsalknochen beginnt mit der Endphalange der groen Zehe und dem zweiten

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 18
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Metatarsalknochen bei 35 mm langen (Sch.-St.-L.) Embryonen und schlieBt
mit der Mittelphalange der fiinften Zehe im achten oder neunten Embryonalmonat.

Abb. 221. Rekonstruktionsmodelle des knorpeligen Unterbeinskeletts. A von einem 20 mm

langen und B von einem 25 mm langen menschlichen Embryo; von vorn gesehen. — Ver-

groBerung: A 50 mal und B 35 mal. — Nach Fiirst (1925). Zu bemerken ist, daB die Fibula-

anlage des 20 mm langen Embryos ebensolang wie die Tibiaanlage ist und ein temporarer

Processus capituli fibulae (Pef) ausgebildet hat (sog. Echidna-Typus). — Beim 25 mm

langen Embryo ist dieser Prozessus schon wieder riickgebildet; und die Fibula hat hiermit
ihre direkte Beziehung zum Femur verloren.

Abb. 222. Knorpeliges Beinskelett eines 20 mm langen Embryos; von innen.
Nach Bardeen (1905) aus Broman (1911).

Die zwei groferen Tarsalknochenanlagen, Calcaneus und Talus, be-
kommen schon wihrend des sechsten Embryonalmonats je einen Knochen-
kern. Das Kuboideum bekommt seinen Knochenkern kurz vor oder kurz
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nach der Geburt. Die iibrigen Tarsalknochenanlagen bleiben wahrend der
ganzen Embryonalzeit knorpelig und erhalten erst in den 1.—5. Kinderjahren
Knochenkerne.

Von den Epiphysenkernen erscheinen diejenigen der Kniegelenkenden
des Femur und der Tibia gewthnlich kurz vor der Geburt. Die iibrigen Epi-
physenkerne der unteren Extremitét erscheinen alle erst wihrend der extra-
uterinen Entwicklungsperiode.

Entwicklung des Muskelsystems.

Die Kontraktilitat ist eine allgemeine Eigenschaft aller jungen Embryonal-
zellen. Bei der hoheren Differenzierung der Letztgenannten geht aber diese
Eigenschaft bei gewissen Zellen mehr oder weniger vollstandig verloren, wahrend
sie bei anderen Zellen dagegen zu immer hoherer Vollkommenheit ausgebildet
wird. Solche speziell kontraktile Zellen und Zellderivate werden Muskel-
zellen genannt.

Die meisten Muskelzellen des Menschen stammen von dem Meso-
derm her. Nur ausnahmsweise haben sie ektodermale Herkunft. Dies
ist, so viel wir bis jetzt wissen, nur mit den inneren Augenmuskeln (M. sphincter
pupillae, M. dilatator pupillae) und gewissen glatten Hautmuskeln (die Muskeln
der Glandulae sudoriferae) der Fall.

Die mesodermale Muskulatur entwickelt sich zum Teil aus den Muskel-
teilen der Ursegmente, den sog. Myotomen (vgl. oben S. 56), zum Teil aus
dem unsegmentiert gebliebenen Mesoderm.

Von diesem Letztgenannten soll die meiste glatte Muskulatur des Kérpers,
sowie die quergestreifte Muskulatur des Kopfes herstammen. — Von
den Myotomen entwickeln sich aber nicht nur die tiefen Riickenmuskeln
und die Thorakoabdominalmuskeln, sondern nach Zechel (1924) auch
die Muskulatur der Extremitéten.

Die Muskelnerven sind meistens deutlich, ehe die betreffenden Muskel-
anlagen deutlich differenziert werden. In den fertigen Muskeln dringen sie
gewohnlich gerade dort ein, wo die Muskelanlage zuerst auftrat (Bardeen,
1907); und der Verlauf der Hauptéste eines Muskelnervens markiert im allge-
meinen die Hauptwachstumsrichtungen der betreffenden Muskelanlage (Nuf3-
baum, 1895). !

Wenn der Nerv eines fertigen Muskels abgeschnitten wird, so degeneriert
nicht nur das periphere Nervenstiick, sondern oft auch der betreffende Muskel.
Man hat daher auch lange geglaubt, daf die Differenzierung und weitere Ent-
wicklung der Muskelanlagen von den schon im voraus existierenden Muskel-
nerven abhingig wire. Indessen haben experimentelle Untersuchungen
(Harrison, 1904) gezeigt, daf} wenigstens bei niederen Wirbeltieren (Amphibien)
sowohl die einzelnen quergestreiften Muskeln wie die Gruppen derselben normal
differenziert werden, auch wenn in frithen Embryonalstadien das ganze Riicken-
mark wegoperiert worden ist. In spateren Entwicklungsstadien aber, wenn
die Muskeln als solche funktionsfahig geworden sind, sind sie dagegen fiir ihren
normalen Weiterbestand von dem EinfluB des Nervensystems abhingig.

Dank der friihzeitigen Entwicklung der Skelettmuskelnerven werden die
Skelettmuskelanlagen gewohnlich von den Nerven desselben Segments inner-
viert, ehe sie groBlere Verschiebungen erfahren haben. — Die zahlreichen Muskeln
einer Muskelgruppe entstehen gewthnlich als eine einheitliche, von einem ein-
fachen Nervenstamm innervierte Anlage. Spater wird dann diese gemeinsame
Anlage in die einzelnen Muskelanlagen zerteilt, und Hand in Hand hiermit
wird der Nervenstamm in Zweige zersplittert, deren Verlauf von den sekundéiren

18*
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Verschiebungen der Muskelanlagen abhingig ist. Aus dem oben erwahnten
geht die Regel hervor, da Muskeln mit gemeinsamem Ursprung auch
gemeinsame Nerven haben.

Beim Erwachsenen treten die Muskeln bekanntlich in zwei Formen auf,
die wir glatte und quergestreifte nennen. Grundverschieden sind aber
diese beiden Muskelformen von Anfang an nicht. Vielmehr sind sie nur
verschiedenartige Differenzierungsprodukte einer gemeinsamen
Grundform, und zwar stellt die glatte Muskulatur eine niedere, die quer-
gestreifte eine héhere Differenzierungsform dar.

Da die Entwicklung dieser beiden Muskelformen aber schon friihzeitig
verschiedene Wege einschliagt, wollen wir ihre Histogenese je fiir sich verfolgen.

Histogenese der quergestreiften Muskulatur.

Unmittelbar nach der Bildung der Myotome stehen die epithelialen Zellen
derselben fast senkrecht zu der Medianebene des Korpers. Bald verlingern sie
sich aber spindelférmig und stellen sich gleichzeitig mit ihrer Langsachse parallel
zur Langsachse des Korpers ein. Von nun an werden sie Myoblasten genannt.

In dem iibrigen Mesoderm konnen sich dhnliche Myoblasten anfangs aus
den Mesenchymzellen differenzieren. In spateren Entwicklungsstadien entstehen
dagegen die neuen Myoblasten ausschlieflich durch Mitose alterer Myoblasten.

Die einander berithrenden Myoblastenden verschmelzen gewdhnlich mit-
einander, so daBl aus mehreren Myoblasten ein Syncytium entsteht.

Die Myotome derselben Seite sind anfangs durch bindegewebige Scheide-
wande, sog. Myosepta (oder Myocommata), voneinander getrennt. Bei 10 —15mm
langen Embryonen gehen diese aber grofitenteils zugrunde. Gleichzeitig ver-
schmelzen die Myotome jederseits miteinander zu einer (wenigstens oberflich-
lich) unsegmentierten Myotomséule (vgl. Abb. 223).

Nach dem Verschwinden der Myosepta konnen sich die Myoblastsyn-
zytien, die die Muskelfaseranlagen darstellen, iiber mehrere Myotome
ausdehnen. Sie verlingern sich hierbei zum Teil durch fortgesetzte Verschmelzung
mit angrenzenden Myoblasten bew. Myoblastsynzytien, zum Teil durch Wachs-
tum unter Vermittlung von unvollstindigen Mitosen (Kernteilung ohne nach-
folgende Protoplasmateilung).

In dem Protoplasma der Myoblasten entstehen viele kleine Koérnchen,
Granula, die sich in den Myoblastsynzytien zuerst in Reihen anordnen und
dann miteinander zu Fibrillen verschmelzen. Solche Fibrillen entstehen
immer zahlreicher, bis sie zuletzt die Muskelfaseranlage groftenteils ausfiillen.
Sie ordnen sich hierbei parallel zu der Achse der Muskelfaseranlage und sammeln
sich zu Saulen an. Die neuen Fibrillen entstehen zum Teil aus spater gebildeten
Granulaketten, zum Teil durch Langsspaltung der schon vorhandenen Fibrillen.
Bei dieser Vermehrung der Muskelfibrillen werden die Kerne der Muskelfaser-
anlage, die anfangs eine zentrale Lage hatten, grofitenteils zur Peripherie hin
verlagert. :

Von den zuerst gebildeten Muskelfasern scheinen konstant einzelne wieder
zu degenerieren (sog. ,,physiologische Muskeldegeneration‘).

In einem gewissen Entwicklungsstadium beginnen die Fibrillen, sich in
zwel sich verschieden farbende Substanzen zu differenzieren, und zwar
derart, dal dunkle (anisotrope) und helle (isotrope) Partien mitein-
ander zu alternieren kommen. Die Muskelfibrillen werden auf diese Weise
quergestreift, und da in jeder Muskelfaser die einander entsprechenden
Querstreifen der verschiedenen Fibrillen fast immer in gleicher Hohe liegen,
so wird auch die ganze Muskelfaser regelmaflig quergestreift.
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Histogenese der glatten Muskulatur.

Die glatte Muskulatur entsteht immer an Ort und Stelle, und zwar entweder
A. direkt aus dem Mesenchym (frith entstehende Muskeln) oder B. aus
embryonalem, fibrillirem Bindegewebe (spat entstehende Muskeln). —
Im Falle A verbinden sich die betreffenden sternférmigen Mesenchymzellen
zu einem Syncytium. Durch zahlreiche Mitosen verdichtet sich dieses Syncytium
blastemartig. Die frither sternférmigen Zellen werden jetzt in die Lénge
ausgezogen und spindelférmig. Gleichzeitig verlingern sich auch die bisher

Abb. 223. Rekonstruktionsmodell von einem 11 mm langen menschlichen Embryo, die
Anlagen der Rumpfmuskulatur zeigend. — Vergréferung: 10mal. — Nach Bardeen
und Lewis (1901) aus Broman (1911).

runden oder schwach ovalen Kerne. Das folgende Stadium ist durch Bildung
von Muskelfibrillen in dem Syncytium charakterisiert. — Im Falle B hat
sich das Mesenchym schon zu fibrillirem Bindegewebe differenziert, wenn die
Bildung der glatten Muskulatur anfingt. Diese gibt sich dadurch kund, daB die
meisten der betreffenden Bindegewebszellen (sowie ihre Kerne) sich stark ver-
laingern und in ihrem Protoplasma Muskelfibrillen direkt ausbilden.

Das intramuskulidre Bindegewebe der aus Mesenchym direkt stammen-
den Muskeln entsteht einfach dadurch, daB einzelne Mesenchymzellen sich zu
Bindegewebszellen differenzieren. — In dhnlicher Weise entsteht meistens das
intramuskuldre Bindegewebe der quergestreiften Muskeln.



278 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

Morphogenese der Rumpfmuskeln.

Die tiefen Riickenmuskeln entstehen jederseits aus der oben-
erwihnten — durch die Verschmelzung der Myotome gebildeten — Myotom-
saule. —

Hervorzuheben ist, da die betreffende Verschmelzung nicht iiberall ganz
vollstindig ist. In der Tiefe der Saule bleiben die einzelnen Myotome zeit-
lebens getrennt und lassen aus sich verschiedene kleine Segmentalmuskeln
(die Mm. interspinales, rotatores breves, levatores costarum und intertrans-
versarii) hervorgehen.

Die Thorakoabdominalmuskeln entstehen durch ventrale Ausdehnung
der Myotome in die lateralen und ventralen Kérperwiande (vgl. Akb. 223). —
In der Thorakalregion findet diese Ausdehnung Hand in Hand mit dem Vor-
wachsen der Rippen in die Korperwande statt. In der Abdominalregion ist
diese Ausdehnung sowohl von dem Wachstum der Rippen und der paarigen
Beckenanlagen wie von der Verkleinerung des Nabels abhingig.

Die betreffenden Myotomfortsitze sondern sich in eine tiefe und eine
oberflachliche Schicht, von welchen die erstgenannte in der Brustregion
segmentiert bleibt und die Interkostalmuskeln bildet. — Ventral von
den Rippenspitzen verschmelzen in der Bauchwand die beiden Schichten mit-
einander zu einer zusammenhéngenden Siule, die durch longitudinale Ab-
spaltung isoliert wird und den M. rectus abdominis bildet.

Die Annahme, daB die Inscriptiones tendineae dieses Muskels als Reste der primaren
Myosepta zu betrachten sind, erscheint sehr plausibel.

Morphogenese der Hals- und Kopfmuskeln.

Aus dem Mesenchym des Hyoidbogens entwickeln sich alle die von dem
Nervus facialis (dem Nerv des Hyoidbogens) innervierten Muskeln des Halses
und des Kopfes. Bei 8—10 mm langen Embryonen sind diese Muskeln jeder-
seits als eine kleine einheitliche Vormuskelmasse angelegt, die mit einem ein-
fachen Nervus facialis zusammenhingt. Diese Vormuskelmasse fangt bald an,
sich in verschiedenen Richtungen zu verbreiten. Ein Teil breitet sich gegen
den Schultergiirtel aus, die eigentliche Platysma bildend. Ein anderer Teil
verlangert sich nach oben (und zwar sowohl dorsal- wie ventralwirts vom Ohre)
in die Okzipital- bzw. Gesichtsregionen des Kopfes hinauf, die sog. mimische
Muskulatur bildend. — Hand in Hand mit der Ausbreitung und Zersplitterung
der hyoidalen Muskelanlage wird auch der Nervus facialis entsprechend in
Zweige zersplittert. — Aus dem Mesenchym des Mandibularbogens ent-
wickeln sich die von dem Nervus trigeminus (dem Nerv des Mandibular-
bogens) innervierten Muskeln.

Morphogenese der Extremititenmuskeln.

Die knospenférmige Anlage der oberen Extremitit liegt zuerst gegeniiber
den ventralen Réndern der 5.—8. Zervikal- und ersten Thorakalsegmente.
In dhnlicher Weise hat die Anlage der unteren Extremitdat in dem Knospen-
stadium Relation zu den 1.—5. Lumbal- und ersten Sakralsegmenten.

Wahrscheinlich sind es auch die Myotome gerade dieser Segmente, welche
das Material der werdenden Extremititmuskulatur abgeben.

Die ersten Andeutungen einer Extremitdtmuskulatur findet man bei etwa
10 mm langen Embryonen in Form von einheitlichen Vormuskelmassen, die
zuerst in der oberen und bald nachher in der unteren Extremititanlage
auftreten. Diese Vormuskelmassen sind zuerst in dem proximalen Teil jeder
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Extremitdt zu erkennen und verlingern sich von hier aus bald distalwirts. Die
Differenzierung der einzelnen Muskelgruppen und Muskelindividuen aus der Vor-
muskelmasse schreitet in derselben Richtung fort. Zuletzt (bei etwa 2 cm langen
Embryonen) differenzieren sich also die Hand- und FuBmuskeln (Abb. 224).

Abb. 224. Rekonstruktionsmodell von einem 20 mm langen Embryo, die Entwicklung
der Rumpfmuskulatur zeigend. — VergréBerung 10mal. — Nach Bardeen und Lewis
(1901) aus Broman (1911).

Gewisse der zwischen den proximalen Extremitdtpartien und dem Rumpf
verlaufenden Muskeln stammen von der Vormuskelmasse der Extremitdten
und haben sich sekunddr mehr oder weniger weit auf den Rumpf ausgedehnt.
Solche Muskeln sind z. B. M. psoas major und der M. latissimus dorsi.
Andere entstehen am Rumpfe und setzen sich sekundér mit dem Extremitaten-
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gkelett in Verbindung. So z. B. entsteht der M. trapezius etwa an der Grenze
zwischen Kopf und Hals und verbindet sich erst nachtraglich (bei etwa 16 mm
langen Embryonen) mit dem Schultergiirtel.

Abnorme Muskelentwicklung.

Die embryonale Muskelentwicklung kann in verschiedener Weise abnorm
verlaufen.

Nicht selten tritt die Trennung zweier aus einer gemeinsamen Vormuskel-
masse entstehenden Muskeln gar nicht oder nur partiell ein. Umgekehrt
kénnen sich aber auch ganz iiberzahlige Muskeln von einer gewissen Vor-
muskelmasse abtrennen. Nicht selten findet man solche iiberzéhlige Muskeln
an Stellen, wo bei verwandten oder niederen Wirbeltieren &hnliche Muskeln
konstant vorkommen. Solchenfalls 148t es sich denken, daf die betreffenden
iberzihligen Muskeln atavistische Bildungen sind. — In anderen Féllen
aber scheinen die iiberzidhligen Muskeln ganz regellos zu entstehen.

Unter Umstanden wird die Muskeltrennung derart abnorm, daf der iiber-
zdhlige Muskel mit einem Muskel derselben Gruppe den Ursprung und mit
einem anderen die Insertion gemeinsam hat.

In seltenen Féllen werden gewisse Muskeln oder Muskelgruppen gar nicht
oder nur partiell angelegt (primére Muskeldefekte). In anderen Féallen
werden sie normal angelegt, gehen aber spiter (wohl in dem Stadium der sog.
,»physiologischen Muskeldegeneration‘‘) ganz oder zum groen Teil wieder zu-
grunde (sekundire Muskeldefekte). Diese letztgenannten Muskeldefekte
stellen also nur Produkte einer abnorm weit gegangenen embryonalen Muskel-
faserdegeneration dar.

Entstehung des Nervensystems.

In dem in Abb. 36, S. 47 abgebildeten Entwicklungsstadium, wenn der
oval schildférmige Embryo eine Lidnge von etwa 1,2 mm und ein Alter von
etwa drei Wochen hat, existiert noch keine deutlich abgrenzbare Anlage des
Nervensystems. ‘

Unmittelbar nach diesem Stadium verdickt sich aber die mittlere Partie
des Embryonalektoderms von dem kranialen Pol der Embryonalplatte
aus fast bis zum kaudalen. Auf diese Weise entsteht daraus die sog. Medullar-
platte, die Anlage des werdenden Nervensystems (vgl. Abb. 35, S. 46).

Zu derselben Zeit bilden sich die ersten intraembryonalen Gefifle; was wahr-
scheinlich eben das schnelle Wachstum der Medullarplattenzellen ermdglicht.
Indem dieses Wachstum nicht iiberall gleichmaBig erfolgt, entstehen in der
Medullarplatte Spannungsverhiltnisse, die dieselbe in eine immer tiefer werdende
Medullarrinne umformen (vgl. Abb. 39 u. 40, S. 50 u. 51).

Schon in diesem Stadium der iiberall breit offenen Medullarrinne 1a3t sich die
Anlage des Gehirns von derjenigen des Riickenmarks abgrenzen. Das
kranialste Ursegmentpaar markiert namlich die obere Halsgrenze und somit
auch die Grenze zwischen Gehirn- und Riickenmarksanlage.

Indem nun die Medullarrinne immer tiefer wird und gleichzeitig ihre lateralen
Réander medialwirts verschiebt, so daf diese sich zuletzt in der Medianebene
beriihren und miteinander verwachsen, entsteht das unter dem Hautektoderm
versenkte Medullarrohr (vgl. Abb. 41—43 u. 183).

Diese Umwandlung der Medullarrinne in das Medullarrohr beginnt bei etwa,
1,6 mm langen Embryonen in der mittleren oder oberen Halsgegend und schreitet
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von hier aus nach beiden Richtungen hin so schnell vor, daf sie bei etwa 3,4 mm
langen Embryonen schon vollendet ist.

Bei mangelhafter SchlieBung der Medullarrinne entstehen schwere Hemmungs-
miBbildungen (Cranio-rhachi-schisis und Spina bifida).

Die Medullarplatte enthilt nicht nur alle diejenigen Zellen, aus welchen
sich Gehirn und Riickenmark entwickeln, sondern auch diejenigen, aus
welchen die peripheren Nerven und Ganglien des Korpers hervorgehen.

Entstehung der Spinalganglien.

An der Grenze zwischen Medullarplatte und Hautektoderm entsteht nach
v.Lenhossek (1891) jederseits ein Streifen von mehr rundlichen Zellen, welche

Abb. 225. Querschnitte (in verschiedenen Hohen) durch die dorsale Partie des Medullar-
rohrs und der Spinalganglienanlagen eines 2,5 mm langen menschlichen Embryos (mit
13 Urwirbelpaaren). — Nach v. Lenhossek (1891) aus Broman (1911).

sich sowohl von den abgeplatteten Hautektodermzellen wie von den hoheren,
zylinder- oder spindelférmigen Medullarplattenzellen unterscheiden.

Wir nennen diese Zellstreifen Ganglienstreifen. Denn aus denselben
gehen die Spinalganglien und die Kopfganglien hervor.

In der Hohe des werdenden Riickenmarks bleiben die beiden Ganglien-
streifen lingere Zeit mit der Medullarplatte in Verbindung und fiigen sich,
wenn diese sich in das Medullarrohr umwandelt, in die dorsale Partie des letzt-
genannten temporir ein. Von hier wandern sie aber bei etwa 2,5 mm langen
Embryonen lateralwirts aus, um jederseits zwischen. Medullarrohr und Ur-
segmente eine Ganglienleiste zu bilden (vgl. Abb. 225 A u. B).
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Indem diese Ganglienleisten bald durch ventro-dorsalwirts vordringende
Einschniirungen segmentiert werden, entstehen aus ihnen die Anlagen der
Spinalganglien (vgl. Abb. 226 B rechts und links).

Entstehung der Kopfganglien.

In der Kopfregion 16sen sich die beiden Ganglienstreifen viel friihzeitiger
von dem Ektoderm und wandern in das unterliegende Mesenchym hinein, ehe
noch die Medullarrinne sich hier zum

Gehirnrohr geschlossen hat. Bei der

Entstehung der Ohrblase wird jede

Kopfganglienleiste in einen vor und

einen hinter dieser Blase gelegenen Teil

gesondert; und diese beiden Ganglien-

leistenteile zerfallen sodann in je zwei

Zellenhaufen (vgl. Abb. 227 u. 231).

Auf diese Weise entstehen beiderseits

vier Kopfganglienanlagen, von welchen

Abb. 226. Frontalschnitte durch die untere Koérperpartie eines 4,5 mm langen Embryos.
Aldie Relationen der motorischen Nerven wurzeln zu der Riickenmarksanlage und zu den
Myotomen; B diejenigen der Spinalganglien zu den Myotomen zeigend.
Vergroflerung: 50 mal.

zwei (das Ganglion trigemini bzw. das Ganglion acustico-faciale) nach
vorne und zwei (das Ganglion glossopharyngei bzw. das Ganglion vagi)
nach hinten von der Ohrblase liegen.

Aus diesen vier urspriinglichen Kopfganglienpaaren gehen spiter — durch
Abschniirung und Verschiebung — auch die kleineren Kopfganglien hervor
(vgl. Abb. 243, S. 312).
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Entwicklung des Riickenmarks.

Zur Zeit der Entstehung des Medullarrohrs ist die kaudale Partie des werden-
den Embryonalkérpers relativ sehr schwach entwickelt. Das kaudale Ende
der Medullarrinne schlieBt sich hier zu dem blind endigenden Medullarrobr
zusammen, ehe noch die Rumpfschwanzknospe ausgewachsen ist.

Beim Auswachsen der Rumpfschwanzknospe verlingern sich — wie oben
(S. 47) erwahnt — sowohl Darm wie Chorda und Medullarrohr in dieselbe
hinein. Die innerhalb der Rumpfschwanzknospe gelegene Medullarrohrpartie

Abb. 227. Rekonstruktionsmodell der Hirnanlage des in Abb. 41, S. 52 abgebildeten,
2,5 mm langen Embryos. A von der dorsalen, B von der rechten Seite gesehen.
Vergroflerung: 100mal. — Nach Veit und Esch (1922).

entwickelt sich, mit anderen Worten, nicht direkt aus einer oberflichlichen
Medullarrinne, sondern wird aus dem schon geschlossenen Medullarrohr kaudal-
wirts ausgesponnen.

Die kaudalen Enden der beiden Spinalganglienstreifen liegen zu dieser
Zeit in der Dorsalwand des Medullarrohrs eingeschlossen und werden mit diesem
zusammen ebenfalls kaudalwirts verlangert. Ihre Umbildung in Spinal-
ganglien findet in der Schwanzregion in hauptsichlich dhnlicher Weise statt
wie weiter kranialwirts.

Histogenese des Riickenmarks.

Unmittelbar nachdem die Spinalganglienstreifen aus dem Medullarrohr
herausgewandert sind, besteht dieses Rohr aus langen, zylindrischen oder spindel-
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formigen Zellen, deren um das Medullarrohrlumen radiierenden Kérper mitein-
ander zu einem netzartigen Syncytium verschmelzen.

Dorsal- und ventralwirts vom Lumen sind die Wiénde des Medullarrohrs
diinn, wihrend sie zu beiden Seiten desselben eine betrichtliche Dicke erreichen.
In diesen Lateralwinden liegen die Kerne in 5—6 Reihen, wihrend sie in den
Dach- und Bodenplatten nur eine einzige Reihe oder zwei bilden.

Abb. 228. Querschnitte durch die Riickenmarksanlagen. A von einem 10 mm langen,
B von einem 15 mm langen menschlichen Embryo. — VergroBerung: 50 mal.
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Ende der dritten Embryonalwoche wird der bisher 0-férmige Querschnitt
des Medullarrohrs in einen 8-formigen umgewandelt (vgl. Abb. 44, S. 56 und
Abb. 141, S. 151), und zwar dadurch, daB die ventrale bzw. die dorsale Partie
der Lateralwand je ein Wachstumszentrum bildet. Durch diese Trennung einer
ventralen Wachstumszone von einer dorsalen wird schon in diesem Stadium
die motorische Ventralzone des Riickenmarks von der sensiblen
Dorsalzone desselben abgegrenzt.

Ineinem darauf folgenden Stadium findet eine dhnliche Abgrenzung zwischen
Ventral- und Dorsalzone auch an der Innenseite der Lateralwand statt. Das
friiher einfach spaltformige Lumen breitet sich ndmlich jetzt lateralwirts zwischen
den beiden Zonen rinnenférmig aus (vgl. Abb. 228 A).

Gleichzeitig mit diesen letztgenannten Formverinderungen des Medullar-
rohrs finden in demselben histologische Umbildungen statt. Unmittelbar
nach der Bildung des netzartigen Syncytiums besteht die Medullarrohrwand
aus zwei Schichten, einer inneren breiteren Kernschicht und einer dulleren
diinneren, kernlosen Randschicht.

In dem in Abb. 228 A abgebildeten Entwicklungsstadium, wenn das Medullar-
rohrlumen lateralwirts zwischen der motorischen Ventralzone und der sen-
siblen Dorsalzone einschneidet, fingt die Kernschicht an, sich in zwei Schichten
zu sondern, von welchen die periphere weniger stark farbbar ist und offenbar
von der zentralen Schicht stammt. Diese zentrale Kernschicht, in welcher
zahlreiche Mitosen zu beobachten sind, wird daher Keimschicht genannt,
wihrend die periphere Kernschicht mit dem Namen Mantelschicht bezeichnet
worden ist.

Diese Mantelschicht entsteht zuerst in der Ventralzone des Medullar-
rohrs und breitet sich erst allmahlich auch in der Dorsalzone desselben aus.
Sie vergroBert sich teilweise auf Kosten der Keimschicht, die hierbei zu einer
diinneren Schicht, fiir die ich den Namen Ependymschicht reservieren
mochte, reduziert wird.

In der fiinften Embryonalwoche lésen sich im Gebiete der Mantelschicht
einzelne Zellen von dem Syncytium ab. Diese Zellen, die in den Maschen des
Syncytiumnetzes liegen bleiben, nehmen bald eine charakteristische Birnfor m
an. Sie stellen die ersten wahren Nervenzellen (Neuroblasten) der Riicken-
marksanlage dar. )

Das bei der Differenzierung der Neuroblasten iibrig bleibende Synzytialnetz
bildet die stiitzenden und isolierenden Zellelemente des Riickenmarkes; aus
diesem Netz gehen némlich sowohl Neurogliazellen und Neurogliafasern
wie Ependymzellen hervor.

Die Letztgenannten bleiben alle innerhalb der Ependymschicht liegen. In
dieser Schicht befinden sich auch einzelne Zellen, die sich sogar noch wahrend
der extrauterinen Entwicklungsperiode vermehren und zu Neuroblasten aus-
bilden kénnen und also als eine Art Reserve-Neuroblasten zu betrachten sind.

Aus dem spitzen Ende jedes Neuroblasten wichst bald ein langer Fortsatz,
der sog. Achsenzylinderfortsatz oder Neurit, heraus. Spéter bildet der
Zellkérper auBlerdem kiirzere, verzweigte Fortsitze, die sog. Dendriten. Die
Letztgenannten vermitteln die Reizaufnahme der Nervenzelle, wihrend der
Neurit nur zellulifugal leitet (Ariéns Kappers, 1920).

Eine Nervenzelle mit Neurit und Dendriten stellt ein sog. Neuron
(Waldeyer) dar. Aus solchen aneinander gekoppelten Neuronen wird allmahlich
nicht nur das zentrale, sondern auch das periphere Nervensystem auf-
gebaut.
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Sehr wichtig fiir die Reizleitung ist, dal nur ungleichartige Teile ver-
schiedener Neurone sich miteinander verbinden. Nie findet eine Verbindung
von Neuriten oder von Dendriten untereinander statt (Ariéns Kappers,
1920).

Die Dendriten der Riickenmarksnervenzellen bleiben immer im Gebiete des
Riickenmarks liegen. Dasselbe kénnen auch die Neuriten dieser Zellen tun.
Diese Fortsitze bleiben dann, wenn sie relativ kurz sind, innerhalb der Mantel-
schicht. Wenn sie aber linger werden, dringen sie aus der Mantelschicht in
die kernlose Randschicht hinein, um hier longitudinal an der Oberfliche
der Mantelschicht weiter zu verlaufen. Ahnliche lange, longitudinal verlaufende
Fortsitze wachsen auch von den Spinalganglienzellen (vgl. unten) bzw. von
den Gehirnnervenzellen in die Randschicht der Riickenmarksanlage hinein.
Auf diese Weise verdickt sich die Randschicht des Medullarrohrs immer mehr
und bildet sich zu der weiBlen Riickenmarksubstanz, d. h. zu den sog.
Riickenmarkstringen aus.

Die urspriinglichere Kernschicht (Mantelschicht + Ependymschicht) des
Medullarrohrs stellt die Anlage der grauen Riickenmarksubstanz dar.

Eine grofle Menge Neuriten, welche von Mantelschichtzellen der ventralen
Medullarrohrzone stammen, bleiben indessen nicht innerhalb des Riickenmarks,
sondern wachsen (bei etwa 4 mm langen Embryonen) sofort in segmental
konvergierenden Gruppen aus demselben hinaus, die motorischen Wurzeln
der Spinalnerven bildend (vgl. Abb. 226 A).

Entstehung der sensiblen Wurzeln der Spinalnerven.

Histogenese der Kopf- und Spinalganglien.

In &hnlicher Weise wie die Zellen des Medullarrohrs verschmelzen auch
diejenigen der Kopf- und Spinalganglienanlagen miteinander zu einem Syn-
cytium. Von diesem losen sich aber bald einzelhe, stirker wachsende
Zellelemente ab, die sich zu den eigentlichen Spinalganglienzellen aus-
bilden.

Auch die iibrigen, kleineren Zellelemente koénnen sich voneinander mehr
oder weniger vollstindig frei machen. Sie ordnen sich hierbei kapselartig um
die Spinalganglienzellen herum und werden deshalb Kapselzellen genannt.
Dieselben stellen isolierende Stiitzzellen dar und behalten fast immer diese
untergeordnete Rolle. Einzelne derselben kénnen sich aber — bei Bedarf —
stark vergréfiern und zu Ganglienzellen ausbilden. Dies ist nach Agduhr
(1920) sogar noch wihrend der extrauterinen Entwicklung mdoglich.

Die Neuriten der Spinalganglienzellen wachsen alle dorsomedialwirts aus
um in die Dorsalzone des Medullarrohrs einzudringen. Hier sammeln sie sich
entweder zu langen Biindeln an, die die Hauptmasse der Hinterstringe bilden,
oder aber sie dringen in die graue Hinterhornsubstanz ein, um sich hier mit
neuen Neuronen in Verbindung zu setzen. — Die ersten Spinalganglienneuriten
entstehen in der fiinften Embryonalwoche (bei etwa 5 mm langen Embryonen).
Bald nachher senden dieselben Spinalganglienzellen je einen Hauptdendrit
ventralwirts aus.

Diese peripheren Auslaufer der Spinalganglienzellen schliefien sich unmittel-
bar den ventralen, motorischen Wurzeln an und bilden mit diesen zu-
sammen die kurzen Spinalnervenstamme (vgl. Abb. 228 B). Die sensiblen
Wourzeln der Spinalnerven werden also sowohl aus den Spinalganglien selbst
wie aus den nichstliegenden Partien ihrer beiden langen Fortsitze gebildet.
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Entstehung des charakteristischen Querschnittes der grauen
Riickenmarksubstanz.

Die Mantelschicht der ventralen, motorischen Zone des Medullarrohrs ent-
wickelt sich schon Ende der fiinften Embryonalwoche relativ stark (Abb.228 A).
Sowohl durch die hierbei stattfindende Vermehrung der Neuroblasten, wie durch
Lageveranderung derselben (die Neuroblasten sind zu dieser Zeit noch
amoéboid beweglich) verlingert sich die Anlage der grauen Riickenmark-
substanz hier ventrolateralwérts und bildet so jederseits das sog. Vorderhorn.

Viel spiter und in prinzipiell ganz anderer Weise entstehen die Hinter-
hérner des Riickenmarkquerschnittes. Dieselben kommen erst im dritten
Embryonalmonat zur Ausbildung, und zwar dadurch, daf die Hinterstrange
jetzt in unmittelbarer Nahe des Medullarrohrlumens ventralwirts wie ein Keil
vordringen und hierbei sowohl die Mantelschicht wie die Hauptpartie der Epen-
dymschicht der Dorsalzone lateralwirts verdringen.

Bei diesem ventralen Vordringen der Riickenmarkshinterstringe werden die
dorsalen Wandpartien des Medullarrohrlumens gegeneinander gepreBt und zur
Verwachsung gezwungen. Der bleibende Zentralkanal des Riickenmarks
stellt also nur den ventralen Teil des urspriinglichen Medullarrohrlumens dar.

Schicksal der kaudalen Partie des Medullarrohres.

Wenn der Schwanz auf dem Hohepunkt seiner Entwicklung steht, erreicht
das Medullarrohr seine dullerste Spitze (vgl. Abb. 126 B, S. 136). Dies ist noch
in einem folgenden Stadium der Fall, und zwar, wenn die letzten Schwanz-
wirbelanlagen schon zugrunde gegangen sind. Zu dieser Zeit (etwa Mitte des
zweiten Embryonalmonats) befindet sich also das kaudale Ende des Medullar-
rohrs weiter kaudalwarts als dasjenige der Wirbelsdule.

Nach dieser Zeit atrophiert aber schnell die kaudalwirts vom fiinften Schwanz-
segment liegende Partie des Medullarrohrs.

Die Schwanzsegmente IV und V des Medullarrohrs entwickeln sich zwar
gewohnlich eine Zeitlang progressiv, bilden aber keine Neuroblasten aus, sondern
verwandeln sich in eine rétselhafte, bald wieder zugrunde gehende Bildung,
die kaudale Riickenmarkblase (Abb. 229 B u. C). Dieselbe stellt offenbar
ein rudimentares Embryonalorgan dar, das wohl ohne physiologische
Bedeutung ist, aber unter Umsténden Ausgangspun.kt pathologischer Neu-
bildungen (Tourneux und Hermann, 1887) werden kann.

Die Schwanzsegmente IT und III des Medullarrohrs bilden nach D. Holm-
dahl (1918) im zweiten Embryonalmonat sowohl Neuroblasten wie Nervenfasern
aus. Diese gehen aber im dritten Embryonalmonat wieder zugrunde, und zwar
gleichzeitig damit, dafl die betreffenden Medullarrohrsegmente in das sog.
Filum terminale ausgesponnen werden (Abb. 229).

Zu dieser Zeit beginnt die Wirbelsdule immer stirker als das Riickenmark
in die Lénge zu wachsen. Da dieses nun nach oben (mit dem Hirne) stirker
als nach unten befestigt ist, so muf natiirlich das kaudale Ende des Riickenmarkes
in dem Wirbelkanal emporsteigen. Diese Kranjalwértsverschjebung findet nach
D. Holmdahl (1918) schon Mitte der Embryonalzeit in der Héhe des dritten
Lumbalwirbels seinen tempordren Abschluf. Nach der Geburt setzt sie sich
aber noch etwas (1—2 Wirbelh6hen) fort.

Bei diesem Emporsteigen der kaudalen Riickenmarkspartie werden selbst-
verstandlich die von dort ausgehenden Spinalnerven innerhalb des Wirbel-
kanals immer langer. Mit dem kaudalen Riickenmarksende und dem Filum
terminale internum zusammen stellen sie die unter dem Namen Cauda equina
(Pferdeschweif) bekannte Bildung dar.



Abb. 229. Halbschematische Zeichnungen nach Rekonstruktionsmodellen der kaudalen

Korperpartien; A von einem 23,5 mm, B von einem 29 mm und C von einem 60 mm langen

menschlichen Embryo. — VergroBerung: 20mal. — S. I—V, 1.—5. Sakralsegment.
Co. I—V, 1.—5. Coccygealsegment. — Nach D. Holmdahl (1918).



Riickenmark- und Gehirnentwicklung. 289

Entstehung des Ventriculus terminalis.

In der kaudalsten Riickenmarkspartie entwickeln sich die Hinterstringe
nur sehr schwach oder gar nicht. Eine Folge hiervon wird einerseits, dal in
dieser Hohe keine Hinterhérner entstehen, und andererseits, daf die dorsale
Partie des Medullarrobrlumens hier nicht obliteriert. Schon hierdurch bekommt
der Zentralkanal innerhalb der Schwanzsegmente II und III eine dorsale
Erweiterung, und bei der bald folgenden Atrophie der Seitenwinde dieser
Segmente wird derselbe auch lateralwirts erweitert. Auf diese Weise entsteht
der Ventriculus terminalis (D. Holmdahl, 1918).

Entstehung der Intumeszenzen des Riickenmarks.

An denjenigen Stellen des Riickenmarkes, wo die relativ starken Extremitit-
nerven von demselben aus- (bzw. ein-) gehen, vermehren sich die Nervenelemente
reichlicher als an anderen Stellen des Riickenmarkes. Dadurch entstehen
(schon in den dritten und vierten Embryonalmonaten) die Intumescentia
cervicalis und die Intumescentia lumbalis. — Wenn ein Extremitétpaar
abnormerweise nicht entwickelt worden ist, fehlt auch die betreffende Intu-
meszenz.

Entstehung der Riickenmarkshéute.

Noch im zweiten Embryonalmonat liegt die Riickenmarksanlage in einer
undifferenzierten Mesenchymschicht eingebettet, die den Raum zwischen
Riickenmark und Wirbelkanalwand vollstindig ausfiillt (Abb. 228).

Ende des zweiten Embryonalmonats beginnt aber diese Mesenchymschicht,
sich in der Mitte aufzulockern. Die hierbei entstandenen kleinen Hohlriume
vermehren und vergroBern sich und fliefen zuletzt (Ende des dritten Embryonal-
monats) zu einem einheitlichen Hohlraum, dem Subduralraum, zusammen.
Hand in Hand hiermit differenziert sich die Mesenchymschicht in zwei Binde-
gewebsblittern, ein &duBeres, die Anlage der harten Riickenmarkshaut
(Dura mater), und ein inneres, die weiche Riickenmarkshaut (Leptomeninx).
In der letztgenannten findet spéter eine ahnliche Auflockerung statt, die zu
Bildung des Subarachnoidalraumes und hiermit zur Trennung der weichen
Riickenmarkshaut in Arachnoidea und Pia fiihrt.

Entwicklung des Gehirns.

Wie oben (S. 280) erwihnt, 148t sich die Anlage des Gehirns schon auf dem
Stadium der breit offenen Medullarrinne von derjenigen des Riickenmarks
abgrenzen.

In diesem Stadium (Abb. 40, S. 51) ist die Gehirnanlage schon breiter
als die Riickenmarksanlage, und zwar dies besonders an drei Stellen. Wenn die
Medullarrinne sich nun zu einem Rohr schlieBt, bilden diese Stellen blasen-
artige Ausbuchtungen, die sog. primaren Hirnblasen. Von diesen wird die
vordere (obere) Vorderhirnblase (Prosenzephalon), die mittlere Mittel-
hirnblase (Mesenzephalon) und die hintere (untere) Hinterhirn- oder
Rautenhirnblase (Rhombenzephalon) genannt (vgl. Abb. 50, S. 61 und
Abb. 230 A).

Das ungleiche Wachstum der verschiedenen Hirnrohrteile setzt sich auch
in den folgenden Entwicklungsperioden fort und kompliziert immer mehr den
Bau des Gehirns.

Durch das anfangs relativ starke Langenwachstum der Gehirnanlage kriimmt
sich diese ventralwirts konkav zuerst in der Gegend der Mittelhirnblase und

Broman, Entwicklung des Menschen vor der Geburt. 19
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dann an der Grenze zwischen Gehirn- und Riickenmarkanlage. Auf diese Weise
entstehen Scheitel- und Nackenbeuge, die an der Oberfliche des Embryos
Scheitel- bzw. Nackenhocker hervorrufen (vgl. Abb. 50).

Zwischen diesen beiden Kriimmungen des Hirnrohres entsteht etwa in der
Mitte des Hinterhirns, dessen Dachplatte sehr diinn geworden ist, eine ventral-
wirts konvexe Kriimmung, die sog. Briickenbeuge (vgl. Abb. 233, 235—237).
— Diese letztgenannte Kriimmung formt mechanisch die Hohlung des Hinter-
hirns (die Anlage des vierten Gehirnventrikels) in eine rautenférmige

Abb. 230. Schemata der 5 sekundéren Hirnblasen (A) und der wichtigsten, aus ihren Winden
hervorgehenden Gehirnteile (B). I Telenzephalon, IT Dienzephalon, ITI Mesenzephalon,
IV Metenzephalon und V Myelenzephalon. — Nach Broman (1925).

Grube um, die zu dem Namen Rautenhirn (Rhombenzephalon) AnlaB
gegeben hat.

Gerade gegeniiber der stirksten Kriimmung wird die ventrale Rautenhirn-
wand am breitesten und bekommt dorsalwirts (voriibergehend) eine quer-
liegende Furche, die das Rautenhirn in einen vorderen Teil, das Metenzephalon,
und einen hinteren, das Myelenzephalon, sondert.

Die diinne Dachplatte des Hinterhirns wird bei dem obenerwihnten
Breiterwerden der Hinterhirnmitte hier auch stark in die Breite gezogen und
an drei Stellen durchlochert. Aus derselben gehen sowohl die Lamina epi-
thelialis des Plexus chorioideus ventriculi quarti wie das Velum
medullare posterius hervor.

Die Bodenplatte des Hinterhirns verdickt sich und geht ohne sichtbare
Grenze in die Seitenwénde desselben tiber. Diese Winde werden Ende der
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vierten Embryonalwoche durch Querfurchen in kleine Segmente, Neu-
romeren (vgl. Abb. 50, 8. 1 und Abb. 231), gesondert, aus welchen bald die
Gehirmmnerven V—XII herauswachsen. An der AuBenseite des Gehirnrohres
verschwinden die die Neuromeren trennenden Furchen in kurzer Zeit wieder.
An der Innenseite desselben bleiben sie etwas langer (bis in die siebente
Embryonalwoche) sichtbar.

Bei der obenerwéhnten durch die Briickenbeuge verursachten Umformung
des Hinterhirnrohres werden die urspriinglich dorsalen (sensiblen) Partien seiner

Abb. 231. Frontalschnitt durch den Kopf eines 3 mm langen Embryos, die Neuromeren
des Rautenhirns, die Gehorblischen und die Gehirnnervenganglien zeigend. —
Vergroferung: 48mal. Nach Broman (1895).

Seitenwinde lateralwarts und ventralwirts verschoben, bis sie zuletzt etwa
in derselben Hohe wie die urpriinglich ventralen liegen. Daraus erklart sich die
Tatsache, daB hier die sensiblen Nervenkerne in der Regel lateralwérts von
den motorischen liegen.

Entstehung der Medulla oblongata aus dem Myelenzephalon.

Abgesehen von der obenerwihnten, in Zusammenhang mit der Briickenbeuge
stehenden Umformung, veréindert sich das Myelenzephalon nur unbedeutend.

19*
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Dasselbe imponiert daher zeitlebens als eine kraniale Fortsetzung des Riicken-
marks (der Medulla spinalis), was zu dem Namen Medulla oblongata Anla$l
gegeben hat. :

Samtliche Riickenmarkstringe sind bis zur kranialen Grenze der Medulla
oblongata zu verfolgen. Im dritten Embryonalmonat verdicken sie sich gerade
da, weil sich in jedem Strang ein Kern von grauer Substanz ausbildet. Bei der
Entstehung der weillen Substanz des Myelenzephalons wird nidmlich die graue
Substanz desselben (die Kernschicht) in kleinere Gruppen (sog. Strangen-
kerne) zersplittert.

Abb. 232. Hintere Oberfliche des Gehirns; A von einem 18 cm langen, B von einem 39 cm
langen menschlichen Embryo. Natiirliche GréBe. Nach G. Retzius (1896) aus
Broman (1911).

Entstehung des Kleinhirns und der Briicke aus dem Metenzephalon.

Das Metenzephalon veréindert sich relativ stark. Im zweiten Embryonal-
monat stellt es noch ein undifferenziertes, ringférmiges Gebilde dar, dessen
Dorsalpartie in kranialer Richtung spitz ausgezogen ist. Aus der dorsalen
Partie dieses Ringes geht das Cerebellum und aus der ventralen Partie
der Pons hervor. Die Seitenteile des Ringes bilden die Anlagen der Crura
cerebelli ad pontem bzw. ad medullam oblongatam.

Cerebellum.

Die wulstférmige Kleinhirnanlage liegt also urspriinglich winklig gebogen
(mit der Winkelspitze nach vorne) an den kraniolateralen Grenzen der Fossa
rhomboidalis (vgl. Abb. 235—237, Cerebellum). Bei der folgenden Verschirfung
der Briickenbeuge wird der Kleinhirnwulst aber derart kaudalwirts verschoben,
daB er zuletzt in das Dach des vierten Gehirnventrikels zu liegen kommt.
Und da diese Verschiebung medial stirker als lateral stattfindet, verschwindet
allméhlich die winklige Biegung der Kleinhirnanlage.

Anfang des dritten Embryonalmonats stellt also die Kleinhirnanlage einen
einfachen Querwulst in dem vorderen Teil des Ventrikeldaches dar. Dieser
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Querwulst wichst nun relativ stark an der Hinterseite und breitet sich daher
allmahlich iiber die dorsale Spitze (Fastigium) des vierten Ventrikels nach
hinten aus.

Ende des dritten Embryonalmonats beginnen die Seitenpartien des
Kleinhirnwulstes stirker als die mittlere Partie zu wachsen. Sie bilden sich.

Abb. 233 a. Rekonstruktionsmodell des Gehirns eines 10,2 mm langen Embryos; rechte
Seite. — Vergrofierung: 20 mal. — Nach His und Ziegler. a Polus temporalis; C.g.m.
Corpus geniculatum mediale; L. i. Lobus inferior des 3. Ventrikels; V. m. motorischer,
V. s. sensibler Teil des N. trigeminus; VI. Abduzens; VII. Fazialis; VIII. Akustikus (N. c.
N. cochlearis; N. v. N. vestibularis); IX. Glossopharyngeus; X. Vagus (m. motorischer,
s. sensibler Teil); XI. Akzessorius; XII. Hypoglossus; L. sp. erster Spinalnerv.
Aus Broman (1911).
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hierbei zu den Kleinhirnhemisphéren (vgl. Abb. 232 A) aus, wihrend aus
der mittleren Partie der Vermis cerebelli hervorgeht. Das relativ starke
Oberflichenwachstum fihrt indessen gleichzeitig fort und fiihrt zu der Ent-
stehung immer zahlreicherer Rindenfurchen, die einander parallel, quer

Abb. 233 b. Rekonstruktionsmodell des Gehirns eines 10,2 mm langen Embryos, linke
Seite mit Gehorblaschen und Ganglion acustico-faciale (die linke Wand des Prosenzephalons
ist entfernt). C.st. Corpus striatum; Th. Thalamusanlage. Aus Broman (1911).

verlaufen und dem Kleinhirn schon Ende des siebenten Embryonalmonats die
charakteristische definitive Form verleihen (Abb. 232 B).

Die aus dem Gebiet des Kleinhirns auswachsenden bzw. in dasselbe ein-
wachsenden Achsenzylinderfortsiatze lagern sich nicht wie im Riickenmark an
der AuBenseite der grauen Substanz, sondern an der inneren — ventrikel-
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wirts sehenden — Seite derselben. Auf diese Weise wird das Kleinhirn in die
graue Rinde und den weilen Markkern gesondert. Nur kleinere Partien
der grauen Substanz werden von der Rinde abgesprengt und in das innere des
Markkerns verlagert. Sie bilden hier die grauen Kerne des Kleinhirns.

Pons.

Die ventrale Partie des ringférmigen Metenzephalons bildet sich — wie
erwahnt — zur Briicke aus. Die graue Substanz wird hier in die Briicken-
kerne zersplittert, die allseitig von weiller Substanz umgeben werden. Von den

Abb. 234. Untere Fliche des Gehirns; A von einem 12,3 cm, B von einem 39 cm langen
menschlichen Embryo. — Natiirliche GroBe. — Nach G. Retzius (1896) aus
Broman (1911).

Neuroblasten dieser Kerne wachsen im dritten Embryonalmonat Achsen-
zylinderfortsitze aus, die vorne durch die entgegengesetzten Seitenteile des ring-
‘formigen Metenzephalon zum Kleinhirn hinaufsteigen und lateralwirts die
Crura cerebelli ad pontem bilden. Erst bei der Entstehung dieser quer-
verlaufenden Briickenkleinhirnfasern wird die Briicke sowohl nach vorn-oben
wie nach hinten-unten scharf abgegrenzt (Abb. 234).

Hinten werden die Seitenteile des ringférmigen Metenzephalon von zahl-
reichen Verbindungen der Medulla oblongata mit dem Kleinhirn durchwachsen.
Aus denselben gehen — mit anderen Worten — hier die. Crura cerebelli ad
medullam oblongatam (Corpora restiformia) hervor.

Die Verbindungsarme des Kleinhirns mit dem GroBhirn (die Crura cere-
belli ad cerebrum oder Brachia conjunectiva) gehen dorsal aus der engen



296 Organogenie oder Entwicklung der definitiven Organe.

Verbindungspartie (dem sog. Isthmus) zwischen Mesenzephalon und Met-
enzephalon hervor. Bei der oben erwihnten Verschiebung und Umformung des
Kleinhirnwulstes wird némlich die Dachpartie des Isthmus nach hinten aus-
gezogen und dem Dache des vierten Gehirnventrikels einverleibt; ihr mittlerer
Teil verdiinnt sich hierbei und stellt das Velum medullare anterius dar,
wahrend die Seitenteile dick bleiben und die Brachia conjunctiva bilden.

Abb. 235a. Rekonstruktionsmodell der rechten Hilfte des Gehirns eines 13,6 cm langen

Embryos, von rechts gesehen. — VergroBerung: 15mal. — Die diinne Dachplatte des

4. Ventrikels ist entfernt. Nach His und Ziegler. — C.m. Corpora mamillaria; C.g.m. Corpus

geniculatum laterale; C.q.p. Corpus quadrigeminum post.; o.R.l. obere; u.R.l. untere

,»Rautenlippe*‘; Ped. Pedunculus cerebri; T. Temporallappen; T.a. Tuberculum anterius.
— Aus Broman (1911).

Entstehung der Pedunculi cerebri und der Corpora quadrigemina
aus dem Mesenzephalon.
Die)Mittelhirnblase verdndert sich relativ wenig. Im dritten Embryonal-

monat besitzt sie noch eine ventrikelahnliche Hohlung (Abb. 236 b), die iiberall
von etwa gleich dicken Winden umgeben wird. Indem sich aber bald diese
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Wande besonders nach innen verdicken, verwandelt sich der frithembryonale
Ventriculus mesencephali in einen engen Kanal, den Aquaeductus
mesencephali oder cerebri (Abb. 238).

In die ventralen Wandpartien wachsen oberflichlich méchtige Faserziige
ein, die das GroBhirn mit den iibrigen Partien des Zentralnervensystems in
Verbindung setzen. Auf diese Weise entstehen hier die Crura (s. Pedunculi)

Abb. 235b. Rekonstruktionsmodell der rechten Hilfte des Gehirns eines 13,6 em langen
Embryo, von links gesehen. — Vergréferung: 15mal. — Die diinne Dachplatte des
4. Ventrikels ist entfernt. — Nach His und Ziegler. — Br.Kr. Briickenkriimmung;
Cb. Cerebellum; Ch. Chiasma n. opt.; C.st. Corpus striatum; F.ch. Fissura chorioidea;
H. Hypophyse (Rathkesche Tasche); H.b. Tegmentum; J.Isthmus; Lt. Lamina terminalis;
M.o. Medulla oblongata; M.sp. Medulla spinalis; R.i. Recessus infundibuli; R.g. Recessus
geniculi; R.o. Recessus opticus; Th. Thalamus; T.c. Tuber cinereum; Z. Zirbel (Epiphyse).
— Aus Broman (1911).

cerebri (Abb. 234 B). — Die dorsalen Wandpartien wachsen weniger stark,
was zur Folge hat, dal der Aquaeductus eine mehr dorsale Lage bekommt.

Die dorsale Oberfliche des Mesenzephalon, die die Spitze der Scheitelbeuge
bildet, ist urspriinglich gleichmifig gewo6lbt. Im dritten Embryonalmonat wird
sie aber durch eine seichte Medianfurche in zwei Hiigel (Corpora bigemina)
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geteilt, und im vierten Embryonalmonat werden diese durch das Auftreten einer
Querfurche in die sog. Vierhiigel (Corpora quadrigemina) umgewandelt.

Die zellulare (graue) Substanz des Mittelhirns wird nur schwach entwickelt
und in mehrere Kerne zersplittert, die in dem Inneren der weien Substanz
versteckt liegen. Aus der ventralen, motorischen Zone entstehen sowohl die

Abb. 236a. Rekonstruktionsmodell der rechten Halfte des Gehirns eines 50 mm langen
Embryos, von aufen. — VergréBerung: 5mal. Nach His und Ziegler. Die AuBenwand
des Pallium und die diinne Dachplatte des 4. Ventrikels sind entfernt. — C.av. Calcar avis;
Co.a. Cornu ammonis; Fo. Fornix; Ped. Pedunculus corporis striati. — Aus Broman (1911).

Kerne der Gehirnnerven III und IV (Oculomotorius und Trochlearis), als
auch der wichtige Reflexkern Nucleus ruber. Aus der dorsalen, sensiblen
Zone entstehen die Kerne der Corpora quadrigemina, die als Umschaltungs-
stellen. der Gesichts- und Gehornervenbahnen dienen.

Entstehung des GroBhirns aus dem Prosenzephalon.

Die Vorderhirnblase differenziert sich schon bei 6—7 mm langen Embryonen
in eine hintere Abteilung, das Zwischenhirn oder Dienzephalon, und eine
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vordere, das Endhirn, Telenzephalon (vgl. Abb. 230). Die Grenze zwischen
diesen Abteilungen ist anfangs an der Innenseite der Hirnrohrwand als eine
Furche deutlich zu sehen. Spiter wird diese Grenze im allgemeinen wieder
undeutlich. Daraus erklart sich, da wir Dien- und Telenzephalon zu-
sammen als GroBhirn bezeichnen. Wenn es aber gilt, die verwickelte Ent-

Abb. 236b. Rekonstruktionsmodell der rechten Hilfte des Gehirns eines 50 mm langen
Embryos, von innen gesehen. — VergroBerung 5mal. — Nach His und Ziegler. —
Die AuBenwand des Pallium und die diinne Dachplatte des 4. Ventrikels sind entfernt. —
B Ort, wo sich spater der Balken (Corpus callosum) bildet; Br.Kr. Briickenkriimmung;
C.m. Corpus mamillare; C.st. Corpus striatum; h.R. hinterer Riechlappen; H. Hypophyse;
L.t. Lamina terminalis; M.o. Medulla oblongata; M.sp. Medulla spinalis; P. Pons;
Rg. Recessus geniculi; R.i. Recessus infundibuli; R.o. Recessus opticus; Th. Thalamus. —
Aus Broman (1911).

wicklung des GroBhirns zu verfolgen, um iiber den Bau desselben klar zu werden,
ist es von Vorteil, die Entwicklung dieser Abteilungen jede fiir sich zu studieren.

Entstehung der Thalami, der Epiphyse, der Corpora geniculata
und der Corpora mamillaria aus dem Dienzephalon.

Der Querschnitt des Dienzephalon hat anfangs mit demjenigen der Riicken-
marksanlage groBe Ahnlichkeit. Die Deckplatte bleibt diinn, entwickelt
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keine Nervenzellen und bildet sich mit dem sie bekleidenden, gefafireichen
Mesenchym zu dem Plexus chorioideus des dritten Gehirnventrikels aus.
Die hinterste Partie der Deckplatte beteiligt sich indessen nicht an dieser Plexus-
bildung. Sie beginnt bei etwa 8 mm langen Embryonen sich auszustiilpen.
Die Ausstiilpung verlingert sich zuerst nach vorne und erreicht voriibergehend
die Oberfliche des Kopfes, wo sie (beim 14 mm langen Embryo) durch die diinne
Oberhaut hindurchschimmert (vgl. Abb. 57 B, S. 68).

Abb. 237. Medianschnitt durch den Kopf eines 22,56 mm langen menschlichen Embryos. —
Vergroferung: 10 mal.

Das freie Ende dieser Bildung, das wohl als ein rudimentéres, unpaares
Auge? zu betrachten ist, atrophiert indessen bald. Die Basalpartie bleibt dagegen
bestehen ; sie verlingert sich nach hinten und bildet sich zu einer kleinen endo-
krinen Driise (Krabbe, 1916, v. Meduna, 1925, u. a.), die Epiphyse oder das
Corpus pineale, um.

Die Bodenplatte des Dienzephalon verdickt sich méBig und bildet zu-
nachst eine einfache ventrale Erhebung an der Ventralseite des Hirnrohres.
Nachdem diese Erhebung (im dritten Embryonalmonat) durch eine Median-
furche in zwei rundliche Prominenzen geteilt worden ist, erkennen wir in der-
selben die Anlage der Corpora mamillaria (vgl. Abb. 234 u. 237).

1 Bei niederen Wirbeltieren kommt in dieser Gegend ein solches Auge zur Entwicklung,.
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Die Seitenwéinde des Dienzephalon .sind von Anfang an recht dick und
verdicken sich in der Folge noch mehr. Auf diese Weise bilden sich ihre Haupt-
partien in die Thalami um. Aus ihren hintersten Partien gehen auBerdem
die Corpora geniculata hervor.

Die Achsenzylinderfortsitze, welche von den Neuroblasten des Dienzephalon
ausgehen bzw. mit demselben in Verbindung treten, verlaufen im allgemeinen
nur zum kleinsten Teil im Gebiete des Dienzephalon selbst. Diese Gehirn-
partie wird daher auch in der Folge iiberwiegend aus grauer Substanz
gebildet.

Entstehung der GroBhirnhemisphiren und der Pars optica
hypothalami aus dem Telenzephalon.

Das Telenzephalon stellt zuerst nur den vorderen, unteren Teil des blind
endigenden Hirnrohrs dar. Es differenziert sich aber schon friih in:

a) einen medialen, unpaaren Teil, die Anlage der Pars optica hypo-
thalami, und

b) zwei paarige Seitenteile, die sich von dem ersterwihnten partiell
abschniiren und zu den GroBhirnhemisphéren ausbilden (vgl. Abb. 230,
S. 290).

Die Hohlungen dieser Seitenteile bilden sich gleichzeitig zu den beiden
Seitenventrikel (Gehirnventrikel I und II) des GroBhirns aus, wihrend die
Hohlung des Medialteils die Anlage der vorderen unteren Partie des dritten
Gehirnventrikels darstellt. Vorne, wo die oben erwahnte Abschniirung halt-
macht, bleiben die Seitenventrikel durch enge Kommunikationséffnungen
(die sog. Foramina interventricularia Monroi) mit dem dritten Ventrikel
in Verbindung (Abb. 236 b).

a) Pars optica hypothalami.

Die hintere obere Grenze dieser Gehirnpartie gebht jederseits vom Foramen
interventriculare zu der Vorderseite der Corpora mamillaria. — Die Pars optica
hypothalami nimmt also wenig an der Bildung der Seitenwinde des dritten
Ventrikels teil, wihrend sie die Hauptpartie des Bodens und die ganze Vorder-
wand dieses Ventrikels bildet. — Die letztgenannte Wand bleibt diinn und
stellt im entwickelten Gehirn die sog. Lamina terminalis dar.

Aus den Seitenwénden der Pars optica’ hypothalami sind, schon ehe sich das
Hirnrohr geschlossen hat, die Augenblasen herausgewachsen (vgl. Abb. 50,
S. 61). Die Hohlungen der Augenblasen kommunizieren anfangs mit dem
dritten Gehirnventrikel; an dessen Boden bleibt bei der folgenden Obliteration
der Hohlungen der Augenblasenstiele eine transversale Furche bestehen und
stellt den sog. Recessus opticus dar. In der Hinterwand dieses Rezesses
findet die partielle Kreuzung der Sehbahnen statt, die makroskopisch als
Chiasma nervorum opticorum erkennbar ist (vgl. Abb. 237 u. 238).

Die hinter dem Recessus opticus gelegene Partie der Pars optica hypothalami
wird schon in der fiinften Embryonalwoche nach unten ausgebuchtet und in
der Mitte trichterférmig ausgezogen. Die ganze Ausbuchtung bleibt an der
Oberflache grau und wird daher Tuber cinereum genannt. Der Trichter
(Infundibulum, Abb. 234 B) setzt sich nach unten in einen blind endigenden
Fortsatz fort, der den Hinterlappen der Hypophyse bildet.

Hypophyse. Die Hypophyse stellt eine den Stoffumsatz und das Wachstum
des Korpers regulierende, wichtige endokrine Driise dar, an welcher wir
drei Lappen unterscheiden. Unter diesen stammt, wie erwiahnt, der hintere
von dem Telenzephalon, wihrend Vorder- und Mittellappen aus dem
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Epithel der Mundbucht (also aus dem Ektoderm) hervorgehen. — In der Tiefe
der Mundbucht, und zwar unmittelbar nach vorne von dem primitiven
Gaumensegel, bildet sich nimlich (schon bei 3 mm langen Embryonen) die
gemeinsame Anlage dieser beiden Lappen in Form einer Tasche (der sog. Rathke-
schen Tasche) aus (vgl. Abb. 50, S. 61). Die untere Wandpartie dieser Hypo-
physentasche wird allmshlich zu einem langen, diinnen Hypophysengang
ausgezogen, wahrend die obere breit bleibt und das sog. Hypophysen-
sickchen bildet. — Der Hypophysengang verliert bald sein Lumen und geht
zuletzt vollsténdig zugrunde. Das Hypophysensickchen (Abb. 237) stellt jetzt
eine von vorn nach hinten abgeplattete Blase dar, deren Vorderwand den
Lobus anterior und deren Hinterwand den Lobus medius der Driise

Abb. 238. Mediale Fliache der rechten Hirnhilfte. A von einem 25 cm, B von einem 37 cm
langen menschlichen Embryo. — Natiirliche GroBe. — Nach G. Retzius (1896) aus
Broman (1911).

bilden. Der Letztgenannte wird im zweiten Embryonalmonat mit dem Lobus
posterior intim verbunden. -Die urspriingliche Ho6hlung des Hypophysen-
sickchens geht bei der driisigen Umwandlung seiner Wande mehr oder weniger
vollstandig verloren.

b) GroShirnhemisphéren.

Die paarigen Seitenteile des Telenzephalon stellen zunichst einfache, ovale
Blasen dar, die unter Vermittlung je eines hohlen Stieles mit dem Medialteil
verbunden sind. — Jede Hemispharenblase vergrofert sich nun zuerst gerade
nach vorn bzw. nach hinten von dem Foramen interventriculare. Die hierbei
entstandene vordere Verlingerung der Héhlung stellt die Anlage des Vorder-
hornes des Seitenventrikels dar. Die hinter dem Foramen interventriculare
gelegene Verlingerung der Hohlung ist zunichst nur als Anlage der Cella
media anzusprechen.

Durch Verdickung der lateralen, unteren Wand jeder Hemisphérenblase
entsteht in der sechsten Embryonalwoche die Anlage des Corpus striatum.
Wenn sich nun in der Folge die iibrigen Wandpartien (durch vermehrte Fliissig-
keitsbildung innerhalb der Hohlung) immer mehr ausdehnen miissen und gleich-
zeitig stark wachsen, erfahrt die das Corpus striatum einschlieBende Wand-



Gehirnentwicklung. 303

partie immer mehr eine relative Versenkung in die Tiefe. Sie stellt die Anlage
des Stammlappens dar, dessen AuBenseite unter dem Namen Insula cerebri
bekannt ist. — Die ausgedehnten Wandpartien stellen das Pallium oder den
Mantelteil dar.

Abb. 239. Linke Oberfliche des Gehirns. A von einem 25 cm, B von einem 39 cm langen
menschlichen Embryo. Natiirliche Gré8e. — Nach G. Retzius (1896) aus Broman (1911).

Mit der obenerwihnten Ausdehnung des Mantelteils verbindet sich — wie
angedeutet — ein selbstdndiges Wachstum desselben. Die hierbei stattfindende
Vergroflerung ist aber nicht tiberall gleichmaBig stark. Der urspriinglich hintere
Pol der Hemipshérenblase wird hierbei (um den Stammlappen herum als Zentrum)
zuerst nach unten und dann nach vorn umgebogen. In ihm erkennen wir jetzt
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(Ende 