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Vorrede.

Das Erscheinen des vorliegenden Lehrbuches wurde durch den Ausbruch des
Weltkrieges verhindert. Text und Abbildungen lagen im Juli 1914 druckfertig vor.
Wihrend des Krieges wurden einige Kapitel umgearbeitet, zahlreiche weitere Ab-
bildungen angefertigt, einzelne Abschnitte angefiigt.

Das Buch ist in erster Linie fiir den Mediziner bestimmt, denn es umfafit vor
allem die Entwicklungsgeschichte des Menschen. Vergleichende, auch entwicklungs-
mechanische Betrachtungen sollen das Verstindnis férdern sowie das Interesse des
Lesers anregen.

Die Zahl der Abbildungen ist eine ziemlich betrichtliche. Sie wurden simtlich
von Herrn Kunstmaler Drefiler in Riehen in Strichmanier fiir Zinkotypie ausgefiihrt.
Mein bester Dank gebiihrt Herrn Drefiler fir die Gewissenhaftigkeit und Sorgfalt,
welche er wiahrend mehrjahriger Tatigkeit bewiesen hat, ferner den Herren cand. med.
Arnold Rauber und Karl Stiner, welche die Korrekturen gelesen haben.

Herrn Prof. Hedinger danke ich fiir manche Anregung und Unterstiitzung,
sowie auch denjenigen Mitgliedern der Basler medizinischen Gesellschaft, welche die
Freundlichkeit hatten, mich mit Material von menschlichen Embryonen zu versehen.

Basel, 10. August 1921.
H. K. Corning.
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Einleitung.

Die Entwicklungsgeschichte umfafit die Entstehung eines tierischen Wesens aus
einem Keime oder einer Anlage. Das oft gebrauchte Synonymon Embryologie deutet
darauf hin, daf8 wir das Schwergewicht der Darstellung auf die Differenzierung eines
Keimes bis zur Herstellung eines dem fertigen Wesen in seiner Form und seinen Organen
anndhernd dhnlichen Gebildes zu legen haben. Allerdjngs ist damit die Entwicklung des
betreffenden Tieres noch keineswegs abgeschlossen, indem sich, auch wenn wir von der
Massenzunahme absehen, noch in spiterer Zeit manche Prozesse histogenetischer,
auch formbildender Art abspielen, welche wir nur schwer oder auch gar nicht von den
in der Embryologie zusammengefafiten Vorgingen scheiden kénnen. So schliefit die
Entwicklungsgeschichte dés Menschen, wie man sie gewdhnlich versteht, die Schilderung
der Entwicklung des Keimes in sich, welche mit der Geburt einen gewissen Abschluf}
findet, fiir manche Organe sogar bedeutend friiher ein Ende nimmt. Das gilt z. B. von
der Leber- oder der Darmentwicklung, wihrend die Bildung der Niere oder gar des Nerven-
systems auch einen Einblick in Entwicklungsvorginge erfordert, die sich z. T. erst post-
natal abspielen. Die obere Grenze des Zeitraumes, welche wir zusammenfassend als Ent-
wicklung bezeichnen, ist demnach, besonders auch fiir den Menschen, eine mehr oder
weniger willkiirliche.

Die Geburt bildet zwar beim Menschen einen in mehreren Beziehungen beachtens-
werten Markstein in seiner Entwicklung. Vor allem wird das junge Wesen nunmehr den
Einflissen der Auflenwelt in weit héherem Grade ausgesetzt, als dies zur Zeit der Ent-
wicklung innerhalb des miitterlichen Leibes der Fall war. Diese Einfliisse bilden also
vor allem Faktoren, mit welchen wir bei der Untersuchung der postfetalen Entwicklung
zu rechnen haben, obgleich ihre Wirkung auf den Keim auch wihrend der Entwicklung
in utero gewifl nicht ganz auszuschlieBen ist. Auch in mehr indirekter Weise kommt
postnatal der Einflu der Aulenwelt zur Geltung, indem nicht blo8 die Funktion der
Organe, z. T. durch Reize, welche von der AuBenwelt her einwirken, angeregt, sondern
auch vielfach die Form der Organe bestimmt wird. Zwar ist auch hierin kein prinzipieller
Unterschied zwischen der fetalen und der postfetalen Entwicklung zu erblicken, ist doch
mit manchen Organen schon von Anfang an, bei anderen noch innerhalb der fetalen
Entwicklungsperiode, eine Funktion verkniipft. (Kontraktion des Herzens. — Sekretion
des Harnes u. dgl.)

Aus der tierischen Entwicklung ist es leicht, Beispiele dafiir anzufiihren, daf3
gewisse Entwicklungsprozesse auch nach der Geburt oder bei eierlegenden Tieren nach dem
Auskriechen aus dem Eie sich abspielen, welche in die Schilderung der Entwicklung mit
einbezogen werden miissen. So vollzieht sich bei Reptilien die volle Ausbildung der
bleibenden Niere (Nachniere) erst im Laufe des ersten Jahres (Schreiner), und eine
Schilderung der Entwicklung des Exkretionssystemes, welche blo8 die vor dem Aus-

schliipfen aus dem Eie zum Ablaufe kommenden Prozesse beriicksichtigte, wire eine recht
unvollkommene. Dasselbe gilt in noch héherem MaBSe vom Skeletsystem der Wirbel-

Corning, Entwicklungsgeschichte. 1



2 Einleitung.

tiere, das seine Vollendung viel spiter erreicht als irgend ein anderes Organsystem,
beim Menschen zum Teil erst gegen das 22.—23. Lebensjahr. Wir miissen also auch
hier die Grenzen fiir unsere Schilderung weiter stecken als bei anderen, schon friiher ihre
definitive Ausgestaltung gewinnenden Organen.

Die Entwicklungsgeschichte des Einzelwesens behandelt also, kurz gesagt, die
Differenzierung des Keimes bis zur Herausbildung seiner wichtigsten Organe; sie behandelt
jedoch nicht alle am Organismus bis zur Reife desselben auftretenden Prozesse oder dehnt
blofl ausnahmsweise (Skelet, Spermiogenese) ihre Betrachtungen bis zu diesem Zeit-
punkte aus.

Definitionder Entwicklung. Was verstehen wir iiberhaupt unter Entwicklung?
Wenn wir einen Keim, etwa das befruchtete Hiihnerei, in seiner Umbildung bis zum
Ausschliipfen des Hiihnchens untersuchen, so sehen wir diesen Prozefl unter einer immer
weitergehenden Komplikation oder Differenzierung der Anlage ablaufen. Abgesehen
von der Eischale und der Eiweifhiille besteht das Hiihnerei aus dem gelblich gefiarbten
Dotter und einer kleinen weifilichen Scheibe von Bildungsplasma, welche den Embryo
liefert. In einem etwas spiteren Stadium sind aus dem Bildungsplasma blattartige, den
Dotter allmihlich umwachsende Zellkomplexe, die Keimblitter, entstanden, welche wir
als Primitivorgane auffassen konnen. Diese liefern wieder bestimmte Organe des reifen
Fetus: so entstehen aus dem dufleren Keimblatte das Zentralnervensystem und die per-
zipierenden Zellen der Sinnesorgane, aus dem mittleren Keimblatte die serésen Hiute,
das Skelet ‘und die willkiirliche Muskulatur. Das anscheinend gleichférmige, homogene
Protoplasma des befruchteten Eies lifit zunichst einen Zellhaufen hervorgehen, dann
ordnet sich dieser, unter steter Zunahme der Zahl der Zellen zu Keimblittern, von denen
sich, als eine weitere Stufe der Differenzierung, die Organanlagen unterscheiden lassen.
Bei diesen kénnen wir nachweisen, dafl die einfachsten Zustinde auch die frithesten sind,
wihrend mit dem Fortgange der Entwicklung die Komplikation wichst.

Diese schon von K. E. von Baer vertretene Ansicht war fiir Herbert Spencer
die Veranlassung zur Aufstellung einer umfassenden Definition der Entwicklung tiberhaupt
als der Umwandlung eines urspriinglich relativ homogenen Gebildes in ein
relativ heterogenes Gebilde, wobei die Definition sich nicht blof} auf die Entwicklung
des tierischen oder pflanzlichen Einzelwesens beschrinkte, sondern auch die phylo-
genetische Entwicklung, ja sogar auch Vorginge der anorganischen Welt umfafite. Frei-
lich ist die Spencersche Definition, ein Grundsatz seiner synthetischen Philosophie,
noch eines Wortes der Erklidrung und der Einschrinkung bediirftig, welche ihren Wert
wesentlich herabsetzt. Allerdings erscheint uns das Bildungsplasma eines Eies zunichst
homogen. Aber alle neueren Erfahrungen weisen darauf hin, dafl schon zu dieser Zeit die
Komplikation im Aufbaue des so gleichartig (homogen) erscheinenden Bildungsplasmas
eine sehr grofle sein mufl. Welcher Art dieselbe ist, ob chemisch oder strukturell, konnen
wir vorldufig nicht bestimmen. Aber sowohl die Verfolgung der spiteren Entwicklungs-
vorginge als auch Tatsachen aus der Vererbungslehre, weisen darauf hin, daf schon im
Bildungsplasma des befruchteten, vielleicht auch des unbefruchteten Eies, bestimmte
Bezirke als Organanlagen oder auch als die von W. His sen. sogenannten organbildenden
Bezirke anzusehen sind (s. das Kapitel iiber die Topik des Eies). Das Bildungsplasma des
Hiihnereies ist also keinesfalls eine homogene Masse, sondern besitzt eine Komplikation,
wie sie vielleicht keiner anderen Zelle des Organismus zukommt. Die Spencersche
Definition bedarf also einer schon von Spencer angebrachten starken Einschrankung
besonders im Hinblick auf die seit ihrer ersten Aufstellung bekannt gewordenen Tatsachen
tiber die Konstitution des Protoplasma.

Die Aufgabe der Entwicklungsgeschichte ist zunichst eine rein deskriptive, nimlich
die moglichst klare und vollstindige Schilderung der Formenreihe, welche von dem be-
fruchteten Eie zum reifen Fetus, ja sogar bis zum fertigen Individuum hintberfihrt.
Wir kénnen diese Aufgabe als die Darstellung der formalen Genese des Individuums
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und seiner Organe bezeichnen. Es handelt sich dabei um die Feststellung, wann z. B.
die Zellen entstehen, aus welchen sich der Darmkanal und die groflen Darmdriisen
bilden, in welcher Weise diese Bildung im einzelnen vor sich geht, wann die Anlagen
von Leber und Pankreas auftreten, wie diese sich weiterhin zu einander verhalten, resp.
in ihrer Entwicklung beeinflussen und dgl. mehr. Der volle Inhalt einer Wissenschaft
wird jedoch durch die reine Beschreibung nicht erschopft, indem der Drang nach der
Erforschung der Kausalitit der Vorginge zu hoherer Erkenntnis fithren mufi. Deshalb
verlangen wir auch, der kausalen Genese der Entwicklungsvorginge niher zu treten,
indem wir zu erfahren suchen, welche Ursachen der Bildung und dem Wachstum etwa
des Darmrohres zugrunde liegen, welche Anregung zu einer bestimmten Zeit das Auftreten
der Leberanlage an einer bestimmten Stelle der ventralen Darmwand hervorruft usw. Schon
K. F. Wolff hat in seiner Theoria generationis dem Verlangen nach einer kausalen Er-
klirung der Entwicklungsvorginge Ausdruck gegeben. Er sagte: ,,Nur derjenige erklirt in
der Tat die Entwicklung organischer Kérper, der aus den von ihnen vertretenen Prinzipien
und Gesetzen die Teile des Korpers und die Art ihrer Zusammensetzung ableitet, d. h.
derjenige, welcher einen geniigenden Entstehungsgrund des Kérpers anzugeben weifl. Die
Ursachen der Entwicklung, nicht aber diese selbst, erklirt derjenige, welcher die Wege
der Natur noch weiter verfolgt, seine Prinzipien aus anderen herausschilt oder auf all-
gemeine Naturgesetze zuriickfilhrt oder diese aus jenen Prinzipien selbst ableitet. Da
in einer Theorie der organischen Entwicklung die wahren Ursachen der organischen Korper
abzuhandeln sind, so wird dieselbe gleichzeitig die philosophische Erkenntnis derselben
geben, wird daher als eine Wissenschaft der organischen Korper zu definieren sein.”
Die Ergriindung der kausalen Genese der Entwicklungsvorginge konnte jedoch erst dann
eine einigermaflen geniigende Unterlage erhalten, als es maoglich wurde, das Experiment
in denDienst der Forschung zu stellen. Durch die so erzielte Variation der Entwicklungs-
bedingungen gelang es, allerdings zunichst recht unvollkommen, festzustellen, welche Zu-
stinde auflerhalb oder innerhalb des Keimes die Entwicklung beherrschen oder anregen.
Man spricht sogar geradezu von formativen Reizen in der Entwicklungsgeschichte
(Herbst), die teils von der AuBenwelt auf den Organismus einwirken, teils von einem
Organe, das bereits in Bildung begriffen ist, auf die Nachbarschaft oder durch innere
Sekretion auf die Ferne ausgeiibt werden. So ist z. B. die Bildung der Augenlinse auf
einen vom auswachsenden primitiven Augenbecher ausgehenden Reiz zuriickgefiihrt
worden, welcher eine bestimmte Stelle des Ectoderms trifft. Bei Larven von Rana fusca,
Rana arvalis, Salamandra maculata fand Bab4k, daB Sauerstoffmangel in hohem Grade
das Wachstum der duBeren Kiemen steigert und dadurch eine ausgiebige Vergréferung
der respiratorischen Oberfliche hervorruft, die dagegen stark reduziert wird, wenn die
Tiere in einem Medium leben, welches Sauerstoff im Uberschuf3 enthilt. In diesen Fillen
findet eine Beeinflussung der Entwicklung, ja die Anregung zur Organentwicklung einer-
seits, zur weiteren Ausgestaltung des Organes andererseits durch Faktoren statt, welche
von auflen her auf die Anlage einwirken.

Die auf das Kausale gerichtete Forschung wird unter dem Sammelnamen der Ent-
wicklungsmechanik zusammengefat. Obgleich unter diesem Namen manches gefiihrt
wird, das zunichst nicht mit einer kausalen Forschung in Zusammenhang steht, so hat
die Bezeichnung doch ihre Giiltigkeit bewahrt, indem die von ihr gekennzeichnete
Richtung den Hauptwert nicht sowohl auf den Ablauf der Entwicklungsprozesse legt,
als auf die Krifte, welche gestaltend oder modifizierend darauf einwirken. Gerade diese
Richtung darf wohl augenblicklich am meisten Interesse beanspruchen und ist vielleicht
in erster Linie berufen, fiir manche gerade die praktische Medizin besonders beschiftigende
Fragen die Antwort zu geben. Gehéren doch zu den Faktoren, welche die Entwicklung
in hohem Grade beeinflussen, auch chemische Prozesse und chemische Verbindungen
zu jeder Zeit der Entwicklung, die unter anormalen Verhiltnissen auch sicher zu Mif}-
bildungen des Keimes Veranlassung geben kénnen. So hat Stockard durch die Behand-
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lung der Knochenfischeier mit Chemikalien die verschiedensten Mifibildungen erhalten,
unter anderem auch durch Zusatz von MgCl, zum Seewasser Cyklopenbildungen, d. h.
mehr oder weniger weitgehende Verschmelzungen der beiden Augenanlagen einhergehend
mit schweren Storungen in der Entwicklung des Gehirns. Daf} auch Toxine (Tuberkulose,
Syphilis) in dhnlicher Weise Stérungen in der Entwicklung gewisser Organe oder Organ-
systeme beim Menschen hervorrufen kénnen, liegt auf der Hand — ja, wir diirfen uns wohl
die Frage vorlegen, ob die von Pohl bei Mischlingen histologisch untersuchte absolute
oder relative Unfruchtbarkeit nicht auf chemische Beeinflussung der Keimdriisen zuriick-
zufiihren ist, welche von der Blutmischung beim Bastarden ausgeht.

Wir gelangen so zu Vorstellungen, welche direkt zu den die Pathologen und die
Praktiker beschiftigenden Fragen hiniiberfithren und die Bedeutung der Entwicklungs-
geschichte in einem neuen Lichte erscheinen lassen. Wir diirfen wohl sagen, dafl die
Entwicklung im allgemeinen von zwei Faktoren abhingig ist, nimlich erstens von den
Qualititen der im Befruchtungsakte sich vereinigenden Geschlechtszellen und zweitens
von der Umgebung, in welcher sich der Embryo befindet, richtiger gesagt von den
Bedingungen, unter welchen seine Entwicklung zum Ablaufe kommt. Hereditit und
Milieu sind die beiden Faktoren, welche in ihrer Bedeutung fiir die Entwicklung oft
schwer gegen einander abzuwigen sind. Wie wichtig die strukturellen Fehler im
Organismus sind, geht daraus hervor, dafl nach Stockard gegen 23, der Todesfille vor
oder bald nach der Geburt auf solche Fehler zuriickzufiihren sind. Wie weit dieselben ihre
Entstehung einer Schidigung der elterlichen Keimzellen verdanken, ist natiirlich schwer
festzustellen, aber Versuche mit verschiedenen Giften an Sédugetieren haben es wahr-
scheinlich gemacht, daf} eine solche Schidigung in vielen Fillen anzunehmen sei, beim
Menschen auch durch Toxine (z. B. Einwirkung des Syphilisgiftes auf den Keim in utero).
Unsere Kenntnisse sind hier noch in den Anfingen begriffen.

Gewisse Strukturverhiltnisse oder Strukturvariationen bergen demnach, zu welcher
Zeit der Entwicklung sie auch immer auftreten mogen, den Keim zu mehr oder weniger
weitgehender Erkrankung in sich. Schon diese Tatsache verleiht der Forschung nach der
Kausalitit entwicklungsgeschichtlicher Vorginge ein ganz besonderes Interesse. So
hat in neuerer Zeit M. B6hm die numerische Variation des Rumpfskeletes in Beziehung
gebracht zu den als Skoliosen bezeichneten Deformititen der Wirbelsiule. Zwar sei die
Skoliose nicht die notwendige Folge einer solchen Variation, aber sie kommt nach
B6éhm am hiufigsten, wenn nicht ausschliefllich, bei solchen Zustinden vor. Derartige
Entwicklungsstérungen konnen auch relativ spit auftreten, ja sie umfassen sogar auch
Vorginge, die nicht mehr der Embryologie angehéren, sondern als postfetale Prozesse
zusammengefafit werden.

Alle diese Erscheinungen leiten zu den Mibildungen iiber, einem grofien und be-
sonders auch durch seine experimentelle Inangriffnahme neuerdings ausgebauten Kapitel
(Teratologie). Als MiBlbildung bezeichnen wir jede von der Norm abweichende Bildung,
mit welcher in der Regel fiir den Organismus eine, wenn auch geringgradige, Benach-
teiligung infolge einer Funktionsstérung verbunden ist. Diese Einschrinkung ist zwar
nicht in allen Fillen angebracht, denn es kommen auch typische Mifibildungen vor, bei
denen von einer Einschrinkung der Funktion keine Rede sein kann, z. B. bei geringen
Graden der Polydaktylie u.a.m. So erhalten wir Bildungen im Bereiche der Nasenhéhle,
der Mundhéhle, Verhiltnisse der Grofle des Augenabstandes, der Hohe des Gaumens usw ,
die geradezu eine Reihe Uberginge bilden von Formen mit ganz normaler Funktion
bis zu solchen, bei denen wir eine hochgradige Funktionsstérung eines oder mehrerer
Organe konstatieren. Eine solche Reihe fithrt z. B. von der als Cyklopie bezeichneten
Miflbildung, bei welcher beide Augenanlagen durch ein einziges median gelegenes Auge
ersetzt werden, zu Formen, bei denen blol der Augenabstand stark verkleinert, der Gaumen
hoch, das Gesicht schmal und hoch ist. Von diesen setzt sich die Reihe weiter fort zu
Formen, bei denen der Augenabstand betrichtlicher wird, ja-das Gesicht sogar eine
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abnorme Breite gewinnt. Gerade das letzte Merkmal 148t sich ganz wohl als eine
Hemmungsbildung auffassen, indem urspriinglich bei menschlichen Embryonen von 2—3
Monaten der Augenabstand ein sehr betrichtlicher und die Breite des Gesichtes, besonders
der Nase, relativ grofer ist als spiter.

Solche Anomalien hoheren oder geringeren Grades kénnen sich, solange sie das
Leben des Individuums nicht bedrohen, vererben; sie werden unter gewissen Umstinden
(Inzucht in abgelegenen Gegenden; s. Polydaktylie) auf die Nachkommen iibergehen
oder geradezu zur Bildung einer mit dem betreffenden Merkmale behafteten Rasse
(pathologische Rasse) fiihren, wie sie mehrfach sowohl bei Tieren als beim Menschen
beschrieben worden sind (schwanzlose Hunde- und Katzenrassen, polydaktyle Rassen,
Rassen von Hithnern und Enten mit HirnmiBbildungen [Haubenenten] und dgl. mehr).

Embryologie und Phylogenie.

Im Jahre 1828 hat K. E. v. Baer in seiner Entwicklungsgeschichte der Tiere weit-
gehende Betrachtungen iiber die Vergleichung embryonaler Stadien mit fertigen Zu-
standen angestellt. Dabei besprach er die schon frither geiuBerte Ansicht, ,,da8 die
héheren Tierformen in den einzelnen Stufen der Entwicklung des Individuums, vom ersten
Entstehen an bis zur erlangten Ausbildung, den bleibenden Formen in der Tierreihe ent-
sprechen und daf8 das hoher organisierte Tier in seiner individuellen Ausbildung dem
Wesentlichen nach die unter ihm stehenden bleibenden Stufen durchliuft, so dafB die
periodischen Verschiedenheiten des Individuums sich auf die Verschiedenheiten der
bleibenden Tierformen zuriickfiihren lassen*. Diese Ansicht, welche K. E. v. Baer
nicht zuerst aufgestellt, wohl aber vertieft und begriindet hat, besagt im wesentlichen,
dafl die Entwicklung hoherer Formen Stufen durchliuft, die bei niederen Formen als
bleibende nachzuweisen sind. So finden wir z. B. bei den Embryonen lungenatmender
Wirbeltiere auf einer gewissen Entwicklungsstufe einen Kiemenapparat angelegt, der
bei Fischen und wasserlebenden Amphibien zur vollendeten Ausbildung gelangt, dagegen
bei allen Amnioten schon wihrend des Embryonallebens eine Riickbildung, resp. eine
Ausbildung nach anderer Richtung und im Sinne anderer Funktionen erfihrt. Ein
weiteres Beispiel: Das Herz besteht bei Siugetieren aus vier vollstindig von einander
getrennten Abschnitten, bei Fischen dagegen aus einem einheitlichen Ventrikel und zwei
unvollstindig von einander getrennten Vorhéfen. Auf einem gewissen Entwicklungs-
stadium besitzt jedoch auch der Siugetierembryo ein Herz, das sich in bezug auf die
Trennung der einzelnen Abschnitte auf derselben Stufe der Ausbildung befindet wie das
fertige Fischherz.

Solche Tatsachen werfen ein Licht auf die Verwandtschaft der Tiere untereinander,
auf die Entwicklung der Tierstimme oder die Phylogenie. Wenn wir die Evolutionslehre
annehmen, d. h. der Ansicht beipflichten, dafl zwischen den Tierformen in dem Sinne
Verwandtschaften bestehen, dafl von den niederen Formen an eine stets weitergehende
Differenzierung Platz greift, so kénnen wir recht wohl in den Stadien, welche wihrend der
Einzelentwicklung auftreten, eine kurze Rekapitulation der Stammesgeschichte erblicken,
allerdings eine solche mit vielen Liicken. Diese Annahme, welche von Haeckel als
biogenetisches Grundgesetz formuliert wurde, ist eigentlich schon implicite in dem oben
zitierten Satze von K. E. v. Baer enthalten, wenn wir auch daran zweifeln diirfen, ob
v. Baer wirklich ein Anhinger der Descendenztheorie im spiteren Sinne gewesen sei.
Die Ontogenie ist nach Haeckel eine kurze Rekapitulation der Phylogenie, so lautet
in seiner knappsten Form das biogenetische Grundgesetz.

Von diesem Standpunkte aus betrachtet, erweckt die vergleichende Embryologie
ein ganz besonderes Interesse. Dasselbe ist gesteigert worden, nachdem Darwin (1859)
dem Descendenzgedanken neue Grundlagen geschaffen hatte. Die Pflege dieser Richtung
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embryologischer Forschung nahm in den 70—goer Jahren des letzten Jahrhunderts
einen grofien Aufschwung und beherrschte wihrend langer Zeit die Literatur unseres
Gegenstandes. Erst mit der Ausbildung der auf experimenteller Grundlage beruhenden
Entwicklungsmechanik entstand eine parallele, aber der ersteren durchaus nicht feindlich
gegeniiberstehende Richtung der Forschung:

Die vergleichende Entwicklungsgeschichte hat jedoch nicht blo8 auf die Verwandt-
schaften der Tiere selbst, sondern nicht minder auf die Ausbildung der Organe in der
phylogenetischen Reihe ein helles Licht geworfen. Bei der ontogenetischen Differenzierung
eines Organes haben wir den einfachsten und urspriinglichsten Bau in der friihen Anlage
zu erblicken. So stellt sich die Leber der Amnioten auf einer gewissen Entwicklungsstufe
als eine Ausstiilpung der ventralen Wand des Mitteldarmes dar. Eine Komplikation erfahrt
das Organ infolge der Bildung von rohrenférmig auswachsenden, untereinander in Verbin-
dung tretenden Epithelsprossen. Dazu kommen eine Durchwachsung dieser Masse von seiten
des Bindegewebes und der benachbarten Geféfe, endlich die Abgrenzung des Organs durch
eine Kapsel, die Bildung einer Gallenblase usw. Wenn wir nun sehen, da8 auch in der Tier-
reihe die Leber dhnliche Ausbildungsstufen aufweist, so wird die Annahme einer Homologie
dieser Organe, die schon durch die Vergleichung der fertigen Formen nahegelegt wurde,
vollends zur GewiBheit. Oder nehmen wir ein anderes Beispiel: Im ersten und zweiten
Schlundbogen, Streifen der seitlichen Wandung des Kiemendarmes, welche durch die Mund-
6ffnung und die beiden ersten Schlundspalten begrenzt werden, entwickeln sich Knorpel-
spangen, welche bei Selachiern zum zahntragenden Mandibularbogen und zum Hyoidbogen
werden. Solche Knorpelbogen treten auch bei Siugetieren auf, doch bildet hier blof} ein
Teil des Mandibularbogens die Grundlage des ihm aufgelagerten knochernen Unterkiefers,
wihrend sich der dorsale Abschnitt des Bogens in die beiden gréfieren Gehorknochelchen
(Hammer und Ambo8) gliedert. Der zweite Bogen (Hyoidbogen) liefert vielleicht einen
Teil des Stapes und wird in seiner ventralen Strecke zum Proc. styloides, zum Lig. stylo-
hyoideum und zum kleinen Horne des Os hyoides. Die Homologie dieser Bildungen mit
dem knorpeligen Mandibular- und Hyoidbogen der Selachier ist keineswegs aus der ver-
gleichenden Anatomie ohne weiteres ersichtlich; erst durch die Zusammenstellung einer
langen Reihe wird es moglich, denselben Schlufl zu ziehen, der sich aus der vergleichenden
Entwicklungsgeschichte sofort ergibt.

Freilich diirfen wir auch nach dieser Richtung hin in der Wertschatzung der Ent-
wicklungsgeschichte nicht zu weit gehen. Nicht iiberall, wo wir eine Ahnlichkeit in der
Organbildung oder in der Organentwicklung erkennen, diirfen wir ohne weiteres auf
verwandtschaftliche Beziehungen schlieBen. So ist es sehr gewagt, die Einbettung des
Eies in die Mucosa des Siugetieruterus und die Bildung und Form des Mutterkuchens
als ein Kriterium fiir die Verwandtschaft der Formen zu benutzen. Hier haben wir es
hiufig mit Konvergenzerscheinungen zu tun, d. h. mit dem Auftreten derselben Struktur-
verhiltnisse bei weit von einander entfernten Formen. So sehen wir, um einen fiir die
Entwicklung des Keimes iiberaus wichtigen Faktor anzufiihren, den Dotter bei den
verschiedenen Eiern sehr verschieden stark ausgebildet, ohne dafl wir etwa berechtigt
wiren, die dotterreichen Formen (z. B. Selachier, Vigel, Reptilien) als besonders nahe
untereinander verwandt hinzustellen, ebensowenig aber auch diejenigen Formen, bei denen
sich der Dotter durch seine geringe Ausbildung oder aber durch seine gleichmiaflige Ver-
teilung in den Zellen des Keimes auszeichnet. Beispiele dieser Art lieflen sich in grofier
Zah] anfithren; wir werden Gelegenheit haben, bei der Besprechung der Organentwicklung
nochmals auf diesen Gegenstand zuriickzukommen.

Die Einteilung des in der Embryologie zu behandelnden Stoffes ist eine einfache.
Die Entwicklung nimmt ihren Ausgang bei allen Wirbeltieren von einem durch das
Zusammentreffen einer reifen minnlichen und einer reifen weiblichen Geschlechtszelle
(Spermium und Eizelle) entstandenen befruchteten Keime aus. Es wird sich folglich
zunichst darum handeln, die reifen minnlichen und ‘weiblichen Geschlechtszellen in
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bezug auf ihre Entstehung und ihren Bau niher kennen zu lernen, sodann den Vorgang
der Befruchtung, d. h. der Vereinigung der ménnlichen und weiblichen Geschlechtszelle,
welche den Anfang der Entwicklung eines neuen Organismus darstellt. Diese Verhiltnisse
werden als Progenie zusammengefafit und einem Abschnitte, den wir als Metagenie
bezeichnen und welcher die Schilderung der Differenzierung des Keimes umfaflt, gegeniiber-
gestellt. In bezug auf die letztere unterscheiden wir zunichst die Differenzierung des
Keimes bis zum Auftreten spezieller Organanlagen als allgemeine Entwicklungs-
geschichte und rechnen hierher auch alle jene Vorginge, die mit der Ernahrung und dem
Gaswechsel des Keimes wihrend des fetalen Lebens im Zusammenhang stehen, besonders
die Einbettung des Eies in die Mucosa uteri und die Bildung eines besonderen, die
Beziehungen zwischen Mutter und Kind vermittelnden Organes, des Mutterkuchens.
In einem zweiten Abschnitte der Metagenie fassen wir als spezielle Entwicklungs-
geschichte die Entwicklung der Organe zusammen und zwar in derselben Reihen-
folge, wie sie auch der descriptiven Anatomie zugrunde gelegt wird, indem wir mit
der Osteologie beginnen, sodann die Myologie, Angiologie, Splanchnologie, Neurologie
und Lehre von den Sinnesorganen folgen lassen. In kleineren Exkursen sollen auch
Fragen von prinzipieller Wichtigkeit behandelt werden.
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Vermehrung der tierischen Organismen.
Geschlechtsprodukte. Zeugung. Allgemeines.

Am weitesten verbreitet findet sich im Tierreiche die Vermehrung der Organismen
durch die Vereinigung von Geschlechtszellen oder Gameten, die von verschiedengeschlecht-
lichen Individuen herstammen. Die Gameten sind hoch differenzierte Zellen, welche
sich durch eine Anzahl Merkmale von den iibrigen Zellen des Organismus unterscheiden.
Letztere werden ihnen als somatische Zellen gegeniibergestellt. Die durch die Vereinigung
der Gameten bewirkte geschlechtliche Zeugung (Amphimixis von Weismann) kommt
bei Wirbeltieren wohl ausschlieBllich vor.

Abgesehen von dieser findet bei manchen Wirbellosen auch eine ungeschlecht-
liche Fortpflanzung statt, bei welcher sich Produkte eines und desselben Individuums
zu neuen Organismen entwickeln. Als solche Produkte sind Sprossen oder Knospen
aufzufassen, die spiter entweder von dem elterlichen Organismus selbstindig werden
oder, mit demselben in Verbindung bleibend, einen Stock (Cormus) herstellen. Eine
andere Form der ungeschlechtlichen Fortpflanzung ist die Sporenbildung, bei welcher
der ganze elterliche Organismus in eine grofle Zahl von kleinen Kérpern zerfillt,
wovon jeder sich zu einem neuen Individuum entwickelt. Auch die ungeschlechtliche
Vermehrung, welche als Jungfernzeugung oder Parthenogenese bezeichnet wird, ist hier
anzufiihren; bei ihr entwickeln sich die von einem weiblichen Organismus gelieferten
Geschlechtsprodukte (Eier) ohne Hinzutreten von minnlichen Geschlechtsprodukten.
Das Vorkommen von Parthenogenese bei Wirbeltieren, insbesondere bei Amphibien,
ist wiederholt behauptet worden, doch wird jetzt allgemein angenommen, daf} bei
Wirbeltieren immer nur die geschlechtliche Zeugung vorkommt, welche, wie gesagt,
in der als Befruchtungsakt stattfindenden Vereinigung eines minnlichen und weiblichen
Gameten besteht. Die Gameten entstammen auch immer den Keimdriisen (Hoden und
Ovarien) verschiedengeschlechtlicher Individuen, indem es sehr fraglich ist, ob der bei
einigen Wirbeltieren normal vorkommende Hermaphroditismus, z. B. einiger Labrax-
arten, eine Einschrinkung dieser Angabe erheischt (s. Hermaphroditismus), denn es ist
noch keineswegs erwiesen, dafl diese Formen, deren Keimdriisen sowohl Hoden- als
Ovarialgewebe enthalten, wirklich zugleich reife Eier und Spermien liefern. Noch weniger
ist jedoch anzunehmen, daf} solche Geschlechtsprodukte sich in einem Befruchtungsakte
vereinigen kénnen.

Die Geschlechtsprodukte und ihre Entstehung.

Die beiderlei Geschlechtsprodukte der Wirbeltiere unterscheiden sich durch Struk-
turdifferenzen, die auch ihrer Rolle entsprechen. DieEizellen sind durchwegs groer, auch
weniger zahlreich als die Spermien ; ferner werden sie im ganzen in um so geringerer Zahl
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geliefert, als das betreffende Wesen in der Tierreihe hoher steht. Darin liegt auch eine
gewisse Okonomie fiir den elterlichen Organismus, indem die Leistung, welche dem-
selben durch die Abgabe einer Anzahl von Eiern zugemutet wird, betrichtlich gréBer ist,
als diejenige bei der Erzeugung einer gleichen Zahl von Spermien. Wir sehen nimlich,
daf8 die Protoplasmamasse des Eies um ein Vielfaches die Masse des Spermium iiber-
trifft, sogar auch in jenen Fillen (Fischen, Amphibien), in denen die Eier, etwa mit dem
Vogelei verglichen, nur eine mifige Grofle aufweisen. Dem entspricht aber auch die
Tatsache, dal die reifen Eier, wenigstens der niedern Formen, fast ausnahmslos der
Befruchtung unterliegen, indem sogar Polyspermie (Eindringen mehrerer Spermien
in ein und dasselbe Ei) als normaler Befund bei einigen Formen (Selachier) ange-
troffen wird.

Auf der andern Seite scheint die Menge von Chromatin in jeder reifen Geschlechts-
zelle, sei sie minnlich oder weiblich, dieselbe zu sein, und zwar betrigt sie regelmafig
die Hilfte des Chromatins, welches wir in den iibrigen (somatischen) Zellen des Korpers
finden. Diese als Chromatinreduktion bezeichnete Herabsetzung des Chromatingehaltes
der Gameten stellt ein Hauptmerkmal der Reife der Geschlechtsprodukte dar, denn erst
nachdem dieselbe erfolgt ist, kann die Vereinigung der beiden Gameten und damit der
Beginn der Entwicklung eines neuen Organismus erfolgen. Das Ei stellt mit seinem
grofleren Protoplasmagehalte, im Vergleiche mit dem Spermium, gewissermaflen den
Boden dar, auf welchem sich die ersten Entwicklungsvorginge abspielen, denn es enthilt
als aufgespeichertes Nahrmaterial fiir den Embryo Dottermassen, welche bei manchen
Eiern (Vogel und Reptilien) ungeheuer stark ausgebildet sind und allmihlich im Laufe
der Entwicklung von dem Embryo assimiliert werden. Bei andern Eiern wird dieselbe
Rolle fiir die Ermnihrung des Keimes von dem miitterlichen Organismus ilibernommen,
indem die in utero sich entwickelnden Eier durch Ausscheidungen der Uterusschleimhaut
oder durch Blutergiisse in die Umgebung des Eies, endlich bei vielen Formen auch durch
eine innige Verbindung der Uteruswandung mit dem Eie Nahrungsmaterial erhalten.
Eine derartige Verbindung wird in ihrer héchsten Form durch die Placentarbildungen
mancher Sdugetiere, insbesondere der Primaten, dargestellt.

Wir betrachten zunichst die Geschlechtsprodukte fiir sich, um erst spiter auf
Grund der Kenntnis ihrer Entwicklung und Struktur einen Vergleich zwischen dem
reifen Ei und dem Spermium anzustellen.

Sperma. (Samen.)

Die Spermien sind die wichtigsten Bestandteile des Samens oder Sperma, welches
beim Copulationsakte der Siugetiere in die Scheide entleert wird. Das Sperma ist eine
gelatingse, schwach alkalisch reagierende Flissigkeit, welche sich aus dem Sekrete der
Hodenkanilchen mit den Spermien, ferner, diesem beigemischt, dem Sekrete der Prostata,
des Nebenhodens, der Glandulae bulbourethrales (Cowperi), der Samenblasen und der
kleinen Gland. urethrales (Littrésche Driisen) zusammensetzt. Die Samenfliissigkeit ent-
hilt: 1. 0%/, Wasser, 2. chemische Bestandteile, davon besonders nennenswert eine Base,
das Spermin, 3. geformte Bestandteile, in erster Linie die Spermien, welche von den
Hodenkanilchen geliefert werden, dann Lymphocyten, ferner die Hodenzellen, grofle, runde
Zellen mit oder ohne Kern, endlich Amyloidkérner aus der Prostata und sogenannte
Spermakristalle von verschiedener Grofle. Die Herkunft aller dieser einzelnen Elemente
ist, abgesehen von den Spermien, nicht iiber allen Zweifel erhaben; besonders gilt dies von
den Hodenzellen, die vielleicht aus dem Nebenhoden stammen, wahrscheinlich aber auch
aus dem Ductus deferens, der Harnréhrenschleimhaut, der Prostata und den Samen-
blasen. Die Sperminkristalle stammen sicher aus dem Prostatasekrete, welches iiberhaupt
das Vehikel fiir die Spermien zu liefern scheint.
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Die Spermien.

Die Spermien sind im frischen Samen in groflen Mengen vorhanden und befinden
sich in lebhafter Bewegung, die mit der Abkiihlung des Sperma abnimmt. Auch beein-
flussen in dieser Hinsicht Anderungen der Reaktion des umgebenden Mediums die
Spermien ungiinstig, so dafl sie absterben oder wenigstens eine Beeintrichtigung ihrer
Beweglichkeit erleiden. Die Spermien (von Leuwenhocck 1677 entdeckt) lassen bei
allen Wirbeltieren bestimmte Teile unterscheiden, welche
allerdings in den einzelnen Klassen eine wechselnde Aus-
bildung zeigen, aber immer wiederkehren und auch in
ihrer Struktur eine gewisse Ubereinstimmung bei den
T _ verschiedenen Formen zeigen. Wir unterscheiden (Fig. 1)

interes Centrosoma™ 8 . p . . .

Pars conjunctivalis —4 ~ schon am frischen Spermium einen massigen, mit Kern-
mit Spiraliaden farbstoffen sich intensiv tingierenden Abschnitt als Kopf
von dem fadenfoérmigen, rasche peitschende Bewegungen
| ausfihrenden Schwanze; zwischen Kopf und Schwanz ist
i | ein dritter, kurzer, stark lichtbrechender Abschnitt, der
I ’ Hals, eingeschaltet. Neuerdings wurde eine weitgehende
! Komplikation im Baue der Spermien aufgedeckt, die je-
| I doch an den lebenden Spermien nicht deutlich zu er-
|| kennen ist, auch sehen wir manche Modifikation derselben
i  bei den verschiedenen Klassen. Wir beschrinken uns auf
_I‘:ir.\'prim:ip;lli:-r;lud;\c_J; die Schilderung des Baues der menschlichen Spermien.
| Dieselben sind, wie die Spermien der Sdugetiere iber-
| haupt, sehr klein, denn die Gesamtlinge eines mensch-
lichen Spermiums betrigt blol 55 4 (Minot); der Kopf
. ist oval und vorn stark abgeplattet und hat eine Linge
' von 3,0—5,2 4, eine Breite von 2,0—3,6 u und eine Dicke
' von 1—2 pu; seine Lingsachse bildet die direkte Fort-
|| setzung des Schwanzes. Bei der Ansicht von der Seite
i (Profil) zeigt der Kopf etwa die Form einer Birne, deren
: Stiel nach vorn gerichtet ist, bei vielen Tieren ist sogar
[ der vordere schmale Teil spieBartig ausgezogen und stellt
[ das sogenannte Perforatorium dar (Salamandra maculataj,
welches wahrscheinlich eine Rolle beim Eindringen des
Spermium in das Ei spielt. Auflerdem ist der vordere
Abschnitt des Kopfes (Fig. 1) starker lichtbrechend; auch
fiarbt ersich mitgewissen Farbmischungen (Romanowsky-
— Pars terminalis caudae —  gsche Farbung) anders als der hintere Abschnitt. Wir
werden bei der Besprechung der Spermiogenese sehen,
daf diese beiden Abschnitte des Kopfes sich auch in

| bezug auf ihre Herkunft von einander unterscheiden.
Fig. 1. Zwei Ansichten von Auf den Kopf folgt der Hals, an welchem wir eine
menschlichen Spermien. unmittelbar dem Kopfe angrenzende stirker lichtbrechende
Nach G. Retzius, Biel. Unter-  Scheibe, das vordere Centrosoma, eine ebensolche Scheibe
suchung J. K. X, 2902, an der Grenze gegen den Schwanz, das hintere Centro-
soma, und eine zwischen beiden Centrosomen cinge-
schaltete Zwischenmasse, die Massa intermedia, unterscheiden. Der Schwanz zerfillt
in einen vordern Abschnitt, das Verbindungsstiick (Pars conjunctivalis von Wal-
deyer) und einen hinteren Abschnitt, das Hauptstick (Pars principalis), auf den
ein kurzes Endstiick, die Pars terminalis folgt. Der Schwanz wird von dem feinen
Achsenfaden oder Hauptfaden durchzogen, um welchen sich im Verbindungsstiick ein

Perforatorium
Pars post, capitis
Collum mit vord,

Centrosoma
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Spiralfaden windet. Letzterer wird von einer hellen Protoplasmaschicht umgeben und
diese nach auflen wieder von einer gekornten Schicht (in Fig. 1 allein dargestellt), die
auf das Verbindungsstiick beschrdnkt ist, wahrend die helle Schicht sich als Hiille des
Achsenfadens auf die Pars principalis fortsetzt. Die Pars terminalis entbehrt jedoch
dieser Hiille, indem hier der Hauptfaden eine Strecke weit frei zu Tage tritt.

Was die chemische Zusammensetzung der Spermien anbelangt, so wurde von
Miescher in Lachsspermien ein sehr hoher Gehalt an Nuklein nachgewiesen, das im
wesentlichen den Kopf des Spermiums bildet, aber auch im Schwanze vorkommt. Die
Nukleinsdure ist an eine Base, das Protamin, gebunden.

Biologie der Spermien.

Diese auflerordentliche Komplikation im Baue der Spermien steht in erster Linie
damit im Zusammenhang, daf die Spermien auf ihre Beweglichkeit angewiesen sind, um
bei Siugetieren relativ weite Strecken im Innern des weiblichen Genitaltractus zuriick-
zulegen, bei vielen im Wasser lebenden Formen dagegen die nach auflen entleerten Eier
aufzusuchen und zu befruchten. Die Bedeutung der Struktureinzelheiten ist grofiten-
teils noch unbekannt, doch steht es fest, dafl der Achsenfaden und wohl auch der
Spiralfaden mit GeiBelfiden zu vergleichen sind, wie iiberhaupt der Schwanz ein
Lokomotionsorgan darstellt, das, vielleicht gerade infolge seiner hohen Differenzierung,
keine weitere Rolle nach dem Eintritt des Spermiums in das Ei spielt. Vielmehr bilden
blo8 der Hals und der Kopf des Spermiums den vom Vater an die Entwicklung des neuen
Organismus gelieferten Beitrag, wihrend der ganze Schwanz bei der Befruchtung (s.
unten) durch eine nach dem Eindringen von Kopf und Hals in das Ei aus der peripheren
Protoplasmaschicht des letztern sich bildende Membran (Dotterhaut) von der Aufnahme
in das Ei ausgeschlossen wird. Das vordere Centrosoma spielt bei der Befruchtung eine
wichtige Rolle, indem es im Ei, besonders wenn das Centrosoma des letzteren fehlt, das
Zentrum der Protoplasmastrahlung bildet, welche bei den ersten Kernteilungen auftritt
(s. Furchung).

Die Spermien sind in alkalischen Medien von grofler Widerstandsfdhigkeit, wahrend
sie bei saurer Reaktion rasch zugrunde gehen. Ihre Lebensdauer ist unter giinstigen
Bedingungen bei einigen Tieren eine sehr betrichtliche, so finden wir sie bei Fledermausen
in der Scheide und im Uterus in lebensfahigem Zustande von der im Herbste erfolgenden
Begattung an bis zur Ovulation und Befruchtung im Friihjahr. Auch bei Hiihnern
geniigt eine einzige Begattung, um auf Monate hinaus die Befruchtung der in den Eileitern
abwirts wandernden Eier zu sichern. Beim menschlichen Weibe sind noch geraume
Zeit nach der Begattung Spermien in der Scheide, dem Uterus und den Tuben nachge-
wiesen worden; in der Scheide noch nach 8—10 Tagen, in der Cervix uteri nach 5—7
Tagen. Da die Befruchtung des Eies in der Tube stattfindet, so miissen die Spermien
infolge ihrer aktiven Beweglichkeit, vielleicht unterstiitzt durch die Bewegung der Flim-
merhaare des Uterusepithels, imstande sein, einen relativ weiten Weg zuriickzulegen.
Daf} sie durch die Tuben, ja durch das Ostium abdominale tubae bis auf das Bauchfell
vordringen konnen, ist mehrfach beobachtet worden; so fand Diihrssen sogar noch
drei Wochen nach der letzten Cohabitation lebende Spermien in den Tuben. Wie lange
dieselben brauchen, um diesen relativ weiten Weg zuriickzulegen, ist natiirlich nicht genau
festzustellen (siehe unten), ebensowenig kann auch die Frist post cohabitationem bestimmt
werden, innerhalb welcher die Befruchtung eines Eies moglich ist, doch ist es nach Be-
obachtungen an Siugetieren wahrscheinlich, daf} sie etwa 5—8 Tage betrigt.

Ungiinstig wirkt fiir die Fortbewegung der Spermien, ja fiir ithre Lebensfihigkeit
iiberhaupt, das lingere Verweilen in dem sauer reagierenden Scheidensekret, wihrend
dagegen die Schleimhaut des Uterus infolge der alkalischen Reaktion ihres Sekretes in
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beiden Beziehungen giinstige Bedingungen darbietet. Wahrscheinlich erreicht der Same
bei der Kohabitation die Portio vaginalis cervicis, wo die Spermien, indem sie am Orificium
externum uteri in den Canalis cervicis eindringen, ihre Wanderung aufwirts antreten.
Die Fortbewegung erfolgt wohl in der Hauptsache durch die peitschende Bewegung des
Schwanzes, vielleicht noch begiinstigt durch den Flimmerstrom des Uterusepithels. Die
Geschwindigkeit betrigt nach Hensen ca. 2,6 mm per Minute, und es ist berechnet
worden, da8 ein Spermium in 5/, Stun-
den den Weg vom Os uteri externum
bis zum Ostium abdominale tubae zu-
riicklegen kénnte; tatsdchlich wird
diese Zeit wohl immer Dbetrichtlich
iiberschritten, indem das Spermium
selten den kiirzesten Weg einschlagen
diirfte.

Abnorme Formen der Spermien
sind in neuerer Zeit von verschiedenen
Beobachtern beschrieben worden; sie
besitzen vielleicht eine gewisse Bedeu-
tung, denn es ist immerhin méglich,
daB sie eine Befruchtung bewirken und
zur Entstehung von Mifibildungen An-
1aB geben. Hierher gehoren die in Fig. 2
dargestellten Doppel- und Dreifachbil-
dungen menschlicher Spermien. Bei der
Doppelbildung A 1483t sich die Spaltung
bis in die caudale Strecke des Zwischen-
stiickes verfolgen; das dreikopfige Sper-
mium B besitzt zwei Schwinze und zwei
Verbindungsstiicke, die am Ubergang
in das Hauptstiick miteinander ver-
schmolzen sind. In Fig. C ist ein ein-
kopfiges Spermium mit zwei Schwinzen
dargestellt. Solche Bildungen sind wohl
zweifellos auf eine unvollstindige Tren-
nung der Spermien bei der Spermio-
genese zuriickzufiihren und zeigen eine
gewisse Analogie mit Doppelbildungen,
die in manchen Ovarien in grofler Zahl
vorkommen (siehe unten Doppeleier).
i Riesenspermien sind bei einigen Tieren
i ) (Bombinator igneus) von Broman

als regelmiBiger Befund nachgewiesen

Fig. 2. Abnorme Formen der menschlichen Spermien. worden, auch hie und da beim Menschen.

Nach G. Retzius, Biol. Unters. N. F. X. 1902 und Es wurden Kopflingen von 10,0 u be-

J. Bromann, Anat. Anz. XXI. 1902, obachtet. Ob diese Riesenspermien

eine Befruchtung bewirken konnen,

18t sich natirlich nicht entscheiden, doch scheint die Mehrzahl derselben zu

degenerieren. Die Moglichkeit, dafl zweikopfige Spermien die Bildung von Zwillingen

desselben Geschlechtes aus einem Ei veranlassen koénnen, ist in Erwigung gezogen

worden, ohne daf sich jedoch bestimmte Angaben dariiber machen lielen (siehe die
Doppelbildungen).
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Spermiogenese.

Die in den Hodenkanilchen stattfindende Bildung der Spermien, welche in der
Herstellung reifer Spermien gipfelt, ist ein sehr komplizierter Vorgang, der sich jedoch,
wie wir spiter sehen werden, mit der Bildung und Reifung der Eizellen in Parallele
stellen 1468t. Die Entwicklung und Reifung der beiderlei Geschlechtsprodukte lassen sich
in ihrem morphologischen Ablaufe jetzt sehr genau ibersehen. Daneben spielen wahr-
scheinlich auch chemische Vorginge eine vorldufig allerdings nicht naher zu prazisierende
Rolle.

Mit dem Zusammentreffen und der Vereinigung eines reifen Spermiums und einer
reifen Eizelle im Befruchtungsvorgange beginnt ein neuer Organismus seine Entwicklung.
Den reifen Geschlechtszellen oder Gameten stehen andere Geschlechtszellen gegeniiber,
welche, auch wenn ihnen die Méglichkeit zur Vereinigung geboten wird, als Bildner eines
neuen Organismus versagen; sie sind eben unreif. Die Merkmale der Reife wurden friiher
in physikalisch-chemischen Anderungen des Zellplasmas, resp. des Kernes gesucht, doch
sind wir jetzt in der Lage, bestimmte morphologische Anderungen, die in iibereinstimmen-
der Weise sowohl beim Spermium als beim Ovum, ablaufen, als Zeichen der Reife zu
erkennen. Dieselben bilden den Schlu83 einer langen Entwicklung, die wir als Spermio-
genese, resp. Oogenese bezeichnen.

Die Bildung reifer Spermien, die imstande sind, reife Eizellen zu befruchten und so
zur Entwicklung anzuregen, beginnt beim Menschen erst mit der Pubertit. Diese tritt, indi-
viduell etwas variierend, in Europa kaum vor dem 13.—14. Jahre ein (s. auch Menstruation).
Bei normaler Gesundheit kann die Spermiogenese bis ins Greisenalter vor sich gehen, im
Gegensatze zur Oogenese, deren Beginn mit-der durch das Auftreten der Menses beim
menschlichen Weibe markierten Pubertit zusammenfillt (13.—15. Lebensjahr), um mit
dem Aufhoren der Menstruation (Menopause) gegen das 50. Lebensjahr ein Ende zu
nehmen Eine sogenannte Friihreife kann bei beiden Geschlechtern vorkommen und
beschrinkt sich in vielen Fillen nicht auf die Ausbildung der inneren oder dufleren Ge-
schlechtsorgane, sondern betrifft die Formgestaltung des ganzen Korpers. Kufimaul
gibt an, daB die Pubertdt bei Knaben schon im Laufe des zweiten, bei Middchen im
achten Lebensjahr eintreten kann, auch die somatische Entwicklung ist in solchen
Fillen oft geradezu eine prizipitierte, so daf3 ein solcher von Kufimaul beobachteter
friihreifer Knabe schon mit 12 Jahren eine Linge von 180 cm besafl. Diese Fille sind
natiirlich nicht mit der Frithreife zu verwechseln, welche normalerweise in tropischen
Gegenden besonders beim weiblichen Geschlechte auftritt. So beginnt die Menstruation
bei den australischen Ureinwohnern im 8., in Siidpersien im 9. Jahre und hat ihre Ursache

eben in den klimatischen Verhiltnissen

Die Hoden liefern in den Spermien ein zelliges, hoch organisiertes Produkt, nicht
ein fliissiges oder halbfliissiges Sekret wie andere Driisen. Die epitheliale Wandung des
Hodenkanilchens steht deshalb nach dem Eintritt der Pubertit in lebhafter Proliferation
unter steter Abgabe von Spermien in die Lichtung des Kanilchens.

Die Herkunft der die Hodenkanilchen auskleidenden Epithelzellen geht in letzter
Linie auf das Epithel zuriick, welches die in fritheren Entwicklungsstadien einheitliche,
grofle, embryonale Coelomhéhle auskleidet. In diesem Coelomepithel zeichnen sich schon
sehr friih eine Anzahl von Zellen (Ursamenzellen, Archispermiocyten resp. Archioocyten)
durch ihre GréBe aus und werden allmihlich in Wucherungen des Coelomepithels ein-
geschlossen, welche in das Innere der beiderseits- von dem Abgang des Mesenterium
gelegenen Keimleisten einwachsen. Aus diesen entwickeln sich weiterhin die Hoden
resp. die Ovarien. Von den Archispermiocyten leiten sich nun durch den als Spermio-
genese bezeichneten Prozef die reifen Spermien ab. Beim minnlichen Geschlechte liegen
diese Urgeschlechtszellen in der Wandung der Hodenkanilchen, nachdem sich die letztern
durch Aushéhlung der urspriinglich soliden, vom Coelom abstammenden Zellbalken
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gebildet haben Schon im 5.—6. Monate der fetalen Entwicklung wird ein weiteres
Nachriicken von Coelomepithel mit Archispermiocyten durch die Bildung der derben,
den Hoden iiberziehenden Albuginea testis unméglich gemacht; folglich diirfen wir da
wohl annehmen, daf3 die Archispermiocyten nur in beschrinkter Zahl im Hoden vor-
handen sind. Sie stellen die Ahnenzellen der Spermien dar. Auflerdem finden wir in den
Hodenkanilchen noch gewdhnliche, ziemlich hohe, zylindrische Epithelzellen (Fig. 3).
Die Archispermiocyten zeichnen sich durch ihre Grofle aus und besitzen zwei Centro-
somen. Auf dieser Stufe der Ausbildung verharren die Hodenkanilchen bis zur Pubertit.
Bei der Verfolgung der nunmehr eintretenden Spermiogenese sind zwei Vorginge
auseinander zu halten. Erstens vermehren sich die Archispermiocyten durch indirekte
Teilung und liefern eine grofle Zahl von Zellen, welche sich unter besonderen Umwand-
lungen zu Spermien differenzieren. Zweitens stammen aus dem ubrigen Epithel der
Hodenkanilchen grofle protoplasmareiche Zellen, die sich gewissermaflen zu Wirten der
spateren Stadien der in Spermien sich umwandeln-
Zellen des Samen- den Zellen ausbilden. Sie liefern dann fiir diese
kandlchens Spermatogonie  Jetzteren bis zu ihrer vollendeten Reife einen
L= | Schutz und einen Nihrboden; es sind dies die
Fufizellen oder Sertolischen Zellen. Das eigen-
timliche Verhiltnis zwischen den Fufizellen und
den Endstadien der Spermiogenese konnen wir
geradezu als eine Symbiose von zwei in ihrer
Struktur und ihrem Schicksal ganzlich verschie-
Fig. 3. Querschnitt durch das Samen- denen Ze”kategorien auffassen.

kanilchen einer neugeborenen Maus, Die Bildung der Spermien geht also beim
Nach Fr. Hermann, Arch. f, mikr. Anat. Eintritt der Pubertit von den in die \Nand-ung
34. 1880, der Hodenkanilchen eingelagerten Archispermio-

cyten aus (Fig. 4). Dieselben teilen sich mitotisch
und liefern eine zweite Generation von Zellen (Spermatogonien), die sich durch ihre
geringe Grofle, auch durch die Anordnung ihres Chromatins, von den Archispermiocyten
unterscheiden. Die Spermatogonien riicken gegen das Lumen der Hodenkanilchen
vor, wihrend die Archispermiocyten, mehr wandstindig gelegen, immer neue Sperma-
togonien bilden. Sie spielen auch, so lange iiberhaupt die Bildung von Spermien vor
sich geht, die Rolle von Stammzellen.

Die Spermatogonien vermehren sich gleichfalls durch sehr rasch aufeinander folgende
Teilungen (Fig. 4E), indem sie immer wieder ihresgleichen bilden. Der Vorgang wird
zusammenfassend als Periode der Proliferation gekennzeichnet. Diese erreicht ihren
Abschluff in der Bildung von Zellen, welche vorliufig ungeteilt bleiben, dagegen
unter eigentiimlicher Verinderung ihrer Kerne betrichtlich an Umfang zunehmen.
Dieser auf die Proliferationsperiode folgende Abschnitt der Spermiogenese wird als
Wachstumsperiode bezeichnet; als Endprodukt derselben treffen wir Zellen an, die
sich, unter Ausschlu8 der Zellteilung, zunichst durch ihre Grofle von den Spermato-
gonien unterscheiden. Es sind dies die Spermatocyten erster Ordnung (Fig. 4D), die,
abgesehen von ihrer Gréfle, ganz besonders in der Ausbildung ihres Chromatins héchst
eigenartige Verhiltnisse aufweisen. Dasselbe zerfillt in Korner, welche mit dem Wachs-
tum der Zelle an Grofle zunehmen und von denen jedes schlieflich in vier Korner, die sog.
Vierergruppe des Chromatins, zerfillt. Spiter verschmelzen diese Vierergruppen wieder
untereinander zu einer Chromatinschleife; sie sind als ein voriibergehendes aber sehr
auffilliges Stadium in der Neuordnung des Chromatins der Spermatocyte aufzufassen.
Die zu betrichtlicher Gréfle herangewachsenen Spermatocyten erster Ordnung zer-
fallen nun durch die sog. erste Reifeteilung (Aquationsteilung) in die Spermatocyten
zweiter Ordnung und diese wieder durch eine rasch erfolgende zweite Reifungsteilung
(Reduktionsteilung) in die Spermatocyten dritter Ordnung (Spermatiden). Das Ergebnis
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dieses Prozesses ist folgendes: jede Spermatocyte erster Ordnung liefert durch rasch
aufeinander folgende Teilungen 4 Spermatiden, die nunmehr keine weiteren Teilungen
eingehen, sondern als die letzte Generation der von den Archispermiocyten abstammenden
Samenzellen unter eigentiimlichen Vorgingen am Kern und am Zellprotoplasma sich zu

Fufizelle Fubzelle FuBizelle

|
Fufizelle

Fig. 4. Spermiogenese.
Teilweise nach Waldeyer in O. Hertwigs Handb. der Entwicklungslehre, 1. Band. 1906,

Spermatogonien blau.

Spermatocyten I. und 2. Ordnung rot.

Spermatiden violett.
schwarz,

Spermien
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den reifen Spermien umwandeln. Bei der zweiten Reifeteilung (siehe unten die Besprechung
der Eireifung), welche rasch auf die erste Reifeteilung folgt, erfahren die Chromatinmenge
oder richtiger gesagt die einzelnen Chrqmatinmassen oder Chromosomen, welche in den
Kernen der nunmehrigen Spermatiden enthalten sind, eine Reduktion auf die Hilfte.
So finden wir in den Spermatiden von Salamandra maculata nach der zweiten Reife-
teilung anstatt 24 Chromosomen blo8 noch 12, beim Menschen nach Duesberg wahr-
scheinlich dieselbe Zahl. Die Bedeutung dieser auch bei der Reifung des Eies erfolgenden
Chromosomen- und Chromatinreduktion findet unten eine genauere Besprechung.

Die Umbildung der Spermatiden zu den reifen Spermien (Spermiohistogenese)
verlauft unter dem Bilde einer eigentiimlichen Symbiose, welche die Spermatiden mit den
Fufizellen (Sertolischen Zellen) eingehen. Diese Zellen zeigen eine breite, der Membrana
propria des Hodenkanilchens ansitzende Basis, welche den Kern enthilt, wihrend ein
weicher die Spermatiden wihrend ihrer Umwandlung in Spermien aufnehmender keulen-
formiger Fortsatz gegen die Lichtung des Hodenkanilchens gerichtet ist (Fig. 4 B—E).
Da die Verinderungen, welche sich wihrend der nunmehr erfolgenden Spermiohistogenese
abspielen, wohl eine nicht unbetrichtliche Zeit in Anspruch nehmen, so ist es selbst-
verstindlich, dafl eine Einrichtung, welche den in Umwandlung begriffenen aus dem
Zellverbande ausgeschiedenen Spermatiden gewissermaflen eine Unterkunft gewihrt,
von der héchsten Bedeutung sein mufl. Wahrscheinlich nehmen die Fufizellen immer neue
Generationen von Spermatiden auf, doch gehen die Ansichten iiber ihre Lebensdauer
und ihren Ersatz noch weit auseinander.

Spermiohistogenese.
(Ausbildung der Spermatiden zu Spermien.)

Die Spermatiden sind weit davon entfernt in ihrem Baue mit den reifen Spermien,
welche sich von den FuBzellen losmachen und in das Lumen der Hodenkanilchen gelangen,
iibereinzustimmen. Zwar besitzen sie schon ein sehr wichtiges Zeichen der Reife, nimlich
die Reduktion des Chromatins, allein sie stellen noch rundliche Zellen dar, die erst durch
einen recht komplizierten Umwandlungsprozefl den Schwanz und die tiblichen Merkmale
der Spermien erhalten. Dieser Prozefl wird in Fig. 5 dargestellt.

Hier sind die Kerne der Spermatiden (Fig. 5A) mit roter Farbe angegeben;
denselben schlieflen sich zwei punktférmige Centrosomen an. Auflerhalb des Kernes liegt
auch der sogenannte Nebenkern, das Idiosom, auch Sphire genannt, welcher wahrschein-
lich als eine Differenzierung des Zellprotoplasmas aufzufassen ist. In demselben sind
einzelne grofere, besonders durch Eisenhidmatoxylin stirker farbbare Kérner zu unter-
scheiden, welche das sog. Archisoma bilden. Dieses wird von einer Zone helleren
Protoplasmas, dem Lichthofe, umgeben und eine Zone feinkérnigen Protoplasmas schliefit
das Idiosom nach aufien hin ab.

Aus diesen Gebilden, dem Kern, den Centrosomen, dem Archisoma mit dem Licht-
hofe, gehen bei der Spermiohistogenese bestimmte Teile des Spermiums hervor. Eine ganz
beschrinkte Verwendung findet dagegen das Protoplasma des Zelleibes. Der Vorgang
ist in den Figg. 5 A—H leicht zu verfolgen. Das Idiosom legt sich dem einen Pole
des Kernes an, die beiden Centrosomen dem andern Pole. Die periphere gekérnte Zone
des Idiosoms spielt keine weitere Rolle, sondern wird in das Zellprotoplasma abgestoflen
und geht wohl in demselben auf. Das Archisoma dagegen nimmt betrichtlich zu und
bildet, indem es sich immer mehr zuspitzt, das Perforatorium. Der das Archisoma ur-
spriinglich umgebende Lichthof (blau) verschiebt sich um den Kern, um schliefilich am
entgegengesetzten Pole desselben die beiden Centrosomen zu erreichen und mit ihnen den
Hals und das Verbindungsstiick des Spermiums herzustellen. Der Achsenfaden des
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Schwanzes wird von dem hintern der beiden im Halse eingeschlossenen Centrosomen
gebildet, seine Hiille im Bereiche des Hauptstiickes von dem Protoplasma des Zell-
leibes, welches jedoch blof zum kleinsten Teile dazu Verwendung findet, zum grofiten
Teile dagegen zerfillt. Der Kern der Spermatide endlich liefert, indem sein Chromatin
sich verdichtet, die Pars posterior des Spermiumkopfes.

Wihrend des ganzen Ablaufes der Spermiogenese stecken die Kopfe der Spermien
in dem gegen das Lumen des Hodenkanilchens sich erstreckenden Zelleib der Fufizellen;
die Schwinze dagegen ragen in das Lumen der Hodenkanilchen vor. Jede Fufzelle

Fig. 5. Schema der Spermiogenese.
Nach Bryce, aus Quains Elements of Anatomy 1908,
Kern rot
Archisoma violett.

Idiosoma { Lichthof blau.
periphere Schicht des Idiosoma punktiert.

trigt so ein ganzes Biindel von Spermien, die jedoch nach Bugnien alle von einer einzigen
Spermatogonie abstammen und zwar in einer ganz bestimmten, fiir jedes Tier festgelegten
Zahl. So stecken beim Menschen in jeder FuBizelle 8—16 Spermien, bei der Katze, dem
Hunde, dem Rinde, dem Igel und der Ratte 16, beim Sperling 80—100 usw.

Die Spermiogenese erfolgt nicht gleichmifig in der ganzen Linge eines Hoden-
kanilchens, sondern, wie zuerst v. Ebner erkannt hat, wellenférmig, d. h. es befindet sich
in bestimmten Intervallen die Bildung der Spermien auf demselben Stadium. Genau
genommen folgen sich die Phasen in flach ansteigenden Schraubenlinien.

Corning, Entwicklungsgeschichte. 2
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Ovum und Oogenese.

Die reifen weiblichen Geschlechtszellen (Gameten), welche durch die Spermien eine
Befruchtung erfahren, sind gleichfalls als Endglieder einer langen Entwicklungsreihe,
der Oogenese, aufzufassen. Allerdings fehlt hier die Komplikation, welche beim
Spermium in der Bildung eines Fortbewegungsapparates gegeben ist, dagegen ist bei
den verschiedenen Eiern, freilich in quantitativ sehr verschiedener Ausbildung, ein der
Ernihrung des Embryos wihrend gewisser Entwicklungsstadien dienendes Material,
der Dotter (Deuteroplasma), angehiuft. Dieser liegt auch den betrichtlichen GroSen-
unterschieden der Wirbeltiereier zugrunde, die sich zwischen den Extremen des ca. 1'/; 1
Flussigkeit fassenden Straufleneies auf der einen Seite und dem menschlichen Ei mit
0,2 mm Durchmesser auf der andern Seite bewegen.

Eierstocksei des Menschen und der Sidugetiere.

Das reife, in dem sprungbereiten Graafschen Follikel enthaltene Ei des Menschen
ist mit bloBem Auge noch sichtbar, indem sein Durchmesser, wie gesagt, etwa
c,2 mm betrigt. Seine Entdeckung durch C. E. v. Baer im Jahre 1827 erlaubte die
Anwendung des fiir die andern Wir-
beltiere schon langegeltenden Satzes:
,,omne vivum ex ovo*‘, auch auf die
Siugetiere. Das Ei wird in dem
Innern des Graafschen Follikels
(siehe fiir die Bildung des letztern
das Urogenitalsystem), von dem
Follikelepithel des Cumulus proli-
gerus umgeben, gegen dasselbe je-
doch durch eine feine, homogene,
radiar gestreifte Membran, die Zona
pellucida abgegrenzt (Fig. 6'. Beim
Platzen des Graafschen Follikels
gelangen auch die der Zona pellucida
anhaftenden Follikelzellen derCorona
radiata in die Tube und losen sich
hier erst allmahlich von dem Eie ab.
Sie besitzen sehr wichtige Bezie-
hungen zur Oberfliche des Eies (zu-
erst von Retzius genauer beschrie-
_ ) : ben), indem sie die Zona pellucida
Fatlika. i um die Eizelle herum abscheiden,

| ' auch gehen von ihnen feine Basal-
Dotterarmes  Dotterreiches fortsitze aus, welche die Zona pellu.
radinta Ooplasma Ooplasma cida durchsetzen (Fig. 7), deren
Radiirstreifung hervorrufen und un-
mittelbar auf der duflern Oberfliche
des Eies mit kegelformigen Verbrei-
terungen enden. Diese gehen in-
einander iiber und bilden so eine unmittelbar der Eizelle angrenzende, vielleicht auch in
dieselbe iibergehende Protoplasmaschicht. Die erste Andeutung der Zona pellucida wird
durch eine von den Follikelzellen ausgehende Abscheidung eines feinen Faserfilzes, des peri-
zonalen Fasernetzes, hergestellt, welche durch eine weitere mit der Groflenzunahme
des Eies Schritt haltende Faserbildung verstirkt wird. Auch die innern Follikelzellen

Keimblaschen mit
Nucleolus Zona pellucida

zellen
der Corona

Fig. 6. Menschliches Eierstocksei.
Nach Waldeyer, aus Hertwigs Handb. d. Entw.-Gesch
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und ihre Fortsitze teilen sich weiterhin. Dabei stehen sie jedoch untereinander in Ver-
bindung und stellen ein Syncytium dar, welches zweifellos einen hohen Wert fiir den
Stoffwechsel des Eies besitzt. Dieser geht sicher in erster Linie durch die Vermittlung
der Follikelzellen vor sich; vielleicht lieBe sich hierin eine gewisse Analogie mit den Ein-
richtungen erblicken, welche in den Fufizellen der Hodenkanilchen fiir den Schutz und
die Erndhrung der heranreifenden Spermien geboten werden. In beiden Fillen sind es
Zellen der niachsten Nachbarschaft der

Geschlechtszellen, deren Protoplasma Follikelzellen der

diese besondere: die Emihrung der Theca folliculi Corona, radiata i’t:'ri?,on"llun
Spermien resp. der Eier vermittelnde SRt
Rolle tibernimmt.

Im menschlichen Ei unterscheiden
wir eine #Auflere Schicht feinkornigen
Protoplasmas von einer innern mehr
grobkérnigen Schicht, die auch eine
gewisse Menge von Deuteroplasma in
Form von Dotterplittchen enthilt.
Hier tritt, allerdings in sehr beschrank-
tem Umfange, ein Unterschied zwischen
dem Bildungsplasma (Protoplasma) und
dem Nahrungsplasma (Deuteroplasma)
zuTage. BeiEiern, die frei nach auflen
abgelegt werden, ist dieser Unterschied
viel schirfer ausgeprigt, indem hier oft
ein ganz ungeheurer Vorrat von Nah-
rungsplasma dem Ei mit auf den Ent-

Zona pellucida  Eiprotoplasma

Fig. 7. Randpartie eines Eifollikels des
Kaninchens.

. . . Bildung eines perizonalen Fasernetzes., Eindringen von
w1cklungsweg gegeben wird, das Bil- Fortsiitzen der Follikelzellen der Zona radiata durch die
dungsplasma dagegen nur als eine im Zona pellucida bis aufs Ei.

Vergleich damit sehr kleine Keimscheibe Nach Retzius, Hygiea, Stockholm. 1889,

erscheint (sieche unten das Vogelei).

Solche nach auflen abgelegte Eier sind eben fiir die Bildung und Ernidhrung des Embryos
einzig und allein auf den Inhalt der Eizelle angewiesen, wihrend die kleinen Siugetier-
eier in der giinstigen Lage sind, nach ihrer Festsetzung im Uterus in den miitterlichen
Geweben eine neue Quelle der Nahrung zu erschlieflen.

Der Kern oder das Keimblidschen des menschlichen Eies liegt in der duferen,
feinkdrnigen Schicht des Protoplasmas und enthilt gewohnlich neben einer als Keim-
fleck bezeichneten gréBeren Masse von Chromatin auch eine Anzahl kleiner Chromatin-
stringe. Das Deuteroplasma besteht aus verschiedenen Eiweiflkérpern und Fetten oder
fettihnlichen Substanzen; seine Farbung verdankt es gewissen Lipochromen, die bei den
Eiern der meisten Tiere gelblich, ausnahmsweise bei einigen Amphibien weifllich oder
griinlich sind. Von den Eiern anderer Siugetiere zeichnen sich diejenigen der Beuteltiere
durch eine groBere, halbmondférmige Masse von Dotter aus. Bei den Monotremen (siche
unten die Besprechung des Sauropsideneies) ist der Dotter noch weit méchtiger und bildet
den grofiten Teil des Eies.

Was die feineren Strukturverhiltnisse des Eies anbelangt, so sind in neuerer Zeit
durch die Untersuchung von dotterarmen Eiern (Siugetiereier, auch Eier von Wirbel-
losen) bemerkenswerte Aufschliisse gewonnen worden. In Fig. 8 ist ein unreifes Eier-
stocksei des Kaninchens dargestellt. Der Zellkorper. wird von einem Geflechte dunkel
gefirbter, stellenweise Verdickungen aufweisender Fiden, den Mitomfiden, durchzogen,
welche durch helle Raume, die Paramitomriume, voneinander getrennt sind. Diese
werden von der weichen, halbfliissigen Paramitom- oder Interfilarsubstanz angefillt.
Bei Eiern, die der Reife entgegengehen, finden wir zunichst in der Ndhe des Kernes,

2
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dann aber auch im iibrigen Zellkérper, Deuteroplasmastringe (in Fig. 8 schrafficrt)
oder Balken, welche von den Fiden des Mitomgeflechtes umsponnen werden.

Die Protoplasmastrahlungen im Ei, welche wihrend der Befruchtung, dann aber
auch im Beginne der Furchung auftrcten (Fig. 9) und das Ei mehr oder weniger weit
durchsetzen, gchen von den als dynamische Zentren fiir das Protoplasma beschriebenen,
in der Nihe des Kernes gelegenen Centrosomen aus. Sie bestehen aus Mitomfaden
und verlaufen zur Peripherie des Eies. Bei der Bildung der Strahlen ordnen sich
niamlich die Fasern des Mitomgeflechtes radidr zu den beiden Centrosomen des sich
teilenden Eies an, um, je nach der Menge der dieser Anordnung hindernd in den Weg
trctenden Dotterbalken, in grofierer oder geringerer Entfernung von den Centrosomen
peripher in das Mitomgeflecht iiberzugehen.

Fig. 8. Unreifes Eierstocksei des
Kaninchens,

Im Pmto.plasma ein Mitomgeflecht mit hellen Fig. 9. Schnitt durch ein in Teilung begriffenes
Paramltomrlumen., dazwischen Deutero- befruchtetes Ei von Porechinus miliaris. Mitom-
plasmamassen. geflecht mit Einschlissen von Deuteroplasma.
Nach G. Retzius. Nach G. Retzius, Biol, Unters, N. F. XV, 1910,

Es ist moglich, daB bei einigen Formen das im Graafschen Follikel eingeschlossene
Ei hier nicht zur Reife kommt, indem die letzten Reifungsvorginge sich erst nach dem
Eintritt des Eies in die Tube abspielen.

Verschiedene Typen von Wirbeltiereiern.

Das Ei der Siugetiere gehort zu den kleinsten und dotterirmsten Wirbeltiereiern
iberhaupt, doch liegen Griinde fiir die Annahme vor, daf} es sich phylogenetisch von grofien
dotterreichen Eiern herleitet, wie wir sie unter den Saugetieren bei den Monotremen, dann
aber besonders bei den Végeln und Reptilien antreffen.

Als typisches Beispiel eines dotterreichen Eies wird gewohnlich das leicht zu be-
schaffende Hiihnerei beschrieben. Dasselbe wichst im Ovarium infolge der massen-
haften Dotterbildung zu betréichtlicher Gréfie heran und wird, nachdem die Befruchtung
in der Tube erfolgt ist, durch die. peristaltischen Bewegungen der muskulésen Eileiter-
wandungen nach unten beférdert. Dabei erhilt es Hiillen, welche, abgesehen von der
unmittelbar nach dem Eindringen des Spermiums entstehenden Dotterhaut oder Dotter-
membran (siehe Befruchtung), durch Sekrete des Genitalkanales geliefert werden. Die
sogenannten Eiweifidrisen des Eileiters scheiden das den Dotter umgebende Eiweif3
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aus und andere Driisen (Kalkdriisen) den Kalk, welcher die Eischale bildet. Von diesen
Hiillen umgeben, wird das Ei nach auflen abgelegt.

Wir unterscheiden am reifen Eierstockseie des Huhnes, wie schon am Saugetiereie,
zwischen dem Protoplasma (Bildungsplasma) und dem Deuteroplasma (Nahrungsplasma
oder Dotter). Das Protoplasma, welches spezifisch leichter ist als das Deuteroplasma,
bildet am animalen Pole die kleine weiflliche Keimscheibe (Discus proligerus), wihrend
das michtige Deuteroplasma die ganze iibrige Masse des Eies darstellt und sich bis zu
dem der Keimscheibe entgegengesetzten vegetativen Pole erstteckt. Da das Proto-
plasma spezifisch leichter ist als das Deuteroplasma, so wird sich das Ei immer mit
dem animalen Pole nach oben einstellen. Ferner sehen wir, dafl die Bildung des Embryos
von der Keimscheibe ausgeht, wihrend die trige Dottermasse erst allmahlich durch
die verdauende Wirkung der die Embryonalanlage zusammensetzenden Zellen umgewandelt
und zum Aufbau der Anlage verwandt wird. Der Dotter des Hiihnereies stellt keine

(animaler Pol)
Keimscheibe mit Keimblischen
Gelber Dotter Weiler Dotter
Luftkammer

Schalenhaut
(Membr, testacea}

Schale

kY Chalaze

Vegetativer Pol  Perivitelliner Spalt

Eihaut

Fig. 1o0. Hihnerei in der Schale,

gleichartige homogene Masse dar, vielmehr konnen wir einen feinkérnigen weiflen Dotter
von einem grobkérnigen unterscheiden. Der weifle Dotter ist in geringerer Menge
vorhanden (Fig. 10), zunichst unter der Keimscheibe als eine Masse, welche sich gegen
das Zentrum des Eies erstreckt und hier kolbenférmig zur sogenannten Latebra anschwillt.
Auflerdem bildet er eine oberflichliche Schicht und diinne, konzentrisch um die Latebra
angeordnete Schichten, die mit dickeren Schichten gelben Dotters abwechseln. Der
weifle Dotter enthilt mehr Wasser, Proteide und Extraktivstoffe und weniger Fette und
Phosphate, als der gelbe Dotter. Die Bedeutung der beiden Dotterarten ist unbekannt,
doch scheint ihr Schicksal dasselbe zu sein: ndmlich nach Bearbeitung durch das den
Dotter umwachsende innere Keimblatt (Entoblast) dem Keime zugefiihrt und zum
weiteren Aufbau desselben verwertet zu werden.

Die Hiillen des Hiihnereies lassen sich unterscheiden in I. die EiweiShiille, 2. die
Schalenhaut und 3. die Kalkschale (Fig. 10). Die Eiweiflhiille wird von den Eiweifdriisen
der obern Strecke des Genitaltractus geliefert. Sie bildet mehrere Schichten, welche
successive um den Dotter abgelagert werden und von denen sich die innerste in zwei
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verdichtete und spiralig gewundene Stringe fortsetzt, die Chalazen oder Hagelschniire
(Xalalw, Hagel machen), welche ihre Form der spiraligen Drehung des Eies bei
seiner Wanderung nach unten im Ovidukt verdanken. Sie gelangen am stumpfen, resp.
am spitzen Pole der Eischale zur Insertion. Die Schalenhaut besteht aus zwei Schichten
von verfilzten Fasern, zwischen denen am stumpfen Pole des Eies die sogenannte Luft-
kammer sich befindet. Die Kalkschale setzt sich zum gréfiten Teile aus Kalksalzen zu-
sammen, denen nur spirlich (2°/y) organische Substanzen beigemengt sind; sie ist hoch-
gradig poros, denn sie-wird von einfachen oder verzweigten Kanilen durchsetzt, die dem
Sauerstoffe der Luft freien Zutritt zum Keime gestatten. Auf diese Weise geht der Gas-
austausch ungehindert vor sich. Werden die Kanile der Kalkschale etwa durch Be-
streichen mit Firnis verlegt, so erfihrt die Entwicklung des Embryos eine im Verhiltnis
zur Ausdehnung der uberfirnifiten Fliche mehr oder weniger weitgehende Stérung
(Versuche von Gerlach).

Wenn die Eier der Végel und Reptilien als Beispiel einer extremen Entwicklung des
Dotters gelten diirfen, so sehen wir bei Amphibieneiern teils einen Dotterreichtum, der
demjenigen der Vogeleier kaum nachsteht (z. B. bei den Blindwiihlern, den Ciciliern),

Ammaler Fol Hnimc_rfer FPol Animaler Fol

i’.eg;e:r‘, Pot
Fig. 11, Darstellung der 3 Typen der Dotterverteilung.
A. Gleichmiglig verteilter Dotter (homolecithal).

B. Polstindiger Dotter (telolecithal).
C. Zentralstindiger Dotter (centrolecithal).

teils aber eine betrichtliche Reduktion des Dotters (Frosche), die jedoch lange nicht so
weit geht wie bei den Eiern der Siugetiere. Der Unterschied gegeniiber dem Vogelei
ist jedoch blof} ein quantitativer, denn auch bei Amphibieneiern befindet sich das Bildungs-
plasma, allerdings nicht als Keimscheibe scharf abgegrenzt, hauptsichlich am animalen
Pole, wihrend der iibrige Teil des Eies von dem Dotter gebildet wird. Im Ovarium
liefern die Follikelzellen eine Hiille, und weitere Hiillen werden, wie beim Vogelei, durch
das Sekret der Eileiterdriisen wihrend der Wanderung des Eies nach unten gebildet.
Dieses umgibt die Eier unserer einheimischen Frosche und Kréten, quillt nach dem
Austritt derselben in das Wasser und bildet die Gallertmasse, welche den Laich um-
schlieit, die Larven schiitzt und denselben nach ihrem Ausschliipfen zunichst wohl auch
als Nahrung dient.

Eier, wie diejenigen der Végel und Amphibien, bei denen sich das Protoplasma am
animalen, das Deuteroplasma am vegetativen Pole anhiuft, bezeichnet man (Fig. 11 B)
als telolecithale Eier, solche dagegen, bei denen spirliche Dottermassen gleichmiBig ver-
teilt sind (Fig. 11A), als homolecithale Eier (Siugetiereier). Ein dritter Modus der
Verteilung des Dotters im Ei ist in Fig. 11 C dargestellt; hier ist der Dotter im
Zentrum des Eies angehduft, umgeben von einer Schicht Bildungsplasmas (centro-
lecithale Eier). Dieser Verteilungsmodus findet sich blof8 bei einigen Wirbellosen (Arthro-
poden), fallt also fiir unsere Betrachtung weg.



Verteilung des Dotters. 23

Die Kenntnis der Anordnung des Dotters bei den verschiedenen Eiern ist fiir die
Vergleichung ihrer Entwicklung von grofer Bedeutung. Der Dotter ist eine trige Masse,
welche den vom Bildungsplasma ausgehenden Entwicklungsvorgingen gewissermafien
einen passiven Widerstand entgegensetzt. Wir sehen deshalb viele Entwicklungsvorgange
bei Eiern mit reichlichem Dotter scheinbar in anderer Weise ablaufen, als bei solchen mit
spirlichem Dotter; derartige Unterschiede werden blofl durch die Beriicksichtigung des
Dotters verstindlich. Bei Annahme eines in seinen Grundziigen fiir alle Wirbeltiere iiber-
cinstimmenden Entwicklungsmodus muf} selbstverstindlich eine Erklarung des so ver-
schiedenen Dotterreichtums der Eier gesucht werden. C. Rabl hat die Ansicht ausge-
sprochen, daf die Eier im Laufe der Phylogenese mehrmals ihren Dottergehalt gewechselt
haben. So treffen wir z. B. bei Selachiern telolecithale Eier mit groSem Dotter an, bei
Amphibien im allgemeinen eine gewisse Reduktion des Dotters, bei Végeln und Reptilien
durchwegs eine grofile Dottermasse, sowie auch bei den niedrigsten Siugetieren, den
Monotremen, dagegen bei den iibrigen Sdugetieren einen kleinen Dotter. Die Theorie
verdient, wenigstens als Arbeitshypothese, Beachtung; wir werden bei der Schilderung der
Furchung und der Keimblattbildung nochmals auf ihre Bedeutung zuriickkommen.

Die Zahl der Eier ist in den verschiedenen Wirbeltierklassen auflerordentlich ver-
schieden. Im ganzen steht sie, abgesehen von den Siugetieren, im umgekehrten Ver-
héltnisse zu der Gréfle der betreffenden Eier. Eier mit groflem Dotter, wie die Selachier-
eier und diejenigen der Végel und Reptilien, werden in weit geringerer Zahl geliefert,
als solche mit kleinem Dotter, wie die Eier der Knochenfische und gewisser Amphibien.
Es ist ja ohne weiteres klar, daf8 die Bildung eines Eies mit groem Dotter eine weit gréfere
Anforderung an den miitterlichen Organismus stellt, als die Bildung eines kleinen, dotter-
armen Eies. Dies mag wenigstens fiir die meisten Fille zutreffen, obgleich Ausnahmen vor-
kommen, wo die Bildung der Geschlechtsprodukte bei beiden Geschlechtern infolge der
Einschmelzung des Korpereiweifies eine Schwichung des Organismus, ja sogar den Tod zur
Folge hat. So gehen die Petromyzonten, welche erst bei der Metamorphose aus Am-
mocoeten (Larven) zu geschlechtsreifen Tieren werden, nach der Bildung der Geschlechts-
produkte simtliche zugrunde. Wihrend das Larvalleben der Ammocoeten vier Jahre
dauert, betragt das Leben der in Petromyzonten sich umwandelnden (metamorphosierten)
Tiere nach dem Beginne der Metamorphose kaum mehr als 9 Monate und nach der Er-
langung der Geschlechtsreife blo8 etwa 8 Wochen.

Beim menschlichen Weibe kommt blo8 ein verschwindend kleiner Teil der im Ova-
rium enthaltenen Eier zur Reife; so hat man berechnet, dal im Eierstocke des Fetus
ca. 50000 Eier angelegt werden, von denen jedoch blofl ca. 400 die Reife erlangen.
Bei jeder Menstruation gelangt in der Regel bloB ein einziges Ei in die Tube, um hier
der Moglichkeit der Befruchtung zu begegnen.

Oogenese.

Wir gehen auch hier, wie bei der Spermiogenese, von einer Stammzelle, der Archi-
oocyte Waldeyers aus, welche in dem Coelomepithel liegt, besonders in demjenigen
Abschnitte desselben, welcher die auf beiden Seiten der Radix mesenterii sich herziehende
Keimleisten bedeckt (Fig. 12). Die Archioocyten unterscheiden sich sehr friihzeitig
von den iibrigen Zellen des Keimepithels, ja die Ansicht, dafl sie besonders in der
Struktur ihrer Kerne wihrend des ganzen Lebens den somatischen Zellen des Organismus
gegeniiberzustellen seien, findet immer mehr Vertreter. Sie vermehren sichwohlschon inner-
halb des Keimepithels und werden in solide Wucherungen dieses Epithels eingeschlossen,
welche als Pfliigersche Schliuche oder Stringe in die Tiefe des Stroma ovarii eindringen.
Diese losen sich von ihrem Mutterboden, dem Keimepithel ab und bilden das Follikel-
epithel, welches die Ureier in den sog. Primirfollikeln einschlieBt. Die in die Tiefe der
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Keimleiste verlagerten Archioocyten (Ureier) werden nunmehr als Oogonien bezeichnet,
ein Name, der von einigen Autoren (z. B. Flirbringer) auch auf die im Keimepithel
befindlichen Archioocyten angewandt wird. Nach der Ansicht Waldeyers ist nicht blof3
bei der Geburt die Bildung der Pfliigerschen Schliuche abgeschlossen, sondern die
in den Primirfollikeln eingeschlossenen Oogonien sollen sich schon in eine weitere Stufc
der weiblichen Geschlechtszellen, in die Oocyten umgewandelt haben.

Bei dem Fortgang der Oogenese haben wir in etwas dhnlicher Weise wie bei der
Spermiogenese zu unterscheiden zwischen der Differenzierung der Eizelle selbst und der
Entstehung anderer Zellen (Follikelzellen), welche die Eizelle umgeben und fiir die Er-
nihrung und den Stoffwechsel derselben sorgen. Wir kénnen in der Ausbildung des reifen
Eies, dhnlich wie bei der Spermiogenese, drei Perioden unterscheiden, und zwar erstens
(siehe unten den Vergleich der Ei- und Samenbildung) eine Periode der Proliferation, die
sich zum Teil innerhalb des Keimepithels abspielt.
zum Teil jedoch auchnachdemdie Oogonien mit den
Pfliigerschen Schliuchen in die Tiefe der Keim-
leiste verlagert worden sind. Darauf folgt zweitens
eine Periode des Wachstums, wihrend welcher
es bei vielen Tieren zu einer ganz ungeheuren
Vermehrung des Volumens der Zellen kommt,
verbunden mit charakteristischen Verinderungen
in der Struktur des Kernes. Den Abschlufl der
Oogenese bildet, wie bei der Spermiogenese, eine
Periode der Reifung. Die Analogie mitder Spermio-

Archi-  Piligerscher Keim-
oocyte Schlauch epithel

A e ' genese ist jedoch eine viel engere als man zu-
Follikel- Oogonium Stroma niachst annehmen méchte. Sie ist hauptsichlich
epithel ovarii durch die Arbeiten von O. Hertwig und Boveri

Fig. 12. Schnitt durch die Rinde des klargelegt worden. Bei den Siugetieren, ja bei

Eierstocks eines menschlichen Embryvos  Wirbeltieren iiberhaupt, ist die Oogenese nicht

aus dem 4. Monate. so klar zu iibersehen, und vor allem tritt ihre

Nach L. Szymonowicz, Lehrb. d. Histol. prinzipiel]e Ubereinstimmung mit der Spermio-

1955 genese nicht so deutlich hervor wie bei einigen

Wirbellosen. Prinzipiell auflerordentlich wichtige

Erkenntnisse sind durch die Untersuchung der Spermio- und Oogenese des Pferde-

spulwurms (Ascaris megalocephala) gewonnen worden, die es nunmehr gestatten, den
Vergleich zwischen den beiden Prozessen bis ins einzelne durchzufiihren.

Wenn wir von den im Keimepithelverbande liegenden Geschlechtszellen der Wirbel-
tiere ausgehen, so 1it sich zunichst nicht bestimmen, ob sie Spermatogonien oder
Oogonien darstellen. Gewifl sind sehr friihzeitig Unterschiede zwischen den Keim
zellen beider Geschlechter vorhanden, allein sie entziehen sich vorliufig der Feststellung
durch die uns zur Verfiigung stehenden Mittel. Sobald die Archioocyte in die Tiefe des
Eierstockes verlagert wird, beginnt sie Beziehungen zu den Follikelzellen einzugehen,
welche erst in viel spiterer Zeit zur Herstellung des Graafschen Follikels fiihren. Die
im Primitivfollikel eingeschlossenen Zellen (Oogonien) vermehren sich und zwar durch
rasch aufeinander folgende Teilungen. Solche konnen noch in relativ spiter Zeit
erfolgen und fithren nicht selten dazu, dafl in ein und demselben Graafschen
Follikel zwei, ja sogar drei Eizellen eingeschlossen sind. Diese Periode der Teilung
entspricht der Proliferationsperiode in der Spermiogenese. Bei manchen Wiirmern
erfolgt die Vermehrung der Oogonien in einem besonderen als Proliferationszone bezeich-
neten Abschnitte des Eierstockes, auf welchen eine Wachstumszone folgt. In dieser
kommt die Vermehrung der nunmehr als Oocyten erster Ordnung bezeichneten Zellen
zum Stillstande, dagegen nimmt ihr Volumen zu, um demjenigen fast gleich zu kommen,
welches die reifen Eier bei der Befruchtung aufweisen. Diese an Groéf8e zunehmenden
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Oocyten erster Ordnung lassen sich ungezwungen mit den Spermatocyten erster Ordnung
vergleichen. Nachdem sie nun die im Vergleiche mit den Oogonien oft ungeheure Volum-
zunahme erfahren haben, treten sie in die dritte Periode (Reifungsperiode) ein. In dieser
vollziehen sich zwei rasch aufeinander folgende Zellteilungen, deren Produkte jedoch,
ganz anders wie bei der Spermiogenese, an Grofe sehr ungleich sind. Die eine der beiden
aus der ersten Reifeteilung hervorgegangenen Zellen (Oocyte zweiter Ordnung) steht an
Grofle der Oocyte erster Ordnung kaum nach, wihrend die zweite Zelle zwar die gleiche
Menge Chromatin in ihrem Kerne enthilt, wie die grofiere Zelle, dagegen nur eine minimale
Masse von Protoplasma bei der Teilung mitnimmt. Sie wird als die erste Polzelle oder
Polocyte bezeichnet. Sehr rasch, noch bevor das Chromatin des Kernes sich aus dem
Kern- und Zellsafte crginzen kann, erfolgt die zweite Reifeteilung, bei der die grofie Zelle
eine zweite Polzelle liefert, wieder unter Mitgabe einer sehr geringen Menge von Proto-
plasma. Gleichzeitig findet auch eine Teilung der ersten Polzelle statt, so dal nach Ab-
lauf der zweiten Reifetcilung vier Zellen aus jeder Oocyte erster Ordnung hervorgegangen
sind. Dieselben zeichnen sich nunmehr alle dadurch aus, dafl ihre Kerne blof} die Halfte
der Chromatinmenge enthalten, welche wir in den Kernen der Oocyten erster und zweiter
Ordnung sowie aller somatischen Zellen des Organismus finden. Wie bei der Spermio-
genese ist demnach die zweite Reifeteilung in bezug auf das Chromatin als eine Reduk-
tionsteilung oder eine iniquale Teilung aufzufassen. Die Oocyten dritter Ordnung und
die Polzellen unterscheiden sich jedoch durch ihre Grofle und ihre Bestimmung von den
Spermatocyten dritter Ordnung (den Spermatiden). Denn von diesen vier Zellen erweist
sich blof} die groBe (das Ovum) als befruchtungsfihig, wihrend die drei Polzellen zweiter
Ordnung, abgesehen vielleicht von pathologischen Bildungen, infolge ihres Mangels an
Zellprotoplasma unfshig sind, der Befruchtung zu unterliegen oder wenigstens einen
normalen Entwicklungsgarg anzutreten.

Das Ovum, welches aus der Reduktionsteilung hervorgeht, zeigt, soweit wir das zu
erkennen vermégen, denselben Bau wie unmittelbar vor der Befruchtung. Das will zwar
nicht heiflen, daBl Veranderungen, welche der Umbildung der Spermatide in das Spermium
entsprechen, fehlen, doch miissen wir eben bciiicksichtigen, dafl dem Eie bei der Befruch-
tung eine mehr passive Rolle zukommt, wihrernd das Spermium erst nach der Ausbildung
des komplizierten Bewegungsapparates in den Stand gesetzt wird, das Ei aufzusuchen
und die Befruchtung zu vollfiihren.

Vergleich der Spermiogenese mit der Qogenese.

Bei diesem Vergleiche kénnen wir von den Schemata der Figg. 13 u. 14 ausgehen.
In beiden Figuren haben wir als Ausgangspunkt die als Archispermiocyten und Archi-
oocyten innerhalb des Keimepithels gelegenen Urgeschlechtszellen. Diese treten, in die
Keimleiste eingesenkt, eine Proliferationsperiode an, welche die Spermatogonien resp.
Oogonien erster, zweiter, dritter Ordnung usw. liefert. Darauf folgt die Wachstumsperiode,
in welcher die Spermatogonie resp. Oogonie letzter Ordnung an Grofie zunimmt, ohne
weitere Teilungen einzugehen. Diese Gréfenzunahme ist bei den Oogonien eine viel
betrichtlichere als bei den Spermatogonien; beruht doch zum Teil die besondere Rolle
der Eizelle gerade darauf, dafl sie fiir die Ernihrung des Keimes wenigstens in der frithesten
Zeit der Entwicklung aufzukommen hat und infolgedessen mit einer grofleren Proto-
plasmamasse ausgestattet sein mufl. Am Schlusse der Wachstumsperiode folgen rasch auf-
einander die beiden Reifeteilungen, aus denen die Spermatocyten resp. Oocyten zweiter
und dritter Ordnung hervorgehen. Bei der ersten Reifeteilung erhalten beide Spermato-
cyten resp. Oocyten zweiter Ordnung gleichviel Chromatin in ihren Kernen (iquale
Teilung); bei der zweiten Reifeteilung wird dagegen das Chromatin der Kerne nicht er-
génzt, so daB auf jede Spermatocyte resp. Oocyte dritter Ordnung blof} die Halfte des
Chromatins entfillt, welches bei der vorhergehenden Zellgeneration im Kerne enthalten
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war (Reduktionsteilung). Diese Reduktionsteilung wird in den Figuren durch eine
Herabsetzung der Zahl der Chromosomen von 4 auf 2 angedeutet.

Dic aus den Spermatocyten zweiter Ordnung hervorgegangenen Spermatocyten
dritter Ordnung oder Spermatiden wandeln sich nun alle wihrend der Spermiohistogenese
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Fig. 14. Vergleich zur Bildung von Spermium
und Owvum.
Spermichisto- Z. T. nach Boveri.
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Fig. 13. Vergleich der Ei- und Samenbildung.

Nach Boveri, Spermiogenese.

(siehe oben) zu reifen Spermien um; von den vier Endprodukten der Reifeteilung des
Eies dagegen sind drei (die Polocyten) infolge der geringen Menge von Protoplasma als
rudimentire Zellen aufzufassen, denen keine weitere Bedeutung zukommt. Dagegen
stellt die vierte eine Zelle mit umfangreichem Zelleibe dar, die reife Eizelle.

Besprechung der feineren Vorgédnge bei der Reifung der
Geschlechtsprodukte, insbesondere des Eies.

Wir haben gesehen, dafB8 bei der Reifung des Ovum eine Reduktion des Chromatins
in dem Kerne eintritt. Durch die Vereinigung eines reifen Ovum und eines reifen
Spermium im Befruchtungsvorgange wird jedoch der urspriingliche Chromatingehalt
der Zellen der elterlichen Organismen wieder hergestellt (Summation des Chromatins



Reifung des Eies. 27

bei der Befruchtung). Die Reduktionsteilung wird durch einige Eigentiimlichkeiten aus-
gezeichnet, die wir niher ins Auge fassen miissen. Wir sehen den Vorgang bei Ascaris
megalocephala in Fig. 15 schematisch dargestellt. Der Kern des unreifen Eies (A) liegt
zentral; er ist weit grofer als der Kern des reifen Eies. Mit dem Beginne der Reifeteilung
riickt der Kern, in welchem sich das Chromatin in Gestalt von vier kurzen Stidbchen oder
Schleifen angeordnet hat, gegen die Oberfliche des Eies empor, indem gleichzeitig die
Kernmembran verschwindet. Bei der ersten Reifeteilung (B und C) kommen die Chromo-
somenstibchen zur Lingsteilung, so daB auf jede der beiden Tochterzellen wieder vier
Chromosomen entfallen. Die eine dieser beiden Zellen besitzt fast die urspriingliche
GrofBe, die andere dagegen ist sehr klein, denn sie erhilt bei der Teilung nur eine minimale
Masse von Zellprotoplasma als Umhiillung ihres Kernes. Die Bezeichnung als dquale
Teilung bezieht sich wohlverstanden nur auf das Chromatin, von dem beide Zellen die-

Kern d. unreif.
~[Fies (4 Chro-
N mosomen)

I Polocyt
| G Chromos)

Kern d reif Eies
(2 chromos,)

Fig. 15. Schema der Reifeteilungen und der Bildung der Polocyten bei Ascaris megalocephala.
bivalens.

Die somatischen Zellen besitzen 4 Chromosomen; vor der Befruchtung mufl eine Reduktion auf die Hilfte
stattfinden.

Mit Benutzung einer Abbildung von M. Firbringer in Gegenbaur - Firbringers Lehrb. d. Anat. . 1909.

selbe Zahl von Chromatinschleifen erhalten, wie ihre Mutterzelle sie besal. Die Polocyte
erster Ordnung geht nun bei Ascaris megalocephala keine weitere Teilung ein, dagegen
zerfallt die Eizelle wieder in eine Polocyte zweiter Ordnung und in das reife Ovum.
Bei dieser zweiten Teilung (Reduktionsteilung) unterbleibt nun die Langsspaltung der
Chromosomen und die Zahl derselben in den Tochterzellen wird dadurch vermindert, daf
ihrer zwei in die Polocyte iibertreten, wihrend die beiden andern in der Eizelle zuriick-
bleiben. Wenn die erste Polocyte sich auflerdem in derselben Weise teilt, so erhalten
wir vier Zellen mit Chromatinreduktion, von denen drei Polocyten zweiter Ordnung dar-
stellen, wihrend wir in der vierten Zelle das reife Ovum zu erblicken haben. Die Polo-
cyten werden jetzt wohl allgemein als Abortiveier aufgefafit, denen die zur Weiterentwick-
lung nétige Protoplasmamasse fehlt. DaB sie jedoch in einzelnen Fillen (etwas Derartiges
ist bei einer Fledermausart beobachtet worden) befruchtet werden kénnen, ist nicht
absolut auszuschlieBen, auch ist diese Moglichkeit neuerdings zur Erklarung gewisser
MiBbildungen (Embryome) herangezogen worden.



28 Oogenese.

Genau dieselben Vorginge spielen sich wihrend der Reifeperiode der Spermien
ab, jedoch mit dem bedeutsamen Unterschiede, dal keine Abortivzellen gebildet werden,
sondern alle vier durch die letzte Reifeteilung (Reduktionsteilung) gelieferten Zellen zu
funktionsfihigen reifen Spermien werden. Bei diesen ist eben, anders als beim reifen Ei,
der Besitz einer gréfieren Menge von Protoplasma als Bedingung der Funktionsfihigkeit
nicht erforderlich. Im Gegenteil ist beim Spermium das Protoplasma hauptsichlich
im Schwanze vorhanden, welcher bei der Befruchtung iiberhaupt keine weitere Rolle
spielt, indem er durch die Bildung der Dotterhaut vom Eindringen in das Ei abgehalten
wird. Folglich sehen wir auch, daf simtliche Spermatiden sich zu reifen Spermien ausbilden.

Die Bedeutung des bei der Reifung stattfindenden Reduktionsvorganges lag, so-
bald der Prozefl bei beiden Geschlechtern nachgewiesen worden war, klar zu Tage. Die
Zahl cer Chromatinschleifen (Chromosomen) ist fiir jede Zelle eines gegebenen Organismus
dieselbe, so betrigt sie beim Menschen 12, bei Salamandra maculata 24. Wenn die
Reduktion der Chromatinschleifen bei der Reifung der Geschlechtszellen nicht statt-
finde, so miifite sich im befruchteten Ei die doppelte Zahl von Chromosomen finden, wie
in jeder Zelle der elterlichen Organismen, und da nun bei der Weiterentwicklung
die Zahl der Chromosomen konstant bleibt, so miifite der neue Organismus iiberhaupt
in seinen Zellen zweimal so viel Chromosomen aufweisen als seine Eltern. Diese Pro-
gression miifite sich weiterhin ins Ungemessene steigern, so daf in der zweiten Generation
die Zahl der Chromosomen das Vierfache, in der dritten das Achtfache betragen wiirde.
Daf} der Zahl der Chromosomen eine gewisse Bedeutung zukommt, schliefSen wir aus ihrer
Konstanz bei allen Zellen derselben Tierart, deshalb sind wir auch wohl zur Annahme
berechtigt, dafl eine Erhéhung dieser Zahl nicht ohne Stérung. fiir die Entwicklung statt-
finden kann. Infolge des Reduktionsvorganges erhilt dagegen jedes befruchtete Ei genau
wieder die Chromosomenzahl, welche die Zellen sowohl des miitterlichen als des viter-
lichen Organismus kennzeichnet. Recht interessant ist die Tatsache, dafl bei der un-
geschlechtlichen Fortpflanzung (Parthenogenese) mancher Wirbellosen die Reduktions-
teilung der unbefruchtet sich entwickelnden Eier ausbleibt oder, wenn sie stattfindet,
doch dadurch riickgéingig wird, dafl die beiden Kerne der Tochterzellen wieder miteinander
verschmelzen. Wiirde hier die Reduktion des Chromatins wirklich stattfinden, so miifite
der neue Organismus seine Entwicklung mit einer verminderten Zahl von Chromosomen
antreten.

Anhang.

Bildung des Dotters, mehrkernige Eier usw.

Es sollen an dieser Stelle anhangweise einige Vorginge erértert werden, deren
Besprechung sich in die zusammenhingende Schilderung der Spermio- und Oogenese
nicht gut einfiigen lieS3.

Wihrend der Wachstumsperiode gehen in der Eizelle Strukturverinderungen vor
sich, die teils zu der mehr oder weniger starken Entwicklung des Dotters in Beziehung
stehen, teils im Kerne ablaufen und hier zu einer eigentiimlichen, bisher blof in der
Wachstumsperiode nachgewiesenen Anordnung des Chromatins fiihren, die vielleicht
mit der Dotterbildung zusammenhingt.

Bei den verschiedensten Eiern wurde eine starke Zunahme des Chromatins wihrend
der Wachstumsperiode nachgewiesen und darauffolgend wieder eine Abnahme desselben.
Bei Selachiern hat Riickert im Chromatingeriiste der Oocyten sog. Doppelchromosomen
beschrieben, welche sogar das achttausendfache Volumen der Chromosomen einer somati-
schen Zelle erreichen. Ferner hat Carlier beim Igelei ein Wachstum des Chromatins bis
auf das 125fache nachgewiesen. Man muf} sich eben vorstellen, daB trotz der Ausschaltung
der Kern- und Zellteilung oder vielleicht gerade infolgedessen das Chromatin sich
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weiterbildet und ein Chromatinvorrat, der fiir viele Kernteilungen ausgereicht hitte,
sich in der Oocyte anhduft. Abgesehen von der Massenzunahme des Chromatins erregt
auch sein Schicksal unser Interesse, denn nach Lubosch sollen Abspaltungsprodukte
der Nukleinsiure, d. h. Stoffwechselprodukte des Kernes, in das Ooplasma austreten,
um sich hier an der Bildung des Dotters zu beteiligen. Eine gewisse Analogie wiirde der
Vorgang vielleicht in der Bildung des Pigmentes aus Kernsubstanzen finden, die neuer-
dings fiir Zellen des Stratum pigmenti retinae behauptet wurde. Dafi daneben auch
eine Umwandlung des von der Zelle assimilierten Nahrungsmateriales im Dotter statt-
findet, muf} gleichfalls als wahrscheinlich bezeichnet werden.

Neben dem Wachstum zeigt aber auch die Anordnung des Chromatins Eigen-
timlichkeiten, die bei den verschiedenen Eiern mehr oder weniger iibereinstimmen,
also wohl eine allgemeine Bedeutung besitzen diirften. An eine solche Erscheinung, die
sog. Synapsis, haben manche Autoren weitgehende spekulative Erwigungen angeknipft.
Bei der Synapsis verschmelzen Chromosomen von elterlich verschiedener Herkunft,
oder, richtiger gesagt, Teile verschiedener Chromosomen miteinander, so da3 wohl auf
diese Weise eine Vermischung der elterlichen Eigenschaften erfolgt. Der Vorgang ist
von einigen Autoren geradezu als Konjugation der Chromosomen bezeichnet und mit der
Konjugation und Copulation der Protozoen verglichen worden. Es sind hier jedenfalls
noch manche Ritsel zu lsen, doch muf3 vorliufig davor gewarnt werden, die bisher be-
kannt gewordenen Tatsachen zum Unterbau weitgehender Hypothesen zu verwerten.

Eine andere Frage ist die, ob wihrend der Oogenese und Spermiogenese, insbesonderc
wihrend der Reifung der Geschlechtsprodukte, die Chromosomen als selbstindige Gebilde
(Chromatineinheiten) erhalten bleiben, mit welchen man bestimmte Vorstellungen tber
Vererbung, Lokalisation einzelner Organanlagen usw. verkniipfen kann. Es wire dies
die zuerst von Weismann postulierte Kontinuitit der Chromosomen. Die Tatsache,
dafl das Chromatin sich in einem gewissen Stadium in rundliche Massen auflést,
scheint die Annahme einer solchen Kontinuitit zu widerlegen, jedoch sprechen dafiir
auf der andern Seite Angaben von Riickert {iber Selachiereier. Derselbe fand, dafl
,,distinkte Chromosomen in der ganzen Zeit, da die Ureier zur definitiven Gré8e heran-
wachsen, erkennbar sind, obgleich sie (die Chromosomen) an Masse enorm zunehmen,
auch teilweise ihre Firbbarkeit verlieren. Wenn die Eier sich ihrer definitiven Grofe
nihern, so verkiirzen sich die Chromosomen, schrumpfen auf ein Zehntel ihrer urspriing-
lichen maximalen Linge zusammen, werden wieder intensiv fiarbbar und wandeln sich
in feine, scharf gezogene Faden um, welche zuletzt zu gedrungenen Stibchen zusammen-
schrumpfen und einen engen Kniuel im Zentrum des Keimblidschens (Kernes) bilden*'.
Was die Annahme einer Chromosomenpersistenz in den Spermien anbelangt, so hat wohl
v. Ebner Recht, wenn er sagt,,die Befunde sprechen dagegen, dafl unverindertes Ahnen-
plasma in Form von Chromatinkérnchen oder Chromosomen bis in die reifen Spermien
gelangt, wohl verpackt und gegen duflere Einfliisse bewahrt‘. Die Frage ist, wie so manche
andere, welche die Anordnung und die Rolle des Chromatins betrifft, noch offen.
Auch wird sie in dem verschiedensten Sinne beantwortet, bald negativ, bald bejahend
und in letzterem Falle auch mit der Annahme verkniipft, da8 die Chromosomen bis in
die feinsten Einzelheiten ihres Baues einegesetzmiBige Struktur aufweisen, welche wihrend
der ganzen Vorginge der Oogenese erhalten bleibt.

Von einigen Forschern wird auch das Verhalten des Oozentrums (Centrosoma)
und der Sphire des Eies in Beziehung zur Dotterbildung gebracht. Dieser Apparat,
welcher bei der Zellteilung eine bedeutsame Rolle fiir die Herstellung der Protoplasma-
strahlung iibernimmt, scheint nach neueren Beobachtungen an den verschiedensten
Eiern beim Eintritt der Reife eine Verinderung zu erleiden, indem das Centrosoma iiber-
haupt verschwindet, dagegen der dasselbe umgebende Hof, die Sphire, als sog. Balbiani-
scher Dotterkern bestehen bleibt. Sie scheint dem Idiosom der Spermatide zu entsprechen.
aus welchem die Pars anterior capitis des Spermium hervorgeht.
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Bildung mehrerer Eier in einem Follikel.

In der Regel kommt in jedem Follikel bloB eine einzige Eizelle mit ihrem Kerne vor.
Ausnahmen von dieser Regel sind gerade beim Menschen nichts Seltenes, ja man
hat Fille beschrieben, bei welchen sich zwei- bis dreikernige Eizellen, auch bis zu 12 ge-
trennte Eier, in ein und demselben Follikel vorfanden (H. Rabl u. a.). Solche Biider
mehrkerniger Eizellen bieten die Fig. 16 A—C. Der Befund ist deshalb besonders inter-
essant, weil er den Gedanken nahelegt, daB solche mehrkernigen Eizellen bei der Ent-
stehung von Zwillingen oder iiberhaupt von Doppelbildungen eine Rolle spielen kénnten.
In dem von H. Rabl beschriebenen Falle muBl man wohl die Hiufigkeit der Bildung von
Doppeleiern geradezu als eine Variation des betreffenden Individuums auffassen.

Fig. 16. 2- und 3 kernige Eizellen.
Nach H. Rabl, Arch. f. mikr. Anat. 54. 1899.

F. Immermann hat einen #hnlichen Fall bei einem Huhne beschrieben, welches blof3
Eier mit zwei Dottern legte, die von einer gemeinsamen Dotterhaut umgeben oder auch
vollstiandig voneinander getrennt waren. Vielleicht werfen diese Tatsachen ein Licht
auf die Griinde der Haufigkeit von Zwillingsgeburten (zweieiigen Zwillingen) bei manchen
Frauen.

Bildung der Geschlechtsprodukte bei Mischlingen.

Es ist von alters her bekannt, dal bei Mischlingen die Fortpflanzung hiufig
gar nicht oder doch nur in einem gewissen Prozentsatze der Fille erfolgt. Die
Untersuchung der Spermio und Oogenese solcher Mischlingsformen durch Poll hat
die Losung des Ritsels gebracht. Es handelt sich, kurz gesagt, um eine mehr oder
weniger weitgehende Hemmung der Spermio- oder Oogenese, welche bald auf der einen,
bald auf der andern Stufe stehen bleibt.

Bei einer Anzahl von Mischlingen erweisen sich Hoden und Ovarien sowohl in ihrem
mikroskopischen als in ihrem makroskopischen Baue als vollstindig normal; es werden
reife Spermien und Ova gebildet, folglich sind die Mischlinge fruchtbar. Bei einer andern
Reihe dagegen zeigen die Keimdriisen Verinderungen, die sich durch eine Reduktion,
manchmal aber auch durch eine Vergrofierung oder Schwellung der Driisen kundgeben
und mit einer Stérung in der Entwicklung der Geschlechtsprodukte verkniipft sind.
Besonders deutlich 148t sich dies am Hoden verfolgen. Bei einigen Formen kommt es
zur Bildung von reifen Spermien, allein in geringerer Zahl als der Norm entsprechen
wiirde. Solche Tiere kénnen fruchtbar sein, jedoch darf man nicht mit Bestimmtheit
darauf rechnen. Sie bilden gewissermafien einen Ubergang von den normal fruchtbaren
Mischlingen zu solchen, bei denen iiberhaupt keine reifen Spermien geliefert werden,
sondern die Spermiogenese eine Hemmung erfihrt und auf einer gewissen Stufe
stehen bleibt. Hier handelt es sich um absolut unfruchtbare Formen. Die Hemmung
der Spermiogenese tritt in sehr verschiedenen Stadien ein, so gibt es Mischlinge, bei denen
die Bildung der Spermatocyten zweiter Ordnung fehlt. Hier fillt die Hemmung in die
Reifeperiode, bei andern dagegen in die Proliferationsperiode, indem blo88 noch
Spermatogonien geliefert werden und die Umwandlung dieser in Spermatocyten aus-
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bleibt. Der Grund fiir diese auffallende Stérung ist uns nicht bekannt. Eine Anwendung
der Erfahrungen auf den Menschen scheint nicht zuzutreffen, wenigstens liegen vorderhand
keine Beobachtungen iiber eine verminderte Fruchtbarkeit nach Rassenkreuzung vor

Bestimmung des Geschlechtes.

Von jeher hat die Frage der Bestimmung des Geschlechtes das allgemeine
Interesse erregt und allmihlich im Laufe der Zeit eine groBe Literatur hervorgerufen.
Allein erst im neunzehnten Jahrhundert wurde die Frage auf Grund eines grofleren
statistischen Materials, in Verbindung mit zahlreichen embryologischen Beobachtungen,
zum Teil auch unter Anstellung von Experimenten an verschiedenen Tieren, besonders
an Wirbellosen, bearbeitet. Diese Forschungen haben noch zu keinem endgiiltigen
Abschlusse gefiihrt, jedoch sind wir jetzt in der Lage, die Fragestellung genauer zu pra-
zisieren und viele Annahmen und Schlisse alterer Forscher, welche der Kritik nicht
Stand gehalten haben, aus dem Wege zu raumen.

Eine auffillige Tatsache ist zunichst das Zahlenverhiltnis der beiden Geschlechter;
beim Menschen wie bei den Tieren iiberwiegt die Zahl der mannlichen Geburten. Wenn
wir dieselbe, bezogen auf hundert als Zahl der weiblichen Geburten, als den Index
der minnlichen Geburten bezeichnen, so finden wir, daBl in Europa der mittlere
Index 106,3, dagegen in Australien 121—125 betrigt. Zu diesem Zahlenverhiltnis
scheint die Tatsache, dafl spdter die Zahl der weiblichen Individuen diejenigen der
minnlichen liberwiegt, in einem Widerspruche zu stehen, dieser wurde jedoch geldst, als
man erkannte, dafl die Sterblichkeit der Knaben gréfler ist, als diejenige der Madchen.
Sogar in der Fetalzeit ist die Sterblichkeit im minnlichen Geschlechte grofier als im
weiblichen, d. h. die ménnlichen Totgeburten und Aborte sind haufiger als die weiblichen.

Wie wird nun das Verhiltnis der Geschlechter bestimmt? Das ist das Ritsel, um
dessen Losung sich viele Forscher bemiiht haben. Man kann sich zunichst in bezug auf
die Zeit der Geschlechtsbestimmung folgende Moglichkeiten denken: I. die Bestimmung
erfolgt vor der Befruchtung (progame Geschlechtsbestimmung), 2. wihrend der
Befruchtung (syngame Geschlechtsbestimmung) oder 3. nach der Befruchtung (meta-
game Geschlechtsbestimmung). Fiir die dritte Moglichkeit, die metagame Geschlechts-
bestimmung, sind keine ernstlichen Argumente ins Feld gefiihrt worden, so daf3 wir unsere
Betrachtungen auf die beiden andern Méglichkeiten beschrinken kénnen. In neuerer Zeit
neigt die Mehrzahl der Forscher der Annahme einer progamen Geschlechtsbestimmung
zu, wobei die mafigebende Rolle bald den Eiern, bald den Spermien zugewiesen wird.
O. Schultzec hat sogar die Ansicht ausgesprochen, das Problem der Geschlechtsbildung
sei geradezu in demjenigen der Oogenese enthalten. Fiir die Unterscheidung von mann-
lichen und weiblichen Eiern, d. h. von Eiern, aus denen sich minnliche oder weibliche
Individuen entwickeln, hat man bei den Sdugetieren die Gleichgeschlechtlichkeit der
eineiigen Zwillinge angefithrt. Ein hochst eigentiimlicher Fall dieser Art findet bei der
Entwicklung gewisser Ameisenfresser statt, wo aus jedem befruchteten Ei bis zu 12 gleich-
geschlechtliche Embryonen hervorgehen (siehe Doppelbildungen). Auch wird darauf hin-
gewiesen, dafl bei einer Nemertine (Dinophilis apatris) Eiarten vorkommen, von denen sich
die grofleren zu Weibchen, die kleineren zu Minnchen entwickeln. Bei einigen andern
Wirbellosen ist dhnliches beobachtet worden. Auch die Erscheinung der Parthenogenese
kann nach Lenhossék in demselben Sinne gedeutet werden; so gibt es Formen (ge-
wisser Insekten), bei denen wahrend Generationen die parthenogenetisch zur Entwicklung
kommenden Eier nur Weibchen liefern, dann aber auf einmal Minnchen. Hier ist der
Einfluf} eines Spermiums ausgeschlossen, so dafl die Annahme, das Geschlecht werde schon
im Ei bestimmt, sehr nahe liegt. Wie weit man berechtigt ist, auf Grund dieser Tatsachen
Analogieschliisse zu ziehen und dhnliches bei den Wirbeltieren anzunehmen, 148t sich
natiirlich nicht sagen.
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In neuerer Zeit wurde von verschiedenen Forschern bei Insektenarten ein acces-
sorisches Chromosom (Sex chromosome von Wilson) nachgewiesen, das eine wirkliche
Differenz der Spermien oder der Eier unter sich hervorrufen soll. Beim Vorkommen des
accessorischen Chromosoms wird die Chromosomenzahl der betreffenden Gameten
unpaar. Infolge des Zusammentreffens solcher Gameten entstehen minnliche, infolge
des Zusammentreffens der Gameten mit einer paarigen Zahl von Chromosomen
dagegen weibliche Individuen. Das Vorkommen des accessorischen Chromosoms ist auch
fiir andere Formen, neuerdings sogar auch fiir Sdugetiere, behauptet worden. Es ist aber
auch hier sehr fraglich, wie weit wir die Beobachtungen zu einem theoretischen Aufbaue
benutzen diirfen. Sollte die zuerst von Mc Clung, Wilson u. a. aufgestellte Verall-
gemeinerung zutreffen, so hitten wir damit einen wichtigen Schritt in der Erkenntnis
der geschlechtsbestimmenden Ursachen getan. Wir diirfen uns vielleicht der Hoffnung
hingeben, dal auf diesem Wege manche mit der Vererbung von normalen und patho-
logischen Eigenschaften im Zusammenhang stehende Fragen ihre Losung finden werden.
In diesem Falle wiirden wir also progame Differenzen in den ménnlichen und weiblichen
Gameten als die wahren Ursachen fiir die Bestimmung des Geschlechtes anzusehen haben,
welches folglich bei der Befruchtung, also syngam, blof} festgelegt wird.

Eine Anzahl von Umstinden sind hervorgehoben worden, welche die Geschlechts-
bestimmungen beeinflussen sollen, so unter anderem die Nahrung, die Temperatur,
auch das Alter der Eltern u. dgl. Etwas Sicheres lifit sich dariiber nicht aussagen.
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Befruchtung.

Die Anregung zur Entwicklung eines neuen Organismus erfolgt bei allen Chor-
daten durch die Vereinigung zweier Geschlechtszellen (Gameten), eines reifen Spermium
und eines reifen Ovum, im Befruchtungsakte (Copulatio seu fecundatio). Dabei erweist
sich das Spermium als die aktive Gamete, welche durch ihren Schwanz fortbewegt
das Ovum erreicht und in dasselbe eindringt. Man nimmt an, dafl die beiden Gameten
einer Anziehung, vielleicht chemischer Natur, zu einander folgen, deren eigentliches
Wesen uns jedoch unbekannt ist.

Die Maglichkeit, den Prozef an den kleinen Eiern mancher Wirbellosen direkt zu
beobachten, hat zuerst O. Hertwig zur Erkennung der morphologischen Vorginge bei
der Befruchtung gefiihrt. Sie bestehen darin, dafl zunichst der Kopf des Spermium in
das Ei eindringt, wihrend der Schwanz durch die am ganzen Umfange des Eies blitz-
schnell erfolgende Bildung einer verdichteten, duflern Schicht von Protoplasma, der
Dotterhaut, von einer Beteiligung am Befruchtungsvorgange ausgeschlossen wird. Der
Spermakopf (Spermakern) wandert auf den Kern des reifen Ovum (Eikern) zu und aus
der Verschmelzung dieser beiden in ihrem Chromatingehalte reduzierten Kerne geht
der Furchungskern hervor, welcher gleiche Mengen viterlichen und miitterlichen Chro-
matins enthilt. Der so entstandene Kern bildet bei seiner in der Furchung erfolgenden
Teilung den Ausgangspunkt fiir die Entwicklung des neuen Organismus. Neben den
morphologischen Vorgingen spielen sich, vielleicht durch diese angeregt, wohl auch
chemische Prozesse ab, deren Kenntnis uns in neuerer Zeit durch die experimentellen
Untersuchungen Loebs wesentlich niher gebracht worden ist.

Morphologische Vorgidnge bei der Befruchtung.

Dieselben werden dem Leser leicht schematisiert in Fig. 17 vorgefiihrt, etwa so,
wie sie sich an den der direkten Beobachtung zuginglichen, durchsichtigen Seeigeleiern,
welche O. Hertwig (1875) zuerst als Untersuchungsobjekte benutzt hat, abspielen.
Wenn den in einer Uhrschale liegenden Eiern Same zugesetzt wird, so beginnt ein hochst
eigentiimlicher, wie es scheint auf einer gegenseitigen Attraktion der Geschlechts-
produkte beruhender Vorgang. Die Spermien umschwirmen die Eier, von denen jedes
ein Spermium aufnimmt, indem es ihm eine hiigelige Vorwdlbung seiner Oberfliache, den
Empféngnishiigel, entgegensendet. Indiesen dringt der Kopf des Spermiums ein (Fig. 17 A).
Blitzschnell bildet sich sodann als eine Verdichtung der oberflichlichen Schicht des Eies
die Dotterhaut aus, welche alle iibrigen das Ei umschwirmenden Spermien sowie auch
den nunmehr iiberfliissig gewordenen Schwanz des eingedrungenen Spermiums vom Ein-
tritte in das Ei abhilt. Das Eindringen des Spermiums in das Ei kann zwar beim See-
igelei an jeder Stelle der Eioberfliche stattfinden, bei Eiern mit starkem Dotter dagegen,
z. B. beim Vogel- oder Reptilienei, nur an dem die kleine Scheibe von Bildungsplasma
tragenden animalen Pole. Die Ursache der Entstehung der Dotterhaut ist in dem ge-

Corning, Entwicklungsgeschichte. 3
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wissermaflen als Reiz wirkenden Eintritt des Spermienkopfes zu erblicken. Wir werden
sehen, daB auch gewisse chemische Reize, ohne die Anwesenheit von Spermien, nicht
blo8 die Bildung einer Dotterhaut, sondern sogar auch den Beginn der Entwicklung
auslésen konnen (kiinstliche Parthenogenese von Loeb). Anormalerweise kénnen bei
vielen Formen mehrere Spermien in ein und dasselbe Ei eindringen (pathologische Poly-
spermie), vorausgesetzt, daBl die betreffenden Eier gewisse Schidigungen erlitten haben.

Fig. 17. Schematische Darstellung der Befruchtung.
Nach Boveri, aus Bryce Embryology in Quains Textbook of Anat. 1908,

Die Polyspermie fithrt in solchen Fillen hiufig zu Entwicklungsstorungen verschiedener
Art. Im Gegensatze dazu finden wir bei einigen Eiern eine normale Polyspermie
(Selachier-, Vogel- und Reptilieneier), bei welcher mehrere Spermien in ein normales,
reifes Ei eindringen, ohne daB es zu Entwicklungsstérungen kommt (siehe Polyspermie).

Einmal in das Ei eingedrungen, zeigt das Spermiumkopfchen eine Auflockerung
seines Chromatins (Fig. 17 C und D) und schliellich die Bildung von Chromatinschleifen.
Der Spermienkopf wandelt sich mit andern Worten zu einem durch eine Membran be-
grenzten Kerne, dem Spermakerne um, welcher urspriinglich sehr klein, allmihlich durch
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Aufnahme von Kernsaft aus dem umgebenden Ooplasma zunimmt und schliefllich dem
Kerne des Ovum, dem Eikern, an Grifle gleichkommt. Dem Spermakerne schlieBt sich
ein Centrosoma an, um welche sich eine Protoplasmastrahlung bildet. Das Centrosoma
liegt urspriinglich im Halse des Spermium, dreht sich dann aber um den Spcrmakern
und liegt sodann zwischen Sperma und Eikern. Das Centrosoma des Ovum dagegen
scheint sich wihrend der Reifungsperiode zuriickzubilden. Die beiden im befruchteten
Ovum enthaltenen Kerne wandern nun aufeinander zu, bis sie zur Berithrung kommen.
Das dem Sperma angehorige Centrosoma dagegen teilt sich, sodann riicken die beiden
Halften senkrecht zur Verbindungslinie der beiden Kerne auseinander, um jede fiir sich,
zum Mittelpunkte einer neuen Protoplasmastrahlung zu werden. Bei den Seeigeleiern
verschmelzen beide Kerne zum Furchungskerne, von welchem die erste Furchungs-
teilung ausgeht. Bei andern Formen, so z. B. bei dem viel untersuchten Pferde-
spulwurm (Ascaris megalocephala), werden zwar die beiden Kernmembranen aufgel6st
oder vielmehr durch eine gemeinsamc Kernmembran ersetzt, aber trotzdem sind die
vaterlichen und miitterlichen Chromosomen im Furchungskerne noch von einander
getrennt (Fig. 17 F). Diese Trennung bleibt noch wihrend und sogar nach der ersten
Furchungsteilung bestehen, welche das befruchtete Ei in die beiden ersten Fur-
chungszellen (Blastomeren) zerlegt. Dabei teilen sich nimlich die Chromosomen der
Linge nach (siehe Furchung) und die beiden Tochterkerne erhalten auf diese Weise
gleich viele Chromatinschleifen viterlicher und miitterlicher Herkunft. Der Vorgang,
welchem gewif} eine prinzipielle Bedeutung zukommt, wird in Fig. 17 G—]J veran-
schaulicht. In J, wo die erste Kernteilung abgeschlossen ist, besitzt jeder Tochterkern
vier Chroinosomen, d. h. dieselbe Zahl wie in den Zellen des viterlichen und miitterlichen
Organismus. Zwei dieser Chromosomen sind viterlicher, zwei dagegen miitterlicher
Herkunft. Sehr deutlich !afit sich diese Tatsache bei der Kreuzung zweier Teleostier,
Fundulus heteroclitus und Menidia notata, beobachten (Moenckhaus). Die dabei ent-
stehenden Bastarde entwickeln sich zum Teil bis in relativ spite Stadien. Die Chromo-
somen von Fundulus stellen lange und gerade, diejenigen von Menidia dagegen kurze
und gebogene Stibchen dar, die leicht voneinander zu unterscheiden sind. Auch’bleiben
beide Chromosomentypen, wenigstens wihrend der ersten und zweiten Furchungsteilung,
vielleicht auch noch bei weiteren Teilungen, in ihrer charakteristischen Form erhalten.
Der Schlufl wird uns nahe gelegt, da83, wie bei der Befruchtung gleich grofie Mengen viter-
lichen und mitterlichen Chromatins zusammentreffen, so auch wihrend der ganzen
embryonalen Entwicklung, ja vielleicht auch beim fertigen Organismus, in jeder Zelle
das Chromatin zu gleichen Teilen von den beiden Eltern abstammt.

Bei den verschiedenen Wirbeltieren liuft die Befruchtung in der geschilderten
Weise ab und sogar bei Eiern mit grofiem Dotter li3t sich der Vorgang in Ubereinstim-
mung mit dem Schema der Fig. 17 verfolgen. Von Siugetieren ist bei der Maus die Be-
fruchtung von Sobotta in neuerer Zeit sehr genau untersucht worden und verdient im
Hinblick auf den Menschen ¢ine kurze Erwihnung.

Die Polozyten sind bei Siugetieren von relativ betrichtlicher Grofle. Fir dic
Maus wurde von Sobotta die Bildung einer einzigen Polocyte beobachtet, wahrend
andere Formen, in Ubereinstimmung mit Fig. 17, 3 Polocyten aufweisen. Man
mufl eben annehmen, dafl bei der Maus schon durch die Bildung einer einzigen
Polocyte diejenige Reduktion der Chromosomen bewirkt wird, welche die Vorbedingung
zur Befruchtung bildet. Bei dieser, welche in der obersten Strecke des Oviduktes
erfolgt, dringen Kopf und Mittelstiick des Spermiums an einem Empfingnishiigel in
das Ei ein. Sodann bildet sich der Spermakern mit seiner Strahlung, der auf den
Eikern zuwandert; die beiden Kerne kénnen miteinander verschmelzen oder auch ge-
trennt bleiben bis die erste Furchungsteilung durch die Teilung des Centrosoma und die
Bildung einer Spindel ihren Anfang genommen hat.

3‘
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Ort und Bedingungen der Befruchtung.

Die Befruchtung erfolgt bei Siugetieren entweder sofort nach dem Bersten des
Graafschen Follikels wihrend des Ubertrittes des Eies in die Tube, oder doch wenigstens
in der obern Strecke der Tube. Eier, welche unbefruchtet die Tube durchwandern und in
den Uterus gelangen, unterliegen hier niemals, selbst wenn lebende Spermien im Uterus
vorhanden sind, der Befruchtung. Bischoff hat bei Hiindinnen, die gleich nach der
Brunstzeit begattet wurden, den Nachweis geliefert, dafi eine Befruchtung im Uterus
niemals vorkommt. Wahrscheinlich werden eben die Eier durch allzulanges Verweilen
im Tubensekrete geschidigt. In der Tube erfolgen auch die ersten Furchungsteilungen
des Eies, nach welchen es als ein Zellhaufen in den Uterus eintritt, um sich alsdann
in der Uterusschleimhaut festzusetzen.

Bei der Cohabitation gelangt das Sperma wahrscheinlich in den Fornix vaginae,
gegen welchen der dulere Muttermund gerichtet ist. Sodann dringen die Spermien durch
den Canalis cervicis in den Uterus vor, wo sie im alkalischen Sekrete der Uterindriisen,
vielleicht unterstiitzt durch die Flimmerbewegung des Uterusepithels, gegen das Ostium
uterinum tubae hinauf wandern. Thre Fortbewegung ist eine relativ rasche, denn sie betragt
nach Hensen 1,2—2,7 mm per Minute. Man hat mit Zugrundelegung dieser Angabe
ausgerechnet, dafl die Spermien zur Durchwanderung des Uterus und der Tuben min-
destens 1'/, Stunde benéstigen. Doch stellt dies wohl ein Minimum dar, indem es nicht
unwahrscheinlich ist, dal der zuriickzulegende Weg, besonders infolge der Faltungen
der Tubenschleimhaut, eine betrichtliche Verlingerung erfihrt.

Bedeutung des Befruchtungsprozesses.

Bei verschiedenen Wirbellosen scheint die Befruchtung zur Erhaltung der Art
nicht unbedingt notwendig zu sein. Immerhin ist es bemerkenswert, daf bei vielen Formen
die parthenogenetisch sich entwickelnden Generationen mit solchen abwechseln, bei denen
eine Befruchtung stattfindet, ferner dafl bei den wesentlich durch Teilung sich ver-
mehrenden einzelligen Wesen, den Protozoen, notwendigerweise von Zeit zu Zeit eine
Konjugation von je zwei Individuen stattfinden mufl, und dafl, wenn dieselbe aus-
bleibt, eine Degeneration des Stammes erfolgt.

Auch beiden héheren Formen ist das Wesentliche der Befruchtung in der Verbindung
(Konjugation oder Amphimixis) zweier Zellen zu erblicken, die sich durch bestimmte
Merkmale voneinander unterscheiden. Mit der Befruchtung ist, wie das oft hervor-
gehoben wurde, fiir das Ei ein Reiz verbunden, welcher die Entwicklung eines neuen
Organismus auslést. Man muS8 freilich bei der Untersuchung des Wesens der Befruchtung
zwischen diesem Reize, der bis zum gewissem Grade auf andere Weise (mechanisch oder
chemisch) ersetzt werden kann, und den Vorgingen der Verbindung miitterlicher und
viterlicher Elemente, welche in dem Kerne der befruchteten Eizelle stattfindet (Amphi-
mixis) unterscheiden. Diese Verbindung ist fiir den Charakter, die Lebensfihigkeit,
iiberhaupt die normale Entwicklung desneuen Organismus von der allergréfiten Bedeutung.

Was den durch das Eindringen des Spermium ausgelésten Reiz anbelangt, so haben
einige Autoren angenommen, dafl derselbe vom Zentrosoma des Spermium ausgehe.
Tatséchlich scheint in vielen Fillen der reifen Eizelle ein Centrosoma zu fehlen und
letztere bedarf, wie man sich ausgedriickt hat, eines neuen kinetischen Centrums, das die
Teilung anregen kann. Dieses Gebilde soll ihr in Gestalt des Centrosoma des Sperma-
kernes zugefiihrt werden. Boveri hat sogar nachgewiesen, dafl bei Seeigeleiern eine
Entwicklung angeregt wird, wenn auch blofl das Centrosoma des Spermium in das Ei
eindringt. Andererseits konnte er auch kernlose Protoplasmastiickchen von Seeigeleiern
durch Zusatz von Samen zur Entwicklung, ja sogar zur Bildung von Larven bringen.
Es scheint deshalb also bei einigen Eiern weder der Ei- noch der Spermakern bei der
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Auslosung des Entwicklungsreizes unentbehrlich zu sein. Experimente mit chemischen
Verdnderungen des Milieus bei im Wasser sich entwickelnden Eiern haben gezeigt, da8
auch gewisse chemische Reize die Entwicklung von Eiern anregen kénnen (kiinstliche
Parthenogenese von Loeb). So wurden Seeigeleier durch Zusatz von Chlormagnesium
zum Seewasser zu einer Entwicklung veranlafit, welche mit der Bildung normaler Larven
ihren Abschlul fand. Auch mittels mechanischer Reize 1483t sich bei einigen Eiern das-
selbe erreichen. So hat in neuerer Zeit Bataillon durch bloflen Anstich von reifen
Froscheiern mittels Nadeln eine Entwicklung veranlafit, welche zur Bildung von frei-
schwimmenden Larven, ja sogar bis iiber die Metamorphose hinaus fiihrte. Wir kommen
nach Beriicksichtigung aller dieser Tatsachen zu dem Schlusse, dafl in der Auslésung
der Entwicklung durch einen mechanischen oder chemischen Reiz eine Funktion der
Befruchtung, allein nicht die einzige, liege, indem der Einfluf}, welcher durch die Amphi-
mixis, d. h. durch die Verschmelzung miitterlicher und viterlicher Elemente im befruch-
teten Ei ausgeiibt wird, sich viel weiter erstreckt und dauernd auf die Ausgestaltung und
Umbildung der Spezies einwirkt. Neuerdings ist J. Loeb mit seinen Schiilern dieser
Ansicht entgegengetreten. Er meint, man habe bisher bei der Untersuchung der Be-
fruchtung, ja des ganzen Entwicklungsvorganges, ein allzugrofles Gewicht auf die morpho-
logische Seite des Prozesses gelegt unter Vernachlissigung der dabei stattfindenden
chemischen Vorginge. Die Entwicklung des tierischen Eies ist nach Loeb ein chemischer
ProzeB, der wesentlich auf Oxydation beruht, unter Synthese von Kernstoffen und Cyto-
plasma. Locb hat in groBem Mafistabe die Entwicklung verschiedener Echinodermen-
eier durch chemische Reize angefacht und auf diesem Wege (experimentelle Partheno-
genese) sogar auch Larven in jingeren Stadien erhalten. Bei Chaetopterus behandelte
er die Eier mit Kaliumhydrat und Siuren, Seesterneier dagegen mit Sduren. Sehr inter-
essant sind auch seine Beobachtungen iiber die Bildung der Befruchtungsmembran
(Dotterhaut). Dieselbe entsteht normalerweise sofort nach dem Eindringen des Spermium-
kopfes in das Ei. Loeb konnte nun die Bildung der Membran bei Seeigeleiern ohne Zu-
satz von Spermien durch die Behandlung der Eier mittels einbasischer Fettsduren ver-
anlassen, und solche Eier entwickelten sich sogar weiter, wenn sie in Seewasser gebracht
wurden, dessen osmotischer Druck durch Zusatz eines Salzes um 60°/, erhéht wurde.
Loeb faBt die Bildung der Befruchtungsmembran als den Beginn einer Degeneration
oder Cytolyse auf, welche die Entwicklung des Eies anregen soll. Alle Substanzen mit
cytolytischer Eigenschaft (gewisse Glykoside, das Blut einiger Wiirmer, auch erhchte
Temperaturen) rufen die Bildung einer Befruchtungsmembran hervor.

Loeb wirft nun die Frage auf, ob nicht ein vom eindringenden Spermium an das Ei
abgegebene Cytolysin die Bildung der Dotterhaut veranlasse, deren allzuweit gehendes
Ubergreifen in tiefere Schichten des Ooplasma durch eine zweite, gleichfalls vom Spermium
abgegebene Substanz verhindert werde. Die Bildung der Dotterhaut wird demnach von
Loeb auch bei dem normalen Befruchtungsvorgange als eine oberflichliche Cytolyse
des Ovum aufgefafit. Ferner erblickt er das Wesen des Befruchtungsprozesses weniger
in der Vereinigung des Samen- und Eikerns, als darin, dal von dem eindringenden Sper-
mium Substanzen an das Ei abgegeben werden, welche die mit der Entwicklung verkniipften
chemischen Prozesse anregen. Die Wirkung soll also eine katalytische sein d. h. eine
solche, welche chemische Prozesse, die ohne ihre Mitwirkung blofl langsam ablaufen
wiirden, beschleunigt. Die Befruchtungstheorie von Loeb ist demnach eine chemisch-
physikalische. Gegen Loeb hat O. Hertwig hervorgehoben, daff die chemisch-physi-
kalischen Vorginge, die zweifellos bei der Befruchtung stattfinden, durchaus nicht den
ganzen Prozefl oder das Wesentliche desselben ausmachen. Im Gegenteil, es soll gerade
die Vereinigung zweier getrennt geschlechtlicher Zellen, der Gameten, in der Amphi-
mixis sowohl morphologisch als physiologisch das Wesentliche des Befruchtungs-
prozesses darstellen. Er schliefSt mit dem Ausspruche ,,alle aufierdem noch beobachteten
Vorginge sind sekundirer Art oder mehr untergeordnete Begleiterscheinungen*’.
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Polyspermie.

Die Polyspermie kann ein normaler oder ein abnormer Vorgang sein. Als Norm
erfolgt sie nach Riickert bei Selachiern, Végeln und Reptilien. Bei der Taube dringen
12—24, beim Huhn 5—6 oder mehr Spermien in das Ei ein (Patterson). lhre Kerne
unterliegen zum Teil einem Zerfalle oder einer Fragmentierung, zum Teil bleiben sie
aber auch aktiv und vermehren sich, ohne jedoch einen Einflul auf die Entwicklung des
Eies zu gewinnen. Beim Selachierei werden die iiberzihligen Spermakerne gewisser-
maflen aus der Keimscheibe ausgetrieben, indem der aus der Vereinigung eines einzigen
begiinstigten Spermakernes mit einem Eikern hervorgegangene Furchungskern die-
selben gegen die Peripherie zuriickdringt. Niemals erfolgt bei normaler Polyspermie
eine Vereinigung des Eikernes mit mehreren Spermakernen. Auch bei dotterreichen
Eiern der Wirbellosen (Insekten) findet eine physiologische Polyspermie statt.

Bei typisch meroblastischen Eiern (telolecithale Eier) mit verlangsamter Ab-
grenzung der Blastomeren kann Polyspermie vollstindig unschidlich sein, weil das
Abstoflungsvermigen der Centrosomen und ihrer Sphiren zunichst eine pathologische
Kernvereinigung verhindert, sodann die iiberzihligen Spermakerne aus dem Furchungs-
gebiete verdringt werden. Bei holoblastischen aber dotterreichen Eiern (Frosch) kann
die Polyspermie pathologisch wirken, doch braucht dies nicht der Fall zu sein. Bei
dotterarmen kleinen Eiern (Siugetiere) kommt Polyspermie iiberhaupt nicht vor
(Riickert).
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Metagonie.

Besprechung der Entwicklungsvorginge und der Entwicklungs-
perioden im allgemeinen.

Die Entwicklung eines Organismus beginnt mit der Befruchtung, vielleicht richtiger
gesagt mit den Vorbereitungen zur ersten Kern- oder Furchungsteilung des durch die
Vereinigung der Gameten hergestellten befruchteten Eies, des Zygoten. Wir konnen also
der Progonie, welche die Struktur, Entstehung und Reifung der Gameten sowie ihren
Zusammentritt im Befruchtungsprozesse zur Bildung des Zygoten umfafit, die Meta-
gonie gegeniiberstellen, welche die Entwicklung des Keimes, die Differenzierung der
Embryonalanlage, die Organbildung und die Herstellung der duflern Korperform behandelt.
Die Metagonie kénnen wir wieder, allerdings etwas gezwungen, in Perioden ein-
teilen, bei denen einzelne Entwicklungsprozesse, gewissermafien als Merkmale derselben,
unser Interesse hauptsichlich in Anspruch nehmen und so der Periode ihren bestimmten
Charakter verleihen. Auf diese Weise erhalten wir eine zwar schematische aber durchaus
notwendige Einteilung des zu behandelnden Stoffes, von welcher wir eine kurze
Ubersicht geben. In der ersten dieser Perioden, derjenigen der Furchung oder
Segmentation, wird der Keim durch Teilungsvorgange, die sich zunichst am Kerne
(Kernteilung), dann am Ooplasma abspielen, in zwei Zellen, dann durch immer weiter
gehende Teilungen in 4, 8, 16 Zellen zerlegt, so daf3 schlieBlich ein Zellhaufen, die Blastula
als Endprodukt des Furchungsprozesses entsteht, welche hiufig eine kleine Hohle, die
Furchungshéhle oder das Blastocoel einschliefit.

Die nun folgende Periode der Gastrulation zeichnet sich dadurch aus, daf} sich an
der Oberfliche der Blastula eine Einstiilpung bildet, welche in ihrer einfachsten und
ursprﬁnglichsten Form, beim Amphioxus, das Blidschen in eine Larve umwandelt, die
eine duflere und eine innere Zellschicht, das primitive Ectoderm und Entoderm,
aufweist. Diese Larve, die Gastrula, hat eine gewisse Ahnlichkeit mit einem Vexierbecher.
An den beiden dieselben zusammensetzenden Epithelschichten, den primitiven Keim-
blattern, greift schon eine gewisse Differenzierung Platz, welche mit der Rolle der innern
Schicht, des Entoderms als Aufnehmer der Nahrung, der duflern Schicht, des Ectoderms
als duflere Abgrenzung der Larve zusammenhingt. Eine solche einfache, urspriingliche
Form finden wir, wie gesagt, blo8 bei dem dotterarmen Ei des niedrigen Chordaten, des
Amphioxus. Bei den Wirbeltieren dagegen fillt die Form der Gastrula, je nach
den Hindernissen, die in der Bildung einer grofleren Dottermasse dem Einstiilpungs-
prozefl entgegentreten, verschieden aus, doch fehlt dieser in keinem Falle. Die
Keime aller Wirbeltiere gehen durch das Gastrulationsstadium hindurch (E. Haeckel),
und auch der menschliche Keim bildet keine Ausnahme. Auf die Gastrulation folgt ein
zur Bildung des mittleren Keimblattes (Mesoderm) fithrender ProzeS. Dieses Keimblatt
bildet sich als Ausstiilpung oder Wucherung der Wandung der Gastralhhle oder auch
der als Urmund bezeichneten Offnung derselben und schiebt sich zwischen die beiden
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bereits gebildeten primitiven Keimblitter (Ectoderm und Entoderm) ein. Der Prozefl
hiingt so enge mit der Gastrulation zusammen, daB er am besten mit ihr in einer Periode
der Gastrulation und Keimblitterbildung zusammengefafit wird.

Mit der Bildung des Mesoderms und der Unterscheidung von drei Keimblittern
treten demnach an die Stelle des Zellhaufens oder des Blischens (der Blastula) drei
Zellkomplexe, deren weitere Bestimmung beim Aufbau des Embryo uns genau bekannt
ist und von welchen wir nunmehr bestimmte Organanlagen ableiten konnen. Es steht
namlich fest, daB die drei Keimblitter im weitern Gange der Entwicklung ganz bestimmte
Organe liefern; so gehen aus dem Ectoderm das Nervensystem, die Sinnesorgane und die
Epidermis hervor, aus dem Entoderm das Epithel des Darmrohres sowie die grofien
Darmdriisen, aus dem Mesoderm das Skelet, das willkiirliche Muskelsystem und das
Urogenitalsystem. Besonders friih tritt am Mesoderm eine Differenzierung auf, die zum Teil
der Entstehung einzelner Organanlagen vorausgeht und zur Bildung der grofien als Coelom
bezeichneten Korperhohle, des Blutes, sowie einzelner Segmente (Metameren) fiihrt.
Indem wir diese fundamentalen Differenzierungsvorginge der Keimblitter zusammen-
fassen, beschreiben wir sie in einem besonderen Abschnitte. Gleichzeitig, zum Teil auch
infolge dieser Differenzierung, gehen Verinderungen in der Form des Embryos vor sich, die
sich noch in die folgende Periode der Organentwicklung hineinziehen und beim Menschen
etwa im dritten Fetalmonate einen gewissen Abschluf} erhalten, mit der Herstellung einer
Form, die, abgesehen von den Proportionen, nicht allzusehr von derjenigen des Neugeborenen
abweicht. Wir behandeln diese Ausbildung der duBern Kérperform gleichfalls in einem
besonderen Abschnitte, welcher auch noch Hinweise auf die frithe Differenzierung des
Ectoderms, besonders aber auch des Entoderms enthalten wird. Die Organogenese end-
lich wird auch hiufig als spezielle Entwicklungsgeschichte allen iibrigen Entwicklungs-
vorgingen, die man als allgemeine Entwicklungsgeschichte zusammenfafit, gegeniiber-
gestellt.

Zur allgemeinen Entwicklungsgeschichte rechnen wir auch die Bildung aller jener
Einrichtungen, welche bei Saugetieren eine Verbindung zwischen Mutter und Frucht
herstellen und der Ernihrung und dem Stoffwechsel der Frucht dienen (Bildung der Ei-
hiillen, Einbettung des Eies in die Uterusschleimhaut, Bildung der Placenta usw.).

Wir werden uns an folgende Einteilung des Stoffes halten:

Geschlechtsprodukte, Spermio- und QOogenese.

Progonie Befruchtung.
Furchung.
Gastrulation und Keimblitterbildung.

Allgemeine Erste Differenzierungsvorginge an den Keim-
; Entwicklungsgeschichte blattern.
t.
Metagonie Bildung der dufieren Korperform.
Eihiillen und Placenta.
Spezielle .
Entwicklungsgeschichte { Bildung der Organe.
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Furchung
(Segmentatio).

Als Endprodukt der Furchung haben wir einen Zellhaufen oder ein Zellblischen
(Blastula) beschrieben. Der Vorgang selbst zeigt, wenigstens in seinem Beginne, gewisse
Regelmafigkeiten, die wohl zur spiteren Gestaltung des Keimes in Beziehung stehen.
So soll die bei der ersten Furchungsteilung auftretende, die erste Furchungszelle
trennende Teilungsebene schon der Medianebene des Kérpers entsprechen. Wir kénnen
die Furchung als eine immer weiter gehende Kern- und Zellteilung definieren, die im
befruchteten Ei beginnt und mit der Bildung der Blastula ihren Abschluf3 erreicht.
Das befruchtete Ei, welches diese Teilungen eingeht, zeigt in der Ausbildung groflerer
oder geringerer Mengen von Dotter eine Eigentiimlichkeit, durch welche der Ablauf der
Furchung erheblich beeinflufit wird, doch bleibt der eigentliche Charakter des Prozesses
unverindert.

Indirekte Kern- und Zellteilung.
(Karyokinesis.)

Das Wesentliche des Vorganges der Zellteilung erblicken wir in der Teilung des
Kernes, ja es kommt nicht selten vor, daf3 nach derselben die Teilung des Zelleibes unter-
bleibt und wir bei immer weiteren Teilungen ein Zellaggregat erhalten, in welchem eine
Anzahl Kerne von einer gemeinsamen Protoplasmamasse umgeben sind. Solche Bil-
dungen bezeichnen wir als Syncytien; dieselben kommen sowohl bei der normalen
Entwicklung als auch beim Erwachsenen unter normalen und pathologischen Be-
dingungen vor.

Die Kernteilung kann eine direkte (amitotische) oder eine indirekte (mitotische)
sein. Bei der direkten Kernteilung zerfillt der Kern ohne weiteres in zwei oder mehr
Tochterkerne, welche unregelmiBig geformte, sehr verschieden groBe Chromatinmassen
enthalten. Diese erginzen sich durch Aufnahme und Verarbeitung von Material
aus dem Zellprotoplasma zu ganzen Kernen, die abermals einer direkten Teilung
unterliegen. Dieser Modus der Kernteilung, welcher bis in die 70iger Jahre des letzten
Jahrhunderts fiir die typische Vermehrungsweise der Kerne galt, kommt im ganzen
selten vor; jedenfalls spielt er keine Rolle beim Aufbau des Embryo, indem er wahr-
scheinlich auf Kerne beschriankt ist, welche bei dotterreichen Eiern in den oberflichlichen
Schichten des Dotters ein Syncytium bilden (Dotterkerne oder Merocyten) und blof3
bei der Verflissigung und Verarbeitung des Dotters mitwirken. Aus diesem Grunde
kann eine genauere Besprechung der indirekten Kernteilung wohl unterbleiben.

In der iiberwiegenden Mehrzahl der Fille haben wir es bei der Vermehrung
der Zellen des Organismus mit einer indirekten oder mitotischen Kernteilung zu tun.
Diese erweist sich als ein recht komplizierter, unter Umordnung des Chromatins und
gleichmiéBiger Spaltung der Chromatinmassen, zum Ablauf kommender Prozef. Als
Ausgangsstadium jeder indirekten Kernteilung haben wir den sog. ruhenden Zellkern
ins Auge zu fassen (Fig. 18 A). Diese Bezeichnung hat blof} insofern eine Berechtigung,
als wir an einem solchen Kerne keine Zeichen einer beginnenden Teilung bemerken, da-
gegen sind wihrend der Ruheperiode die chemischen Umsetzungen sowohl im Kern als
im Zellplasma keineswegs sistiert, ja, es liegen Beobachtungen vor, welche zu beweisen
scheinen, dafBl solche Umsetzungen gerade wihrend dieser Zeit als Vorbereitungen zu einer
Zellteilung besonders lebhaft sind. Wahrscheinlich fithren dieselben zu einer starken
Vermehrung der bei diesem Prozesse wesentlich beteiligten Chromatinmassen.

Der Kern der ruhenden Zelle ist gewshnlich durch eine Kernmembran, welche jedoch
den Beziehungen zwischen Kern und Zellplasma kein Hindernis entgegensetzt, von
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letzterem getrennt. Im Zell- oder Cytoplasma haben wir die Fasern des Mitomnetzes
(Fig. 8), die in den Schemata der Fig. 18 nicht beriicksichtigt sind, und dazwischen die
Paramitommasse mit Einschlissen (Granula), welche sich beim Ovum als Dotter-
blittchen darstellt. Im Cytoplasma, also auflerhalb der Kernmembran, liegt als kinetisches
Zentrum das Centrosoma, welchem bei der Kern- und Zellteilung eine sehr wichtige
Rolle fiir die Anordnung, nicht blofl der Mitomféden, sondern auch der Bestandteile des
Kernes zukommt. In der ruhenden Zelle geht von dem Centrosoma eine kaum bemerk-
bare feine Protoplasmastrahlung aus; sie nimmt aber sofort beim Beginn der Teilung
eine viel groflere Ausdehnung an. Im Bereiche eines das Centrosoma umgebenden Hofes
(Sphire) fehlt die Strahlung. Die Centrosomen sind hiufig auch bei ruhenden Kernen
verdoppelt, jedenfalls teilt sich ein einfaches Centrosoma immer vor dem Beginne der
Zellteilung (Fig. 18 A).

Im Zellkern finden wir als Grundlage, wie beim Cytoplasma, ein Geriist von Fasern,
welche infolge ihrer geringen Affinitit zu Kernfarbstoffen, als achromatische Faden (auch
Lininfiden) bezeichnet werden. Sie werden durchtriankt von dem Kernsafte. Eine chemisch
ganz verschiedene, in Form von Schollen oder Striangen zwischen den Lininfiaden gelagerte,
auch an diese sich anschlieflende, mit Kernfarbstoffen intensiv firbbare Substanz wird
als Chromatin bezeichnet. Groéflere, mehr rundliche, besonders im Ruhezustande des
Kernes sich bildende chromatinihnliche, vielleicht als Vorstufen des Chromatins aufzu-
fassende Massen, sind die sog. Nucleoli, welche wihrend der Zellteilung ganzlich
verschwinden. Vielleicht werden sie aus dem Kerne in das Zellprotoplasma ausgestofien.

Das Liningeriist stimmt in seiner chemischen Zusammensetzung mit dem Mitom-
geriiste iberein, auch gehen beide Arten von Fiden die Bildung der Strahlungen
ein, welche ihren Mittelpunkt in den Centrosomen besitzen. Ferner scheint sich der
Kernsaft nicht von dem in den Maschen des Mitomnetzes ausgebreiteten Zellsafte
(Paramitom) zu unterscheiden. Das Chromatin und die Nucleolen bilden die fiir den
Kern charakteristischen Substanzen. Wihrend der Ruheperiode des Kernes findet
zweifellos eine Neubildung von Chromatin und chromatinihnlichen Substanzen statt,
wozu das Material teils aus dem Kernsafte teils aber auch ais dem Zellsafte stammt,
der leicht durch die Zellmembran in den Kern diffundieren kann.

Die indirekte Kernteilung ist in den Figg. 18 B—J dargestellt. Abgesehen von der
Teilung der Centrosomen wird der Beginn des Prozesses dadurch gekennzeichnet, dafl das
Chromatin, welches wihrend der Ruhe des Kernes eine starke Vermehrung erfahren
hat, sich zu einem langen gleichmiBig dicken, knduelartig gewundenen Faden zusammen-
legt (Kniuelstadium der Mutterzelle oder Spirem, von 7o oneignue, der Kniuel). Die
beiden Zentrosomen, von denen jedes seine eigene Protoplasmastrahlung besitzt,
beginnen nunmehr gegen die beiden Pole des lianglich oval gewordenen Zellkernes
auseinander zu riicken (siehe Fig. 18 C). Das Spirem zerfillt nun in eine fiir jede Tierart
konstante Zahl von gleich langen und gleich dicken Stibchen oder Schleifen. Die Form
derselben ist jedoch im einzelnen bei den verschiedenen Tierklassen eine verschiedene.
Weiterhin werden die Grenzen des Kernes gegen die Zelle hin, offenbar infolge der Riick-
bildung der Kernmembran, undeutlich (D und E). Die Lininfiden des Kernes, die in
den Figg. 18 A—E, um das Bild einfacher zu gestalten, nicht dargestellt wurden, beginnen
sich nun, wie schon die Protoplasmastrahlung des Zellplasmas, auf die Centrosomen
zustellen, so dafl zwei Strahlenfiguren zustande kommen, die sich teils in das
Cytoplasma, teils zwischen die Chromatinschleifen des Kernes erstrecken und héchst
wahrscheinlich auch einzelne ihrer Fiden zur Befestigung an die Chromosomen
schicken. Diese den Kern durchsetzenden Fasern der Strahlung, zwischen denen
die Chromosomen liegen, bilden in ihrer Gesamtheit eine Spindelfigur, die chromatische
Spindel (Fig. 18 F).

Unterdessen erfahren die Chromosomen wichtige Veranderungen (Figg. 18 E und F),
denen fiir die Verteilung des Chromatins auf die beiden Tochterkerne eine grofie
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Bedcutung zukommt. Jede Chromatinschleife teilt sich nidmlich der Linge nach in
zwei gleich lange und gleich dicke Schleifen. Diese Tochterchromosomen bleiben

y

Cy=(crar TR
1) y B

Fig. 18. Halbschematische Darstellung der indirekten Kernteilung. (Karyokinese).

zu Paaren vorliufig noch miteinander in Kontakt, riicken jedoch spiter auseinander,
um in gesetzmiBiger Weise die eine in den einen, die andere in den andern Tochterkern
einzutreten. Zur Zeit der Bildung der Tochterchromosomen (E und F) liegen die Chro-
matinschleifen in der Aquatorialebene der Kernspindel, wihrend dic Umbiegungsstellen
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der Schleife gegen die von einem Centrosoma zum andern verlaufende Achse der Spindel
gerichtet sind. Dagegen liegen die freien Enden der Schleifen nach auflen. Von einem-
Pole der Spindel aus betrachtet bilden folglich die Chromatinschleifen eine strahlige
Figur, die wir als Mutterstern bezeichnen (Fig. 18 E von einem Pole, Fig. 18 F von der
Seite aus dargestelltes Stadium des Muttersternes).

Die Tochterchromosomen riicken nun nach ihrer Trennung gegen die beiden Pole
der Spindel hin auseinander (Figg. 1I8D—H). Es ist fraglich, ob von den an die
Enden der Chromosomen sich ansetzenden achromatischen Fiden eine Rolle bei der
Verlagerung der Tochterchromosomen gespielt wird; jedenfalls werden die zwischen
beiden Centrosomen sich erstreckenden Fiden der achromatischen Spindel gedehnt, und
schlieBlich in der Aquatorialebene der Spindel zerrissen, so daB die letzte Verbindung
zwischen den beiden Tochterkernen gelost wird (Fig. 18 H). In diesen zeigen die Chromo-
somen, vom Centrosoma aus betrachtet, zunidchst noch dieselbe Anordnung wie im Mutter-
stern, infolgedessen bezeichnen wir dieses Stadium als dasjenige der Tochtersterne;
die Anordnung der Chromosomen wird jedoch bald eine unregelmifige (ahnlich wie in
Fig. 18 C). Sodann verbinden sie sich unter einander zur Herstellung eines langen kniuel-
formig gewundenen Chromatinfadens, der im Gegensatze zum Mutterspirem (Fig. 18 B)
als Tochterspirem bezeichnet wird. Dieses- zerfillt schliefllich in einzelne unregelmiBige
Chromatinschollen oder Korner, kurz das Chromatin zeigt dieselbe Anordnung, von
der wir im ruhenden Kerne bei der Verfolgung der Kernteilung ausgegangen sind. Die
Strahlung im Zellkerne verschwindet, das Liningeriist und die Kernmembran stellen
sich wieder her, mit einem Worte, der Tochterkern ist ins Ruhestadium eingetreten
und damit hat die Kernteilung ihren Abschluf3 erreicht.

Wir kénnen die Vorginge der indirekten Kernteilung, unter Beriicksichtigung der
beziiglichen Verhiltnisse, in drei Perioden einteilen. Die Verinderungen am Chromatin
bis zur Bildung distinkter Chromosomen kennzeichnen die erste Periode, diejenige der
Prophase (Vorbereitung zur Kernteilung). Darauf folgt die Anaphase, welche von der
deutlichen Bildung der Chromosomen im Mutterkerne bis zur Trennung derselben und
bis zur Bildung der Tochterchromosomen reicht; die Metaphase endlich umfafit die
Umordnung der Tochterchromosomen, ihre Verschmelzung zu einem Tochterspirem,
kurz Prozesse, welche den Ubergang der Tochterkerne in den Ruhezustand kennzeichnen.

Die Teilung des Cytoplasmas ist ein viel einfacherer Vorgang als die Kernteilung,
auch bleibt dieselbe, wie oben bemerkt wurde, hiufig aus, indem sich ein Syncytium
bildet, ohne dafl dabei dem Wesen des Prozesses Abbruch getan wiirde.- Sie erfolgt, indem
sich zuerst eine leichte Einschniirung bildet, welche senkrecht von der Oberfliche der
Zelle gegen die Achse der Kernteilungsspindel vordringt (Fig. 18 H), um schlieBlich ganz
durchzuschneiden und so die Trennung der Tochterzellen voneinander zum Abschluf3
zu bringen.

Was die Bedeutung des komplizierten Vorganges der indirekten Kernteilung an-
belangt, so 1af3t sich dariiber nichts Bestimmtes aussagen; das Resultat ist eine voll-
stindig gleichmiflige Verteilung aller Kernbestandteile auf die beiden Tochterzellen.
Jede derselben erhilt, da die Chromosomen schon im Stadium des Muttersternes gespalten
sind, eine gleiche Zahl von Tochterchromosomen von derselben Linge und vermutlich
demselben Gehalt an Chromatin. Jede Tochterzelle erhilt auch ein Centrosom und,
was weniger wesentlich ist, die Hilfte des Protoplasmas der Mutterzelle.

Furchung.

Die Furchung ist eine Zellteilung, welche besonders in der Teilung des Zelleibes,
je nach der Menge und Verteilung des im Ei aufgespeicherten Reservemateriales,
Modifikationen erfihrt. Der Ablauf des Vorganges wird deshalb sowohl dufBerlich als
innerlich verschieden ausfallen, je nachdem es sich um ein Ei mit geringen oder mit
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groBen Dottermassen handelt, denn der Dotter wirkt als trige Masse der Teilung des
Zelleibes entgegen, wihrend die Teilung des Kernes in weit geringerem Grade davon
beeinfluBt wird. Wir kénnen nun, entsprechend den verschiedenen friiher besprochenen
Typen der Eier (Fig. 11), auch verschiedene Typen der Furchung unterscheiden. Wir
schildern einzelne derselben, so die Furchung des Amphioxuseies und des Froscheies,
welche dabei vollstindig in einzelne Zellen zerlegt werden (holoblastischer Typus der
Furchung), sodann die Furchung des Hiihnereies, bei welchem blof3 die kleine Keimscheibe
am animalen Pole der Furchung unterliegt (Ei mit partieller, discoidaler Furchung).
Endlich schlielen wir die Beschreibung der Furchung eines Siugetiereies an, welches
gleichfalls dem holoblastischen Typus angehort, aber Eigentiimlichkeiten zeigt, welche
darauf hinweisen, dafl die Saugetiere sehr wahrscheinlich von Formen abstammen,
welche, dhnlich wie die Monotremen, dotterreiche Eier besaflen.

A. Furchung des Amphioxuseies.
(Holoblastischer Typus.)

Wenn wir uns das kleine Amphioxusei so eingestellt denken, daf3 der animale Pol
nach oben, der vegetative Pol, gegen den die Menge der Dotterblittchen etwas zunimmt,
nach unten gerichtet ist, so
trennt bei der ersten Teilung
eine Meridionalebene das Ei in
zwei gleich grofle Hilften (Fig.
19). Diese werden durch eine
zweite Meridionalebene hal-
biert, so daf} vier gleich grofie
Quadranten entstehen. Durch
die Bildung einer Aquatorial-
ebene, welche dem animalen
Pole etwas niher liegt, als dem
vegetativen, erfolgt die Zer-
legung dieser vier Furchungs-
zellen oder Blastomeren in
acht Zellen, welche durch die
Bildung neuer Meridional- und
Aquatorialebenen weiter zer-
fallen. Schon mit dem Auf-
treten der ersten Aquatorial-
ebene lifit sich eine gewisse
Ungleichheit unter den acht
Zellen erkennen, indem die
vier oberen, gegen den ani-
malen Polhingelegenen (Mikro-
meren) kleiner sind als die vier
andern (Makromeren). Bis zur
Bildung der ersten Aquatorial-
ebene konnen wir eine gewisse '
Regelmifigkeit in der Form Fig. 19. Furchung des Amphioxuseies.
und Groée der Zellen er- Nach Hatschek. Vergr. 218 mal.
kennen, spiter weicht jedoch
der Verlauf der Teilungsebenen aus der Meridional- resp. Aquatorialrichtung ab, mit
einem Wort er wird unregelmaflig. Je spitere Stadien der Furchung wir untersuchen,
desto geringer ist die Grofle der Blastomeren, bis der Prozel mit der Bildung eines
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Blaschens (Blastula) endet (Fig. 19 unten rechts), an dessen vegetativem Pole die Zellen
etwas grofler sind und auch stirkere Dottereinschliisse aufweisen. Wenn wir einen
Meridionalschnitt anlegen* (Fig. 26), so bemerken wir, dafl die Wandungen der Blastula-
héhle (auch Furchungshohle oder Blastocoel genannt) aus epithelial angeordneten
Zellen besteht. Die Furchung ist beim
Amphioxusei eine vollstindige (holo-
blastische), doch leicht indquale, indem
immerhin nicht ganz unbetrichtliche
Groflenunterschiede zwischen den Zellen
der beiden Polen der Blastula bestehen.

B. Furchung bei Amphibien.

Der Unterschied in der Grofle der
Furchungsprodukte ist beim Amphi-
bienei weit betrichtlicher als beim Ei
des Amphioxus. Wir haben friiher das
Amphibienei zu den telolecithalen Eiern
gerechnet; bei einigen Formen nimmt
sogar der Dotter so ungeheuer zu, daf}
solche Eier eine grofe Ahnlichkeit mit
dem Vogel- oder Reptilienei gewinnen,
bei welchemeine kleine Scheibe von Bil-
dungsplasma einem michtigen Dotter
aufsitzt. Bei unsern einheimischen Am-
phibien ist jedoch der Dottergehalt
nicht betrichtlich genug, um eine
Durchfurchung zu verhindern, dagegen
sind die Groflenunterschiede der die
Blastula zusammensetzenden Zellen
noch viel betrichtlicher als beim Am-
phioxuseie. Als Beispiel ist die Furchung
des Froscheies in Fig. 20 dargestellt.
Dasselbe zeigt in seiner oberen Hemi-
sphidre eine schwarze Pigmentierung,
wihrend in der untern Hemisphire der
weiflliche Dotter zu erkennen ist. Die
erste, in meridionaler Richtung durch-
gehende Teilungsebene trennt das Ei
in zwei gleich grofle und symmetrische
Hailften; durch das Auftreten einer
zweiten, senkrecht zur ersten stehenden
gleichfalls meridionalen Teilungsebene
erhalten wir vier Blastomeren von
derselben GroBe. Jede dieser Blasto-
meren zeigt eine gegen den vegetativen
Pol hin zunehmende Dottermasse, wihrend das Bildungsplasma gegen den animalen
Pol hin in groferer Menge vorhanden ist, ohne jedoch zwischen den Dotterplittchen
des iibrigen Teiles der Blastomeren ganz zu fehlen. Eine dritte Teilungsebene verliuft,
wie beim Amphioxusei, dquatorial und zwar dem animalen Pole niher als dem vege-
tativen,so daf} unsere vier Blastomeren nunmehrin achtZellen zerlegt werden, von denen wir
vier gegen den animalen Pol gelegene Mikromeren, und vier gegen den vegetativen Pol

Fig. 20. Furchung des Froscheies.

Nach Th. H. Morgan. The Development of the Frogs
egg. 1897.
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hin gelegene Makromeren unterscheiden. Mit dem weiteren Verlaufe der Furchung
steigert sich eine schon beim Durchschneiden der ersten Aquatorialebene bemerkbare
leichte Unregelmifigkeit des Verlaufes bei den spiter auftretenden Ebenen, so daBl wir
dann iiberhaupt nicht mehr von Aquatorial- und Meridionalebenen sprechen diirfen,
welche die weitere Scheidung der Blastomeren voneinander bewirken. Nach dem
Auftreten der drei ersten Ebenen ist beim Froschei wie beim Amphioxusei die Furchung
eine recht unregelmiBige.

Als Resultat des Vorganges erhalten wir auch beim Froschei eine Blastula (Fig. 20H),
welche gegen den animalen Pol hin kleinere, reichlich pigmentierte, dotterirmere,
gegen den vegetativen Pol hin griBere Zellen mit starken Dottereinschliissen aufweist.
Auch hier begrenzen die Zellen eine Héhle, die Blastulahéhle oder das Blastocoel (Fig. 21);
die Zellen des animalen Poles, welche die Decke der Hohle bilden, sind mehrschichtig
und stark pigmentiert, auch lassen sie an der Oberfliche eine epitheliale Anordnung
erkennen.

Anima ler
P Onus e

Pol
il

Veget. Pol

Fig. 21. Segmentation des Froscheies. Blastulastadium.
Nach Th. H. Morgan. The Development of the Frogs egg. 1897.

Die Furchung des Froscheies ist demnach, ebenso wie diejenige des Amphioxus-
eies, eine totale, aber in weit héherem Grade als bei diesem eine iniquale, indem der
GroBenunterschied der kleineren Zellen in der oberen und der gréferen Zellen in der
unteren Hemisphire viel betrichtlicher ist.

C. Furchung bel Sauropsiden.
(Partielle discoidale Furchung bei einem telolecithalen Ei.)

Als Paradigma der Furchung eines Eies mit groBem Dotter wahlen wir.das Vogelei
(Hithnerei), ganz zhnlich furchen sich aber auch die Eier der Selachier, der Reptilien
und der niedersten Siugetiere, der Monotremen. Beim Hiihnerei ist das Bildungsplasma
auf die kleine Keimscheibe beschrinkt, welche am animalen Pole des Eies dem michtigen
Dotter aufruht. Das erste duferlich sichtbare Zeichen der Furchung besteht in der Bil-
dung einer seichten Rinne, welche sich allmahlich vertieft (Fig. 22). Diese erste Teilungs-
furche tritt zunichst im Zentrum auf und dehnt sich gegen den Rand der Keimscheibe
aus, indem sie dieselbe in zwei Hilften teilt; sie entspricht der ersten Meridional-
ebene des Froscheies, doch vermag sie nicht auf grofiere Entfernung iber die Keim-
scheibe hinaus in die trige Dottermasse vorzudringen, so daB eine Zerlegung des ganzen
Eies, wie sie noch bei der Furchung des Froscheies beobachtet wird, beim Vogelei aus-
bleibt. In rechtem Winkel zu dieser ersten Furche bildet sich eine zweite, welche der
zweiten Meridionalfurche des Frosch- und Amphioxuseies entspricht (Fig. 22 B). So wird
die Keimscheibe mehr oder weniger vollstindig in vier Quadranten geteilt; sodann entsteht
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eine Furche, welche annihernd parallel mit dem Rande der Keimscheibe verlauft und die
Quadranten wieder teilt, so daB acht Zellen vorliegen. Diese dritte, meist etwas unregel-
mifig verlaufende Furche diirfte der ersten Aquatorialfurche des Froscheies entsprechen.
Durch weitere Furchen werden die an der Oberfliche sichtbaren, sowie auch die tiefer
gelegenen Zellen, immer weiter zerkliiftet, so daf im Zentrum der Keimscheibe eine groiere
Anzahl kleinerer Zellen (Blastomeren) entsteht, auf welche gegen die Peripherie hin
groflere Zellen folgen, indem hier die Zerkliiftung des Protoplasmas an der Grenze gegen
den Dotter hin langsamer fortschreitet und relativ spit zur Abgrenzung der Zellen fiihrt.
Die Zerkliiftung der Keimscheibe soll nach Duval an einer Stelle ihrer Peripherie rascher

Fig. 22. Furchung des Hiihnereies.
A, B, C, nach Kblliker, Entw.-Gesch. des Menschen. 1I. Aufl. 1879. D nach M. Duval, Atlas de I'embryol.
du poulet. 1888,
Vergr. ca. 16 mal.

vor sich gehen, und von hier aus erfolgen nach demselben Autor die ersten zur Gastru-
lation und Keimblattbildung fiihrenden Prozesse (siehe Gastrulation und Keimblatt-
bildung). Eine solche Keimscheibe zeigt auf einem Liangsschnitte das in Fig. 23
wiedergegebene Bild. Die oberfliachliche Zellschicht hat sich zum primitiven Ectoderm

Caudaler Rand der Keimscheibe Ectoderm Subgerminale Hihle Dotterwall mit Merocyten

Fig. 23. Medianschnitt durch die Keimscheibe des Hithnchens vor der Bildung des primitiven
Entoderms.
Nach Duval. Vergr. 40/1.

epithelial angeordnet, darunter liegen ungeordnete, rundliche oder polygonale Zellen,
welche durch eine mit eiweiffhaltiger Fliissigkeit angefijlite Hoéhle (subgerminale
Héhle) von dem Dotter getrennt werden. Im Dotter bemerken wir die Dotterkerne
oder Merocyten, iiber deren Herkunft die letzte Entscheidung noch nicht gefallt ist.
Wihrend einige Autoren sie mit grofiler Wahrscheinlichkeit von einem auf den Dotter
iibergreifenden Furchungsprozefl ableiten, sehen andere in ihnen Spermakerne, welche
infolge einer normalen Polyspermie (s. pag. 38) in das Ei gelangen. Sie spielen
eine gewisse Rolle bei der Verfliissigung und Resorption des Dotters, im iibrigen geht
ihnen jede Bedeutung fiir den Aufbau des Embryo ab. Solche Merocyten finden sich
auch bei Knochenfischeiern; wie neuerdings Kopsch nachgewiesen hat, sind sie hier
mit Sicherheit von den Zellen der Keimscheibe abzuleiten. Beim Hiihnchen vermehren
sie sich stark und werden kurz vor dem Ausschliipfen mitsamt dem Dotterreste in
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das Innere des Darmkanales aufgenommen, um hier der Verdauung zu unterliegen und
fir die Ernahrung des Embryos Verwendung zu finden. Die Merocyten wiirden kaum
Erwidhnung verdienen, wenn ihnen nicht die von W. His sen. in den siebziger Jahren
des letzten Jahrhunderts aufgestellte Parablasttheorie eine Beteiligung am Aufbaue des
Embryos zugeschrieben hitte, welche sich auf die Bildung des Stiitzgewebes erstrecken
solite. Diese Theorie hat nicht blof in der Entwicklungsgeschichte, sondern auch in der
Pathologie eine gewisse Rolle gespielt, doch ist sie jetzt allgemein aufgegeben, nachdem
man das endgiltige Schicksal dieser Kerne sowie des Dotters iiberhaupt erkannt hat.

Die. Keimscheibe beginnt sehr friihzeitig, unter lebhafter Proliferation der Rand-
zellen, iiber die trige, ungefurchte Dottermasse auszuwachsen, welche schliefllich
(siehe unten die Keimblitterbildung) vollsténdig von ihnen umschlossen wird. Etwas
Ahnliches findet auch beim Froschei statt, indem, wie man sich leicht durch Untersuchung
der Oberflichenbilder iiberzeugen kann, die weillichen dotterhaltigen Zellen der untern
Hemisphire durch diestark pigmentierten Zellender obern Hemisphire umwachsen werden.

Gleichzeitig mit dem Auswachsen der Keimscheibe geht auch eine Umordnung
der dieselbe zusammensetzenden Zellen vor sich (Fig. 24); die oberflichliche Schicht
zeigt eine deutlich epitheliale Anordnung, wihrend die tiefer gelegenen Zellen, etwa
entsprechend dem Zentrum der Keimscheibe, eine einfache Schicht, das primitive Ento-

Subgerminale Hohle

Caudales Ende der Keimscheibe Ectoderm Entoderm i Craniales Ende der Keimscheibe

Rand (Wall) des Dotters mit Merocyten

Fig. 24. Keimscheibe des Hiihnchens nach Bildung des Entoderms.
Medianschnitt nach Duval. Vergr. 28/1.

derm herstellen. Die Keimscheibe besteht nunmehr in ihrem zentralen Bezirke aus zwei
Schichten oder Keimblittern, dem Ectoderm und dem Entoderm, die an den iiber den
Dotter vorwachsenden Rindern der Keimscheibe, also dort, wo das lebhafteste Wachstum
stattfindet, ineinander iibergehen. Unter der Keimscheibe befindet sich eine ziemlich
grofle, subgerminale Héhle, die in ihrer Ausdehnung mit dem Auswachsen der Keim-
scheibe ilber den Dotter sowie mit der Verfliissigung der oberflichlichen Schichten des-
selben Schritt hilt. Das caudale Ende der Keimscheibe weist eine betrichtliche Ver-
dickung auf, von welcher weitere Bildungen, insbesondere die Anlage des mittleren
Keimblattes, ihren Ausgang nehmen.

D. Furchung des SXugetiereies.

Wie schon friither hervorgehoben wurde, miissen wir die Siugetiere von Formen
ableiten wie den Monotremen, deren grofie dotterreiche Eier eine partielle discoidale
Furchung, ebenso wie das Vogel- oder Reptilienei, durchmachen, unter Bildung einer
scharf vom Dotter sich abgrenzenden Keimscheibe. Diese umwichst, ganz wie beim
Vogelei, den Dotter. Auch in der Weiterentwicklung schliefen sich diese Formen den
Vogeln und Reptilien an.

Bei allen bisher untersuchten Eiern placentaler Siugetiere ist die Furchung eine
totale, fast als dquale zu bezeichnende, indem der GréBenunterschied zwischen den
Furchungszellen noch geringer ausfillt, als beim Ei des Amphioxus. Das Ei wird

Corning, Entwicklungsgeschichte. 4
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zunidchst durch eine Meridionalfurche in zwei Blastomeren geteilt (Fig. 25 A), die
durch eine zweite Meridionalfurche abermals geteilt werden, so dafl wir vier Qua®
dranten erhalten (Fig. 25 B). Aus diesen geht durch weitere Teilung ein von Zellen be-
grenztes Blischen hervor (Fig. 25C, D, E), das wir zunichst mit dem Blastulastadium
des Amphioxuseies vergleichen konnen, allerdings mit dem Unterschiede, dafl der Zell-
haufen bei Siugetieren solide ist und erst nachtriglich (Fig.43B) ein rasch an GréSe zu-
nehmendes Lumen (Blastocoel) aufweist. Im Schnittbilde unterscheiden wir an diesem
soliden Endprodukte der Furchung eine duflere Schicht von helleren Zellen, welche
eine zentrale Masse von
dunkleren Zellen einschliefit.
Die dufiere Schicht plattet
sich weiterhin ab, um das
primitive Ectoderm zu bil-
den, welches bei der Ent-
stehung des Blastocoels mit
den dunkleren zentralen
Zellen eine Strecke weit im
Zusammenhang bleibt (Fig.
43 B und C), im iibrigen
durch das Blastocoel von
ihnen getrennt wird. In
dieser Hohle befindet sich
eine aus dem Eileiter auf-
genommene Flissigkeit. Auf
einem solchen Stadium be-
= g I ginnt die Gastrulaeinstiil-
2 e pung und die Bildung des
— / Sy \,  mittleren Keimblattes. Die

\  urspriinglich zentral ge-
| legenen Zellen bilden nun-
| mehr am oberen Pol des
| Blaschens eine undurch-
sichtige Scheibe, den sog.
Embryonalschild oder den
Embryonalknoten, welcher
allein den Embryo liefert,
wihrend den iibrigen Zellen

Fig. 25. Furchung des Hundeeies.
Frei nach Bischoff. Entwicklungsgeschichte des Hundeeies. des Bliaschens, dem Tropho-

Braunschweig 1845. blasten, zunichst blof die

Rolle zukommt, durch die
Bildung solider, in die miitterlichen Gewebe eindringenden Fortsitze, die Festsetzung
des Eies in der miitterlichen Schleimhaut zu bewirken (siehe Bildung der Eihiille).
Die Befruchtung des Sdugetiereies findet entweder gleich bei seinem Ubertritt in den
Eileiter oder doch bald darauf, in allen Fillen vor seinem Eintritte in den Uterus, statt.
Da die Dottermenge, welche das reife Ei mit auf seinen Entwicklungsweg erhilt. nur eine
duflerst geringe ist, auch in vielen Fillen, wie beim Menschen, ganzlich fehlt, so muf} die
Nahrungsaufnahme von auflen her bald nach dem Beginne der Furchung einsetzen. Tat-
sichlich kann nur durch diese Annahme dasrasche Wachstumder Keimblase erklart werden.
Im Beginne der Furchung wird das Ei noch von der Zona pellucida und der innern
Schicht des Follikelepithels umgeben, doch verschwinden bald beide Hiillen, wahr-
scheinlich infolge der verdauenden Wirkung des Eileitersekretes. Bei einigen Siuge-
tieren erhilt das Ei auch noch eine seinem Schutze dienende Gallerthiille.
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Die inneren Furchungsvorginge.

Die Furchung lduft unter dem Bilde der indirekten Kern- und Zellteilung ab,
allerdings bei den verschiedenen Eiern stark beeinflu3t durch die Massenentfaltung und
die Verteilung des Dotters. Je grofler der Dotter, desto schwieriger wird die den Centro-
somen als den kinetischen Zentren des Eies zugewiesene Aufgabe, die Masse des Cyto-
plasmas in die Protoplasmastrahlung einzureihen, desto unvollstindiger fillt auch die
Durchfurchung des ganzen Eies aus, und desto langsamer schneiden die Trennungsfurchen
durch den Dotter. Aus diesem Grunde verliduft die Furchung auch bei holoblastischen
Eiern am animalen Pole rascher als am vegetativen Pole, wo dementsprechend die Zellen
groBer sind (Makromeren) als am animalen Pole (Mikromeren).

Die Einstellung der Kernteilungsfiguren zeigt bei den drei ersten Furchungsteilungen
(die beiden Meridionalteilungen und die Aquatorialteilung) eine gewisse Regelmafigkeit
in bezug auf eine die beiden Pole des Eies verbindende Linie, die sog. Eiachse. Bei der
ersten Meridionalteilung stellt sich die Achse der Kernteilungsspindel horizontal ein, also
senkrecht zur Eiachse, desgleichen bei der zweiten Meridionalteilung, wobei sie jedoch
auch im rechten Winkel zum Verlaufe der Achse der ersten Kernspindel steht. Bei der
dritten Teilung (Aquatorialteilung) stehen die Spindeln der Kernteilungsfiguren senkrecht,
d. h. parallel zur Eiachse. Ferner liegen in der Regel die Spindeln beim Auftreten einer
dquatorialen Teilungsebene in telolecithalen Eiern dem animalen Pole um so niher,
je stirker die Ansammlung von Dotter in der untern Hemisphire des Eies ist.

Das Endprodukt der Furchung bei total sich furchenden Eiern, die.Blastula
oder bei discoidal sich furchenden Eiern die Keimscheibe, 148t sich als ein Organismus
einfachster Art auffassen, dessen Zellen den Einfliissen sowohl der 2uieren Umgebung, als
auch ihrer Nachbarschaft untereinander ausgesetzt sind. Auf diese Einfliisse antworten
sie dadurch, daf sie sich zum Teil sehr friihzeitig epithelial anordnen; so sehen wir (Fig. 23)
an der Hithnerkeimscheibe zunichst das primitive Ectoderm, sodann, mit der weiteren
Ausbreitung der Keimscheibe auf dem Dotter, auch das primitive Entoderm entstehen.
Diese Keimblitter, welche wir fiiglich als Primitivorgane bezeichnen koénnen, iiber-
nehmen schon gewisse Funktionen, denn wahrscheinlich erfolgt schon in sehr frither
Zeit durch die Zellen des primitiven Entoderm eine Aufnahme verfliissigten Dotters in
den Keim, wihrend das Ectoderm ganz besonders mit der fiir jede Entwicklung unerla}-
lichen Sauerstoffaufnahme und Kohlensiureabgabe betraut ist. Was die Beziehung der
Zellen untereinander anbelangt, so machen sich dieselben gleichfalls sehr friihe geltend,
indem schon auf dem Zweiteilungsstadium die eine Zelle die Form ihrer Nachbarin
beeinflufit.

Bemerkungen iiber den Wert der einzelnen Furchungszellen.

Es wurde oben die Ansicht erwdhnt, dafl bereits bei der Bildung der ersten Fur-
chungsebene des Froscheies eine Beziehung zwischen dieser und der Medianebene
der Larve bestehe. Schon im Jahre 1851 wurde von G. Newport auf Grund von
experimentellen Untersuchungen eine diesbeziigliche Angabe gemacht. Newport fixierte
Froscheier im Stadium der Zweiteilung und lie8 dieselben sich entwickeln, bis mit dem
Auftreten der Medullarwiilste die Lingsachse des Korpers festzustellen war. Er fand,
dafl die erste Furchungsebene mit der Medianebene der Larve ibereinstimmt. Man
hat selbstverstindlich daraus den Schluf gezogen, dafl die eine Blastomere die
rechte, die andere die linke Korperhilfte liefern miisse. Untersuchungen von Kopsch
haben gezeigt, daBl diese Annahme tatsichlich beim Froschei in vielen Fillen zutrifft,
obgleich Ausnahmen hiufig vorkommen. Eine Verallgemeinerung der Befunde fiir andere
Wirbeltiereier ist jedoch vorldufig nicht moglich. Cornelia Clapp hat fiir einen
Knochenfisch festgestellt, dafl die erste Furchungsebene sehr oft mit der Median-
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ebene ibereinstimmt, aber in vielen Fillen auch bis 90° von ihr abweichen kann.
Auch sind die Beobachtungen von M. Duval (1884), welche die Identitit der
ersten Furchungsebene beim Hihnerei mit der Medianebene beweisen sollten, in
neuerer Zeit beanstandet worden. Uber die Bestimmung der beiden ersten Blasto-
meren beim Aufbau des Embryos suchte sich Roux durch Experimente an Frosch-
eiern im Zweiteilungsstadium Gewiflheit zu verschaffen. Er zerstorte die eine Blasto-
mere mehr oder weniger vollstindig mittels einer gliihenden Nadel und erhielt bei
der Weiterentwicklung der unverletzten Blastomere eine sog. Hemiblastula, die sich
zu einer Hemigastrula und schliellich zu einem Hemiembryo lateralis entwickelte,
d. h. zu einem Embryo, der einseitige mehr oder weniger schwere Defekte aufwies. So
besaf} derselbe blofl eine halbe Medullarplatte, ferner eine Chorda dorsalis und ein Darm-
rohr von geringer Grofle. Andere Versuche mit vierzelligen Furchungsstadien ergaben,
je nach der Zahl der zerstérten Blastomeren (1—3), mehr oder weniger vollstindige
Larven. Auf Grund dieser Beobachtungen vertrat Roux die Ansicht, ,,da die Ent-
wicklung der Froschgastrula und des Embryos eine Mosaikarbeit sei, und zwar aus
mindestens vier vertikalen sich selbstindig entwickelnden Stiicken entstehe'.
Allerdings finden bei Embryonen aus Eiern, bei denen eine Blastomere im
Zweiteilungsstadium zerstért wurde, auf die Regeneration der fehlenden Halfte hin-
zielende Prozesse statt, die Roux als Postgeneration bezeichnete. Dabei wird die
iibrigbleibende Dottermasse der angestochenen Blastomere ,,zellig" organisiert, ent-
weder von dem intakt geblicbenen Kerne der verletzten Blastomere aus, oder von
den Zellen des aus der andern unverletzten Blastomere sich entwickelnden Hemi-
embryos. So erfolgt eine je nach dem Grade der Verletzung mehr oder weniger voll-
stiandige Ergdnzung. O. Hertwig hat nun die Rouxschen Versuche wiederholt, gelangte
jedoch zu andern Resultaten, die er in einer der Rouxschen entgegengesetzten Theorie
zusammenfafite. Hertwig erhielt neben Embryonen mit einer Spina bifida, d. h. einer
dorsalen Spaltung des zertralen Nervensystems und des Wirbelkanales, auch solche,
die sich nach Zerstérung einer Blastomere des Zweiteilungsstadiums aus der unverletzten
Blastomere zu ganzen aber abnorm kleinen Embryonen entwickelten. Hertwig zog
daraus den Schlu,, dafl den beiden ersten Blastomeren eine gewisse Selbstindigkeit
innewohnt, so dafl sie, wenn sie voneinander getrennt werden, imstande seien, einen
vollstindigen, wenn auch kleineren Embryo zu bilden. Vielleicht ist die Annahme
gestattet, daf} die Schlisse Rouxs und Hertwigs sich nicht so unvermittelt gegen-
iiberstehen, wie es zuerst den Anschein hat, sondern die beiden Blastomeren, so lange
sie im Zellverbande miteinander verbleiben, sich gegenseitig in ihrer Entwicklung
beeinflussen kénnen, um eine rechte oder linke Korperhilfte herzustellen, wihrend sie,
vollstindig voneinander getrennt und folglich selbstindig geworden, imstande sind,
jede fiir sich einen ganzen Embryo zu bilden. Ob Schliisse, die an einer einzigen Form
gewonnen wurden, eine Anwendung auch auf andere Formen finden diirfen, ist gewif}
fraglich, doch darf in diesem Zusammenhange wohl erwihnt werden, daB durch Schiitteln
von Amphioxuseiern, die sich auf dem Zwei- bis Vierteilungsstadium befanden, eine
Isolierung der Blastomeren erzielt wurde und dafl aus jeder einzelnen solchen Blastomere
ein sehr kleiner, aber im iibrigen normaler Embryo sich entwickelte. Ahnliches wird
von den Eiern von Hydromedusen, Ascidien und Echinodermen berichtet; die im Zwei-
zellenstadium voneinander getrennten Blastomeren des Ctenophoreneies bilden dagegen
immer blol Hemiembryonen. Ein Verhalten des Eies, bei welchem die ersten Furchungs-
zellen imstande sind, voneinander getrennt, jede fiir sich, einen ganzen Embryo zu
bilden, wird als Totipotenz bezeichnet; diese geht bei den verschiedenen Formen
verschieden weit; so kann noch im Vierteilungsstadium jede isolierte Blastomere
eines Echinus- oder eines Amphioxuseies einen ganzen Embryo liefern, ja sogar im
Achtteilungsstadium vermag jede isolierte Blastomere noch eine Gastrula zu bilden.
Diese aus isolierten Blastomeren entstandenen Bildungen sind jedoch immer abnorm
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klein, auch ist die Zahl der sie zusammensetzenden Zellen, verglichen mit normalen
larven, eine reduzierte. Bci einem Embryo, welcher aus einer der ersten Furchungs-
zellen entstand, betrug die Zahl der Zellen blof§ die Hilfte. bei einem Embryo, welcher
aus einer Blastomere des Vierteilungsstadiums geziichtet wurde, bloB ein Viertel der
Zellen eines normalen Embryo. Diese wenigen Angaben mogen dem Leser eine Vor-
stellung von den zahlreichen Fragen geben, welche sich an den Furchungsvorgang
kniipfen. Es ist an dieser Stelle nicht méglich, nidher auf die Theorien einzu-
gehen, welche die beobachteten Tatsachen in einem geordneten Zusammenhang zu
bringen suchen, doch ist hervorzuheben, dafl méglicherweise die Lehre von der Totipotenz
der Furchungszellen fiir die Erklirung der Entstehung eineiiger Zwillinge sowie der
so verschiedenartigen Doppelbildungen von praktischer Bedeutung ist. Wir werden
auf diesen Punkt spiter ausfiihrlich zuriickkommen (siehe das Kapitel iiber die ein-
eiigen Zwillinge und die Doppelbildungen).
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Gastrulation und Keimblitterbildung.

Von Vorgingen, die sich, abgesehen von ihrer Beeinflussung durch die Menge des
Dotters, bei allen Wirbeltieren in wesentlich derselben Weise abspielen, haben wir die
Befruchtung und die Furchung kennen gelernt. Diese schlieit, je nachdem sie eine
totale (Amphioxus, Frosch, Siugetiere) oder partielle (Hiihnerei) ist, mit der Bildung
eines Blischens (der Blastula) oder einer Keimscheibe ab, unter welcher sich eine dem
Blastocoel zu vergleichende, von verflissigtem Dotter angefiillte Héhle, das Cavum
subgerminativum erstreckt. Die fundamentale Uberemstlmmung in der Entwicklung
der Wirbeltiere erstreckt sich, nachdem schon in der Blastula resp. der Keimscheibe
das primitive Ectoderm und Entoderm entstanden sind, noch weiter; ja, wir sind
jetzt in der Lage zu behaupten, daf} diese Ubereinstimmung sich auch auf die Bildung
des mittleren Keimblattes und die erste Anlage der Organe erstreckt, allerdings bei
den verschiedenen Wirbeltiereiern beeinflufit durch den jeweiligen Grad der Ausbildung
des Dotters.

Mit dem Abschlusse der Furchung und der Herstellung der Blastula resp. der
Keimscheibe tritt die Embryonalanlage in einen dritten Entwicklungsabschnitt ein, der
dadurch gekennzeichnet wird, dafl das Endprodukt der Furchung von einer bestimmten
Stelle seirier Oberfliche aus eine Einstiilpung oder Invagination erfihrt (Gastrulation),
an welche sich die Bildung des Mesoderms durch das seitliche Auswachsen von den
Lippen der Invaginationséffnung (Urmund = Prostoma) oder von den Wandungen
der Hohle (Urdarm = Archenteron) aus anschliefit. Nach Ablauf dieses Prozesses finden
wir in der Larve drei Keimblitter, das sekundire Entoderm, das Mesoderm und das
sekundire Ectoderm.

Auch die Gastrulation mit der sich anschliefenden Mesodermbildung unterliegt,
wie jetzt wohl allgemein zugegeben wird, je nach der Menge des Dotters, einer Modi-
fikation, denn je betrichtlicher dieser ist, desto groflere Schwierigkeiten setzen sich der
Invagination des Keimes und dem Auswachsen des Mesoderms von dem Prostoma sowie
von der Wandung des Urdarmes aus entgegen. Den vollstindigsten und am klarsten zu
iibersehenden Gastrulationsprozef3 finden wir folglich bei den kleinen, dotterarmen,
total und fast dqual sich furchenden Eiern des Amphioxus. Auch die Mesoderm-
bildung ist hier von einer Einfachheit, welche wir bei den hoheren Formen ver-
missen und die uns geradezu als Schema fiir die Mesodermbildung iiberhaupt gelten
darf. Schwieriger verstindlich sind dagegen die Vorginge bei den ziemlich dotter-
reichen Eiern unserer einheimischen Amphibien, noch schwieriger bei den telolecithalen
Eiern der Sauropsiden sowie bei den Eiern der Siugetiere, die sich ja héchstwahr-
scheinlich von Formen ableiten, deren Eier einen sehr reichlichen Dotter besafien. Bei
diesen drei zuletzt genannten Klassen wird auch hiufig die Einstitlpung durch eine solide,
von der Oberfliche des Keimes ausgehende Einwucherung ersetzt, welche erst allmiahlich
in ihrer wahren Bedeutung erkannt wurde, indem man zur Einsicht gelangte, daf} die
Gastrulation einen Prozef} darstelle, welcher bei allen Wirbeltieren der Diffesenzierung
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des Keimes in die drei Keimblitter (Ectoderm, Entoderm und Mesoderm) vorausgeht.
Es ist das grofle und bleibende Verdienst von E. Haeckel, diese Tatsache zuerst
erkannt und zur Grundlage seiner Gastraeatheorie gemacht zu haben. Die Uberzeugung,
daB in diesem Prozesse ein Entwicklungsstadium jedes Wirbeltieres gegeben sei,
ist seit Haeckels Arbeiten durch Untersuchungen an den verschiedensten Klassen iiber
allen Zweifel erhoben worden. Die Gastrulation verbindet als ein gemeinsamer Entwick-
lungsvorgang sozusagen alle Klassen der Wirbeltiere untereinander, vom Amphioxus bis
zum Menschen hinauf. Sieistin dieser Hinsichtblof mit der Befruchtung und der Furchung
zu vergleichen, auch erhilt sie eine sehr hohe Bedeutung dadurch, dafl sie auch im
Zusammenhange mit der Mesodermbildung stehend, die friiheste Organisation des Keimes
in die drei aus Zellagregaten bestehenden Keimblitter oder Primitivorgane herstelit.
Der Zusammenhang von Gastrulation und Mesodermbildung ist ein so inniger, dafl er
von einigen Autoren durch die Bezeichnung der Invagination, wenigstens bei den héheren
Formen, als Mesodermsickchen, in den Vordergrund gestellt wurde (0. Hertwig).

Wir schildern den Verlauf der Gastrulation bei den Eiern verschiedener Formen,
indem es nur auf diese Weise moglich wird, sowohl das Gemeinsame des Vorganges in
der Entwicklungsgeschichte der Wirbeltiere zu erkennen, als auch die Bedeutung der
Modifikationen zu verstehen, welche derselbe infolge der Ausbildung gréflerer Dotter-
massen erfihrt.

Gastrulation beim Amphioxus.

Die Bildung der Gastrula geht von dem in Fig. 26 dargestellten Endstadium der
Furchung, der Blastula aus. Diese stellt ein Bliaschen dar, dessen- Wandung aus ein-
schichtigem, ziemlich hohem Epithel besteht. Ein Abschnitt der Wandung wird von
Zellen gebildet, die infolge reichlicher Einschliisse von
Dotterplattchen spezifisch schwerer sind und sich in- Animaler Pol
folgedessen stets nach unten einstellen. Eine absolut Ectoderm
dquale Furchung findet demgemif beim Amphioxusei
nicht statt.

Diese unteren, stirker dotterhaltigen Zellen stiilpen
sich nun ein, und zwar so, dal wir zunichst einen
seichten Becher oder eine Schale erhalten (Fig. 27),
die an Tiefe gewinnt; dabei wird die Furchungshshle
bis auf einen Spalt reduziert. Die Offnung des Bechers
wird infolgedessen enger; sie stellt den Urmund oder
das Prostoma dar, welches in den von den eingestiilpten
Zellen, dem primitiven Entoderme, begrenzten Raum,
den Urdarm oder das Archenteron hineinfiihrt.
Diese Einzelheiten werden bei dem Lingenwachstum
der Larve (Fig. 28) noch deutlicher. Die dufere Zell-
schicht, die auch einen Besatz mit Wimpern oder
Flimmerhaaren aufweist, ist das primitive Ectoderm,
welches am Urmunde in das primitive Entoderm
Ubergeht. Fig. 26. Blastula des Amphioxus

Diese urspriinglich weite Offnung erfihrt eine =~ '8 - “~si €es Ampiosis
allmihliche Einengung und zwar wird von einigen HadiRatachele
Autoren, darunter in erster Linie von-Hatschek, dann
von O.Hertwigangenommen, daidie vordere Begrenzung des Urmundes (vordere Urmund-
lippe) eine lineare Verwachsung in der Medianebene erfahren, welche allméhlich auf die
hintere Urmundlippe weiter gehe. NachHatschek erstreckt sich der Urmund urspriinglich
iiber die ganze Region, in der wir spiter den Riicken ausgebildet finden; er soll sich von vorn

slastulahéhle Vegetativer Pol.

(Blastocoel) Grofle Zellen des pri-
mitiven Entoderms
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nach hinten schlieen, und als letzter Rest bleibt noch lange eine kleine auf die dorsale
Fliche des Embryos geriickte Offnung, der Neuroporus iibrig, iiber dessen Bedeutung fiir
das Lingenwachstum des Embryos wir spiter noch Ausfiihrlicheres mitteilen werden.

Animaler Pol. Ectoderm

Ectoderm
Gastral- ~ |
mund
Blastulahiéhle Priméres Einstillpung (Urmund)
(Blastocoel) Entoderm

=ekundiires

Gastralhohle |i Entoderm
Mesodermsiickehen

. . z Fig. 28. Gastrulation des Amphioxus.
Fig. 27. Beginnende Bildung der . o
Gastrula des Amphioxus. Medianschnitt eines spiiteren Stadiums,
Nach Hatschek. Nach Hatschek: Studien iiber die Entwicklung
des Amphioxus, Wien 1881,

Andere Autoren treten fiir einen konzentrischen VerschluB der Offnung ein (C. Rabl,
u. a.). An der schlauchférmigen, aus den beiden primitiven Keimblittern bestehenden
Gastrula mit bereits stark verengtem Urmunde beginnt die Bildung des mittleren Keim-
blattes, des Mesoderms. Bei diesem Vorgange sehen wir an der dorsalen Wandung des

A, FE
S
Sekundires

Entoderm { f""- 1

Mesoderm-

Neuroporus
sickehen

Mesoderm-

Ectoderm — siickehen

Chordaplatte

Medullar-
platte

Grofle Zellen
am caudalen
Kirperende

Fig. 29. Amphioxus mit 2 Ursegmenten.
A. Ansicht der dorsalen Wand des Urdarms.
B. Dorsalansicht der Larve nach Entfernung des Ectoderms.
Nach den Hatschekschen Modellen.

Urdarms (Fig. 29 A) paarige Ausbuchtungen oder Divertikel (Coelomdivertikel) ent-
stehen, die vorn beginnen und sich bei dem Lingenwachstum der Larve in caudaler
Richtung weiter erstrecken. Zwischen denselben bildet sich median an der dorsalen
Wand des Urdarmes ein drittes unpaares Divertikel oder vielmehr eine ventral gegen den
Urdarm sehende Rinne, welche gleichfalls, allmihlich caudalwirts weitergreifend, sich
in der ganzen Ausdehnung der Larve hinzieht. Es ist dies das Chordadivertikel.
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Damit ist die erste Anlage sowohl des Mesoderms als des Achsenskeletes gegeben,
des erstern in den Coelomdivertikeln, des letztern in dem Chordadivertikel. Die Coelom-
divertikel erfahren nun bei der weiteren Entwicklung eine Zerlegung in einzelne hinter-
einander gelegene paarige Sickchen und zwar durch Falten, welche von der lateralen
Wand des Divertikels aus vorwachsen. Dieser Proze schreitet gleichfalls in cranial-
caudaler Richtung fort, d. h. die dem Urmunde zunichst gelegene Strecke des Mesoderm-
divertikels wird zuletzt in einzelne Sickchen zerlegt. Diese, urspriinglich mit dem
Urdarm in Verbindung stehend, lésen sich nun von ihrem Mutterboden ab und stellen
dann einzelne aufeinander folgende, paarige Blidschen dar, die auf beiden Seiten
des sich gleichfalls vom Urdarm abschniirenden Chordadivertikels liegen (Fig. 30). Auf
diese Weise kommt an Stelle des Chordadivertikels ein Chordakanal zustande, welcher
aber bald durch die Wucherung seiner Wandung zur soliden Chorda wird. Die Loslésung
und Differenzierung des Chordadivertikels geht gleichfalls in caudaler Richtung weiter.
Folglich sind caudal sowohl die Mesodermdivertikel als auch die Chordarinne noch
vorhanden, wihrend wir cranial die vom Entoderm abgelésten Mesodermsickchen resp.

Medullarrinne Medullarrohr Medullarrohr  Vise, Lam.
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Rl ivephelost d. Mesoderm sickchens
PR T <% ool
A oS TR | ¥
V7, \ | & AR
ZN ¢ P2 R\
s & N A
— o
o EERTTR L E
O fes = O i
Uk =R
==Darm

Fig. 30. Entwicklung des Mesoderms auf Querschnitten durch Amphioxuslarven.

Nach den Modellen von Hatschek.
Sekundires Entoderm punktiert.

median ein Chordarohr finden. Die Mesodermdivertikel liefern auf einem solchen Stadium
successive neue Mesodermsickchen, die sich den bereits gebildeten caudalwirts anschlielen.
Wir sehen also, daB8 die Differenzierung der Embryonalanlage des Amphioxus von vorn
nach hinten fortschreitet, ein Satz, der, wie spiter besonders zu betonen ist, auch fiir alle
Wirbeltiere gilt. Wir konnen hier noch eine zweite Regel erwihnen, welche auf das frih-
embryonale Wachstum der Embryonen Bezug hat. Wir sehen namlich, daB neues Material
vom caudalen Kérperende aus in Form indifferenter Zellen geliefert wird, solange hier
der Urmund oder der Neuroporus als Rest desselben vorhanden ist.

In der Zerlegung der Mesodermdivertikel finden wir die erste Andeutung eines bei
der Weiterentwicklung wenigstens in zwei Keimblittern (dem Ectoderm und dem Meso-
derm) stattfindenden, im dritten Keimblatte, dem Entoderm, vielleicht nicht ganz fehlen-
den-Vorganges, den wir als Metamerie oder Segmentierung bezeichnen. Dabei tritt, um so
deutlicher, je primitiver die untersuchte Form ist, eine Zerlegung des Rumpfes in einzelne
transversale Abschnitte auf, welche beim Amphioxus je zwei paarige und symmetrisch
angeordnete Mesodermsickchen mit entsprechenden Spinalnerven umfassen. Im folgenden
Kapitel wird es unsere Aufgabe sein, im Zusammenhang mit den ersten Differenzierungs-
vorgingen am Mesoderm, den Begriff der Metamerie, welche bei allen Wirbeltieren nicht
blofl im Skelete, sondern auch in den Weichteilen den Aufbau des Korpers beherrscht,
genauer zu analysieren.
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Nach der Ablosung der Mesodermsickchen und des Chordadivertikels von dem
die Wandung des Urdarmes darstellenden primitiven Entoderm (Fig. 30 B) schlieSt sich
die Wandung wieder zusammen, um eine kleinere Hohle, die Darmhéhle, abzugrenzen.
Das dieselbe begrenzende Epithel stellt nunmehr das sekundire Entoderm dar, im Gegen-
satze zum primitiven Entoderm, von dem aus auch die Chorda- und Mesodermanlagen
entstehen. Wihrend einer gewissen Zeit der Entwicklung geht aber das sekundire
Entoderm caudalwirts in ‘denjenigen Abschnitt des primiren Entodermes iiber, aus
welchem sich noch das Chordadivertikel sowie die Mesoblastdivertikel in der Nihe des
Urmundes resp. des Neuroporus zu bilden haben.

Ein weiterer Vorgang besteht darin, daf3 die Mesodermsickchen, welche in Fig. 30 B
auf beiden Seiten der Chorda dorsalis liegen, ventralwirts zwischen dem Ectoderm
und dem sekundiren Entoderm auszuwachsen beginnen. Die Hohle der Bliaschen
gewinnt auf diese Weise eine betrichtliche Ausdehnung und stellt das Coelom oder die
Korperhohle dar, welche folglich als ein abgesackter Teil des Urdarms aufzufassen
ist. Die Mesodermsickchen wachsen ventralwirts vor, bis sie unterhalb des Darmes
miteinander zur Beriihrung kommen. Zunichst sind sie voneinander getrennt, bald bilden

sich jedoch die Scheidewinde zwischen den

. Rucken- — Unsegment.  Can.  einzelnen Sdckchen zuriick und dieselben
Neuroporus ant. r||lrl;-|-<:|r|.lll dors. Mesod. neurent, treten in Lﬁngs- und Querrichtung mit-
' ' einander in Verbindung. So kommt es, wenn
nacheinander alle Mesodermsickchen in den
Prozefl einbezogen werden, zur Bildung eines
in der ganzen Ausdehnung des Darmes sich
erstreckenden einheitlichen Raumes, welcher
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haltenen Coelomabschnitten in Verbindung,
Fig. 31. Lingsschnitt durch eine Am- doch lost sich diese spiter, indem sich die
phioxuslarve mit 5 Ursegmenten. dorsalen segmentierten Abschnitte des Meso-
Nach Hatschek. derms von dem ventralen unsegmentierten
aber. urspriinglich auch aus Segmenten her-
vorgegangenen Mesoderm selbstindig machen. Diese bei Amphioxus leicht erkennbaren
dorsalen Abschnitte bezeichnen wir als Ursegmente oder Somiten. Sie finden sich bei
allen Chordaten in derselben Ausbildung, allerdings bei den verschiedenen Klassen
mit einzelnen Modifikationen, welche sich besonders auch in ihrer weiteren Differen-
zierung auspragen. Diese geht, wie die Bildung des mittleren Keimblattes iiberhaupt,
in der Richtung von vorn nach hinten vor sich, bis zu einem Stadium, in welchem
die fir den Erwachsenen charakteristische Zahl von Ursegmenten erreicht ist. Der in-
differente Charakter des die Mesodermsickchen liefernden primitiven Entodermes bleibt
caudal, in der Umgebung des Urmundes so lange erhalten. bis simtliche Ursegmente
abgegrenzt sind.

Wihrend des Lingenwachstums der Larve erfolgen auch am Ectoderm Ande-
rungen. Dieses bildet iiber dem Chordadivertikel eine nach oben leicht konkave, aus
hoheren Epithelzellen bestehende Platte, deren Rinder sich weiterhin zusammenschlieBen,
um (Fig. 30C) ein Rohr, das Nervenrohr herzustellen. Uber demselben erstreckt sich
wieder das Ectoderm als einheitliches Blatt. Die Bildung des Rohres erfolgt caudal
bis iiber die Stelle hinaus, wo am Urmunde das Ectoderm in das primitive Entoderm
ibergeht. Diese Stelle, welche den Urmund umfafit, wird demnach in das Nervenrohr
aufgenommen und stellt nunmehr eine Verbindung zwischen diesem und dem Darmrohr
dar, welche mit dem Lingenwachstum der Larve gleichfalls in die Linge gezogen wird,
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aber doch noch immer dem Urmunde oder doch wenigstens einem Teile desselben ent-
spricht. Sie wird als Canalis neurentericus bezeichnet. Ihre Bedeutung fiir das Lingen-
wachstum der Embryonalanlage ist, wie wir spiter genauer auseinandersetzen werden,
eine sehr grofle, indem ihre Begrenzung durch Zellen gebildet wird, welche noch immer
die Eigenschaften des primitiven Entodermes besitzen und sowohl Mesoderm als Chorda
zu liefern imstande sind.

Wenn wir uns nunmehr von den einfachen fast schematischen Vorgingen bei
Amphioxus der Betrachtung der Gastrulation und der Mesodermbildung bei Wirbeltieren zu-
wenden, so finden wir einerseits Ubereinstimmungen, andererseits aber auch Unterschiede.
Bei vielen Formen (z. B. bei Amphibien und Petromyzonten) erfolgt eine Invagination
des Keimes von der Oberfliche aus, die wir ohne weiteres mit der Gastrulation beim
Amphioxus vergleichen werden. Von der Wandung dieser Einstiilpung aus und nach
beiden Seiten derselben bilden sich die zwischen Entoderm und Ectoderm auswachsenden
Mesodermmassen. Der Urmund oder auch blof ein Teil desselben wird gleichfalls, wie
beim Amphioxus, in das Nervenrohr aufgenommen, um den Canalis neurentericus zu
bilden, welcher auch hier eine caudale Wachstumszone des Korpers darstellt. Auf der
andern Seite liegen jedoch Differenzen vor (Reptilien, Vigel). So kann die Einstiilpung
teilweise oder ganz durch eine solide Einwucherung von der Oberfliche des Keimes aus
ersetzt werden, das Mesoderm tritt nicht in Form einer Ausstiilpung des Urdarmes auf,
sondern bloB als eine solide Wucherung der Wandung desselben, in welcher sich erst
nachtriglich ein spaltformiges Lumen, das Coelom, bildet. Der Canalis neurentericus
kann blof} durch die Pigmentierung von strangformlg angeordneten Zellen angedeutet sein.
Allein diese Differenzen treten zuriick gegeniiber den fundamentalen Ubereinstimmungen,
welche uns berechtigen, in der Bildung der Gastrula und des Mesoderms bei Amphioxus
den Grundtypus fiir die Vorginge bei Wirbeltieren iiberhaupt zu erblicken.

Zum Verstindnis der Gastrulation und der Mesodermbildung bei Siugetieren ist
es wieder unbedingt notwendig von ihnen eine Briicke zu den einfachen Zustinden beim
Amphioxus zu schlagen. Dazu dient die Untersuchung der Gastrulation und der Meso-
dermbildung bei drei andern Formen, niamlich bei unsern einheimischen Amphibien, bei
Reptilien und bei Vigeln.

Gastrulation bei Amphibien.

Als Endprodukt der total aber indqual ablaufenden Furchung des Froscheies hatten
wir ein Blischen (Blastula) erhalten, mit mehrfach geschichteten pigmentierten Zellen in
der obern und grofien unpigmentierten, stark dotterhaltigen Zellen in der untern Hemi-
sphire. Diese Zellen bilden den Boden, die pigmentierten kleineren dotterirmeren Zellen
der oberen Hemisphire die Decke der Furchungshéhle oder des Blastocoels.

Die pigmentierten Zellen der obern Hemisphire beginnen nun die groflern dotter-
haltigen Zellen der untern Hemisphire zu umwachsen. Gleichzeitig entsteht jedoch an
einer bestimmten Stelle der Grenze zwischen den pigmentierten Zellen und den grofien
dotterhaltigen Zellen eine Einsenkung (Fig. 32 A, A’), welche in eine weite, die Furchungs-
héhle zuriickdringende Gastralhdhle (Urdarm) fithrt. Die Stelle der Einsenkung ist von
auBlen her als eine halbmondférmige Linie zu erkennen, die der vordern Urmundlippe
entspricht. Da die pigmentierten Zellen der obern Eihilfte gleichmiBig vorwachsen, so
bilden sie mit der vordern Urmundlippe in Fig. 32 A einen Kreis, in welchem die weiflen
dotterhaltigen Zellen von auBen her zur Ansicht kommen. Dieses kreisférmige, immer
mehr sich einengende (Fig. 32 B, B') und schlieBlich ganz verschwindende Feld wird oft
als Rusconischer After bezeichnet. Die Zellen der Decke des Urdarmes bilden ein mehr-
fach geschichtetes Cylinderepithel, der Boden wird von den groien dotterhaltigen Zellen
der untern Hemisphire hergestellt. Das vor der vordern Urmundlippe gelegene Ectoderm
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besteht aus sehr hohen, zylindrischen Zellen, welche die Medullarplatte als die erste
Anlage des zentralen Nervensystemes bilden.

Wir haben hier eine Gastrula vor uns, die sich mit der Amphioxus-Gastrula, wie
sie in Fig. 28 dargestellt ist, vergleichen liit. Allerdings ist die Invagination nicht von
derjenigen Stelle aus erfolgt, an welcher die Dotterzellen am massigsten entwickelt sind
und die dem untern vegetativen Pole der Amphioxuslarve entspricht, sondern an der
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Grenze zwischen diesen Zellen und den kleinen pigmentierten Zellen der obern Hemi-
sphire des Eies.

In den folgenden Bildern (Fig. 32 B, B') ist durch weiteres Vorwachsen der pigmen-
tierten Zellen der erwihnte Rusconische After noch weiter eingeengt worden und ferner
ist zwischen dem Urdarm und der stark zuriickgedringten Furchungshéhle eine weite
Verbindung entstanden. Dieser Vorgang ist prinzipiell von Wichtigkeit, denn er findet
sich mit einigen Abinderungen bei Reptilien, Vogeln und Saugetieren wieder. Der Ur-
mund schlieBt sich nun in der Weise, daf eine lineare, median eingestellte Naht zustande
kommt, wie sie in Fig. 32 C dargestellt ist. Diese wird hier teilweise in den Bereich der
Medullarplatte resp. in das Medullarrohr, einbezogen, beim Zusammenschlu# der zur
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Bildung desselben sich erhebenden Medullarwiilste. Aus diesem vordern Abschnitte des
linear sich schlieflenden Urmundrestes entsteht bei vielen Formen der Canalis neur-
entericus, welcher das Lumen des Riickenmarksrohres hinten mit dem Urdarm durch se-
kundires Auseinanderweichen der Rinder der Nahtlinie in Verbindung setzt (Fig. 32 D).
Aus der hintern, auflerhalb des Medullarrohres verbleibenden Strecke der Nahtlinie,
welche sich allmihlich beim Auswachsen des Schwanzes ventralwirts verlagert, entsteht
der Anus. Dieser 148t sich folglich direkt aus einen Teile des Urmundes ableiten. Mit
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dem linealen Schluf8 des Urmundes wird auch der im Rusconischen After sichtbare
Dotterpfropf endgiltig von der Oberfliche in die Tiefe gedringt.

Daf} bei der Gastrulation eine wirkliche Einstiilpung der Oberfliche des Keimes,
verbunden mit betrichtlichen Verschiebungen von Zellen, vor sich geht, ist wohl a priori
bei allen Wirbeltieren anzunehmen. Fiir den Frosch konnte Kopsch den direkten
Nachweis dafiir erbringen, indem er lebende, aufeinanderfolgende Stadien der Gastru-
lation vom obern und vom untern Pole aus photographierte und so die Bilder ver-
schiedener Entwicklungsstadien fixierte. Es zeigten dieselben, dafBl tatsichlich bei der
Invagination Zellen, besonders solche der untern Hemisphire, gegen die halbmond-
formige Einstiilpungsstelle hinstrémen, um im Innern des Keimes zu verschwinden und
die Wandung des Urdarmes zu bilden. An der aktiven Wanderung dieser Zellen kann
kein Zweifel bestehen.
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Die Furchungshéhle scheint sich bei den verschiedenen Amphibien in recht ver-
schiedenem Mafie an der Bildung des Urdarmes zu beteiligen; bald finden wir das
in Fig. 32B dargestellte Verhalten, bald wird jedoch die Furchungshohle durch den sich
ausdehnenden Urdarm zur Seite gedringt und zu einem Spalte reduziert, ohne dafl
eine Verbindung beider Hohlen erfolgen wiirde. Moglicherweise lassen sich diese Ver-
hiltnisse durch die Annahme eines Unterschiedes in dem zeitigen Ablaufe der Gastru-
lation erkliren. Als Endstadium derselben beim Frosche sehen wir (Fig. 32D,D’) eine
lingliche Larve vor uns, an deren hinterem Ende der Canalis neurentericus eine Ver-
bindung zwischen Darm und Medullarrohr herstellt, wihrend der auflerhalb desselben
verbleibende Abschnitt der nahtférmigen Schlullinie des Urmundes sich sekundir
wieder 6ffnet und die bleibende Verbindung des Enddarmes nach aufien schafft. Der
Anus bildet sich hier, wie iiberhaupt bei allen Wirbeltieren (siehe Entwicklung des
Anus), aus der hintern Strecke der Nahtlinie des Urmundes.

Entwicklung des Mesoderms bei Amphibien.

Die erste Anlage des mittleren Keimblattes entsteht bei Amphibien sehr frithzeitig,
wird aber in ihrer Entfaltung durch die immerhin betrichtlichen Dottermassen der
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Fig. 33. Bildung des Mesoderms bei Amphibien.
Querschnitte durch frilhe Keime.

unteren Hemisphire stark beeinfluft. Mit dem ZusammenschlufS der Urmundlippen,
in Form einer Nahtlinie (siche das Oberflichenbild der Fig. 32C), beginnt auch die
Mesodermbildung, welche sowohl von der dorsalen Wandung des Urdarmes als auch
von den sich in der Medianebene zusammenlegenden Lippen des Urmundes ausgeht
und zwar in Form einer zwischen dem Entoderm und dem Ectoderm vorwachsenden
platten Zellmasse (Fig. 33 A und B), in welche sich nach O. Hertwig bei einigen
Amphibien ein feiner, dem Coelomdivertikel des Amphioxus entsprechender Spalt hin-
einzieht. Im Bereiche des Urdarmes werden die seitlich auswachsenden Mesoderm-
platten durch eine mediane Strecke der Urdarmwandung voneinander getrennt, die
aus hohen Cylinderepithelzellen besteht und indem sie sich einfollt, zunichst die Chorda-
rinne, dann nach der Ablésung von dem primitiven Entoderm, den Chordakanal her-
stellt. Dieser wird alsdann infolge der Wucherung von Zellen der Wandung zum soliden
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Stabe der Chorda dorsalis. Bei der weitern Entwicklung lésen sich auch die Mesoderm-
platten von ihrem Mutterboden ab und bilden, indem sie ventralwirts auswachsen, eine
von dem Coelomspalt durchsetzte Schicht, welche seitlich die Wandung der nunmehr
als Darm anzusprechenden Hohle von dem Ectoderm trennt. In anderer Weise als beim
Amphioxus wird hier blo8 der dorsale Abschnitt des Mesoderms in einzelne Metamere
(Ursegmente oder Somiten) zerlegt und zwar erst nachdem das Mesoderm den Darm
ventral zu umwachsen begonnen hat. Der ventrale Teil des Mesoderms, welcher beim
Amphioxus metamer angelegt wird, dann durch nachtrigliche Riickbildung der Scheide-
winde den grofien Coelomraum herstellt, 148t bei Amphibien, wie bei Wirbeltieren iiber-
haupt, die Einteilung in einzelne Metameren vermissen. Es stellt von vornherein einen
unsegmentierten Abschnitt des Mesoderms dar, in welchen das Coelom sich allmihlich
weiter ausdehnt, um schliellich eine grofie einheitliche Hohle darzustellen. Die Urseg-
mente stehen durch kurze, gleichfalls segmentale Zwischenstiicke mit dem unsegmen-
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tierten ventralen Mesoderm in Zusammenhang. Die Segmentierung des dorsalen Meso-
derms erfolgt, wie beim Amphioxus, in cranial-caudaler Richtung. Fassen wir die fiir
Amphibien geschilderten Verhiltnisse zusammen, so finden wir auch hier eine Invagi-
nation und zwar der dotterreichen Zellen der untern Hilfte der Blastula, doch werden
dieselben infolge der groBeren Dottermassen nicht direkt vom vegetativen Pole aus
eingestiilpt, sondern die Einstiilpungslinie ist gegen den animalen Pol hin an die
Grenze gegen die kleineren pigmentierten Zellen der obern Hemisphire verschoben.
Dagegen erfihrt der Urdarm bei vielen Amphibien eine betrichtliche Erweiterung, indem
er in die Furchungshohle durchbricht und diese ihm gewissermaflen einen vordern
Abschnitt anfiigt. Auf diese Weise wird, besonders bei sehr dotterreichen Formen,
ein nicht unbetrichtlicher Teil des primitiven Entoderms direkt aus den Zellen, welche
die Furchungshohle begrenzen, gebildet. Bei Gymnophionen, deren Dotterreichtum
fast denjenigen der Vogel oder Reptilien erreicht, scheint sogar der grofite Teil des
Entodermes aus den Dotterzellen, welche die Furchungshshle begrenzen, hervorzu-
gehen (Brauer). Das Mesoderm entsteht bei Amphibien durch das Auswachsen
solider Zellmassen aus den Wandungen der Invaginationshohle oder aus den Randern
des nahtartig sich schlieBenden Urmundes; median bildet ein Teil der dorsalen ' Wandung
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des Urdarms die Chorda dorsalis. Blofl der dorsale Teil der auswachsenden Mesoderm-
platten erfahrt eine Trennung in Metameren (Ursegmente), wihrend das ventrale Meso-
derm unsegmentiert bleibt und durch die Ausbildung eines Coelomspaltes in zwei Lamellen
zerlegt wird, von denen sich die eine, die viscerale Lamelle des unsegmentierten Meso-
derms, dem Ectoderm, die andere, die parietale Lamelle dem Ectoderm anlegt. Das
ventrale unsegmentierte Mesoderm hingt mittelst der Zwischenstiicke mit dem dorsalen,
segmentierten Mesoderm zusammen.

Gastrulation bei Reptilien.

Die Bildung der Invagination bei Reptilien kniipft sich ziemlich ungezwungen,
einerseits an die Gastrulation bei Amphibien, andererseits an diejenige der Vogel und
Siugetiere an. Besonders fillt die Ahnlichkeit mit der Gastrulation und Mesoderm-
bildung bei den Eiern gewisser Amphibien (Gymnophionen) auf, deren Dotterreichtum
der totalen Furchung des Eies hindernd in den Weg tritt, so da} wir, ganz wie bei Rep-
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tilien und Vogeln, als Endstadium des Vorganges eine Keimscheibe mit einer grofien,
dieselbe tragenden, ungefurchten Dottermasse erhalten. Bei Reptilien bildet sich die In-
vagination innerhalb der Keimscheibe aber nicht in deren Mitte, sondern exzentrisch..
Die oberflichliche Schicht zeigt sehr friihzeitig eine epitheliale Anordnung ihrer Zellen;
mit dem Auswachsen der Keimscheibe iiber den Dotter erhalten die mehr im Zentrum
derselben gelegenen Zellen den Charakter eines hohen, zylindrischen Epithels. Dieser
Bezirk grenzt sich ziemlich deutlich gegen den peripheren Teil der Keimscheibe ab und
bildet einen weiBlichen Flecken, den sog. Embryonalschild. An einer Stelle der Begren-
zung des Embryonalschildes tritt ein undurchsichtiger Knoten auf, der im Vergleiche
mit dem iibrigen Embryonalschilde leicht vorspringt; es ist dies die Primitivplatte oder
Area primitiva (Fig. 35). Hier erfolgt eine Einstiilpung der oberflichlichen Schicht
der Keimscheibe, welche also noch innerhalb des Embryonalschildes, jedoch in deren
Peripherie liegt. Diese Einstiilpung erstreckt sich unter den oberflichlichen Zellen
des Embryonalschildes gegen das Zentrum desselben hin. Die Invaginationséffnung
(Urmund) grenzt sich dabei durch eine scharfe vordere und eine weniger scharfe hintere
Lippe ab. Bei einigen Formen zieht sich der Urdarm unter_dem ganzen Embryonal-
schilde hin (Platydactylus und Schildkréten); bei andern dagegen (Lacerta) wird eine
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groBere Strecke der Einstiilpung durch eine solide Wucherung dargestellt, die von dem
cranialen Ende des Sackes ausgeht. Die Richtung der Einstiilpung stimmt mit der
Korperachse iiberein. Auch sehen wir (Fig 35), daf sich die Héhle unter einem grofien
Teil der Medullarplatte, welche sich zur Bildung des Medullarrohres einzukriimmen be-
ginnt, hinzieht. Der Vorgang ist um so urspriinglicher, je weiter cranialwirts das
Lumen des Urdarmes reicht. Bei der Reduktion desselben, verbunden mit einem teil-
weisen Ersatze durch eine solide Zellmasse, wie wir sie bei Lacerta finden, wird diese
als Kopffortsatz des Urdarmes bezeichnet, auch sind wir tatsichlich berechtigt, sie als
einen Ersatz fir den Urdarm anzusehen, indem sie dieselben Gebilde (Chorda und
Mesoderm) liefert wie dieser. Die Ausdehnung des Urdarmes ist also in frithen Stadien
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Fig. 36. Langsschnitte durch 3 Stadien der Gastrulation cines Reptils (Gecko).
Nach Will. Zool. Jahrh, VI 1893, Abt. f. Morph.

bei den einzelnen Formen eine sehr verschiedene, am betrichtlichsten wohl gerade bei
Schildkréten und Platydactylus (Gecko).

Die vordere Urmundlippe bildet (Fig. 36) eine scharfe Begrenzung des Einganges
in den Urdarm, und an ihr geht das hohe Ectoderm, das im ganzen Bereiche des Embryonal-
schildes ausgebildet ist und in der medianen Partie desselben die Medullarplatteherstellt, in
diedorsale, aus hohem Cylinderepithel gebildete Wand des Urdarmes iiber. Dagegen wird die
ventrale Wand von relativ niedrigen Zellen hergestellt, die ziemlich unvermittelt am
Urmunde in die Zellen der Primitivplatte (Area primitiva) iibergehen (Fig. 36 A). Unter
den ganzen Embryonalschild zieht sich nun das schon sehr friihzeitig aus den Zellen der
Keimscheibe entstehende sekundire Entoderm hin, welches, aus stark abgeplatteten
Zellen bestehend, die unter der Keimscheibe sich erstreckende, etwa mit der Furchungs-
héhle zu vergleichende, subgerminale Hohle nach oben hin begrenzt. Ebenso wie bei
einigen Amphibien die Gastralhéhle in die Furchungshéhle durchbricht, bildet sich auch

Corning, Entwicklungsgeschichte. 5
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bei Reptilien ein Durchbruch des Urdarms in die subgerminale Hohle (Fig. 36 C), bei
welchem sowohl die untere Wand des Urdarms als auch das derselben anliegende sekun-
dire Entoderm eine Riickbildung erfahren. Dann fiihrt blol noch ein kurzer Kanal
vom Urmunde aus in die mit verfliissigtem Dotter angefiillte, weithin unter der Keim-
scheibe sich erstreckende subgerminale Hohle.

Auch hier wirft sich, wie bei Amphibien, die Frage auf, wie weit sich die Zellen des
sekundiren Entoderms an der Bildung des spatern Entoderms beteiligen, nachdem sich
die Chorda und die Mesodermplatten (siehe unten) von der dorsalen Wandung des Ur-
darmes abgelést haben. Einige Autoren, so z. B. O. Hertwig, nehmen an, daf} fast das
ganze spitere Entoderm, sowohl im Bereich der Embryonalanlage als auch des Dotter-
sackes, aus dem sekundiren Entoderm hervorgehe, andere jedoch beschrinken die Rolle
desselben auf die Bildung des den Dotter umwachsenden Entoderms, welches als Dotter-
entoderm die innerste Schicht des Dottersackes herstellt (s. unten).

Bei den Gymnophionen, deren dotterreiche Eier sich partiell und discoidal furchen,
verldauft die Gastrulation ganz #hnlich wie bei Reptilien, was uns als Beweis dafiir
gelten darf, dal bei diesem Prozesse keine prinzipiellen Unterschiede zwischen den
verschiedenen Formen vorhanden sind. Auch bei Gymnophionen bricht der Urdarm,
und zwar ziemlich friihzeitig, in die subgerminale (Furchungs-)Héhle durch, indem so,
wie auch bei anderen Amphibien, der eigentlichen Gastralhohle ein sehr betrichtlicher
Abschnitt vorn angefiigt wird.

Mesodermbildung bei Reptilien.

Was die Bildung des Mesoderms bei Reptilien anbelangt, so geht von der Area
primitiva eine Wucherung von Mesodermzellen nach allen Richtungen aus, welche dem
vom Urmunde auswachsenden Mesoderm der Amphibien (auch als peristomales Meso-
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Fig. 37. Querschnitt eines Reptilienkeimes (Gecko) zur Veranschaulichung der Bildung des
Mesoderms.
Nach Will. Zool. Jahrb, VL. 1803. Abt. f. Morph.

derm bezeichnet) entspricht. Mit der Entstehung der Invagination geht die Bildung des
Mesoderms auch auf die dorsale Wand des Urdarms iiber. Wir sehen hier wieder
eine mittlere Platte von Zellen, die sich durch ihre betrichtliche Héhe auszeichnen und
sicher die Chorda dorsalis, vielleicht auch einen Teil des spiateren Entodermes liefern
(embryonales Entoderm). Lateral von dieser Platte gehen die beiden Mesodermplatten
ab, in welche sich bei einigen Formen ein feiner, von Will bei Gecko nachgewiesener
Coelomspalt hineinzicht. Dieser stellt eine Ausbuchtung des Urdarmes dar und ist dem-
gemifl mit den in Fig. 30 auf beiden Seiten des Chordadivertikels befindlichen Meso-
dermdivertikeln des Amphioxus zu vergleichen. In einem Querschnittbilde vom Gecko
(Fig. 37) sieht man, wie sich der Urdarm mit der subgerminalen Héhle in Verbindung
gesetzt hat, doch héngt noch das Mesoderm beiderseits mit der Chordaplatte und dem
Entoderm zusammen. Bei denjenigen Formen, die einen soliden, von der Wandung des
Urdarmes axial und cranialwirts abgehenden Kopffortsatz besitzen (Lacerta) findet im
Bereiche desselben die Bildung des Mesoderms durch seitliches Auswachsen solider Zell-
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massen statt und auch die Chorda bildet sich von vornherein ohne Lumen. In allen
Fillen weichen jedoch spiter die Zellen der Mesodermplatten zur Begrenzung eines
Coelomspaltes, den wir selbstverstindlich ohne weiteres mit dem Coelom des Amphioxus
und der Amphibien vergleichen diirfen, auseinander. Die Bildung des Coeloms beginnt
im cranialen Teile der Anlage und schreitet allmédhlich caudal- und lateralwirts fort.
Das gleiche gilt iibrigens auch von der Bildung der Ursegmente und der Zwischenstiicke.

Gastrulation bei Végeln.

Die Erkenntnis der Bedeutung der Gastrulation fiir die Bildung der Keimblitter,
insbesondere des Mesoderms, ist dadurch verzogert worden, dafl von den Embryologen
lange Zeit hindurch das leicht zu beschaffende Material der Hithnereier bevorzugt wurde,
indem es geradezu als das klassische Objekt fiir entwicklungsgeschichtliche Unter-
suchungen galt. Viel klarer liegen die Entwicklungsvorginge, besonders diejenigen der
Gastrulation und Mesodermbildung, bei der Ente. Wir sind folglich erst jetzt in der
Lage, diese Bildungen bei Végeln auf dieselben prinzipiellen Vorgange zuriickzufiihren,
die wir bei Amphioxus, Amphibien und Reptilien kennen gelernt haben. Dabei gewinnen
wir aber auch die Erkenntnis, daB3 die anscheinend so verschiedenartigen, bei der Siuge-
tierentwicklung sich abspielenden Vorginge mit Leichtigkeit durch den Vergleich mit
Végeln und Reptilien sich erklaren lassen.

Am giinstigsten fiir die Untersuchung sind wie gesagt die Wasservogel, z. B. die
Ente. Hier wird das Endstadium der Furchung wie bei den Reptilien durch eine
Keimscheibe, welche einer grofien Dottermasse aufruht, dargestellt. Das Zentrum der
Keimscheibe bildet entsprechend der mit verfliissigtem Dotter angefiillten subgerminalen
Hohle eine etwas hellere Zone, die Area pellucida, wahrend die periphere undurchsichtige
Partie der Keimscheibe als Area opaca bezeichnet wird. Mit der Umwachsung des Dotters
durch die Keimscheibe und der fortschreitenden Verfliissigung des Dotters nimmt auch
die Area pellucida an Ausdehnung zu. Urspriinglich rund, gewinnt sie allmihlich eine
nach eingr Richtung etwas ausgezogene Form.
Der Lingsdurchmesser dieses Ovoids ent-
spricht der Lingsachse der Embryonalanlage,
die schmilere Partie dem caudalen, die
breitere dem cranialen Ende.

Den ersten betrichtlichen Fortschritt
in der Entwicklung, welcher sich im Ober-
flachenbilde darbietet, sehen wir im Auf-
treten einer linienformigen, axialen Ver-
dickung der caudalen Partie der Area pellu-
cida. Dies ist der Primitivstreifen, welcher
bei Flichenpriparaten in durchfallendem
Lichte als ein feiner weiBSlicher Streifen
oder Faden (daher von den iltern Autoren
auch al:s Achsenfaden bezeic}met_) Zu e.r' Fig. 38. Schema der Bildung des Primitiv-
kennen ist. Die ersten Anfinge dieser Bil-  strcifens und seines Kopffortsatzes bei der
dung sind beim Hihnchen in der 8.—14. Ente.

Stunde der Bebriitung zu bemerken. Der

Primitivstreifen (Fig. 38) verlauft im allgemeinen in der Lingsachse der birnférmigen
Anlage, zeigt jedoch an seinem caudalen Ende nicht selten Knickungen, die auf
gewisse Unregelmifligkeiten der Bildung zuriickzufiihren sind, ohne dafl man ihnen
jedoch in der Regel fiir die weitere Entwicklung des Embryos eine Bedeutung
zusprechen darf. Kaum bei zwei Keimscheiben derselben Grofie ist der Primitivstreifen
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genau in derselben Weise ausgebildet. Bei der Oberflichenansicht (bei auffallendem
Lichte) entspricht ihm eine Rinne, die Primitivrinne, welche von zwei Falten, den Pri-
mitivfalten, begrenzt wird.

Der Primitivstreifen endet vorn mit einer knopfférmigen Verdickung, dem Hensen-
schen Knoten, in welchem die Primitivfalten ineinander iibergehen und wo folglich die

Primitivrinne fehlt. Hier liegt auch bei einigen Formen, z. B. bei der Ente, iiberhaupt
wohl bei den meisten Wasservogeln, die Offnung eines kurzen, blind endenden Kanales,

Hensenscher Knoten
Medullarplatie mit Invagination Primitivstreifen

;Ij‘_ > -.r_‘ " . T R
Kopffortsatz des  Entoderm

Dotterentoderm Primitivstreifens

Dotterentoder

Fig. 30. Schematischer Medianschnitt durch eine Vogelkeimscheibe.

der cranialwirts, bei dem in Fig. 38 u. 30 dargestellten Stadium (Flichenbild und Median-
schnitt) zwischen dem sekundiren Entoderm und dem Ectoderm vor dem Hensenschen
Knoten vordringt und als Fortsetzung einen soliden, gleichfalls axial verlaufenden
Strang, den Kopffortsatz des Primitivstreifens, aufweist. Die Einstiilpung entspricht
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Fig. 4o, 41. Zwel Querschnitte durch eine Hithnchenkeimscheibe mit 1 Segmente.
A. Durch die vordere Strecke der Medullarplatte.
B. Durch die Primitivrinne.

der Offnung der Invagination bei Reptilien (Fig. 36) und das ganze Bild hat eine auf-
fallende Ahnlichkeit mit den Verhaltnissen, die wir bei Reptilien (Lacerta) mit reduziertem
Urdarm antreffen. Die Ahnlichkeit gewinnt noch dadurch, daBl von diesem soliden,
axialen Strange aus die Bildung sowohl der Chorda dorsalis, als des Mesoderms erfolgt.
Der Kopffortsatz des Primitivstreifens, welcher sich an den Hensenschen Knoten,
resp. an die Invagination anschlieit, ist auch (Fig. 38) bei der Untersuchung des Priparates
in durchfallendem Lichte gewissermaflen als eine weniger deutlich hervortretende Fort-
setzung des Primitivstreifens in cranialer Richtung zu erkennen, mit dem Unterschiede
natiirlich, daB er keine Reliefverhiltnisse auf der Oberfliche der Keimscheibe hervorruft,
indem die Primitivfalten am Hensenschen Knoten ein Ende nehmen.
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Noch deutlicher wird die Ahnlichkeit mit der Gastrula der Reptilien beim Ver-
gleiche von Querschnitten. In Fig. 40, die einen Querschnitt durch den Primitiv-
streifen nach der Bildung des Mesoderms darstellt, sehen wir, dafl der Primitiv-
streifen durch eine lebhafte Wucherung der Ectodermzellen entsteht, in welcher die
Zellen ihren epithelialen Charakter aufgeben, ohne zunichst ihren Zusammenhang mit
dem Ectoderm zu verlieren. Dagegen bleiben diese Zellen vorliufig noch von dem sekun-
diren Entoderm getrennt, welches in der ganzen Ausdehnung der Keimscheibe aus-
gebildet, dieselbe gegen die subgerminale Hohle abgrenzt. Ein Schnitt durch den Hensen-
schen Knoten dagegen zeigt da, wo die Invagination von der Oberfliche ausgeht, eine
Verschmelzung des Ectodermes mit dem sekundaren Entoderm. Der Kopffortsatz des
Primitivstreifens ist dagegen, wie die Figur zeigt, sowohl vom Ectoderm als auch vom
sekundiren Entoderm unabhingig. Der Zusammenhang des Ectodermes mit dem sekun-
diren Entoderm, welchen wir zuerst am Hensenschen Knoten antreffen, erstreckt sich
bei der Weiterentwicklung caudalwirts am Primitivstreifen fort. Der Kopffortsatz
zieht als eine selbstindige Bildung vom Hensenschen Knoten aus cranialwirts.

Unterdessen gewinnt die Area pellucida an Ausdehnung,
indem die Verflissigung des Dotters und auch die sub-
germinale Hohle mit der nunmehr beginnenden Umwachsung
des Dotters durch die Keimscheibe Schritt hilt. Auch sehen
wir, daf3 das sekundire Entoderm, je nachdem wir dasselbe
in der Area pellucida oder in der Area opaca untersuchen,
einen verschiedenen Charakter aufweist. Innerhalb der Area ;
pellucida besteht es aus niedrigen, sogar auch stark ab- i
geplatteten (embryonales oder zentrales Entoderm), inner- f
halb der Area opaca dagegen aus hohen, blasigen, zylindri- :
schen Zellen, die mit Dotter angefiillt sind (peripheres oder i
Dotterentoderm). Aus diesem letztern geht spiter die Bil-
dung der mit der Dotterresorption betrauten innern Schicht
des Dottersackes aus (siehe die Bildung der Eihiillen),
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Der Vergleich der geschilderten Verhiltnisse mit der
Gastrulation der Reptilien ist leicht durchzufithren, wenn man von einer Form, wie z. B.
der Ente, ausgeht, bei welcher im Hensenschen Knoten eine deutliche Invagination und
nicht blofl eine den Kopffortsatz des Primitivstreifens darstellende solide Wucherung
auftritt. Die Invagination entspricht dann der bei Reptilien von der Area primitiva
ausgehenden Einstiilpung, auch bricht sie genau so wie diese in die subgerminale Hohle
durch und zwar in ihrer ganzen Ausdehnung (siehe Fig. 36 C). Ferner entspricht die
Primitivrinne bis zu einem gewissen Grade der Area primitiva der Reptilien, also einem
Urmunde, dessen Lippen sich jedoch gewissermaflen in der Fortsetzung der spéteren Achse
des Embryos linear vereinigt haben (Fig. 42). Der Kopffortsatz des Primitivstreifens ent-
spricht ferner den Wandungen der Invaginationshohle (Urdarm) der Reptilien, welcher sich
bei diesen Tieren in seiner primitivsten Ausbildung (Platydactylus) bis an das craniale
Ende der Embryonalanlage erstreckt, bei andern Reptilien dagegen (Lacerta) in seiner
cranialen Strecke durch eine solide, strangartige Wucherung ersetzt wird. Diesen letzten
Formen mit starker Reduktion des Urdarmes schlieBen sich naturgemaf die Végel an. Das
Treffende dieser Deutungen wird auch, wie wir gleich sehen werden, durch die Vorginge der
Mesodermbildung bestitigt. Dieses entsteht erstens vom Primitivstreifen, den Urmund-
rindern, zweitens vom Kopffortsatze des Primitivstreifens, welcher die Invagination (den
Urdarm) darstellt und wichst ganz wie bei Reptilien seitlich zwischen Ectoderm und
sekundirem Entoderm aus. Beider Ente wird das craniale Ende des Primitivstreifens mit
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der alsdanri als Canalis neurentericus zu bezeichnenden Offnung der Invagination in das
Medullarrohr aufgenommen, wihrend sich im Bereiche des caudalen, auflerhalb des
Riickenmarksrohres verbleibenden Abschnittes, der Anus bildet. Auch hierin stimmt die
Entwicklung der Vogel, Reptilien und Amphibien iiberein.

Mesodermbildung bei Vdgeln.

Das Mesoderm wichst vom Primitivstreifen (peristomales Mesoderm), sowie vom
Kopffortsatze desselben (gastrales Mesoderm) nach beiden Seiten hin aus. An Keim-
scheiben, welche vom Dotter abgeldst, im durchfallenden Lichte untersucht werden, sehen
wir in frithen Stadien, vor der Bildung des Kopffortsatzes, blofl vom Primitivstreifen,
spdter aber auch vom Kopffortsatze die zunichst soliden Mesodermplatten ausgehen.
Sie wachsen mit zackigem peripherem Rande zwischen das sekundire Entoderm und
Ectoderm gegen die Peripherie der Keimscheibe vor. Das Coelom bildet sich in der-
selben Weise wie bei Reptilien erst nachtriglich und zwar zunichst in der cranialen
Partie des Keimes (craniales Coelom), dann allmihlich caudalwirts weiter fortschreitend
auch in der iibrigen Anlage. Eine in gréflerer Ausdehnung sich erstreckende Invagination
(Urdarm) ist bisher bei keinem Vogel nachgewiesen worden, demnach geht die Bildung
des gastralen Mesoderms sowie der Chorda dorsalis von dem soliden Kopffortsatze des
Primitivstreifens aus, welcher axial die Chorda dorsalis, lateral davon die Mesoderm-
platten oder Mesodermfliigel liefert.

Diese Vorginge lassen sich besonders deutlich an Querschnitten (Fig. 41) verfolgen.
Das vom Kopffortsatze auswachsende Mesoderm hilt mit der Ausbreitung des Keimes
auf dem Dotter Schritt und 16st sich nach einiger Zeit von dem Kopffortsatze ab, welcher
bereits die Anlage der Chorda dorsalis sowie auch einen kleinen an der Bildung des Ento-
derms teilnehmenden Abschnitt abgegeben hat, welcher sich in die Platte des sekundiaren
Entoderms einreiht. Die Segmentierung des Mesoderms verlduft bei Vogeln in derselben
Weise wie bei Reptilien, unter Bildung der Ursegmente und der Zwischenstiicke sowie
des unsegmentierten ventralen Mesoderms. Diese Differenzierung verliuft, wie auch
die bereits besprochene Bildung des Coeloms, in cranio-caudaler Richtung.

Gastrulation und Keimblitterbildung bei Sdugetieren.

Das Verstindnis der Vorginge bei Siugetieren stofit aus einem doppelten Grunde
auf gréflere Schwierigkeiten als bei Végeln. Erstens ist bei fast allen Siugetieren der Dotter
hochgradig reduziert, und zweitens werden durch die Festsetzung des Eies im Uterus
Komplikationen geschaffen, welche die frithesten Entwicklungsvorginge des Keimes beein-
flussen. Bei der niedersten Siugerform, den Monotremen, ist die Reduktion des Dotters
nicht erfolgt, auch vollzieht sich die Gastrulation und die Keimblitterbildung ganz ebenso
wie bei Reptilien, indem eine Invagination der Keimscheibe auftritt, welche cranialwirts in
einen Kopffortsatz tibergeht und nach unten in eine subgerminale Héhle durchbricht.
Dagegen erhalten wir bei den Eiern aller iibrigen bisher untersuchten Siugetiere als Schluf}-
resultat der Furchung einen Zellhaufen, an welchem wir eine duflere, mehr oder weniger
epithelial angeordnete Schicht kubischer Zellen von einer zentralen Masse polygonaler,
dunkler gefirbter Zellen unterscheiden kénnen (Fig. 43). Diese stellen die eigentliche
Embryonalanlage (Embryonalknoten) dar, wihrend die duflere Schicht (Trophoblast,
auch fetaler Ectoblast genannt) hauptsichlich bei der Festsetzung des Eies in der Uterus-
schleimhaut eine Rolle spielt und zwar in erster Linie bei denjenigen Formen, die eine
engere Verbindung zwischen dem Ei und der Uterusschleimhaut aufweisen. Zwischen
dem Trophoblasten und dem Embryonalknoten bildet sich alsbald eine zunichst spalt-
formige aber rasch an Ausdehnung gewinnende Héhle (Fig. 43 B, C), die wir wohl mit
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der Furchungshohle der niedern Formen (Amphibien) oder der subgerminalen Héhle der
Reptilien und Végel vergleichen diirfen. Auf diese Weise wird aus dem urspriinglich soliden
Zellhaufen ein Blaschen, dessen dufiere Zellen sich abplatten, wihrend dic Zellen des

Faweilischicht

IFetaler
Ectoblast
(Trophoblast)

Lona ;n'”l:u-ill.l

. Lmbryonal-
Embryonal- sellen

zellen

Fetaler Ecto-
Llast (Tropho-
blast)

Zona pellucida
Blustocoel

Eiweillschicht

Embryonalzellen
(Embryonalknoten)
Fetaler Ectoblast
(Trophoblast)

Fig. 43. LEntwicklung des Kanincheneies.
Nach Ed. Van Beneden. Arch. de Biol. I, 1830,
A. Stadium nach Ablauf der Furchung.

B. Bildung der Blastulahohle,
C. Beginnende Bildung des Embryonalschildes.

Embryonalknotens sich an dem einen Pole als eine flache Scheibe ausbreiten. Dic Blase
fullt sich mit einer aus den Uterindriisen abgeschiedenen eiweifhaltigen Fliissigkeit. Die
Zellen der dufleren Schicht beschrinken sich bei der Weiterentwicklung darauf, erstens
das Ei nach auflenhin abzugrenzen, zweitens bei der Einbettung des Eies in die Uterus-
schleimhaut sehr lebhaft zu proliferieren, was auch damit in Zusammenhang steht,
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dafl sie wihrend lingerer Zeit dazu bestimmt sind, Nahrungsmaterial teils aus dem
miitterlichen Blute, teils aus eingeschmolzenem miitterlichen Gewebe (Embryotrophe)
aufzunehmen.

Die zur Bildung des Embryos fiithrenden Vorginge beschrinken sich demnach auf
den Embryonalknoten. Wir miissen denselben mit der Keimscheibe der Reptilien und
Vogel vergleichen und untersuchen, wie die entsprechenden Entwicklungsvorginge sich
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Fig. 45—47. Keimscheiben vom Hunde (45 u. 47) und Kaninchen (46).
Hund nach Bonnet und Kaninchen nach Van Beneden.

mit den friher von diesen Klassen geschilderten vergleichen lassen. Freilich sind wir
hier, da uns die Kenntnis der fortlaufenden Entwicklung des menschlichen Eies in
frithen Stadien fehlt, auf Analogieschlisse aus der Beobachtung der tierischen Ent-
wicklung angewiesen. Sehr wertvoll sind die Angaben Bonnets iiber die frihe Ent-
wicklung des Hundeeies. Hier nimmt die Eiblase frithzeitig betrichtlich an Umfang zu
(Fig. 44) und zeigt feine zottenartige Auswiichse des Trophoblasten, die bei der Fest-
setzung des Eies in die Uterinschleimhaut einwachsen. Am animalen Pole bilden die
Zellen des Embryonalknotens eine weiBliche Scheibe, die sich von der sonst durchsichtigen
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Keimblase deutlich abhebt. Die Verinderungen, welche wir bei der Betrachtung des
Embryonalknotens in durchfallendem Lichte erkennen, sind in Fig. 45—49 dargestellt.
In Fig. 45 ist ein vom Rande der Keimscheibe ausgehender Primitivstreifen zu erkennen,
der in einen Hensenschen Knoten iibergeht. In Fig. 46 folgt das Bild einer Kaninchen-
keimscheibe, in welcher vom Hensenschen Knoten aus der Kopffortsatz des Primitiv-
streifens sich cranialwirts erstreckt. Hier ist der Primitivstreifen ganz wie bei Viogeln
ausgebildet, indem bei der Betrachtung von der Oberfliche eine Primitivrinne von zwei
Primitivfalten begrenzt wird. Auch zeigt das caudale Ende des Primitivstreifens die-
selben UnregelméBigkeiten wie beim Vogel. In einem dritten Bilde (Fig. 47) sehen wir
eine Hundekeimscheibe vor uns mit einem sehr langen, in einen Hensenschen Knoten
iibergehenden Primitivstreifen. Hier befindet sich auch die Offnung einer Invagination,
welche sich eine kurze Strecke weit in den Kopffortsatz des Primitivstreifens hineinzieht,
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Fig. 48—49. Keimscheiben vom Hunde.
(Nach Bonnet.)

um dann, ganz wie bei Reptilien und gewissen Vogeln (Ente), durch Riickbildung ihrer
untern Wand eine Verbindung mit dem Blastocoel zu erhalten. Diese Einstiilpung ist
bei verschiedenen Siugetieren nachgewiesen worden. In besonders grofier Ausdehnung
findet man sie bei der Fledermaus und beim Menschen, bei denen es fast den Anschein
hat, als ob sie, zhnlich wie bei einigen Reptilien (Platydactylus), bis an das vordere Ende
der Embryonalanlage reichen wiirde. Bei andern Formen dagegen vermissen wir die
Invagination, die durch den soliden Kopffortsatz des Primitivstreifens ersetzt wird.
Wenn die Einstiilpung sich bildet und ins Blastocoel durchbricht, so wird sie spiter, ganz
wie bei Reptilien und Végeln, in das Nervenrohr aufgenommen und stellt auf gewissen
Stadien eine Verbindung dieses Rohres mit dem Darme dar, die wir bei den frither
besprochenen Formen (Frosch, Reptilien, Ente) als Canalis neurentericus beschrieben
haben. Der hintere, von der Aufnahme in das Medullarrohr ausgeschlossene Abschnitt
des Primitivstreifens steht zur Bildung des Anus in Beziehung.

Wenn wir nun diese Vorginge an Schnittpriparaten untersuchen, so finden wir,
dal die Embryonalanlage des Hundes, entsprechend Fig. 43, sich aus zwei Schichten
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zusammensetzt, nidmlich aus einer dufleren aus hohen zylindrischen Epithelzellen be-
stehenden und einer innern, die aus platten Zellen gebildet wird. Die duflere Schicht
geht ohne scharfe Grenze in die Zellen des Trophoblasten iiber; sie stellt das Ecto-
derm dar, wihrend die tiefe Zellschicht mit dem sekundiren Entoderm der Vogel
und Reptilien vergleichbar ist. Tatsidchlich wachst auch diese Schicht weiter aus, um,
am entgegengesetzten Pole der Keimblase sich zusammenschliefSend, einen vom Ento-
derm begrenzten Sack, den Dottersack (Saccus vitellinus) herzustellen.

Alsdann haben wir folgende Schichten zu unterscheiden: 1. das Ectoderm im Be-
reiche der Embryonalanlage, welches iibergeht in 2. das iibrige als Trophoblast bezeichnete
Ectoderm der Keimblase. Dieses spielt keine weitere Rolle beim Aufbaue des Embryos;
es besorgt dagegen die Festsetzung des Eies in der Uterusschleimhaut sowie in frither Zeit
die Resorption von Nahrungsmaterial. 3. Das Entoderm, welches sich als tiefe Schicht
des Embryonalknotens anlegt, durch Auswachsen den Dottersack herstellt, und wie eine
Anzahl von Autoren (Bonnet) behaupten, einen betrichtlichen Anteil an der Bildung
des embryonalen Entodermes nimmt. Von anderer Seite (Sobotta) wird dagegen eine

Ectoderm
Tropho- des Keimes Mesoderm
Ectoderm der blast
Keimblase Amnionhthle
Entoderm

t )
| AN !'"-'-’a..

¢ ‘W“ché

Tropho- Ento- Ecto-
blast derm derm Trophoblast

Dottersackectoderm

Fig. 50. Schema der Entwicklung der Nabelblase und des Amnions beim Menschen.
(Hypothetische Stadien.)

solche Beteiligung in Abrede gestellt, und angenommen, dafl das ganze embryonale
Entoderm sich von der Wandung der Invagination aus bildet. 4. Das Mesoderm wichst
sowohl vom Primitivstreifen als vom Kopffortsatze desselben seitlich aus.

Bei den Primaten, insbesondere beim Menschen, schliefit sich das Entoderm der
untern Schicht der Keimblase bei seinem Auswachsen zur Bildung des Dottersackes nicht
unmittelbar dem rasch sich ausdehnenden Trophoblasten an. Zwischen beiden Schichten
bleibt ein mit der Vergréflerung der Keimblase zunehmender Raum ibrig, in welchem
das gerade bei Primaten sehr frithzeitig sich entfaltende Mesoderm hineinwichst. In
schematischer Form geben die Figg. 50 A—C diese Verhiltnisse wieder; sie stellen mehr
oder weniger hypothetische Stadien der menschlichen Entwicklung dar, wihrend welchen
die Bildung des Dottersackes sowie die erste Entstehung einer Eihiille, des Amnion ab-
lauft. In Fig. 50A sehen wir eine weite, vom Trophoblasten begrenzte Keimblasenhshle
(Blastocoel), mit einem Embryonalknoten, dessen tiefste Schicht als Dotterentoderm in
der Richtung der Pfeile auszuwachsen beginnt. In Fig. 50 C hat dieses Auswachsen des
Entodermes zur Bildung des Saccus vitellinus gefiihrt, doch schliefit sich dieser nicht
unmittelbar dem Trophoblasten an, sondern ‘zwischen beiden befindet sich ein weiter
Raum, welcher im richtigen Verhiltnisse zur Dotterblase gezeichnet noch viel grofler
ausfallen miiite. Dieser Raum wird von den sehr friihzeitig von der Embryonalanlage
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auswachsenden Massen des auflerembryonalen Mesoderm ausgefiillt, in welchem sich das
sehr weite, von Zellbalken durchzogene auflerembryonale Coelom bildet, welches von
vielen Autoren auch als Magma cellulare bezeichnet wird. Dieses erfihrt mit der weitern
Entwicklung und Ausdehnung der Fruchtblase eine immer weiter gehende Reduktion
(siehe Eihdute). Der Saccus vitellinus erscheint also bei Primaten von vornherein als
ein unansehnliches Gebilde, besonders im Vergleiche mit dem viel stirker wachsenden,
die duflere Wand der Keimblase darstellenden Trophoblasten. Auch nimmt derselbe,
insbesondere beim Menschen, keine weitere Entfaltung, sondern bildet sich zum Teil
zuriick, nachdem seine Wandungen in frithen Stadien eine wichtige Rolle als Stitte der
Blutbildung gespielt haben.

Diese Eigentiimlichkeiten in der frithen Entwicklung der Primaten stehen ohne
Zweifel im Zusammenhang mit dem friihzeitigen Eindringen des Eies in die Uterus-
schleimhaut und der dadurch gebotenen Moglichkeit der Nahrungsbeschaffung, die mit
der Fliche der resorbierenden Zellschicht wichst und so die urspriinglich dem Dotter-
sack zukommende Rolle iibernimmt. Mit der weiteren Entwicklung erfihrt das aufler-
embryonale Coelom eine sehr weitgehende Reduktion, indem der mit Flissigkeit immer
stirker sich fiillende, den Embryo einhiillende Amnionsack, den vom auflerembryonalen
Coelom eingenommenen Raum fiir sich beansprucht und so denselben zum Schwunde
bringt (s. Entwicklung der Eihiillen).

Wie haben wir nun diese Vorginge an der Siugetierkeimblase im Lichte der bei
anderen Formen gewonnenen Erkenntnis zu beurteilen? Zunéchst erblicken wir in der
Bildung des Primitivstreifens und seines Kopffortsatzes analoge Vorginge, wie wir sie
bei der Ente gefunden haben. Wir sehen wieder am cranialen Ende des Primitiv-
streifens den Hensenschen Knoten sowie eine Invagination, welche in einen unter dem
Keime gelegenen, mit dem Blastocoel oder dem subgerminalen Spalte zu vergleichenden
Raum durchbricht und spéter durch Aufnahme in das Medullarrohr den Canalis neur-
entericus herstellt. Sogar bei Menschen sind diese Vorginge in einer geradezu verbliiffend
einfachen Anlehnung an die Entwicklung der niederen Formen zu verfolgen. Was die
Bildung des Entodermes anbelangt, so 148t sich ein Auswachsen desselben zur Bildung
des Saccus vitellinus ganz ungezwungen mit demselben Vorgange bei Vigeln und Rep-
tilien vergleichen. Die erste Herkunft des Entodermes innerhalb der Embryonalanlage
ist jedoch, wie auch bei Vogeln und Reptilien, noch unklar. Wihrend einige Autoren mit
strenger Konsequenz annehmen, daBl es aus der Wand der Ausstiilpung entsteht, ver-
treten andere die Ansicht, es sei zum gréBSten Teile, wenn nicht ausschliellich, aus der
tiefsten Schicht des Embryonalknotens abzuleiten, welche auch das Dotterentoderm
liefert. Die Entwicklung des Mesoderms zeigt keine wesentlichen Unterschiede gegeniiber
den Végeln. Auch bei Siugetieren sind wir zur Annahme berechtigt, dafl der Primitiv-
streifen einem stark in die Linge gezogenen Urmunde entspricht, dessen Rénder in der
Primitivrinne zur Vereinigung gekommen sind, wihrend ein Rest der Einstiilpung resp.
des Urdarms in der Invagination und dem cranialwirts sich anschlieenden Kopffort-
satze des Primitivstreifens zu erblicken ist.

Riickblick auf die Gastrulation und Mesodermbildung.

Die geschilderten und bei den verschiedenen Klassen der Wirbeltiere bis zu einem
gewissen Grade in Einklang gebrachten Vorginge der Gastrulation und Mesoderm-
bildung zeigen als Resultat die Entstehung von drei, den Keim zusammensetzenden
Keimblittern, dem Ectoderm, dem Entoderm und dem Mesoderm. Der Keim erhilt
damit eine weit hohere Organisation als sie das Blaschen oder der Zellhaufen besaf,
welchen wir als Endstadium der Furchung fanden. Die Keimblitter sind Primitivorgane,
mit denen sich gewisse Funktionen verkniipfen. So bildet z. B. das Ectoderm den
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Abschlufl gegen die Auflenwelt. Die Zellen des Entoderms beteiligen sich bei Formen
mit groflem Dotter sehr friihzeitig an der Verarbeitung des Dotters und der Verwertung
desselben fiir den Aufbau des Embryos. Auch bildet diese frithe Organisation des Keimes
den Ausgangspunkt fiir die Bildung der weit hoher differenzierten Organe, welche wir
von bestimmten Abschnitten der Keimblitter ableiten.

Wir mufiten schon aus didaktischen Griinden zwischen der Invagination und der zum
Teil gleichzeitig stattfindenden Mesodermbildung unterscheiden. Auch haben wir, wie schon
fir die Furchung, erkannt, dal durch die dem Ei beigegebene Dottermenge die Gastru-
lation, dann aber auch die Mesodermbildung, in ihrem Ablaufe beeinflufit wurden. Trotz-
dem war es uns méglich, eine grundsitzliche Ubereinstimmung in dem Ablaufe dieser
wichtigen Entwicklungsvorgénge bei den verschiedenen Formen nachzuweisen, auf welche
wir an dieser Stelle noch kurz zuriickkommen.

Die Gegend des Urmundes bei Amphibien, der Area primitiva bei Reptilien, des
Primitivstreifens bei Vogeln und Saugetieren, stellt eine Wachstumszone fiir die Em-
bryonalanlage dar, welche so lange Material liefert, bis alle Bausteine derselben, z. B.
die volle Zahl der Mesodermsegmente, geliefert sind. Solange also unverinderte Teile
des Urmundes in der caudalen Partie der Anlage vorhanden sind, solange bilden dieselben
neue Zellen, die sich den bereits gebildeten Teilen der Anlage caudal anschlieflen; so
entstehen Mesodermzellen, Zellen der Chorda dorsalis, und Zellen des Entoderms. Der
Canalis neurentericus, welcher spiter bei vielen Formen eine Verbindung zwischen dem
Riickenmarksrohre und dem Darme herstellt, bildet mit seiner Wandung eine solche
Wucherungszone. Auch fehlt dieselbe denjenigen Formen nicht, bei denen der Canalis
neurentericus blof8 durch einen soliden Strang von Epithelzellen ersetzt wird. Uber die
Rolle desselben sagt Kopsch: ,,nach der Bildung des Canalis neurentericus wird die Ver-
lingerung des Embryos bedingt durch die am Canalis neurentericus gelegenen Zellen,
die sich vermehren. Diese Wucherungszone bleibt bestehen, bis der Korper seine de-
finitive Zahl von Ursegmenten erhalten hat, auch ist es wahrscheinlich, dafl die Zellen
des Wachstumszentrums keine gleichmiflige Masse bilden, sondern dafl man fiir ein-
zelne der von ihren Wachstumszentren gebildeten Organe bestimmte Regionen in der
Seitenwand des Canalis neurentericus als Bildungsstitte bezeichnen kann.*

Was die fritheste Umbildung des Mesoderm anbelangt, so konnten wir konstatieren,
daB sie sich prinzipiell in derselben Weise bei Amphioxus und den Wirbeltieren vollzieht.
Die dorsale (oder auch mediale) Partie des Mesoderms unterliegt in einem groflen Teile
der Anlage, welcher dem spiteren Rumpfe entspricht, einer Gliederung in einzelne
Ursegmente (Metameren), denen mit der weiteren Entwicklung des Embryos bestimmte
Abschnitte des Zentralnervensystems und der peripheren Nerven (Spinalnerven), der
Anlagen des Exkretionsapparates, vielleicht auch des Entodermes entsprechen. Der
ventrale resp. laterale Teil des Mesoderms bleibt unsegmentiert und wird durch die
stirkere Ausbildung des Coeloms in eine parietale und eine viscerale Lamelle zerlegt. Die
segmentalen Zwischenstiicke setzen die Ursegmente und die von ihnen eingeschlosserten
Coelomabschnitte in Verbindung mit dem unsegmentierten Mesoderm und dem peripheren
Coelom. Von diesen drei Abschnitten des Mesoderms haben wir bei der Betrachtung
der weitern Differenzierungsvorginge dieses Keimblattes auszugehen (siehe folgendes
Kapitel). Die Segmentierung des Mesoderms geht bei allen Wirbeltieren in cranio-cau-
daler Richtung vor sich und zwar so lange als neue Mesodermzellen vom Canalis neur-
entericus aus geliefert werden. Bemerkenswert ist es jedoch, dafl im cranialsten Teile
der Anlage die Segmentierung unterbleibt oder zu unterbleiben scheint, indem hier der
Kopf ein in bezug auf die Segmentierung des Mesoderms ganz eigenartiges Gebilde
darstellt.
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Bemerkungen {iber die Bildung des Entoderms und die Bedeutung
der Gastrulation.

Unsere Kenntnisse iiber den Gastrulationsvorgang haben in den letzten 15—20
Jahren durch eine Reihe wvon experimentellen Untersuchungen eine sehr wesentliche
Erweiterung erfahren, so dafl uns nunmehr nicht blofl der Ablauf, sondern auch die Be-
deutung des Prozesses in einem neuen Lichte erscheint. Dagegen hat die Untersuchung
der Bildung der Invagination in ihren Beziehungen zur Entodermbildung manches gebracht,
das bei den hoheren Formen nicht recht mit den einfachen schematischen Vorgingen
beim Amphioxus in Einklang zu bringen ist. Diese Tatsachen haben einzelne Forscher
zur Aufstellung einer Theorie veranlafit, nach welcher die Gastrulation ,,in zwei Zeiten"*
zum Ablauf kommen soll (Keibel, O. Hertwig). Dabei wird angenommen, dafl die
Invagination bei den hoheren Formen (Sauropsiden und Siugetiere) blofl die Chorda
und das Mesoderm liefert. Sie wurde deshalb von O. Hertwig geradezu als Mesoderm-
sickchen bezeichnet, wihrend das Entoderm, sowohl der Embryonalanlage als des
Dottersackes, sich vor der Entstehung der Invagination vom Keimscheibenrande aus
oder aus der tiefsten Schicht der Keimscheibe bilden soll. Das Punctum saliens
in der Auffassung der Entodermbildung liegt in der Feststellung des Anteiles, welchen
die Decke der Furchungshohle (Blastocoel), resp. des subgerminalen Spaltes, an der Her-
stellung dieses Keimblattes nimmt. Schon bei Amphibien-.sahen wir (Fig. 31 B’) einen
Durchbruch der Invagination (Urdarm) in die Furchungshéhle erfolgen, deren Deck-
schicht sich dann unmittelbar an die Zellen der Wandung der Gastralhéhle anschliefit,
um diese zu vervollstindigen. Mit der Zunahme des Dotters scheint dieser Prozef bei
Amphibien bedeutende Fortschritte zu machen. So hat Grénroos fiir den Erdsalamander
(Salamandra maculata) angegeben, daf3 ,,die primitive Darmhahle sich aus einer kleinen
Gastrulaeinstiilpung und einem grofien Hohlraume zusammensetzt, der ein Umwand-
lungsprodukt der Furchungshohle darstellt". Dasselbe fand Brauer bei Gymnophionen
vielleicht in noch hdherem Grade ausgebildet und diese'Vorginge bei dotterreichen
Amphibieneiern bilden geradezu einen Ubergang zu den Verhiltnissen, welche wir bei
Reptilien, Végeln und Siugetieren antreffen. Hier ist die Einstiilpung bei vielen, viel-
leicht den meisten Formen sehr stark reduziert und iiberall bricht sie sehr frijhzeitig
in die subgerminale Hohle durch. Von der Wandung der Invagination, resp. von
einer an ihre Stelle tretenden soliden axialen Wucherung von Zellen bilden sich die
Chorda dorsalis und das Mesoderm. Allerdings herrscht, wie wir schon hervorgehoben
haben, keine Ubereinstimmung unter den Autoren in bezug auf die Frage, ob sich die
Wandung des Blastocoels an der Bildung dieser Wucherungen beteiligt, denn in neuerer
Zeit hat Bonnet bei seiner Untersuchung iiber die Entwicklung des Hundes sowohl das
vordere Ende der Chorda dorsalis als auch das Mesoderm des Kopfes von der Wandung
des Blastocoels und nicht von den Zellen der Invagination oder ihres soliden Kopffort-
satzes abgeleitet. Keibel widerspricht dieser Annahme, indem er behauptet, da8 der
Kopffortsatz des Primitivstreifens bei Sdugetieren sowohl das ganze Mesoderm als auch
die gesamte Chorda dorsalis liefere. Was endlich die Entstehung des spiter in die
Embryonalanlage eingeschlossenen, das Darmepithel und die groflen Darmdriisen bilden-
den embryonalen Entoderms anbelangt, so haben wir hier bereits die beiden Meinungen
erwihnt. Die von Sobotta und C. Rabl vertretene Ansicht leitet das ganze embryo-
nale Entoderm von der Invagination ab, wihrend diejenige von O. Hertwig und
Bonnet dahin lautet, dafl die Invagination fiir die Bildung des embryonalen Entoderms
iiberhaupt nicht in Betracht komme, sondern sowohl das embryonale Entoderm als das
auflerembryonale Dottersackentoderm bei Amnioten von der Decke des subgerminalen
Spaltes, resp. des Blastocoels aus entstehen. Ob der von O. Hertwig als ,,Gastrulation
in zwei Zeiten'* bezeichnete Vorgang iiberhaupt noch als Gastrulation aufgefafit werden
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diirfe, ist aber, wie C. Rabl hervorhebt, mehr als fraglich. O. Hertwig nimmt dabei an,
daB zuerst durch eine Einwucherung von dem Rande der Keimscheibe aus (bei Sauro-
psiden) das Entoderm und erst spiter durch eine Invagination der Oberfliche des
Keimes die Zellmasse gebildet werde, aus welcher das Mesoderm und die Chorda hervor-
gehen. Hertwig bezeichnet ganz logisch diese Invagination als Mesodermsickchen und
stellt die strenge Homologie desselben mit dem Urdarm des Amphioxus in Abrede.

Was die Bildung der untern Schicht der Keimscheibe resp. des Embryonalknotens
anbelangt, so neigt man jetzt ziemlich allgemein der Annahme zu, daf8 sie nicht aus-
schliefllich, vielleicht iiberhaupt nicht, durch Umordnung der Zellen der tiefern Schicht
der Embryonalanlage zu einem einfachen Blatte erfolge (Delamination), sondern durch
das Auswachsen von einer Stelle am caudalen Ende der Embryonalanlage aus (In-
vagination). Diese Stelle wiirde der Area primitiva der Reptilien, dem Hensen-
schen Knoten der Vogel und Siugetiere entsprechen. Sie bildet nach O. Hertwig
schon in sehr frithen Stadien der Entwicklung ,,ein Wachstumszentrum, welches im
weitern Verlaufe der Entwicklung an Ausdehnung und Dicke immer mehr zunimmt.
Im Anschlusse daran reihen sich die untern Zellen der Keimscheibe zum Entoderm
aneinander". Die Bildung des Entoderms bei Végeln ist kiirzlich von J. Th. Pat-
terson bei der Taube untersucht worden. Er fand, dafl nach Ablauf der Furchung von
einer Stelle der Keimscheibe, welche spiter dem caudalen Ende der Embryonalanlage
entspricht, eine unter der Keimscheibe nach vorn sich erstreckende Zellwucherung aus-
geht. Der Keimscheibenrand schligt sich geradezu nach innen um und zwar in einer
Linie, welche von Patterson als vordere Urmundlippe gedeutet wird. Diese das Ento-
derm darstellende Zellschicht soll sich allmihlich in cranialer Richtung ausdehnen, bis
die ganze Keimscheibe zweiblittrig geworden ist. An derselben Stelle nun, von welcher
die Bildung des Entoderms ausging, erfolgt auch die Bildung des Primitivstreifens; sie
entspricht also spiter der Area primitiva, resp. dem Hensenschen Knoten, welcher ja
noch in spiter Zeit, nachdem die hier sich éffnende Invagination als Canalis neurentericus
in das Nervenrohr aufgenommen wurde, ein Wachstumszentrum darstellt. Dement-
sprechend liefert derselbe auch spiter noch Zellen indifferenten Charakters.

Dié¢ in den obigen Bemerkungen kurz beriihrten Gegensitze lassen sich vorderhand
nicht aus der Welt schaffen. Trotzdem bleibt es Tatsache, daf} bei allen Wirbeltieren ein
Invaginationsprozel am Keime die Einleitung zur Keimblattbildung darstellt, auch
wenn er vielleicht nicht, wie bei der Amphioxusgastrula, in vollem Umfange die Bildung
aller drei Keimblitter ibernimmt. Wenn man dagegen den Standpunkt vertritt, daf} eine
strenge Vergleichung der bei Amnioten stattfindenden Invagination mit der Gastrula
des Amphioxus durchfithrbar sei, so miiite man wohl dem Einfluf} der groflen Dotter-
massen, gerade bei diesen Formen, vielleicht schon bei einigen Amphibien, eine viel
weitergehende Rolle zuschreiben, als wir das getan haben. Weitere Untersuchungen,
besonders bei Amphibien, werden moglicherweise hier Klarheit schaffen.

Gastrulationstheorie.

Von gewissen Mifibildungen ausgehend, die sich durch Verletzung der Urmund-
lippen auch experimentell erzeugen lassen, hat O. Hertwig eine Theorie der Gastrulation
aufgestellt, die, obgleich nicht allgemein angenommen, doch manche Anregung gegeben
hat, da sie einer einheitlichen Auffassung der Bildung aller Embryonen aus dem Schluf3-
stadium der Furchung (Blastula oder Keimscheibe) den Weg weist. O. Hertwig ging bei
seinen Experimenten von Froscheiern aus, welche durch mehrtigigen Aufenthalt in einer
feuchten Glaskammer eine Schidigung erlitten hatten. Dieselben wurden alsdann kiinstlich
befruchtet und entwickelten sich zu Larven, welche verschiedene Mifibildungen zeigten,
am haufigsten eine Spina bifida, d. h. eine bis auf den Darm gehende Spaltung des
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Riickens, durch welche ein Dotterpfropf an die Oberfliche tritt. Hertwig betrachtet
nun diese Bildung als entstanden infolge einer Hemmung im Verschlusse des Urmundes.
Er stiitzt seine Annahme durch direkte Beobachtungen an Froscheiern, die wihrend der
Gastrulation zwischen Glasplatten so fixiert waren, dafl man die Form und Lage-
verinderungen des Urmundes, vom ersten Auftreten desselben, bis zu seinem linearen
Verschlusse verfolgen konnte. Dabei zeigte sich, dafl der vordere Rand (Lippe) des sichel-
formigen Urmundes iiber den weiflen Dotter wandert, indem sich die Linie der Invagi-
nation seitlich ausdehnt und schliefllich zur Abgrenzung der kreisformigen Fliche fiihrt,
welche in Fig. 31 A zu erkennen ist. Bei der weitergehenden Verengerung des Urmundes
erhalten wir schliellich geradezu eine Nahtlinie, deren vordere Strecke in das Riicken-
mark aufgenommen wird, deren hintere Strecke auflerhalb des Medullarrohres verbleibt,
beim Auswachsen des Schwanzes ventralwirts verlagert wird und schliefllich infolge
eines sekundiren Durchbruches den Anus liefert. Zwischen der Stelle der Eioberfliche,
an welcher die vordere Urmundlippe zuerst auftritt und der Stelle, an welcher spiter
diese sichtbare Urmundnaht zu liegen kommt, bildet sich die Medullarplatte aus. Aus
dieser Tatsache ergibt sich nun, dal der Urmund bei seinem ersten Auftreten in der
Nihe des cranialen, bei seinem vollstindigen Zusammenschlusse jedoch am caudalen
Ende der Embryonalanlage liegen mufl. Er durchwandert gewissermaflen, indem er
sich zusammenschlieit, die ganze spitere Riickengegend des Embryos in der Richtung
von vorn nach hinten. Wenn er jedoch in dieser Wanderung stehen bleibt oder sich
mangelhaft schliefit, so erhalten wir nach Hertwig einen Spalt in der dorsalen Median-
linie, in welchen ein Dotterpfropf von dem Darme aus bis an die dorsale Oberfliche der
Larve vordringen kann. Nach O. Hertwig erfolgt also der Schlu8 des Urmundes in
einer der spiteren dorsalen Medianlinie des Korpers entsprechenden Richtung. Etwas
Ahnliches hat Hatschek schon friiher aus der Beobachtung der Entwicklung des Amphi-
oxus erschlossen. Auch bei dieser Form soll der Riicken dadurch gebildet werden, daf3 der
urspriinglich sehr weite Urmund sich in caudaler Richtung verschiebt und allmihlich
schliefit. Es wiirde aus diesen Beobachtungen hervorgehen, dafl der Urmund in bezug
auf seine Form und Lage einem steten Wechsel unterliegt. Folglich wire die Invagi-
nation auf verschiedenen Entwicklungsstufen nicht identisch, indem sie, wie Hertwig
sagt, ,,nur verschiedene Strecken eines durch Wachstum am hintern Ende sich in dem-
selben Mafle erginzenden und erneuernden Organes darstellt, als es nach Form durch
Verwachsung und Organdifferenzierung aufgebraucht wird*.

Wenn man alle Stufen der Entwicklung durchgeht, so erkennt man nach O. Hert-
wig, dafl der Urmund die ganze Strecke von dem cranialen Ende der Chorda bis zum
caudalen Ende der Embryonalanlage durchwandert. Es wiirde sich daraus auch die
Tatsache, die wir fiir alle Formen bestitigt gefunden haben, erkliren, dafl die Differen-
zierung der Embryonalanlage vorn ihren Anfang nimmt und in caudaler Richtung weiter
fortschreitet. Genaueres iliber die Hertwigsche Gastrulationstheorie muf3 in der Original-
arbeit oder in der klaren und kurzen Zusammenfassung, die er in seinem Lehrbuche der
Entwicklungsgeschichte gegeben hat, nachgelesen werden. Dagegen diirften einige Be-
merkungen iiber ihre Anwendung auf Végel und Sidugetiere Platz finden, besonders
im Hinblick auf die spitere Darstellung der Topik und des Wachstums der Embryonal-
anlage. Fiir Sdugetiere sprach Keibel schon vor lingerer Zeit die Ansicht aus, daf sich
der Primitivstreifen urspriinglich unter die craniale Partie der Embryonalanlage aus-
gedehnt habe und erst mit der fortschreitenden Entwicklung in caudaler Richtung
eine Erginzung erfahre, indem er successive von vorn nach hinten zum Aufbau des
Embryos verbraucht werde. Der Primitivstreifen wiirde sich also allmihlich in einen
Kopffortsatz umwandeln. Diese durch das Studium von Schnittserien fiir Siugetiere
begriindete Ansicht erhielt eine wertvolle Stiitze durch Versuche von Kopsch an
Hiihnerkeimscheiben. Kopsch hat in einem Stadium vor der Anlage der Medullar-
platte mittels Elektroden, die in bestimmtem Abstande von einander sich befanden,
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drei Stellen markiert, die dem cranialen Ende, der Mitte und dem caudalen Ende des
Primitivstreifens entsprachen. Bei der weitern Entwicklung, die nach der Bildung von
12 Ursegmentpaaren unterbrochen wurde, lag der vordere Punkt im Bereiche des Vorder-
hirnblischens, der hintere Punkt in der Mitte des stark verkiirzten Primitivstreifens,
der mittlere Punkt etwas seitlich von der Medianebene in der Hohe des 5.—7. Ur-
segmentes, an einer Stelle, die der spateren Halsgegend entsprach. Auf Grund dieses
Befundes gelangte auch Kopsch zur Ansicht, dal das im Primitivstreifen und in der
Nachbarschaft desselben gelegene Material allmihlich in die Bildung der Embryonal-
anlage aufgehe und zwar fortschreitend von vorn nach hinten. Er sagt: , Der Primitiv-
streifen und das seitlich von ihm liegende Material ist seiner prospektiven Bedeutung
nach Embryo. Dieses wird erst sichtbar durch die (im wesentlichen in caudaler Rich-
tung) fortschreitende Differenzierung des Primitivstreifenmateriales. Bei fortschreitender
Entwicklung wird die prospektive Bedeutung desjenigen Gebildes, welches wir descriptiv
als Primitivstreifen bezeichnen, immer mehr eingeschrinkt. Der Embryo entsteht, mit
Ausnahme des vordersten Teiles des Kopfes, durch Umwandlung des Primitivstreifens.*
Die spezielle Anwendung dieser Sitze werden wir sowohl in dem Kapitel iiber das Lingen-
wachstum des Embryos als in demjenigen iiber die Entstehung der Spalt- und Doppel-
bildungen vornehmen und an jener Stelle auch die Einwinde beriicksichtigen, welche
gegen ihre allgemeine Giiltigkeit erhoben worden sind.
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Friihe Differenzierungsvorgidnge an den Keim-
bldttern.

Wir haben im letzten Kapitel die Embryonalanlage bis zu einem Stadium verfolgt,
in welchem die drei Keimblatter als Primitivorgane sich entfaltet hatten. Im Mesoderm
sind auch schon im Bereiche des Rumpfes die Vorginge der Differenzierung einés
dorsalen segmentierten von einem ventralen unsegmentierten Abschnitte eingeleitet.
Die Segmente hingen mittels der gleichfalls segmentalen Zwischenstiicke mit dem un-
segmentierten peripheren Mesoderm zusammen. Sowohl im dorsalen wie im ventralen
Mesoderm sehen wir ein Lumen, welches urspriinglich auf Ausbuchtungen des Urdarms
(Amphioxus) zuriickzufiihren ist, bei den Amnioten jedoch durchwegs sekundir entsteht,
indem Spalten in den soliden Mesodermplatten auftreten, welche untereinander in Ver-
bindung treten, um das vom unsegmentierten Mesoderm begrenzte Coelom (die gemein-
same Korperhohle) zu bilden. Erst spiter bemerken wir auch an dem die Anlage des
Nervensystems herstellenden Abschnitte des Ectoderms eine Segmentierung, die am
Rumpfe in der ersten Anlage der Spinalnerven und der Spinalganglien gegeben ist.
Dem aulerembryonalen Entoderm fehlt die Segmentierung ginzlich; beim embryonalen
Entoderm sind ihre Spuren jedenfalls sehr undeutlich.

In einem spiateren Kapitel werden wir das Wachstum der Anlage behandeln; vor-
laufig haben wir die Umbildung der Keimblitter zu schildern, welche zur Entstehung
der Gewebe, resp. der Organanlagen im engeren Sinne fithren. In besonders ausge-
dehntem Mafle und sehr friihzeitig erfolgt diese Differenzierung im Bereiche des Meso-
derms, eine Tatsache, die wohl damit zusammenhingt, dafl von diesem Keimblatte aus
die verschiedensten Organe entstehen, wihrend sowohl das innere als das duflere Keim-
blatt sich in dieser Beziehung viel einheitlicher verhalten, insofern als sie mit wenigen
Ausnahmen blof3 epitheliale Bildungen herstellen.

Das Ectoderm liefert 1. das Zentralnervensystem, 2. das periphere Nerven-
system, 3. die Epidermis und siamtliche Hautdriisen, 4. die perzipierenden Elemente der
Sinnesorgane. Das Entoderm bildet 1. das Darmepithel, 2. simtliche Darmdriisen,
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3. die Glandula thyreoidea, die Thymus und die Epithelkérperchen. Im grofien und ganzen
darf demnach behauptet werden, dafl beide Keimblitter bei ihren Umwandlungen den
Charakter epithelialer Formationen in hohem Grade wahren. Sogar das zentrale Nerven-
system, das durch die Einrollung der Medullarplatte entsteht, stellt sich bei einigen
niederen Formen (z. B. Petromyzon) zeitlebens, bei hoheren, z. B. beim Menschen, noch
im zweiten Fetalmonate als eine epitheliale Formation dar. Ganz anders verhalt sich
dagegen das Mesoderm. Dasselbe liefert I. das ganze Skelet, 2. das geformte und unge-
formte Stiitzgewebe, also alle Membranen, ferner das lockere Fett- und Bindegewebe,
die Skeletgewebe und das adenoide Bindegewebe; 3. das Blut- und Lymphgefafisystem,
4. die gesamte quergestreifte Muskulatur und mit wenig Ausnahmen (M. sphincter und
dilatator iridis) auch die glatte Muskulatur, 5. das Corium, 6. das Urogenitalsystem,
7. die Darmmuskulatur und 8. samtliche serésen Haute. Im epithelialen Verbande ver-
bleiben von allen diesen Organen blof3 die Zellen des Exkretionssystemes und der serdsen
Haute, wihrend die ibrigen aus dem Mesoderm stammenden Gewebe eine weitgehende
Differenzierung nach der verschiedensten Richtung erfahren.

Differenzierung des Mesoderms.

Schon in der Zerlegung des Mesoderms in das dorsale segmentierte und das ventrale
unsegmentierte Mesoderm, zu dem die segmentierten Zwischenstiicke hinzukommen,
haben wir eine topische Differenzierung des mittleren Keimblattes zu erblicken, indem bei
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Nach C. Rabl, Theorie des Mesoderms. Morph. Jahrb. XV. 1889.

der weitern Entwicklung diese drei Abschnitte ganz bestimmte, zum Teil segmentale
Organe liefern. So entsteht aus einem bestimmten Abschnitte der Wandung der Ur-
segmente die quergestreifte Rumpf- und Extremititenmuskulatur, aus einem andern
das axiale Rumpfskelet (die Wirbelséule, vielleicht auch die Rippen), wieder aus andern
Abschnitten das subkutane Gewebe der dorsalen Partie des Rumpfes. Die Zwischen
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stiicke bilden das gesamte Exkretionssystem. Das unsegmentierte periphere Mesoderm
stellt als Begrenzung der Kérperhohlen die Serosa her, auflerdem entsteht unter Abgabe
von Zellen aus ihrem visceralen Blatte die Darmmuskulatur, wihrend aus eben solchen
Zellen des parietalen Blattes das Cutisgewebe der ventralen Partie des Rumpfes, das
Skelet und das Bindegewebe der Extremititen einschlieBlich des Schulter- und Becken-
giirtels hervorgehen. Daneben liefert, besonders in frithen Entwicklungsstadien, das
viscerale Blatt in ausgedehntem Mafle Gefiflanlagen und Blutzellen und zwar sowohl im
Bereiche des Dottersackes als auch innerhalb der Embryonalanlage selbst.

Wir untersuchen diese Umwandlungen des Mesoderms zunichst an Querschnitten
von Selachierembryonen, da sie sich hier in einfacher, fast schematischer Weise voll-
ziehen. Die Embryonen liegen bei den in Betracht kommenden Stadien nicht mehr
flach auf dem Dotter ausgebreitet, sondern haben sich, infolge von Wachstumsvorgingen,
vom Dotter abgeschniirt, mit welchem jedoch der Darm je nach dem Grade der Entwick-
lung, in verschieden weiter Verbindung steht. Querschnittsbilder von zwei aufeinander
folgenden Stadien, sind in den Fig. 51 und 52 dargestellt. Wir sehen an ihnen das vom
Ektoderm abgeschniirte Medullarrohr, unter demselben die Chorda dorsalis, welche schon
im ersten Stadium (Fig. 51) aus typischen Chordazellen besteht, ventral davon die noch
paarigen Aorten, welche an das zum Teil schon vom Dottersacke.abgeschniirte Darm-
epithel angrenzen. Seitlich vom Nervenrohr, der Chorda dorsalis und dem Entoderm
liegt das Mesoderm, welches in seiner ganzen Ausdehnung ein ziemlich weites Coelom
einschliefit.

Differenzierung des dorsalen Mesoderms.

Das dorsale Mesoderm wird in groler Ausdehnung in Ursegmente (Somiten, frither
auch Urwirbel genannt) zerlegt, welche blo8 dem am weitesten cranial liegenden Ab-
schnitte desselben, welcher spiter in die Bildung des Kopfes eingeht, fehlen. Beim
Menschen entstehen ca. 38—41 Somiten, doch sind dabei drei bis vier eingerechnet,
welche in die Bildung des Occiput eingehen (siehe die Entwicklung des Schidels und
der Muskulatur). Abgesehen von diesen entspricht die Zahl der Somiten derjenigen
der. zur Ausbildung kommenden Wirbel. So finden wir beim Menschen 7 Hals-, 12 Thora-
kal-, 5 Lumbal-, 5 Sakralsomiten und 5—8 Somiten, welche den rudimentiren Steifibein-
wirbeln entsprechen. Die Abgrenzung der Somiten beginnt beim Menschen etwa in der
dritten Embryonalwoche; ihre Wandung besteht aus hohen zylindrischen Zellen, welche
den in jedem Somiten eingeschlossenen Abschnitt des Coeloms begrenzen. Nach der
Bildung des Medullarrohres und dem Beginne der Abschniirung des Embryos vom Dotter-
sacke liegt der Somit lateral und dorsal dem Ectoderm, median dem Medullarrohr
direkt an, wihrend er ventralwirts mittels des gleichfalls segmentalen Zwischenstiickes
(Ursegmentstiel) mit dem unsegmentierten ventralen Mesoderm in Verbindung steht.

Die Differenzierungsvorginge in der Wandung eines Somiten lassen sich an den
Figg. 51 und 52 verfolgen. Die friiheste Verinderung besteht in dem Auftreten von
Fibrillen in den Zellen der medialen Wand zunichst an der Basis, spiter auch in dem
iibrigen Protoplasma der Zellen. Die am frithesten eine solche fibrillire Differenzierung
ihres Protoplasmas aufweisenden Zellen liegen in der Hohe der Chorda dorsalis; spiter
ergreift die Fibrillenbildung in dorsaler und ventraler Richtung weitere Zellen. Dicse
stellen, indem sie noch im Epithelverbande verharren, die erste Anlage der querge-
streiften Rumpf- und Extremititenmuskulatur des betreffenden Segmentes dar; in ihrer
Gesamtheit bilden sie die Muskellamelle des Myotoms.

Auf einem folgenden Stadium (Fig. 52) zeigt die mediale Wand des Somiten an der
ventralen Grenze der Muskellamelle eine medial- und dorsalwirts, zwischen der Muskel-
lamelle einerseits, der Chorda dorsalis und dem Medullarrohr andererseits vorwachsende
Zellwucherung, in welche ein feiner Spalt aus dem Coelom hineinfithrt. Diese Wucherung
ist das Sklerotom, der in dasselbe hinauffiihrende Spalt, welcher oft durch eine kleine
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Einbuchtung ersetzt wird, das Sklerotomdivertikel. Dasselbe fehlt bei den meisten andern
Formen, indem das Sklerotom eine solide Zellmasse darstellt, welche sich jedoch phylo-
genetisch ohne Zweifel von einer Ausbuchtung der medialen Somitenwand ableitet. Aus
dem Sklerotom bildet sich Stiitzgewebe, welches die Chorda dorsalis umgibt und der
Wirbelsiule, also dem axialen Skelete, bei seiner Entstehung zugrunde liegt.
Unterdessen verlieren die Wandungen des Somiten unterhalb des Abganges des
Sklerotomdivertikels ihre Verbindung mit dem Zwischenstiick, dagegen schlieflen sie
sich hier zusammen, um einen Sack, das Myotom abzugrenzen. Von diesem lést sich
nun das Sklerotom ab, welches die Chorda dorsalis und spiter das Medullarrohr dorsal
umwichst, um die Grundlage fiir die Bildung der Wirbelkérper und der Wirbelbogen

Dorsale
Myotomkante
Chorda
Muskellamelle des

Dorsale Myotom-
kante

Chorda

Tt
e i

Mvotoms =5
__ Cutislamelle des IS=) : Muskellamelle
Myotoms S:“'":‘: E_’.;:_' des Myotoms
i == ==
- Myocoel ; :":.':___: H==! )
3 i === . ' Cutislamelle
Sklerotom = ==\ S - 3
2 == A== des Myotoms
Ausstillpung zur == ==
— Bildung einesVor- =—] == - Myocoel
nierenkanil-
) chens
;'-._ Viscerale La- Ventrale
‘ 1 melle des _ Myotomkante
i e Mesoderms Urnierenkanil-
< 5 Parietale La- chen
2 — melle des Vornierengang
Mesoderms Viscerale Lamelle des
unsegmentierten Meso-
. Coelom derm
Coelom
-1 Parietale Lamelle
N des unsegmentier-
ten Mesoderm
Fig. 53. Schema der Differenzierung des Fig. 54. Schema der ]_.}1ffcrc_nz|f.:rung des
Mesoderms bei Selachiern. A. Mesoderms bei Selachiern. B.

Nach van Wighe, Hertwigs Lehrb. d. Entw.-Gesch.

herzustellen. In Fig. 52 ist die Trennung des Myotoms von dem Zwischenstiicke noch
nicht vollzogen, auch stehen die Sklerotomzellen noch mit ihrem Mutterboden im Zu-
sammenhange. Der Zustand entspricht ungefihr dem ersten der beiden Bilder (Figg. 53
und 54), in welchen diese Vorginge schematisch zusammengefafit sind, wéhrend in Fig. 54
das Myotom sich ventral geschlossen hat und gewissermaflen als ein Blaschen, das, in
transversaler Richtung etwas abgeplattet, eine mediale und eine laterale Wandung, eine
dorsale und eine ventrale Kante aufweist, an die Stelle des Somiten getreten ist.
Wihrend in der medialen Wand (Muskéllamelle des Myotoms) die Zellen, trotz der
Bildung kontraktiler Fibrillen, im urspriinglichen Epithelverbande verharren, dndern die-
jenigen der lateralen Wand (der Cutislamelle des Myotoms) ihren Charakter; indem ihr
Zusammenhang sich lockert, bilden sie Fortsitze aus und nehmen, unter lebhafter Ver-
mehrung, die Form verzweigter Bindegewebszellen (Mesenchymzellen) an. Auch breiten
sie sich unter dem Ectoderm aus und stellen das Corium der dorsalen Hilfte des Rumpfes
her, welches der Epidermis zur Grundlage dient. Trotz der fortschreitenden Umbildungen
der medialen Wand des Myotoms in Muskelepithelzellen und der lateralen Wand in



Segmentierung. 85

Mesenchymzellen, bleibt an der dorsalen resp. ventralen Kante des Myotoms, dort wo die
beiden Wandungen ineinander iibergehen, eine Epithelstrecke bestehen, deren Zellen noch
einen indifferenten Charakter aufweisen und eine dorsal- und ventralwirts sich vorschie-
bende Wachstumszone darstellen. Dieses Auswachsen des Myotomes wird aber auch von
einer Umwandlung der dorsal und ventral neugelieferten Zellen in Muskelepithelzellen
resp. in Cutiszellen begleitet, und zwar erfolgt dieser Vorgang so lange, bis die Myotom-
kanten von beiden Seiten her, dorsal und ventral, in der Medianebene aufeinanderstofien.
Die Auflésung der Cutislamelle beginnt iibrigens in derselben Hohe, wie die Bildung
der Muskelfibrillen in der Muskellamelle, auch schreitet sie, wie diese, in dorsaler und
ventraler Richtung fort.

Was die feineren Vorginge bei der Umwandlung der Muskelepithelzellen in die
quergestreiften Muskelfasern anbelangt, so ist erwahnt worden, dafl die Fibrillenbildung
zuerst an der Basis der Zelle auftritt, um allmihlich gegen die dem Myocoel zugewandte
freie Flache fortzuschreiten. Die von Fibrillen durchsetzten Zellen wachsen alsdann in
der Langsrichtung des Korpers zu bandartigen Gebilden aus, wobei unter fortwihrenden
Kernteilungen das Protoplasma stark zunimmt, ohne daf} jedoch Zellgrenzen in demselben
sich ausbilden. Auf diese Weise entsteht aus jeder Muskelepithelzelle ein Syncytium
mit einer fibrilliren Differenzierung des Protoplasmas, welche zunichst in der Peripherie
der Faser durchgefiihrt ist und weiterhin allmihlich auf das Zentrum derselben tber-
greift. Bei den héheren Formen scheint sich die Bildung der Muskelfasern in derselben
Weise zu vollziehen, doch sind die Einzelheiten wegen der dem Materiale anhaftenden
technischen Schwierigkeiten der Untersuchung weniger zuginglich als bei Selachiern.

Die Zellen des Sklerotoms umwachsen, nachdem sie sich von ihrem Mutterboden
frei gemacht haben (Fig. 54), sowohl die Chorda dorsalis, als auch das Riickenmarksrohr,
und liefern: erstens die Hiillen des Riickenmarks, zweitens die Anlagen der Wirbelkérper
und der Wirbelbogen. Lateralwirts fithrt das Wachstum der Sklerotomzellen (in den
Querschnittsfiguren nicht darzustellen) zwischen den Myotomen zur Bildung von binde-
gewebigen Scheidewanden, den Myosepten. In diesen entstehen sehr wahrscheinlich die
Rippen, vielleicht auch das Sternum, so dafl wir also in letzter Linie fir das ganze
Achsenskelet einen einheitlichen Ursprung aus den Sklerotomen annehmen diirfen.

Der im Myotom eingeschlossene Abschnitt des Coeloms, das Myocoel, erfihrt mit
der Differenzierung der Muskellamelle eine Einschriankung und verschwindet spéter
ginzlich. Die ventralen Myotomkanten liefern bei Selachiern in einem gewissen Bereiche
des Rumpfes wihrend ihres Vorwachsens seitlich abgehende sekundire Sprossen oder
Knospen, welche in die Extremititenanlagen eindringen. Bei Amnioten dagegen erfolgt
die Bildung der Extremititenmuskulatur wahrscheinlich ausschlieBlich durch die Ab-
lssung einzelner Zellen des Myotoms, welche in die zunéchst als Hautfalte oder Leiste
sich darstellende Anlage (Extremititenleiste) der Extremitit einwachsen.

Mit den Zellen der Muskellamelle verbinden sich in sehr frither Zeit motorische
Fasern eines Spinalnerven, die von den noch epithelial angeordneten Zellen des Nerven-
rohres auswachsen. Wahrscheinlich erfolgt diese Verbindung in dem Zeitpunkte, da
die Muskellamelle fast direkt der lateralen Wand des Medullarrohres anliegt und die
Fortsitze der Nervenzellen unmittelbar mit der Basis der Muskelepithelzellen in Kontakt
treten konnen.

Die Cutislamelle des Myotoms hat bei Selachiern nach C. Rabl keinen Anteil an
der Bildung der Rumpfmuskulatur der Myosepten oder der Rippen.

Umbildung der Ursegmentstiele. (Zwischenstiicke.)

Die Differenzierung der Ursegmentstiele, d. h. der segmentalen Verbindungen zwischen
den Ursegmenten und dem ventralen unsegmentierten Mesoderm, fiihrt zur Bildung des
Exkretionssystemes, -das ausschliefllich von diesen streng begrenzten Abschnitten des
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Mesoderms aus erfolgt. Nach der Ablésung der Myotome wird auch bei den Ursegment-
stielen die Kontinuitit der Wandung durch den Zusammenschlu8 des Epithels wieder-
hergestellt (Fig. 54), dagegen bleibt die Verbindung mit dem ventralen unsegmentierten
Mesoderm und ihrem Coelom weiter bestehen. Die Ursegmentstiele bilden bei einigen
primitiven Formen (z. B. den Myxinoiden), indem sie unter Wahrung der Verbindung mit
dem Coelom auswachsen, die Kanilchen des Exkretionssystemes (Pronephros). Diese er-
halten durch die Entstehung einer Lingsverbindung zwischen ihren blind auswachsenden
Enden einen Ausfiihrungsgang, den Vornierengang, welcher zunichst in den dem Uro-
genitalsystem und dem Enddarm gemeinsamen Raume, der Kloake ausmiindet. Diejenigen
Ursegmentstiele, welche im Bereiche des unmittelbar auf das Cranium folgenden Teiles
der Anlage sowie auch am Schwanze sich nicht an der Herstellung des Exkretions-
systemes beteiligen, unterliegen der Riickbildung. Bei den héheren Formen entsteht
infolge einer weiteren Umbildung der Ursegmentstiele eine zweite Generation von Ex-
kretionskanilchen, die wir als Urnierenkanilchen oder Kanilchen des Mesonephros
bezeichnen. Diese werden sogar bei den Amnioten durch eine dritte Generation von
Exkretionskanilchen abgelost, welche die Nachniere oder den Metanephros herstellen.
Die Entwicklung dieser drei Systeme wird durch ihre Bezeichnung als Pronephros,
Mesonephros und Metanephros sowohl in bezug auf die zeitliche, wie auf die ortliche
Aufeinanderfolge gekennzeichnet. So bilden sich am friihesten und auch aus mehr
cranial gelegenen Ursegmentstielen die Kanilchen des Pronephros, sodann aus caudal-
wirts folgenden Ursegmentstielen in etwas spiterer Zeit diejenigen des Mesonephros,
am spitesten, sowie auch am weitesten caudal, bei einer Anzahl von Formen (Reptilien)
erst nach der Geburt, die Kanilchen des Metanephros (siehe die Entwicklung dgs Uro-
genitalsystemes).

Umbildung des unsegmentierten Mesoderms.

Das unsegmentierte Mesoderm zerfillt in das viscerale und das parietale Blatt,
welche bei Amnioten die primitive Korperhohle oder das embryonale Coelom innerhalb
sowie das periphere oder auflerembryonale Coelom auflerhalb der Embryonalanlage
begrenzen. Blof bei Amphioxus entsteht das Coelom in Form von paarigen Ausbuchtungen
des Urdarmes, welche spiter eine sekundire Segmentation erfahren und in ihren ventralen
Abschnitten zu einer groBen, das Darmrohr in seiner ganzen Linge umgebenden Hohle
verschmelzen (siche Entwicklung des Mesoderms bei Amphioxus). Bei allen Wirbeltieren
dagegen entsteht das Coelom infolge einer Spaltung der beiderseits von der Chordarinne
auswachsenden, zunichst soliden Mesodermplatten. Auf diese Weise erhalten wir die
parietale, dem Ectoderm anliegende und die viscerale in Kontakt mit dem Entoderm
stehende Lamelle. Infolge der weiteren Ausdehnung des Spaltes entstehtder grofie zunichst
einheitliche Raum des embryonalen Coeloms, den wir spiter in die Peritonaealhthle, die
Pleurahéhle und die Pericardialhshle zerfallen sehen. Das gerade sehr stark und sehr
frih ausgebildete auflerembryonale Coelom (Fig. 55) wird bei Siugetieren infolge der
Entwicklung der Eihiillen und des Wachstums des Embryos spater wieder eingeschrankt.
Die Coelomabschnitte im dorsalen Mesoderm (Myocoel) sowie in den Ursegmentstielen,
fallen fiir unsere Betrachtung fort. Jenes verschwindet mit der Umbildung der Muskel-
und der Cutislamelle des Myotoms, dieses bleibt als Lumen der Exkretionskanilchen
bestehen. Die Coelomspalten treten bei Amnioten zuerst im unsegmentierten Mesoderm
gegen die Peripherie der Keimscheibe auf, also aufierhalb der eigentlichen Embryonal-
anlage. Der Bildungsmodus 148t sich sehr klar beim Hithnchen iiberblicken, wo sich
zunichst einzelne Spalten im Mesoderm zeigen, die zu immer grofler werdenden Hohl-
raumen verschmelzen. Auch bei einem menschlichen Embryo mit 7 Ursegmenten wurde
die Bildung des Coeloms genau festgestellt. Dasselbe gewinnt sehr friihzeitig in der
cranialen Partie der Anlage eine betrichtliche Entfaltung, die bei der weiteren Ent-
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wicklung, unter Bildung neuen Materiales vom Primitivstreifen aus, Fortschritte macht.
Die Bildung des Coeloms erfolgt demnach, wie die Differenzierung der Embryonalanlage
iiberhaupt, in der Richtung von vorn nach hinten.

Was das aulerembryonale Coelom (Exocoelom) anbelangt, so nimmt es bei den Pri-
maten schon sehr friih einen unverhiltnismaflig groflen Teil der Fruchtblase fiir sich in
Anspruch. Dieses Verhalten wird in Fig. 55 veranschaulicht, wo das auflerembryonale
Coelom in dem ganzen Raume angetroffen wird, der einerseits von der Embryonalanlage
selbst, seinem Amnion und seinem Dottersacke, andererseits von der inneren Fliche
des die Fruchtblase nach auflen abschlieSenden Trophoblasten begrenzt wird. In Wirk-
lichkeit ist bei Primaten das Mif3verhiltnis zwischen dem Keime und dem auflerembryo-
nalen Coelom viel betrichtlicher, als daf}
man es in einem Schema von mifliger Grofle Embryonalanlage.  Haftsticl
darstellen konnte.

Im Bereiche des auflerembryonalen
Coeloms der Primaten stehen beide Lamellen
des Mesoderms durch zahlreiche Zellbalken
untereinander in Zusammenhang (Fig. 55).
Wir haben hier eine Bildung vor uns, welche
von den Autoren als Magma cellulare be-
zeichnet wird und fiir gewisse frithe Stadien
geradezu charakteristisch ist. Sie entsteht
wohl dadurch, daf bei der raschen Vergrofie-
rung der Keimblase die einzelnen im aufler-
embryonalen Mesoderm auftretenden Spalten
nicht zur Verschmelzung kommen, sondern
durch Bindegewebslamellen voneinander ge-
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Stadlen.der FrUChtbla_SC auch eine gewisse Fig. 55. Schema des menschlichen Lies bei

mechan1§che Rolle spielen. starker Ausbildung des auBerembryonalen
Beide Blatter des unsegmentierten Mesoderm.

Mesoderm bestehen in frithen Entwicklungs-

stadien aus einer einfachen Schicht von ziemlich niedrigen Epithelzellen. Sehr bald be-
ginnen jedoch einzelne Zellen den Epithelverband zu verlassen, ohne daf dieser, wie
es bei der Cutislamelle des Myotoms der Fall ist, sich vollstindig auflésen wiirde. Die
austretenden Zellen bilden Fortsitze, auch lockert sich ihr Zusammenhang; sie stellen
Mesenchymzellen dar, wie solche auch von der Cutislamelle des Myotoms abgegeben
werden. Die aus dem parietalen Blatte des unsegmentierten Mesoderms im Bereiche
der Embryonalanlage austretenden Zellen bilden das Corium der ventralen Partie des
Rumpfes. Die Zellen, welche der visceralen Lamelle entstammen, bilden einerseits die
Submucosa, die Muscularis mucosae und die Darmmuskulatur, andererseits, aufierhalb
der Embryonalanlage, im Anschlufl an das Dottersackentoderm, die Anlagen zahlreicher
Blutgefifie und Blutzellen. Diese gelangen in die Embryonalanlage und zwar dadurch,
dafB die auf dem Dottersacke sich bildenden Gefifie mit Gefiflanlagen innerhalb des
Embryos in Verbindung treten, so mit den beiden primitiven Aorten. Auch aus Zellen
der parietalen Lamelle bilden sich Blutgefifle, sowohl innerhalb als aulerhalb der Em-
bryonalanlage, iiberhaupt scheint diese Fihigkeit, Blutzellen und Gefiflendothel zu
bilden, allen Mesenchymzellen zuzukommen, aus welcher Quelle sie auch immer stammen
mogen. Aus dem visceralen Blatte des unsegmentierten Mesoderms bildet sich die Darm-
muskulatur, indem die austretenden Mesenchymzellen sich nach Abschniirung des Darm-
rohres von dem Dottersacke zu einer Schicht spindelférmiger glatter Muskelzellen zu-
sammenlegen.
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Aus den im Epithelialverbande verbleibenden Zellen der beiden Lamellen des un-
segmentierten Mesoderms entsteht innerhalb der Embryonalanlage, unter starker Ab-
plattung, das Endothel der in friiher Zeit einheitlichen serésen Héhle, des embryonalen
Coeloms, an dessen Stelle spater durch die Ausbildung von Scheidewinden die drei serdsen
Héhlen des Kérpers (Pericardialhhle, Pleurahshle und Peritonaealhohle) treten. Dieses
Endothel ruht einer von den ausgetretenen Mesenchymzellen hergestellten Membrana
propria auf.

Bildung des Dottersackentodermes und des Blutes.

Die Bildung der Blutgefdfie und der Blutzellen erfolgt am friihesten in der visceralen
Lamelle des Mesoderms, welche die Hohle des auflerembryonalen Coeloms von dem spiter
das Dottersackentoderm liefernden Abschnitte des inneren Keimblattes trennt. Diese
Tatsache findet ihre Erklirung darin, dafl dem Entoderm bei dotterreichen Eiern, wie
wir solche wohl bei den Vorfahren der Siugetiere anzunehmen berechtigt sind, sehr
frithzeitig die Aufgabe zufillt, den Dotter zu einem Nahrungsmateriale umzuwandeln,
welches von den in der visceralen Lamelle des Mesoderms gebildeten Gefifien aufgenommen
und der Embryonalanlage zugefiihrt wird. Auflerdem dient dieses bei Végeln, Reptilien
und Siugetieren auflerordentlich frith entstehende Gefifinetz zweifellos dem Gasaus-
tausche oder der Respiration und zwar so lange, bis andere Einrichtungen dafiir ein-
treten, welche gerade bei den meisten Siugetieren in der Ausbildung einer sehr innigen
Verbindung zwischen Mutter und Frucht ihren Hohepunkt erreichen.

Wir unterscheiden zunichst zwei Abschnitte des Entoderms. Der eine liegt unter
der Embryonalanlage etwa entsprechend der Area pellucida und wird deshalb als embryo-
nales Entoderm bezeichnet. Dasselbe bildet das Entoderm des Darmrohres und seine
Driisen. Dieser Abschnitt besteht beim Hiihnchen, solange der Keim auf dem Dotter
flach ausgebreitet ist, aus kubischen Zellen, die in ihrer flichenhaften Ausdehnung in
der Transversalrichtung, der Chorda dorsalis, den Ursegmenten und den Ursegmentstielen
entsprechen. Ganz anders stellt sich dagegen das periphere, aulerembryonale Entoderm
dar, welches, besonders bei Vogeln und Reptilien, mit der fortschreitenden Umwachsung
des Dotters durch die Keimscheibe an Ausdehnung sowie auch an Bedeutung fiir die
Verarbeitung des Dotters gewinnt. Dieses Dotterentoderm besteht aus hohen, zahlreiche
Vacuolen und Dottereinschliisse aufweisenden Zellen (sieche Eihdute), die offenbar auf
die angrenzende Dotterschicht verdauend einwirken und den Dotter aufnehmen. Auf
der andern Seite stehen sie in inniger Beziehung zu den ihnen direkt anliegenden Gefidflen
aus der visceralen Lamelle des unsegmentierten Mesoderms, welche das verarbeitete
Nahrungsmaterial der Embryonalanlage zufiihren.

Auch bei Siugetieren beginnt die Blutbildung auf dem Dottersacke und tritt erst
spiter in der Embryonalanlage selbst auf. Ganz besonders scheint aber gerade beim
Menschen die viscerale Lamelle des auflerembryonalen Coeloms im Bereiche des Dotter-
sackes die fritheste Bildungsstitte der Blutzellen zu sein (siche Entwicklung des Blutes);
von hier aus gelangen sie, nachdem sich das Gefafinetz auf dem Dottersacke mit den
Gefaflen der Embryonalanlage verbunden hat, in letztere. Diese Bildungsweise der Blut-
zellen ist beim Hiihnchen bis zum 6. Tage der Bebriitung die einzige; dagegen vermehren
sich die in das Blut abgegebenen Blutzellen auf diesen Stadien sehr lebhaft durch in-
direkte Kernteilung. Spiter erfolgt auch innerhalb der Embryonalanlage an den ver-
schiedensten Stellen die Bildung von Blutzellen, so in der Leber, der Milz, den Lymph-
driisen und dem Knochenmark und zwar ist sie iiberall an Zellen vom Charakter des
Mesenchymgewebes oder lockeren Bindegewebes gekniipft. Diese besitzen also wihrend
einer sehr langen Zeit, vielleicht auch noch beim Erwachsenen, den urspriinglichen
Charakter indifferenter Zellen, die sich zu Stiitzgewebe oder zu GefiBendothel oder zu
Blutzellen ausbilden kénnen.
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Begriff und Bedeutung des Mesenchyms.

In neuerer Zeit werden Zellen als Mesenchym zusammengefafit, welche, dem Meso-
derm entstammend, den Epithelverband verlassen, ohne sich zunichst zu hoher diffe-
renzierten Geweben, wie Knorpel, Knochen, oder glatten Muskelzellen umzuwandeln.
Die Zellen des Mesenchyms bilden Fortsitze, welche untereinander in Verbindung treten,
so dafl man hiufig die Bezeichnung als gleichbedeutend mit lockerem Bindegewebe
iberhaupt gebraucht. Allein es umfafit in seiner urspriinglichsten Bedeutung blof3
Zellen von mehr indifferentem Charakter, die, weithin im Organismus verbreitet, imstande
sind, bald in die verschiedensten Modifikationen des Stiitzgewebes (geformtes und un-
geformtes Bindegewebe, Knorpel, Knochen usw.) iiberzugehen, bald Gefifiendothel,
glatte Muskulatur, Blutzellen, Fettzellen oder Zellen des Knochenmarks usw. zu
liefern. Die Mesenchymzellen stammen aus verschiedenen Abschnitten des mittleren
Keimblattes; so werden sie von der Cutislamelle des Myotoms, dann auch vom Sklerotom,
endlich aber in groflen Mengen von beiden Blittern des unsegmentierten Mesoderms
geliefert. Es tritt infolge seiner weiten Verbreitung zu einer grofien Anzahl von Organen
in enge Beziehung. So umgibt es die Muskeln, ebenso die Anlagen der verschiedensten
Driisen, indem es das Endo- und das Perimysium, ferner das bindegewebige Geriist, einer-
seits der. echten Driisen, andererseits der Lymphdriisen (adenoides Gewebe) bildet. An
einigen Stellen scheint es, wenigstens in bezug auf die Bildung der Blutzellen, seinen
urspriinglich indifferenten Charakter auch nach der Geburt zu wahren, indem eine Bil-
dung von Blutzellen noch sehr lange, ja sogar unter gewissen Bedingungen noch beim
Erwachsenen, in der Leber, déem Knochenmark, und der Milz stattfinden kann (siehe die
Entwicklung des Zirkulationsapparates).

Differenzierungsvorginge am #Hufleren Keimblatt.

Die Differenzierungsvorginge am Ectoderm fiihren sehr friih zu einer Unter-
scheidung von zwei Abschnitten desselben. Der eine, welcher die dorsomediane Region
der Embryonalanlage einnimmt, zeichnet sich durch die Héhe seiner Epithelzellen aus;
er stellt die Medullarplatte dar, aus welcher das gesamte zentrale und periphere Nerven-
system hervorgeht. Der iibrige Teil des Ectoderms weist zunichst niedrigere Zellen auf,
welche die Embryonalanlage nach aufien hin abschliefflen und sozusagen eine primitive
Epidermis darstellen. Diese liefert jedoch, abgesehen von der eigentlichen Epidermis
und den Epidermoidealgebilden, wie die Haare und die Hautdriisen, auch Zellen, welche
sich zu den perzipierenden Elementen der Sinnesorgane (mit Ausnahme des Auges) um-
bilden.

Die Medullarplatte, aus einem hohen, mehrfach geschichteten Cylinderepithel be-
stehend, grenzt sich ziemlich scharf gegen die niedrigen Ectodermzellen der Peripherie
ab. Die Form der Platte ist bei den verschiedenen Klassen sowie je nach dem unter-
suchten Entwieklungsstadium verschieden. Aber gerade fiir den menschlichen Embryo
wird hiufig fiir gewisse frithe Stadien eine Fufisohlenform (s. Fig. 56) beschrieben, bei
welcher der Absatz caudal liegt. Immer ist die vordere Partie der Platte bedeutend
verbreitert, es liefert dieselbe die Anlage des Vorderhirns.

Die Medullarplatte zeigt jedoch nicht von vornherein diese Form, vielmehr gilt auch
hier die schon friiher aufgestellte Regel, daf} sich die Embryonalanlage in der Richtung
von vorn nach hinten differenziert, so dal3 der vordere breitere Teil der Platte zuerst
entsteht, um sich erst allmihlich im Zusammenhang mit den Umwandlungsvorgiangen am
Primitivstreifen in caudaler Richtung zu erginzen. Sehr frith bemerken wir eine mediane
Rinne, die Medullarfurche, welche die ganze Platte durchzieht und dieselbe in zwei
symmetrische Hilften teilt.
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Die Medullarplatte umschliet caudal diejenige Strecke des Primitivstreifens,
welche die Offnung der Invagination an der Oberfliche des Keimes aufweist und die
weiterhin, wie schon friiher dargelegt wurde, beim ZusammenschluBl der Rinder der
Medullarplatte zum Nervenrohre in das letztere aufgenommen wird. Dagegen wird die
caudale Strecke des Primitivstreifens, welche auflerhalb des Medullarrohres verbleibt,
ventral verlagert und liefert teils den Anus, teils das Ostium urogenitale primitivum.
Beide Abschnitte des Primitivstreifens sind an dem Oberflichenbilde eines menschlichen
Keimes vor der Bildung der Somiten (Fig. 57) leicht zu erkennen.

Die Medullarplatte verwandelt sich in das Medullarrohr, indem ihre Rinder sich
erheben und allmihlich dorsal vorwachsen bis sie zur Beriihrung untereinander und
schlieBlich zur Vereinigung kommen. Am vorderen Ende der Platte bleibt eine Zeitlang
eine Offnung bestehen (Neuroporus anterior) und auch caudal, dort wo die Invagi-
nationséffnung in das Nervenrohr aufgenommen wird, ist beim menschlichen Embryo
mit 7—8 Somiten das Riickenmarksrohr noch offen.
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Vorginge bei der Abschniirung des Embryos und
der Bildung der &ufleren Koérperform.

Abschnlirung der scheibenférmigen Embryonalanlage vom
Saccus vitellinus.

Bei der Besprechung der Furchung und Gastrulation haben wir gesehen, daf}
diese Vorginge durch die Menge des Dotters eine in den einzelnen Klassen sehr ver-
schieden starke Beeinflussung erfahren. Bei verhiltnismiflig dotterarmen Eiern, wie
z. B. denjenigen unserer einheimischen Amphibien, wird der Dotter sehr friihzeitig
von den stark pigmentierten Zellen der oberen Hemisphdre umwachsen und in die
Embryonalanlage aufgenommen, um von da an einen integrierenden Bestandteil der-
selben darzustellen. Ganz anders verlduft die Entwicklung der dotterreichen Eier mit
partieller Furchung (Selachier, Reptilien, Vogel), denn hier sitzt die aus der Furchung
hervorgegangene Keimscheibe der grofien ungefurchten Dottermasse auf, so dafl wir
auch nach dem Ablaufe der Gastrulation und der Keimblitterbildung eine scheiben-
férmige Anlage vor uns sehen. Diese ist gegen den Dotter, den sie bei der Weiterent-
wicklung allmihlich umwichst, scharf abgegrenzt, wobei sich jedoch der Embryo von
den peripheren, den Dotter umschlieBenden Abschnitten der drei Keimblitter durch
eine ringférmige Einschniirung absetzt. Wir konnen also bei diesen Formen, ganz
anders wie z. B. bei Amphibien oder Formen mit miBig stark entwickeltem Dotter
(Knochenfischen) einen embryonalen von einem auflerembryonalen Abschnitte der
Keimscheibe unterscheiden. Die Formentwicklung ist demnach bei den dotterirmeren
Eiern mit totaler Furchung (Amphibien) und den dotterreichen Eiern mit partieller
Furchung (Sauropsiden) verschieden. Diesen schlieflen sich die Eier der Sdugetiere an.
Wihrend bei Amphibien die Dotterzellen sehr frithe in das Innere der Embryonalanlage
gelangen, und an deren ventralem Umfange hiufig noch eine Zeitlang nach dem Aus-
kriechen eine deutliche Wélbung hervorrufen (Fig. 32 D), so erfolgt bei den Eiern mit
grofiem Dotter eine langsame Umwachsung desselben durch die Zellen der Keimscheibe
und gleichzeitig eine Abschniirung der Embryonalanlage vom Dotter. Dieser wird
alsdann von einem mit dem Darmrohre des Embryos in Verbindung stehenden Dotter-
sacke eingeschlossen. Schon mit dem Beginne der Abschniirung konnen wir also bei
solchen Eiern einen embryonalen und einen auflerembryonalen Bezirk unterscheiden,
von denen sich letzterer an der Bildung der duleren Kérperform nicht weiter beteiligt,
dagegen Embryonalhiillen und Anhinge des Embryos liefert. Diese werden beim Aus-
schliipfen resp. bei der Geburt des Fetus abgestoflen, der Dottersack wird bald, wie
bei Sauropsiden, in den Fetus aufgenommen, bald teilt er, wie bei Sdugetieren, das
Schicksal der Eihiillen, indem er seiner eigentlichen Rolle als Anhangsgebilde der
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Embryonalanlage bis zum Ende treu bleibt. Die Abschniirung des Embryos vom
Dottersacke fiihrt zur Trennung des in frilhen Stadien bei flach ausgebreiteter
Embryonalanlage einheitlichen, vom Entoderm begrenzten Raumes, einerseits in das
Darmrohr, andererseits in den Dottersack. Die zunichst noch sehr weite Verbindung
dieser beiden Raume erfihrt bei der fortschreitenden Abschniirung des Embryos eine
immer weitergehende Verengung und zieht sich beim Menschen in einen Kanal, den
Ductus omphaloentericus aus, welcher den Raum des Dottersackes mit dem Darmrohr
des Embryos in Verbindung setzt. Der Ubergang von Dotter in das Darmrohr durch
diesen Gang ist jedoch so gut wie ausgeschlossen, so dafl der Embryo bei allen
Formen mit groflem Dotter zur Resorption desselben auf die Gefifle angewiesen
ist, welche sich in der das Dotter-
entoderm iiberziehenden visceralen La-
melle des Mesoderms ausbilden (siehe
Eihiillen). Hierin besteht auch, wie
bereits erwihnt wurde, ein wichtiger
Unterschied gegeniiber denjenigen
Formen (Amphibien), bei welchen die
Dotterzellen vollstindig in die Em-
bryonalanlage eingeschlossen werden,
um direkt dem Verdauungsprozesse zu
unterliegen.

Wir beschreiben die Abschniirung
und Formbildung des menschlichen
Embryos an Hand von Abbildungen
der verschiedenen Stadien. In Fig. 56
ist eine im Zusammenhang mit dem
Dottersacke stehende Embryonalanlage
dargestellt, bei welcher der Abschnii-
rungsvorgang soeben begonnen hat.
Diese Anlage wird hiufig als schuh-
sohlenférmig beschrieben, die Medullar-
platte erhebt sich besonders in ihrer
cranialen breiteren Partie zu zwei durch
eine ziemlich tiefe Medullarrinne von-

Haftstiel ~ Membrana chorii einander getrennten Medullarwiilsten.
_ mit Zotten Am caudalen Ende der Anlage be-
Fig. 56. Menschlicher Keim von 2 mm Linge. pooneen wir die Offnung eines in den
Nach Graf von Spee '.1\:l-jt]\\‘.rlnlll[-1n anns Lehrb, d. Entw.- Saccus vitellinus fithrenden Canalis
neurentericus (Neuroporus), von wel-
chem nach hinten der Primitivstreifen ausgeht. Die Embryonalanlage ist durch einen kurzen
sog. Haftstiel (siehe Entwicklung der Eihdute) mit der Peripherieder Fruchtblase verbunden.
Besonders in der eranialen Partie der Anlage bemerken wir eine dieselbe umziehende
Furche, die von His als Grenzfurche bezeichnet worden ist. AufBlerhalb derselben erhebt
sich das den Embryo dorsal bedeckende Amnion, dessen Schnittlinie ringsum zu ver-
folgen ist. Die Bildung der Grenzfurche beginnt am cranialen Ende der Anlage und
schreitet auf beiden Seiten in caudaler Richtung fort. Cranial beginnt auch schon
in diesem Stadium die Abschniirung des embryonalen Entoderms vom peripheren
Dottersackentoderm, welche zur Entstehung des Darmrohres fiihrt. Wir sehen dieselbe
cranial in Form einer leichten Einbuchtung auftreten, wihrend seitlich blof eine der
Grenzfurche entsprechende Einsenkung die Linie andeutet, von welcher aus die Ab-
schniirung erfolgt. Caudal fehlt auch diese, indem hier die sohlenférmige Anlage
ohne Abgrenzung in die Wandung des Dottersackes iibergeht.

saccus vitellinus

Amnion

Medullarplatie

Grenzfurche -¢

Neuroporus

Primitivstreifen
(caudale Strecke)
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Ein betrichtlicher Fortschritt in der Entwicklung 148t sich bei dem in Fig. 57
dargestellten Embryo mit 5 Somiten erkennen. Hier ist die Abschniirung vom Saccus
vitellinus viel weiter gediehen und hat auch schon zur Bildung eines allseitig abgegrenzten
cranialen Darmabschnittes gefiihrt, wihrend ein solcher caudaler Abschnitt kaum
angedeutet ist (siche auch den Sagittalschnitt des folgenden Stadiums in Fig. 60). Der
iibrige Teil des Entoderms ist noch flach ausgebreitet und geht, abgesehen von der durch
die Grenzfurche bewirkten leichten Einsenkung, ohne scharfe Grenze in das Dotter-
entoderm iiber. Die craniale Partie der Medullarplatte ist auch hier verbreitert, ferner
sind die Medullarwiilste hoher. ohne sich jedoch in der Medianebene zum Abschlusse
eines Rohres zu begegnen. Am caudalen Ende der Anlage bemerkt man wieder
zwischen den Medullarwiilsten den Neuroporus als duBere Offnung des Canalis neur-
entericus und von ihm ausgehend einen schon teilweise ventralwirts abgebogenen
Primitivstreifen.
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Fig. 57. Menschlicher Embryvo mit 6 Somiten. . 1 ; ;
g 57 \hﬂm.h[uh(.‘ll Emb '.‘” » S ”_“r“ Fig. 58. Menschlicher Embryo von 2,11 mm
Nach Kroemer, Keibels Normentafeln VITIL Linge und 8 Somiten.
Taf. 3. i 3 iy
Taf. 3 Nach Eternod, Anat. Anz. XVI, 15860,

Die Abhebung der Embryonalanlage vom Dottersacke macht nunmehr weitere
Fortschritte. In Fig. 58 und 50 sehen wir einen Embryo mit acht Somiten in dorsaler
und ventraler Ansicht dargestellt. Besonders bei dieser letzteren erkennen wir an der
Schnittlinie des abgetrennten Dottersackes, wie weit die Abschniirung der Embryonal-
anlage gediehen ist. Ein cranialer und ein caudaler (punktiert angegeben) Darm-
abschnitt (oft unrichtig als Kopf- und Schwanzdarm bezeichnet) sind hier vorhanden.
In dieselben fithrt von dem noch mit dem Dottersacke gemeinsamen Raume je eine
Offnung, die craniale und die caudale Darmpforte. Jenseits der betrachtlich vertieften
Grenzfurche erhebt sich eine den Embryo einschlieBende Membran, das Amnion.
Der Primitivstreifen ist noch steiler gestellt als beim Embryo mit fiinf Somiten, auch
liegt schon eine betrichtliche Strecke desselben am ventralen Umfange des Caudal-
endes der Anlage. Die Offnung des Canalis neurentericus liegt noch offen zutage, obgleich
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sich bei diesem Embryo die Medullarwiilste in grofierer Ausdehnung dorsal zur Bildung
eines Nervenrohres vereinigt haben, ein Vorgang, welcher zuerst in der unmittelbar vor
dem ersten Somiten gelegenen, annihernd dem spitern Mittelhirn oder der Grenze des-
selben gegen das Hinterhirn entsprechenden Gegend erfolgt. Diese Verschmelzung der
Medullarwiilste dehnt sich sowohl in cranialer als in caudaler Richtung weiter aus,
cranialwirts allerdings langsamer, vielleicht deshalb, weil hier die Medullarplatte, ent-
sprechend der spiteren Entfaltung der GroBhirnhemisphire, schon auf diesen frithen
Stadien sehr breit ist. Cranial wie caudal bleibt jedoch eine kurze Strecke des Rohres
offen und die allmihlich sich verkleinernde vordere Offnung, welche man oft auch als
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Fig. 60. Menschlicher Embryo von 2,11 mm Linge und 8 Somiten
Medianschnitt,

Nach Eternod, Anat, Anz, XVI, 1899,

Neuroporus anterior bezeichnet, schlieBt sich erst bei Embryonen mit 23 Somiten, die
hintere Offnung etwas spiter (Keibel).

In Fig. 60 ist ein Medianschnitt durch den soeben beschriebenen Embryo dar-
gestellt, der einige Verhiltnisse noch klarer veranschaulicht. Vor allem erkennt man
die Ausdehnung der bereits abgeschniirten cranialen und caudalen Strecken des Darmes,
ferner die Lage der cranialen und der caudalen Darmpforte. Ventral von dem cranialen
Darmabschnitte erkennen wir einen auch in der ventralen Ansicht stark vorspringenden
Waulst, welcher den auf diesem Stadium S-formig gewundenen Herzschlauch mit einem
denselben umgebenden Coelomabschnitte, der spitern Pericardialhshle, einschliefit.
Diesen Wulst bezeichnen wir als Herzwulst. Er liegt auf diesem Stadium sehr weit
cranial. Der craniale Abschnitt des Darmes nahert sich mit seinem vordern blinden
Ende einer bei der Abschniirung des Kopfes in ventraler Richtung entstehenden Ein-
buchtung, der Mundbucht. Dieselbe wird von dem cranialen Ende des Darmes durch
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eine diinne, aus Entoderm- und Ectodermzellen bestehende epitheliale Platte, der
Rachenhaut, getrennt. Am dorsalen Ansatze derselben endet ein in der ganzen Aus-
dehnung der Embryonalanlage bis zum Canalis neurentericus ausgebildeter Stab, die
Chorda dorsalis. Die caudale Darmpforte fiilhrt in einen kurzen, mit dem cranialen
Abschnitte des Darmes verglichen, relativ weiten Darmabschnitt. Von demselben geht
ein blind endigender Gang, der Allantoisgang, ab, welcher sich in den die Embryonal-
anlage mit der Wandung der Fruchtblase verbindenden Haftstiel hineinzieht. Der
Primitivstreifen verliuft vom Canalis neurentericus an caudalwirts, um in eine verdickte,
sagittal eingestellte Epithelplatte iiberzugehen, welche die Abgangstelle des Allantois-
ganges vom Darm erreicht. Diese Platte ist die bereits oben erwihnte Kloakenmembran
(Membrana cloacae), welche. ebenso wie die
Rachenhaut, dazu bestimmt ist, infolge des
Durchbruches eine Offnung des Darmes nach
auflen zu schaffen. Allerdings entstehen nach
dem Durchbruche der Membran zwei Offnungen,
nimlich einerseits das Ostium urogenitale
primitivum, als Offnung des Sinus urogenitalis,
andererseits der After, als Offnung des End-
darms. Man fafit jetzt wohl ziémlich allgemein
die Membrana cloacae als eine Bildung der
caudalen Strecke des Primitivstreifens auf
(siehe Entwicklung des Anus).

Ein weiterer Fortschritt in der Abschnii-
rung des Embryos vom Dottersacke sowie in
der Bildung der #ufleren Korperform eines
Embryos mit 15 Somiten 148t sich in Fig. 60
erkennen. Die Medullarplatte ist in viel
weiterer Ausdehnung als bei dem Embryo
mit acht Somiten zum Medullarrohre ge- Dattia. das
schlossen, zeigt aber immer noch eine vordere \jcdullarplatte
und eine hintere Offnung. Die Verbindung mit
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Fig. 61. Menschlicher Embryo

dem Dottersacke ist betrichtlich eingeengt, (Pfannenstiel I1I).
infolgedessen haben die cranialen und die  Nach cinem Modell von Elze. Fr. Keibel,
caudalen, in den Darmpforten sich 6ffnenden Normentafeln VIIL

Strecken des Darmes an Linge zugenommen.

Auch auf der Zwischenstrecke, in welcher die Darmrinne breit in den Dottersack
tibergeht, hat sich die weitere Abschniirung des Darmrohres durch das tiefere Ein-
schneiden der Grenzfurche auf beiden Seiten vorbereitet. Der vordere, beim
Embryo mit acht Somiten stark verbreiterte und ventral auch abgebogene Teil
der Medullarplatte hat nach ihrem Zusammenschlusse zum Hirnrohre diese Ab-
biegung noch stirker ausgeprigt und zwar nicht ganz gleichmaflig, indem dieselbe
hauptsichlich an zwei Punkten stattfindet, von denen der caudale (N.B.), die
Nackenbeuge, im Bereiche der spiteren Medulla oblongata liegt, wahrend der
craniale (S.B.), im Bereiche des spiteren Mittelhirnes gelegene, als Scheitelbeuge
bezeichnet wird. Ventral vom Kopfe sehen wir wieder den Herzwulst, der sich
caudalwirts bis zur vordern Darmpforte erstreckt und die Anlage des Herzens sowie
das dieselbe umgebende Coelom einschlieBt. Zu demjenigen Abschnitte des Darmes,
welcher vorn in der Rachenhaut einen Abschluf erhilt, stehen Furchen in Beziehung,
welche dorsal vom Herzwulst in die seitliche Flache des Kopfes einschneiden; es sind dies
die Kiemenfurchen, von denen im vorliegenden Stadium die beiden ersten ausgebildet
sind. Ihnen entsprechend entstehen vom Darm aus die Schlundtaschen, lateralwirts
gerichtete Ausbuchtungen, deren Epithel (Entoderm) mit dem Epithel der Kiemen-
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furchen (Ectoderm) in Berithrung tritt zur Bildung von epithelialen Platten, die durch-
brechen kénnen, um als Kiemenspalten eine Verbindung nach aufien zu schaffen. Bei
Menschen scheint dieser Durchbruch iiberhaupt nicht stattzufinden oder ganz aus-
nahmsweise im Bereiche der ersten oder zweiten Kiemenfurchen. Die von den Kiemen-
furchen begrenzten Abschnitte der seitlichen Wandung des Kopf- oder Kiemendarmes
werden als Kiemenbogen bezeichnet. Die mit dem Kiemenbogen und Kiemenspalten
der niedern Formen verkniipfte respiratorische Funktion, welche sich in der Ausbildung
der Kiemenfiden und Kiemenblittchen aus-
pragt, ist bei Amnioten nicht mehr vor-
handen. Dagegen sehen wir, dafl der Apparat
in die Bildung des Halses eingeht und be-
deutungsvolle Spuren in der Gestaltung
Mundbucht desselben zuriickldft.

Auf diesem Stadium und auch noch
in spéterer Zeit, nachdem die Verbindung
des Darmes mit dem Dottersacke sich auf
einen engen Gang (Ductus omphaloentericus)

Darm beschrinkt hat, stellt der Darm ein cranial

und caudal blind endigendes Rohr dar,

 Coclom welches bei der fortschreitenden Abschnii-

rung der Embryonalanlage vom embryonalen

Coelom umgeben wird. Dieses geht an

— Dottersack (abgeschnitten) einer kreisformigen Stelle der ventralen

Fliche der Embryonalanlage in das aufler-

embryonale, den Dottersack umgebende

Coelom iiber, welche wir als Dottersack-

Coalas nabel bezeichnen (Fig. 62). Uber die Bildung

des embryonalen Coeloms ist schon im

letzten Kapitel einiges gesagt worden; in

Haftsticl diesem Zusammenhange geniige es, hervor-

zuheben, dafl das urspriinglich auch den

Kiemendarm umgebende Coelom (Kopf-

- A — coelom) durch das. Auftreten der K'iemer}-

|.:;I‘"[‘,.—."L'.r-l{l'i'i._‘lt([, Herz und Dottersack ent- fl:ll'Chen und der_Schlundtascben in die

% femt. Haftstiel durchschnitten. einzelnen Abschnitte des Kiemenbogen-

Nach His, Menschl. Emlrvonen 1885, coeloms zerlegt wird welche durch Dif-

ferenzierung ihrer Wandung die Kiemen-

bogenmuskulatur liefern. Diese entsteht

also auf einem ganz andern Boden als die Rumpfmuskulatur, die durch Umwandlung

der Muskellamelle des Myotoms gebildet wird. Wihrend man die Kiemenbogenmuskulatur

mit der Darmmuskulatur, die ja gleichfalls aus dem unsegmentierten Mesoderm entsteht,

zusammenstellen und als splanchnische Muskulatur bezeichnen kann, wird man ihr die

Rumpfmuskulatur als somatische Muskulatur gegeniiberstellen. Das Coelom umgibt

die Gibrige Strecke des Darmes, welcher durch eine in seiner ganzen Linge abgehende

dorsale Peritonaealduplikatur (primitives Mesenterium dorsale) an die dorsale Bauch-

wand befestigt wird. Der Verlauf des Darmes, die Verbindung desselben mit dem

Dottersacke und sein EinschluB 'in das Coelom sind in Fig. 62 bei leichter Streckung

des urspriinglich gegen die Bauchfliche abgebogenen Embryos von 2,4 mm Linge

dargestellt. Wiahrend der dorsale Teil des Kopfcoeloms in die Abschnitte des Kiemen-

bogencoeloms zerlegt wird, umgibt der ventrale Abschnitt als Pleuroperitonaealhshle

das Herz und tritt mit demselben eine Wanderung in caudaler Richtung an, indem er
zunichst caudalwirts seine Verbindung mit dem iibrigen Coelom beibehilt.

Schwanzknospe
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Embryonen aus dem zweiten Monate.

Bei der weitern Ausbildung der Kérperform wirken, abgesehen von der zunehmenden
Abschniirung des Embryos von dem Dottersacke, die in der Ausbildung des engen Ductus
omphaloentericus gipfelt, noch eine Anzahl anderer Momente mit. Am Kopfe, welcher
im Wachstum dem iibrigen Kérper vorauseilt, sehen wir das duflere Relief, einerseits
durch die zunehmende Massenentfaltung der Wandung der drei Hirnblischen sowie der
Augen, andererseits infolge der Umbildung der durch die Kiemenfurchen auflen be-
grenzten seitlichen Abschnitte des Kopfes, der Schlundbegen, bestimmt. Durch Wachs-
tumsvorginge in der Umgebung der Mundbucht erfolgt in der Form von Fortsitzen
die Bildung derjenigen Teile, welche spiter dem Gesichte zugrunde liegen und bei der
weitern Entwicklung betrichtliche Anderungen erfahren. Solche Fortsitze sind in

Ober-
kiefer-
Auge fortsatz Mund-
bucht
Stirn- § 1. Kiemenfurche

Dottersack fortsatz i
[ 2. Kiemenfurche

3. Kiemenfurche

Unterkiefer-
" fortsatz
"Herz- und
Leberwulst
Hautnabel
(Amnion)

— Dotterstiel
(Abgang des
Duct. omphalo-
entericus)

Haftstiel

Fig. 63. Menschlicher Embryo mit 3 Kiemenfurchen.
Basler Sammlung,

der Fig. 63 dargestellt. Ein drittes Moment, welches fiir die Formgestaltung des Kopfes
wesentlich in Betracht kommt, haben wir in der raschen Vergréflerung des zunichst.
ventral vom Kopfe angelegten Herzschlauches zu erblicken, welcher sich, wie frither
gesagt wurde, in caudaler Richtung zu verschieben beginnt. Dieser Vorgang beein-
fluft die Form der vordern Partie des Rumpfes. Dazu kommt, in demselben Sinne
wirkend, die rasch wachsende Leberanlage, welche mit dem Herzwulst zusammenge-
nommen, auf gewissen Stadien der Entwicklung bei menschlichen Embryonen das Relief
der ventralen Fliche bestimmt (Fig. 63), solange nicht der Darm durch sein Lingen-
wachstum einen grofieren Abschnitt der Bauchhéhle fiir sich in Anspruch nimmt. Ein
weiteres Moment bildet das Auftreten der Extremititenanlagen, ferner Anderungen
am caudalen Korperende, welche bei der weiteren Beschreibung Beriicksichtigung
finden werden. Bei den Embryonen aus dem zweiten Monate machen alle diese Momente
ihren Einflufl geltend.

Wir gehen von dem in Fig. 63 dargestellten Embryo aus, der bei der Konser-
vierung etwas gestreckt wurde, so daf die spiralige Kriimmung, die besonders an etwas
jingeren Embryonen iiberaus deutlich zutage tritt, hier nicht zu sehen ist. Dafiir
treten einige Einzelheiten desto klarer hervor.

Corning, Entwicklungsgeschichte. 7
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Die Abschniirung von der Nabelblase ist hier so weit gediehen, dal der Zusammen-
hang mit dem embryonalen Darm nur noch durch den engen Ductus omphaloentericus
vermittelt wird. Dieser geht am Bauchnabel vom Embryo ab; hier wurde das
Amnion, welches sich dorsal auf den Embryo iiberschligt, abgeschnitten. Der Bauch-
nabel darf nicht mit dem Dottersacknabel verwechselt werden, welcher denselben um-
schlieBt und die Linie darstellt, an der das embryonale Coelom in friihen Stadien in
das auflerembryonale Coelom iibergeht. Caudal vom Bauchnabel geht der Haftstiel,
von vielen fritheren Autoren (His) auch als Bauchstiel bezeichnet, vom Embryo ab,
um denselben mit der Peripherie der Eiblase in Verbindung zu setzen. Am Kopfe sind
die Scheitel- und die Nackenkriimmung gut ausgebildet. In seiner vordern Partie erfihrt
der Kopf durch die seitlich sich vorwélbenden Ausbuchtungen des Vorderhirnbléischens,
welche die primitiven Augenblasen herstellen, eine Verbreiterung. Der seitliche Umfang
des Kopfes zeigt drei Kiemenfurchen. Von den durch dieselben abgegrenzten Schlund-
bogen unterscheiden wir den ersten, an die Mundbucht anstoflenden, als Mandibularbogen ;
derselbe bildet auch einen nach oben gegen die Augenanlage hin auswachsenden Fortsatz,
den Oberkieferfortsatz, sowie einen ventral- und medianwirts gerichteten Wulst, welcher
sich als Unterkieferfortsatz mit der entsprechenden Bildung der andern Seite vereinigt.
Der zweite, von der ersten und zweiten Kiemenfurche begrenzte Schlundbogen ist der
Hyoidbogen, von welchem spiter eine als Opercularfortsatz bezeichnete Bildung nach
hinten auswachsend die weiter caudal gelegenen Kiemenfurchen iiberlagert, um sich
ganz besonders an der Bildung der oberflichlichen Schichten der spitern Halsregion
zu beteiligen. Man denke dabei an die Entfaltung des Platysma myoides, welches bis
unterhalb der Clavicula reicht und sich von der Muskulatur des Hyoidbogens ableitet.
Ein dritter Bogen endlich, der erste Kiemenbogen oder Branchialbogen wird auf diesem
Stadium am Oberflichenbilde von der zweiten und dritten Kiemenfurche abgegrenzt;
dieser und die folgenden Bogen entsprechen den bei Fischen mit Kiemenblittchen
besetzten Kiemenbogen, wihrend der Hyoidbogen blo8 bei einzelnen Formen Kiemen-
blittchen trigt, die in eine erste, reduzierte, von dem Hyoid- und dem Mandibular-
bogen begrenzte Kiemenspalte (Spritzloch) hineinragen und die sog. Spritzlochkieme
darstellen.

Die Kiemenbogenregion wird spiter in die Bildung des auf frilhen Stadien iber-
haupt nicht vorhandenen Halses einbezogen, indem dabei Verschiebungen stattfinden,
welche dieser Region den Charakter einer Ubergangsgegend zwischen Kopf und Rumpf
verleihen. So kann der Kehlkopf mit seiner Muskulatur von den Kiemenbogen und der
Kiemenmuskulatur abgeleitet werden, wahrend die vordere lange Halsmuskulatur den
Cervikalmyotomen entstammt. Auch die Halswirbel, die sich jedoch durch das Fehlen
von Rippen als ein besonderer Abschnitt des Achsenskeletes kennzeichnen, sind als
Gebilde des Rumpfes aufzufassen. Bei niederen Vertebraten (Fischen) fehlt der Hals
vollstindig, indem der rippentragende Abschnitt der Halswirbelsiule sich dem Schidel
caudalwirts unmittelbar anschlieBt. Aber auch hier erstreckt sich der Kiemenkorb
nicht selten in caudaler Richtung iiber die Schidelregion hinaus in den Bereich des
Rumpfskeletes. Fiir die Sdugetiere ist eben die Einschiebung von 6—7 rippenlosen
Wirbeln zwischen Occiput und Thorax geradezu charakteristisch, und in diesem Ab-
schnitte verschieben sich sowohl Weich- als Hartgebilde, die eigentlich dem Kopfe
angehdoren, in caudaler Richtung.

Eine Mundhohle fehlt im vorliegenden Stadium, dagegen sehen wir am ventralen
Umfange des schon ziemlich stark abgebogenen Kopfes eine Einsenkung, die Mund-
bucht, welche von verschiedenen, in die Fliche auswachsenden Fortsitzen umgeben
wird. Ein solcher Fortsatz, der Stirnfortsatz, wichst gerade nach unten aus, um die
Mundhéhle von vorn her zu begrenzen und sich in ansehnlicher Breite zwischen den
Augenanlagen auszudehnen, welche lateral am Kopfe als rundliche Vorwélbungen zu
bemerken sind. Die seitliche Begrenzung der Mundbucht wird durch die vom Mandibular-
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bogen gegen die Augenanlage hinaufwachsenden Oberkieferfortsitze, die untere durch
die beiden in der Medianebene zur Vereinigung kommenden Unterkieferfortsitze gebildet.
Der Boden der Mundbucht wird von der Rachenhaut hergestellt, deren Einreiflen den
Kiemendarm mit einem demselben gewissermaflen vorn angefiigten Abschnitte, der
primitiven Mundhéhle, in Verbindung setzt. Diese wird durch das flichenhafte Aus-
wachsen der erwihnten Fortsitze gebildet. Sie fehlt noch auf diesem Stadium, wo
blo8 die von den Fortsitzen umgebene Mundbucht vorhanden ist. Fast unmittelbar
stoBt von hinten her an den Mandibularbogen der Herzwulst, welcher sich als eine
Vorwélbung am ventralen Umfange des Embryos bis gegen den Abgang des Ductus
omphaloentericus erstreckt. Spiter auftretend als der Herzwulst und caudal von dem-
selben liegt der Leberwulst, welcher das Relief des ventralen Rumpfumfanges fast bis
zur Geburt beherrscht, indem
die Darmschlingen erst sehr
spat, zum Teil erst nach der
Geburt, ihre volle Entfaltung
erlangen und eine Vorwélbung
der unteren Bauchregion her-
vorrufen. Im Bereiche des
Rumpfes kénnen wir eine dor- e ) Mandibular-
sale Zone, welche sich durch \ @y JS.B  bogen
die segmental angeordneten ' Oberkiefer-
Myotome auszeichnet, als fortsatz
Stammeszone von einer ven- Riechfeld
tralen, der Parietalzone, unter-
scheiden, in welcher die Seg-
mentierung fehlt. An dieser
zieht sich eine leistenformige
Erhebung, die Extremititen-
leiste oder Wolffsche Leiste,
in groBerer Ausdehnung hin.
Dieselbe gewinnt an zwei
Stellen, gegeniiber den untern
Cervikalmyotomen und den
untern Lumbalmyotomen, eine
betrichtlichere Entfaltung und Fig. 64. Menschlicher Embryo.

stellt hier die schaufelférmigen Nach His, Menschl. Embryonen 1885,

Anlagen der Extremititen dar.

In der Zwischenstrecke bildet sich die Leiste friihzeitig zuriick. Die Extremitéten-
anlagen bestehen, abgesehen von ihrem ectodermalen Uberzuge, aus einer Masse
dicht zusammengedringter, dem unsegmentierten Mesoderm der Parietalzone ent-
stammender Mesenchymzellen, welche sowohl das Extremitatenskelet als auch die
Extremititenmuskulatur herstellt.

In Fig. 64 ist ein menschlicher Embryo vom Ende des zweiten Monates dar-
gestellt, welcher nach verschiedenen Richtungen eine Weiterbildung der geschilderten
Verhiltnisse aufweist. Sowohl die Nacken- als die Scheitelkriimmung sind noch schérfer
ausgeprigt, auch lassen sich einzelne Abschnitte des Gehirnes teils bei Flichenansicht,
teils bei durchfallendem Lichte erkennen, so die Rautengrube und das die Scheitel-
kriimmung hervorrufende stark vorgewdlbte Mittelhirn. Das Auge ist gleichfalls deut-
licher zu sehen, auch scheint sich eine Pupille abgegrenzt zu haben; freilich liegt der
Bulbus ganz oberflichlich, indem die Bildung der Lider noch nicht erfolgt ist. Der Stirn-
fortsatz, welcher die beiden Augenanlagen bei der Ansicht von vorne trennt, besitzt eine.
viel grofere relative Breite als spater, so daf8 die Augen mehr seitlich am Kopfe liegen.

7'
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Unterhalb des Auges sehen wir ein schon im vorhergehenden Stadium angedeutetes
Feld des Stirnfortsatzes in schirferer Abgrenzung; es handelt sich um das Riechfeld,
welches sich teils durch eigenes Wachstum, teils durch die wulstartige Erhebung seines
Randes zum Riechgriibchen vertieft. Aus dem hohen, zylindrischen Epithel des Riech-
feldes geht das Riechepithel hervor (siehe Nasenentwicklung). Durch die Abgrenzung
der beiden Riechfelder erfihrt der urspriinglich einheitliche Stirnfortsatz eine Gliederung
in drei Massen, von denen die mittlere den medialen Stirnfortsatz, die zwei seitlichen
die lateralen Stirn- oder Nasenfortsitze darstellen. Im Gegensatze zu diesen bilden
die medialen Nasenfortsitze blof Teile des mittleren Stirnfortsatzes, welche medial
die Riechgruben begrenzen. Alle diese Fortsitze spielen eine ausschlaggebende Rolle
bei der Bildung des Gesichtes, der Nase und des Mundes. Von den Schlundbogen sehen
wir bei diesem Embryo den
Rhomben- 1, Kiemenfurche (iufleres Ohr) Mandlbula.rbogen, dessen Ober-
cephalon kieferfortsatz bis an das Auge
. sowie an den lateralen Stirnfort-
satz heranreicht und den Hyoid-
bogen, welcher von dem Mandi-
bularbogen durch die erste
Kiemenfurche abgegrenzt wird.
Uber demselben liegt eine leichte
Telencephalon Vorwolbung, welche durch das
vom Ectoderm abgeschniirte
Gehor- oder Labyrinthblischen
hervorgerufen wird. In der Um-
gebung der ersten Kiemenfurche
Herzwulst entstehen etwas spiter (Fig. 65)
mehrere Hocker, aus denen die
Ohrmuschel hervorgeht. Bis an
den ventralen Umfang reicht der
Herzwulst, an welchen sich
caudalwirts bis zum Bauchnabel
ein zweiter Wulst, der Leber-
wulst, anschlieit. Der Embryo
ist, vom Nackenhocker ange-
fangen, ziemlich gleichmiflig ge-
kriimmt, auch besitzt er einen
Fig. 65. Menschlicher Embryo. deutlichen Schwanz. Die Extre-
mititenanlagen sind schaufel-
formig, die vordere etwas hoher als die hintere und in der Zwischenstrecke ist keine
Spur einer Extremititenleiste zu bemerken. Der Dottersacknabel ist auf diesem
Stadium nicht mehr nachzuweisen, indem eine vollstindige Trennung zwischen dem
embryonalen und dem auBerembryonalen Coelom erfolgt ist. Dagegen haben sich der
Dottergang und der Haftstiel zusammengelegt und werden durch das beide Gebilde
gemeinsam umziehende Amnion zur Nabelschnur vereinigt, welche vom Bauchnabel
des Fetus breit abgeht, um denselben mit dem Chorium frondosum zu verbinden.
Die Fig. 65 stellt einen Embryo dar, dessen Alter sich auf ca. 8—9 Wochen
bestimmen 148t. Mit dem soeben beschriebenen Stadium verglichen, sind die Anderungen
in der duBeren Form, besonders im Bereiche des Kopfes, recht betrichtliche. Das rasche
Wachstum des Gehirnes fithrt schon in diesem, noch weit mehr jedoch in den folgenden
Stadien zu einer fast ungebiihrlich erscheinenden VergroBerung des Kopfes im Ver-
gleich zum Rumpfe. Die Nacken- und Scheitelkrimmungen sind ebenso stark, wie
beim Embryo der Fig. 64. Der Vorderkopf bildet infolge der Entfaltung des spiter

Mesencephalon

dliiiem

Riechgrube
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die GroBhirnhemisphire darstellenden Abschnittes des Endhirnes (Telencephalon) eine
starke Vorwolbung. Noch stirker ist jedoch auf diesem Stadium das Mittelhirnblischen
ausgebildet (Mesencephalon), dessen hochster Punkt der Scheitelkriimmung entspricht.
Die Augen liegen noch immer weit lateral, ebenso auch die Riechgruben, ferner sehen
wir von dem untern Umfange des Auges eine seichte Rinne zur Riechgrube verlaufen,
die hinten durch den Oberkieferfortsatz (O) begrenzt wird. Es ist die Trinennasenfurche,
von welcher aus eine Epitheleinsenkung die Anlage der Trinenableitungswege herstellt.
Die erste, von dem Mandibular- und dem Hyoidbogen begrenzte Kiemenfurche wird von
6—7, auf den dorsalen Abschnitt sowohl des Mandibular- als des Hyoidbogens ver-
teilten Hockern umgeben, aus denen sich die Ohrmuschel bildet. Das Labyrinth-
blaschen ist nunmehr in die Tiefe geriickt und trigt nicht mehr zur Herstellung des
Reliefs der seitlichen Kopfgegend bei. Die folgenden Kiemenfurchen sind verschwunden,
indem sie durch den vom Hyoidbogen ausgehenden Opercularfortsatze (mit dem Kiemen-
deckel der Fische zu vergleichen) iiberwachsen wurden. Dabei liefert dieser Fortsatz
ventral die oberflichlichen Schichten des Halses (siehe die Bildung der Kiemenfisteln).
Auch hier sind sowohl der Herzwulst, welcher sich dem ventralwirts stark abgebogenen
Kopfe anlegt, als auch der kleinere Leberwulst (Hep.) stark ausgebildet. Der Schwanz
ist ziemlich lang. Im Bereiche der Stammzone bemerkt man hie und da sehr deutlich
die Abgrenzung der Myotome gegeneinander.

Die freien Extremititen sind auf diesem Stadium betrichtlich in die Linge ge-
wachsen, auch konnen wir einzelne Abschnitte an ihnen unterscheiden. Beide Extremi-
titenpaare gehen fast rechtwinklig vom Rumpfe ab, um sich demselben jedoch bei ihrer
lateralwirts gerichteten Abbiegung anzuschlieen. Wir kénnen an ihnen eine mediale
Beugefliche von einer lateralen Streckfliche unterscheiden, ferner einen cranialen
und einen caudalen Rand. Beide Anlagen gehen verbreitert vom Rumpf ab; in dieser
breitern Partie entsteht der Schulter- resp. der Beckengiirtel. Die Anlagen enden mit
einer Platte (Hand- und FuSBplatte), welche an der vordern Extremitit in Form von
leichten, dié fiinf Strahlen andeutenden Einkerbungen die erste Anlage der Finger er-
kennen l4ft, wihrend an der FufBplatte diese Differenzierung auf dem vorliegenden
Entwicklungsstadium noch vermifit wird.

Embryonen aus dem dritten Monate und spiter.

In Figg. 66 und 67 ist die Profil- und die Frontalansicht eines Fetus am Ende
des zweiten Monats dargestellt. Die Ahnlichkeit mit dem reifen Fetus ist schon eine auf-
fallende, obgleich die Proportionen der einzelnen Kérperabschnitte noth weit von den-
jenigen des neugeborenen Kindes und in noch hoherem Grade von denen des Erwachsenen
abweichen. Wihrend die Masse des Kopfes derjenigen des Rumpfes fast gleichkommt,
sind die Extremititen noch relativ klein. Die Nacken- und Scheitelkrimmungen sind
scharf ausgeprigt, die Augen-Nasenrinne lifit sich nicht mehr nachweisen. Obgleich
das Auge noch offen zutage liegt, hat doch die Bildung der Lider in Form von wulst-
artigen Erhebungen der Umgebung begonnen. Die Anlage der dufleren Nase setzt
sich deutlich von der iiber ihr gelegenen, sehr starken Stirnwélbung ab, welche auf
das stirkere Wachstum der GroBhirnhemisphiren zuriickzufiihren ist. Die Hocker,
welche bei dem Embryo der Fig. 65 die erste Kiemenfurche umgaben, haben sich zur
Bildung der Ohrmuschel vereinigt. Der Rumpf hat infolge der michtigen Entfaltung
der den Darm von vorn her fast vollstindig bedeckenden Leber eine starke Zunahme
erfahren. Der Bauchnabel ist groB, die Nabelschnur dick und kurz.

Die freien Extremititen sind betrichtlich in die Linge gewachsen, auch zeigen
sie eine deutliche Gliederung in drei Abschnitte. Ihre Stellung gegen den Rumpf ist
eine fiir die mittleren Entwicklungsstadien hochst charakteristische. Die vorderen
Extremititen liegen der Brustwélbung unmittelbar an, die Hande reichen jedoch mit
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ihren gespreizten kurzen Fingern nicht bis an die Medianebene heran, dagegen stofen
sie vorn unmittelbar an die Nase. Der Kopf ist noch immer stark ventralwirts ab-
gebogen und von dem allerdings noch sehr kurzen Halse ist nichts zu bemerken. Die
medial gewandten Plantarflichen der Fiile kommen caudal von der Nabelschnur
nicht ganz zur Berithrung oder es stoflen bloB die Spitzen der Zehen aneinander. Die
Fiile befinden sich in derselben Pronationsstellung, die wir bei Kindern wihrend der
ersten Lebensjahre so hiufig antreffen. Sie entspricht auch vollstindig der Stellung
der Hinde, indem sowohl der Daumen als die groSe Zehe, d. h. die radiale resp. die
tibiale Kante der Endplatte cranial gerichtet sind. Auch gehen wir von dieser Stellung

Fig. 66. Menschl. Embryo, 2 cm Scheitel-Steil3- Fig. 67. Menschl. Embryo, 2 cm Steil-
linge. Scitenansicht. Scheitel-Liange. Ventralansicht.
Basler Sammlung, Basler Sammlung.

spiter bei der Besprechung der Segmentierung der Extremitaten, besonders der An-
ordnung der Nerven und Muskeln aus. Sie tritt uns iibrigens noch deutlicher in der
Frontalansicht desselben Embryos (Fig. 67) entgegen. Der Schwanz, welcher friiher
(Fig. 64) eine betrachtliche Linge hatte, ist nunmehr stark reduziert, denn wir sehen
bloB noch einen Hocker, der die hintere Grenze des Rumpfes angibt und gegen den
allerdings noch sehr kurzen Damm steil abfillt. Aufierdem ist bei der Frontalansicht
der grofle Abstand der Augen und die breite kurze Nase bemerkenswert.

Bei dem in der Profilansicht dargestellten, etwas alteren Stadium der Fig. 68
hat sich der michtige Kopf kaum von der Brust abgehoben. Im Gegensatze zu der
starken Stirnwélbung ist der eigentliche Gesichtsteil des Kopfes, dem spiter die
Oberkiefer, der Unterkiefer und die begrenzenden Knochen der Orbita zugrunde liegen,
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im Wachstum zuriickgeblieben. Die Nase ist gedrungen und kurz, die Augen werden
teilweise von den Lidanlagen bedeckt und die Ohrmuscheln stehen als gewélbte Platten
vom Kopfe ab. Die Extremititen sind bedeutend in die Linge gewachsen und greifen.
indem sie sich kreuzen, von beiden Seiten her iiber die Medianebene hiniiber. Die
Plantarflichen der Fiile sind folglich nicht mehr wie bei dem Embryo der Fig. 66 in
Beriihrung miteinander, doch wahren sie bei ihrer Uberkreuzung die charakteristische
extreme Pronationsstellung. Scheitel- und Nackenkriimmung sind nicht mehr so
scharf ausgeprigt wie bei dem friiher geschilderten Embryo. An der ventralen Fliche
des Rumpfes entspricht eine craniale, weniger stark gewolbte Partie der Brustgegend,
auf welche caudalwirts eine bis zum Nabel reichende Strecke folgt, die infolge der
starken Volumentfaltung der Leber ventralwirts stark vorgewolbt ist. Die spiter

Fig. 68. Menschlicher Embryo, 2,8 cm Steil- Fig. 6a. Menschlicher Embryvo, 8,2 cm
Scheitel-Linge. Linge.

Basler Sammlung. Basler Sammlung.
g 5

sehr betrichtliche Strecke der ventralen Bauchwandung unterhalb des Nabels ist
kurz; sie bedeckt die Diinndarmschlingen, welche erst ganz allmihlich in den spéteren
Fetalmonaten, zum Teil erst nach der Geburt, der Leber das Ubergewicht in der Bauch-
héhle streitig machen. Ein kleiner Schwanzhdcker ist vorhanden, aber kein freier Schwanz.

Der in Fig. 69 dargestellte Fetus lafit sich, wenn man von seinen Proportionen
absieht, leicht mit dem reifen Fetus vergleichen. Er ist bei der Konservierung gestreckt
worden; in den Eihillen wies er eine stirkere, ventralwirts gehende Beugung auf.
Die Nackenkrimmung wurde bei der Streckung fast vollkommen ausgeglichen. Am
Gesichte beachten wir wieder die geringe Hohe desselben von dem Kinn bis zur Nasen-
wurzel, verglichen mit der Stirnwdlbung. Dieses Verhiltnis bleibt iibrigens im wesent-
lichen erhalten, bis die in relativ spater Zeit der postfetalen Entwicklung erfolgende
volle Entfaltung des Oberkieferkorpers den Abstand zwischen dem Munde resp. der
Oberlippe und der Nasenwurzel vergréfert. Wahrend der ganzen fetalen Entwicklung
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und noch lingere Zeit dariiber hinaus sehen wir infolgedessen ein starkes Ubergewicht
des Hirnteiles iiber den Gesichtsteil des Kopfes, welches dem Gesichte einen infantilen,
um nicht zu sagen fetalen Typus verleiht. Die Ohrmuschel hat auf diesem Stadium
fast die fertige Form angenommen. Der noch kurze Hals geht allmihlich in den Rumpf
iiber, welcher, besonders in seiner untern Partie, ventralwirts stark vorgewélbt ist. Die
Extremititen sind von betrichtlicher Linge und gekreuzt, die Finger kurz und plump, mit
starken Verdickungen der Endphalangen. Von einem SteiShécker kénnen wir bei dieser
Profilansicht nichts mehr erkennen.

Entwicklung der #ufleren Form der Hinde und Fiifie.

Wir haben oben gesehen, daf8 die Extremititen als schaufelfsrmige Auswiichse
der Wolffschen Leiste entstehen. Dabei hat die Anlage der vordern Extremititen vor

]

Fig. 70. Rechte Hand und Fig. 71. Rechte Hand und Fig. 72. Rechte Hand und
rechter FuB eines 15 mm langen rechter FuB eines 19 mm rechter FuB eines 23 mm

Embryo hum. Dorsalansicht. langen Embryo hum. Dorsal- langen Embryo hum. Volar-
ansicht. ansicht.

Fig. 73. Rechte Hand eines 25 mm langen Fig. 74. Rechter FuB eines 25 mm langen
Embryo hum. Embryo hum.
Nach C. Retzius, Biol. Unters. N. F. XI. 2.

derjenigen der hintern einen Vorsprung voraus, so da8 wir zu einer Zeit, da die Fuf}-
platte noch mit einem vollstindig glatten Rande abschliet, an der Handplatte schon
eine Andeutung der Trennung der Finger durch Einkerbungen am Rande bemerken.

Bei dem in Fig. 63 dargestellten Embryo ist die Strecke der Wolffschen Leiste
zwischen den Extremititenanlagen vollstindig zuriickgebildet, die mediale Beugefliche
der Anlagen geht mit ziemlich scharfem Rande in die laterale Streckfliche iiber. Auf
einem folgenden Stadium (Fig. 64) bildet sich eine terminale, plattenférmige Verbreite-
rung der Anlage aus, welche Hand und Fuf3 hervorgehen la8t, wihrend die mehr rund-
liche, die Platte mit dem Rumpfe verbindende Strecke zum Vorder- und Oberarme
resp. zum Ober- und Unterschenkel wird. Diese Abschnitte setzen sich winklig im Ell-
bogen resp. im Knie gegeneinander ab. Die weitere Ausbildung der Hand- und Fug-
platte ist in den Figg. 70—74 dargestellt. In Fig. 70 (Hand und Fufl eines 15 mm
langen Embryos) sehen wir an der dorsalen (Streck-)Fliche der Handplatte fiinf ling-
liche Wiilste als fritheste Andeutung der Finger abgegrenzt sowie, ihren Intervallen
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entsprechend, leichte Einkerbungen am Rande der Platte. Diese Bildungen fehlen
dagegen der Fufiplatte und finden sich erst bei der in Fig. 71 B dargestellten Fuf-
platte eines 19 mm langen Embryos, wihrend sich die Wiilste an der entsprechenden
Handplatte hier noch deutlicher ausgebildet haben, ohne da8l durch tieferes Einschneiden
der Einkerbungen die einzelnen Finger etwa voneinander getrennt wiren. Fig. 72 A
zeigt auch schon die allerdings sehr plumpe Form der fertigen Hand, doch ist der
Daumen, verglichen mit den andern Fingern, bereits im Wachstum zuriickgeblieben.
Durch tieferes Einschneiden der Furche erfolgt die Trennung der Strahlen voneinander;
als Andeutung einer Hemmung im Ablaufe dieses Vorganges konnen wir die manchmal
sehr betrichtlich ausgebildeten, zwischen den Basen der ersten Phalangen ausge-
spannten Hautfalten (Schwimmh&ute) auffassen.

Im 3., 4 und 5. Monat erfolgt die eigentliche Ausbildung der Form von Hand
und FuB. Bei Embryonen von 23 bis 25 mm Linge (Figg. 73 und 74) sind beide im
Verhiltnis zu ihrer Linge sehr breit, sie haben etwas Gedrungenes in ihrer Form.
Zunichst bilden Hand und FuB eine direkte Fortsetzung der Lingsachse des Vorder-
armes resp. des Unterschenkels. Dabei befindet sich also der Fuf8 nicht etwa, wie spiter,
in einer winkligen Stellung zum Unterschenkel, sondern in #uflerster Plantarflexion.
Bald setzt sich jedoch die Hand durch einen querverlaufenden volaren Wulst
vom Vorderarme, der Fu8 durch einen ebensolchen plantaren Wulst, dem spiter der
Calcaneus zugrunde liegt, vom Unterschenkel ab. Die volare resp. plantare Fliche
von Hand und FuB vertieft sich und zeigt Wiilste und Furchen, von denen jene
spiter groBtenteils verschwinden. Besonders deutlich sind diese Bildungen an den
Hinden und Fiiien eines 25 mm langen Embryos, wo sie teils rundliche, teils ovale,
in der distalen Metacarpal- resp. Metatarsalgegend gelegene Polster und Erhebungen
darstellen. Es sind dies an der Hand die distalen, den Zwischenriumen der knorpligen
Skeletanlage entsprechénden Metacarpalballen, welche in der Vierzahl vorkommen
und mit den Tastballen der Affen und Halbaffen zu vergleichen sind, beim Erwachsenen
jedoch meistens vermifit werden und nur ganz ausnahmsweise in derselben Ausbildung
wie beim Fetus vorkommen. Ihre Riickbildung beginnt nimlich schon im vierten Fetal-
monate und ist gewdhnlich bei der Geburt abgeschlossen. Die Finger sind, wie auch
die ganze Hand, in frihen Stadien sehr kurz und gedrungen, auch zeigen die Enden
der Finger starke volare Auftreibungen, die Fingerballen. Am dorsalen Umfange der
Endglieder der Finger macht sich als eine quere Erhebung, der Vornagel bemerkbar,
auf welchen in betrichtlich spiteren Stadien (4.—5. Monat) die Bildung des Nagels folgt.

Die Entwicklung des Fufles verliuft prinzipiell in derselben Weise wie diejenige
der Hand. Die erste Andeutung der Zehenbildung findet sich bei dem Embryo von
19 mm. Der Vorgang ist genau derselbe wie bei der Bildung der Finger, mit dem
Unterschiede natiirlich, daB die Zehen bedeutend kiirzer bleiben und die terminale
Partie des FuBles durch ihre Breitenentfaltung noch mehr auffillt als die Hand. Auch
an der Planta pedis finden sich (Fig. 72) in der distalen Metatarsalgegend Tastballen.
Der Fersenhdcker grenzt den Fufl gegen den Unterschenkel ab. Darauf folgt distal
eine plantare, gegen die Metatarsalballen sich hinziehende Aushdhlung des Fufles an
der fibularen Seite. Der Fuf ist stark plantarwirts flektiert und die groSe Zehe ab-
duziert; iberhaupt sind die Zehen stark gespreizt und erhhen dadurch den Eindruck der
Breite. Im vierten bis fiinften Monate bilden sich auch am Fufle die Tastballen zuriick.

Entwicklung des Gesichtes.

Die Entwicklung des Gesichtes kann erst im Zusammenhange mit der Entwick-
lung der Mundhohle und des Geruchsorganes eingehend besprochen werden, denn es
entsteht durch die Ausbildung und die Vereinigung der oben erwihnten die Mund-
bucht umgebenden Fortsitze. Abgesehen von der Stirn, auf deren frihzeitig auf-
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tretende Wolbung mehrmals hingewiesen wurde, sehen wir den Gesichtsteil des Kopfes
sekundir entstehen, indem die in ihm eingeschlossene primitive Mundhéhle, aus welcher
sowohl die sekundire Mundhohle als auch ein Teil der Nasenhohle hervorgeht, von
diesen Fortsitzen begrenzt wird.

Altersbestimmung menschlicher Embryonen.

Das Alter eines menschlichen Embryos ist, selbst in Fillen, wo genaue Angaben
tiber das Ausbleiben der Menses oder iiber den Zeitpunkt der Begattung vorliegen, nicht
mit absoluter Sicherheit festzustellen. Wenn solche Angaben fehlen, mufl von der
Grofe des Fetus auf das Alter desselben geschlossen werden, wobei man natiirlich den
Vergleich mit solchen Feten anstellt, deren Alter, wenigstens anndhernd, aus den An-
gaben iiber das Aufhéren der Menstruation usw. bestimmt werden kann. Bei der Vor-
nahme solcher Messungen muf nun. beriicksichtigt werden, da Embryonen ganz friiher
Stadien wie der in Fig. 56 dargestellte, gestreckt sind. Fiir solche entspricht der Ab-
stand des cranialen Endes der Medullarplatte von dem caudalen Ende des Primitiv-
streifens genau der Linge der Embryonalanlage. Nach dem Auftreten der Kriim-
mung (Fig. 63) nihern sich dagegen das caudale und das craniale Ende des Embryos,
so daf} die Messung der geraden Verbindungslinie dieser beiden Punkte jeden Wert fiir
die Bestimmung des betreffenden Entwicklungsstadiums verliert. Andererseits ist
die Messung lings der Riickenlinie des Embryos schwer, ja sogar in vielen Fillen, bei
spiraliger Kriimmung des Embryos, gar nicht ausfiihrbar. Wir sind deshalb bei solchen
Embryonen darauf angewiesen, die Entfernung der stark vorspringenden Nackenkriim-
mung von dem gegeniiberliegenden, am andern Ende des Korpers befindlichen Steif-
hocker zu messen. In einer Linie, die wir als Nackensteifllinie bezeichnen, wird die
NackensteiBlinge des Embryos gemessen (Fig. 65); spiter nimmt die Kriimmung des
Embryos wieder ab, dann bildet nicht mehr die Nackenkriimmung, sondern die Scheitel-
kriimmung den stirksten Vorsprung am Kopfe, dessen Abstand vom Steilhdcker in
der Scheitelsteiflinie gemessen, als ScheitelsteiBlinge bezeichnet wird.

Wenn Angaben iiber die Menstruation vorliegen, so kommt man am besten mit
der, Annahme aus, dal die Befruchtung in das Ende der letzten Menstruation falle oder
in die ersten 8 Tage nach ihrem Schlusse. ,,Die Dauer der Schwangerschaft wird zu 280
Tagen berechnet, wenn man sie vom ersten Tage der letzten Menstruationsperiode
berechnet, und 269 Tage, wenn man sie von der befruchtenden Begattung an rechnet*
(Mall in Keibel-Malls Handbuch).

Soll das Alter aus Lingenmessungen erschlossen werden, so kann man folgende
Angaben benutzen (Mall ebenda).

Ende des Monats Scheitelsteillinge 0,25 cm

I.
2 ye ’ 2!5 ”
3 ’e ” 6!8 ”
4 " 15 1211 ”
5' " ” 16’7 "
” ” 6' 1" " 2Il0 7
7 " bRl 24’5 ”»
8 ” ” 28,4 1
9 LN ” 3116 ”
o LN " 33’6 ”

Im allgemeinen hat man frither das Alter der jiingsten Embryonen unterschitat;
so braucht das Ei nach seiner Befruchtung zur Durchwanderung der Tube mindestens
drei bis vier, vielleicht sogar fiinf bis sechs Tage, wihrend welchen die Furchung sowie
die Bildung des Embryonalknotens und der Trophoblasthiille stattfindet. Das ganz
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frithe, aber doch schon in der Uterusschleimhaut eingenistete Peterssche Ei ist demnach
nicht, wie Peters angibt, drei bis vier Tage, sondern mindestens sechs bis sieben, viel-
leicht sogar zwolf bis vierzehn Tage alt.

Am besten hdlt man sich, nach Aufnahme der Mafle, an den Vergleich mit den
moglichst genau bestimmten, von Keibel in seinen Normentafeln abgebildeten Em-
bryonen. Allerdings ist bei den jiingeren Stadien ganz besonders auch mit der Tatsache
zu rechnen, dafl sich Embryonen desselben Alters nicht notwendigerweise genau auf
derselben Stufe der Entwicklung befinden miissen; im Gegenteil, es kénnen die Unter-
schiede, z. B. in der Zahl der Ursegmente, in der Ausbildung von Auge und Gehirn usw.,
recht betrdchtliche sein und dazu beitragen, die Unsicherheit der Altersbestimmung
zu erh6hen. Uber das Wachstum des Fetus 148t sich kurz sagen, daB das relative Wachs-
tum bei allen Formen, von der Furchung an bis zur Geburt, stetig abnimmt. Im Laufe
des ersten Monates der fetalen Entwicklung soll das menschliche Ei nach Jackson
ca. 10 000fach an Grofle zunehmen. Dann sinkt aber das relative Wachstum sehr rasch,
so daf} schon im zweiten Monate der Kopf des Embryos sein relatives Maximum erreicht,
indem er zu dieser Zeit ca. 45%, des totalen Korpergewichtes betrigt, wihrend das Ver-
hiltnis bei der Geburt auf ca. 26°, gesunken ist.

Anhang

zum Kapitel iiber die Entwicklung der &dufleren Kérperform.

Bildung der Mund- und-Afterdffnung. Schlundbogen und Kiemendarm.

Im Anschlusse an die Schilderung der Abschniirung der Anlage vom Dottersacke
sind eine Reihe von Vorgidngen zu besprechen, welche sich zum Teil an die Bildung
der dufieren Korperform ankniipfen, zum Teil eigentlich schon in die spezielle Embryologie
gehoren. Dieselben betreffen die Abschnirung des Darmrohres, die Gliederung des-
selben in einzelne groBere Abschnitte und vor allem die Bildung der beiden Offnungen,
von denen die eine den Darm cranial mit der Mundbucht, die andere caudal mit der
viel seichteren Afterbucht in Verbindung setzt. Die Besprechung der Entstehung der
Analéffnung fithrt uns wieder zur Betrachtung der Formgestaltung des caudalen Kérper-
endes zuriick.

Wir haben bei der Besprechung der Gastrulation gesehen, dafl der Primitivstreifen
infolge der Erhebung der hinteren Strecke der Medullarwiilste in zwei Abschnitte zer-
fillt, von denen der craniale mit der Invaginationséffnung als Canalis neurentericus
in das Medullarrohr aufgenommen wird und eine Verbindung zwischen diesem und der
caudalen Strecke des Darmrohres herstellt. Dagegen verbleibt die caudale Strecke des
Primitivstreifens auBerhalb des Medullarrohres (s. Fig. 58) und wird bei der allmshlichen
Abhebung der caudalen Partie der Anlage an die ventrale Fliche desselben verlagert. Das
weitere Schicksal der beiden Abschnitte ist schon erwahnt worden; der vordere bildet
eine Wachstumszone, wihrend die hintere, ventralwirts verlagerte Strecke, zum Teil
wenigstens, eine epitheliale Membran, die Kloakenmembran herstellt, deren Durch-
bruch die Offnung des Sinus urogenitalis und des Afters schafft. Die Rolle der cranialen
Strecke, insbesondere auch der Wandung des Canalis neurentericus als Wucherungs-
zone, lifit sich besonders deutlich in Fillen erkennen, bei denen sie auf einer gewissen
Entwicklungsstufe eine Hemmung erfahren hat. Infolgedessen unterbleibt caudal
die Bildung einer grofleren oder geringeren Partie des Korpers. Ein sehr lehrreicher
derartiger Fall wurde von Eckardt beschrieben, bei welchem (es handelte sich um
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ein fast ausgetragenes Kalb) der Kopf, der Hals, die vordere Partie des Thorax und
die vorderen Extremititen gut.ausgebildet war, wahrend die Lendenwirbelsiule, das
Becken und die hinteren Extremititen mit den zugehérigen Muskeln vollstindig fehlten.
Bei dieser Bildung (Hemitherium anterius) hatte die Lieferung weiteren Materiales
von seiten des Primitivstreifens eine Storung erfahren, wihrend das bereits gelieferte
Material sich zu den normal ausgebildeten cranialen Teilen des Tieres differenzierte.

Die Entwicklungsvorginge in der Embryonalanlage sind nicht an jeder Stelle
gleich intensiv. Diese UngleichmiBigkeit erklirt die Bildung des Korperreliefs, die
Abschniirung der Anlage vom Dottersacke usw. Wenn wir von diesem Vorgange
sprechen, so meinen wir also damit nicht das aktive Einwachsen einer Furche, sondern
das ungleichmiflige Wachstum einer gewissen Zone um den Embryo herum, durch
welches eine Grenzfurche entsteht.

Die erste Folge der Abschniirung des Embryos vom Dottersacke ist die Umbildung
des Entoderms, welches sich unter der Embryonalanlage ausbreitet, in das vom Coelom
umgebene epitheliale Darmrohr. Diese Abschniirung fiihrt zunichst zur Herstellung einer
cranialen und einer caudalen Darmbucht, welche mittels der cranialen und caudalen
Darmpforte mit der gegen den Dottersack noch weit offen stehenden Zwischenstrecke
des Darmrohres in Verbindung stehen. Auf dieser Strecke stellt nun das Entoderm
der Embryonalanlage eine Rinne, die Darmrinne, dar. Die craniale und die caudale
Darmbucht verlingern sich mit cer fortschreitenden Abschniirung (Fig. 60) und dem
Lingenwachstum des Darmes, bis schlieBlich blofl noch eine enge, in die Bildung des
Ductus omphaloentericus sich ausziehende Verbindung zwischen Darm und Dottersack
tibrig bleibt. Die craniale Strecke tritt mit der Mundbucht, die caudale Strecke
mit einer dhnlichen Einbuchtung des Ectoderms, der Afterbucht in Verbindung. An
diesen beiden Stellen wird der Abschlu8 des Darmlumens nach aufien durch zwei epi-
theliale Membranen hergestellt, vorn durch die Rachenmembran, hinten durch die aus
der caudalen Strecke des Primitivstreifens entstehende Kloakenmembran. Diesen
Epithelmembranen fehlt eine festere Grundlage von mesodermalen Zellen; sie stellen
Scheidewinde dar, welche dazu bestimmt sind, sich in relativ frithen Stadien zuriickzu-
bilden und vorn die Verbindung zwischen dem Kiemendarme und der Mundbucht,
hinten den After zu liefern. Der Kopf- oder Kiemendarm, an dessen cranialem
Ende der Durchbruch stattfindet, zeigt die seitlichen Ausbuchtungen der Schlund-
taschen, durch deren Zusammentreffen mit den von auflen sich bildenden Kiemen-
furchen die beim Menschen entweder gar nicht oder nur in beschrinktem Umfange
zum Durchbruche kommenden Kiemenspalten entstehen. Die von je zwei Kiemen-
furchen begrenzten Streifen der lateralen Wandung des Kopfes, die Schlundbogen,
enthalten Gebilde, welche, wenigstens in frithen Entwicklungsstadien, mit einer ge-
wissen RegelmiaBigkeit in jedem Schlundbogen wiederkehren. Wir konnten geneigt
sein, diese Tatsache zur Aufstellung einer Analogie zwischen den im Rumpfe auftretenden
metameren Gebilden, den Myotomen, Sklerotomen, Spinalnerven und Gefiflen mit den im
Schlundbogen enthaltenen Gebilden aufzustellen. Es wire dies unrichtig, denn die
Entwicklung der Schlundbogengebilde vollzieht sich auf ganz andere Weise als die-
jenige der metameren Gebilde des Rumpfes; ein direkter Vergleich ist unzulissig. Es
kommt dies auch in der Bezeichnung einzelner, im Bereiche der seitlichen Kiemen-
region sich wiederholender Abschnitte zur Geltung. Man spricht hier von einer
Branchiomerie, die streng zu unterscheiden ist von der im Bereich des Rumpfes
auftretenden Metamerie. Jeder Schlundbogen enthilt nun eine Anzahl von Gebilden,
welche sich in den einzelnen Bogen wiederholen. Von diesen ist erstens ein knorpliger
Stab zu erwihnen, der dorsal mit dem Schidel in gelenkige Verbindung tritt, ventral
dagegen in einem die Schlundbogen verbindenden Lingsstreifen, dem Interbranchial-
felde mit andern lings verlaufenden, die Copula zusammensetzenden Knorpelstiicken
verbunden wird. Dieses knorplige Skelet stellt mit der Copula den Kiemenkorb dar
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(s. diesen). Zweitens enthilt jeder Schlundbogen einen Coelomabschnitt (Kiemenbogen-
coelom), was darauf hinweist, dal auch der Kiemendarm urspriinglich vom Coelom
umgeben wurde; dieses erfihrt durch das Einschneiden der Kiemenfurchen und der
Schlundtaschen eine Zerlegung in einzelne Abschnitte. Bei Selachiern sind dieselben
sehr deutlich ausgeprigt, bei Siugetieren werden sie dagegen blo durch solide Zell-
massen dargestellt, doch ist ihre Bestimmung in beiden Fillen dieselbe, denn sie liefern
die Schlundbogenmuskulatur. Bei Selachiern, tiberhaupt bei allen Formen, bei denen
das erwachsene Tier einen maichtigen Kiemenapparat zeigt, dient diese Muskulatur
zur Bewegung der Kiemenbogen gegeneinander oder gegen den Kopf. Bei hoheren
Formen, deren Kiemenapparat, nach Verlust seiner respiratorischen Funktion, mannig-
fache Umwandlungen erfahren hat, tritt auch die Kiemenmuskulatur in den Dienst
anderer Organe. Sie breitet sich z. B. als mimische Gesichtsmuskulatur auf das Ge-
sicht aus oder dient zur Bewegung des Unterkiefers, der Gehoérknéchelchen usw. Drittens
finden wir in jedem Schlundbogen einen Hirnnerven oder Zweige eines solchen, welche
teils die Muskulatur, teils die Haut resp. Schleimhaut des betreffenden Bogens ver-
sorgen. Endlich enthilt jeder Schlundbogen auch einen Gefifi- oder Aortenbogen,
welcher aus dem im Interbranchialfelde nach vorn verlaufenden Truncus arteriosus
entspringt und im Schlundbogen dorsalwirts verlduft, um in die Aorta dorsalis iiber-
zugehen. Die Aortenbogen werden bei denjenigen Wirbeltieren, welche durch Kiemen
atmen, durch einen respiratorischen Kapillarkreislauf unterbrochen, der unmittelbar
unter dem Epithel liegt und den Gasaustausch mit dem Wasser vermittelt. Luft-
atmenden Formen dagegen fehlt dieser respiratorische Kapillarkreislauf und die Aorten-
bogen erfahren zum Teil mannigfaltige Riickbildung, zum Teil auch eine weitere
Ausbildung und stellen dann in letzterem Falle bestimmte Abschnitte des arteriellen
Gefiflsystemes dar. Das Epithel des Kiemendarmes, besonders dasjenige des Schlund-
darmes, zeichnet sich ganz besonders auch dadurch aus, dafl es die Anlagen einer
Anzahl von epithelialen Gebilden liefert, welche spiter alle den Charakter von Blut-
driisen aufweisen. Von diesen Derivaten nennen wir I. die Glandula thyreoidea,
2. die Thymus, 3. die Epithelkérperchen, 4. das ultimobranchiale Korperchen. Bei
Saugetieren verschieben sich diese Gebilde in caudaler Richtung, indem sie sich von
ihrem Mutterboden entfernen und spiter am Halse, ja sogar im Thorax angetroffen
werden.
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Bildung der Eihiillen.

Die auflerordentlich verschiedenen Bedingungen, unter welchen die Eier der Wirbel-
tiere sich entwickeln, lassen sich ziemlich ungezwungen in zwei Kategorien bringen.
Entweder erfolgt die Entwicklung, nach stattgefundener Befruchtung, im Genitaltractus
der Mutter, und zwar in einem bei den héheren Formen scharf abgegrenzten, durch Eigen-
timlichkeiten der Schleimhaut und der Muscularis ausgezeichneten Abschnitte, dem
Uterus. Hier stellen sich mehr oder weniger innige Beziehungen des Eies zur Schleimhaut
her und zwar nicht blof§ bei den Saugetieren, sondern auch in Andeutungen schon bei
einzelnen Reptilien. In der zweiten Reihe der Fille wird das Ei in das umgebende Medium
abgelegt, wo es seine weitere Entwicklung durchmacht, entweder ganz unabhingig
von der Mutter oder auch hiufig, besonders bei Vigeln oder Reptilien, durch eine Brut-
pflege geschiitzt und begiinstigt. Die Befruchtung ist bald eine innere, im Genital-
tractus der Mutter erfolgende (bei allen Amnioten), bald eine #“uflere, die nach der
Ablage des Eies ins umgebende Medium stattfindet, wie bei den Fischen und den
meisten Amphibien. Alle Eier erhalten Hiillen, entweder primire vom Eie selbst ge-
bildete (z. B. die Dotterhaut) oder sekundire von den Follikelzellen, welche das
Ei im Ovarium umgeben (z. B. die Zona pellucida). Dazu kommen héaufig noch
Hiillen, welche durch Ausscheidung der Driisen der miitterlichen Schleimhaut wihrend
der AusstoBung des Eies geliefert werden, so z. B. die Eiweifhille und die Kalk-
schale des Hiihnereies, die Keratinhiille vieler Selachiereier, die Gallerthiille der
Frosch- und Kroteneier. Diese als tertiire Hiillen zusammengefafiten Bildungen
kommen bei niederen Formen in einer geradezu erstaunlichen Mannigfaltigkeit vor,
welche wohl in der Verschiedenheit der auf den Keim einwirkenden dufleren Lebens-
bedingungen ihre Erklirung findet. Zunichst wohl als- Schutzvorrichtung aufzufassen,
sind sie jedoch zum Teil, wie die Gallerthiille des Froscheies und die EiweiBhiille des
Hiihnereies, nicht ohne Wert fiir die Ernihrung des Embryos oder auch der Larve nach
ihrem Ausschliipfen. Das Hiihnereiweifs wird in den spiteren Entwicklungsstadien
vollstandig in das Innere des Embryos aufgenommen und findet, ebenso wie der Dotter,
beim Aufbau desselben Verwendung.

Als Schutzvorrichtung sind die Eischalen autzufassen, welche bald infolge der
Einlagerung von Kalksalzen eine hirtere Konsistenz erlangen (Vogel- und viele Schild-
kroteneier), bald lederartig sind (Eidechsen, Schlangen) oder auch aus Hornsubstanz
bestehen (Selachier). Die Form solcher Eier kann sehr verschieden sein, so sehen wir
bei manchen Selachiern lange, fadenformige Fortsitze der Eischale, die zur Befestigung
der Eier an Seetang dienen. Von ganz besonderem Interesse sind fiir uns diejenigen
Eihiillen, welche vom Eic selbst gebildet werden. Mit Ausnahme der Dotterhaut, welche
als ein Produkt des Ooplasma bei der Befruchtung entsteht (siehe Befruchtung), bilden
sich diese Hiillen erst nach Ablauf der Furchung, wihrend und nach der Gastrulation.
Eine solche Hiille ist das bei Reptilien, Végeln und Siugetieren (Amnioten) auftretende
Amnion (die Schafhaut). Die Anlage dieser den Eiern der Fische und Amphibien (Ana-
mier) fehlenden Bildung sehen wir bei Végeln, Reptilien und einer Anzahl von Siuge-
tieren, jedoch nicht bei den Primaten, in Form von Erhebungen oder Falten der duferen
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Schicht des Keimes lateral von der die Abschniirung vom Dottersack markierenden
Grenzfurche. Diese Faltenbildungen wachsen iiber die Embryonalanlage vor, begegnen
sich und hiillen den Embryo in einen mit Fliissigkeit gefiillten Sack, den Amnion-
sack. Auch in dieser Bildung erblicken wir zunichst eine Schutzvorrichtung, indem
der Embryo gewissermaflien in ein Wasserkissen eingeschlossen und gegen Er-
schiitterungen gesichert wird. Bei Siugetieren gewinnt die Bildung der Amnionfalten
dadurch eine weitere Bedeutung, da mit dem duflern Blatt derselben der schon bei
Sauropsiden michtig entwickelte Harnsack oder die Allantois sich verbindet. Es ist
dies eine vom Enddarm ausgehende, schon bei Sauropsiden michtig entwickelte,
in das auflerembryonale Coelom hineinwachsende, sackartige Bildung, die infolge des
Gefiireichtumes ihrer dufleren, dem 4uflern Blatte der Amnionfalte sich anlagernden
Schicht dem Gasaustausch des Embryos durch die Eischale hindurch dient. Bei Siuge-
tieren spielt die Allantois auf andere Weise dieselbe Rolle. Sie sendet nimlich gefafl-
haltige Wucherungen in das #duflere, als serdses bezeichnete Blatt der Amnionfalte
hinein, welche, in die Mucosa uteri einwachsend, eine neue Quelle fiir die Ernihrung
des Fetus erdffnen sowie auch
eine Einrichtung fiir den Gas-
austausch zwischen den Geféflen’
des Keimes und der Mutter her-
stellen. Infolge dieser Zustinde
wird der noch bei Monotremen
sehr michtige Dottervorrat iiber-
fliissig, und tatsichlich fehlt der-
selbe den iibrigen Siugetieren
fast ginzlich oder ist doch stark
reduziert. Wir erhalten so durch
Vermittlung der Eihiillen und der
Allantois neue Einrichtungen,
die zunichst zu einer mehr oder
weniger weitgehenden Durch-
wachsung miitterlichen und fe- ] - o

talen Gewebes fithren, ja sogar Fig. 75. Embryo von Scyllinm catulus mit Dottersack.
bei einer Anzahl von Formen,

an deren Spitze der Mensch steht, zur Bildung eines besonderen, die Beziehungen
zwischen Mutter und Keim vermittelnden Organes, der Placenta oder des Mutterkuchens.
Anlafl geben.

Der Dotter spielt also auch bei der Entstehung der Verbindung des Embryos mit
dem miitterlichen Organismus eine ausschlaggebende Rolle. Wir kdnnen sagen: je grofler
der Dotter und je vollkommener die Einrichtungen sind, die seine Verarbeitung und
Verwertung fiir den Organismus sichern, desto lockerer ist auch die Verbindung des
Eies mit der Schleimhaut des miitterlichen Genitaltractus. Tatsdchlich sehen wir bei
Anamniern, wie unter den Amnioten bei Sauropsiden, die den Dotter aufnehmende
Fliche des Dotterentoderms durch Falten, welche in die Dottermasse eindringen, stark
vergrofert. Auch die GefiBbildungen entsprechen in ihrer Dichtigkeit diesen Ver-
hiltnissen und das Ganze stellt sich als ein Dotterorgan (H. Virchow) dar, welches
allen Formen mit grofiem Dotter eigen ist, so z. B. Klassen, welche so weit von-
einander entfernt sind wie die Selachier und die Sauropsiden. Das Dotterorgan besteht
in spitern Stadien aus der Wandung des Dottersackes mit seinem resorbierenden
Epithel, seinem Uberzug durch die viscerale Lamelle des Mesoderms mit dessen Geféfien
und der eingeschlossenen Dottermasse.

Der Dotter wird bei Formen, bei denen er stark entwickelt ist, von den Zellen
der Embryonalanlage, dem Entoderm und der visceralen Lamelle des auflerembryo-
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nalen Mesoderms zur Bildung des Dottersackes umwachsen; dabei schniirt dieser sich
bis auf den engen Ductus omphaloentericus von der Embryonalanlage ab. Eine solche
Form, bei welcher diese Abschniirung schon sehr weit gediehen ist, sehen wir in
Fig. 75 vor uns; der hier abgebildete Selachierembryo besitzt noch einen grofien Dotter-
sack, dessen Inhalt bis zum Ausschlipfen aus dem Eie zum groften Teil in den
Darm aufgenommen wird. Ahnliches gilt auch fiir Végel und Reptilien, wihrend bei
Saugetieren die Rolle des Dottersackes zwar grofler ist, als oft angenommen wird,
dagegen nicht im entferntesten an die Bedeutung heranreicht, die er bei Sauropsiden
besitzt. Er kommt oft nur in frithen Entwicklungsstadien als Stitte fiir die aufler-
embryonale Blutbildung in Betracht, um spiter blofl noch ein rudimentires Anhangs-
gebilde darzustellen, das bei Primaten als kleines Blischen (Vesicula umbilicalis)
dem Mutterkuchen, fern vom Embryo, anhaftet und nach der Geburt des reifen
Fetus in der Nachgeburt ausgestofien wird.

Eihilllen der Sauropsiden.
Bildung des Amnion.

Unsere Schilderung der Entwicklung des Amnions geht von einem Stadium des
Hiihnchens aus, bei welchem der Embryo noch flach ausgebreitet dem Dotter aufliegt
(Fig. 76). Das Medullarrohr ist in seiner grofiten Ausdehnung geschlossen. Die craniale
Partie der Embryonalanlage wird, etwa bis zur Héhe des ersten Somiten, von einer

Augenbliischen
- Rautengrube

_ Umschlag des

Herz
Amnion

V. omphalo-

Area pellucida mesenterica
Seitl, Amnion-
falte Caudale Amnion-
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fArea opaca A. omphalo-
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Laterale Amnion-
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Schwanzknospe

Caudale Strecke Caudalknoten
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Fig. 76. Entenembryo mit 17 Ursegmenten. Fig. 77. Entenembryo im Amnion. Die caudale
Aunsicht bei auffallendem Lichte. Beginnende Partie ist noch nicht vom Amnion bedeckt. An.
Bildung der Kopfkappe des Amnion. sicht bei auffallendem Lichte.
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Falte bedeckt, welche sich jenseits der bei der Abschniirung des Embryos von der
Keimscheibe entstehenden -Grenzfurche erhebt. Diese als Kopfkappe der Amnionfalte
bezeichnete Bildung tritt in frithen Stadien cranial von der Embryonalanlage oder
vor derselben auf, geht dann allméihlich seitlich und caudalwirts weiter, um schlieflich

Parictale Lamelle des Mesoderm

Ectoderm

Eischale
Amnionfalien —
Luftkammer -

AuBlerembr, Coclom

Viscerale Lamelle
des Mesoderm

Entoderm

Umwachsungsrand ~

Fig. 78. Schema I. Anlage der Amnionfalten beim Hiihnchen,
Nach M. Duwval,

als Schwanzkappe auch iiber die caudale Partie des Embryos vorzuwachsen. Diese
allmihlich den ganzen Embryo umziehenden Falten schlieBlen sich dorsal vom Embryo
zusammen und kommen hier zur Vereinigung, um auf diese Weise den Embryo voll-
standig zu bedecken. Bei der Ente, dem Hiihnchen und vielen andern Formen ist das
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Amnionfalten

Amnionhihle —
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Luftkammer

Eiwerss i

AubBerembryonales
Coelom
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Dottersackfalten et

Umwachsungsrand
Fig. 79. Schema 11. Die Amnionfalten haben sich iiber der Embryonalanlage vereinigt, Die Al-
lantois stellt ein gestieltes in das aulerembrvonale Cozlom verwachsendes Blischen dar.

Vorwachsen der Amnionfalten kein gleichmifliges, indem die Bildung der Kopfkappe viel

rascher fortschreitet als diejenige der lateralen Amnionfalten oder sogar der Schwanz-

kappe. Dies erkennen wir schon in Fig. 76, noch deutlicher jedoch in Fig. 77. Hier

ist die caudale Partie der Embryonalanlage noch vom Amnion unbedeckt, obgleich

dieselbe von den Amnionfalten vollstindig eingerahmt wird. An dieser Stelle bleibt
Corning, Entwicklungsgeschichte. 8
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eine Zeitlang eine Offnung bestehen, die sich zuletzt schliefit, um dadurch den Amnion-
sack herzustellen. Der Verschlu8 erfolgt in der sog. Amnionnaht.

Die Bildung des Amnions beginnt bei den verschiedenen Sauropsiden bald friiher,
bald spiter. Die Erhebung der Kopfkappe kann in einem Zeitpunkte erfolgen, da die
Mesodermblitter bei ihrem Vorwachsen in cranialer Richtung sich noch nicht vor der
Embryonalanlage vereinigt haben. In solchen Fillen besteht die Amnionfalte aus zwei
Keimblittern, dem Ectoderm und dem Entoderm. Erst spiter wichst zwischen den-
selben das periphere Mesoderm ein, so da dann die Falte aus dem Ectoderm und
der parietalen Lamelle des Mesoderms besteht, indem sich das Entoderm aus derselben
guriickzieht. Diese fritheste aus Entoderm und Ectoderm bestehende Falte wird als
Proamnion bezeichnet. Sie tritt bei einer Anzahl von Formen zu einer Zeit auf, da
eine Mesodermbildung unmittelbar vor dem Kopfe noch nicht stattgefunden hat,
wihrend sie bei denjenigen Formen, die an dieser Stelle eine Mesodermbildung auf-
weisen, fehlt und durch die mesodermhaltige Amnionfalte ersetzt wird. Die Unter-
suchung von Quer- und Lingsschnitten verschafft uns die klarste Anschauung iber
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Dottersack

A
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(Umwachsungsrand)

Fig. 80o. Schema IIl. Die Allantois ist stark ausgewachsen, der Dotter fast ganz umwachsen

die Schichten, welche in die Bildung der Amnionfalten eingehen. Die Figg. 78, 79, 80, 81
zeigen vier Schemata der Entwicklung der Eihiillen beim Huhn. In Fig. 78 sehen wir,
wie sich die Amnionfalten zu beiden Seiten der bereits in der Abschniirung vom Dotter-
sacke begriffenen Embryonalanlage erheben. Zu dieser Zeit hat die Umwachsung des
Dotters durch die drei Keimblatter schon betrichtliche Fortschritte gemacht und
auch das aufierembryonale Coelom kann bis in eine gewisse Entfernung vom Embryo
aus gegen die Peripherie der Keimscheibe hin verfolgt werden. Die Amnionfalten
bestehen sowohl aus Ectoderm wie aus einer Strecke der parietalen Lamelle des aufler-
embryonalen Mesoderms; demnach enthalten sie eine betrichtliche Ausbuchtung des
auBerembryonalen Coeloms. In Fig. 79 ist ein weiteres Stadium der Amnionbildung
dargestellt, in welchem die vorwachsenden Amnionfalten zur Berilhrung gekommen
sind. Hier ist die Umwachsung des Dotters betrichtlich weiter gediehen, ebenso die
Abschniirung der Embryonalanlage, wihrend die Allantois als eine birnenformige Aus-
buchtung des End- oder Kloakendarmes in das auflerembryonale Coelom vorgewachsen
ist. In dem auf Fig. 80 dargestellten Stadium ist die Scheidewand zwischen den
beiden dorsal vom Embryo zur Beriihrung gekommenen Amnionfalten gefallen, folglich
gehen die in denselben enthaltenen Coelomausbuchtungen dorsal vom Embryo incinander
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iiber und der Embryo wird, je weiter der Prozefl der Abschniirung vom Dottersacke
geht (siche das folgende Bild), um so vollstindiger, von einem dem innern Blatte
der Amnionfalten entsprechenden Sacke, dem Amnionsacke, umschlossen. Die Amnion-
falten liefern also nach ihrer Verschmelzung zwei Hiillen fir den Embryo, von
denen die #uflere, als serose Hiille oder amniogenes Chorion, dem #uBleren Blatte der
Amnionfalte entspricht, wihrend das innere Blatt das Amnion oder den Amnionsack
darstellt. Beide Hiillen bestehen aus einer Ectodermschicht und einer dem parietalen
Blatte des Mesoderms entstammenden Mesodermschicht. Die Serosa wird durch den in
die Amnionfalten sich vorbuchtenden Abschnitt des auflerembryonalen Coeloms vom
Amnion getrennt. Das Amnion begrenzt mit dem Ectoderm des Embryos einen bei
der Weiterentwicklung rasch sich ausdehnenden Raum, die Amnionhéhle, deren
epitheliale Wandung die den Embryo umgebende Amnionflissigkeit, den Liquor amnii,
absondert. Je weiter die Abschniirung des Embryos vom Dottersacke gedeiht, desto
grofier wird auch die um den Embryo sich herumlegende Amnionhdhle. Nur am Ab-
gange des Ductus omphaloentericus erhilt sich die Verbindung des Embryos mit dem
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Fig. 81. Schema IV. Die Allantois ist maximal ausgebildet; der Umwachsungsrand hat auch die
Eiwcimasse eingeschlossen.

Dottersacke. Der Zweck der ganzen Einrichtung ist leicht zu verstehen, denn dadurch,
daBl der Embryo gewissermaflen in einem Wasserkissen aufgehiingt ist, entgeht er
manchen Schidlichkeiten, denen er wihrend der Brutpflege oder der freien Ent-
wicklung ohne miitterliche Aufsicht wohl ausgesetzt wire. Diese Schutzeinrichtung
wird noch dadurch vervollstindigt, dafl sich der Embryo mit seinem Amnionsacke in
den zum Teil schon sehr friihe verflissigten Dotter einsenkt, so dafl bei der Ansicht
von oben her nur ein kleiner Teil des Amnionsackes sichtbar bleibt. Wie O. Hertwig
bemerkt, ist es wohl moglich, dafl dieser letztere Vorgang phylogenetisch zur Bildung
der Amnionfalten gefiihrt hat, ,,indem sich nun die Teile, die bei den Fischen zum Haut-
dottersack werden, als Amnionfalten rings um die kleine Embryonalanlage sich herum-
schlagen und sie um so vollkommener einhiillen, je tiefer sie in den Dotter einsinkt*’.
Mit der zunehmenden Abschniirung des Embryos wird also die Stelle, an welcher das
die Amnionhédhle begrenzende, dem Ectoderm entstammende Epithel des Amnionsackes
in das Ectoderm des Embryos iibergeht, immer kleiner. Wir bezeichnen diese allmahlich
sich einengende Stelle als Hautnabel.

Im Bereiche der dem Ectoderm des Amnions zugrunde liegenden parietalen Lamelle
des Mesoderms treten allmihlich zahlreiche glatte Muskelfasern auf, welche rhythmische
Kontraktionen ausfiihren und abwechselnd eine Zunahme und Abnahme des Druckes
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innerhalb der Amnionhéhle bewirken. Auch findet dabei eine Bewegung des Embryo
in toto statt, die allerdings bei Embryonen der Anamnier nicht fehlt. Sie kommt
jedoch hier auf andere Weise zustande, nimlich infolge Kontraktionen der Rumpf-
muskulatur (Selachier).

Die serose Hiille oder das amniogene Chorion bildet den #Zuflern Abschlufi des
auBlerembryonalen Coeloms, welches sich (Fig. 81) allmihlich mit der Umwachsung des
Dotters bis zum vegetativen Pole des Eies ausdehnt, ja sogar noch dariiber hinaus-
wichst, um die an diesem Pole zusammengedringte Eiweilmasse zu umschlieflen.

Umwachsung des Dotters durch die Keimblitter und Bildung des
Dottersackes.

Der michtige Dotter des Sauropsideneies wird nur zum Kkleinsten Teile direkt
von den Zellen der Keimscheibe verarbeitet und ohne Vermittlung der Blutgefiie zum
Aufbau des Organismus verwendet. Wihrend der Furchung und der Bildung der Keim-
blitter erfolgt zwar eine Verfliissigung des Dotters unmittelbar unter der Keimscheibe,
welche wohl auf einen von den Zellen der Keimscheibe ausgehenden Verdauungsprozef
zuriickzufilhren ist. So entsteht hier eine zentrale, dem verfliissigten Dotter ent-
sprechende, mehr durchsichtige Zone, die Area pellucida, welche von einer peripheren
undurchsichtigen Zone, der Area opaca, umgeben ist. In ihrem Bereiche ist die Ver-
fliissigung des Dotters eben noch nicht erfolgt. Bei der Abschniirung des Embryos und
der damit einhergehenden Einschrinkung der Verbindung des Dottersackes mit dem
Darm muf} jedoch diese direkte Beeinflussung und Verarbeitung des Dotters durch das
Dotterentoderm, welche ohne Vermittlung von Gefilen stattfindet, ein Ende nehmen.
Bei der weitergehenden Umwachsung durch die Keimblitter findet in dem Mesoderm,
und zwar ganz besonders in dessen visceraler, dem Dotterentoderm sich anschlielender
Schicht eine GefidBbildung statt. An dem so gebildeten, den Dotter enthaltenden Sacke
machen wir nun die Unterscheidung zwischen einem dufleren Hautdottersacke, welcher
aus dem Ectoderm und der parietalen Lamelle des Mesoderms besteht, und einem
innern Sacke, dem Darmdottersacke, welcher sich aus dem Dotterentoderm und der
visceralen Lamelle des Mesoderms zusammensetzt. Beide Sicke gehen am Umwachsungs-
rande der Keimscheibe ineinander iiber, wihrend sie sonst iiberall durch das aufler-
embryonale Coelom von einander getrennt sind. Der Hautdottersack stellt (Fig. 80)
die unmittelbare Fortsetzung der serdsen Hiille dar, wie auch das auBlerembryonale
Coelom in die Coelomausbuchtungen der Amnionfalten iibergeht. Das ganze aufer-
embryonale Coelom der Sauropsiden tritt iibrigens zu einem von dem Kloakendarm
aus in dasselbe sich ausstiilpenden Anhangsgebilde des Embryos, dem Allantoisblischen
in Beziehung. Fiir die Verarbeitung und Verwertung des Dotters kommt ausschliefllich
der Darmdottersack in Betracht. Seine innere Wandung, welche von den hohen blasigen
Zellen des Dottersackentoderms gebildet wird, erhdlt von der visceralen Lamelle des
Mesoderms, in welcher sehr friihzeitig Blutgefifie auftreten, eine Unterlage. Diese
stellen ein Blutgefifinetz her, welches am Rande der Keimscheibe mit einer Vena
terminalis abschliefit. Schliefilich breitet sich®das Gefiafinetz im ganzen Bereiche des
Darmdottersackes aus. In frilhen Entwicklungsstadien, insbesondere vor der Bildung
der Allantois, besitzt dieser Dotterkreislauf auch eine Bedeutung fiir die Respiration,
d. h. fir den Gasaustausch zwischen der Keimscheibe und der Luft durch die porése
Eischale hindurch. Spiter tritt diese Funktion zuriick, einerseits infolge der Ausbildung
der gefiaBhaltigen, an das serose Blatt sich anschlieBenden Allantois (s. unten), anderer-
seits deshalb, weil die Resorption des Dotters durch die Bildung gefiBhaltiger Fort-
sitze, welche in das Lumen des Dottersackes eindringen, in hohem Grade gesteigert
wird. Diese Dotterresorption spielt von Anfang an eine grofie Rolle und ist zweifellos
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fiir das frilhe Auftreten des auflerembryonalen Gefifisystemes zu einer Zeit, da sich.
Gefifle innerhalb der Embryonalanlage nur spirlich gebildet haben, verantwortlich zu
machen. Die Vergroflerung der resorbierenden Oberfliche des Darmdottersackes durch
gefaBhaltige, in den Dotter vordringende Fortsitze, hilt mit der fortschreitenden, eine
immer gesteigerte Verarbeitung und Assimilation des Dotters verlangenden Massen-
zunahme des Embryos Schritt.

Entwicklung der Allantois.

Zu den beiden geschilderten Vorgingen, einerseits der Bildung des Amnion und
der serosen Hiille, andererseits der Umwachsung des Dotters und der Differenzierung

Medullarkanal Amnionfalie

AuBerembryonales
Coclom Schwanzdarm Kloaken-  Allantoisbucht
membran

Schwanzdarm Medullarkanal  Amnionfalte

Darm-
pforie

- Allantois
Kloakenmembran

Eetoderm  Aulerembryonales Coelom

Fig. 82 A und 382 B. Bildung der Allantois und der Kloakenmembran beim Hithnehen.,

Nach M. Duval, Atlas d’embryologic. 1889,

des Darmdottersackes, kommt bei Sauropsiden noch ein Drittes hinzu, namlich die
Entwicklung des Harnsackes, der Allantois. Dieselbe entsteht beim Hiihnchen am Ende
des dritten Tages der Bebriitung als eine in das auSerembryonale Coelom hineinragende
Vorstiilpung der die Endabschnitte des Darmes und des Urogenitalsystems aufnehmenden
Héhle, der Kloake, welche sich schon in diesem Stadium abzuschniiren beginnt. Dabei
wird das ausgestiilpte Entoderm von der ihr anliegenden Schicht der visceralen Lamelle
des Mesoderms iiberzogen.

Die Bildung der Ausstiilpung wird durch die Fig. 82 A und B veranschaulicht,
welche Sagittalschnitte durch das caudale Korperende zweier Hiihnerembryonen dar-
stellen. In Fig. 82 A sehen wir den spiter obliterierenden Schwanzdarm, dariiber das
Medullarrohr. Proximal vom Schwanzdarm kommen Entoderm und Ectoderm fast
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zur Beriihrung. Dies ist die Stelle der epithelialen Kloakenmembran. Proximal
zeigt sich eine leichte Ausbuchtung der ventralen Darmwandung, die Allantois-
bucht, welche eine Vorwélbung in das auflerembryonale Coelom hervorruft. In Fig. 82 B
ist diese Ausbuchtung betrichtlich tiefer und hat einen deutlichen Uberzug von der
visceralen Lamelle des Mesoderms erhalten, in welcher eine Anzahl von GefiSquer-
schnitten als erste Andeutung des spater so michtigen Gefifinetzes der Allantois zu
erkennen sind. Caudal von dem Abgange der Allantoisausstiilpung folgt die Kloaken-
membran sowie der schon auf diesem Stadium ziemlich stark reduzierte Schwanzdarm.

Das zunichst als Allantoishocker in das auflerembryonale Coelom hineinragende
Gebilde vergroflert sich rasch zu einem birnférmigen, dann zu einem langgestielten
Bliaschen, dessen Stiel als Urachus die Verbindung zwischen der Kloake und dem Blischen
herstellt (Fig. 79). Dabei wichst dieses in dem ayBerembryonalen Coelom weiter,
indem es sich (Fig. 80) nicht blol dorsal von der Embryonalanlage, sondern auch
um den ganzen Darmdottersack herum ausbreitet. Ja die Entfaltung der Allantois
ist beim Hiithnchen noch viel betrichtlicher, denn die Ausdehnung der den Dotter um-
wachsenden Keimblitter macht keineswegs am animalen Pole Halt, sondern geht auf
die hier zusammengedringte, allmihlich stdrker eingedickte EiweiBhiille des Eies tiber.
Auch in diesem Teile des auflerembryonalen Coeloms wichst die Allantois vor, um
sie vollstindig auszufiillen. Sie bildet dabei gefifihaltige Fortsitze (Fig. 81), welche in
die Eiweilmasse eindringen und dieselbe allmihlich zur Resorption bringen, ein Vorgang,
den wir entfernt mit der Ausbildung des Dottersackes vergleichen kénnen.

Die Allantois fiillt so schliefilich das ganze auflerembryonale Coelom aus (Fig. 81),
indem ihr mesodermaler Uberzug aufien der parietalen, innen der visceralen Lamelle
des Mesoderms zunidchst enge anliegt, um spiter mit denselben zu verwachsen. Dabei
gewinnt sie infolge des Gefifireichtums ihrer Wandung eine neue, von der urspriing-
lichen weit entfernte Funktion. Das Gefiinetz, welches sehr friihe in der duBlern, der
Serosa zugekehrten Wand auftritt, nimmt mit dem weitern Auswachsen der Allantois
eine immer stdrkere Entfaltung. In dieselbe treten die aus der caudalen Strecke der
Aorta entspringenden Aa. umbilicales ein, welche vor der Bildung der hintern Extremi-
titen die weitaus michtigsten Aste der Aorta, ja geradezu deren Fortsetzung bilden.
Die Venen der Allantoiswandung sammeln sich zur V. umbilicalis. Auf diese Weise
wird die dulere Wand des Blidschens in eine gefifireiche Membran umgewandelt, welche
blofl durch das Ectoderm (resp. die serése Hiille) und die darunter befindliche parietale
Lamelle des Mesoderms von der Kalkschale getrennt werden. Die pordse Beschaffenheit
der letzteren setzt dem Gasaustausche mit der Luft kein Hindernis entgegen. So
wird die Allantois bei Sauropsiden zum Respirationsorgane des Embryos.

Die urspriingliche Funktion der Allantois, welche darin bestand, den von den
Exkretionsorganen wihrend der Embryonalentwicklung sezernierten Harn aufzu-
nehmen, erfihrt eine weitgehende Beschriankung, indem sich aus einem Teile der Kloake
ein neuer Harnbehilter, die Harnblase (Vesica urinaria), bildet, in welche die Ausfiihr-
ginge des Exkretionssystems ausmiinden. An der Allantois selbst wird die respira-
torische Funktion gesteigert, indem sich die Hohle der Blase reduziert und das in der
duflern Wand vorhandene Gefifinetz immer dichter wird, so dal man dasselbe oft
geradezu als Gefafiblatt der Allantois bezeichnet hat. Im innern Blatte bilden dagegen
glatte Muskelzellen das Muskelblatt der Allantois, welches mit dem Amnion sowie mit
dem Darmdottersacke verschmilzt (Bonnet). Die Allantois stellt also ein merkwiirdiges
Beispiel fiir den Funktionswechsel eines Organes dar, indem der fiir die Aufnahme des
Harnes bestimmte Sack spiter nicht blo8 den Gasaustausch des Embryos vermittelt,
sondern sogar auch bei der Resorption des Eiweifles eine Rolle spielt.
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Weitere Entwicklung und Schicksal der Eihiillen bei Vdgeln.

Das Amnion, welches bei seiner ersten Entstehung den Embryo eng umschloS,
wird bald durch das Amnionwasser ausgedehnt. Die Amnionhéhle nimmt bis in die
spatern Stadien der Entwicklung zu, erfihrt aber dann wieder eine Abnahme, so dafi,
unmittelbar vor dem Ausschliipfen das Hiihnchen den grofiten Teil der Amnionhéohle
ausfiillt. Die Bildung der glatten Muskelfasern beginnt am sechsten Tage der Bebriitung
und erstreckt sich allmihlich iiber das ganze Amnion, in welchem peristaltische Be-
wegungen auftreten. Der Dottersack nimmt in den letzten Tagen der Entwicklung
infolge der Resorption des Dotters an Umfang stark ab; am I9. Tage wird er voll-
stindig in den Embryo aufgenommen und unterliegt hier der Verdauung. Bei diesem
Prozesse wirkt in erster Linie auch die Muskulatur mit, welche sich in der innern,
mit der Dottersackwand verwachsenen Wandung der Allantois bildet. Auch die Mus-
kulatur des Amnions, welche den Dotterstiel umgibt, spielt bei dem Prozesse der
Einbeziehung des Dottersackes in die Embryonalanlage eine Rolle, indem sie namlich,
in Zusammenwirkung mit der Allantoismuskulatur, den Dottersack geradezu in den
Embryo hineinpreBt. Sodann schlieBt sich der Bauchnabel und die Verdauung des
Dottersackes geht nunmehr innerhalb des Embryos so rasch vor sich, daB8 sein Gewicht
wihrend der ersten 6 Tage nach dem Ausschliipfen von 5,34 g bis 0,05 g abnimmt
(H. Virchow).

Ausschliipfen des Hiihnchens. Als eine Vorbereitung dazu ist die am 14. Tage
der Entwicklung erfolgende Einstellung des Embryos mit dem Kopfe gegen die am
stumpfen Pole des Eies befindliche Luftkammer aufzufassen. Vom 17. Tage an beginnt
das Amnionwasser abzunehmen, und am 20. Tage ist die Aufnahme des Dottersackes
in den Embryo vollendet. Das Hiihnchen durchbricht nun mit seinem Schnabel die
Eimembranen und beginnt die in der Eikammer enthaltene Luft einzuatmen. Eine
Zeitlang besteht auch der durch die Allantois vermittelte Gasaustausch weiter, doch
muf derselbe mit dem allmahlichen Eintrocknen der Allantois ein Ende nehmen und
alsdann erfolgt, gewshnlich am 21. Tage der Bebriitung, dér Durchbruch der Eischale
und das Auskriechen des Hiihnchens.

Riickblick auf die Entwicklung der Eihiillen bei den Sauropsiden.

Wir hatten es dabei mit Vorgingen zu tun, die, so kompliziert sie auch erscheinen
mogen doch ausschlieBlich durch Umformung des Keimes innerhalb der Eischale er-
folgen und deshalb auch einheitliche Gebilde liefern, die sémtliche embryonaler Herkunft
sind. So lassen sie die Mannigfaltigkeit der Einrichtungen vermissen, die wir bei den
verschiedenen Siugetieren infolge der mehr oder weniger innigen Verbindung von miitter-
lichen und fetalen Geweben antreffen. Diese Gleichartigkeit in der Entwicklung der
Eihiillen der Sauropsiden ist sehr auffillig. Allerdings sehen wir dabei von den zum
Teil recht betrichtlichen zeitlichen Differenzen in dem Auftreten des Amnions ab.
So kann sich dieses in Form des Proamnion aulerordentlich frith, ja sogar vor der
Abgrenzung der Ursegmente bei einzelnen Formen (Sphenodon) bilden (s. S. 114), ein
Verhalten, das wir ibrigens auch bei einzelnen Saugetieren antreffen.

Trotz der anscheinend ganz verschiedenen Art und Weise der Entstehung der
Eihilllen, bei den Sauropsiden und den Saugetieren, muS man doch bei der Be-
schreibung der Eihiillen der letzteren von den Sauropsiden ausgehen, indem die
niedersten Siugetiere, die Monotremen, ganz Zhnliche Zustinde zeigen wie die Vigel
und Reptilien und so eine Briicke zu den zum Teil héchst komplizierten Verhiltnissen
bei den hoheren Siugetieren herstellen. Auch hier spielt wieder der Dottergehalt des
Eies eine wichtige Rolle, indem erst mit seinem Schwunde das Ei der Siugetiere in eine
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nihere Beziehung zur Uterusschleimhaut tritt, welche bei den hoheren Formen das Ei
einschliet und zur Ausbildung eines besonderen, die Ernihrung und den Gasaustausch
des Embryos iibernehmenden Organes, der Placenta oder des Mutterkuchens beitrigt.

Die Entwicklung der Eihilllen der S#ugetiere.

Die Ubereinstimmung zwischen Sauropsiden und Saugetieren in bezug auf die
Bildung der Eihiillen ist zum Teil eine sehr weitgehende. Andererseits bilden sich jedoch
wieder neue Einrichtungen, die sich nicht, wie bei Sauropsiden, auf das Ei beschrinken,
sondern von der Schleimhaut des das Ei aufnehmenden miitterlichen Genitalkanales
ausgehen. Die Monotonie, um nicht zu sagen das Schematische in der Bildung der Ei-
hiillen, welche wir bei Sauropsiden antreffen, wird bei Siaugern vermifit und ohne
Zweifel ist der Grund dafiir in der neuen Funktion der Eihiillen zu suchen, welche
neben der alten und urspriinglichen Rolle, einen Schutz fiir den Embryo zu gewihren
und die Respiration des Keimes zu sichern, nunmehr auch diejenige iibernehmen, in
den verschiedensten Modifikationen die Verbindung mit der miitterlichen Schleimhaut
herzustellen.

Im ganzen bilden sich die Eihiillen zunichst in dhnlicher Weise wie bei Sauropsiden,
und zwar ist diese Ubereinstimmung wieder am gréBten bei den Monotremen, welche
einen noch recht betrichtlichen Dotter besitzen, obgleich derselbe, verglichen mit dem-
jenigen des Sauropsideneies, ohne Zweifel schon eine Reduktion erfahren hat. Beim
Monotremenei halten sich noch Allantois und Dottersack das Gleichgewicht, indem
die Allantois gegen das Ende der Entwicklung mit mehr als der Hailfte der Eioberfliche
in Kontakt tritt, doch fehlt eine Entfaltung wie bei Végeln, wo sie in noch groBerer
Ausdehnung den Dottersack iiberwichst. Der Dottersack reicht, gleichfalls in spéteren
Stadien, bis an die Oberfliche, um sich hier mit der Serosa zu verbinden. Wahrschein-
lich teilen sich bei Monotremen Dottersack und Allantois in die respiratorische Funktion,
die bei Végeln in ganz frithen Stadien dem Dottersacke zukam, um spiter ganz auf
die Allantois iiberzugehen.

Im allgemeinen finden wir bei Siugetieren einen steten Riickgang des Dottersackes
an Gréfle und Bedeutung. Zwar erlangt er bei einigen Formen (wie z. B. bei Huftieren)
eine betrichtliche Entfaltung, doch iibernimmt er nicht, soweit wir schlieBen kénnen,
eine entsprechende Rolle bei der Entwicklung, indem allen Saugetieren nicht blof3
die hohe Differenzierung der Wand fehlt, welche das Organ bei Sauropsiden in den Stand
setzte, die michtige Dottermasse zu bewiltigen, sondern oft ist sogar auch der Dotter
selbst nur in Spuren vorhanden. Trotzdem spielt der Dottersack in den friihen Stadien
insofern eine wichtige Rolle, als in der mesodermalen Schicht seiner Wandung die
ersten Gefifle auftreten und vor allem die Bildung der roten Blutkérperchen in
groferem Umfange vor sich geht. Wenn der Dottersack, wie bei Primaten, im Wachs-
tum zuriickbleibt, so wird das kleine, blaschenformige Gebilde als Nabelblischen oder
Vesicula umbilicalis bezeichnet. Im Grunde genommen sind die Beziechungen, welche
dasselbe zur Keimscheibe resp. zur Embryonalanlage eingeht, dieselben wie bei den
Sauropsiden, denn es findet, bei vielen Siugetieren wahrscheinlich sehr frihzeitig, eine
Umwachsung des Dottersackes durch das Mesoderm statt, welches das friiher be-
sprochene, bei den Primaten besonders umfangreiche auflerembryonale Coelom herstellt.

Wir haben (siehe Gastrulation und Keimblitterbildung) den Saugetierkeim am Ende
der Furchung als ein Blischen vor uns gesehen, an dessen oberem Pole der Embryonal-
knoten einen Zellhaufen darstellt, wihrend der iibrige Teil der Wandung auseinerdoppelten
Zellschicht besteht, von der jedoch die #uflere (die Raubcrsche Deckschicht) keine
weitere Rolle spielt. Die Hohle des Blaschens ist mit eiweifhaltiger Fliissigkeit ange-
fiillt, welche aus dem Sekrete der Uterindriisen stammt, oder, wenn das Ei in die Mucosa
uteri eindringt, direkt von dieser infolge Zerfalls ihrer Elemente zu einer breiartigen
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Masse (Embryotrophe) geliefert wird. Die Umwandlungen, welche sich weiter anschlief3en,
sind frither besprochen worden (s. S. 74 und Fig. 50). Wir haben verfolgt, wie die
Zellen des Embryonalknotens sich in zwei Schichten anordnen, von denen die tiefere
als primitives Entoderm auszuwachsen beginnt, allerdings nicht in direktem An-
schlusse an die Zellen der Wandung des Blischens, indem sich bei Primaten sehr frith
das Mesoderm mit dem michtig entwickelten auflerembryonalen Coelom einschiebt
(Fig. 50C). Die duflere Schicht der Blase, welche bald als Trophoblast, bald als fetaler
Ectoblast bezeichnet wird, spielt bei jenen Formen, deren Eier sich in der Uterinschleim-
haut festsetzen, eine auBerordentlich wichtige Rolle, indem von ihr aus unregelmiafige,
zottige Auswiichse in die Uterinschleimhaut einwachsen, dieselbe zum Teil angreifen,
auch die BlutgefdBe erdffnen, kurz weitgehende Zerstérungen an der Mucosa uteri hervor-
rufen, welche die Bildung eines die Ernihrung des Eies in friihen Stadien dienenden
Gewebsbreies (Embryotrophe) veranlassen.

Amnion.

Auch bei Saugetieren findet sich der einfache Typus der Amnionbildung wieder,
den wir fiir Vogel und Reptilien festgestellt haben, und zwar in Form von iiber dem
Embryo zur Vereinigung kommen-
den Falten. Dieselben treten in Trophoblast Embryonalknopf
der Regel sehr frith auf; hiufig (fetaler Ectoblast) | Dotter-
kommt die Bildung eines aus L < entoderm
Ectoderm und Entoderm bestehen- i o
den Proamnions vor, in welches
erst sekundir mit dem Einwachsen
des Mesoderms ein Coelomspalt
vordringt. Doch finden sich in
dieser Beziehung bei den einzelnen
Klassen sehr grofie Unterschiede,
indem sich bei einigen von vorn-
herein eine aus Ectoderm und Trophoblast Amnionhahle
Mesoderm bestehende Amnionfalte (fetaler Ectoblast) ! (b Dotterentoderm
bildet, wihrend bei anderen, z. B. & il
beiDidelphysvirginiana (Selenka)
ein Proamnion auftritt, das fast
den ganzen Embryo einhiillt. Durch
Faltenbildungen entsteht das Am-
nion, z. B. beim Kaninchen und
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Vorginge sind von van Bencden

fiir die Fledermaus untersucht worden; sie besitzen deshalb ein ganz besonderes Interesse,
weil es fast sicher ist, daB sich auch beim Menschen, wie bei den Primaten iiberhaupt,
das Amnion in dieser Weise bildet. Die Figg. 83 A—C stellen Schnitte durch drei
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Keime der Fledermaus auf verschiedenen Stadien der Entwicklung dar. In Fig. 83A
hat sich in der ganzen Ausdehnung der Keimblase das primitive Entoderm gebildet,
welches hier der Zuflern Schicht der Keimblase, dem Trophoblasten, enge anliegt.
Der Embryonalknopf ist sehr grofl; in demselben machen sich weiterhin (Fig. 83 B}
zwei Hohlrdume bemerkbar, welche durch ihre Verschmelzung die Amnionhshle her-
stellen. Die Zellen der untern Wandung der Héhle (Fig. 83 C) bilden das Ectoderm
der Medullarplatte, die darunter liegende Schicht das embryonale Entoderm, welches
in das Dotterentoderm tiibergeht. Die Zellen des Amnions sind auf diesem Stadium
kaum von denen des Trophoblasten zu unterscheiden und die Bildung des Mesoderms
hat iiberhaupt noch nicht begonnen.

Es darf darauf hingewiesen werden, da es Ubergangsformen gibt, welche die
beiden Entstehungsarten miteinander verbinden. So sehen wir beim Reh- und beim
Schafei wie bei demjenigen der Fledermaus (E. van Beneden) und der Maus
(Sobotta) eine Hohle in den Zellen des Embryonalknopfes auftreten, welche sich jedoch
bei den beiden erstgenannten Formen nach aulen &ffnet, so dafl das Ectoderm der
Medullarplatte offen.zu Tage tritt. Nach dem Durchbruch dieser durch Dehiscenz ent-
standenen Hohle vervollstindigt sich das Amnion sekundar durch die Bildung von
Falten. Die Bildung des Amnions beim menschlichen Eie ist nicht direkt beob-
achtet worden, doch diirfen wir mit grofler Wahrscheinlichkeit annehmen, daf8 sie in
dhnlicher Weise wie bei Fledermausen erfolgt und schon in sehr friiher Zeitabgeschlossen ist.

Entwicklung der Allantois.

Die Allantois entsteht bei vielen Sdugetieren dhnlich wie bei den Sauropsiden, d. h.
als eine Ausstiilpung der Kloake, welche, von dem visceralen Blatte des Mesoderms iiber-
zogen, in das gerdumige auflerembryonale Coelom hineinwachst. Sie legt sich in sehr
verschiedener Ausdehnung dem parietalen Blatte des Mesoderms an, welches mit der
die Keimblase aufien abschlieBenden Zellschicht, dem Trophoblasten, verbunden ist.
Diese entspricht also, in bezug auf die Allantois, der serésen Hiille des Sauropsiden-
eies. Bei einigen Beuteltieren bleibt die Allantoisblase sehr klein und kommt tiberhaupt
nicht zum Kontakt mit der serésen Hiille. Im Gegensatz dazu gewinnt sie aber bei
anderen Formen, z. B. bei den Carnivoren und den Wiederkduern, eine sehr grofie Aus-
dehnung, wihrend wieder andere, z. B. der Maulwurf, ein Verhalten zeigen, das in der
Mitte zwischen beiden Extremen liegt.

Ganz anders entwickelt sich dagegen .die Allantois bei den Primaten und héchst
wahrscheinlich auch beim Menschen. Hier bleibt der Embryo caudal durch den sog.
Haftstiel (Fig. 86) mit der serésen Hiille und dem Trophoblasten in Verbindung.
Der Haftstiel besteht aus Mesoderm, in welchem die Bildung des auflerembryonalen
Coeloms unterblieben ist; seine Entstehung ist aus den Schemata Figg. 84 bis 9o zu
erkennen. Wir sehen hier (Fig. 86), wie eine solide Schicht von Mesoderm sich zwischen
dem Amnion und dem die Keimblase aufien abschlieflenden Trophoblasten einzuschieben
beginnt. Diese Schicht wichst in der Richtung von vorn nach hinten und wird durch
einen Coelomspalt, welcher mit dem auBerembryonalen Coelom in Verbindung tritt,
ausgehohlt (Fig. 84). Indem nur am caudalen Ende des Embryos die Bildung des
Coelomspaltes unterbleibt, erhilt sich hier eine die Embryonalanlage mit der duflern
Schicht der Keimblase in Verbindung setzende solide Mesodermbriicke, in welche sich
eine spitz zulaufende Ausbuchtung der Amnionhéhle hineinzieht. Die Briicke wird als
Haftstiel bezeichnet. Bei den Primaten unterbleibt die Bildung einer blischenférmigen
Allantois, dagegen entstehen diejenigen GefidfBe (Aa. umbilicalis und V. umbilicalis),
welche bei Sauropsiden das dichte respiratorische Gefifinetz in der dufleren Wand der
blischenférmigen Allantois unmittelbar unter der serésen Hiille herstellen, bei den
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hoheren Formen in analoger Weise. Diesen Gefiflen wird bei Primaten durch den
Haftstiel eine Briicke geboten, auf welcher sie von dem Embryo zu der unter dem
Trophoblasten sich ausbreitenden parietalen Lamelle des aulerembryonalen Mesoderms
gelangen, um hier ihre Verbreitung zu nehmen und neue Einrichtungen zu schaffen,
die in der Herstellung einer engeren Verbindung zwischen Keimblase und Uterusschleim-
haut gipfeln. An Stelle der blischenférmigen Allantois sehen wir bei den Primaten
einen engen Gang, den Allantoisgang, von der Kloake aus in den Haftstiel abgehen
(Figg. 88 u. 89), welcher mit den Allantoisgefifien peripherwirts verliuft. Die ge-
nauere Besprechung dieser fiirr die Placentarbildung wichtigen Verhiltnisse wird unten
erfolgen.

Die respiratorische Funktion der Allantois, wie wir sie bei Sauropsiden aus-
gebildet sehen, geht also bei Primaten an Gefifle iiber, welche im Haftstiel zur Ober-
fliche der Fruchtblase gelangen und hier ein respiratorisches Gefifinetz herstellen.
Allerdings erfolgt hier der Gasaustausch nicht mehr mit der duflern Luft, sondern mit
dem Blute der Mutter, welches bis dicht an die Gefifie des Allantoiskreislaufes heran-
kommt, indem sich blof eine Epithelschicht dazwischen einschiebt.

Bildung des Dottersackes (der Nabelblase).

Das Dottersackentoderm entsteht dadurch, dafl die untere Schicht des Embryonal--
knotens auswichst, um an dem entgegengesetzten Pole des Eies zusammenzutreffen
und die epitheliale Wandung des Dottersackes herzustellen, an welche sich nach aufien
hin die viscerale Lamelle des auflerembryonalen Mesoderms anschliefit. In Fig. 84, wo
fir die Primaten das auflerordentlich frithe Auswachsen des Mesoderms und die Bildung
eines michtigen auflerembryonalen Coeloms veranschaulicht wird, ist das Dottersack-
entoderm schon von der dufiern Schicht der Eiblase, dem Trophoblasten, getrennt worden,
dagegen schliefit sich bei andern Formen, deren Mesodermentwicklung sozusagen weniger
stirmisch abliuft, das Dotterentoderm dem Trophoblasten unmittelbar an und wird
erst durch das dazwischen vorwachsende Mesoderm davon abgedringt.

In allen Fillen scheint der Dottersack der Siugetiere nur in geringem Grade
Nahrung fiir den Embryo aufzuspeichern und mittels des Dotterkreislaufes an denselben
abzugeben. Die Bedeutung des Gebildes kommt bei Siugetieren jedenfalls hauptsichlich
in den frithen Stadien der Entwicklung zur Geltung, und in diesem Zusammenhange
wére nochmals auf die Bedeutung des Mesoderms der Dottersackwandung fiir die Bildung
des Blutes und der auflerembryonalen Gefiafie beim menschlichen Eie hinzuweisen (siche
Blutbildung). Bei einigen Siugetieren erlangt der Dottersack eine nicht unbetrichtliche
Grofle sowie eine gewisse Bedeutung fiir die Implantation des Eies in die Uterusschleim-
haut, ferner auch spiterhin fiir die Nahrungsaufnahme aus derselben. Beim Pferde
wird die Umwachsung des Dottersackes durch das auflerembryonale Coelom erst relativ
spit vollendet, so dafi ein bei der Weiterentwicklung immer mehr eingeengter Abschnitt
der Dottersackwandung imstande ist, eine Verbindung mit der Mucosa uteri herzustellen,
welche wir geradezu als eine Dottersackplacenta bezeichnen kénnten. Diese Bildung wird
spiter durch eine von der Allantois aus entstehende Verbindung (Allantoisplacenta) ab-
gelost. Solche Verhiltnisse haben auch eine gewisse praktische Bedeutung, indem sie die
in der Ubergangszeit zwischen der Riickbildung der Dottersackplacenta und der Aus-
bildung der Allantoisplacenta gerade beim Pferde sehr hiufig vorkommenden Fehl-
geburten erkliren (Ewart). Bei andern Siugetieren (Raubtieren) erfihrt die Dotter-
blase ein méichtiges Wachstum, wobei sie sich der serésen Hiille in groferer Ausdehnung
anlegt; auch bei den Wiederkiuern ist ihr Lingenwachstum ein sehr betrichtliches,
und eine ganz ungeheure Ausdehnung gewinnt sie bei den Beuteltieren, wo sie den Embryo
mitsamt dem Amnionsacke fast vollstindig einhiillt. Bei Beuteltieren treten engere
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Beziehungen zwischen der Mucosa uteri und dem Dottersacke auf, indem gefiBreiche
Falten des letzteren sich in Vertiefungen der Mucosa uteri einlagern, auch sogar unter
Vermittlung der serésen Hiille. Auch hier entsteht, wenigstens voriibergehend, eine
Dottersackplacenta, welche an die oben erwihnte Bildung beim Pferde erinnert. Uber-
haupt ist das Vorkommen einer Dottersackplacenta in frithen Stadien der Entwicklung
sehr weit verbreitet, vielleicht sogar urspriinglicher als die Allantoisplacenta; ja ssie
findet sich schon bei Anamniern, wie das beriihmte Beispiel des glatten Haies des
Aristoteles (Mustelus laevis) beweist, dessen Dottersackplacenta von Aristoteles be-
schrieben und von Johannes Miiller 1842 wieder entdeckt wurde (siehe unten).

Bildung der ser3sen Hillle.

Die serose Hiille spielt bei den meisten Siugetieren eine bedeutsame Rolle. Sie
leitet sich aus der duflern Schicht der Keimblase ab, welche bei vielen Siugetieren
wihrend der Einbettung des Eies in die Uterusschleimhaut eine Hauptrolle spielt,
indem sie solide Massen rasch wachsender und wuchernder Zellen in die Umgebung
des Eies aussendet, welche die miitterlichen Gewebe angreifen und in eine fiir die Auf-
nahme in das Ei geeignete Nahrung (Embryotrophe, Bonnet) umwandeln. Wir haben
deshalb fiir diese Schicht den Namen Trophoblast oder fetales Ectoderm beibehalten.
Solche Vorginge spielen sich friihzeitig ab; mit der Anlagerung der im Haftstiel zur
serosen Hiille gelangenden Allantoisgefidfie beginnt fiir diese eine neue Tétigkeit. Sie sendet
nunmehr gefiflhaltige Zotten aus, die Chorionzotten, in deren aus der parietalen Lamelle
des Mesoderms stammendem Zottenstroma feine Verzweigungen der Allantoisgefifie
sich verbreiten. Die Chorionzotten sind streng zu unterscheiden von den viel friiher
auftretenden soliden Auswiichsen des Trophoblasten, welche durch sie ersetzt werden.
Auf die Chorionzotten ist vor allem die Herstellung einer mehr oder weniger innigen
Verbindung zwischen Mutter und Frucht zuriickzufithren. Die serése Hiille mit ihrer
bindegewebigen, gefiflhaltigen, aus dem Mesoderm stammenden Unterlage wird nun-
mehr als Chorion bezeichnet. Im Hinblick auf die Zeit seines Auftretens ist der Tropho-
blast von einigen Autoren auch als Prochorion bezeichnet worden.

Ausbildung der Beziehungen zwischen Mutter und Frucht bei
Sdugetieren.

Die Siugetiere sind dadurch ausgezeichnet, daf sich in der iiberwiegenden Mehrzahl
der Fille die Beziehungen zwischen der Mucosa uteri und der Keimblase mehr oder
weniger innig gestalten. Nur bei den aplacentalen Beuteltieren liegt die duflere Schicht
der Keimblase, welche die serose Hiille darstellt, dem Schleimhautepithel des Uterus
direkt an, indem das Chorion dieser Formen keine Erhebungen oder Zottenbildungen
zeigt, sondern platt bleibt (Achoria). Bei allen andern Formen dagegen vergréfiert sich
die Oberfliche des Chorion durch die Bildung der gefifhaltigen Chorionzotten, welche sich
entweder in entsprechende Vertiefungen der miitterlichen Schleimhaut einlagern, oder,
indem die Keimblase vollstindig in die Schleimhaut eingeschlossen wird, eine noch innigere
Verbindung mit dieser eingehen. Der Zweck dieser Einrichtung ist natiirlich der, erstens die
Aufnahme von Nahrungsmaterial von seiten des Embryo, zweitens den Gasaustausch,
d. h. die Respiration des Fetus zu ermoéglichen. Die erste Aufgabe, welche bei der ge-
ringen Gréfle der meisten Siugetiereier und dem stark reduzierten Dotter sehr wichtig
ist, wird sowohl bei den verschiedenen Formen als auch in verschiedenen Stadien ein
und derselben Form auf eine von zwei Arten gelést. Erstens kann das Nihrmaterial
fir die Keimblase in Form eines Sekrets der Mucosa uteri geliefert werden, auch da-
durch, dafl miitterliches Gewebe in der Umgebung der Fruchtblase zerfillt und einen
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Brei herstellt, dem sich noch aus der Mucosa uteri auswandernde Leukocyten sowie
rote Blutkérperchen beigesellen. Dieser Brei, von Bonnct als Embryotrophe be-
zeichnet, wird, durch den Trophoblasten verarbeitet, in das Innere der Keimblase auf-
genommen und in etwas spitern Stadien wohl auch an die Blutgefiie der Allantois
oder bei einigen Formen an diejenigen des Dottersackes weiter abgegeben. Oder
zweitens das Nahrungsmaterial kann direkt aus dem kreisenden miitterlichen Blute
stammen, sodann wird von einer Hamotrophe gesprochen, die der Embryotrophe
gegeniibergestellt wird. Das Nahrungsmaterial wird hier, nachdem es wohl durch
das Chorionepithel eine gewisse Bearbeitung erfahren hat, in die Allantoisgefifie
aufgenommen und gelangt in den Kreislauf des Embryo. Fiir die Ernihrung des-
selben kommt also in frilhen Entwicklungsstadien die ganze #ufiere Oberfliche der
Keimblase in Betracht. Wenn sich dagegen spiter bei vielen Formen engere Beziehungen
zwischen der Mucosa uteri und der Keimblase herstellen, so sind es dann blofi gewisse
Abschnitte des Chorions, welche infolge der Ausbildung von Zotten titig sind, im ibrigen
bleibt das Chorion glatt oder zeigt nur rudimentire Zottenbildungen. Wir unterscheiden
demnach einen zottentragenden Teil des Chorion, das Chorion frondosum, von einem
mehr oder weniger glatten Abschnitte, dem Chorion laeve.

Diesen Verhiltnissen entsprechend stellt man eine placentale Ernihrung des
Fetus einer paraplacentalen (Strahl) gegeniiber, je nachdem die Verbindung der Frucht-
blase mit den miitterlichen Geweben in der Bildung einer besonderen Placenta gipfelt
oder aus anderen Abschnitten der embryonalen Anhangsgebilde besteht. Wihrend die
paraplacentale Ernihrung sich als ausschliefllicher Modus bei der Mehrzahl der Beutel-
tiere findet, so sehen wir, je hoher wir in der Tierreihe aufsteigen, desto mehr die placentale
Erndhrung iiberwiegen, welche auf der Ausbildung von immer vollkommeneren Placentar-
einrichtungen beruht. Dieselben erreichen bei den Primaten ihren Hohepunkt.

Eine kurze Ubersicht iiber die auf Grund dieser Verhiltnisse zu unterscheidenden
Méglichkeiten der Erndhrung der Siugetierfruchtblase ist fiir das Verstindnis des Auf-
baues der Primatenplacenta von dem groiten Interesse. Wir unterscheiden dabei nach
Grosser folgende Typen der fetalen Ernihrung:

A. Placentale Ernzhrung.

1. Das Ei kann frei im Uterus liegen, d. h. sowohl Chorion als Uterusepithel sind
intakt, doch passen feine Chorionzotten in entsprechende Vertiefungen des Uterus-
epithels hinein. Dieses liefert ein Sekret, welches von dem Chorionepithel resorbiert
wird. Solche Placentarbildungen werden als Placentae epitheliochoriales bezeichnet.
Eine solche ist in Fig. 90 A vom Schwein dargestellt.

2. In einer zweiten Reihe von Fillen (Fig. 9o B) geht das Uterusepithel im Bereiche
der Beriihrung mit dem Chorionepithel zugrunde, was zur Folge hat, dafi dieses in
unmittelbaren Kontakt mit dem Bindegewebe der Mucosa uteri kommt; solche Placenten
werden als Placentae syndesmochoriales bezeichnet, allerdings insofern nichtganz zutreffend,
als das Uterusepithel blofi von der Spitze der zwischen den Chorionzotten hinaufragenden
Abschnitte der Mucosa verschwindet, wihrend es in der Tiefe der Schleimhautfalten
nicht blofl erhalten bleibt, sondern auch fortfihrt, eine Embryotrophe zu liefern. Bei
dieser Placentarform ist demnach eine gemischte Ernidhrungsweise anzunehmen, indem
das Chorionepithel bei Schwund des Uterusepithels Gewebsfliissigkeit oder Blut direkt
aus der Tunica propria resorbiert, wihrend es dort, wo das Uterusepithel noch erhalten
ist, die von demselben abgesonderte Embryotrophe aufnimmt. Eine solche Placentar-
bildung finden wir bei Wiederkiduern.

3. Der in 2. angebahnte Proze3 des Schwundes des Uterusepithels im Bereiche der
Anlagerung des Chorionepithels kann noch weitergehen, so daBl von den miitterlichen
Scheidewinden gegen die Keimblase hin blofi noch das Gefiflendothel iibrig bleibt,
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welches dem Chorionepithel direkt angrenzt (Placenta endotheliochorialis). Die miitter-
lichen und fetalen Gewebe durchdringen sich in hohem Grade (Fig. 90 C) und bilden
ein sog. Placentarlabyrinth. Die Hamotrophe gewinnt infolgedessen eine héhere
Bedeutung, obgleich auch die Embryotrophe neben ihr vorkommt. So sind Blutextra-

Fetales Blutgefi u,
Em- Membr. chorii
bryo- Fetales

Chorionepithel trophe Gefil

Degeneriertes
Bindegewebe

- Chorionepithel

Degeneriertes
" miitterliches Epithel

Miitterliches
~ Bindegewebe

Embryotrophe

Miitterliches
Blutgefal

Miitterliches Miitterliche
Epithel Gefile

Syncytium  Zottenepithel

Chorion- Intervilléser
Fetales Blutgefifi epithel  Blutraum

Haftzotte Decidua Fibrin

Uterindriisen Miitterl, Blutgefisse

Fig. 9o. Schemata der Placentarbildungen.
Nach Grosser.

A. Epitheliochoriale Placenta (Schwein). C. Endotheliochoriale Placenta (Katze).
B. Syndesmochoriale Placenta (Wiederkiuer). D. Placenta haemochorialis (Mensch).

vasate zur Embryotrophe zu rechnen, die wir z. B. bei der Hundeplacenta in grofler
Ausdehnung als griiner Saum und als griine Inseln der Placenta vorfinden. Auch wird
in Zerfall begriffenes Uterusepithel von dem Chorionepithel resorbiert und verarbeitet.

4. In eine vierte Kategorie gehoren alle jene Placentarbildungen, bei welchen
samtliche Scheidewinde der Mucosa uteri gegen die Frucht gefallen sind, sogar das
noch bei der Placenta endotheliochorialis bestehende Gefifiendothel, so da8 die Chorion-
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zotten direkt in Blutrdaume hineinhingen, welche Lakunen der miitterlichen Schleim-
haut darstellen (Fig. goD).

Wir bezeichnen diese Bildungen als Placentae haemochoriales, denn bei ihnen
spielt die Embryotrophe in spiteren Stadien iiberhaupt keine Rolle mehr. Je nach dem
Verhalten der Blutgefifie kann man zwei Formen unterscheiden. Entweder bilden die
miitterlichen Blutrdume enge, verzweigte Kanile (Labyrinthplacenta) oder sie gehen
in die Bildung eines einzigen groflen Raumes ein, welcher durch die Membrana chorii,
gleichsam wie durch einen Deckel, geschlossen wird (Topfplacenta). In diesen Blut-
raum hingen die Chorionzotten hinein. In der Placenta des Menschen haben wir eine
solche Topfplacenta vor uns.

Wihrend bei den Labyrinthplacenten, wie sie die Nager (z. B. das Kaninchen)
aufweisen, auch spiter noch eine allerdings sehr beschrinkte Bildung und Resorption
von Embryotrophe stattfindet, so fehlt eine solche ginzlich in den spiteren Stadien
der Bildung der Topfplacenta. Fiir eine genaue Darstellung aller dieser Verhiltnisse
sei auf das Werk von Grosser iiber die Anatomie der Placenta sowie auf das be-
treffende von Strahl bearbeitete Kapitel in Hertwigs Handbuch der Entwicklungs-
geschichte verwiesen.

B. Paraplacentale Erndhrung.

Sie ist ausschlieBlich eine embryotrophische, die bei vielen Formen durch den
von der Placentarbildung nicht in Anspruch genommenen Umfang der Fruchtblase
vermittelt wird. Wenn die Nabelblase stark im Wachstum zuriickbleibt, so wird diese
Vermittlung durch das Chorion mit der Allantois iibernommen, in anderen Fillen
kann, bei betrachtlicher GréBenentfaltung der Nabelblase, auch diese als resorbierendes
Organ funktionieren. Im ersten Falle nimmt das Chorion laeve, d. h. die glatte Flache
der Membrana chorii, welche, z. B. bei Wiederkiduern, zwischen den zahlreichen, an der
Oberfliche des Chorions sich erhebenden Zottenbiischeln iibrig bleibt, die Embryotrophe
auf (Fig. 91). Bei Carnivoren, bei denen sich eine giirtelférmige Placenta findet, bleiben
solche glatte Flichen des Chorions an beiden Enden der ovalen Fruchtblase bestehen
(Fig. 92 von einer Hundeplacenta). An dieselbe grenzen vollstindig intakte Uterin-
driisen an, welche die Embryotrophe absondern. Auf die Mannigfaltigkeit dieser Ein-
richtungen kann natiirlich blof hingewiesen werden. Im zweiten Falle spielt die vom
Mesoderm nicht iiberwachsene Wand des Dottersacks dieselbe Rolle wie im ersten das
Chorion laeve. Solche Zustinde finden wir beim Eie des Nagers, indem sich hier
der Dottersack in héchst eigentiimlicher Weise gegen das Uteruslumen wendet und
Embryotrophe aufnimmt, welche teils aus zerfallenen Zellen der Uterusschleimhaut,
teils aus dem Sekrete der Uterindriisen herstammt.

Im Hinblick auf die Art und Weise, wie die Ernihrung des Fetus erfolgt, 1at
sich nach Grosser eine Reihe aufstellen, welche von Formen mit ausschliellich embryo-
trophischer Ernzhrung (Schwein) iiber andere, wie die Wiederkduer, Raubtiere und
Nagetiere, bei denen die embryotrophische Erndhrung, verglichen mit der himotrophi-
schen, in den Hintergrund tritt, zu Formen wie die Primaten fiihrt, bei denen, abgesehen
von den frithen Entwicklungsstadien, eine rein himotrophische Ernshrung stattfindet.
Diesen Verhiltnissen entspricht auch eine zunehmende Komplikation der Placentar-
bildungen, indem besonders die Gewebe der miitterlichen Schleimhaut eine Reduktion
erfahren, welche, durch die auswachsenden Chorionzotten verursacht, damit abschliefit,
daf die Chorionzotten bis in die Blutriume der Mucosa vordringen. Eine genaue
Schilderung der Histologie der einzelnen Placentarformen kann hier nicht gegeben
werden, doch diirfte es angebracht sein, einiges iiber das Verhalten der Uterusschleim-
haut bei den verschiedenen Formen sowie iiber die makroskopischen Merkmale der ein-
zelnen Placentarbildungen zu sagen.
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Verhalten der Uterusschleimhaut.

Die Uterusschleimhaut zeigt bei vielen Siugeticren tiefgehende, oft an eine Brunst-
periode sich anschlielende Veranderungen, welche wohl in letzter Linie mit der Ovu-
lation in einem kausalen Zusammenhange stehen. Die Schleimhaut wird dabei blut-
reich und 6dematds, ferner kommen bei einigen Formen (bei Affen nach Heape)
sogar Blutungen vor, welche sich entweder auf die Mucosa beschrinken, oder auch das
Uterusepithel durchbrechen und in das Lumen des Uterus austreten. In diesem Falle
geht die Blutung mit einer Ablosung des Uterusepithels einher, welches sich spiter
regeneriert. Der Vorgang hat eine groBe Ahnlichkeit mit der Menstruation des mensch-
lichen Weibes. Auch hier haben wir es mit einer Vermehrung der Uterindriisen, mit
einer Schwellung der Schleimhaut, mit kapillaren Blutungen und einer weitgehenden
Ablosung und nachfolgenden Regeneration des Epithels zu tun. Alle diese Vorginge sind
wohl als Vorbereitungen zur Aufnahme des befruchteten Eies aufzufassen; bei fehlender
Befruchtung erfolgt die Riickkehr zur Norm (siehe Menstruation). Mit dem Eintritt
der Befruchtung und der Festsetzung des Eies im Uterus geht aber, ganz besonders
bei den Primaten, eine gesteigerte Wucherung der Schleimhaut einher, und zwar sowohl
desjenigen Abschnittes, an welchem sich das Ei festsetzt, als auch der ganzen. iibrigen
Uterusschleimhaut. Die gewucherte Schleimhaut, welche von der bei der Brunst resp.
der Menstruation erfolgenden Bildung zu unterscheiden ist, unterliegt mit der fort-
schreitenden Entwicklung und Ausdehnung der Fruchtblase weiteren Verinderungen,
zum Teil regressiver Art. Bei der Geburt des Fetus wird sie nun in der einen Reihe
der Formen zusammen mit den Eihiillen ausgestofien, indem blofl noch in unmittel-
barem Anschlusse an die Muscularis uteri noch Reste unverinderten Uterusepithels
erhalten bleiben, von denen die *Bildung einer kontinuierlichen Epithelschicht mit
neuen Uterindriisen ausgeht. Die ausgestofiene Haut ist die Decidua und von ihr wurden
die Saugetiere, bei denen sie zur Bildung und bei der Geburt zur AusstoBung gelangt
(z. B. Raubtiere, Affen, Primaten) als Deciduaten bezeichnet. Als Adeciduata unter-
scheiden wir diejenigen Sdugetiere, bei denen zwar die Decidua gebildet wird, aber nicht
bei der Geburt des Fetus zur Ausstoffung kommt, sondern im Uterus zuriickbleibt,
indem eine glatte Scheidung zwischen fetalen und miitterlichen Geweben stattfindet,
und zwar ohne Verletzung auf der einen oder andern Seite (Beispiel: die Huftiere).

Auglere Formen der Placentarbildungen.

Das von den Allantoisgefiflen aus vaskularisierte Chorion (Allantoischorion)
beteiligt sich bei den einzelnen Formen in sehr verschiedenem Grade an den Placentar-
bildungen, ganz abgesehen davon, dal auch die Dotterblase mit dem Chorion eine Ver-
bindung eingeht und durch Abgabe von Gefiflen gleichfalls zu Zottenbildungen des
Chorions Veranlassung geben kann, die eine Art Placentarbildung (Dottersackplacenta,
siche oben) herstellen. Daraus ergibt sich auch eine grofie Mannigfaltigkeit in der
dufleren Form der Placentarbildung (wir beriicksichtigen blof3 die Allantoisplacenta),
ganz abgesehen von ihrem histologischen Aufbaue.

Bei der einfachsten und wohl auch urspriinglichsten Form bildet das Chorion in
seiner ganzen Ausdehnung vaskularisierte Fortsitze, die in entsprechende Vertiefungen
der Uterusschleimhaut eingelassen sind (Semiplacenta diffusa). Eine solche Placenta
diffusa finden wir z. B. beim Pferd und beim Schwein. Hier konnen die Erhebungen
des Allantoischorions wulst- oder zottenférmig sein, auch zeigen sie recht erhebliche
Unterschiede in bezug auf ihre Anordnung. Beim Pferde entstehen die Zotten relativ
spit, in der 8. bis 9. Fetalwoche, indem, wie oben erwihnt wurde, bis zu diesem Zeit-
punkte die Verbindung der Uterusschleimhaut mit der Fruchtblase durch eine Verwach-

Corning, Entwicklungsgeschichte. 9



130 Placenta.

sung mit dem Dottersacke gesichert wird, jedoch weniger ausgiebig als durch die spater
auftretende Zottenbildung des Allantoischorions.

Eine andere Form der Placenta (Semiplacenta multiplex) sehen wir bei Wieder-
kauern (Fig. 91). Hier wichst die Fruchtblase in kurzer Zeit sehr stark in die Lange;
nach Bonnet wihrend einer gewissen Periode sogar I cm in der Stunde! Dabei wird
die Nabelblase fadenférmig ausgezogen und schwindet spater ginzlich. Die auf dem
Chorion entstehenden gefiaBhaltigen Zotten gruppieren sich an mehreren Stellen zu

Amnion Cotyledonen des Chorions

Atrophischer

Allantoiszipfel
Fig. 92. Fruchtblase eines Hundes

Fig. 91. Fruchtblase des Schafes. mit giirtelférmiger Placenta.

Nach 0. Schultze, Grundriff der Entwicklungsgeschichte des
Menschen 1897,

dichteren Ansammlungen, welche mit entsprechenden Stellen der Uterusschleimhaut zur
Bildung einer Placenta multiplex in Verbindung treten. Die Zottenbiischel oder Kom-
plexe bezeichnet man, soweit sie von der Fruchtblase geliefert werden, als Cotyledonen;
diese bilden mit der Uterusschleimhaut die sog. Placentome. Zwischen den Cotyle-
donen ist das Chorion glatt und nimmt Embryotrophe auf, wihrend die Placentome teils
auf Embryotroplre, teils auf Hamotrophe angewiesen sind. An den Enden der schlauch-
formigen Fruchtblase fehlt die Bildung von Zotten am Chorion, ja dieses degeneriert hier
und stellt dann nur noch zwei stark geschrumpfte Anhinge der Fruchtblase dar.

Als drittes Beispiel einer Placenta ist in Fig. 92 die giirtelférmige Placenta der
Carnivoren dargestellt (Placenta zonaria), welche die Mitte der ovalen Fruchtblase
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umgibt, dagegen die beiden Enden freilifit. Diese Placentarform zeigt eine Kompli-
kation der Struktur, indem die Chorionzotten direkt in miitterliche Blutriume ein-
tauchen und so das Bild der Placenta haemochorialis wiedergeben (siehe S. 127).

Eine weite Verbreitung besitzt eine vierte Placentarform, die Placenta discoides
oder scheibenférmige Placenta, welche den Nagern, Insektivoren, Affen und Menschen
eigen ist. Eine gleichartige Struktur wird zwar ebensowenig bei der Placenta discoides
wie bei andern Formen der Placenten angetroffen, so spielt z. B. beim Kaninchen die
Nabelblase noch eine bedeutende Rolle fiir die Aufnahme der Embryotrophe, wihrend
diese bei einigen andern Formen, abgesehen von den friihesten Entwicklungsperioden,
iiberhaupt nicht gebildet wird.

Aligemeines iiber die Placentarbildungen und die Erndhrung des
Fetus in utero.

Bei der Darstellung der Entwicklung der Eihiillen und der verschiedenen Formen
der Placentarbildungen bei Siugetieren miissen wir uns zwei Fragen vorlegen, nimlich
erstens ob eine Verbindung zwischen
Mutter und Frucht erst bei Saugetieren
auftritt und zweitens ob die Struktur
und Form der Placenta und der Eihaut-
bildung einer Form iiberhaupt geeignet
sind, ein Licht auf ihre verwandtschaft-
lichen Beziehungen zu werfen. Was die
erste Frage anbelangt, so sind bei einigen
Haien und Reptilien Einrichtungen be-
schrieben worden, welche wir mit den
Placentarbildungen der Siaugetiere ver-
gleichen kénnen, jedoch nicht etwa in
dem Sinne, als ob sie eine Vorstufe von
diesen darstellen wiirden; im Gegenteile
es fehlt hier jeder phylogenetische Zu-
sammenhang und wir diirfen solche Bil-
dungen blof} als Konvergenzerscheinungen
auffassen und beurteilen. So finden wir
bei ciner Art von Mustelus laevis, einem
Haifische, die zuerst von Aristoteles
beschriebene Verbindung zwischen den
intrauterin sich entwickelnden Eiern und

Dottersackplacenia

der Schleimhaut des Genitalkanales. Die- an d;ﬂ [l'l'?mwam!
selbe wird durch Falten des grofien und PeiestIpt -
sehr gefafireichen Dottersackes her- Fig. 03. Dottersackplacenta vom Hai des
gestellt, welche in entsprechende Ver- Aristoteles (Mustelus laevis wvar.).
H : 3 H Nac h. Miiller, Der glatte Hai des Aristoteles,
tiefungen der gleichfalls sehr gefafireichen Nach Jo e g : ¢

g de g g Abh. d. Akad. d. Wiss. in Berlin 1842,

Mucosa des Genitaltractus hineinpassen
(Fig. 93). Eine héchst eigentiimliche
Form der intrauterinen Ernzhrung findet sich bei Salamandra atra (Alpensala-
mander), indem eine gro8e Anzahl (40—60) Eier in den Eileiter eintreten, um bis
auf die beiden untersten zu zerfallen und diesen dann zur Nahrung zu dienen.
Der Nahrungsbrei wird per os aufgenommen, doch findet wahrscheinlich in weit-
gehendem Mafle eine Resorption auch durch die “uflern Kiemenfdden der Larven
statt, welche im Hinblick auf diese Funktion geradezu mit den Chorionzotten
9#
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verglichen worden sind. Dabei besteht die Embryotrophe nicht blofl aus Zerfalls-
produkten der dem Untergang geweihten Larven, sondern auch aus zerfallenem
Uterusepithel sowie aus roten und weiflen Blutkérperchen, welche von der Mucosa
uteri geliefert werden. Die roten Blutkérperchen sollen den Embryonen den nétigen
Sauerstoff liefern. Als drittes Beispiel kénnen die von Giacomini bei einem
Reptil (Seps chalcides) beschriebenen Bildungen angefiihrt werden. Die Eier dieses
Tieres entwickeln sich im Eileiter, wo sie einzeln von Schleimhautwucherungen einge-
schlossen werden. An beiden Polen des Eies entstehen Chorionzotten, die sowohl
von der Allantois als vom Dottersacke aus vaskularisiert werden. Dieselben fiigen sich
in Vertiefungen der sehr gefﬁBreichen Mucosa uteri ein und stellen auf diese Weise eine
von der Allantois und in geringerem Grade auch vom Dottersacke ausgehende Placentar-
bildung her, deren Ahnlichkeit mit den Einrichtungen bei Siugetieren nicht zu ver-
kennen ist.

Was die zweite, oben aufgeworfene Frage nach dem Werte der Placentarbildungen
fiirr die Feststellung der Verwandtschaft der Tierformen anbelangt, so mufl in dieser
Hinsicht zur gréBten Vorsicht gemahnt werden, denn wir sehen, da8 auch bei offenbar
ganz nahe verwandten Tieren verinderte Lebensbedingungen, vielleicht als formbildende
Reize, die Gestaltung der Eihiillen oder der Placenta beeinflussen. Weitgehende Schliisse
diirften iiberhaupt blofl auf Grund der Untersuchung eines gréfleren Materiales, be-
sonders von jiingeren Stadien, gezogen werden.

Bildung der Eihiillen und der Placenta des
Menschen.

Die Darstellung der Entwicklung der Eihiillen und der Placenta des Menschen
stoft auf grofie Schwierigkeiten, die in dem Materiale selbst begriindet sind. Fiir die
Kenntnis der ganz frithen Stadien, sowohl der Bildung der Eihiillen als auch der Ein-
bettung des Eies in die Uterusschleimhaut, miissen wir uns vielfach mit Analogie-
schliissen begniigen, welche auf der Untersuchung der Siugetierentwicklung beruhen.
Fiir diejenigen Stadien, in denen das Allantoischorion (die Membrana chorii) sich bildet,
fliefit das Material etwas reichlicher, obgleich manches als pathologisch ausgeschaltet
werden mufl und grofle Liicken vorhanden sind. Fiir spitere Stadien ist das Material
natiirlich leichter zu erlangen, allein gerade in der Placentarstruktur bleibt manche
Frage noch ungelést. In bezug auf die Einbettung des menschlichen Eies und die Bildung
der Decidua haben unsere Anschauungen in den letzten 15 Jahren besonders starke
Umwandlungen erfahren.

Menstruation.

Als Vorbereitung zur erfolgreichen Befruchtung und Entwicklung des mensch-
lichen Eies spielen sich zwei untereinander zusammenhingende Prozesse, die Menstruation
und die Ovulation ab, die sich periodisch wihrend des Geschlechtslebens wiederholen.
Wihrend der Menstruation greifen weitgehende Verdnderungen an der Uterusschleimhaut
Platz; als Ovulation wird ein Vorgang bezeichnet, bei welchem das Ei aus dem ge-
platzten Graafschen Follikel in den Eileiter gelangt, um nach der Befruchtung ab-
wirts zu wandern, und sich in der durch die Menstruation gewissermafien vorbereiteten
Uterusschleimhaut festzusetzen (Implantation des Eies).
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Als Menstruation fassen wir beim menschlichen Weibe Vorginge zusammen,
welche sich duflerlich dadurch kennzeichnen, dafi periodisch, und zwar in Intervallen
von ca. vier Wochen, ein Abgang von teils fliissigem, teils geronnenem Blute, gemischt
mit abgestofienen Zellen des Uterusepithels, aus den Genitalien des Weibes erfolgt.
Die Prozesse, welche dieser Erscheinung zugrunde liegen spielen sich innerhalb der
Uterusschleimhaut ab, allein sie beschrinken sich durchaus nicht auf die Zeit (4—5 Tage),
wihrend der die Blutung aus den Genitalien stattfindet. Es geht vielmehr die Mucosa
uteri des menschlichen Wei-
bes fortwihrend periodische
(zyklische) Anderungen ein,
so dafl nach der neueren
Auffassung ein Ruhestand
derselben nur auf kurze Zeit
oder iiberhaupt gar nicht
anzunehmen ist.

Als einleitender Vor-
gang lafit sich, etwa 10 Tage
vor dem Beginn der men-
struellenBlutung, eineSchwel-
lung und Verdickung der
Uterusschleimhaut auf das
2—3fache erkennen, welche
mit einer entsprechenden
Verlingerung der Driisen-
schliuche einhergeht. Die
Membrana propria der Mu-
cosa wird blutreicher, stirker
durchfeuchtet und von zahl-
reichen kleinen Blutergiissen
durchsetzt, welche zum Teil
das Uterusepithel durch-
brechen und so ihren Weg
in die Uterushéhle finden.
Die Menstruation steht nun-
mehr auf ihrer Hohe. Dabei
gehen einzelne Epithelzellen,
vielleicht auch einzelne
groflere Strecken des Epi-
thels, zugrunde oder werden
in das Uteruslumen abge- Fig. o4 l.".‘._.1'1:--:s'l|Il-|l|nl1<|l||_ am 2. I.II:,'l' der Menstruation.
stoflen, aber von einer all- b enuny Frpauats vou Dy Buppann
gemeinen Ablésung des Epi-
thels, die oft behauptet wurde, kann keine Rede sein. Die Fig. 94 gibt ein Bild der
Verinderungen in der Schleimhaut am zweiten Tage der Menstruation; die Tunica
propria ist von zahlreichen Blutergiissen durchsetzt, ja rote Blutkérperchen sind
sogar in die Uterindriisen eingedrungen. Das Uterusepithel ist blol noch teilweise
erhalten, dagegen sind die Driisenschliuche stark vergréflert. Mit dem Aufhoren der
Blutungen erfolgt auch eine Regeneration des Uterusepithels, die Schleimhaut verliert
ihren 6dematésen Charakter und wird niedriger, auch tritt in der Tunica propria eine
Neubildung von Zellen auf. Es folgt ein wahrscheinlich sehr kurzes Ruhestadium,
sodann ein neuer Zyklus der geschilderten Erscheinungen.

Driisenschlauch
mit Blut-

kiirperchen

Blutextravasat

Blutgefil
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Das erste Auftreten der Menstruation beim Weibe bekundet den Eintritt der
Geschlechtsreife, welche annihernd vom 15.—50. Jahre dauert. Ganz ausnahmsweise
werden Fille von Friihreife beobachtet, bei denen die Menstruation schon im Laufe
des ersten Lebensjahres, unter Bildung anderweitiger Zeichen der Geschlechtsreife,
wie Schamhaare, ausgebildete Mammae, reife Eier in den Graafschen Follikeln usw.
auftritt.

Die Menstruation steht ohne Zweifel in enger Beziehung zu den Eierstocken, so
dafB geradezu der Satz gelten mufl: ohne normal funktionierenden Eierstock keine Men-
struation. Denn dieselbe ist in ihrem normalen Ablaufe an die Bildung und Ausstolung
reifer Eier gebunden. Beim Fehlen der Ovarien oder bei Erkrankung derselben unter-
bleibt die Menstruation ginzlich oder erfihrt wenigstens eine Stérung, wihrend auch
bei mangelhaft gebildetem Uterus die Menstruation oft ungestért vor sich gehen
kann. Wahrscheinlich wird sie durch die Abgabe eines Sekretes (innere Sekretion)
des Ovarialgewebes in das Blut erzeugt. Vielleicht wird das Sekret in rhythmischer
Weise vom Ovarium ausgeschieden. L. Loeb konnte Verinderungen der Schleimhaut,
welche er als Bildung einer Decidua auffafite, bei niedern Siugetieren experimentell
erzeugen, indem er nach der Ovulation tiefe Schnitte in die Uterusschleimhaut machte.
Dagegen verhinderte die vorhergehende Exstirpation der Ovarien die Bildung einer
Decidua; es miissen also beide Faktoren, die innere Sekretion der Ovarien und der durch
die Verwundung gesetzte Reiz zusammenwirken, um die Bildung der Decidua zu ver-
anlassen. Uber die Bedeutung der Menstruation ist vollstindige Klarheit noch nicht
geschaffen worden, doch scheint ein ganz zwingender Konnex zwischen Menstruation
und Schwangerschaft zu fehlen, denn es sind Schwangerschaften bei Frauen und sogar
bei Kindern beobachtet worden, bei denen keine Menstruation auftrat. Auch kommen
nicht selten wihrend der Laktation Schwangerschaften vor, also zu einer Zeit, wo die
Menstruation entweder ausbleibt oder nur mangelhaft erfolgt. Jedenfalls ist man bei
normalem Verlaufe der Menstruation zur Annahme berechtigt, dal auch die Eierstocke
normal fungieren.

Fiir die Implantation des Eies kommt vor allem der primenstruelle Abschnitt
des Zyklus in Betracht, in welchem die Schleimhaut allerdings 6dematds gedunsen,
aber noch nicht von Blut durchsetzt ist; mit grofer Wahrscheinlichkeit implantiert
sich das Ei in die Schleimhaut einige Tage vor dem Beginne der menstruellen Blutung,
welche durch ihr Ausbleiben das erste Zeichen der Schwangerschaft darstellt. Wahr-
scheinlich miissen wir fir die Befruchtung, Tubenwanderung und Implantation des
Eies etwa 11—14 Tage rechnen, so daf der Beginn der Schwangerschaft in vielen Fallen
um diese Zeitdauer vor dem Termin fiir die ausbleibende Menstruation anzusetzen ist.

Ovulation.

Die Ovulation, d. h. die AusstoBung des im sprungreifen Graafschen Follikel
eingeschlossenen reifen Eies ist hochstwahrscheinlich, wie die Menstruation, ein periodi-
scher ProzeB. Der Graafsche Follikel, welcher aufien durch die aus dem Stroma
ovarii stammende Theca folliculi abgeschlossen wird, zeigt in seinem Innern zunichst
die Follikelzellen, welche in grofierer Zahl den das Ei unmittelbar umhiillenden Cumulus
oophorus bilden und die mit dem Liquor folliculi angefiillte Follikelhéhle begrenzen.
Das reife menschliche Ei, 1827 von K. E. von Baer entdeckt, besitzt einen Durchmesser
von 0,2 mm, ist also gerade noch mit bloBem Auge erkennbar. Das Schicksal des be-
trachtlich vergréferten Graafschen Follikels (es werden Durchmesser von 15—22 mm
angegeben) kann verschieden sein. Entweder platzt der Follikel und das von einer
Schicht Follikelzellen umgebene Ei wird in die Tube aufgenommen und beginnt seine
Wanderung nach unten, oder er offnet sich iiberhaupt nicht, sondern fillt der Riick-
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bildung (Atresie) anheim. Wir haben uns hier blo8 mit dem ersteren Vorgange, dem
Sprunge eines reifen Follikels, zu beschiftigen.

Das Ei wird mit der Zunahme des Liquor folliculi von der Wand des Follikels
abgelost und gelangt beim Bersten desselben in die Peritonealhéhle, um unter normalen
Bedingungen sofort von der Tuba uterina auf-
genommen zu werden. Dabei bedeckt wohl die

Ampulla tubae infolge eines durch die Berstung Ampulla tubac
des Follikels ausgelésten Reflexes den Eierstock _
derart, daf8 derselbe von den Fimbrien geradezu um-  pinbria ovariea

klammert wird und das Ei direkt in die Tube ge-
langt. Die Fig. 95 stellt einen solchen Befund bei
einem 19jihrigen Midchen dar. Einmal in der
Tube, wandert das Ei, unterstiitzt durch die Ovarium
Flimmerbewegung des Epithels, welche gegen das
Ostium abdominale tubae gerichtet ist, abwirts
und macht, wenn die Befruchtung auf dem Eier-
stock oder innerhalb der obersten Strecke der Tube Mesosalpinx —-—} -
erfolgt ist, die ersten Entwicklungsvorginge durch, N’
um, vermutlich als Fruchtblase, in den Uterus ein- Cterus — &
zutreten. . %
Abnormerweise kommt die Uberleitung eines T . em— -
Eies in die Tube von dem Ovarium der andern [ & 95 SCCUes i el
Seite vor (auere Uberwanderung). Praktisch wich: N Kollmann. Al der Enbrsologc
tig sind jene Fille, in denen das Ei iberhaupt Jena 1906, '
nicht in die Tube eintritt, vielleicht deshalb, weil
der Mechanismus der Umklammerung des Ovariums durch die Tube versagt, sondern
sich nach erfolgter Befruchtung in der Bauchhéhle festsetzt. So entstehen die aller-
dings sehr seltenen Abdominal- resp. Ovarialschwangerschaften.

IFimbrien X

Lig. ovarii propr.

Entstehung des Corpus luteum. Atresie des Graafschen Follikels.

Das Schicksal der im Eierstock zuriickbleibenden Teile eines geborstenen Graaf-
schen Follikels ist verschieden, je nachdem eine Befruchtung des ausgestofenen Eies
erfolgt oder nicht. Im ersten Falle wandeln sich die Reste zu einem noch wihrend der
ersten Monate der Schwangerschaft an Gréfie zunehmenden Gebilde, dem Corpus luteum
(verum) um, das eine regelmaflige, durch Wucherung der Follikelzellen und Bildung der
sog. Luteinzellen hervorgerufene Struktur aufweist. Im zweiten Falle unterliegen die
Zellen einer rasch zum Ablauf kommenden Riickbildung; es entsteht ein Corpus luteum
(spurium), aus welchem durch Schrumpfung das aus Narbengewebe bestehende Corpus
albicans hervorgeht. Die Bildung des Corpus luteum nimmt ihren Ausgang von den
bei der AusstoBung des Eies an der Theca folliculi haften gebliebenen Follikelzellen,
welche sich zu blasigen Zellen umwandeln, stark wuchern und im Innern des Follikels
eine eigentiimlich gekriuselte Schicht herstellen. Gleichzeitig wird der Blutergufl im
Follikel zum Teil resorbiert, zum Teil durch eindringende Bindegewebszellen organisiert.
Spiter degenerieren die Luteinzellen, das Gebilde schrumpft und wird durch narbiges
Gewebe ersetzt. Das Corpus luteum verum (graviditatis) bleibt wihrend der ganzen
Dauer der Schwangerschaft bestehen, wihrend das Corpus luteum spurium (menstrua-
tionis) sich schon im Verlaufe weniger Monate zuriickbildet. Die iiberwiegende Mehrzahl
der Follikel wird ibrigens gar nicht sprungreif, sondern erleidet einen Riickbildungs-
prozef (Atresie), der auf verschiedenen Stufen der Ausbildung des Follikels beginnen kann.
Dabei degenerieren die Follikelzellen. Auch zerfillt der Kern der Eizelle und Leuko-
cyten dringen in das Innere der Follikelhghle ein, um die Zerfallsprodukte fortzuschaffen.
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Ort der Befruchtung. Abwirtswanderung des Eies in der Tube.

Die Befruchtung erfolgt entweder auf der Oberfliche des Ovariums beim Ubertritt
des Eies in die Tube oder doch in der obersten Strecke der Tube selbst. Nach Beob-

Ovarium

IF'imbria ovarica

| 7 .
: | ﬁf'—-_r.'?l-_ﬂ'w‘. ] Ostium  uterinum tubae
S8 g 7 |

Lig. teres utern
Ostium abdom. tubae
Fig. g6. Falten in der Tuba uterina.

Nach G. Richard, Anatomie des trompes de 'utérus chez la femme. Thése de Paris 1851,

achtungen an Tieren ist die Zeit, welche das Ei braucht, um die Tube des menschlichen
Weibes zu durchwandern, auf 8—10 Tage anzusetzen (Grosser). Die zahlreichen
Falten, welche die Tube, besonders ihre
Pars ampullaris, auszeichnen und von denen
man zunichst annehmen méchte, daB8 sie
oft ein Hindernis fiir die Fortbewegung des
Eies darstellen, sind wohl in dieser Hin-
sicht normalerweise ohne Bedeutung, doch
ist es nicht ausgeschlossen, dal sie beim
Vorhandensein von Verklebungen das Ei auf-
halten und so zur Bildung einer Tubar-
schwangerschaftVeranlassung geben konnten.
Auch die accessorischen Miindungen der
Pars ampullaris tubae in die Bauchhéhle
(siehe Urogenitalsystem) sind, ob mit Recht
sei dahingestellt, fir die Entstehung von
Abdominalschwangerschaften  verantwort-
lich gemacht worden. Die Figg. 96 und 97
veranschaulichen die in Frage kommenden
Strukturverhiltnisse der Tube, besonders die
zahlreichen Lingsfalten, die auf dem Quer-
schnitte ein fast unentwirrbares Bild dar-

Lig. latum Muscularis

Serosa Lunien bieten.
der Tube Das Ei dringt also, nachdem es mit
Fig. o7. Querschmitt durch die Pars ampul-  grofiter Wahrscheinlichkeit schon innerhalb
laris tubae uterinae. des Eileiters die Stadien bis zur Bildung

eines Blischens durchlaufen hat, in den
Uterus ein, um sich hier in der Schleimhaut festzusetzen und auf diese Weise die
Gewebe der Mutter fiir seine weitere Entwicklung in Anspruch zu nehmen.
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Entwicklung der Decidua.

Beim Eindringen des einen Zellhaufen oder ein Bliaschen darstellenden Eies in
den Uterus setzen Prozesse, die schon im Anschlufl an die Befruchtung begonnen hatten,
intensiver in der Schleimhaut ein. Der Uterus wird hyperimisch, die Tunica propria
saftreicher, die aufgelockerte Schleimhaut nimmt an Michtigkeit zu und bildet im
ganzen Bereiche der Uterushéhle die Decidua oder hinfillige Haut, welche weiterhin
in engster Beziehung zur Fruchtblase bleibt. Die Verinderungen, welche die Bildung
der Decidua charakterisieren, laufen zunichst an der ganzen Schleimhaut des Uterus
ab. Dieselben werden auch als eine Weiterentwicklung jener Zustinde aufgefafit, welche
den Hohepunkt der Menstruation kennzeichnen, noch bevor die punktférmigen Blut-
austritte in die Tunica propria der Mucosa und die teilweise Zerstorung des Uterusepithels

erfolgt sind. Diese unterbleibt bei der Bildung

der Decidua.
Ausmiindungen In den-beiden ersten Wochen der Schwanger-
der Uterindriisen schaft andert die Schleimhaut, trotz der Schwel-
lung der Membrana propria und der Neubildung
3 von Urterindriisen ihren Charakter nicht, doch
. nimmt sie gegen das Uteruslumen ein mehr oder

Erweiterte
- Uterindriisen

Blutgefifi

Diriisenschlauch

Deciduazellen -

Fig. 98. Schemata der Decidua parietalis. Fig. 99. Deciduazellen und Decidua parietalis

A. Am Beginn der Graviditit. B. Im 3.—4. Monat. im 3. Monate.
C. Compacta. Sp. Spongiosa. M. Muscularis uteri. Nach 0. Grosser, Vergleichende Anatomic und

Nach Kundrat und Engelmann. Entwicklungsgeschichte der Placenta 1909,
weniger runzeliges Relief an. Die Verdnderungen derselben machen fast immer am
Os uteri internum Halt.

Schon frithe lassen sich bei der Untersuchung von Schnitten zwei Schichten in
der Decidua unterscheiden, eine innere, das Stratum compactum, welche die Uterus-
hohle begrenzt und gerade verlaufende Driisenschlduche aufweist und eine dufiere, das
Stratum spongiosum, welche an der Muscularis uteri mit gewucherten, zum Teil er-
weiterten Driisenschlauchen und einer stark reduzierten Tunica propria abschlieit
(Fig. 98). Von der dritten Woche der Schwangerschaft an bilden sich zahlreiche Zellen
der Tunica propria im Bereiche beider Schichten zu den eigentiimlichen Deciduazellen
um, rundliche oder auch spindelformige Gebilde ohne Fortsitze (Fig. 09). Ihre Rolle
ist unbekannt, doch dirfte es im Hinblick auf ihre Zahl sowie auf ihre frithzeitige
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Entstehung nicht wohl angehen, sie mit Pfannenstiel ohne weiteres fiir degenerierende
Zellen zu erkliren. Die Deciduazellen sind blischenférmig, hell, zum Teil von betrdcht-
licher Grofle und machen, trotz ihrer bindegewebigen Herkunft, den Eindruck von Epi-
thelzellen (Fig. 99). Sie finden sich hauptsichlich im Stratum compactum, ohne jedoch
im Stratum spongiosum zu fehlen. Die ganze Schicht, in welcher sich Deciduazellen
bilden, lést sich nach der Geburt des Kindes von der Uteruswandung ab und wird
mit der Nachgeburt ausgestofien.

Die mit dem Eintritt der Schwangerschaft erfolgenden Verinderungen der Schleim-
haut steigern sich bis zum vierten Monate, nehmen dagegen infolge des durch die Gréien-
zunahme des Eies bewirkten Druckes von diesem Zeitpunkte an ab, indem sie zuerst
eine Hemmung, spiter jedoch eine Riickbildung erfahren. Die Schleimhaut erreicht
eine maximale Dicke von 7—10 mm (Strafimann). Wihrend dieses Prozesses machen
sich weitgehende Verinderungen sowohl an den Driisen als auch an der Tunica propria
und den aus dieser hervorgegangenen Decidualzellen bemerkbar. Das Oberflichenepithel
wird abgeplattet und erfihrt schlieBlich eine génzliche Resorption. Auch die Epithelien
der Driisen erleiden dasselbe Schicksal, die Riume des Stratum spongiosum werden spalt-
formig und stehen mit ihrem Langsdurchmesser parallel zur Muscularis uteri (Fig. 98 B).
Blof in der Nihe von dieser finden sich noch Reste der Epithelzellen, welche urspriinglich
die Wandung dieser Raume herstellten, und von diesen Resten geht nach der Geburt
des Kindes unter AusstoBung der Decidua die Neubildung des Uterusepithels aus (siehe
unten das Schicksal der Decidua).

Wir unterscheiden an der Decidua erstens einen Abschnitt, welcher eine Durch-
wachsung von seiten der fetalen Gewebe erfihrt und in die Bildung der Placenta eingeht
(Decidua basalis); zweitens einen Abschnitt, welcher die implantierte Fruchtblase
bedeckt (Decidua capsularis), drittens einen aus der iibrigen Strecke der Uterusschleim-
haut hervorgegangenen Abschnitt (Decidua parietalis), welcher zunidchst durch das
spaltformige Uteruslumen von der Decidua capsularis getrennt wird, spéter jedoch
infolge der Vergroflerung der Keimblase mit der Decidua capsularis in Kontakt tritt.
Wir werden spater bei der Beschreibung der Placenta das Schicksal dieser drei Abschnitte
der Decidua verfolgen.
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Herstellung einer Verbindung zwischen dem Ei
und der Uteruswandung.

Die Beziehungen des Eies zur Schleimhaut nehmen ihren Beginn mit dem Ein-
tritte desselben in den Uterus im Stadium der Fruchtblase, vielleicht blof} eines soliden
Zellhaufens. Die Untersuchung einiger junger und gut konservierter, allerdings in die
Uterusschleimhaut bereits eingeschlossener menschlicher Fruchtblasen und der Ver-
gleich derselben mit der Entwicklung bei Tieren hat wihrend der letzten 20 Jahre eine
vollstindige Umwilzung und Kldrung unserer Anschauungen iiber die Implantation des
menschlichen Eies in die Uterusschleimhaut herbeigefiihrt. Wir unterscheiden, um den
Stoff in didaktischer Hinsicht zu gliedern, drei allerdings nicht scharf abzugrenzende
Perioden in der Ausbildung der Verbindung zwischen der Uterusschleimhaut und der
Fruchtblase. In der ersten Periode, derjenigen der Implantation des Eies, oder der ein-
tachen Symbiose gelangt die Fruchtblase infolge einer Einwirkung ihrer oberflachlichen
Zellschicht, des Trophoblasten, die man als eine verdauende oder lytische bezeichnen
kann, in die Tiefe der Schleimhaut, um hier vollstindig von den Zellen der Tunica propria
eingeschlossen zu werden. In einer zweiten Periode steigert sich die verdauende Wirkung
der Trophoblastzellen ganz ungeheuer, indem diese nach Art der Zellen einer bésartigen
Neubildung in die fortwihrend an Méchtigkeit und Saftreichtum zunehmende Schleim-
haut hineinwachsen, um unter Zerstérung der miitterlichen Gewebe eine Embryotrophe
fiir die rasch wachsende Fruchtblase herzustellen. Eine festere Verbindung der Frucht-
blase mit der Schleimhaut fehlt noch in diesem Entwicklungsabschnitte, den wir als
Periode der Bildung der Embryotrophe bezeichnen. In einer dritten Periode tritt die
Wirkung der Trophoblastzellen zuriick, im Vergleiche mit der Rolle der gefa8haltigen, in
die Decidua basalis einwachsenden Zotten des Allantoischorions. Diese, mit der Geburt
des Kindes abschlieBende Periode bezeichnen wir als diejenige der Placentarbildung, in
welcher ein aus miitterlichem und fetalem Gewebe aufgebautes, die Beziehung zwischen
Mutter und Frucht vermittelndes Organ entsteht. Besonders wihrend der zweiten
Periode bilden sich die Eihiillen (Amnion, Allantois), ferner grenzt sich der Dottersack
von der Embryonalanlage ab.

I. Periode der Implantation des Eies (der einfachen Symbiose).

Leider fehlen uns noch immer die frilhen Stadien menschlicher Entwicklung,
wihrend welcher die Fruchtblase ihre ersten Beziehungen zur Mucosa uteri eingeht.
Folglich sind wir auf Analogieschliisse angewiesen, die wir aus der Beobachtung tierischer
Entwicklung ziehen, doch la8it die Untersuchung einiger menschlicher Eier aus dem
Anfange der zweiten Periode keinen Zweifel dariiber bestehen, dafl diese Schliisse be-
rechtigt sind und die Implantation des menschlichen Eies in derselben Weise erfolgt
wie diejepige gewisser Sdugetiereier. Sehr wertvoll ist eine Untersuchung von Graf
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Spee iiber die Implantation des Meerschweincheneies; die Verhiltnisse sind in den
Figg. 100—102 zur Darstellung gebracht. In allen drei Figuren bildet das Ei noch einen
soliden Zellhaufen, an'welchem wir jedoch eine duflere, mehr epithelial angeordnete
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epithel  uteri Ei epithel driise
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| Blutkapillare Vacuolen Symplasma

.. . . Fig. 102,
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Fig. 100—102. Implantation des Meerschweincheneies in utero.
Nach Graf Spee, Z. f. Morph, u. Anthrop. IIL 1901,

Schicht von einer zentralen Masse polygonaler Zellen unterscheiden konnen. In Fig. 100
ist das Uterusepithel im Bereiche der Anlagerung des Eies geschwunden und dieses grenzt
mit dem grofiten Teile seines Umfanges direkt an die Zellen der Tunica propria, welche
gewisse, auf diese enge Nachbarschaft zuriickzufiithrende Verinderungen aufweist. Die-
selben bestehen darin, dafl die Zellen unter Vergroferung ihrer Kerne eine epithelartige
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Form annehmen, welche entfernt an diejenige der Deciduazellen erinnert. Den Bezirk,
innerhalb dessen dieser Einflufl des Eies auf die Zellen der Tunica propria sich geltend
macht, bezeichnet Graf Spee als Implantatlonshof doch ist die Grenze desselben gegen
den intakten Teil der Tunica propria keine scharfe, vielmehr miissen wir eine Ubergangs-
zone unterscheiden, innerhalb welcher die Bmdegewebsze]]en dicht zusammenliegen,
jedoch kleiner sind als im eigentlichen Implantationshofe selbst. In diesem entsteht nun
(Fig. 101) durch Zerfall der Zellen eine kornig-faserige Masse, die an einzelnen Stellen
verfliissigt ist. Sie enthilt Zellkerne, doch werden Zellgrenzen vermifit. Eine solche
offenkundig in Degeneration und Zerfall begriffene Zellmasse bezeichnet Bonnet als
Symplasma. Sie ist von andern Zellaggregaten zu unterscheiden, die wihrend der Ent-
wicklung der Placenta, besonders auch in frilhen Stadien derselben, in gréfierer Aus-
dehnung auftreten, aber im Gegensatze zum Symplasma aus lebensfihigen, mit einer
auBlerordentlichen Wachstumsfihigkeit begabten Zellen bestehen. Solche Zellaggregate
bezeichnet Bonnet als Syncytien, wenn sie aus urspriinglich getrennten Zellen entstehen,
an denen spiter die Scheidewinde gefallen sind (Chorionepithel), dagegen als Plasmodien,
wenn sie von einer einzigen Zelle abstammen, deren Kernteilung nicht mit einer Teilung
der Protoplasmamasse des Zelleibes einhergeht (Riesenzellen des Knochenmarks).

Das, Symplasma des Implantationshofes zertillt, indem zunichst Vacuolen auf-
treten (Fig. 101), die zusammenflieflen, um einen das Ei umgebenden, mit verfliissigten
Massen (wohl einer Emulsion) angefiillten Raum, den sog. Saftraum, herzustellen. Diese
Emulsion stellt eine Embryotrophe dar, welche von dem Ei aufgenommen wird. An
der Peripherie des Symplasma unterliegen, entsprechend der Vergréflerung der weiter
in die Schleimhaut einsinkenden Fruchtblase, immer neue Bezirke der Tunica propria
einer Erweichung und einem Zerfall und werden ihrerseits mit der fortschreitenden Ver-
flissigung und Resorption der bereits gebildeten Embryotrophe in neues Nahrungs-
material fiir das Ei umgewandelt. In einem spitern Stadium hért nun die Ein-
beziehung weiterer Zellen in das Symplasma auf, welches sich vollstindig in Embryo-
trophe umwandelt, so dal das Ei frei in einem von Bindegewebszellen ausgekleideten,
mit der emulsionsartigen Embryotrophe angefiillten Saftraume zu liegen kommt.
Gleichzeitig grenzt sich auch der Implantationshof schirfer von der Umgebung ab,
indem ein feiner Spalt entsteht, welcher die epithelartigen Bindegewebszellen des Im-
plantationshofes von den spindelformigen Zellen der Tunica propria trennt. Doch wird
diese Grenze von Kapillaren, welche sich in den Spalt vorwélben, iiberschritten. ,,Als
Ganzes erscheint der Bau der Wand, so wie der einer granulierenden Wundfliche, aus
Gefafirohrchen, die mit kleinen Bindegewebszellen besetzt sind. Der Vorgang 148t sich
vollstindig mit der Heilung einer Wunde durch Granulationsgewebe vergleichen. In
der Tat erfolgt auch eine Ausfiillung der das Ei umgebenden Spalte. Es werden zunichst
die Buchten geglittet, dann durch weitere Wucherungen von Granulationsgewebe der
Spalt geschlossen* (Graf von Spee). Folglich spielen sich bei der Implantation des
Eies zweierlei Prozesse nacheinander ab.

1. Die Implantation erfolgt, unter Zerstérung des Uterusepithels und. der Tunica
propria durch Einwirkung von seiten des Eies und Bildung eines lmplantationshofes.

2. Auflerhalb des Implantationshofes bildet sich ein Granulationsgewebe, das
weitere Zerstérungen des Uterusgewebes hintanhilt oder einschrankt.

Was den Zeitpunkt der Implantation des menschlichen Eies nach dem Austritt
aus dem Graafschen Follikel anbelangt, so ist es selbstverstindlich nicht méglich,
ganz genaue Angaben zu machen. Wenn wir jedoch die Verhiltnisse bei Tieren, sowie
die Daten iiber die jiingsten bis jetzt untersuchten menschlichen Eier beriicksichtigen,
so diirfen wir mit gréfSter Wahrscheinlichkeit annehmen, dafl die Implantation am 6.
bis 8. Tage nach der Befruchtung stattfindet (Pfannenstiel), und dafl die Frucht-
blase zu dieser Zeit einen Durchmesser von etwa I mm aufweist. Die Einwirkung des
Eies auf die miitterliche Schleimhaut wird gewéhnlich als eine verdauende oder lytische
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beschrieben, wie wir sie iibrigens an verschiedenen andern Zellen des sich entwickelnden
Organismus beobachten. Es sei z. B. an die resorbierende Rolle der den platten Schidel-
knochen in gewissen Stadien ihrer Entwicklung aufgelagerten Osteoklasten erinnert.
Ein anderer Vergleich weist auf die verdauende Wirkung hin, den die Zellen gewisser
Geschwiilste auf ihre Umgebung ausiiben. So hat W. Schaffer derartige Verinderungen
an Muskelfasern in der Nihe von Geschwiilsten beschrieben, welche zur Zerkliiftung
der Fasern, ferner zu kérniger, wachs- oder fettartiger Degeneration, auch zur Vacuolen-
bildung usw. fithren und gewifl nicht ausschliellich auf Rechnung des von der Ge-
schwulst ausgeiibten Druckes zu setzen sind, sondern auf eine verdauende Wirkung der
Geschiwulstzellen hinweisen.

Vor allem sind es die Zellen der duBlern Schicht der Fruchtblase (des Tropho-
blasten), welche diese sozusagen aggressive Rolle gegeniiber der Uterusschleimhaut
spielen. In der zweiten Periode, welche sich durch die Ausbildung einer grofieren Menge
Embryotrophe auszeichnet, sehen wir diese Funktion der Trophoblastzellen dadurch
gesteigert, daf sie sich stark vermehren und, ganz #hnlich wie die Zellen einer malignen
Neubildung, etwa eines Carcinoms, in die Schleimhaut emnwuchern, indem sie immer
neue Zonen derselben in den Bereich ihrer Titigkeit ziehen.

Il. Periode der Bildung der Embryotrophe infolge der Wucherung
der Trophoblastzellen.

Durch diese immer weiter gesteigerten Vorginge wird eine Nahrungsmenge ge-
schaffen, deren Resorption das rasche Wachstum der Fruchtblase erméglicht. Wie wichtig
dieser Ernihrungsmodus ist, kann man aus der Tatsache ersehen, dafl beim Menschen
die Bildung einer circumscripten Placenta erst im dritten Monate der Fetalentwicklung,
bei der Maus erst nach der Mitte der Schwangerschaft erfolgt. In diese Periode fillt
auch die Entstehung der Eihiillen (Amnion, serése Hiille, Allantois usw.). Bei der Spir-
lichkeit des bisher genau untersuchten einwandfreien Materiales vom Menschen sehen
wir uns auch hier gezwungen, manche Liicke durch Vermutungen zu iiberbriicken, deren
Berechtigung wir der Untersuchung der tierischen Entwicklung entnehmen. Trotzdem
sind wir jedoch jetzt in der Lage, die prinzipiell wichtigsten Vorginge, insbesondere
auch die rasche Ausbildung und das weitgehende Auswachsen des Trophoblasten an
menschlichem Materiale zu verfolgen.

Die Fig. 103 bringt diese Vorgénge in schematischer Form zur Anschauung. Nach
dem Eindringen des Eies in die Schleimhaut bildet sich als Abschlufl der im Uterus-
epithel entstandenen Liicke ein von roten und weiflen Blutkérperchen durchsetztes Ge-
rinnsel, welches wir mit Bonnet als Schlulcoagulum bezeichnen. Der Trophoblast,
welcher die Keimblase nach auflen abschliefit, ist noch glatt, aber seine Wirkung auf
die anliegenden, strotzend gefiillten Blutgefifie der Tunica propria der Uterusschleimhaut
hat zur Eréffnung derselben und zur Bildung eines das Ei umgebenden Blutextravasates
gefiihrt. (Fig. 103A.) Dieser Prozefl steigert sich mit dem weitern Vorwachsen der
Trophoblastbalken in die Umgebung. Das Blutextravasat bildet einen wesentlichen Teil
der Embryotrophe und ganz besonders sind es die roten Blutkérperchen, welche dabei
eine wichtige Rolle spielen, indem sie dem Eie sowohl Sauerstoff als auch Eisen liefern.
Im zweiten Schema (Fig. 103B) sehen wir wie die Wirkung des Trophoblasten weiter-
geht, indem er auch Driisen eréffnet, in die Driisenlumina hineinwuchert, ferner ein-
zelne Blutgefifie umwichst und unter Vernichtung des Endothels einschliet. So er-
halten wir Blutrdume, welche einerseits mit den miitterlichen Blutgefifien in Verbindung
stehen, andererseits direkt von fetalen Zellen begrenzt werden; es ist dies ein Prozef,
welcher auf den Typus der friiher besprochenen himochorialen Placenta hinweist (s. oben
S. 128). Vielleicht bilden die von Trophoblastzellen begrenzten Blutriume eine Vorstufe
des in der reifen Placenta weithin sich ausdehnenden intervillssen Blutraumes.
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Das Ei hiangt auf diesen Stadien nur locker mit seiner Umgebung zusammen; es
schwimmt geradezu in dem zum Teil fliissigen (Blut), zum Teil halbfliissigen Gewebs-
detritus, der Embryotrophe. Wenn solche Fruchtblasen ausgestofien werden, so zeigen
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Fig. 103. Einbettung des menschlichen Eies in die Uterinschleimhaut.
Nach Peters, Einbettung des menschlichen Eies. Wien 1899.

sie an ihrer Oberfliche eine grofile Menge feiner, unregelmiBig veriastelter Zotten, welche
nichts anderes sind als die in die Umgebung des Eies vorwachsenden Trophoblastbalken.
In etwas spiterer Zeit ist dann allerdings die Zottenbildung keine ganz gleichmiBige
mehr, denn wihrend sie hier am Aquator des Eies und an der der Muscularis uteri zuge-
wandten Fliche desselben sehr dicht sind, werden sie im iibrigen Bereiche der Ober-
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Fig. 104. Menschliche
Frucht, 12—13 Tage alt,
aus der Decidua heraus-
genommen.
Nach C. B. Reichert, Be-
schreibung einer friihzeitigen
menschlichen Frucht, Abh,
d. Kgl. Akad. d. Wiss. Ber-
lin 1873.

Menschliche Eier.

fliche kiirzer und spirlicher. Ein solches von Reichert be-
schriebenes Ei ist in Fig. 104 dargestellt.

In den letzten 20 Jahren sind eine Anzahl friiher
menschlicher Fruchtblasen beschrieben worden (Peters,
Jung, Bryce-Teacher, Herzog u. a.), welche die Aus-
bildung der Trophoblastwucherungen und deren destruktive
Wirkung auf ihrem Hohepunkte zeigen, bevor die Entstehung
von gefifhaltigen, in die Bildung der Placenta eingehenden
Chorionzotten begonnen hat. Wir besprechen noch kurz eine
solche Bildung, und zwar das im Jahre 1899 von Peters be-
schriebene menschliche Ei, welches eine férmliche Umwilzung
in unsern Anschauungen iiber die Implantation und die friithe
Entwicklung der Fruchtblase hervorrief. Dasselbe mafl in
der innern Lichtung 1,6 auf 0,0 mm; sein Alter betrigt nach
der neueren Ahnahme mindestens 14—16 Tage (das etwas
jingere von Bryce-Tcacher beschriebene Ei wurde 16!/, Tage
post coitum ausgestofien). Das Ei liegt (Fig. 105) vollstindig
innerhalb der spongiésen Schicht der Decidua; an seiner
Eintrittsstelle in dieselbe wird das fehlende Epithel durch
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105. Durchschnitt durch das Petersche Ei.

, Uber die Einbettung des menschlichen Eies. Leipzig 1809
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das Schluficoagulum ersetzt. Der Trophoblast bildet eine die Fruchtblase auflen ab-
schlieBende, ca. 0,5 mm dicke Schicht von sich dunkel firbenden Zellen, welche hie
und da Zellgrenzen vermissen lassen und so ein Syncytium oder auch ein Plasmodium
im Sinne Bonnets darstellen. Diese Zellmassen werden von kleinen oder gréfieren
Blutlakunen und Blutextravasaten durchsetzt, welche der ganzen Bildung geradezu
den Charakter eines spongiosen Gewebes verleithen. Von den Blutlakunen reichen
einige sehr weit gegen die innerste, den eigentlichen Abschluf§ der Fruchtblase bildende
Schicht des Trophoblasten heran, welche sie von der stark gefifhaltigen (Allantois-
gefifle) parietalen Lamelle des auflerembryonalen Mesoderms trennt. Diese Schicht
gibt auch an einzelnen
Stellen Fortsdtze in
dieTrophoblastmassen
ab, welche die ersten
Andeutungen der spé-
ter in der Placenta zu
so michtiger Entfal-
tung gelangenden ge-
fiBlhaltigen Chorion-
zotten darstellen. In
der Peripherie dagegen
stoBen die mit einer
ungeheuren  Wachs-
tumsenergie begabten
Trophoblastzellen
strahlenférmig in die
Umgebung des Eies
vor, welche teils jetzt
schon eine Embryo-
trophe darstellt, teils
dazu bestimmt ist, in
eine solche umgewan-
delt zu werden. Der
Trophoblast fihrt hier
gewissermaflen mitden

Elementen der Deci- Yig. 106. Teil der Wandung des von Teacher und J. Bryce be-
dua basalis einen schriebenen menschlichen Eies.
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der Sieg jedoch nicht immer auf seiner Seite steht, indem haufig auch Massen fetaler
Zellen angetroffen werden, welche unterlegen sind und Zeichen der Degeneration aufweisen.
Diese periphere Zone, innerhalb welcher die Trophoblastzellen ihre schon im Beginne der
Implantation erkennbare Beeinflussung der miitterlichen Gewebe fortsetzen, bezeichnen
wir als Umlagerungszone. Das Bild, welches dieselbe darbietet (Fig. 106, von dem
etwas jiingern Ei von Bryce-Teacher), ist sehr schwer verstiandlich. Wir sehen Zell-
balken vor uns, welche zweifellos vom Trophoblasten abstammen, allerdings aber
durch ihre verschiedene Firbbarkeit andeuten, daf sie nicht auf derselben Stufe
der Vitalitit stehen, sondern zum Teil schon in Degeneration begriffen sind. Ferner
finden wir eigentiimlich umgewandelte, zum Teil auch schon abgestorbene (nekrotische)
Inseln von Decidualgewebe, welche eine grofie Ahnlichkeit mit dem von Graf von Spee
bei Meerschweinchen beschriebenen Symplasma besitzen. Endlich haben wir auch
Blutgefifle und zahlreiche Blutextravasate. Wahrscheinlich beginnt schon auf diesem
Stadium die Bildung von Fibrin, welches beim weiteren Auf- und Umbau der
Placenta eine Rolle spielt. Die Trophoblastzellen bilden bei all' diesen Vorgingen

Corning, Entwicklungsgeschichte. 10
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hiufig, wenn nicht in der Regel, ein Syncytium. Im Gegensatze zum Symplasma ist
aber gerade bei solchen Zellverbinden die Wachstumsenergie der Zellen eine besonders
intensive, auch vermissen wir an ihnen jene Zeichen der Degeneration oder des Zer-
falles, welche oft fiir das Symplasma charakteristisch sind.

Die Struktur der Umlagerungszone ist nach diesem Stadium in der ganzen Peripherie
der Fruchtblase dieselbe, also auch in demjenigen Abschnitte, welcher gegen das Cavum
uteri gerichtet ist. Wir bezeichnen diesen Teil, im Gegensatze zu der Decidua
basalis und der Decidua parietalis, als Decidua capsularis. Dieselbe wird mit der Aus-
dehnung der Fruchtblase und der damit einhergehenden Spannung betrichtlich diinner,
infolgedessen bilden sich auch hier die Trophoblastbalken zuriick, wihrend an der gegen
die Muscularis uteri hin gerichteten Oberfliche der Fruchtblase der Prozef ungehindert
weiter fortschreitet und zur Entstehung der Placenta fiihrt. , Die Decidua capsularis
spielt nur in der ersten Zeit der Schwangerschaft eine Rolle, indem sie das Ei bis zur
Bildung der Placenta zu befestigen und zu ernihren hat. Von dem Zeitpunkte an (4.
bis 6. Monat), wo das £i das Uteruslumen vollstindig ausfiillt, schwindet die Decidua
capsularis vollstandig. Im vierten Monat ist ein grofier Teil verschwunden, im sechsten
Monat liegt das Chorion der Decidua parietalis direkt an* (Pfannenstiel).

Zwei Punkte bediirfen noch einer eingehenderen Besprechung, namlich die Bildung
erstens des Syncytiums, zweitens der von den Trophoblastbalken durchzogenen Blutriume,
welche, indem sie untereinander in Verbindung treten, den sog. primiren intervillgsen
Blutraum herstellen. Beim Petersschen Eie ist die allgemeine Ausbildung eines Syn-
cytiums in den Trophoblastwucherungen noch nicht nachzuweisen, wohl finden wir
dagegen einzelne syncytiale Massen, die unzweifelhaft vom Trophoblasten abstammen.
Bei etwas weiter fortgeschrittenen Fruchtblasen, die schon die Bildung deutlicher meso-
derm- und gefaflhaltiger Zotten zeigen (Sekundirzotten oder Villi choriales), finden wir
als duflern Belag derselben ein sehr schones Syncytium, welches unmittelbar mit dem
Inhalt der Blutraume in Kontakt tritt.

Auflerordentlich iberraschend ist der vom Beginn der Implantation vorhandene
ungeheure Blutreichtum der Umgebung der Fruchtblase. Das Eindringen des Eies in die
Schleimhaut wirkt geradezu als ein Reiz, auf welchen die Blutgefiafie nicht blo durch die
Erweiterung ihres Lumens, sondern wohl auch durch die Neubildung von Kapillaren ant-
worten. Die Trophoblastzellen verschonen ebensowenig die Wandung der Blutgefifie wie
die iibrigen Zellen der Schleimhaut, so dafl wir, abgeschen von der mit der Vergréfierung
der Fruchtblase stets wachsenden Hyperamie, auch noch einen Erguf von Blut (Hamor-
rhagie) finden. Wenn nun Blutgefiie von Trophoblastbalken umwachsen werden,
so verlieren sie ihre Wandung vollstindig, so dal das Blut direkt mit den Trophoblast-
zellen oder dem Syncytium in Beriihrung kommt. Dieses hat mit den Gefiflendothelien
die Fahigkeit gemein, die Gerinnung des Blutes zu verhindern, und dasselbe a8t sich
von dem die sekundiren Chorionzotten iiberziehenden Syncytium sagen. Die von den
Trophoblastzellen umschlossenen Blutriume hingen weithin untereinander zusammen
(Fig. 103D), ferner stehen sie noch immer in Verbindung mit den Arterien und Venen
der Decidua, so daf3 eine Zirkulation in geschlossenen Riumen stattfindet, die durch
die Trophoblastzellen hindurch in enger Beziehung zur Fruchtblase stehen. Diesen
Blutraum bezeichnen wir als den primiren intervillossen Raum. Derselbe geht mit der
Ausbildung der sekundiren mesoderm- und gefifhaltigen Zotten in den sekundiren
intervillésen Blutraum der Placenta iiber, der eine weit groflere Ausdehnung gewinnt
und mit dem priméaren intervillssen Raum die Eigentiimlichkeit teilt, daBl er von einer
Zellschicht begrenzt wird, welche die Gerinnung des Blutes verhindert.

Wir kénnen demnach in der Ausbildung der Beziehungen zwischen den Blut-
gefafen der Decidua basalis und der Fruchtblase drei Etappen unterscheiden. In der
ersten bildet sich in der Umgebung der Fruchtblase ein Bluterguf}, welcher einen Bei-
trag zur Embryotrophe darstellt. In der zweiten werden Blutgefifie unter Vernichtung
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ihres Endothels, aber unter gleichzeitiger Wahrung des Zusammenhanges mit den Arterien
und Venen der Decidua von Trophoblastzellen, die teilweise syncytialen Charakter
aufweisen, umwachsen. In einer dritten Periode erweitert sich dieser Blutraum, in
welchen nunmehr die sekundiren mesoderm- und gefiBhaltigen Chorionzotten hinein-
hingen, zu einem grofleren, in der ganzen Ausdehnung der Verbindung zwischen Frucht-
blase und Decidua basalis ausgebildeten sekundiren intervillssen Blutraum. Schon
mit der Bildung des primiren intervillésen Raumes tritt die Hamotrophe fir das mensch-
liche Ei in den Vordergrund.

Sehr lehrreich fiir die Kenntnis der Erndhrung des Kies wihrend der frithen Ent-
wicklungsstadien sind die Untersuchungen von Sobotta und von G. Burckhardt
iber die Implantation des Mauseeies. Beide Autoren stimmen damit tberein, daf3 die
Bildung einer eigentlichen Placenta bei der Maus erst gegen die Mitte der Graviditat
beginnt (beim menschlichen Ei im dritten Monat). Eine wichtige Rolle spielt dabei
das Blutextravasat, welches Hdamoglobin an die Fruchtblase abgibt, und zwar zunédchst
in den durch das Wachstum des Eies in hochst eigentiimlicher Weise eingestiilpten Dotter-
sack, welcher bei der Maus geradezu die Rolle des Trophoblasten iibernimmt.

Wir kénnen uns jetzt schon eine ungefihre Vorstellung iiber den Modus der Er-
nihrung der menschlichen Keimblase in friihen Stadien bildén. Solange ein geschlossener
intervilloser Blutraum noch nicht entstanden ist, erfolgt noch immer ein Abbau der
miitterlichen Gewebe und die Bildung der Embryotrophe, welche von den Zellen der
duBeren Schicht der Fruchtblase resorbiert wird. Mit der Bildung des intervillésen
Raumes tritt in dieser Hinsicht eine Anderung ein, denn nunmehr haben wir es mit
einer Himotrophe zu tun, welche entweder durch die Trophoblastzellen oder durch die
spater an ihre Stelle tretenden gefifhaltigen Chorionzotten aufgenommen wird. Diese
sind im Hinblick auf die ihnen zukommende Rolle geradezu mit Diinndarmzotten
verglichen worden. Das Eisen entstammt den roten Blutkérperchen und kann durch
eine mikrochemische Reaktion in Gestalt feiner blauer Kérnchen in den Chorionzotten
nachgewiesen werden. Auch in bezug auf die Fettresorption besteht die Analogie mit
den Diinndarmzotten zu Rechte, denn das Fett wird von beiden Bildungen in verseiftem
Zustande aufgenommen; man findet dasselbe an der basalen Seite des Chorionepithels
wieder in Fetttropfen zuriickverwandelt (Hofbauer).

Bildung der Eihiillen.

Die Bildung der Eihiillen beginnt sehr frith in der zweiten Periode (s. S. 12I)
und ist in der Hauptsache schon lange vollendet, bevor im dritten Monate die Anfiange
einer circumscripten Placentarbildung auftreten. Diese frithe Anlage, besonders diejenige
des Amnions und des Dottersackes sowie des embryonalen und vor allem auch des aufer-
embryonalen Mesoderms scheint eine Eigentamlichkeit der Primaten zu sein. So sehen
wir schon im Petersschen Ei das Amnion angelegt, die Umwachsung des Dottersackes
und die Bildung des auflerembryonalen Mesoderms und Coeloms weit fortgeschritten.

Bildung des Amnion.

Die ersten Anfinge der Amnionbildung sind beim Menschen nicht bekannt, doch
sind wir auf Grund der Untersuchung von etwas dltern Stadien zur Annahme berechtigt,
daf} dieselbe in dhnlicher Weise vor sich geht wie bei der Fledermaus (siehe S. 121),
namlich durch eine Dehiscenz der Zellen des Embryonalknotens, wobei aus mehreren
Spalten die Amnionhohle gebildet wird. Die Zellen der untern Wand der Héhle (Fig. 83)
werden zum Ectoderm des Embryos, u. a. auch zur Medullarplatte, wihrend die Zellen
der obern Wand das Amnion herstellen. Die weitere Ausbildung 148t sich an der Reihe
der schematischen Figg. 84—89 verfolgen, die der Besprechung der Mesodermentwicklung
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zugrunde gelegt wurden. Dasselbe entsteht beim Menschen auBerordentlich friih
und wichst rasch als auflerembryonales Mesoderm iiber die Grenzen der Embryonal-
anlage, zwischen dem Trophoblasten und dem Dotterentoderm hinaus. Zwischen den
beiden durch das Magma cellulare verbundenen Blittern des Mesoderms bildet sich,
gleichfalls in sehr frither Zeit, das auBlerembryonale Coelom (Figg. 84 und 85). Das
Mesoderm wichst auch zwischen dem Amnion und dem Trophoblasten vor (Fig. 85),
und auch hier bildet sich Coelom, so daf8 die urspriinglich breite Verbindung des Amnion
mit dem Trophoblasten eingeschriankt wird (Fig. 86), und zwar von vorn nach hinten.
Schlieflich steht die Embryonalanlage blofl noch an ihrem caudalen Ende mittels der
soliden, zum parietalen Blatte des Mesoderms verlaufenden Mesodermbriicke des Haft-
stiels mit diesem in Zusammenhang. Der Haftstiel erweist sich spiter als Triger der
Allantoisgefaie und des Allantoisganges (Urachus), der nicht bis an die Peripherie der
Fruchtblase heranreicht (Fig. 87), wihrend die Gefifie sich in der parietalen Lamelle
des auflerembryonalen Mesoderms verbreiten, welches sich dem Trophoblasten innen
anschliefit, um spiter das Zottenstroma der Chorionzotten zu liefern.

Die Amnionhéhle fiillt sich mit der Amnionflissigkeit und vergroflert sich rasch
(siehe die Schemata) auf Kosten des auflerembryonalen Coeloms, welches immer mehr
eingeengt wird und ferner (Fig. 89) auch dadurch, daB sich die beiden Mesodermblatter

aneinander legen und schlieBllich

ginzlich verschwinden. Die maxi-

male Ausbildung der Amnionhshle
Chorionzotten und der Amnionfliissigkeit fallt
etwa in den sechsten Schwanger-
schaftsmonat, um dann weiterhin
betrichtlich abzunehmen, indem der
Fetus einen immer . groflern Teil
der Fruchtblase ausfiillt.
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Allantois.

Eine blidschenférmige, frei in
das auflerembryonale Coelom vor-
wachsende Allantois vermissen wir
beim Menschen. Hier haben wir es
blol mit dem Allantoisgange zu tun,
an welchen sich die gleichfalls im
Haftstiel enthaltenen Allantois-
gefifle (Aa. und V. umbilicales)
anschliefen (Fig. 89). Dieser Gang
kann hochstens mit dem Stiele des
bei Sauropsiden beschriebenen Blas-
chens verglichen werden. Sein peri-

Fig. 107. Menschliches Ei. pherer Abschnitt ist noch eine Zeit-

Nach Coste. lang in der Nabelschnur nachzu-

H. S Hakatiol. weisen, wihrend sein zentraler Ab-

schnitt den spiter von der Harnblase

bis zum Nabel reichenden Urachus liefert. Die Allantois hat eben bei Primaten ihre

urspriingliche Rolle als Harnsack aufgegeben, wihrend das dem Gasaustausche und

der Ernihrung dienende dichte Gefifinetz der duBlern Wand der Blase nicht blof3

erhalten bleibt, sondern sich in engem Zusammenhange mit der Placenta einer weitern

Ausbildung erfreut. Dieselbe verkniipft sich mit der Herstellung der mesodermhaltigen
Sekundirzotten (Chorionzotten).
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Die Nabelblase (Vesicula umbilicalis).

Der Dottersack (Saccus vitellinus) des Menschen, gewthnlich als Nabelblischen
oder Vesicula umbilicalis aufgefiihrt, stellt in den spitern Entwicklungsstadien ein
rudimentires Gebilde dar, besonders wenn man es mit dem Dottersacke der Saur-
opsiden vergleicht, welches um so grofiere Komplikationen in seinem Baue aufweist, je
spiter es untersucht wird. Die Nabelblase bildet sich (Fig. 50), wie schon geschildert
wurde, durch das Auswachsen des von der untern Schicht des Embryonalknotens dar-
gestellten Entoderms, dazu kommt noch die viscerale Lamelle des auflerembryonalen
Mesoderms, in welchem sehr frithzeitig Blutinseln und GefiBanlagen auftreten. Der
Dottersack enthilt kein Nahrungsmaterial fiir den Embryo, héchstens nimmt er eine
gewisse Menge eiweiBhaltiger Flissigkeit aus der Umgebung der Fruchtblase auf,
spiter ist seine Wandung mehr oder weniger eingefallen. Die innere Fliche derselben
zeigt in frilhen Stadien Vertiefungen, welche durch leistenartige Erhebungen vonein-
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- S — zotten
\ capsularis
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Fig. 110. Uterus gegen Ende des ersten Monats der  Fig. 111. Uterus am Ende des ersten Schwanger-
Graviditit, gedffnet, um die Decidua capsularis und schaftsmonats. Die Decidua capsularis ist durch-
parietalis zu zeigen. trennt und nach abwirts geschlagen worden.
Nach Coste. Nach Coste.

ander getrennt werden, so dafl der Eindruck hervorgerufen wird, als sei hierin
noch ein Anklang an die starke Oberflichenvergrofierung des Dotterentoderms bei
Sauropsiden zu erblicken. Die Hauptrolle des Dottersackes ist wohl beim Menschen
in der Bildung von Blutzellen wihrend frither Entwicklungsstadien zu erblicken.
Tatsédchlich entstehen sowohl Blutkérperchen als auch Blutgefifie am frithesten im
visceralen Blatte des auflerembryonalen Mesoderms, welches dem Dotterentoderm zur
Grundlage dient. Diese Anlagen wandeln sich zu dem Dottersackgefifinetz um, welches
aus den Aa. vitellinae (omphalomesentericae) arterielles Blut erhilt, wihrend die V.
vitellina in den hintersten Abschnitt (Sinus venosus) des embryonalen Herzens aus-
miindet. Die urspriinglich weite Verbindung der Vesicula umbilicalis mit dem Darmrohre
wird allmihlich mit der weitergehenden Abschniirung des letzteren eingeengt (Fig. 89)
und bildet den stark in die Linge ausgezogenen Dottergang oder Ductus omphalo-
entericus. Mit der Ausdehnung der Amnionhshle und der damit einhergehenden Ein-
schriinkung des auflerembryonalen Coeloms wird der Ductus omphaloentericus dem Haft-
stiele genidhert (Fig. 88) und mit demselben durch das sich ausdehnende Amnion zu
einem Strange zusammengeschlossen, den wir nunmehr als Nabelschnur oder Funiculus



Chorionzotten. 151

umbilicalis bezeichnen. Dieser zunichst sehr kurze aber dicke Strang umfafit folgende,
in dem weichen gallertartigen Bindegewebe, derWhartonschen Sulze, eingehiillte Gebilde:
1. den Allantoisgang mit den Allantoisgefifien (Aa. umbilicales und der V. umbilicalisj,
2. den Dottergang mit den Dottersackgefifien (A. vitellina und Vv. vitellinae). Das
Nabelbliaschen dagegen liegt zwischen dem infolge der Obliteration des auflerembryo-
nalen Coeloms einander geniherten beiden Schichten des Mesoderms einerseits und dem
Amnion andererseits (Fig. 109), wo wir es bei der Beschreibung der Placenta wieder
antreffen werden.

Membrana
Decidua parietalis  chorii Decidua capsularis

Embryo im
- Amnion
— Vesicula umbilicalis

Chorionzotter

Fig. 112. Uterus am 4o. Tage der Graviditit, gedfinet, um den Embryo im Amnionsacke zu zeigen.
Nach Coste.

In spitern Entwicklungsstadien zeigt die Vesicula umbilicalis in.ihrer Wandung
deutliche Zeichen der Degeneration. Bei der Geburt besteht diese nur noch aus einer
bindegewebigen Membran, welche kalkhaltige Massen mit Resten von Epithel einschliefit.
Dabei sind die Blutgefiae vollstindig zuriickgebildet. B. S. Schultze hat nachgewiesen,
daf} sich trotzdem das Nabelbldschen regelmiflig bis zur Geburt des Kindes erhilt, und
meist am Rande der Placenta angetroffen wird (Fig. 122).

Erste Bildung der Sekundirzotten (Chorionzotten).

Die soliden, vom Trophoblasten aus gebildeten Primirzotten, welche im Kampfe
mit den Zellen der Decidua die Embryotrophe fiir die Fruchtblase liefern, werden durch
die Sekundirzotten oder Chorionzotten abgelést. Dieselben besitzen eine hohere Organi-
sation, indem sie von embryonalem Bindegewebe (Zottenstroma) umhiillte Gefaf3schlingen
enthalten, die von einem in frithen Stadien zweischichtigen, in letzter Linie aus dem
Trophoblasten stammenden Epithel iiberzogen werden. Wir sehen also eine echte Zotte
vor uns, die wir sowohl in morphologischer als auch in physiologischer Hinsicht mit
einer Diinndarmzotte vergleichen diirfen. Die bindegewebige Grundlage wird von der
parietalen Lamelle des auflerembryonalen Mesoderms geliefert, welche sich unter der das
Ei nach aufien abschlieBenden Schicht, dem Trophoblasten, ausbreitet. Diese Meso-
dermschicht beginnt schon beim Petersschen Ei (Fig. 105) an einzelnen Stellen vor-
zuwuchern und den Trophoblasten auszustiilpen. Der Prozef ist wohl nicht so aufzu-
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fassen, daB die bereits gebildeten Primiarzotten durch die Mesodermwucherungen eine
bindegewebige Achse erhalten, sondern es bilden sich neue, von vornherein mesoderm-
haltige Zotten, wihrend die soliden Primarzotten sich in der das Ei umgebenden Em-
bryotrophe auflésen. Diese Sekundarzotten erhalten ihre Gefafle aus einem Netz, welches
in dem parietalen Blatte des auflerembryonalen Mesoderms entsteht und am Haftstiel
(Fig. 114) mit den lings des Allantoisganges verlaufenden Allantoisgefifien, den Aa.
umbilicales und der V. umbilicalis, in Verbindung tritt. Mit andern Worten, trotz des
Fehlens der eigentlichen Allantoisblase entsteht in der parietalen Lamelle des Mesoderms
ein dem Allantoisgefifinetz des Hithnchens entsprechendes Netz, und davon ausgehende
Gefafischlingen verlaufen in die von Trophoblastzellen iiberzogenen peripher aus-
wachsenden Sekundir- oder Chorionzotten hinein. Diese treten teils, wie die Primir-
zotten, zur Tunica propria der Decidua basalis, teils und zwar in sehr ausgiebigem Mafle,

Membrana chorii

Intervilliser Raum

Decidua parietalis
mit Driisenschlanchen

Miitterliches Blutgefaf Muscularis uteri

Decidua basalis Haftzotten

Fig. 113. Menschliches Ei von 2 Monaten, in der Decidua eingebettet.

zum primiren Blutraume in Beziehung. Die dufiere Schicht des Epithels der Chorion-
zotten wird durch ein spiter genauer zu schilderndes Syncytium dargestellt, welches bei
der Bildung der Placenta und besonders bei den daran sich ankniipfenden Verdnde-
rungen der Decidua dieselbe Rolle spielt wie die Zellen des urspriinglichen Tropho-
blasten, indem es die Gerinnung des Blutes verhindert, histolytisch auf die Elemente
der Decidua einwirkt und so den Boden fiir eine immer weiter gehende Ausbreitung
des intervillosen Blutraumes vorbereitet. Auflerdem resorbiert und verarbeitet es die
aus dem zirkulierenden Blute des intervillésen Blutraumes aufgénommene Hamotrophe.

Die Chorionzotten erheben sich zunichst im ganzen Umfange der Fruchtblase,
deren &uflerer Abschluf durch den Trophoblasten und die parietale Lamelle des
aufierembryonalen Mesoderms hergestellt wird, welche wir als Membrana chorii zu-
sammenfassen (Fig. 113). Bald tritt jedoch in der Ausbildung der Chorionzotten eine
Ungleichheit auf, indem diejenigen, welche von dem gegen die Decidua capsularis sehenden
Umfange der Chorionmembran abgehen, an Wachstum zuriickbleiben, um schlieBSlich
ganz zu verdden, wihrend die Chorionzotten am iibrigen Umfange der Membrana chorii
gegen die Decidua basalis hin stark auswachsen, sich verzweigen und in die Bildung
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der Placenta eingehen. Diese Strecke der Chorionmembran entspricht teilweise dem

in frithen Stadien sehr breiten Ansatze des Haftstieles.

schnitt des Chorion bezeichnen wir
als Chorion frondosum, dem wir einen
glatten, héchstens mit einigen rudi-
mentiren Zotten besetzten, gegen das
Uteruslumen gerichteten Abschnitt als
Chorion laeve gegeniiberstellen. In
Fig. 113 ist ein Durchschnitt durch
eine menschliche Fruchtblase aus dem
Ende des zweiten Monats wieder-
gegeben, welcher eine weitgehende
Riickbildung der Chorionzotten an der
mit der Decidua capsularis verbun-
denen Strecke der Membrana chorii
zeigt, wihrend die Ausbildung der
Zotten gegen die Decidua basalis hin
sehr stark geworden ist. Hier hingen
dieselben zum Teil in den intervillésen
Raum hinein, zum Teil dringen sie in
die Decidua basalis vor, indem sie mit

Den zottentragenden Ab-

Exo- Kopfende der Membrana

coelom

Embryonalanlage

chorii Chorionzotien

Saccus’ x\('f;g;}jé

pe

Kaudalende der
Embryonalanlage

Fig. 114.
Nach einer Rekonstruktion von Eternod.
XV. 18g8.

Frithe menschliche Keimblase.

Anat. Anz.

derselben verwachsen. Wir unterscheiden jetzt schon jene als freie Zotten von diesen,
die mit dem Gewebe der Decidua verbunden sind und als Haftzotten bezeichnet werden.

Eine frithe menschliche Keimblase
ist in den Figg. 114 und 115 dargestellt
und soll am Schlusse der Schilderung
der Eihiillen noch besprochen werden,
um so mehr, als der Embryo (von
Eternod) eines der frithesten in allen
Einzelheiten genau und musterhaft
untersuchten Stadien darstellt. Wir er-
kennen in Fig. 114 durch das Amnion
hindurch die Umrisse der Embryonal-
anlage, die ventral mit dem Saccus vi-
tellinus zusammenhingt und sich von
diesem als eine sohlenférmige Scheibe
kaum abzuschniiren begonnen hat. Der
von der visceralen Lamelle des aufler-
embryonalen Mesoderms iiberzogene Sac-
cus vitellinus zeigt eine hdckrige Ober-
fliche. Der Haftstiel geht ziemlich breit
vom caudalen Ende. der Anlage aus und
in demselben erkennen wir (punktiert an-
gegeben) sowohl den Allantoisgang als
auch einen spiter sich riickbildenden
Amnionzipfel, welcher bei einigen Autoren
zu der Vorstellung Anlafl gegeben hat,

Ektoderm der
Medullarplatte

Amnion

Mesoderm

Chorionzotien

Canalis
neurent,

Allantoisgang und
Halftstiel

Embryonales Entoderm
‘ Mesodermale Wandung
| des Dottersackes

Auberembryonales Dottersackentoderm
Coelom (Exocoelom)
Fig. 115. Medianschnitt durch die menschliche
Frucht der Fig. 114.
Nach Eternod,

das Amnion bilde sich, wie beim Hithnchen so auch beim Menschen in Gestalt von
Falten, welche jedoch erst am caudalen Ende der Anlage zur Verwachsung kommen.
In Fig. 115 ist ein Sagittalschnitt durch den Keim dargestellt, der etwa mit der

schematischen Fig. 87 zu vergleichen wire.

am Canalis neurentericus in das Entoderm

Das Ectoderm der Medullarplatte geht
iiber, folglich verbindet der Kanal die Amnion-
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héhle hinten mit der Darmrinne, welche sich weit in das Nabelblischen 6ffnet. Von
dem caudalen Ende der Darmrinne aus erstreckt sich der Allantoisgang in den Haft-
stiel hinauf und in dem vom visceralen Blatte des Mesoderms gebildeten Uberzuge des
Dottersackes sehen wir die Querschnitte der Dottersackgefifie. Von der Chorionmembran
erheben sich zahlreiche verzweigte, leicht schematisch dargestellte Zotten.

Zustand des Eiles am Schlusse der zweiten Periode.

Das Ei liegt am Schlusse dieser Periode noch relativ locker in der Decidua ein-
gebettet, ctwa so, wie es die Fig. 113 darstellt, wo allerdings die Haftzotten des Chorions
sich zum Teil in den miitterlichen Geweben verankert haben. Der Blutraum, in welchen
eine grofie Anzahl von Zotten hineinhingen, hat schon eine starke Ausdehnung gewonnen,
welche in der dritten Periode wihrend der Placentarbildung noch zunimmt.

Die Angriffe auf die miitterlichen Gewebe, welche mit der Implantation des Eies
begannen, erstrecken sich in dieser Periode weiter in die Umgebung der Fruchtblase.
Inwiefern die dabei zur Auflosung gelangten Gewebe auch noch spiter als Embryo-
trophe Verwendung finden, lifit sich nicht genau angeben, jedoch erscheint die
Annahme wohl gerechtfertlgt daBl diese noch eine Zeitlang neben der Ilamotrophe die
spiter das Ubergewicht erlangt, fortbesteht. Die massenhafte Bildung der in ihrer
Funktion noch ritselhaften Deciduazellen ist wahrscheinlich auf einen von dem Syn-
cytium der Fruchtblase ausgeiibten Reiz zuriickzufiihren, welcher die Zellen der Mem-
brana propria der Uterusschleimhaut zur Proliferation anregt. Auch wird eine Ein-
schmelzung von Zellen des Syncytiums innerhalb der Umlagerungszone von einigen
Autoren angenommen, so dafl bei dem noch immer bestehenden, erst in der dritten Periode
allmihlich erléschenden Kampfe zwischen den fetalen und miitterlichen Zellen diese
durchaus nicht immer unterliegen. Wir werden spiter (sieche Placenta) sehen, dafl nach
dem dritten Monat das Syncytium tiefgreifende Verinderungen erfihrt, die offenbar
mit einem allméhlichen Abklingen seiner Funktion als aggressives fetales Gewebe in
Zusammenhang stehen.

Die Wucherung der Trophoblastzellen ist oben mit dem Wachstum der Zellen
maligner Geschwulstbildungen verglichen worden, welche unter Zerstérung der Gewebe
in die Umgebung vordringen. Der Vergleich erhilt eine Stiitze durch die Entwicklung
der sog. malignen Chorionepitheliome, welche von dem Chorionepithel (also in letzter
Linie vom Trophoblasten) ausgehen und nach der Geburt des reifen Kindes oder auch
nach friihzeitiger Ausstoung der Frucht (Abortus) aus in der Schleimhaut zuriick-
gebliebenen Teilen der Placenta sich entwickeln. Diese Geschwiilste bestehen aus Zellen,
welche in ihrer Form, ihrer Farbbarkeit und ihrer intensiven Vermehrungsfihigkeit
vollkommen mit den Zellen der Chorionzotten iibereinstimmen. Sie wachsen in die
Muscularis uteri ein, gegen welche sie sich ebenso aggressiv verhalten wie die Zellen
des Trophoblasten gegeniiber der Schleimhaut, auch kénnen sie in die Blutbahnen durch-
brechen und zu Metastasen, d. h. zur Bildung neuer Herde in entfernten Organen fiihren,
welche aus denselben rasch wachsenden und verheerend auf ihre Umgebung ein-
wirkenden Zellen bestehen.

IIl. Periode. Ausbildung der Placenta.

Diese Periode kennzeichnet sich dadurch, dafl die von dem fetalen Gewebe aus-
gehende Zerstérung der Decidua basalis eine immer weitergehende Einschrinkung
erfihrt. An Stelle der schon mit der Bildung der ersten Chorionzotten in den Hinter-
grund gedringten Embryotrophe tritt bald ausschlieSlich die Hamotrophe, fiir welche
durch die Ausbildung eines besondern Organes, der Placenta, eine auch fiir den Gas-
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austausch des Fetus immer vollkommenere Einrichtung hergestellt wird. Gleichzeitig
tritt eine bedeutende, zum Teil bis zur Atrophie gesteigerte Reduktion an allen drei
Abschnitten der Decidua auf. Wir unterscheiden an der Placenta vor allem einen fetalen
von einem miitterlichen Anteil,
beide voneinander getrennt durch
den intervillésen Raum, welchen
sie begrenzen. Der fetale Anteil
wird durch die Chorionzotten
dargestellt, der miitterliche bildet
sich aus der Decidua basalis.
Gehen wir nun bei der
niheren Betrachtung dieser Ver-
hiltnisse von dem in Fig. 113
dargestellten Schnitte durch eine
menschliche Fruchtblase im zwei-
ten Monate aus. Hier hat die
Decidua capsularis schon eine
betrichtliche Riickbildung er-
fahren, ebenso der angrenzende,
urspriinglich mit Zotten besetzte
Abschnitt der Membrana chorii.
Es ist dies das Chorion laeve,
welches bloB etwa einem Fiinf-
tel der Oberfliche der Frucht-
blase entspricht, wihrend die Abgeschnittene Chorionbidumchen
iibrigen vier Fiinftel das mit Fig. 116. Chorionbiumchen, Ende des 2. Monats.
stark verzweigten Zotten besetzte
Chorion frondosum darstellen. Diese Verzweigungen bilden sich nun immer weiter
aus, um schlieBlich in der reifen Placenta eine ganz ungeheure Entfaltung zu gewinnen
und so die resorbierende Oberfliche des die
Zotten iiberkleidenden Epithels stark zu
vergréBern. Schon im vorliegenden Stadium
bilden die Chorionzotten kleine Baumchen
mit einer auflerordentlich dichten Verzwei-
gung der Aste, wie ein solches nach einem
" Zupfpraparate in Fig. 116 dargestellt ist.
Die Chorionzotten bestehen aus dem die
Gefifischlingen tragenden Zottenstroma und
dem eigenartigen Chorionepithel. Dieses
weist nimlich bei allen Zotten in frithen
Entwicklungszeiten zwei Schichten auf
(Fig. 117), von denen die innere (Grund- ;
schicht oder Langhanssche Schicht) dem Fig. 117. Chorionzotte des Menschen aus
Zottenstroma angrenzende aus kubischem dem 2. Monate.
Epithel mit deutlichen Zellgrenzen besteht,
wihrend die dulere Schicht (die Deckschicht oder das Syncytium) die Zellgrenzen ver-
missen laBt. An den oft kolbenférmigen Enden der Zotten (Fig. 118) sind die Zellen
der Grundschicht hiufig in mehreren Reihen angeordnet; offenbar handelt es sich hier
um Proliferationsvorginge. Auch zeigt das Syncytium zum Teil spitz auswachsende
Fortsitze, welche lebhaft an die rasch wuchernden diinnen Zellbalken des Trophoblasten
am Anfange der zweiten Periode erinnern und wohl auch eine dhnliche Rolle gegen-
iiber ihrer Nachbarschaft spielen (Fig. 118 B). Man hat den Zellen des Syncytiums auch

Membrana chorii

Axiales Syncy. Langhanssche Stroma
Blutgefal tium Schicht der Zotte
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eine amoboide Beweglichkeit zugeschrieben, indem man sich allerdings auf Schnittbilder
stiitzte, die ebenso gut eine Deutung im Sinne einer Zellproliferation zulassen.

Indirekte Kernteilungen finden im Syncytium iiberhaupt nicht, direkte auch nur
in sehr beschrinktem Umfange statt, so dafl es sich wahrscheinlich durch Aufnahme
von Zellen aus der Grundschicht ergénzt, in welcher eine Karyokinese haufig beobachtet
wird (Fig. 118 A). An den Zellen des Syncytiums bemerken wir, wie bei Driisenzellen,
einen feinen Borstenbesatz, ferner sowohl Vacuolen als Einschliisse, welche wohl auf
die Aufnahme von Embryotrophe hinweisen.

Wir haben das ganze Zottenepithel von der duBleren Schicht der ‘Fruchtblase ab-
geleitet, welche den Trophoblasten der frithen Stadien liefert. Die Mehrzahl der Autoren
teilt diese Ansicht, vereinzelt wurde die Meinung geduflert, dafl die Deckschicht von
miitterlichem Gewebe abstamme, und zwar entweder von Deciduazellen oder von den
Zellen der miitterlichen Blutgefifie (Pfannenstiel). Die Ansicht, dafl die Deckschicht
durch eine Umwandlung des Uterusepithels entstehe, ist jetzt allgemein aufgegeben.

Langhanssche Lang-
Syncytium Schicht Zotten- hanssche Miitterliches
(Deckschicht) (Grundschicht) stroma  Schicht Symplasma

Syneytium Syncytiale
(Deckschicht) Knospe

Fig. 118. A. Teil eines Querschnittes durch eine Chorionzotte, 2. Monat. Mitosen in der Grund-
schicht, Biirstensaum des Syncytiums. B. Knospe vom Syncytium einer Zottenkuppe ausgehend.
Nach R. Bonnet, Syncytien und Plasmodien. Monatsschr. f. Geb. u. Gyn. XVIIL 1903.

In den schematischen Figg. 119—121 wird die Entwicklungsweise des Chorion-
epithels veranschaulicht. In Fig. 119 werden miitterliche Blutgefifie als Vorldufer des
intervillossen Blutraums vollstindig vom Trophoblasten umschlossen, sedann folgt ein
Stadium (Fig. 120), in welchem die Chorionzotten sich dadurch bilden, dafi die binde-
gewebige, gefiBtragende Schicht der parietalen Lamelle des Mesoderms in den Tropho-
blasten hineinwichst, welcher einerseits durch diese Bildung, andererseits infolge Aus-
dehnung des Blutraumes reduziert wird bis auf den doppelten Zellilberzug der die
unmittelbare Begrenzung des Blutraumes bildenden Membrana chorii und der Chorion-
zotten. In Fig. 121 ist jede Zotte als Haftzotte, d. h. in Verbindung mit der Decidua
basalis dargestellt. Die miitterlichen Blutgefifle, und zwar sowohl die Venen als die
Arterien stehen mit dem intervilléssen Blutraume in Verbindung.

Die Bedeutung und die Funktion der syncytialen Deckschicht ist nicht genau
bekannt. Nach Bonnet wirkt sie histolytisch ,,indem sie die miitterlichen, durch das
Odem und die Blutungen in die Schleimhaut geschwichten Gewebe, mogen sie vorher
zu Symplasma umgewandelt sein oder nicht und ebenso das Blut in den Himorrhagien
und dem Detritus zerstort. AuBerdem mufl sie aber noch exkretorische Funktionen
haben und die Stoffwechselprodukte des Embryos an die miitterliche Placenta abgeben*.
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Wir konnen noch hinzufiigen, dafl die Sauerstoffaufnahme und die Kohlensiureabgabe
durch sie hindurchgeht. Die Grundschicht schwindet im Laufe der Schwangerschaft,

. i Tterindriis Fetaler
Miitterliches Membrana Utetindriisen

ity Membrana
ctoblast .. . . -
Trophoblast  BlutgefaB  chorii | Mitterliches ~ Chorii  Uterindriisen

Blutgefiss

Syn-
Membrana chorii mit Gefall cytium

Langhanssche Schicht

————— Fetale Blutgefifle

Intervilloser Raum

a0 — Haftfliiche. der Zotte

,.:-‘ﬁ
(G | terindruse

Mutterliche Blutgefite

Fig. r1g—r1z21. Schemata der Entwicklung der Chorionzotten.

wihrend die Deckschicht, allerdings vielfach stark abge;?lattet, bestehen blei.bt. ngr
zeigt sie gegen das Ende der Schwangerschaft starke Zeichen der Degeneration, ja sie

kann auch teilweise fehlen, indem sie durch Streifen von Placentarfibrin (Fibrinoid)
ersetzt wird.
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Die Decidua basalis und der miitterliche Anteil an der Placenta.

Wenn wir in der Herstellung der Chorionzotten den Hauptbeitrag der Frucht-
blase zur Placentarbildung erblicken, so miissen wir andererseits bei der Schilderung
des von seiten der Mutter gelieferten Anteils die Umbildung der Decidua basalis und
die Entstehung und Ausdehnung des intervillssen Blutraumes in den Vordergrund
stellen. Bei diesen Vorgingen, die von einem intensiven Anwachsen und einer starken
Verzweigung der Chorionzotten begleitet sind, wird ein betrachtlicher Teil der Decidua
basalis aufgebraucht. Dessenungeachtet finden wir in der reifen Placenta, besonders
in den tiefen, der Uterusmuskulatur angrenzenden Schichten noch Reste decidualen
Gewebes. Von diesen geht auch tatsédchlich bei der nach der Geburt stattfindenden
Ausstoflung der Decidua die Neubildung der Uterusschleimhaut aus. Diese Degene-
ration der Zellen der Decidua basalis, welche gleich mit der Implantation des Eies beginnt
und bei der fortschreitenden Vergréflerung der Placenta immer weiter um sich
greift, ist als eine Coagulationsnekrose aufzufassen. Die Produkte derselben finden
in frithen Stadien als Embryotrophe eine Verwendung, spiter geht eine weitere Um-
wandlung in fibrinése Massen (Fibrinoid) vor sich, welche in der reifen Placenta
eine sehr weite, zum Teil auch bestimmt lokalisierte Ausdehnung gewinnen (Fig. 130).
Dieser Schwund der Zellen ist jedoch kein allgemeiner, denn wir finden auch noch
Zellen, welche der Tunica propria der Schleimhaut entstammen, in gréSeren Massen
um die Gefifle gruppiert, ja es ist sehr wahrscheinlich, daf3 auch eine Neubildung von
Zellen stattfindet. Einer fast vollstindigen Degeneration unterliegen dagegen die driisigen
Elemente der Decidua basalis, indem sich auf der Hohe der Placentarbildung, also kurz
vor der Geburt, nur in den tiefen Schichten noch Reste von Epithel nachweisen lassen.
Die Blutgefifie der Decidua basalis zeigen gleichfalls bei der Bildung der Placenta sehr
starke Anderungen, denn blof die Arterien bleiben noch bestehen, wihrend die Venen
und der ganze Kapillarkreislauf infolge der Ausdehnung des intervillésen Blutraumes
in diesem aufgehen. Dafl die Ausdehnung der Decidua basalis wihrend des Verlaufes
der Schwangerschaft nicht gleich bleibt, ist wohl ohne weiteres klar, denn mit dem Wachs-
tum der Placenta werden immer neue Strecken der Decidua parietalis in sie hineinbezogen.
Selbstverstindlich erfihrt dabei die Decidua capsularis eine Vergroferung, aber auch
infolge des durch die Fruchtblase auf sie ausgeiibten Druckes eine unter ginzlichem
Schwunde aller driisigen Elemente einhergehende starke Reduktion. Bei der Ausdehnung
des intervillssen Raumes und dem Schwunde der Decidua basalis bleiben doch noch
betriachtliche Massen von Decidualgewebe iibrig, welche sich gegen die Membrana chorii

erstrecken; wir sehen dieselben bei der reifen Placenta als die sog. Septa chorii aus-
gebildet (siehe Fig. 128).

Form und Struktur der reifen Placenta.

Die reife Placenta stellt ein scheibenférmiges, rundliches Gebilde dar, dessen
Durchmesser 15—20 cm betrigt, mit einer maximalen, gegen den Rand allmihlich
abnehmenden Dicke von 3 cm und einem Gewichte von ca. 500 g. Die dem Inneren
der Fruchtblase zugekehrte Fliche ist glatt und wird von dem leicht ablésbaren, in
Fig. 122 zum Teil zuriickgeschlagenen Amnion iiberzogen; hier inseriert sich auch die
Nabelschnur, welche die Verbindung mit dem Fetus herstellt. In derselben sind die
vom Embryo zur Placenta oder umgekehrt verlaufenden Gefifistimme (Aa. umbilicales
und V. umbilicalis) enthalten, welche sich an die mit dem Amnion blofl locker ver-
bundene Membrana chorii verzweigen. In einiger Entfernung von der Ansatzstelle
der Nabelschnur, ja sogar oft erst am Rande der Placenta, lifit sich fast immer (unter
150 Fillen nach B. S. Schultze 146mal) das Nabelblischen nachweisen (Fig. 122).
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Die #uflere, von der Uterinwandung losgeloste Fliche ist unregelmifig lappig, mit
tiefen, die Lappen trennenden Furchen, in welchen sich von der Decidua basalis aus
die aus miitterlichem Gewebe bestehenden Septa placentae hineinziehen. Die einzelnen
Lappen werden auch als Cotyledonen bezeichnet; auf ihrer Oberfliche (Fig. 123)
sieht man die Miindungen von Uteringefidflen, welche aus dem intervillssen Raume der
Placenta das Blut ableiten und bei der Losung der Placenta durchtrennt werden. Eine
diinne, der Uterinfliche anhaftende Schicht der Decidua ist die Basalplatte, von welcher
die zwischen den Cotyledonen gegen die Membrana chorii hinaufreichenden Septa

Decidua basalis Membrana chorii
saccus vitellinus) | |
Nabelblischen

Amnion

Fig. 122, Typische Placenta mit Nabelblischen. Das Ammnion iiberzicht den Nabelstrang und
einen Teil der inneren Fliche der Placenta.
Nach Hyrtl,

placentae abgehen. Die Einteilung in Cotyledonen ist uibtigens an der in situ unter-
suchten Placenta nicht nachzuweisen; sie entsteht erst nach der Losung derselben von
der Uterinwand und dem dadurch bewirkten Herausreiflen der Septa placentae.

Am Rande der Placenta zieht sich eine streckenweise unterbrochene Vene, der
Randsinus (oder die Randvene) der Placenta hin. Derselbe steht einerseits mit dem
intervillosen Raume in ausgiebiger Verbindung, andererseits nimmt er auch Uterinvenen
und Venen der Decidua parietalis auf. Dieser Randsinus ist eigentlich ein lakunirer
Venenraum, d. h. es fehlen ihm alle Schichten der Venenwandung bis auf das Endothel;
auch sind Blutungen aus ihm deshalb suBerst gefahrlich, weil ein Stillstand derselben
durch Kontraktion der Wandung nicht erfolgen kann.

Am Rande der Placenta setzt sich eine Haut an, zu deren Bildung folgende Schichten
beitragen: 1. das Amnion, 2. das Chorion laeve, 3. die Decidua capsularis, 4. die Decidua
parietalis. Alle diese Schichten sind stark verdiinnt, unter teilweiser Degeneration
der Zellen in ihrer Struktur verindert und untereinander verschmolzen (siehe unten
das Schicksal der Decidua capsularis und parietalis wahrend der Graviditat).
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Cotyle. Septa placentae mit
donen Aa. placentae

Randsinus

Venen der Decidua Decidua parietalis
parictalis Cotyledo mit

Venenoffnungen

Fig. 123. Menschliche Placenta von der decidualen Fliche
aus gesehen.

Insertion der Pla-
centa. Sie erfolgt in der
Mehrzahl der Fille an der
vordern oder hintern Wand
des Uteruskorpers, weniger
hiufig am Fundus. Der Ort
der Insertion ist fir den
Verlauf der Geburt belang-
los, vorausgesetzt, daf3 die
reife Placenta nicht bis
unterhalb desinnern Mutter-
mundes herabreicht (sog.
Placenta praevia, s. unten).
In Fig. 124 sind drei Va-
rianten der Insertion der
Placenta dargestellt, in A
eine Insertion am Fundus
uteri, in B eine Insertion,
bei welcher der Rand der
Placenta gerade noch den
innern Muttermund bedeckt
(Placenta praevia lateralis);
in C bedeckt die zentrale
Partie der Placenta den
innern Muttermund voll-
stindig (Placenta praevia
centralis). Die Ursache der
Bildung einer Placenta
praevia ist nicht bekannt;

Fig. 124. Varietiten im Sitze der Placenta.

Nach E. Bumm. A. Hoher Sitz am Fundus uteri. B. Tiefer Sitz, auf den inneren Muttermund ibergreifend.
C. Placenta praevia.
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ihre grofie praktische Bedeutung
beruht darauf, dal bei der der
Austreibung des Kindes voraus-
gehenden Erweiterung des innern
Muttermundes die Placenta ein-
reiffit und aus dem eroffneten
intervillosen Raume eine Blutung
erfolgt, welche das Leben sowohl
der Mutter als des Kindes ge-
fihrdet. Dieselbe kann erst dann
zum Stillstande gebracht werden,
wenn nach Extraktion des Kindes
die Kontraktion der Uterusmus-
kulatur eineZusammenschniirung
der UterusgefiBe herbeifithrt. Aus
diesem Grunde sind operative
Eingriffe, welche die Extraktion
des Kindes bezwecken, bei Pla-
centa praevia durchaus angezeigt.

Abnorme Formen der
Placenta. Nicht selten finden
wir Abweichungen von der als
typisch beschriebenen Scheiben-
form der Placenta. Solche Pla-
centen sind in Figg. 125—127
dargestellt, wobei zu bemerken
ist, daB} die Funktion des Organes
durchaus nicht unter seiner von
der Norm abweichenden Gestal-
tung zu leiden braucht. Dagegen
verdienen diese Zustinde eine
gewisse Beachtung von seiten
des Praktikers, weil bei der
Losung der Placenta nach der
Geburt Reste solcher Bildungen
leicht im Uterus zuriickbleiben
kénnen. In Fig. 125 sehen wir
eine Placenta (Hauptplacenta)
mit einem kleinen, aus Placentar-
gewebe bestehenden Anhange,
einer Nebenplacenta oder Pla-

centa succenturiata. In Fig. 126°

ist die Placenta in zwei fast voll-
stindig voneinander getrennte
Halften geteilt, deren Zusammen-
hang blof durch die Eihdute
vermittelt wird (Placenta dimi-
diata). Die Verbindung zwischen
Haupt- und Nebenplacenten kann
durch Placentargewebeoder durch
eine Briicke von Gefiflen her-
gestellt sein. Ein schoner Fall von

Corning, Entwicklungsgeschiehte.

Fig 127
Figg. 125—127. Abnorme Formen aer riacenta.
Nach J. Hyrtl, Dic Blutgefafe d. menschl. Nachgeburt. Wien 1870,

n
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Placentae succenturiatae ist in Fig. 127 dargestellt. Solche Bildungen werden bei I bis
29/, aller Placenten angetroffen.

Feinere Struktur der reifen Placenta.

Die feinere Struktur der Placenta ist auflerordentlich kompliziert, zum Teil auch,
trotz vieler Untersuchungen, noch nicht ganz aufgeklirt. Wir unterscheiden auch an der
reifen Placenta eine Pars fetalis von einer Pars materna, welche infolge ihrer gegen-
seitigen Durchdringung und Beeinflussung im Verlaufe der Schwangerschaft die hoch-
gradige Komplikation des reifen Organes herbeifiihren. Das Verhalten beider Teile
zueinander haben wir in praziser Form durch die bei der Klassifikation der Placenta
angewandte Bezeichnung Topfplacenta ausgedriickt; die Reste der Decidua basalis
bilden den Topf, die Membrana chorii den Deckel, von welchem aus die Chorionzotten
in den das Lumen des Topfes darstellenden intervillssen Blutraum herabhingen.

Pars fetalis placentae.

Dieselbe besteht aus der Membrana chorii und den Chorionbiumchen, welche
in das Blut des intervillossen Raumes eintauchen. Die Zahl dieser Baumchen wird

Amnion

Randsinus Ductus vitellinus

Vesic. umbilicalis ] %
| g : g : Aa. umbilicales
| Subchorialer Schlufiring

Membrana chorii V. umbsilicalis . _

Ductus vitellinus

= . r
L K D
Chorion-
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Reste t:-—.-_-_:.__,,‘____h_:—_-—_-—-— S

der
Uterin- Septum  Haftzotte Muscularis uteri

driisen  placentae

Fig. 128. Schematischer Schnitt durch die menschliche Placenta.

wahrscheinlich sehr frithe wihrend der Placentarentwicklung festgelegt und gewohn-
lich scheint jedem Cotyledo der Placenta ein Zottenstamm zu entsprechen, der mit
seinen Verzweigungen den Cotyledo ausfiillt. Die Chorionzotten zeigen bei der reifen
Placenta nicht mehr die plumpe Form, die wir in frilhern Stadien antrafen (Fig. 116),
vielmehr sind sie in die Linge gezogen, legen sich nach den verschiedensten Richtungen
um und erzeugen so das geradezu verwirrende Bild, welches der Durchschnitt einer
reifen Placenta unter dem Mikroskope darbietet. Eine Anzahl von Zotten verankern
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als Haftzotten das Chorionbzumchen an die Decidua basalis, wihrend die ibrigen als
freie Zotten in dem Blute des intervillssen Raumes hin und her flottieren. Die
Cotyledonen werden bei

der in situ befindlichen Chorion- Blutgefifie der

Placenta (Flg 128) durch stroma  Fibrinoide Substanz Chorionzotte

die Septa placentae von- vk
einander getrennt; diese
stellen Reste der Decidua
vor, welche bei der Aus-
héhlung derselben durch
den intervillssen Raum
iibrig geblieben sind, ohne
jedoch die Membrana chorii
zu erreichen.

Das  Chorionepithel
zeigt in der reifen Placenta
Verinderungen, die zum
Teil regressiver Art sind.
Die Grundschicht geht bis
auf einzelne Zellen verloren,
das Syncytium bleibt da-
gegen teilweise erhalten,
allerdings unter starker Ab-
plattung der Zellen oder
auch unter Bildung knoten-
artiger Verdickungen, teils
schwindet es und wird
durch em? Fibrinoidschicht Fig. 129. Schnitt durch die reife Placenta.
ersetzt (Flg' 129)' Nach Stohr.

IFibrinoidsubstanz Syneytium Intervilliser. Raum

Pars materna placentae.

An der Pars materna placentae spielen sich in viel hoherem Grade als an der Pars
fetalis regressive Prozesse ab. In der reifen Placenta finden wir als Rest der urspriing-
lich so michtigen Decidua basalis blol noch einen relativ schmalen Gewebsstreifen,
welcher einerseits der Muscularis uteri angrenzt, andererseits die Septa placentae gegen
die Membrana chorii hin abgibt. Diese enthalten (Fig. 128) die Arterien, welche sich
in den intervillssen Raum offnen. Den Rest der Decidua basalis der reifen Placenta
bezeichnen wir als Basalplatte; sie geht aus dem Stratum compactum der Decidua
hervor, wihrend das Stratum spongiosum eine diinne, der Muscularis uteri angrenzende
Schicht liefert, die blof spirliche Driisenreste enthilt. Die Septa placentae reichen
in der zentralen Partie der Placenta nicht bis an die Membrana chorii heran, dagegen
ist dies am Rande der Placenta der Fall, wo das Decidualgewebe unter der Membrana
chorii eine schmale, als subchorialer Schlufiring bezeichnete Zone bildet, die Waldeyer
auch als Decidua subchorialis anfiihrt.

Die Basalplatte weist mancherlei Zeichen der Degeneration auf, welche bei der
reifen Placenta das Endstadium des mit dem ersten Eindringen des Trophoblasten
in die Uterusschleimhaut einsetzenden Prozesses darstellen (Fig. 130). Wir finden
hier in weiter Ausdehnung Vorginge der Fibrin- oder Fibrinoidbildung, welche,
wenigstens teilweise, eine die Elemente der Decidua basalis befallende Koagu-
lationsnekrose darstellen. Solche Fibrinoidmassen (kanalisiertes Fibrin von Langhans)
treffen wir mehr oder weniger in der ganzen Placenta an, jedoch, wie bereits erwahnt,

¥
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Subchorialer oder Lang -
Amnion Chorion  hansscher Fibrinstreifen

mit einer gewissen RegelmifBigkeit im
intervillossen Raume unmittelbar unter-
halb der Membrana chorii, sodann auch
in der Basalplatte als Nitabuchscher
Streifen, ferner auch stellenweise auf den
Chorionzotten gewissermaflen als Ersatz
fiir das verloren gegangene Syncytium.
Auch in den Septa placentae sind Fibrin-
massen hiufig nachzuweisen. Groéflere ge-
schlossene Massen dieser Substanz, sog.
weile Infarkte, sind sicher auf Gerinn-
selbildungen im intervillssen Raume zu-
riickzufithren; obgleich dieselben keines-
wegs" als pathologische Bildungen aufzu-
fassen sind, konnen sie doch die Funktion
der Placenta und die Gesundheit des
Kindes beeintrichtigen. Ubrigens fingt
die Bildung von Fibrin sehr friihe an, in-
dem sich schon wiahrend der zweiten
Periode Fibrinstreifen und Fibrinmassen
in der Umlagerungszone nachweisen

Nitabuchscher  lassen.
Fibrinstreifen

Schicksal der Decidua parietalis.

Miitterliches Sie erlangt im 3.—4. Monate ihre
Blutgefafi maximale Ausbildung und zeigt, durch-
Hliscilaris setzt von zahlreichen Deciduazellen, eine

uteri Dicke bis zu 1 Zentimeter; alsdann er-

fahrt sie, wohl hauptsichlich infolge des
durch die Zunahme des Amnionwassers
auf sie ausgeiibten Druckes, eine immer

Fig. 130. Durckschnitt durch die Placenta und

die Uterinwandung. weltergfhende Reduktion. Die Miindungen

Fibrinoide Substanz rot. der Driisen verschwinden und diese wan-
Uterusepithel Stroma-dét S}zahtfbrr_nige
Decidua £8LE VO,

jetalis Uterindriisen
PR b Bucht, aus Driisen

entstanden

I
Spaltférmig zusammen- Muscularis
gedriickte Uterindriisen uteri

Fig. 131. Decidua parietalis im 5. Monate der Graviditit.
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leln sich (Fig. 131) in weite, buchtige Raume um. Die Riume der Spongiosa
werden zu Spalten abgeplattet, welche parallel mit der Muscularis uteri verlaufen und
allmihlich, unter Anfillung mit geronnener Flis-

sigkeit, ihr Epithel einbiiflen. Blofi in der un- _ Subamnioti-  Decidua-
Amnion sches Gewebe zellen

mittelbar der Muscularis uteri angrenzenden
Schicht ist noch unversehrtes Epithel vorhanden,
von welchem nach der Ablésung und AusstofSung
der Decidua die Regeneration der Uterusschleim-
haut ausgeht. Bei der fortschreitenden Ausdeh-
nung der Fruchtblase verklebt vom 6. Monate an
die Dgcidua parietalis mit der Decidua capsularis
unter Bildung einer die Driisenreste iiberhaupt
entbehrenden Haut, die unter Zuriicklassung der
dufleren, der Muscularis uteri anhaftenden Schicht
nach der Geburt zusammen mit der Placenta
ausgestofien wird.

Verhalten der Decidua bei Friih-

Muscularis Uterin-  Spongitise
geburten (Aborten)' uteri driise Schicht
der Uterin-

Bei Friihgeburten werden hiufig, sogar noch
in spiten Stadien, die Decidua parietalis und
basalis im Zusammenhang ausgestofien, so daf3 " oo

. . . . wand. Decidua parietalis im 8. Monate.
wir auf dles"e Weise oft geradezu einen AusguB Nach Moraller und Hoehl, Atlas der nor-
der Uteru_ShOhle erhalten. Solche Bildungen sind  pajen Histologie der weiblichen Geschlechts-
in den Figg. 133 und 134 dargestellt. Man be- organe. Leipzig 1970,

schleimhaut

Fig. 1j2. Langsschnitt durch die Uterus-

Atrophische
Chorionzotten
des
Chor. laeve

Decidua
capsularis

Decidua
parietalis

Fig. 134. Menschliche Abortbildung, gedfinet,
um die atrophischen Chorionzotten des Chorion
laeve zu zeigen.

Nach Coste,

Fig. 133. AusgestoBene Decidua parietalis und
basalis, von der Placentarfliche aus betrachtet und
geoffnet, um die Chorionzotten zu zeigen, sowie
deren Verbindung mit der Decidua basalis.
Nach Coste.

achte die rauhe Oberfliche, welche auf eine unregelmiflige, nicht in einer glatten
Fliche erfolgenden Lésung von dem zuriickbleibenden Teile der Schleimhaut hinweist.
In Fig. 133 ist eine solche birnférmige Masse dargestellt, von der Seite der Decidua
basalis aus eréffnet, so dal man unmittelbar auf die Zotten des Chorion frondosum
st6Bt. In Fig. 134 ist die Ansicht von der andern Seite nach Durchtrennung sowohl
der Decidua parietalis als der Decidua capsularis dargestellt. Der Raum zwischen
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diesen beiden Abschnitten der Decidua stellt das Uteruslumen dar; in dem durch
die Decidua capsularis gefithrten Fensterschnitte bemerkt man die atrophischen
Zotten des Chorion laeve. FEine viel spitere
Bildung aus dem Ende des 7. Monats ist
in Fig. 135 wiedergegeben. Hier sind die mit-
einander verschmolzenen, auch stark verdiinnten
Schichten der Decidua parietalis und capsularis
mehr oder weniger durchsichtig, so dafl die Um-
risse des Fetus deutlich erkennbar sind. Die
Placenta schliefit sich diesen beiden Schichten
zur Vervollstindigung der Fruchtblase an.

Fruchtwasser (Amnionwasser).

Im Beginne seiner Bildung klar und durch-
sichtig, wird es spater infolge der Beimischung
von ‘abgestoflenen Haaren, Epidermisschiippchen
usw. tritbe. Die Angaben iiber seine Menge bei
der Geburt gehen weit auseinander und
schwanken zwischen 680 und 1870 g. Es enthalt
Eiweif3, l6sliche anorganische Salze, Extraktiv-
stoffe und unlésliche organische Stoffe und ist als

Fig. 135. Abortbildung, Ende des  ein Sekret der dem Ektoderm entstammenden

7. Monats. Amnionzellen, nicht etwa als ein Transsudat

aufzufassen, obgleich es nach einigen Autoren

nicht unwahrscheinlich ist, dafl es, besonders unter pathologischen Verhiltnissen,
eine Vermehrung durch Transsudation aus dem intervillésen Raume erfahren kann.

Nabelschnur (Funiculus umbilicalis).

Die Nabelschnur entsteht dadurch, dafl schon im Laufe des zweiten Fetalmonats
mit der Ausdehnung des Amnions durch die Zunahme der Amnionfliissigkeit der Ductus
omphaloentericus dem IHaftstiel gendhert wird und diese Gebilde schliefllich vom Amnion
umhiillt und zu einem anfangs kurzen Strange zusammengeschlossen werden (siehe
die Schemata Figg. 88 u. 89). Bei dem Zusammenschlusse wird auch ein Abschnitt des
auflerembryonalen Coeloms mit in die Nabelschnur aufgenommen, welcher jedoch bald
verschwindet. (In Fig. 136 dargestellt.) Wir finden also im Nabelstrang ganz frither
Stadien I. die im Haftstiel enthaltenen Gebilde, d. h. den Allantoisgang mit den sich
anschliefenden Gefdflen, den Aa. umbilicales und der V. umbilicalis, 2. den Ductus
omphaloentericus mit der A. und V. vitellina. Alle diese Gebilde werden von dem eigen-
timlichen, als Whartonsche Sulze bezeichneten Gewebe der Nabelschnur umgeben. Der
Amnioniiberzug der Nabelschnur geht am Hautnabel in das embryonale Ectoderm {iber.

Mit der weitern Entwicklung wichst nun die Nabelschnur betrichtlich in die
Liange und bildet die sog. Knoten, ferner auch Schlingen oder Schleifen. Im 3. Monate
verschwindet der Allantoisgang bis auf einige kleine Reste, doch finden wir noch den
Ductus omphaloentericus (Fig. 136), die Aa. umbilicales und die weite V. umbilicalis,
sowie einen Coelomspalt, welcher spiter verschwindet. Die Nabelschnur des reifen
Fetus hat eine Linge von ca. 50 cm; sic ist meist in der Richtung des Uhrzeigers, also
links, gewunden, doch kommt in 259, der Fille auch eine Drehung nach rechts vor.
Die Zahl der Spiraltouren ist auerordentlich verschieden, indem sie nach Hyrtl von
0—36 variiert, ohne in einem bestimmten Verhéltnis zur Lange der Nabelschnur zu stehen.
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Diese kann iibrigens auch sehr verschieden sein, denn Hyrtl fand Lingen von 36—96 cm.
Von einiger Bedeutung sind die Knoten der Nabelschnur, besonders die wahren Knoten,
welche als eine wirkliche Schlingenbildung zu einer Kompression der Nabelschnur-
gefiBe fiihren konnen. Sie kommen gelegentlich sowohl wihrend der Schwangerschaft

V. umbilicalis
A. umbilicalis

A, umbilicalis

W hitrtonsche

. - f
Sulze ' Amnion
Coelom
Ductus omphaloentericus (vitellinus)
Fig. 136. Nabelschnur, menschlicher

Embryo im 3. Monate.

als auch im Verlaufe der Geburt vor.
Die sog. falschen Knoten, welche
hiufig beobachtet werden, beruhen
wohl (Fig. 138) auf einem allzu
starken Lingenwachstum einer A.
umbilicalis, die auf eine gewisse
Strecke hin in Spiraltouren sich
windet und so einelokale Verdickung
der Nabelschnur erzeugt. Diese
Bildung ist jedoch ohne praktische
Bedeutung. Die Gefifle der Nabel-
schnur zeichnen sich durch die
Stirke ihrer Wandungen aus. Reste
des Allantoisganges sind nur ganz
ausnahmsweise in der Nabelschnur
des reifen Fetus noch nachzuweisen
und dasselbe gilt von dem Ductus
omphaloentericus und seinen Ge-
faflen.

Die Stelle der Insertion der
Nabelschnur an die Placenta kann
recht verschieden sein. Eine mehr
oder weniger zentrale Insertion
kommt blof in 16%/, der Fille vor,
eine exzentrische in 54°,, eine
marginale, d. h. eine dem Rande der
Placenta genidherte, in 19°). In
11%, der Fille geht die Insertion

Aa, umbilicales

umbilicalis

Whartonsche Amnion

Sulze

Ductus omphalo-
entericus (vitellinus)

Querschnitt durch die Nabelschnur eines
ausgetragenen menschlichen Fetus.

137.

Knoten der Nabelschnur.

Fig. 138.

Nach J.Hyrtl, Die BlutgefiBie der menschlichen Nabelschnur.
Wien 1870,

A. Mehrfach gedrehte, rechtwinklig abstehende Schleifen an

den Nabelarterien. B. Falscher Knoten (Nodus arteriosus)

der Nabelschnur.
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sogar iiber den Rand der Placenta hinaus, und findet (Insertio velamentosa) an den
Eihduten selbst, nimlich am Amnion und am Chorion statt.

Abnorme Implantation der Placenta auflerhalb des Uterus.
(Graviditas extrauterina.)

Abnormerweise kommt es zu einer Implantation des Eies auflerhalb des Uterus,
z. B. in der Tube oder in der Bauchhéhle. Solche Fille von Extrauteringraviditit sind
deshalb sehr bemerkenswert, weil dabei die Bildung einer echten Placenta unterbleibt
und deshalb oft schon im dritten Fetalmonate eine Unterbrechung der Graviditit mit
einer fiir das Leben der Mutter duflerst gefihrlichen Blutung erfolgt.

N
e **v—ﬁ\\kﬁh— Uterus

W

‘% Chorion und

Decidua

___ Colon
sigmoides

___ Infundib.
tubae

Lig. teres
uteri

Fig. 130. Schematische Darstellung der Orte,
an denen das menschliche Ei sich festsetzen kann.

Fig. 140. Graviditas abdominalis in nichster Nihe
des Ostium abdominale tubae in der Excavatio recto-

e J i S : i uterina.
1. Graviditas peritonealis. 2. Graviditasovarica. 3. Gravi- "
ditas tubaria. 4. Graviditas tubouterina. 5. Graviditas Nach Coste.
uterina.

Wir konnen hier drei Moglichkeiten unterscheiden (Fig. 139): 1. Das Ei kann
sich in der Tube festsetzen, moglicherweise, indem es sich in einem Tubendivertikel
fangt. Auf diesen Fall wird durch die Bezeichnungen 3 und 4 hingewiesen. 2. Das Ei
kann sich am Ovarium festsetzen (2); sodann haben wir den 4uferst seltenen Fall einer
Ovarialschwangerschaft. 3. Das Ei kann sich am Peritoneum festsetzen (1); sodann ent-
steht eine Graviditas abdominalis. Wahrscheinlich entwickelt sich jedoch diese aus der
Graviditas tubaria, indem eine Implantation des Eies auf der Fimbria ovarica erfolgt,
welche beim Wachstum der Fruchtblase auf das benachbarte Peritoneum iibergeht
(Fig. 140).

Deciduaartige Bildungen entstehen in allen drei Fallen und erméglichen die
Ernihrung des Eies bis zum Stadium, in welchem eine Placentarbildung auftreten
sollte. Vielleicht darf in diesem Zusammenhange auch an die Beobachtungen von
Schmorl und Lindenthal erinnert werden, die auch bei normaler intrauteriner Im-
plantation des Eies deciduaartige Wucherungen am Peritonealiiberzuge des Uterus und
der Eierstocke nachgewiesen haben.
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Bei solchen atypischen Implantationen der Fruchtblase kann sich diese bis in
den dritten Fetalmonat hinein entwickeln, dann besteht jedoch die dringende Gefahr
des Berstens der Fruchtblase und einer daran sich anschlielenden Verblutung in die
Bauchhohle.

Placentarbildung und Eihiillen bei Zwillings- und Drillings-
schwangerschaften.

Die Zwillingsschwangerschaft ist nichts Seltenes, denn Zwillinge kommen einmal
auf 87 Geburten vor. Drillinge wurden dagegen blof§ einmal auf 7103 und Vierlinge

S48 AR A
. '.rr/l parietalis Chorion Amnion

Cavum Decidua S
uteri . :
; Decidua capsularis L Chorion
Decidua ¢ ’ : g .
A L Decidua capsularis Decidua capsularis
capsularis Chorion
Chorion || Amnion - Decidua parietalis
Amnion
Fig. 141. Eineiige Zwillinge in utero. Fig. 142. Zweiciige Zwillinge in utero.

Schema nach E. Bumm. Schema nach E. Bumnr, Lehrbuch der Geburtshilfe,
Amnion doppelt, Chorion, Decidua capsularis, Placenta Amnion, Chorion, Placenta doppelt.  Jedes Ei hat cine

gemeinsam, besondere Decidua capsularis gebildet,

einmal auf 757 000 Geburten beobachtet. In einem Falle wurden sogar Sechslinge beob-
achtet. Was die Zwillingsschwangerschaften anbelangt, so sind dieselben entweder
auf die gleichzeitige Befruchtung von zwei Eiern zuriickzufiihren, die moglicherweise
aus demselben Graafschen Follikel stammen (zweieiige Zwillinge) oder es handelt sich
um ein einziges Ei, in welchem es zur Bildung von zwei Embryonen kommt (eineiige
Zwillinge). Bei zweieiigen Zwillingen sind immer alle Eihdute getrennt und ebenso die
beiden Placenten, im Falle die Fruchtblasen sich in geniigender Entfernung voneinander
implantiert haben (Fig. 142). Dagegen konnen die beiden Placenten, wenn die Implan-
tationsstellen benachbart waren, zu einer grofien einheitlichen Placenta verschmelzen.
Bei eineiigen Zwillingen findet sich immer eine einfache Placenta (Fig. 141), ebenso ist
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auch das Chorion immer ein gemeinsames, wihrend das Amnion in den meisten Fallen
getrennt ist und nur bei nichster Nachbarschaft der Embryonen eine einheitliche Um-
hiillung fiir diese bildet. Die eineiigen Zwillinge stellen einen Ubergang zu den Doppel-
bildungen dar (siehe diese). Héchst merkwiirdige Verhiltnisse sind in neuerer Zeit bei
den Giirteltieren nachgewiesen worden. Bei einer Form (Tatusia hybrida) entwickeln
sich samtliche Embryonen eines Wurfes aus einem einzigen befruchteten Eie. Die Em-
bryonen (6—10) sind in ein gemeinsames Chorion eingeschlossen, wihrend sich getrennte
Amnien finden (siehe Doppelbildungen).

Lage des Fetus in utero.

Diese ist auf den ersten Blick hochst auffillig (Figg. 143—144). Die Wirbelsaule ist
stark ventralwirts abgebogen. ,Das Kinn ist auf die Brust gesenkt, die Oberarme liegen

Fig. 144. Fetus vom 6. Monate. Haltung in
utero. Der Nabelstrang schliagt sich um den
Hals des Fetus.

Fig. 143. Fetus vom 5. Monate. Haltung
in utero.

der Brust seitlich an, die Ellenbogen sind gebeugt und die Unterarme liegen gekreuzt
oder nebeneinander auf der Brust. Die Beine sind im Hiift- und Kniegelenk gebeugt,
die Fiifle in Dorsalflexion, meist mit den Fuflsohlen einander zugekehrt, die Fersen
stehen am tiefsten, die Oberschenkel beriihren den Bauch, auch sind die Beine oft gekreuzt.
Die Nabelschnur liegt gewshnlich in mehr oder weniger grofien Schlingen in dem freien
Raume zwischen Armen und Beinen, also vor dem oberen Teil des Bauches (Goenner
in Winckels Handbuch der Geburtshilfe). Diese als typisch zu bezeichnende Haltung
verkniipft sich sehr haufig mit einer Einstellung des Kopfes nach unten (Schidel-
lage), doch treffen wir auch Querlagen oder gar Steifflagen an. Die genauere

Besprechung dieser praktisch wichtigen Verhiltnisse gehért in die Lehrbiicher der
Geburtshilfe.
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Verhalten der Eihiillen und der Placenta wihrend der Geburt.

Wir iibergehen die Schilderung des Geburtsvorganges. um noch kurz das Schick-
sal der Eihiillen sowie die nach der Geburt erfolgende Regeneration der Uterusschleim-
haut zu erwihnen.

Bei der Geburt erweitert sich unter krampfhaften Kontraktionen der Uterus-
muskulatur der fast verstrichene Cervixkanal, indem die Fruchtblase gegen denselben
angedringt, ja sogar durch ihn in die Scheide vorgestiilpt wird. Das Amnion und das
Chorion laeve reiflen ein, das Fruchtwasser wird durch die Scheide nach aufien entleert.
Darauf erfolgt die Austreibung des Kindes, wihrend die von der Uteruswandung all-
mihlich losgeloste Placenta mit der Decidua parietalis, dem Amnion und der Nabel-
schnur nachtraglich unter fortgesetzter Wehentitigkeit des Uterus ausgestofien werden
(Nachgeburt). Sodann stellt die ganze Innenfliche des Uterus eine grofie Wundfliche
mit zahlreichen Offnungen von Blutgefaﬁen dar. Durch die nach der Entleerung des
Uterus sofort einsetzenden tonischen Kontraktionen der Uterusmuskulatur werden diese
Offnungen geschlossen, so daB eine Blutung aus denselben unterbleibt.

Ein Teil des nach der Geburt der Muscularis uteri noch anhaftenden Gewebes
wird, da es an den degenerativen Prozessen der Decidua teilgenommen hat, nachtrig-
lich in dem als Lochien (Wochenflufl) bezeichneten Ausflufl aus dem Uterus entfernt.
Das in der tiefsten Schicht, unmittelbar der Muscularis uteri anhaftende Driisenepithel
stellt durch seine Wucherung schon am zweiten Tage nach der Geburt eine kontinuier-
liche Epitheldecke her, von welcher aus die Bildung der Uterindriisen stattfindet, wihrend
das zunichst spirliche Gewebe der Tunica propria gleichfalls lebhaft wuchert, so dafl
bis zur dritten Woche post partum die normale Struktur der Uterusschleimhaut wieder
vorhanden ist.
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Skelet.

Das Skelet baut sich aus dem in bezug auf die Stiitzfunktion hoch differenzierten
Knochen- und Knorpelgewebe auf. Dazu kommen, besonders als Teile der die Knochen
gegeneinander absetzenden Gelenke, noch Membranen (Gelenkkapseln und Hilfsbéinder),
iiberhaupt geformtes Bindegewebe hinzu, und endlich, als Hiille der Knochen und
Trager der in dieselben eindringenden Gefifle, das Periost mit seiner dem Knochen
angrenzenden, fiir die Erhaltung und Regeneration desselben so auflerordentlich wichtigen
innersten Schicht von Osteoblasten. Beim erwachsenen Menschen iiberwiegt der Anteil
des Knochengewebes an der Bildung des Skeletes, je weiter wir jedoch in der Ontogenese
oder der Phylogenese zuriickgehen, desto grofler erweist sich die Rolle des Knorpels.
Schliellich finden wir bei den niederen Formen (Selachier) blof8 knorpeuge Skeletteile.
Das Knorpelgewebe entsteht aus dichter sich zusammenschlieflenden, stark prolife-
rierenden Mesenchymzellen, welche zunichst die knorpeligen Skeletteile gewissermafien
vorbilden und deshalb auch hiufig als Vorknorpelgewebe bezeichnet werden. Doch sei
bemerkt, daf3 dieses Gewebe nicht blo8 den Knorpel, sondern auch den Bandapparat
der Gelenke sowie das Perichondrium liefert. Es ist deshalb wohl zweckmifBiger, von
einem vorknorpeligen membranésen Stadium der Skeletbildung zu sprechen, welches
sogar noch sehr spit an einzelnen Stellen, z. B. in den Schidelnihten, bestehen bleibt,
solange die hier zusammenstofienden platten Schidelknochen noch im flichenhaften
Wachstum begriffen sind.

Diesen wihrend der Ontogenese ablaufenden Vorgingen entsprechen aber auch
die Stadien der phylogenetischen Entwicklung, denn je weiter wir im Wirbeltierstamme
hinuntersteigen, desto ausgedehnter ist die Rolle, welche der Knorpel und das geformte
Bindegewebe beim Aufbau des Skeletes spielen, indem die Entfaltung von Knochen-
gewebe zuriicktritt, ja bei vielen Formen (Selachier, Cyklostomen) ganz fehlt. Zwar
erhilt hier sehr hiufig, z. B. bei Selachiern, der Knorpel eine gréflere Festigkeit durch
die Einlagerung von Kalksalzen, welche in bestimmter Richtung, je nach der mechani-
schen Inanspruchnahme des Skeletteiles angeordnet sind (Lubosch). Allein damit ist
noch keine Differenzierung im histologischen Sinne gegeben, sondern sozusagen blof3
ein Surrogat, welches dem Knorpel in gewisser Ausdehnung eine grofiere Resistenz
verleiht, jedoch nicht als histologische Differenzierung mit dem Ersatze desselben
durch das leistungsfihigere Knochengewebe zu vergleichen ist.

Den Mutterboden fir die Bildung des Skeletes erblicken wir ausschliefllich im
Mesenchym, d. h. in jenen zunichst indifferenten, aus verschiedenen Bezirken des
Mesoderms stammenden, locker zusammengefiigten Zellen, welche eine Differenzierung
nach den verschiedensten Richtungen erfahren, indem sie, abgesehen vom Skelete.
noch glatte Muskulatur, Membranen und Fascien, ferner Gefiflendothel sowie rote und
weifle Blutkorperchen zu liefern imstande sind. Die erste als membranéses Stadium
zu bezeichnende Bildung des Skeletes erfolgt zu einer Zeit, da diese Differenzierung
des Mesenchyms noch nicht zum Abschlufl gekommen ist; es ist iiberhaupt fraglich,
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ob nicht manche Zellen des sog. lockeren Bindegewebes diese Indifferenz noch in
spater Zeit wahren, indem sie dieselbe durch die Erzeugung von GefiBendothel sowie
von roten und weiflen Blutkérperchen bekunden. Das Mesenchym stellt keine ein-
heitliche, von einer einzigen Stelle des mittleren Keimblattes ausgehende Anlage dar,
welche, etwa wie die Myotome, durch weiteres Auswachsen eine Verbreitung erfahren
wiirde. Wenn wir bei dem in Figg. 145 und 146 gegebenen Versuche, die Herkunft des
Mesenchyms schematisch darzustellen, uns zunéchst auf den Rumpf beschrinken, so
erkennen wir (Fig. 145), daf8 hier an vier Stellen Mesenchym entsteht. Wir haben
I. das Mesenchym, das durch die Auf-

I Mesenchym losung der Cutislamelle des Myotoms

d. Cutislamelle entsteht und spiter die Cutis der dor-

salen Partie des Rumpfes liefert. Die-

1, sklerotom selbe kommt fiir die Skeletbildung der
I1aMesenchym hoheren Formen iiberhaupt nicht in Be-

der Extremitit

‘ve der narier  tracht, wohl liefert sie aber bei niederen
Lamelle des un-  Formen Elemente des Hautskeletes;
segmentierten I1. die Zellen des Sklerotoms, welche bei

Mesoderms

ihrer segmentalen Entstehung von den
Somiten aus zunichst die Chorda dorsalis
und das Riickenmark umgeben, dann
zwischen dem Myotom und dem late-
ralen Umfange des Medullarrohres dorsal-
wirts vordringen, um dieses zu um-
schlieBen. Sie liefern das axiale Skelet,
d. h. die Wirbelsidule mit den Rippen,
ferner zum Teil den hintern, von der
Chorda durchzogenen Teil des Schidels,
welcher sich sekundir dem bei niederen

Muskulatur der Formen allein auftretenden vordern Teile

Extremitit . .

; " des Schidels anschlieBt; III. Mesenchym
111h. Mesenschym der ventralen Kir- \\’qu n grOBer AUSdehnung auch an der
perwand aus der pariet. Lamelle des parietalen Lamelle des unsegmentierten

unsegment. Mesoderms Mesoderms geliefert, und zwar im Be-

]1} ; .\l-l.':-l.‘lll'll_\']tn und .\lu;:{u];;lur :i]gl,- reiche der ventralen Partie des Kﬁrpers
arms aus der wvisceralen Lamelc . . .
des unsegment. Mesoderms (IIIa und b); diese Zellen bilden die
IFig. 145. Schema der Bildung des Mesenchyms Grundlage der EXtremlta‘t?nplattenv auc.h
und des Stiitzgewebes im Rumpfe. liefern sie das Extremititenskelet mit

Brust- und Beckengiirtel und tragen viel-

leicht auch zur Bildung der Rippen und
des Brustbeines bei. In diese Mesenchymmassen wachsen die Myotome ventralwirts
zur Bildung der Bauchmuskulatur vor (siehe Muskelentwicklung). Wie weit die unter I1Ib
zusammengefafite Mesenchymmasse an der Bildung des Brustbeines und der Rippen
teilnimmt, 148t sich nicht genau angeben. IV. Eine vierte Quelle von Mesenchym sehen
wir endlich in der visceralen Lamelle des unsegmentierten Mesoderms, welche den Darm
einschliefit und die Mesenterien liefert; sie bildet im Bereiche des Rumpfes die Sub-
mucosa, besitzt hier folglich keine Bedeutung fiir die Skeletbildung, wihrend sie am
Kopfe die knorpeligen Kiemenbogen liefert.

Was das Mesenchym im Bereiche des Kopfes anbelangt (Fig. 146), so stammt
blof3 derjenige Abschnitt der Pars basilaris ossis occipitalis, welcher vom N. hypoglossus
durchsetzt wird, von echten segmentalen Sklerotomen ab. Das in friiheren Entwick-
lungsstadien im Bereiche des Kopfes sich ausdehnende Coelom wird dagegen infolge
der Bildung von Schlundspalten in einzelne als Schlundbogencoelom bezeichnete Ab-
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schnitte zerlegt, deren Wandung teils Mesenchym, teils Schlund- oder Kiemenbogen-
muskulatur liefert. Auch hier kénnen wir demnach Mesenchym unterscheiden, das
sowohl aus der visceralen als auch aus der parietalen Lamelle des unsegmentierten,
durch die Entstehung der Schlundspalten in einzelne Abschnitte zerlegten ventralen
Mesoderms abzuleiten wire. Aus demselben bilden sich die knorpeligen Kiemenbogen,
iiberhaupt das Kiemenbogenskelet, von dem die erwachsenen Siugetiere allerdings blo
sparliche Reste in den Gehorknochelchen, dem Proc. styloides ossis temporalis, dem
Zungenbeine und den Kehlkopfknorpeln bewahren. Wahrscheinlich entsteht aber auf
derselben Grundlage, d. h. aus Mesenchym, welches dem unsegmentierten Mesoderm
entstammt, aber durch die Schlundspalten keine Einteilung in Schlundbogen erfahrt
(Branchiomerie), der weitaus grofite Teil des Schédels, abgesehen immer von den aus
den vordersten Sklerotomen stammenden Teilen des Os occipitale.

Mesenchym aus dem Sklero-
tom und der Cutislamelle der
Occipitalsegmente

(Chorda dorsalis und
Sklerotom

Kopfeoclom in die
Abschnitte des Kie-
|[|1'nhu;{l.']]tlu-ltlnl.\'grv

gliedert
A Knorpeliger Kiemen-
hogen

Stiltzgewebe aus dem
Kiemenbogencoelom

Kiemenbogen-
muskulatur

Fig. 146. Schema der Bildungsstitten des Mesenchyms im Kopfe.

Diese Ubersicht ergibt, daf8 Skeletteile aus Mesenchym sehr verschiedener Herkunft
entstehen; ja wir konnen sogar grofiere Komplexe von Skeletteilen unterscheiden, die
sich bis zu einem gewissen Grade durch ihre Herkunft aus verschiedenen Mesenchym-
abschnitten auszeichnen. Es sind dies: I. das Achsenskelet mit seinen Anhingen, also
die Wirbelsiule, die Rippen und das Sternum. 2. Das Extremititenskelet mit Schulter-
und Beckengiirtel, 3. das Cranium mit den Visceralbogen.

Bemerkungen iiber Knochenbildung und Knochenwachstum im
aligemeinen.

Die Bildung des bei den Sidugetieren das Skelet fast ausschlieBlich herstellenden
Knochengewebes geht von Mesenchymzellen aus, welche sich als Stiitzgewebe diffe-
renzieren. Diese Knochenbildner oder Osteoblasten scheiden Knochensubstanz aus,
in welcher, ebenso wie um die Fasern des Bindegewebes, eine Ablagerung von Kalk-
salzen stattfindet. In die Knochengrundsubstanz werden die Osteoblasten als Knochen-
zellen eingeschlossen; sie ist demnach als eine Interzellularsubstanz aufzufassen, die
ebenso von den Osteoblasten ausgeschieden wird, wie die Knorpelgrundsubstanz von
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den Knorpelzellen. Die Osteoblasten umgeben sich also mit Knochengrundsubstanz,
dabei vergroflert sich ihre Oberfliche durch die Bildung feiner verzweigter in die
Kanilchen der Knochengrundsubstanz eingeschlossener Fortsitze. Die Bindegewebszelle
ist somit im fertigen Knochen zu einer Knochenzelle (Osteocyt) geworden. Dieselbe kann,
da sie von der starren Knochensubstanz umgeben ist, keine weitere Teilung eingehen,
dagegen wird durch neue Osteoblasten fiir die Bildung immer neuer Schichten von
Knochen gesorgt, welche sich den bereits gebildeten anschlieflen.

Wir haben es hier mit einer direkten Bildung von Knochen im Bindegewebe zu
tun (Verknécherung auf bindegewebiger Grundlage). Ein solcher Vorgang spielt sich
in weiter Ausdehnung in der Haut niederer Wirbeltiere (Knochenfische) ab, wo er zur
Bildung grofier Knochenplatten fiilhren kann. Aber auch an andern Stellen sowie bei
den hoheren Formen, trigt er in hervorragendem Mafie zur Bildung des Skeletes bei; so
entsteht ein grofler Teil der platten Schidelknochen des Menschen infolge direkter Ver-
knécherung des Bindegewebes. Auch als pathologische Erscheinung kann eine Knochen-
bildung iiberall dort auftreten, wo sich Bindegewebe findet (Knochenbildungen in Mem-
branen, in der Lunge usw.). Auf die Herkunft solcher Knochen vom Bindegewebe
weist auch die starke Durchsetzung derselben mit den als verkalkte Bindegewebsfasern
aufzufassenden perforierenden oder Sharpeyschen Fasern hin. Als eine zweite Kate-
gorie von Knochen werden diejenigen aufgefiihrt, bei denen die gleichfalls bindegewebigen
Knochenbildner (Osteoblasten) eine knorpelig vorgebildete Skeletanlage ersetzen, indem
sie in dieselbe eindringen und Knochengewebe an Stelle des schwindenden Knorpels
setzen. Diese auf knorpeliger Grundlage entstehenden Knochen (Ersatzknochen,
Gaupp) nehmen gleichfalls ihren Ausgang vom Bindegewebe, und zwar von der den
Knorpel als Perichondrium umbhiillenden. Schicht. Bei diesem Vorgange wird eben
der Knorpel durch den leistungsfihigeren, also physiologisch hoher zu bewertenden
Knochen ersetzt. Allerdings wird von.verschiedenen Autoren auch eine in beschrink-
tem Umfange stattfindende direkte Umwandlung von Knorpelzellen in Knochenzellen
angenommen (Metaplasie des Knorpels); dabei sollen die Knorpelzellen Fortsitze aus-
senden, wihrend die Knorpelgrundsubstanz von Kalksalzen infiltriert wird und sich
in Knochensubstanz umwandelt. Diese Metaplasie des Knorpels kommt bei den héheren
Formen wahrscheinlich nur ausnahmsweise vor, obgleich sie nicht ganz auszuschlieffen
ist. Der jedenfalls weit gewéhnlichere Vorgang, nimlich die Knochenbildung von dem
Perichondrium aus, kniipft sich wieder an die in starker Vermehrung begriffenen Osteo-
blasten. Diese nehmen einen knorpelig vorgebildeten Skeletteil, etwa die Anlage des
Humerus oder irgend eines andern Lingsknochens, auf zwei verschiedenen Wegen in
Angriff, so daBl auch zwei verschiedene Typen der Ossifikation unterschieden werden
miissen, welche bei der Entstehung des Knochens zusammenwirken. Bei der ersten, der
enchondralen Ossifikation, dringen zunichst eine Anzahl von Gefifien konzentrisch in den
Knorpel vor (Vaskularisierung des Knorpels); der letztere wird aufgelést und durch
osteoblastisches Gewebe ersetzt, dessen Bildung von den mit den Gefiafien ins Innere des
Knorpels eindringenden Bindegewebszellen ausgeht. Diese Knochenbildung scheint im
Zentrum des Knorpels ihren Anfang zu nehmen, und zwar finden sich typisch bei jedem
Langsknochen (Fig. 147) drei derartige Kerne: einer in der Mitte (Diaphysenkern) und
einer an jedem Ende des Knochens (Epiphysenkerne). Bei dem zweiten Typus der
Ossifikation dagegen bildet die innerste Schicht des Perichondriums eine Reihe von
Zellen, welche als Osteoblasten eine dem Knorpel unmittelbar anliegende Knochen-
schicht herstellen. Auf die Bildung dieser Schicht folgt die Ablagerung immer neuer
Knochenschichten von seiten der Osteoblasten, so dal der Knorpel auf diese Weise
von auflen her durch ein Knochenrohr eingeschlossen wird, welches bei der weiteren
Ausdehnung des enchondral gebildeten Diaphysenkernes mit diesem in Beriihrung
kommt und schliellich in ihn iibergeht (Fig. 147). Diesen Typus der Knochenbildung
bezeichnen wir als perichondrale oder periostale Ossifikation. Auf die Entstehung einer
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ersten Schicht des perichondralen Knochens folgt diejenige einer zweiten, dann einer
dritten usw., kurz der perichondrale Knochen entsteht durch Apposition immer neuer

Schichten an die bereits gebildeten.
So wichst der Knochen in die Dicke,
bis er seinen normalen Durchmesser
erreicht hat.

Die enchondrale Verknécherung,
welche mitten im Knorpel ihren An-
fang nimmt, geht (Fig. 147) weiter,
bis die Kerne blofl durch eine diinne

Knorpelschicht (Epiphysenfuge) von- Periost
einander getrennt sind. Auflerdem el
bleibt an beiden Enden eine Knorpel- g
schicht iibrig, welche beim Erwach- (erchonds

. .. . Hach)
senen als elastischer Uberzug der in

einem Gelenke zusammenstofienden
Knochenenden den einzigen Rest der
urspriinglich knorpeligen Anlage des
Skeletteiles darstellt. Die Epiphysen-

fuge liefert nun durch Proliferation Fig. 147. Schema der Entwicklung eines Liéngs-

der Knorpelzellen immer neue Knor- knochens und der Bildung der Markhohle.
pelschichten, \VClChe Successive durch Punktiert: enchondral entstchender Knochen,
die von den Epiphysenkernen und dem Schraffiert: perichondral entstehender Knochen.

Diaphysenkern fortschreitende Ver-
knécherung in Angriff genommen

Schwarz: Markhihle.
Weifi: Knorpel.

und durch Knochengewebe ersetzt werden. So erfolgt das Langswachstum des Knochens,
wie man experimentell durch Einschlagen von Elfenbeinstiften in die Epiphysen wach-

sender Knochen nachweisen kann. Tatsichlich
finden wir (Fig. 148), dafl der Abstand zweier in
die Diaphyse eines wachsenden Knochens ein-
geschlagener Stifte sich gleich bleibt, wihrend zwei
in die Epiphysen eingeschlagene Stifte sich vonein-
ander entfernen (Experimente von Flourens). Dafl
iibrigens das Lingenwachstum eines Knochens auf
der Proliferation der Knorpelzellen der Epiphysen-
fuge beruht sowie auf ihren successiven Ersatz durch
Knochengewebe, 1488t sich auch aus dem Stillstande
des Langswachstums nach Zerstérung der knorpeligen
Epiphysenfuge schlieBen. '

Die Ursache der Bildung von Epiphysenkernen
ist nicht klar. Sie kommen zuerst bei einigen Rep-
tilien vor, wihrend sie bei Vogeln fast ginzlich
fehlen. Wahrscheinlich sind gewisse Epiphysenkerne
infolge von Zug, andere infolge von Druck ent-
standen; vielleicht trifft auch die Vermutung
J. C. Ewarts zu, daB selbstindig verknéchernde
Epiphysen blol dort auftreten, wo eine groflere
Resistenzfiahigkeit gegen Druck oder Zug als sie
der Knorpel bieten kann, wihrend des Knochen-
wachstums erlangt werden soll.

Der enchondrale Knochen bildet sich stets
unter ausgedehnter Verkalkung der Knorpelgrund-

Corning, Entwicklungsgeschichte.

1

Fig. 148. Schema zur Veranschau-
lichung des Liangenwachstums cines
IRohrenknochens.

1, 1. Stifte, welche in die Epiphyse des
wachsenden Knochens eingeschlagen wer-
den, riicken beim Lingenwachstum aus-
einander. 2, 2 Stifte, welche in dic Dia-
physe eingeschlagen werden, indern ihre
Entfernung von einander nicht.

12
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substanz, die gleichzeitig mit dem Vordringen der Gefifle, d. h. mit der Vaskulari-
sierung des Knorpels erfolgt. Auf die bei Selachiern stattfindende Verkalkung des
Knorpels ohne Knochenbildung ist oben hingewiesen worden; hier scheint es, daf}
eine Zugwirkung der Verkalkung vorangehen muf}, so dafl diese nach Lubosch ,,als
ein zweckmiBiges Mittel erscheint, dessen sich die Knorpelzellen bedienen, um die in
der Zugrichtung verminderte Widerstandsfahigkeit der Interzellularsubstanz zu steigern.‘

Die Form des fertigen Knochens wird durch verschiedene Momente beeinflufit.
Sehr wichtig sind Resorptionsvorgiange, die an den in Bildung begriffenen Knochen
in ausgedehntem Mafle Platz greifen und in Verbindung mit der Apposition von neuem
Knochengewebe formgestaltend auf den Knochen einwirken. Dem Zuge der am Knochen
sich inserierenden Muskulatur kommt sicher nach der Geburt eine Bedeutung fiir die
Formgestaltung des Skeletteiles zu. Durch Resorption des zentralen Teiles des Dia-
physenkernes entsteht die Markhohle (Fig. 147).

Die Bildung der auf bindegewebiger Grundlage entstehenden Knochen, wie z. B.
der platten Knochen des Schideldaches, geht gewdhnlich radiir von bestimmten Stellen
aus, welche fiir die Knochen des Calvarium den- Tubera frontalia und parietalia ent-
sprechen. Zuerst entstehen einzelne radiir angeordnete Knochenbalken, welche unter-
einander in Zusammenhang treten; sodann bildet sich eine kompakte 4ufiere und innere
Schicht, die Lamina externa und interna, welche die spongids angeordneten Balken
der Diploé einschliefen. Diese platten Knochen (Ossa plana) werden wihrend ihres
Wachstums durch einen immer schmileren Membranstreifen voneinander getrennt,
welchem fiir das Wachstum dieser Knochen etwa dieselbe Rolle zukommt, wie der Epi-
physenfuge fiir das Langswachstum der Lingsknochen. Solange Bindegewebe zwischen
benachbarten platten Knochen vorhanden ist, solange ist auch die Matrix fiir ihre fliichen-
hafte Vergréflerung gegeben, sobald jedoch diése Bindegewebsschicht, etwa durch friih-
zeitige Synostose der Knochenrinder, verloren geht, tritt eine Hemmung des weiteren
Knochenwachstums auf, welche gerade bei Schidelknochen die verschiedensten patho-
logischen Zustinde hervorrufen kann.

Spezielle Entwicklung des Skeletes.
Entwicklung des Achsenskeletes.

Unter dem Achsenskelete verstehen wir die
Wirbelsiule mit ihren Anhingen, nimlich den dor-
salen, das Riickenmark einschlieBenden Bogen, den
ventralen Bogen und den Rippen, welche teilweise
.im Sternum einen ventralen Abschluf} erhalten.

Die Grundlage firr die Bildung des Achsen-
skeletes erblicken wir in der Chorda dorsalis, welche
als eine Abschnirung der dorsalen Wand des Ur-
4 Chordagewehe  darmes in dessen ganzer Ausdehnung auftritt. Zwar
——— ist das aus grofiblasigen Zellen bestehende elastische
i pee Chordagewebe auch bei denjenigen Formen, wie
R z. B. den Cyklostomen, wo die Chorda eine be-
Bogen deutende Entfaltung zeigt, sehr nachgiebig, doch
Fig: 146. Wirbel mad Chiordadorsedis erhilt sie infolge ihrer Umhiillung durch die Zellen

' von Heptanchus der Sklerotome eine bindegewebige Scheide, welche
ihr eine groflere Resistenz verleiht. Alsdann stellt

sie einen elastischen Stab dar, um welchen, gleichfalls von den Zellen der Sklero-
tome ausgehend, die Bildung der knorpeligen Wirbelanlagen vor sich geht. Dabei
zerfallt jedes Sklerotom in eine vordere und eine hintere (Fig. 150) Hilfte. Zur

AN Dorsaler Bogen

— Riickenmark

Chordascheide
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Bildung eines Wirbels vereinigt sich nun die hintere Halfte eines Sklerotoms mit
der vorderen Hillte eines caudalwirts darauf folgenden; so entsteht der Wirbel-
kirper zunichst als ein die Chorda umgebender Ring. Die Anlage ist auf diesem
Stadium noch vollkommen membrands. Dieser Vorgang ist von v. Ebncr als New-
ordnung der Wirbelsiule bezeichnet worden; die Bedeutung desselben ist klar, denn
dadurch wird den Myotomen, welche sich urspriinglich ebenso weit ausdehnten wie die
ihnen entsprechenden Sklerotome, gestattet, sich nach ihrer Umwandlung in Muskel-
fasetn an je zwei in einem Intervertebralgelenke voneinander abgesetzten Wirbeln zu
inserieren und dieselben gegeneinander zu bewegen. Die Verhiltnisse werden in den
Figg. 150 und 151 veranschaulicht.

Diese primitiven, aus Vorknorpelgewebe bestehenden Wirbelanlagen stellen also
zunichst Ringe dar, welche mit einer untern, hypochordalen Spange die Chorda dorsalis

Occip.-
Sklerot.

Cervic-
Sklerok.

I

R

Fig. 150. , Neugliederung” der Wirbelsiule.

Fig. 151. Wirbelsiule von vorn. Zur Veran-

Links Sklerotome mit Myotomen, in ihrer urspriing- schaulichung der Neugliederung der Wirbel-
lichen segmentalen Anordnung; rechts Verhiltnisse sdule.
der Wirbelsiule. Craniale Hilften der Sklerotome Nach J. Kollmann,

punktiert, Caudale Hilften der Sklerotome gestrichelt.
Pfeile geben die Grenze zwischen Occiput und Hals an.

ventral umgreifen, dorsal dagegen in einer epichordalen Spange zwischen Medulla und
Chorda dorsals eindringen (Fig. 149). Seitlich stehen sie mit Membranen (Myosepten)
in Verbindung, weiche wahrscheinlich von den Sklerotomen abstammen, zwischen
die Myotome einwachsen und diese voneinander trennen. Dorsalwirts geht von den
Anlagen der Wirbelkorper ein zweiter Ring aus, welcher das Medullarrohr einschlieit. Die
Wirbelanlagen werden durch Streifen weniger dichten Gewebes voneinander getrennt,
aus welchen die Ligg. intervertebralia und Ligg. flava entstehen.

Schon in der cranialen Strecke der membrandsen Wirbelsiule menschlicher Em-
bryonen von ca, 1§ mm Linge beginnt die Umwandlung in Knorpel, die in cranio-
caudaler Richtung fortschreitet. Sie beschrinkt sich zunichst auf die Umgebung der
Chorda dorsalis und stellt hier den die Chorda einengenden knorpeligen Wirbelksrper her.
Diese Einengung der Chorda fithrt dazu, daf} sie sich innerhalb des knorpeligen Wirbel-
korpers zuriickbildet und schon vom dritten Monate an beim Menschen blol noch einen
dtinnen, im Schwunde begriffenen Strang darsteilt. Dagegen bleibt die Chorda dorsalis
zwischen den knorpeligen Wirbelkorpern erhalten, ja ihre Zellen wuchern hier, um nach

12*
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einer eigentiimlichen Umwandlung und Verfliissigung den Nucleus pulposus der Zwischen-
wirbelscheibe herzustellen. Die Verknorpelung greift auch dorsalwirts auf die das Riicken-
mark umschlieBende Membran iiber und stellt den kontinuierlich mit dem knorpeligen
Wirbelkérper in Zusammenhang stehenden knorpeligen Wirbelbogen her. Dieser schlieft
zunichst das Riickenmark nicht vollstindig ein, denn die dorsale Vereinigung beider
Bogenhilften bleibt noch ziemlich lange aus.

Die knorpeligen Wirbel entsprechen, ebensowenig wie ihre membranése Anlage,
den Myotomen, sondern erstrecken sich infolge der Neugliederung der Wirbelsiule,
von der Mitte eines Myotoms bis zur Mitte des nichstfolgenden Myotoms. Ob die
Zusammensetzung eines Wirbels aus zwei Sklerotomhalften fiir die Bildung der sog.
Halbwirbel (sieche Anomalien der Wirbelsdule) verantwortlich zu machen ist, kann nicht
sicher entschieden werden, ist aber wahrscheinlich.

Die Bildung der knorpeligen Wirbelsdule lauft etwa in der vierten bis siebenten
Fetalwoche ab, wenigstens erlangen wihrend dieser Zeit die knorpeligen Wirbelkérper

ihre der Verknécherung vorausgehende
RSk cicr Dhahiies Ausgestaltung, wihrend die dorsalep
T T - Bogen am Ende dieser Zeit noch weit
i offen stehen und sich erst im Laufe des
vierten Monates dorsal zusammen-
schlieflen. Blofi bei den Anlagen der
unteren Sakral- sowie der Steifliwirbel
bleiben die dorsalen Bogen rudimentér
oder fehlen ginzlich.

Die Verknocherung der Wirbelsaule
beginnt am Ende des zweiten oder am
Anfange des dritten Fetalmonates, und
zwar von drei Knochenkernen aus, von
denen einer den Wirbelkérper und die

Knorpeliger
Proc. transv.

Knochenkern = 2 Epiphysenfuge . ) A . "
des Kirpers beiden anderen je eine Bogenhilfte liefern
Fig. 152. Querschnitt eines Lendenwirbels. (Fig. 152). Die Kerne fiir die Wirbel-

1jdhriges Kind. kérper treten zuerst, etwa in der zehnten
Woche, in den unteren Thorakalwirbeln
auf, und im fiinften Fetalmonate besitzen alle, mit Ausnahme der Steifibeinwirbel,
ihre Knochenkerne. Die Kerne der Bogenhilften entstehen schon wihrend der
siebenten Fetalwoche in den beiden ersten Halswirbeln und bald auch in caudalwirts
gehender Reihenfolge in den iibrigen Wirbeln. Die Proc. articulares und die Proc.
transversi ossifizieren von den Bogenhilften aus, auch liefern diese Kerne einen nicht
unbetrichtlichen Teil des Kérpers in der Nachbarschaft des Ansatzes der Bogenhilften
(Fig. 152). Gegen den fiinfzehnten Lebensmonat stofilen die knochernen Bogenhilften
dorsal vom Riickenmark aufeinander, um den Abschlufl des Wirbelkanales zu vollenden.
In der Sakralgegend geht die Ossifikation langsamer vor sich, indem der Wirbelkanal
in den drei obersten Sakralwirbeln erst gegen das 7. bis 11. Lebensjahr einen dorsalen
Abschluf erhilt.

Gegen die Pubertit hin treten in den Wirbeln sekundiare Knochenkerne auf (Epi-
physenkerne). In den Thorakal-, Lumbal- und Sakralwirbeln bilden sich Epiphysen-
kerne, an den knorpeligen Enden der Proc. spinosi und der Proc. transversi, ferneran den
Artikulationsflachen fiir die Tubercula costarum. Am Wirbelkérper selbst entstehen
spat zwei platte Epiphysenkerne, ein oberer und ein unterer. Alle diese accessorischen
oder Epiphysenkerne sind normalerweise bis gegen das 21.—25. Jahr mit den drei Haupt-
kernen verschmolzen.

In den vordern Spangen der Proc. transversi des sechsten und siebenten Hals-
wirbels kommen sekundire Knochenkerne vor, welche ausnahmsweise selbstandig bleiben
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und mehr oder weniger weit sich entwickelnde Anlagen von Halsrippen darstellen. Die
Proc. mamillares der Lumbalwirbel, die den Proc. transversi der Thorakalwirbel ent-
sprechen, entstehen aus besonderen Knochenkernen, andererseits kann der Proc. lateralis
des ersten Lumbalwirbels selbstindig werden und als Proc. costarius eine in ihrer
Liange sehr variable Lendenrippe darstellen.

3 8 TFet: &
7. Woche | . 8. Fetalmonat
Zur Pubertitszeit 4. Fetalmonat

| _]'.lhT
Fig. 153. Atlas mit Angabe der
IKnochenkerne.

Fig. 154. Epistropheus mit An-
gabe der Knochenkerne.

Bei einzelnen Wirbeln sind noch Eigentiimlichkeiten in der Entwicklung hervor-
zuheben. Die beiden ersten Halswirbel sind in besonderer Weise zur Artikulation mit
dem Hinterhauptsbeine und zur Herstellung der Drehbewegung differenziert; dies
kommt auch in der Entwicklung der beiden Knochen zum Ausdrucke. Dem Atlas
fehlt sein Kérper, welcher als Proc. odontoides mit dem Korper des Epistropheus ver-
schmilzt (Figg. 153 und 154). Die Massae laterales und der Arcus posterior entstehen

Proc. costar, 16, Jahr

16, Jahr 16, Jahr Proc.
mamillaris

. Fetalmonat

3. Fetalmonat

Proc.
accessorius

16, Jahr
3. Fetalmonat

3. Fetalmonat

16, Jahr
Proc. spinosus 16, Jahr
Y. 122, Unterer Brustwirbel mi Fig. 156. l.endenwirbel mit Angabe der
g.155- terer br rbe : :
Angabe der Knochenkerne. Knochenkerne.

aus seitlichen Kernen, die den Kernen der Bogenhilften anderer Wirbel entsprechen.
Der Arcus anterior entsteht aus I—2 Knochenkernen, welche im Laufe des ersten Lebens-
jahres im knorpeligen Wirbelkérper, ventral von der Chorda dorsalis, auftreten. Der
Epistropheus besitzt fiinf primare Knochenkerne, namlich zwei laterale fir die dorsalen
Bogen, zwei im obern Teile des Korpers, welche vor der Geburt miteinander verschmelzen
und schlieBlich einen bis zwei im untern Teile des Koérpers. Die beiden oberen Kerne,
welche eigentlich von der Anlage des Atlas abstammen, verschmelzen im dritten bis
vierten Jahre mit dem untern und mit den lateralen Kernen. Die Spitze des Proc.
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odontoides entsteht als ein besonderer Knochenkern (Epiphysenkern) im dritten bis
fiinften Jahre, und zur Zeit der Pubertit bildet sich auch noch ein Epiphysenkern an

Obere Epiphyse

—8. Fetalmonat

Fig. 157.

5—06. Fetalmonat

Fetalmonat

Epiphysen

. Jahr hilften der Sakralwirbel.

. Jahr

16, Jahr

Sacrum mit Angabe der Knochenkerne.

der untern Fliche des Epistropheus-
korpers.

Das Sacrum stellt einen aus
fiinf Wirbeln entstandenen Knochen-
komplex dar, welcher an den

il beiden ersten Wirbeln eine starke
Verbreiterung zur Verbindung mit
dem Hiiftbein aufweist, wihrend
die einzelnen Komponenten vom
dritten  Sakralwirbel angefangen
eine caudalwirts immer weiter-
gehende Reduktion erfahren. In
jedem Sakralwirbel treten drei
Knochenkerne auf, die den drei
primiren Knochenkernen der iibrigen
Wirbel entsprechen; aus ihnen ent-
stehen die Kérper und die Bogen-
Erst im
siebenten bis zehnten Jahre schliefit
sich der Wirbelkanal in den drei
obern Sakralwirbeln. Die dorsale
Partie der Pars lateralis entwickelt
sich aus dem Knochenkerne der
betreffenden Bogenhilfte, die ven-

Ende des
3. Fetal-
monats

Laterale

trale Partie dagegen aus einem besondern Kerne, welcher einer Rippenanlage ent-

spricht (Pars costaria).

4.—0. Fetalmonat 15.—18, Jahr

5—0. Fetal- 4.
maonat

Fetal-  Pars costalis
monat 5.~ Fetalmonat
Accessor, Kern [ d. Superf. aurie.

Fig. 158,

Knochenkerne,

Sakralwirbel mit Angabe der

Diese ist also nicht blofl mit einer Thorakalrippe, sondern

auch mit den vordern Spangen der Proc. trans-
versi der Halsrippen, sowie mit dem nicht
selten als Lendenrippe selbstindig werdenden
Processus lateralis des ersten Lendenwirbels
zu vergleichen. Diese vordern Knochenkerne
in den Partes laterales ossis sacri treten im
sechsten bis zehnten Monate in der Regel blo8
in den drei ersten Sakralwirbeln auf und ver-
einigen sich im zweiten bis finften Jahre mit
den Kernen deér beiden Bogenhilften. Diese
verbinden sich friither untereinander als die
Korper der Sakralwirbel, die erst im 18. Jahre
miteinander verschmelzen. Die Verbindung
zwischen dem ersten und zweiten Sakralwirbel-
korper ist sogar erst im 25. Jahre vollendet.
Zwei dinne Epiphysenblattchen, welche als

Belag der durch die Partes laterales gebotenen Artikulationsfliche mit dem Os ilei
auftreten, vervollstindigen die Ossifikation.

Varietiten der Wirbelsiule.

Di_e Vafiet%iten der Wirbelsdule besitzen nach zwei Richtungen hin Interesse,
erstens im Hinblick auf das Licht, welches sie auf das Problem der Segmentierung des
Rumpfes werfen, zweitens in praktischer Hinsicht, seitdem sich die Erkenntnis Bahn
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gebrochen hat, daf} Variationen der Wirbelsiule manchen pathologischen Erscheinungen,
sowohl an der Wirbelsdule selbst, als auch an den unteren Extremititen zugrunde liegen.

Die Variation der Wirbelsidule kann sich nach zwei Richtungen hin geltend machen:

1. Sie betrifft die Zahl der Wirbel, welche den einzelnen Abschnitten angehéren,
mit anderen Worten, die Grenzen, die wir zwischen den einzelnen Abschnitten annehmen,
schwanken mehr oder weniger.

2. Die Wirbelvariation betrifft auch die Form einzelner Wirbel.

Im ersten Falle kann die Gesamtzahl der Wirbel der Norm entsprechen und die
Variation besteht darin, daf3 in einem Abschnitte die Zahl auf Kosten eines anderen
Abschnittes vermehrt ist; so kénnten wir etwa bei der Gesamtzahl von 33 Wirbeln
1T Brust-, 8 Cervikal-, 6 Lumbal-, 5 Sakral- und 2 Caudalwirbel finden. Oder die
Gesamtzahl der Wirbel ist vermehrt und damit wird einzelnen Abschnitten eine Zahl
von Wirbeln zugewiesen, die ihnen unter gewdhnlichen Verhiltnissen nicht zukommt.
Uber die Kausalitit der Bildungen sind wir im einen wie im andern Falle vollstindig
im Dunkeln.

1. Variation der Zahl der Wirbel.

Eine Vermehrung der Wirbelzahl tritt in sehr verschiedener Weise auf. Die Gesamt-
zahl kann eine Vermehrung erfahren, alsdann wird der eine oder andere Abschnitt
mehr Wirbel aufweisen, als ihm normalerweise zukommen. In einem solchen Falle
ist daran zu denken, daB entweder der Vorgang der Segmentierung des Mesoderms
sich iiber die Norm hinaus fortsetzt oder Caudalwirbel, unter Zuriickweichen des Becken-
ansatzes, sich als sakrale Wirbel ausbilden, ein eigentlich sakraler Wirbel den Typus
eines Lumbalwirbels annimmt usw. Welche Ursache den Abschlufi der Segmentierung
in einem bestimmten Entwicklungsstadium herbeifiihrt, warum z. B. beim Menschen
blof8 ca. 34—36 Segmente angelegt werden, wihrend dieselben bei Schlangen eine weit
grofiere Zahl erreichen, ist uns nicht bekannt. Eine andere Annahme, welche die erhohte
Zahl erkliren wiirde, ist diejenige einer Interkalation von Wirbeln, fir welche einige
Autoren (z. B. G. Baur) eintreten. Man leitet dieselbe von einer Spaltung der Sklerotome
ab, so dafl wir annehmen miifiten, es wiirde sich nicht etwa die caudale Hilfte eines
Sklerotoms mit der cranialen des nichstfolgenden zur Anlage eines Wirbelkorpers ver-
einigen, sondern die beiden Hilften blieben auf beiden Seiten getrennt und aus denselben
wiirden sich auch getrennte Wirbel entwickeln. Leider ist die Feststellung der Nerven-
verhiltnisse, welche ohne weiteres diese Frage aufkliaren wiirde, in solchen Fillen ent-
weder gar nicht oder nur sehr unvollkommen durchgefiihrt worden, so dafl die Erklirung
einer Wirbelvermehrung durch Interkalation kaum mehr als den Wert einer Vermutung
beanspruchen kann. Doch ist dieselbe durchaus nicht ohne weiteres abzuweisen; man
konnte sich dabei denken, daf3 entweder eine Stérung in der Entwicklung des betreffenden
Ursegmentpaares vor der Differenzierung im Sklerotom und Myotom oder auch eine
Spaltung der die Chorda dorsalis einschlielenden Sklerotome erfolgt ist. Endlich wire
noch an die Méglichkeit zu denken, daf} in der Ausbildung der Knochenkerne im knorpelig
angelegten Wirbelkérper Anomalien auftreten konnten, welche zur mehr oder weniger
vollstandigen Trennung zweier Wirbelkérper voneinander fithren kénnten.

Es ist bemerkenswert, dafl an den Grenzen zwischen zwei Abschnitten die Wirbel
oft einen mehr oder weniger ausgeprigten Ubergangscharakter zeigen, indem z. B. der
letzte Lendenwirbel den Charakter eines Sakralwirbels zur Schau trigt oder auf den
letzten Brustwirbel ein Wirbel folgt, welcher etwa auf einer Seite, die Ausbildung einer
Rippe oder eines kurzen rippenartigen Anhanges aufweist. Solchen Bildungen wird,
besonders wenn sie asymmetrisch vorkommen, von den Orthopiden eine gewisse Be-
deutung in praktischer Hinsicht zuerkannt. Dasselbe sehen wir ziemlich hiufig am
7. Halswirbel, wo die vordere Spange des Querfortsatzes sich als Halsrippe einerseits
oder beiderseits frei machen kann. Dieselbe ist auflerordentlich verschieden ausgebildet,
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bald als kurzer Stummel, bald linger, dann hiufig in bindegewebigem oder auch knor-
peligem Zusammenhange mit dem Sternum (fiir diese und andere Anomalien s. Le
Double).

Eir)le weitere, auch in bezug auf praktische Fragen nicht unwichtige Anomalie
besteht in mehr oder weniger regelmifligen Synostosen einzelner Wirbel oder seltener
auch einzelner Wirbelbogen. Es ist wohl anzunehmen, daf} dieselben noch relativ spit in
der Entwicklung auftreten kénnen. Neuerdings sind von Kollmann Fille beschrieben
worden, in denen an der unteren Fliche des Os occipitale entweder eine mehr oder weniger
weit fortgeschrittene Assimilation des Atlas mit dem Os occipitale vorhanden ist oder
auch bei voller Selbstindigkeit des Atlas eine verschieden weitgehende Demarkation
eines Wirbelkorpers an der unteren Fliche des Occipitale mit Massae laterales, Tuber-
culum anterius und Arcus posterior. In diesem Falle haben wir es mit einer Bildung
zu tun, welche in allen wesentlichen Beziehungen dem Atlas in hohem Grade ihnelt.
Bei der Assimilation desselben haben wir uns zu denken, dafl der Prozefl, durch welchen
die Sklerotome von 4 Occipitalwirbeln in die Bildung der Pars basilaris ossis occipitalis

Fig. 159. Verwachsung der rechten Atlashilfte mit der Pars basilaris ossis occipitalis. Bedeutende
Einengung des For. occipitale magnum.
Schidel der Basler Sammlung. A. Ansicht von unten. B. Ansicht von oben.

hineinbezogen werden, sich noch um ein weiteres Segment in caudaler Richtung ausge-
dehnt hat; treten dagegen vor dem Atlas noch Andeutungen eines weiteren Wirbels auf
(Manifestation eines Occipitalwirbels nach Kollmann), so sind wir wohl zur Annahme
berechtigt, da das letzte der Occipitalskerotome (postotisches Sklerotom) sich bis zu
einem gewissen, allerdings sehr verschiedenen Grade selbstindig gemacht und im Sinne
einer Wirbelbildung weiterentwickelt hat. An einem von mir beobachteten Falle war
der Atlas geteilt und blofl die rechte Hilfte mit der Schidelbasis verbunden (Fig. 159).
Das For. occipitale magnum war von der mit dem Os occipitale synostotisch ver-
bundenen Halfte stark eingeengt.

Nach der Auffassung von L. Bolk ist iiberhaupt die intersegmentale Grenze
zwischen Os occipitale und Halswirbelsiule beim Menschen eine schwankende, ja es
sei nicht ausgeschlossen, daf3 der Schidel caudalwirts im Vorriicken begriffen sei. Ich
bin aber doch der Ansicht, daf8 die Erscheinungen mehr innerhalb der Grenzen der
normalen Variationsbreite liegen, welche iibrigens fiir die verschiedenen Formen eine
sehr ungleichmiflige sein kann. So schwankt bei den verschiedenen Formen von Bradypus
(Batcson) die Zahl der Halswirbel zwischen 6 und 10. Sehr selten, wenn iiberhaupt,
kommen beim Menschen 8 Cervikalwirbel vor, dagegen ist in einem Falle (Klippel
und Feil) ein génzliches Fehlen von Cervikalwirbeln berichtet worden; es fanden sich
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4 Lumbalwirbel, 8 mit Rippen versehene Thorakalwirbel und iiber diesen einc gemein-
same, bis zum Os occipitale sich erstreckende Knochenmasse mit vier Rippenpaaren,
offenbar hervorgegangen aus vier Thorakalwirbeln.

Sehr variabel ist das. Steifibein, und zwar in bezug auf Form die Zahl seiner
Wirbelkomponenten. In 3/, der Fille wird es nach Rosenberg aus sechs Wirbel-
anlagen gebildet, von denen in der Regel die beiden caudalen friihzeitig miteinander
verschmelzen, so dafl spiter blof Reste von vier Caudalwirbeln nachzuweisen sind.
Im Falle die beiden letzten Wirbel sich ausbilden, enthilt das menschliche Steifibein
eine nicht unbetrichtliche Linge.

Die Kriimmungen der Wirbelsiule beginnen sich schon im vierten Monate aus-
zuprigen, und zwar gleichzeitig mit der stirkeren Ausdehnung der Ossifikation. Die
drei Biegungen der Wirbelsdule, die Curvatura cervicalis, thoracalis und lumbalis sind
schon bei der Geburt bis zu einem gewissen Grade ausgeprigt, die Curvatura sacralis
ist eben angedeutet. Mit dem aufrechten Gange nimmt die Stirke der Kriimmungen
rasch zu.

2. Variation der Form der Wirbel.

Eine weitere, praktisch besonders bemerkenswerte Anomalie besteht in der Bildung
von Halbwirbeln, die sehr hidufig mit einer Skoliose des betreffenden Abschnittes der
Wirbelsdule verbunden sind. Solche Halbwirbel
konnen ein- oder beidseitig vorkommen, es sind
Fille beschrieben worden, bei denen auf einer Seite
zwei Halbwirbel ausgebildet waren; die beiden
Halbwirbel waren untereinander verwachsen und
iibertrafen in ihrer Masse die einfachen Wirbel der
anderen Seite, so dafl eine Biegung der Wirbelsaule
die Folge war (Fig. 160). Die Entstehung dieser
Wirbelkérperspaltung ist wohl in die Zeit der Seg-
mentierung der hiutigen Wirbelsiule oder noch
frither zu verlegen; es ist nicht wahrscheinlich, dafl
es sich um eine Verschiebung oder Spaltung von
Knochenkernen handelt. Daf Skoliosen (Ver-
kriimmungen der Wirbelsdule) sehr hiufig mit
solchen Wirbelspaltungen zusammenhingen, ist
neuerdings von F. Oehlecker nachgewiesen wor-
den; er fand unter 30 Fillen von Skoliose fast durch-
wegs ,entweder nur einen halbentwickelten Wirbel . 160. Anomalie der menschliche
oder verschmolzene Wirbelteile, die als Keile in die T T Wirbelsaule, i
iibrigen Wirbel eingeschoben sind und so eine  Nach J.C. Brash, J.of Anat. a. Phvsiol
Knickung der Wirbelsiule bedingen. Durch Réntgen- 19. 1015, '
aufnahmen hat es sich herausgestellt, daff die
Varietiten an der Wirbelsiule weit hiufiger sind, als man bisher angenommen hat.
Solche Befunde sind: halbe Wirbel, Ubergangswirbel, Keilwirbel, Wirbelrudimente,
iiberzihlige Rippen, Verschmelzungen oder mangelhafte Ausbildung der Massae laterales
des Kreuzbeins usw.* Dieselben kommen nach Hyrtl nicht nur beim Menschen, sondern
auch bei Tieren vor (Fig. 162). Besonders hiufig diirften asymmetrische Bildungen im
Bereiche des Sacrums fiir die Entstehung von Skoliosen Bedeutung haben.

Im Gegensatze zu diesen anormalen Bildungen kommt es bei einer Anzahl von
Formen unter den Fischen und Reptilien auch normalerweise in gewissen Abschnitten
der Wirbelsdule zur Bildung von , ,Halbwirbeln*. Hier entspricht (Hyrtl) die Quer-
teilungsebene entweder der Mitte des Wirbels oder der Vereinigung von vorderem und
mittlerem Drittel, wo die Querfortsitze abtreten. Hinter der Mitte des Wirbels kommt
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die Querteilung iiberhaupt nie vor. Hiufig nehmen beide Hilften an der Bildung des
Querfortsatzes teil, der craniale Abschnitt bildet den oberen Bogen mit dem Dornfort-
satze. Solche Wirbel finden sich bei verschiedenen Lacertiliern.

Nach neueren Untersuchungen sind diese Zustinde auf eine ungleiche Ausbildung
der beiden Sklerotomhilften zuriickzufithren. Bei anderen Formen ist die Ausbildung

Fig. 161. Fehlen der linken Halfte eines . . . .
'Fhomka.lwirbcls, Ansicht von rechts. Fig. 162. Teilung eines Schlangenwirbels.

Nach L. R. W. Reid, J. of Anat. a. Physiol. XXI. Nach Bateson, Materials for the Study of
1887. 76—78. ’ Variation. 1894.

der beiden Hilften eine mehr gleichmiBige (H. Manner). Die Schwanzwirbel der
Lacertilier wachsen, wesentlich auf Kosten der hinteren Bogenanlage, sehr stark in die
Lange. Auch bei verschiedenen Selachiern finden sich im Schwanzabschnitte der
Wirbelsaule Doppelwirbel. Hier ist die Monospondylie das Urspriingliche, die Diplo-
spondylie das Sekundire. Zwei dorsale Bogen entstehen durch die Teilung des urspriing-
lich einheitlichen Bogens.

Entwicklung der Rippen, des Sternum und des Brustkorbes.

Die Rippen entwickeln sich unabhangig von den Anlagen der Wirbel als Knorpel-
spangen in den Septa intermuscularia, die sich hochst wahrscheinlich (Rabl gibt es fiir
Selachier bestimmt an) aus Sklerotomzellen bilden. Die Bildung der knorpeligen Anlagen,
wie spiter der Knochenkerne, beginnt dorsal und schreitet in ventraler Richtung weiter

Episternum
Clavicula Clavicula

Sternalleiste -

Proc. xiphoides WL Proc. xiphoides

Fig. 163. Thorax eines menschlichen Em- Fig. 164. Thorax cines 23 mm langen
bryvos von 15 mm Scheitel-SteiB-Linge. menschlichen Embryos,
Nach Charlotte Miller, Morph. ]. 35. 1906, Nach Charlotte Miiller, Morph. J. 35. 1906
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fort. Die Verknécherung beginnt schon in der sechsten
Fetalwoche in der Rippenspange und erst im 8. bis
16. Jahre treten drei accessorische Kerne auf (zwei fiir
das Tuberculum und eines fiir das Rippenkopfchen).

Die Entwicklung des Brustbeines ist enge mit der-
jenigen der Rippen verkniipft. Die letzteren bilden namlich
schon im knorpeligen Stadium, indemihre ventralen Enden
sich vereinigen, beiderseits einen Knorpelstreifen (Sternal-
leisten), die allmidhlich in cranio-caudaler Richtung im
Bereiche der sieben oberen Rippen median verschmelzen,
um so das knorpelige Sternum herzustellen. In Fig. 163
sehen wir eine Verschmelzung der Sternalleisten in der
Hohe des ersten Rippenpaares, wahrend sie caudalwarts
weit auseinander stehen. In Fig. 164 ist gleichfalls eine
Verschmelzung in der Hoéhe des ersten Rippenpaares
erfolgt, und die Sternalleisten haben sich, entsprechend
den ventralen Enden der drei obersten Rippenpaare, be-
deutend gendhert. In diesem Stadium liegt das Herz
noch unmittelbar unter den Hautdecken, ein Zustand, der
als Hemmungsbildung des Sternums (Fissura sterni) auch
beim Erwachsenen vorkommen kann. Bei derselben ist,
je nach dem Grade der Entwicklungshemmung, die
direkte Anlagerung des Pericards
an die Hautdecken eine mehr
oder weniger weitgehende.

Die Bildung von Knochen-
kernen im Sternum beginnt im
sechsten Fetalmonate im Manu-
brium, dann folgt eine Anzahl
bald paariger, bald unpaariger
Kerne im Corpus sterni (Fig. 165);
dazu kommt schliellich noch ein
Kern im Proc. xiphoides. Diese
verschiedenen Kerne verschmel-
zen in oft unregelmifiger Weise
miteinander, so daff haufig schon
beim reifen Fetus die urspriing-
lich paarige und segmentale An-
ordnung derselben nicht mehr zu
erkennen ist.

Variationen und Anomalien
der Rippen.
Variationen in der Zahl und
Form der Rippen sind oft be-
schrieben worden. Relativ haufig
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Manubrium sterni.
5.—~0. Monat
(Ossa supra-
sternalia
Svnostose im
20,—25. Jahre
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Synostose zur
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3. Jahr

Fig. 165. Brustbein mit An-
gabe der Knochenkerne,
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o Fig. 166. Darstellung der Bildung von Halsrippen.
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ko e a latlo.nen de Reehts erreicht die Halsrippe das Sternum. links wird sie blotd durch
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stelgen. Solche ﬁbefzahllge Akad. d. Wiss. in Wien. math,-phvs, KL XVL 1559 und W,
Rippen kénnen sich am letzten  Gruber.Mém. deVacad. imp. de Se, de St Petershourg, NI 1800,
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Hals- und an den beiden oberen Lendenwirbeln ansetzen. Eine praktische Bedeutung kommt
den Halsrippen zu, welche vom siebenten Halswirbel aus in verschiedener Linge ventral-
wirts ziehen, manchmal das Sternum erreichen, oft jedoch blof durch einen binde-
gewebigen Strang mit demselben in Zusammenhang stehen (Fig. 166 links). Der Plexus
brachialis zieht iiber eine etwas lingere Halsrippe hinweg und kann durch den Druck
einer auf der Schulter getragenen Last eine Schidigung erleiden, welche zur Resektion
der Halsrippe auffordert. Die Lendenwirbel besitzen, dhnlich wie die beiden letzten
Halswirbel, Rippenanlagen in den Proc. laterales, welche ihre Selbstindigkeit in der
Regel aufgeben, indem sie sich mit den Wirbelkérpern vereinigen. Man hat auch
selbstindige Proc. laterales an den vier oberen Lendenwirbeln beobachtet
(Cruveilhier), jedoch ist man blof dann, wenn sie die durchschnittliche Linge der
Proc. laterales iibertreffen, berechtigt, sie als Lendenrippen zu bezeichnen.

In bezug auf diese Verhiltnisse stehen sich zwei Ansichten gegeniiber: nach A.
Fischel liegen sie innerhalb der normalen numerischen Variationsbreite der Wirbelsiule,
E.Rosenberg dagegen meint, sie als Anderungen mit prospektiver Bedeutung in phy-
logenetischer Hinsicht deuten zu diirfen.

Entwicklung des Kopfskeletes.

Der Funktion nach kénnen wir am Kopfskelete drei Abschnitte unterscheiden,
namlich:

1. eine Hirnkapsel,

2. Kapseln fiir die Sinnesorgane (Auge, Gehor- und Geruchsorgan), welche sich

der Hirnkapsel anschlielen,

3. das Kiemenskelet, welches den Kiemen- oder Kopfdarm spangenférmig umgreift,
demselben zur Stiitze dient und in seiner urspriinglichsten Ausbildung (z. B.
bei Selachiern) gelenkige Verbindungen mit der Schidelbasis eingeht.

Wir haben es also zunidchst mit einem von Knochen resp. Knorpeln gebildeten
Hohlraume, der Hirnkapsel, zu tun. An diese schliefen sich vorn oder lateral die paarigen
Kapseln fiir die hoheren Sinnesorgane an, welche bei vielen Formen vollstindig in die
Wandung der Hirnkapsel aufgenommen werden. Dazu kommen in dritter Linie die
Bogen des Kiemenskeletes, die bei den niederen, wasserlebenden Formen mit Kiemen-
strahlen besetzt, auch zum Teil (Ober- und Unterkiefer) als zahntragende Skeletabschnitte
(Ober- und Unterkiefer) ausgebildet sind, bei den héheren Formen neben der Ausbildung
in diesem genannten Sinne auch als Gehorknéchelchen, als Larynxknorpel und als
Zungenbein (Ursprung fiir die Zungen- und Rachenmuskulatur) Verwendung finden.

Histogenetische Differenzierung des Schidels.

Auch in der Entwicklung des Schidels kénnen wir ein hiutiges, ein knorpeliges
und ein knochernes Stadium unterscheiden. In ausgedehntem Mafle bilden sich Teile
des Saugetierschidels direkt auf bindegewebiger Grundlage, ohne Vermittlung von
Knorpelgewebe. Es sind dies die Bindegewebs- oder Belegknochen, denen die auf knor-
peliger Grundlage entstehenden Knochen als Primordialknochen gegeniibergestellt
werden. Diese Bindegewebsknochen entsprechen wahrscheinlich den Knochenplatten,
welche, z. B. bei Teleostiern, in sehr wechselnder Ausdehnung dem knorpeligen
Cranium aufliegen; deshalb werden sie haufig auch als Deckknochen bezeichnet. Bei
diesen Formen gewihren die Knochenplatten, welche in der Cutis entstehen, den Haut-
zdhnen eine Befestigung, ja sie sind direkt von der Verschmelzung der Basalplatten, auf
welchen die einzelnen Hautzihne aufsitzen, herzuleiten (s. Zahnentwicklung). Ein
solches Hautskelet, welches aus einem Komplexe von Knochenplatten entsteht, kommt
z. B. bei Panzerwelsen vor. Besonders im Bereiche des Kopfes befindet sich das Haut-
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skelet mit den auf knorpeliger Grundlage entstandenen Skeletteilen in Kontakt und
diese Beziehungen bleiben wihrend der phylogenetischen Entwicklung weiter bestehen,
indem sie allmihlich zu einem ausgedehnten Ersatze der auf knorpeliger Grundlage ent-
stehenden Schidelknochen durch Bindegewebsknochen fithren. Am deutlichsten ist
ihre Rolle dort ersichtlich, wo der dem Bindegewebs- oder Belegknochen zugrund
liegende Knorpelteil noch eine Zeitlang erhalten bleibt, wie das z. B. beim Meckelschen
Knorpel des Unterkiefers (dem knorpeligen Mandibularbogen) der Fall ist, der schliefllich
durch Belegknochen vollstindig ersetzt wird, ohne einen nennenswerten Beitrag zur
Bildung des Unterkiefers geliefert zu haben.

Der Schidel ist, soweit er das Gehirn und die Sinnesorgane einschliefit, ein starres
Gebilde, dessen einzelne Komponenten nicht gegeneinander beweglich sind. In hohem
Grade beweglich sind dagegen die ventralen, den Kopfdarm umgreifenden Skeletteile,
welche als Visceralbogen dem Schidel zugehéren. Besonders der erste Bogen, der bei
den Knorpelfischen als Mandibularbogen die untere Zahnreihe trigt, ist gelenkig
mit der Schidelbasis verbunden; auch der zweite oder Hyoidbogen ist einer starken
Verschiebung fihig. Im Bereiche des Kopfes ist demnach die Ausbildung einer Musku-
latur iiberfliissig, soweit sie nicht bei den héheren Formen fiir die Bewegung des Bulbus
oculi, der Gehérknéchelchen (Mm. stapedius und tensor tympani) oder auch als mimische
Gesichtsmuskulatur in Betracht kommt. Eine viel héhere Ausbildung zeigt dagegen
die Muskulatur des Kiemenkorbes bei den wasserlebenden Tieren mit Kiemenatmung,
wihrend sie bei den Amnioten nur noch als Kaumuskulatur, als Pharynx-, Larynx-
muskulatur und Muskulatur der Gehérknochelchen nachweisbar ist.

Entwicklung des Gehirnschidels und der Sinneskapseln.

Die Chorda dorsalis, welche der ersten Anlage der Wirbelsidule zugrunde liegt,
reicht urspriinglich nach vorn bis an die Rachenhaut heran. Sie zeigt in Stadien mit
ausgebildeter Kopfkriimmung eine Knickung, die dem spiteren Tiirkensattel entspricht.
Der vordere Teil der Chorda, jenseits der Knickungsstelle, bildet sich aber alsbald
zuriick, und ihr vorderes Ende erreicht nur noch die Lehne des Tiirkensattels. Spiter
wird durch das Auswachsen des Stirnwulstes sowie des vor der Sella turcica gelegenen
Abschnittes des Schidels (prachordaler Schidelabschnitt) ein Raum fiir die Aufnahme
der Grofhirnhemisphiren geschaffen.

Tatsichlich treten die ersten Anfinge der Schidelbildung in der Umgebung der
Knickungsstelle der Chorda dorsalis sowie caudalwirts von dieser Stelle auf beiden
Seiten derselben auf. Diese Anlage und die aus ihr hervorgehenden Schidelknochen
bezeichnen wir als den chordalen Teil des Schidels, im Gegensatze zu dem weiter vorn
sich entwickelnden prichordalen Teile. Man vergleiche die Figg. 167 und 168, welche
diese Verhiltnisse veranschaulichen.

Als erste Anlage des knorpeligen Schidels treten also bei allen Wirbeltieren zunichst
auf beiden Seiten der Chorda dorsalis zwei Knorpelplatten auf, die Parachordalplatten
oder Parachordalia (Fig. 167). An diese schlieBlen sich vorn zwei weitere Knorpelspangen
an, welche an der Knickungsstelle der Chorda eine fiir den Durchtritt der ectodermalen
Hypophysisanlage bestimmte Offnung umgrenzen; diese vorderen Spangen sind die
Trabeculae oder Rathkeschen Schadelbalken. Sie bilden die Grundlage des prachor-
dalen Schidelabschnittes, an welchen sich vorn und seitlich die Nasen- und Augen-
kapseln zur Aufnahme der Riechsicke und der Augen anschlieBen. Aus den Para-
chordalia entsteht dagegen der chordale Abschnitt des Schidels, welchem sich seit-
lich die zur Aufnahme der membranésen Labyrinthe dienenden Labyrinthkapseln (Cap-
sulae auditivae) anlagern.

Durch die stirkere Ausprigung der Kapseln fiir die drei erwidhnten Sinnesorgane
sowie durch ihren sekundiren Anschlufi an die beiden Hauptabschnitte des Schidels
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wird die Grundlage fiir diesen, die knorpelige Schidelbasis, hergestellt (Fig. 168). An
dieselbe schliet sich eine mehr oder weniger weitgehende Verknorpelung der mem-
branés angelegten Schideldecken an; sie ist beim Menschen eine ziemlich beschrinkte,
indem der groBite Teil der Schadeldecken spiter direkt durch Verknocherung des Binde-
gewebes geliefert wird.

Weder im chordalen noch im prichordalen Abschnitte zeigt der Knorpel die ge-
ringste Andeutung einer Segmentierung, wie sie uns in den Wirbelkérpern und Bogen
so deutlich entgegentritt. Dessenungeachtet lag es nahe, den chordalen Abschnitt eben

Nasenkapseln

for. hypo- X .\‘ Nasengrube
physeos ]

Orbital-
kapsel

Vorderes
Vorderes Chordaende
Ende der
Chorda

Labyrinth

kapsel

Labyrinth-

bliischen

Hypoglossus-

Hypoglossus- sklerotome

sklerotome

Fig. 167 Schiidelbildung, Schema 1. Fig. 168. Schidelentwicklung, Schema 11
Tr, = Trabekel, Par, ch. Parachordalknorpe Te I'rabekel  PParachordal, Parachordalia

Ch. = Chorda dorsalis, Ch. == Chorda dorsalis,

deshalb, weil ihm die Chorda zugrunde liegt, wenigstens als ein Analogon der Wirbel-
saule aufzufassen, bei dem einzelne Segmente infolge der Unbeweglichkeit des Schidels
nicht zur Abgrenzung gekommen sind. Mit Ausnahme der drei Augenmuskelnerven
sowie des N. opticus und des N. olfactorius, von denen die beiden letzteren eher mit
eigenen Lobi cerebi als mit Hirnnerven zu vergleichen wiren, durchsetzen alle iibrigen
Kopfnerven die Parachordalknorpel oder gehen zwischen denselben und den Labyrinth-
kapseln aus dem Hirnschédel heraus. Vom N. hypoglossus 148t sich genau nachweisen.
daf} er sich urspriinglich aus drei bis vier Wurzeln zusammensetzt, den drei bis vier
cranialsten Riickenmarksnerven frither Stadien entsprechend. Wihrend die Myotome
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dieser Nerven bei niederen Formen die Riickzieher der Kiemenbogen (Retractores arcuum
branchialium) herstellen und bei Amnioten die Zungenmuskulatur bilden, so gehen
ihre Sklerotome (Fig. 168), Hypoglossussklerotome in die Bildung des Occiputs ein, das also,
wenigstens bei Amnioten, als ein auf segmentalen. Anlagen entstandener Abschnitt des
Schidels aufzufassen ist. Bei einer Anzahl niederer Wirbeltiere fehlt dieser Abschnitt,
oder, richtiger gesagt, er wird durch echte Wirbel dargestellt. Derselbe bildet also eirien
sekundiren Erwerb der héheren Formen, dessen urspriingliche Segmentierung spiter
bloB in der Zusammensetzung des N. hypoglossus aus mehreren Wurzeln zu erkennen ist.

Wir kénnen demnach den chordalen Teil des Schidels wieder in einen vorderen,
von den Nn. trigeminus, acustico-facialis, glossopharyngeus und vagoaccessorius durch-

Capsula auditiva

N. facialis Proc. Os tympanicun

styloides

Fig. 171. Schidel eines Fetus von 8 cm. Seitenansicht

Nach dem Modell von O. Hertwig.

i/

setzten primiren und einem hintern, vom N. hypoglossus durchsetzten sekundiren Ab-
schnitt gliedern (Fig. 168).

Die einzelnen Knorpelteile gehen ineinander iiber, um nach der Verbindung mit
den Nasen-, Augen- und Labyrinthkapseln die knorpelige Schidelbasis herzustellen,
den wesentlichsten Bestandteil des Primordialcraniums. Dieses ist beim Menschen im
Beginne des zweiten Fetalmonates schon gut ausgebildet und zeigt eine dorsale Er-
ginzung durch die membranése Schideldecke, welche direkt durch Ossifikation des
Bindegewebes die platten Knochen des Schideldaches liefert. Die Bildung des knorpe-
ligen Primordialcraniums, welche beim Menschen im zweiten Fetalmonate beginnt,
erlangt ihre volle Entfaltung erst gegen das Ende des dritten Monates; von da an erfolgt
allmihlich ein Ersatz des Knorpels durch Knochen. Ein Stadium, in welchem die Ver-
knoécherung, hauptsichlich.die Entstehung der Bindegewebsknochen, schon betridcht-
liche Fortschritte gemacht hat, sehen wir in den Figg. 169, 170, 171 von einem Fetus
von 8 cm Linge veranschaulicht.
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In Fig. 169 ist die Innenansicht der Schidelbasis dargestellt. Hier sehen wir eine
Anzahl von Knothen knorpelig vorgebildet, allerdings in plumperer Form und in anderen
relativen Groflenverhiltnissen als beim Neugeborenen oder gar beim Erwachsenen.
So erkennen wir das Os occipitale, die Pars petrosa und die Pars mastoidea ossis tempo-
ralis, das Keilbein mit unverhiltnismaBig groen Alae parvae, endlich das Os ethmo-
idale mit der Lamina cribrosa. Alle knorpelig priformierten Teile stehen kontinuier-
lich untereinander im Zusammenhang, denn Knorpelmassen zeigen blo8 dort Unter-
brechungen, wo spiter Offnungen in der Schidelbasis nachzuweisen sind. Von solchen
sehen wir den Canalis hypoglossi (N. XII), das For. jugulare, eine grofie, von der
Spitze der Labyrinthkapsel (Pars petrosa ossis temporalis) und der Wurzel des groien
Keilbeintliigels begrenzte Offnung, welche dem spiteren For. lacerum plus dem For.
ovale und dem For. spinosum entspricht (F. 1.). Ferner liegt von den Wurzeln des groflen
und des kleinen Keilbeinfliigels begrenzt das For. rotundum (F. r.); endlich weiter vorn
das sehr grofie For. opticum (F. 0.). Im Os ethmoidale sind die Offnungen der Lamina
cribrosa zu sehen. Vom Primordialschidel sind auf diesem Stadium blo die grofien
Keilbeinfliigel, ferner ein kleiner Teil der Pars lateralis und der Squama ossis occipitalis
verknochert.

Bei der Ansicht der Schidelbasis von unten (Fig. 170) sind diese Teile gleichfalls
zu erkennen, umfangreicher sind jedoch die in der Entwicklung begriffenen Binde-
gewebsknochen der Schideldecke. Von der Seite her betrachtet (Fig. 171), imponieren
besonders das Os parietale und die Squama frontalis, dann folgen die Squama tempo-
ralis, das Os zygomaticum, die Maxilla mit dem Proc. palatinus und die Mandibula,
welche letztere als Belegknochen der knorpeligen Mandibularbogen entsteht. Von unten
her treten mit dem noch ginzlich knorpeligen Os ethmoidale das Os incisivum, der Vomer,
sowie die vertikale Lamelle des Os palatinum in Verbindung.

Beachtenswert sind endlich noch die grofien Liicken, welche zwischen den knéchernen
Teilen des Schidels klaffen, besonders zwischen den Anlagen der Knochen, welche spater
die Schideldecke zusammensetzen. Dieselben werden von Membranen ausgefiillt, auf
deren Kosten die Vergroflerung dieser Bindegewebsknochen erfolgt. Was von diesen
Membranen bei der Geburt noch iibrig bleibt, stellt die Fontanellen dar (s. den Schidel
des Neugeborenen).

Reste des Primordialschidels beim Erwachsenen.

Bei den verschiedenen Klassen der Wirbeltiere bildet sich der knorpelige Primordial-
schidel in sehr verschiedenem Grade aus, wie er auch in recht verschiedener Ausdehnung
dem fertigen Schidel zugrunde liegt. So sehen wir bei einigen Knochenfischen eine
starke Entfaltung desselben, wihrend er bei andern Vertretern dieser Klasse durch
die Knochenbildung fast ganz verdringt wird. Bei Siugetieren bildet sich in frithen
Entwicklungsstadien ein knorpeliger Primordialschidel aus, doch bleiben durchwegs
bloB kleine Strecken als Reste desselben im fertigen Schidel iibrig. Beim Menschen
beschrinken sich diese auf die Knorpel der duBeren Nase (Cartilagines alares) sowie
auf die knorpelige Nasenscheidewand (Cartilago septi nasi), folglich ist die Verknéche-
rung des Primordialcraniums.hier eine fast vollsténdige.

Verkn8cherung des Schidels im einzelnen.

Von den Schidelknochen unterscheiden wir, wie gesagt, die auf rein bindegewebiger
Grundlage entstehenden Bindegewebsknochen von solchen, die aus Knochenkernen
im knorpeligen Primordialcranium entstehen. Unter diesen, stellen wir zunichst die-
jenigen zusammen, deren Hauptanlagen in den Parachordalia und den Trabekeln auf-

Corning, Entwicklungsgeschichte. 13
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treten. Hierher gehoren das Os occipitale, das Os sphenoidale und das Os ethmoidale,
deren Zusammengehorigkeit schon von den ilteren Anatomen durch die Bezeichnung
Os tripartitum hervorgehoben wurde. Die Pars basilaris ossis occipitalis und die hintere
Partie des Corpus ossis sphenoidalis entsprechen annihernd dem chordalen Abschnitte
der Schidelbasis, die vordere Partie des Corpus ossis sphenoidalis und das Os ethmoidale
dem priachordalen Abschnitte.

Os cpactale o o Lateral schlieit sich die aus der

Oberer Kern d, :\.clmpp:.,n?].“}_-L‘tu]- knorpeligen Schadelbasis hervor-
gegangene, die Gehorkapsel dar-

stellende Pars petrosa  des
Schlifenbeins an mit der Pars
mastoidea (Fig. 169), wihrend

die beiden andern Abschnitte

des Os temporale (die Squama

und die Pars tympanica) als
Bindegewebsknochen entstehen.

Os occipitale. Der grofite

Teil des Knochens entsteht

durch Verknécherung des Pri-

Pars lateralis, mordialcraniums und blof3 die

3. Jahr

Unt, Kern d. Schuppe,

8.—0. Fetalwoche 8, Fetalwoche Spitze der Squama occipitalis
Pars basilaris, —5. Jahr figt sich als Bindegewebsknochen

6. Fetalwoche an. In der Pars basilaris bilden

Fig. 172. Os occipitale mit Knochenkernen. sich zwei bald miteinander ver-

schmelzende Knochenkerne in
der sechsten Fetalwoche aus (Fig. 172). Am Anfange des dritten Monats treten in
den Partes laterales und in dem untern Teile der Squama Knochenkerne auf, und
zwar je einer fiir jede Pars lateralis und zwei bald untereinander verschmelzende Kerne
fiir die untere Partie der Squama, bis zur Héhe der Protuberantia occipitalis externa

Kern, Ala  Kern, Ala  Kernd.Sphen.
magna parva, 3. Mon, ant., 3. Monat

Knorpel des Os sphen, ant

For. opticum, e
For. rotundum "8
For, ovale

Lat. Lamelle d. Proc, ptervg

/ Vordere Kerne d. Sphen. post., 2. Mon
Mediale Lamelle des Proc, ptervg., Hintere Kerne des Sphen. post, 2 Monat.
Fig. 173. Os sphenoidale, 5. Monat.
Zum Tell nach Poirier - Charpy, Osteologie. p. 425.

und der Linea nuchae suprema. Oberhalb dieser Linie wird die Squama aus zwei sehr
frih miteinander verschmelzenden Kernen hergestellt, die auf bindegewebiger Grund-
lage entstehen. Noch vor der Geburt findet eine ausgedehnte Verschmelzung dieses
obern Abschnittes der Squama mit dem untern Abschnitte statt, doch wird das
urspriingliche Verhalten noch eine Zeitlang durch einen tiefen Einschnitt am Margo
parietalis angedeutet. Bis zum 5.—6. Jahre bleiben die vier auf knorpeliger Grundlage
auftretenden Kerne durch Knorpelfugen voneinander getrennt (Fig. 172). Ein kleiner,
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zeitweise selbstindiger Knochenkern (Os Kerkringii) wird zuweilen am hintern Umfange
des Foramen occipitale magnum angetroffen.

Os sphenoidale. Am Kérper dieses spiter einheitlichen Knochens unterscheiden
wir (Fig. 173) einen mit den Alae parvae im Zusammenhang stehenden vorderen Abschnitt
als Os sphenoidale ant. von einem hinteren Abschnitte, dem Os sphenoidale post., welcher
die Alae magnae abgibt. Nach unten erstreckt sich der Proc. pterygoideus, dessen mediale
Lamelle als Bindegewebsknochen dem Sphenoid eigentlich fremd ist und sich demselben
erst sekundir anschlieft. Im Os sphenoidale post. treten im Laufe des dritten Monates
zwei bald sich vereinigende Knochenkerne auf, entsprechend der Sella turcica; zu diesen
kommen zwei seitliche Kerne, aus denen die seitlichen Teile und die Lingula entstehen.
Diese vier Kerne verschmelzen schon im sechsten Monate zur Bildung eines einheit-
lichen Kernes. Die grofien Fliigel entstehen aus je einem Kerne, welcher sich lateral-
wirts verbreitert; derselbe liefert auch die laterale Lamelle des Proc. pterygoideus.

Im Os sphenoidale ant. entstehen in
der Mitte des dritten Monates, lateral vom Sutura
For. opticum, zwei Knochenkerne, ent- /"0

or. mastoid.
sprechend den Alae parvae, und etwas spiter
(im dritten Monate) zwei weitere zur Ver-
schmelzung untereinander kommende Kerne
im Kérper. Vor der Geburt sind auch die
Korper der beiden Abschnitte des Sphenoids
oben knéchern miteinander verbunden,
doch erhilt sich unten die Knorpelfuge, oft
als eine ziemlich ansehnliche Masse, bis
gegen das 13. Lebensjahr. Fiir das Langen-
wachstum der Schidelbasis ist nach Vir-
chow die Knorpelwucherung in der Spheno-
basilarepiphyse von der allergrofiten Be-
deutung. /

Os ethmoidale. Die knorpelige Anlage ~enestr vestib. /
des Knochens schliefit sich als Fortsetzung ¢ coctieas )
des prichordalen Schidelabschnittes dem Promontorium
Os sphenoidale ant. an. Wir unterscheiden Iig. 174, Felsenbein des Neugeborenen von
am Knorpel wie am spiteren Knochen eine B ey gesehen:

Lamina cribrosa von seitlichen Teilen, welche

die Nasenmuscheln tragen. Eine senkrecht als Crista galli nach oben in die Schédel-
hohle vorspringende Platte (Fig. 169) setzt sich nach unten in das Septum nasi carti-
lagineum fort.

Die Knochenbildung tritt im 5. Monate zuerst in den Seitenteilen auf, aus denen
sich erst nach der Geburt durch Aushohlung von den beiden obern Nasengingen aus
die Cellulae ethmoidales entwickeln. Darauf verkndchern die beiden untern Muscheln,
wihrend bei der Geburt und noch bis in die zweite Hilfte des ersten Lebensjahres
hinein die Crista galli und die Lamina perpendicularis knorpelig bleiben.

Os temporale. Eine wesentliche Vervollstindigung der Schidelbasis wird durch
die Ossifikation der knorpelig vorgebildeten Pars petrosa und Pars mastoidea ossis tempo-
ralis geliefert. Die Squama entsteht als Bindegewebsknochen, desgleichen die Pars
tympanica. Die beiden letztgenannten Knochenabschnitte grenzen lateral das Cavum
tympani ab, welches infolgedessen erst sekundir in die Wandung des Schidels auf-
genommen wird.

Die Ossifikation der Pars petrosa beginnt im 5. Monate mit der Bildung von mehreren
Kernen, die jedoch schon im 6. Monate in weitgehendem Mafe miteinander verschmelzen.
Die einzelnen Kerne bilden bestimmte Teile der Pars petrosa, so dafl es nahe liegt, die-

13*
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selben mit den das Labyrinth umschlieBlenden, jedoch voneinander getrennten Knochen
niederer Wirbeltiere (Epistoticum, Prioticum, Postoticum usw. der Fische) zu ver-
gleichen. Ein Kern tritt zwischen der Fenestra vestibuli und der Fenestra cochleae
auf, etwa entsprechend dem spiteren Promontorium und bildet einen betrichtlichen
Teil der Wandung des Vestibulum, der Cochlea, des Paries labyrinthicus und jugularis
cavi tympani. Ein zweiter Kern bildet an der hochsten Stelle des Canalis semicircularis
sup. die Eminentia arcuata, die Decke des Vestibulum und der Cochlea sowie auch
einen Teil des Paries labyrinthicus. Der Paries tegmentalis wird von einem besonderen
Knochenkerne geliefert, welcher sich lateral mit der Squama temporalis verbindet.
Diese stellt folglich nur einen kleinen Teil des Paries tegmentalis her. Ein hinterer am
Canalis semicircularis post. liegender Kern bildet die Pars mastoidea. Der Proc. styloides
stammt vom zweiten knorpeligen Schlundbogen (Hyoidbogen), und zwar von dessen
dorsaler, mit der Basis cranii verbundenen Strecke ab. Er ossifiziert von zwei
Kernen aus.

In inniger Beziehung zum Paries labyrinthicus steht der Nervus facialis. Beim
Neugeborenen wird er vollstindig in diese Wandung eingeschlossen und tritt erst am
Foramen stylomastoideum aus dem Canalis facialis. In frithen Entwicklungsstadien
(s- Gehororgan) durchsetzt der Nerv die knorpelige Pars petrosa, um von der Stelle
an, wo spiter das Ganglion geniculi liegt und der Nerv sich nach hinten und unten
wendet, auflerhalb des knorpeligen Primordialcraniums zu verlaufen, zunichst an der
lateralen Wand des Labyrinthes, welche vor der Bildung der Pars tympanica ossis tempo-
ralis und der Squama temporalis oberflichlich liegt, um sich weiterhin dem obern Teile
des Hyoidbogens, dem spiteren Proc. styloides anzulegen. Der Einschlufl des Nerven
in den Canalis facialis ist ein sekundirer Vorgang, wie das sowohl die Entwicklungs-
geschichte als die vergleichende Anatomie beweisen.

Die Squama ossis temporalis entsteht am Ende des zweiten Monates aus einem
Kerne, welcher der Wurzel des Proc. zygomaticus entspricht. Nach vorn bildet er
diesen letztern, medial die Facies articularis und das Tuber articulare, oben die eigent-
liche, an der Bildung der seitlichen Schidelwandung teilnehmende Squama. Median-
wirts verbindet sich die Anlage mit dem obern Kerne der Pars petrosa zur Herstellung
des Paries tegmentalis cavi tympani, an der die urspriingliche Verbindungslinie der
beiden Knochen noch lange als die praktisch nicht unwichtige Sutura petrosquamosa
nachweisbar ist. Der Knochenkern der Squama bildet ferner, indem er sich nach hinten
und unten (Fig. 174) zwischen die Pars tympanica und die .Pars petrosa ausdehnt, den
vordern obern Teil des Proc. mastoideus, welcher an der Begrenzung sowohl des Cavum
tympani als des Antrum tympanicum teilnimmt. Dieser Abschnitt der Squama ver-
vollstindigt oben die Pars tympanica zum Annulus tympanicus und bildet spiter einen
Teil des Meatus acusticus externus.

Die Pars tympanica ossis temporalis entsteht im dritten Monate als ein unvoll-
stindiger Knochenring im Bindegewebe lateral von den am Paries labyrinthicus cavi
tympani dem Primordialschiadel angelagerten Gehorknochelchen. In diesen Ring
ist das Trommelfell eingelassen. Sein vorderes, etwas aufgetriebenes Ende bildet
mit der horizontalen Partie der Squama die Fissura petrotympanica (Glaseri). In diese
zieht sich der Proc. ant. mallei (Folii), welcher urspriinglich den Hammer mit dem
Meckelschen Knorpel in Verbindung setzte (siche Visceralskelet). Hinten verbindet sich
der Ring mit dem abwirts verlaufenden, in die Pars mastoidea iibergehenden Teil der
Squama. Nach der Geburt wichst der Annulus tympanicus in die Fliche aus, um den
groBten Teil des knochernen dufleren Gehérganges zu bilden. Bei der Geburt lassen
sich die einzelnen Teile des Os temporale oft noch deutlich abgrenzen oder sogar von-
einander trennen.
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Bindegewebsknochen des Schidels.

Wenn wir von dem kleinen Anteil der Squama ossis temporalis an der Bildung
des Paries tegmentalis cavi tympani sowie von einem Teile der Partes orbitales ossis
frontalis absehen, so finden wir
den ganzen iibrigen Schidelgrund
knorpelig  vorgebildet. = Dagegen
besteht der grofie Knochenkomplex
des Schideldaches, wenigstens beim
Menschen, ausschliefilich aus Binde-
gewebsknochen; hierher rechnen wir
die Squama frontalis, die beiden
Ossa parietalia urnd die obere Partie
der Squama occipitalis sowie den
grofiten Teil der Squama ossis
temporalis. Alle diese Knochen
zeigen  denselben Entwicklungs-
modus. Bei den Ossa parietalia
und den beiden urspriinglich ge-
trennten Hilften des Os frontale
(Fig. 175) geht die Ossifikation von
Stellen aus, die den-Tubera frontalia
und parietalia entsprechen. Hier = Squama occi-
bilden sich im Bindegewebe des piralie
membranégsen Craniums zunichst Fig. 175. Schiadeldach eines neugeborenen Kindes. 2/,.
radidr angeordnete Knochenbalken, .
die, untereinander in Verbindung tretend, durch weiteres Ubergreifen der Ossifikation
in radidrer Richtung eine Vergrofierung des Knochens bewirken. Eine oberflichliche
und eine tiefe kompakte Knochen-
schicht (Laminainterna und externa) _ '?"“"9‘;.1‘]’:*_
grenzen die netzartig angeordneten e s
Knochenbalken der Diploé ab.

Das Os frontale entsteht (Fig.
175) aus zwei in der 6. Woche auf-
tretenden Kernen, welche sich nach
hinten tber die Bulbi ausbreiten
und die Partes orbitales ossis fron-
talis herstellen. Diese Knochen-
kerne, welche zuerst in der Gegend
der Tubera frontalia auftreten,
bilden je eine Hilfte des Knochens.
Diese sind beim Neugeborenen noch
getrennt, indem die Trennungslinie,
welche spiter der Sutura frontalis
entspricht, sich in der Regel erst im
8. Jahre schlieit. Die Sinus fron-
tales beginnen sich im ersten Lebens-
jahre als Ausbuchtungen der Nasen- Fig. 176. Schiadel cines neugeborenen Kindes von
héhle vom mittleren Nasengange aus der Seite.
zu bilden, gewinnen jedoch erst
gegen die Zeit der Pubertit eine betrichtlichere Entfaltung. Das Os parietale entwickelt
sich von zwei am Ende des zweiten Monates auftretenden Kernen aus, welche bald zu
einem einheitlichen Kerne untereinander verschmelzen.

Tuber frontale

Fonticulus
major

Tuber
parietale

Fonticulus minor

.“f]ll“n]i'l
oceipit,

Fonticulus mastoideus
1. lateralis oss, occipitalis
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Als Reste des membrandsen Craniums bleiben zur Zeit der Geburt zwischen den
platten Schidelknochen die Fontanellen (Fonticuli)-iibrig (Figg. 175 und 176). Vorn liegt
zwischen den Ossa parietalia und den beiden Hilften der Squama frontalis die grofle
Fontanelle (Fonticulus major); hinten zwischen den Ossa parietalia und der oberen Partie
der Squama occipitalis die kleine Fontanelle (Fonticulus minor). Eine dritte Fontanelle
(Fonticulus mastoideus) wird durch den Angulus mastoideus, die Pars mastoidea ossis
temporalis und die Squama occipitalis, endlich der Fonticulus sphenoidalis durch das Os
frontale, die Ala magna ossis sphenoidalis und den Angulus sphenoidalis ossis parietalis
begrenzt. Die Fontanellen nehmen durch die auf ihre Kosten stattfindende Vergrofierung
der angrenzenden Knochenteile ab und verschwinden schlieilich ganzlich; die grofie Fonta-
nelle schliefft sich im dritten Jahre, die kleine Fontanelle schon im 3.—6. Lebensmonate,
der Fonticulus sphenoidalis im dritten, der Fonticulus mastoideus in der ersten Hailfte
des zweiten Jahres. Typische Nahtverbindungen der platten Schidelknochen sehen
wir zum Teil schon im Verlaufe des vierten Jahres auftreten.

Die Ossifikation schreitet von den Grenzen der platten Knochen aus nicht ganz
regelmifig weiter, so kommt es hiufig zur Bildung kleiner accessorischer Knochen-
kerne, welche gewissermafien als Vorstofle der Ossifikationsgrenze aufzufassen sind
und spiter entweder mit den platten Knochen verschmelzen oder auch als Schaltknochen
(Ossa suturarum) ihre Selbstindigkeit wahren.

Knochen des Gesichtes.

Hierher gehoren eine Anzahl von Knochen, welche, auf bindegewebiger Grund-
lage entstehend, an der Bildung der Orbita (Pars orbitalis ossis frontalis, Os lacrimale) und
der Nasenhohle (Ossa nasalia, Maxillae, Ossa palatina) teilnehmen. Dort, wo sie an die
Oberfliche treten, liegen sie den Weichteilen des Gesichtes zugrunde. Dem grofiten
dieser Knochen, der Maxilla, kommt auch der bedeutendste Einflufl auf die Gesichts-
bildung zu; er ist nach Henke ,der zentrale Knochen des Gesichtes und auch der-
jenige, dessen Wachstum spiterhin am betrichtlichsten ist*.

Maxilla. Der Knochen entsteht aus sechs Kernen, von denen einer schon im
zweiten Fetalmonate auftritt. Gegen den vierten Fetalmonat verschmelzen fiinf Kerne
untereinander, dagegen bleibt der Kern, aus welchem der die oberen Schneidezihne
tragende Abschnitt entsteht, auch weiterhin getrennt, auch ist er als ein nur
sekundir mit dem Oberkiefer in Verbindung tretender Knochen, der Zwischenkiefer
(Os praemaxillare), aufzufassen. Die Maxillae liegen zunichst lateral von der knorpe-
ligen Nasenkapsel (Fig. 171); erst spiter, nachdem laterale Teile der knorpeligen Nasen-
kapsel sich zuriickgebildet haben, erlangen auch jene Beziehungen zur Nasenhéhle, die sie
lateral teilweise begrenzen. Die Hohe der Knochen ist zunichst eine geringe (Fig. 171),
indem fast der ganze Abschnitt, den wir spiter als Korper des Oberkiefers bezeichnen,
fehlt, so dal der die Zahnsickchen enthaltende, sehr friih sich ausbildende Proc. alveo-
laris fast unmittelbar dem Sulcus infraorbitalis angrenzt. Erst im vierten Monate nach
der Geburt stellt eine seichte Grube an der medialen Fliche des Knochens die erste
Anlage des Sinus maxillaris dar.

Os incisivum seu praemaxillare (Zwischenkiefer). Die beiden die oberen
Schneidezihne tragenden Knochenteile bilden durch ihre mediane Verschmelzung das Os
incisivum, welches bei vielen Siugetieren fast bis zur Herstellung des fertigen Zustandes
durch die Sutura incisiva von der Maxilla getrennt wird. Beim reifen menschlichen
Fetus, manchmal auch noch bei Kindern in den ersten Lebensjahren, 1afit sich dieselbe
noch nachweisen und kann sogar als seltene Anomalie auch beim Erwachsenen erhalten
bleiben. Sie verliuft vom Foramen incisivum aus schrig lateralwirts und nach vorn,
um den Proc. alveolaris des Oberkiefers zwischen dem zweiten Schneidezahn und dem
Eckzahn zu durchsetzen.
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Eine praktische Wichtigkeit gewinnen diese Verhiltnisse bei den als Gaumen-
spalten bezeichneten Mifibildungen (siehe Entwicklung des Mundes). Das Os incisivum
entwickelt sich im Bereiche des mittleren Stirnfortsatzes, und die Sutura incisiva ent-
spricht dann etwa annihernd der Grenze desselben gegen den Oberkieferfortsatz, da
wo die, je nach dem Grade der Ausbildung als Hasenscharte (Beschrankung auf
die Oberlippe) oder Gaumenscharte (Ubergreifen auf den Gaumen) bezeichnete Spalt-
bildung auftritt. Bei doppelseitiger Gaumenspalte kénnen beide Suturae incisivae
offen bleiben; sodann kommt eine spaltférmige Verbindung zwischen Mund- und Nasen-
héhle zustande, die sich auch ein- oder beiderseitig neben der Medianlinie nach riick-
wirts auf den harten oder sogar auf den weichen Gaumen ausdehnen kann. In seltenen,
vorldufig nicht zu erklirenden Fillen durchsetzt der Spalt das Os incisivum selbst,
geht also zwischen dem ersten und zweiten Schneidezahn hindurch.

Das Os zygomaticum entsteht wahrscheinlich von drei Zentren aus, die am
Ende des zweiteri Fetalmonates auftreten und im fiinften Fetalmonate untereinander
verschmelzen. Eine Andeutung dieses Verhaltens erblicken wir in der bisweilen vor-
kommenden Teilung des Knochens in zwei Halften (Os zygomaticum bipartitum).

Das Os nasale entwickelt sich als richtiger Belegknochen auf der knorpeligen
Nasenkapsel, welche im Bereiche des Knochens zum Schwunde kommt (Fig. 171). Das
Os lacrimale entsteht lateral auf der knorpeligen Nasenkapsel aus einem einzigen
Knochenkern; der Vomer gegen das Ende des zweiten Monats aus zwei bilateral sym-
metrischen Kernen, welche das Septum cartilagineum nasi zwischen sich fassen. Dieses
wird zuriickgebildet, so daf die beiden Knochenkerne zum Kontakt und schliefilich zur
Verschmelzung kommen.

Das Os palatinum entsteht aus einem Kerne, welcher dem durch die Pars hori-
zontalis und Pars perpendicularis gebildeten Winkel entspricht. Es muf hier hervor-
gehoben werden, daf bei allen Gesichtsknochen die Zahl der Kerne vermehrt sein kann,
indem wir es mit einer nicht unbetrichtlichen Variationsbreite zu tun haben.

Reste des Primordialcraniums und Herkunft der Schidelk nochen.

Vom Standpunkte der vergleichenden Embryologie aus betrachtet, zeigt das
knorpelige Primordialcranium des Menschen, auch auf der Hohe seiner Ausbildung,
eine betrichtliche Reduktion. So sehen wir z. B. am Primordialcranium des Maulwurfs
(Eugen Fischer) auch Teile der seitlichen Schidelwandung knorpelig vorgebildet.
Zwar schwinden auch hier groflere Strecken des Knorpelcraniums, ohne Knochenkerne
zu bilden, wenn Bindegewebsknochen sich ihnen auflagern. Diese atrophierenden Teile
des knorpeligen Craniums kommen auch beim Menschen vor, und A. von Kélliker
zdhlt als solche auf: 1. den Knorpel unter dem Nasenbein, 2. einen Teil der vorderen
Schadelgrube, entsprechend den Partes orbitales ossis frontalis, wo der Knorpel, ohne
daB etwa Knochenkerne in ihm auftreten, durch den Bindegewebsknochen, der sich
ihm auflagert, ersetzt wird, 3. Teile der knorpeligen Conchae nasales, 4. den Meckel-
schen Knorpel (den knorpeligen Mandibularbogen), welcher zum grofiten Teile ohne
Bildung von Knochen verschwindet (siehe Unterkiefer), 5. die Strecke des Hyoidbogens
zwischen dem Proc. styloides und dem kleinen Horne des Os hyoides. welche sich in
das Ligamentum stylohyoideum umwandelt.

Das Visceralskelet.

Bei niederen Wirbeltieren, so bei Selachiern, sind die knorpeligen Visceralbogen
des Kiemenskeletes michtig ausgebildet (Fig. 177). Zwar haben die beiden ersten Bogen
(Mandibular- und Hyoidbogen) schon eine Differenzierung erfahren, welche sie der ur-
spriinglichen Funktion als Triger von Kiemenstrahlen entfremdet. Der Mandibular-
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bogen trigt die Zihne; auf ihm bildet sich als Belegknochen der Unterkiefer der hoheren
Formen. Er gliedert sich vielfach in zwei Abschnitte, einen oberen, das Palatoqua-
dratum, welches nach vorn einen dem Schidel angeschlossenen Fortsatz aussendet, und
einen unteren, die Mandibula, welche an dem Palatoquadratum artikuliert (Fig. 177).
Der zweite knorpelige Schlundbogen (Hyoidbogen) zeigt schon deutliche Beziehungen
zum Kiemenapparate, indem von ihm wie von den folgenden Schlundbogen (Branchial-
bogen) die den Kiemenplatten zugrunde liegenden Kiemenstrahlen ausgehen. Der Spalt
zwischen Mandibular- und Hyoidbogen ist bei diesen Formen bedeutend reduziert, indem
blof der dorsale Abschnitt desselben in Form eines die seitliche Wand des Kopfdarmes
in nichster Nihe des Labyrinthes durchsetzenden Ganges (Spritzloch) erhalten bleibt,
der bei einigen Formen seine urspriingliche Funktion durch den Besitz der rudimentiren
Spritzlochkieme kundgibt. Bei den Rochen erlangt das Spritzloch Beziehungen zum
Gehéorapparate und iibernimmt die Funktion eines die Erschiitterungen des umgebenden

N. glossopharyngeus
N. facialis “

N. vagus Ram. later. n. vagi.

Ram. ophthalm. n. V.

Ram. maxillaris n, V.~

Ram. mandib. n. V,

Fig. 177. Schema ecines Selachierschadels.
Nach Wiedersheim.

I Mandibularbogen.
11 Hyoidbogen
1T1—VII Kiemenbogen.

Mediums zum Labyrinthe weiterleitenden Apparates. Der Hyoidbogen erfahrt gleich-
falls eine Gliederung in einen dorsalen Abschnitt (Hyomandibulare), welcher sich mit
der Schidelbasis, in der Nihe der Labyrinthkapsel aber auch mit dem Palatoquadratum
verbindet, und einem ventralen Abschnitt, welcher den eigentlichen Hyoidbogen dar-
stellt. Ventral werden die beiden Hyoidbogen durch ein medianes Knorpelstick, die
Copula, verbunden, welche sich als eine Verkniipfung der ventralen Enden der Branchial-
bogen nach hinten fortsetzt. Diese, die Triger der Kiemenstrahlen, finden sich in der
Finfzahl und zerfallen, wie die beiden ersten Bogen, in einzelne Stiicke; ihre dorsalen
Enden sind mit der Wirbelsiule gelenkig verbunden, ihre ventralen Enden dagegen mit
der Copula.

Beim Menschen sind der Mandibularbogen, der Hyoidbogen und der erste Bran-
chialbogen knorpelig angelegt. Der Mandibularbogen liefert die beiden groSeren Ge-
hérknochelchen (Hammer und Ambof}) sowie den im dritten Fetalmonate noch durch
den Proc. ant. mallei (Folii) mit dem Hammer in Verbindung stehenden Meckelschen
Knorpel, welcher dem als Bindegewebsknochen entstehenden Unterkiefer zur Grund-
lage dient. Aus dem oberen Teile des Hyoidknorpels gliedert sich erstens der Stapes
und zweitens der Reichertsche Knorpel ab, welcher sich teils in den mit der unteren
Fliche des Os petrosum verschmolzenen Proc. styloides umwandelt, teils in das Lig.
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stylohyoideum und das kleine Horn des Zungenbeins iibergeht. Vom ersten Branchial-
bogen (Fig. 178) bleibt blofi die ventrale Strecke als grofies Zungenbeinhorn iibrig. Der
Korper des Zungenbeins bildet sich aus demjenigen Teile der Copula, welcher dem
Hyoidbogen und dem ersten Branchialbogen zukommt.

Die Gehorknochelchen (Fig. 178) entstehen aus den obersten Abschnitten des
Mandibular- und des Hyoidbogens. Der an die knorpelige Schidelbasis anstofiende Teil
des ersten Bogens gliedert sich als Ambofl ab, welcher mit der Schidelbasis mittels
seines kurzen und mit dem Stapes mittels
seines langen Fortsatzes in gelenkige Ver- T T
bindung tritt. Er kann mit dem Quadratum ' :
der niederen Formen verglichen werden. Der
Ambof} setzt sich gelenkig gegen einen zweiten
Abschnitt des knorpeligen Bogens ab, welcher J
die Form des Hammers annimmt. Der Proc. )I( )
mallei ant. (Folii) stellt auf diesem Stadium e
noch eine kontinuierliche Verbindung mit dem
iibrigen ventralen Abschnitte des knorpeligen
Mandibularbogens (Meckelscher Knorpel) her.
Auf diesem haben Bindegewebsknochen einen
plump geformten Unterkiefer hergestellt (Fig.
171). Diese Verbindung verliuft durch die
Fissura petrotympanica (Glaseri) aus der
Paukenhéhle nach vorn und abwirts. Mit der
Ausbildung des Bindegewebsknochens beginnt
auch der Schwund des Meckelschen Knor-
pels, welcher sich wahrscheinlich nur in ge- Cornumin. oss. hyoidei
ringem Grade an der Bildung des Unterkiefers Cornumaj. oss. hyoidei
beteiligt (s. unten).

Der Ambofl und der Hammer ossifizieren N
je von einem einzigen Knochenkerne aus, der Fig- 178, Schidel mit doppelscitiger kno-

Proc. mastoides

Proc. stvloides

Corpus

im oweten Monate auftritt. Schon zu dieser 1570 {SIDIAE iy den o
Zeit bildet sich auf dem Proc. ant. mallei ein Mit Bentitzung ciner Abbildung von T | I,.J\\:-_‘_';.
kleiner Bindegewebsknochen, der spater mit  aunals of Surgery. 1907, Angabe des Kiemen
dem Knochenkerne des Hammers ver- skeletes mittels Zahlen (I—V).
schmilzt.

Die Mandibula ist ein Bindegewebsknochen, welcher am lateralen Umfange des
Meckelschen Knorpels auftritt und zunichst blofl den Proc. alveolaris des Unterkiefers
herstellt. An einzelnen Stellen bilden sich auch ohne Zusammenhang mit dem Meckel-
schen Knorpel, so im Proc. condyloideus, im Proc. coronoides und im Angulus mandibulae
neue Knorpelmassen, welche durch accessorische Knochenkerne ersetzt werden. Ubrigens
treten solche accessorische Knorpelkerne auch im Anschlufl an andere Bindegewebs-
knochen des Schadels auf (Gaupp), doch bilden sie sich in der Regel zurick, indem
sie durch den auflagernden Bindegewebsknochen tuberfliisssig werden. Die ventralen
Abschnitte beider Meckelscher Knorpel, die in der Medianebene zusammenstoflen,
werden gleichfalls in Knochen umgewandelt.

Der Stapes trennt sich von der oberen, der Schidelbasis anliegenden Strecke
des knorpeligen Hyoidbogens (Reichertscher Knorpel) ab. Durch den Ring verlauft
die beim Menschen spiter sich riickbildende A. stapedialis, welche bei vielen Tieren
erhalten bleibt und einen betrichtlichen Teil des Verzweigungsgebietes der A. carotis
ext. iibernimmt. Die Verbindung der Stapesplatte mit der lateralen Wand des Laby-
rinthes in der Fenestra vestibuli wiirde der urspriinglichen Artikulationsstelle des Hyoid-
bogens mit der Schadelbasis entsprechen, und moéglicherweise ist die Entstehung der
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Fenestra vestibuli auf Druckatrophie zuriickzufithren. Eine weitere Strecke des Hyoid-
bogens liefert den Proc. styloides, von welchem das Lig. stylohyoideum zum kleinen
Horne des Os hyoides verliuft. Der Stapes ossifiziert etwas spiter als die beiden anderen
Gehorknochelchen von einem Kerne in der Basis aus. Ein besonderer Kern liefert den
Proc. styloides, ein weiterer das Cornu minus ossis hyoidei.

Der dritte Schlundbogen bleibt blol in seinem ventralen, das Cornu majus ossis
hyoidei darstellenden Abschnitte erhalten, der von einem eigenen Kerne aus ossifiziert. Im
Corpus ossis hyoidei treten 1—2 Knochenkerne auf. Was die folgenden Schlundbogen
anbelangt, so entstehen sie als solche beim Menschen sicher nicht in der Form
knorpeliger Bogen, dagegen sind wir wohl zur Annahme berechtigt, daBl die
Lamina cartilaginis thyreoideae aus dem vierten und fiinften Schlundbogen entstand
(Fig. 178), indem ein allfilliges als Varietit vorkommendes Foramen thyreoideum
die urspriingliche Trennungslinie angibt (siehe auch Nervensystem). Einige Autoren
leiten auch den Cricoidknorpel von einem Branchialbogen ab. Die Fig. 178 veran-
schaulicht diese Verhiltnisse. Der Hyoidbogen, welcher in der Regel durch die
Ausbildung des Lig. stylohyoideum eine Unterbrechung erfihrt, wird hier durch eine
Reihe von gelenkig untereinander verbundenen Knochenstiicken dargestellt, so daB
wir von einer vollstindigen Ausbildung des Hyoidbogens beim Erwachsenen als Varietit
sprechen diirfen. Wahrscheinlich liegt dieser Tatsache ein iibermiBiges Wachstum des
knorpeligen Hyoidbogens zugrunde (T. Dwight). Uberginge zum gewohnlichen Ver-
halten erblicken wir in einem sehr langen, manchmal in zwei Abschnitte gegliederten
Proc. styloides. Die Gehérknéchelchen sind in der Figur als Abgliederungen des Mandi-
bular- und des Hyoidbogens zu erkennen.

Wachstum des Schidels.

Ein Hauptunterschied zwischen dem Schidel des Kindes und demjenigen des
Erwachsenen besteht in dem verschiedenen Verhiltnis zwischen der Hirnkapsel und
dem Gesichtsskelet (Henke). Noch geraume Zeit nach der Geburt iiberwiegt das
Wachstum der die Gehirnkapsel zusammensetzenden Knochen, wihrend die Entfaltung
der Gesichtsknochen zuriickbleibt. Nach Froriep ist das Verhiltnis des Gesichts-
schidels zum Hirnschidel beim Neugeborenen 1 : 8, beim 5 jihrigen Kinde I : 4, beim
Erwachsenen I : 2.

Wir treffen, wie schon erwahnt wurde, einen verschiedenen Typus des Knochen-
wachstums am Schédel an, je nachdem es sich um die knorpelig praformierten Knochen
der Schidelbasis oder um die Bindegewebsknochen der Schadeldecke und des Gesichtes
handelt. Bei jenem ist es, dhnlich wie bei Lingsknochen, der zwischen den Knochen-
kernen liegende Knorpel, welcher neues Material fiir die Knochenbildung liefert, bei den
platten Schidelbindegewebsknochen die angrenzende Schicht von Bindegewebe, auf
deren Kosten solange die Nihte offen bleiben der Knochen wichst. Natiirlich beschrankt
sich das Wachstum der platten Knochen nicht auf die Rinder, indem die Knochen durch
Apposition von der Fliche aus an Dicke zunehmen. Fiir das Lingenwachstum der
Knochen der Schidelbasis kommt in erster Linie die Knorpelfuge zwischen der Pars
basilaris ossis occipitalis und dem Os sphenoidale (Synchondrosis sphenobasilaris), dann
in zweiter Linie diejenige zwischen den beiden Abschnitten des Os sphenoidale in
Betracht. Eine Zeitlang besteht eine Knorpelfuge auch zwischen dem Os sphenoidale
und dem Os ethmoidale. Die Neubildung von Zellen in diesen Knorpelfugen kommt
aber nicht blofl fiir das Lingenwachstum der Schidelbasis, sondern nach R. Virchow
auch fiir die Gestaltung des Gesichtes wesentlich in Betracht. Eine friihzeitige Ossi-
fikation der sphenobasilaren Knorpelfuge hat nach Virchow eine Abknickung (Kyphose,
der Schidelbasis zwischen dem Keilbein und der Pars basilaris ossis occipitalis zur Folge
und wird immer von einer Prognathie begleitet.
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In bezug auf die Gestaltung des Gesichtsschadels spielt iibrigens das Wachstum
des Oberkiefers die Hauptrolle, denn derselbe bildet, indem er sich von seiner ersten
Anlage aus medianwirts ausdehnt, den zentralen Teil des Gesichtes und, jedenfalls, be-
sonders nach seiner Verwachsung mit dem Os incisivum, den groften Knochen desselben.
Sehr beachtenswert ist die Bemerkung Henkes: |, Der Oberkiefer ist iberhaupt derjenige
Teil unseres Korpers, den wir am unfertigsten mit auf die Welt bringen, der sich nach
allen Seiten hin erst nach der Geburt ausdehnt und, da er im Mittelpunkte des ganzen
Gesichtes steht, miissen sich rings um ihn her alle Knochen auseinandertreiben.® Auch
hier erfolgt das Knochenwachstum durch Apposition, teils von den Rindern, teils von
der Flache, allerdings verbunden mit Resorptionsvorgingen, welche allmihlich zur
Bildung des Sinus maxillaris fiihren.

Wirbeltheorie des Schidels.

Die Wirbeltheorie des Schidels, wie sie 1806 von Oken und schon 1786 von Goethe
aufgestellt wurde, nimmt eine Zerlegung des Schidels in einzelne mit Wirbeln ver-
gleichbare Abschnitte oder Knochenkomplexe an, jedoch ohne die fiir die Beurteilung
so ungemein wichtige Entwicklungsgeschichte der Komponenten zu beriicksichtigen.
So unterschied Oken einen Occipital-, cinen Parictal-, einen Sphenoidal- und einen
Parietalwirbel, deren Kérper dargestellt werden sollten durch die Pars basilaris ossis
occipitalis, die beiden Abschnitte des Sphenoidkérpers und das Ethmoid, wihrend er
die dorsalen Bogen dieser Schiadelwirbel in den entsprechenden Abschnitten des Schidel-
daches suchte, d. h. in der Squama occipitalis, den Ossa parietalia und der Squama
frontalis. In dieser Form wird die Okensche Schideltheoric noch von Sappey (1876)
in seiner traité d’anatomie humaine dargestellt.

Das Unklare, ja Phantastische, das der Okenschen Schideltheorie anhaftet,
ist fiir uns ohne weiteres ersichtlich. Allein sie kam einem Bediirfnis jener Zeit entgegen,
als man, von der Naturphilosophie ausgehend, das Bestreben hatte, mittels der Ver-
gleichung die anatomischen Einzelheiten in ihrer Bedeutung zu erfassen und sich zu
héherer Erkenntnis aufzuschwingen. Der Widerspruch, welcher sich, allerdings erst
50 Jahre spiter, erhob, ging von der Untersuchung der Entwicklung der einzelnen einen
,»ochddelwirbel zusammensetzenden Knochen aus, um zu zeigen, dafl der Vergleich
mit Wirbeln im Sinne Okens und Goethes iiberhaupt nicht aufrecht zu erhalten sei.

Huxley war der erste, welcher in seinen Untersuchungen iiber die Morphologie
und Entwicklung des Schidels (1838) als Kritiker auftrat. Gegenbaur hat dann 1872
in seinen Untersuchungen iber das Kopfskelet der Selachier zuerst den Unterschied
zwischen dem chordalen und dem prichordalen Abschnitte des Schidels aufgestellt und
fir den ersteren die Homologie seines Bildungsmateriales mit demjenigen der Wirbels4ule
festgestellt, jedoch unter Verwerfung der Annahme, daf} sich dieses Bildungsmaterial
im Bereiche des chordalen Schidelabschnittes jemals in einzelne Wirbel gliedere. Wie
viele Segmente dieser Abschnitt des Schidels umfasse, lasse sich héchstens aus dem
Verhalten der denselben durchsetzenden Nerven erschlieflen. Von Gegenbaur werden
fir Selachier neun solche Segmente angenommen, die sich jedoch in keiner Weise mit
Wirbelkérpern, geschweige denn mit ganzen Wirbeln, vergleichen lassen. Im prichordalen
Abschnitte des Schidels fehlt jede Andeutung einer Zusammensetzung aus einzelnen
Segmenten.

Ein weiterer Fortschritt in der Erkenntnis des Schidelaufbaues geschah durch dic
Untersuchung des N. hypoglossus, seiner Muskulatur und der zugehérigen Sklerotome.
M. Firbringer, Froriep und Beck haben nachgewiesen, dafl wenigstens der vom
N. hypoglossus durchbohrte Teil des Os occipitale sich von vier echten Somiten ableiten
lasse, indem der N. hypoglossus einem Komplexe von vier Spinalnerven entspricht,
von denen die zugehorigen Sklerotome in die Bildung der Pars basilaris und der Partes
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laterales ossis occipitalis eingehen, wihrend die Myotome die Hypoglossusmuskulatur
{Zungenmuskulatur) und zum Teil auch die vordere lange Halsmuskulatur liefern. Die
Vergleichung mit niederen Formen lehrt, dafl bei diesen die Hypoglossussegmente,
getrennt vom Kopfe, als vordere Halssegmente bestehen bleiben, deren Muskelderivate
in den Bereich des Kiemenkorbes vorwachsen, um hier die Retractores arcuum bran-
chialium zu bilden. Solche Zustinde finden wir bei Amphibien und Selachiern. Bei
Amnioten schlieflen sich die Sklerotome dieser Segmente sekundir dem Schidel an
und werden dann von dem urspriinglich durch Zusammenschlufl von vier Spinalnerven
entstehenden N. hypoglossus durchsetzt.

Die Wirbeltheorie des Schidels ist demnach durch eine Theorie ersetzt worden,
welche im Bereiche des chordalen Schidelabschnittes, wenigstens der hinteren Strecke
desselben, eine Zusammensetzung aus Derivaten echter Somiten feststellt, jedoch keine
Homologie der Hirnnerven (ausgenommen des N. hypoglossus) mit Spinalnerven an-
erkennt. Diese Angaben stellen kurz den tatsichlichen Niederschlag der zahlreichen
Untersuchungen dar, welche entgegen der Oken-Goctheschen Theorie eine Erklarung
der Morphologie des Schidels anstrebten.

Entwicklung des Extremititenskeletes.

Im Oberfliachenbilde untersucht, stellen die frithesten Extremititenanlagen stummel-
artige Fortsitze des Rumpfes dar, welche dort abgehen, wo die Parietalplatten an die
dorsalen Mesodermsegmente grenzen. Diese Anlagen sitzen auf den sog. Extremititen-
oder Wolffschen Leisten, welche sich in der ganzen Ausdehnung des Rumpfes hinziehen.
Bei Formen, wie den Rochen, deren Extremititen (Flossen) eine weite Ausdehnung
nehmen, verwandelt sich eine lingere Strecke der Leiste in die Extremititenanlage.
Bei Siugetieren dagegen beschrinken sich diese Anlagen beiderseits auf zwei kurze
Strecken der Leiste, die einerseits den letzten Cervikal-, andererseits den letzten Thorakal-
sowie den Lumbalmyotomen entsprechen. Die Strecke der Wolffschen Leiste zwischen
der vordern und hintern Extremititenanlage bildet sich ganzlich zuriick.

Beide Extremititenanlagen lassen mit fortschreitender Entwicklung zwei Abschnitte
erkennen (Fig. 65), von denen der proximale breitere Abschnitt die Schulter- resp.
Hiiftgegend bildet, wiahrend der schmilere distale, an seinem Ende als Hand- oder Fuf3-
platte schaufelférmig verbreitert, die freie Extremitit darstellt. Dabei wendet sich die
eine Fliche der schaufelférmigen Platte dem Leib des Embryos zu (ventrale oder Beuge-
fliche), die andere sieht lateral- und dorsalwirts (dorsale oder Streckfliche).

Sodann bildet sich innerhalb der freien Extremitit eine dem Ellenbogen resp.
dem Knie entsprechende Abknickung, ferner entstehen an der Hand- resp. Fufiplatte
Einkniffe, welche fiinf Vorspriinge am Rande der Platte, die ersten Andeutungen der
Finger resp. der Zehen begrenzen. Die Gliederung der Extremitit in einzelne Abschnitte
tritt schon im Laufe des zweiten Monates auf; damit geht ein Unterschied in der Stellung
der vordern und hintern Extremitit zum Rumpfe einher, welcher in der Folge immer
deutlicher hervortritt. Beide Extremititen rotieren sich namlich um ihre Lingsachse,
aber in verschiedener Richtung. Im Stadium der schaufelférmigen Anlage sieht die
Beugefliche beider Anlagen gegen den Korper, die Streckfliche lateralwirts. Bei der
Drehung wendet sich nun die Streckseite der vordern Extremitit cranial-, diejenige
der hintern Extremitit caudalwirts. Die Ursache dieser in relativ friiher Zeit statt-
findenden Drehung ist unklar; sie 148t sich beim Erwachsenen an dem spiraligen Verlaufe
des N. radialis um den Humerus, welcher mit der Bildung des Sulcus spiralis verkniipft
ist, erkennen. Fiir die Feststellung der Homologien miissen die Extremititen in die
frithe fetale Lage zuriickgebracht werden, dann entsprechen sich Radius und Tibia, Ulna
und Fibula und die Homologie 148t sich dann auch auf die grofien Nervenstimme am
Unterschenkel resp. am Vorderarm ausdehnen.
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Das Material fiir die Bildung der Extremititen stammt aus den Seitenplatten,
und zwar entsteht zunichst eine mit Mesenchym gefiillte Ectodermfalte, welche das
Skelet der Extremitit sowie die Blutgefifle liefert. Was die Muskulatur anbelangt,
so wichst sie, z. B. bei Selachiern, in Gestalt der Muskelknospen (s. Muskelentwicklung)
von den Myotomen aus in die Extremititenanlage hinein, wihrend es fiir Amnioten
noch zweifelhaft ist, ob sie durch die Ablésung einzelner Myotomzellen entsteht oder
direkt aus den Zellen der Scitenplatten gebildet wird. Ebenso wachsen auch die motori-
schen und sensiblen Nerven in die Anlagen hinein.

Das Skelet entwickelt sich nun in der Achse der Anlage aus einer Verdichtung
des Mesenchyms, welches eine zusammenhingende ungegliederte Masse darstellt. Die-
selbe wird dorsal und ventral von zwei in die Streck- resp. Beugermuskulatur sich um-
wandelnde Zellmassen umgeben. Sehr schén lassen sich diese Verhiltnisse in der Selachier-
flosse erkennen, wo die in die Flossenanlage eindringenden, von den Myotomen abge-
gebenen Muskelknospen sich sekundir in Streck- und Beugermuskelknospen teilen,
an denen sich die histologische Umwandlung in quergestreifte Muskulatur mit der
grofiten Genauigkeit verfolgen laSit.

Entwicklung der oberen Extremitit.

Die erste Anlage derselben tritt in der vierten Fetalwoche als eine leichte An-
schwellung der cranialen Strecke der Wolffschen Leiste auf, entsprechend den vier
untern Cervikalsegmenten und
dem ersten Thorakalsegmente.
Zu dieser Zeit fehlt in der Anlage
jede Differenzierung der in leb-
hafter Wucherung begriffenen

Margo sup. scapulae

Acromion und Clavicula

Radius  Naviculare

Mesenchymzellen. 5 N T e Multangul. maj.
Es verdichtet sich das Ge- V4 (ke ) l\']“t: L .\1;--.;«-
webe in der Achse der Anlage, — - : NN e IDtATEL, il

Os capitatum

um das Skelet, die Gelenkkapseln
und Binder zu bilden, welche
von den Anlagen der Streck- und
Beugermuskulatur eingeschlossen _
werden. Diese Skeletanlage be-
ginnt sich im Laufe der sechsten 1
Woche in Knorpel umzuwandeln, Costa 1
eine Umwandlung, die am Ende Fig. 179. Entwicklung der oberen Extremitit eine
der siebenten Woche vollendet menschlichen Embryos von 10,5 mm (5 Wochen). Vor-
ist, indem nun alle Skeletteile, knorpeliges Stadium,
mit Ausnahme der dritten Pha- Nach W. H. Lewis, Amer. J. of Anat. . 1901/02,
langen, knorpelig vorgebildet
sind. Im vorknorpeligen Stadium (Fig. 179) ist es unméglich, eine scharfe Ab-
grenzung der einzelnen, mehr oder weniger ineinander iibergehenden Skeletteile
durchzufithren. Die noch vorknorpelige Scapula mit ihrem nach oben und ventral-
wirts abgehenden Acromion ist leicht zu erkennen, auch die Clavicula, welche mit
dem Acromion in Zusammenhang steht. Die Anlage des Humerus geht direkt in die-
jenige der Scapula iber, doch besitzt sie bereits, ebenso wie die Ulna und der Radius.
einen Knorpelkern. In der Hand ist kein Knorpel nachweisbar, dagegen Verdichtungs-
zentren, die den Ossa carpalia entsprechen.

In einem etwas spiteren Stadium (Fig. 180) hat sich die Anlage in caudaler Richtung
verschoben. Die Scapula besteht zum gréfiten Teile aus Knorpel, das Acromion und
der michtige Proc. coracoides hingen kontinuierlich mit ihr zusammen, und das Peri-

—— (s hamatum

Os triquetrum

Humerus

.
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chondrium des nunmehr knorpeligen Humerus geht in das Perichondrium der Scapula
iiber. Aus diesem Gewebe entwickelt sich die Kapsel des Schultergelenkes, und in dem-
selben tritt der Gelenkspalt auf. Ahnliche Beziehungen finden sich zwischen dem distalen

Spina scapulae

Proc. coracoides

Multangul. maj. Metacarpale |

_ Humerus

Naviculare

Multangul. min.
Capitatum

Radius Hamatum

Triquetrum

Fig. 180. Entwicklung der oberen Extremitit. Embryo 16 mm. Zum Teil noch vorknorpelig.
Nach W. H. Lewis, Amer. J. of Anat. . 1901/02,

Ende des Humerus und den proximalen Enden von Radius und Ulna, auch zwischen
den distalen Enden diesér beiden Knochenanlagen und einer Gewebsmasse, in welcher
die knorpeligen Anlagen der Carpal-

Acromion Clavicula Multangulum maj. knochen eingebettet sind.
Q In einem dritten Stadium (Fig.
a 5 9 181) ist die Extremitit noch weiter
/ o in caudaler Richtung verschoben; der
__ 0 Angu!us superior scapulae entspricht
> demsiebenten Cervikalwirbel, der Angu-
lus inf. steht in der Héhe des fiinften
Thorakalwirbels. Die Clavicula besteht
aus Knorpel, auch hat jetzt die Sca-
pula das Maximum ihrer knorpeligen
Ulna Ausbildung erreicht. Die Bildung der
Fig. 181. Anlage des Skeletes der oberen Extremitit.  Hgohle des Schulterge]enkes hat soeben
Fetus von 20 mm Linge (7 Wochen). begonnen; die Form des Humerus ist
Nach W. H. Lewis, Amer. J. of Anat. 1. 1901 /o2, 144—183, schon annihernd dieselbe wie spiter,
was auch von den iibrigen Knochen-
anlagen gilt. Die Ossa carpalia sind alle knorpelig angelegt, ebenso die Metacarpalia

und die beiden proximalen Reihen der Phalangen.

Hamatum

Triquetrum

Entwicklung der einzelnen Knochen der obern Extremitit.

Clavicula. Die ersten Anzeichen der Knochenbildung treten hier schon in der
siebenten Woche auf, und zwar nimmt nach den Untersuchungen Gegenbaurs die
knorpelige Anlage an der Bildung des Knochens teil; dieser ist also nicht, oder wenigstens
nicht ausschlieBllich, ein Bmdege\\ebsknochen

Die Sca pula stellt schon in ihrer knorpeligen Anlage eine mehr oder weniger drei-
eckige Platte dar, von welcher zwei gleichfalls knorpelige Fortsitze, der Proc. coracoides
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und das Acromion abgehen. Jener stellt den Rest einer urspriinglich bei Reptilien
bestehenden ventralen Verbindung zwischen dem Schultergiirtel und dem Sternum
dar, welcher bei Siugetieren, mit Ausnahme der Monotremen, durch die Clavicula ersetzt
wird. Gegen das Ende des zweiten Monats entsteht ein Hauptkern in der dreieckigen
Knorpelplatte der Scapula (Fig. 182), welcher allmihlich an die Stelle des Knorpels
tritt, doch sind noch bei der Geburt der Margo vertebralis, der Angulus inf., die Fossa
glenoidalis und das Acromion knorpelig. Schon im ersten Jahre entsteht ein Kern im
Proc. coracoides; im 10. Jahre bildet derselbe auch noch den obern Teil der Fossa gleno-

Tuberculum min. mit 1
1516, Jahr Spitzenkern und 2z im 7. Jahre ver.
= Hauptkern des Coracoids, 15-—18 Monate schmolzen
10, Jahr 1. in den ersien
Oberer Kern, Hauptkern, Ossif. in & Lebensmonaten
|| | 14.—15. Jahr _,-"’ der 7. Fetalwoche

2. 2.—3. Jahr

25. Jahr

2. Fetalmonat

16,—17, Jahr. Ver-
15—20. Jahr schmelzung mit dem
’ Hauptkern im 20. bis
25. Jahr t7. Jahr
I 12, _lil|ll’
—~ 35 ‘[Elhl'
16.—17. Jahr Ver- 1
schmelzung mit dem 2—3. Jahr
Hauptkern im 20. bis
25. Jahr 12, Jahr
Fig. 182. Schulterblatt und Clavicula zur Veranschaulichung l‘lg"'lllzsjt-l \I_l'ilij::‘k‘\lilif‘ Ii“" An-
der Bildung der Knochenkerne. gabe de ochenkerne.

idalis, erst gegen die Pubertit tritt auch im Acromion ein Kern auf, ferner entstehen
accessorische Kerne im Margo vertebralis und im Angulus inf. scapulae.

Humerus. Der im zweiten Monate auftretende Diaphysenkern stellt bei der
Geburt in der Regel den einzigen Kna<henkern des Humerus dar, indem nur in ca. 20%,
der Fille auch ein kleiner Kern im Kopfe angetroffen wird, der jedoch meistens erst
im Verlaufe der ersten sechs Lebensmonate auftritt. Weitere Kerne fiir das Tuber-
culum majus im 2.—3. Lebensmonate und fiir das Tuberculum minus im 4.—5. Jahre
bilden mit dem Kerne im Kopfe eine Epiphyse, welche gegen das 25. Lebensjahr mit
der Diaphyse verschmilzt. Am distalen Ende treten mehrere Kerne auf, im 2.—3. Jahre
ein solcher im Capitulum, welcher auch einen Teil der Trochlea bildet, dann im 11.—I2.
Jahre ein Kern fiir die mediale Hilfte der Trochlea, ferner Kerne fiir die Epicondylen.
Diese untern Kerne (mit Ausnahme desjenigen fiir den Epicondylus medialis) bilden
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eine Epiphyse, die gegen das 16.—17. Jahr mit der Diaphyse verschmilzt. Ausnahms-
weise entsteht ein Proc. supracondyloideus von der Diaphyse aus.

Ulna und Radius. Der Diaphysenkern tritt bei beiden Knochen gegen die Mitte
des zweiten Fetalmonates auf; auch beim Neugeborenen sind die Enden der Knochen
noch vollstindig knorpelig. Im Olecranon bildet sich im zehnten Jahre ein gegen das sech-
zehnte Jahr mit der Diaphyse verschmelzender Epiphysenkern; von einem platten, im
sechsten Jahre auftretenden Epiphysenkerne aus verknochert das distale Ende des
Knochens und der Proc. styloides ulnae. Im 2.—3. Jahre tritt im distalen, im 3. bis
7. Jahre im proximalen Ende des Radius ein Kern auf, und dieser verschmilzt zwischen
dem 18.—20. Jahre mit der Diaphyse.

Lunatum, 5.—6. Jahr
Naviculare, 0. Jahr

Capitatum, 11.—I12, Monat

. Triquetrum, 3. Jahr
Multangul. maj. -
10, Jahr 6. Jahr
I *si >, 10,—12. Jahr
Verschmelzung 3. Jahr Pisiforme, Jah
10, Jahr Hamatum,
=Rl 12,—14. Monat
5.—7. Jahr N 2,—14. ) 3
e J Fetalwoche )
18, —z20. Jahr, i : i Metacarpalia,
verschin, A n:zl.m—gul.. ::I{I[I. o.—1b, Fetalwoehe
14.—15. Jahr, - -7. Jab e
verschm. Capit. oss. metatars,
3. Jahr
14.—15. Jahr J
3.—4. Jahr

monats

Mitte des 3. Fetal-

Mitte des 2. Fetal-

5% Tage d. fetalen
Entwicklung

5—105 Tage der

7
monats fetalen Entwickl,

50 Tage der

Verschm. | 4
L20.—25. Jaln fcl.i_u:1i <nt-
e T W o i TR W iy A = = wickiung
Verschm. £
22,—23. Jahr

S0 Jahr

2.—3. Jahr

Fig. 184. Vorderarmknochen
mit Knochenkernen.

Fig. 185. Handskelet, Volaransicht zur Veranschaulichung der
Verknocherung.

Ossa carpalia. Sie sind bei der Geburt simtliche noch knorpelig; nur ausnahms-
weise kommt im Os capitatum und hamatum je ein Knochenkern vor. Die Reihenfolge.
im Auftreten der Kerne ist in der Fig. 185 angegeben. In den seltenen Fillen, in denen
ein Os centrale vorkommt, liegt die knorpelige Anlage desselben zwischen dem Navi-
culare, dem Trapezium und dem Capitatum, doch verschmilzt sie in der Regel schon
sehr frith mit der knorpeligen Anlage des Naviculare.

Ossamctacarpalia. Ihre Ossifikation beginnt, wie diejenige der Carpalia, relativ
frihe. Die Diaphysenkerne des 2.—3. Metacarpalknochens treten in dieser Reihenfolge
wahrend der 9.—10. Fetalwoche auf, etwas spiter entsteht der Diaphysenkern des ersten
Metacarpalknochens. Die Basen des. 2.—5. Metacarpalknochens verknéchern von den
Diaphysenkernen aus.

Phalangen. Die Diaphysenkerne bilden sich in der neunten Fetalwoche; die
distalen Epiphysen verknéchern von der Diaphyse aus und in den proximalen Epi-
physen (Basen) treten im dritten Jahre eigene Knochenkerne auf. Die Ossifikation
der Endphalangen beginnt sehr frithe (nach Mall schon mit 56 Tagen), dann folgen
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die Basalphalangen (58 Tage) und mit 75 Tagen, also erst im dritten Monate, die
Grundphalangen.

Entwicklung der untern Extremitit.

Die Differenzierung des in der Extremititenanlage enthaltenen Mesenchyms
beginnt in der fiinften Woche mit der Bildung einer verdichteten Gewebsmasse, welche
das Acetabulum und den Kopf des
Femur hervorgehen lifit (Bardeen).
In Fig. 186 sind die Verhiltnisse bei
einem menschlichen Embryo von 11 mm
Linge dargestellt, wo die Anlage in
der Hauptsache aus dicht gedringten
Mesenchymzellen besteht, in denen
jedoch an einzelnen Stellen die Um-
wandlung in Knorpel begonnen hat.
Die Anlage ist eine einheitliche, auch
hat sie noch keine Beziehungen zur
Sakralwirbelsiule erlangt, vielmehr
liegt ihr proximales Ende, in welchem
wir die vorknorpelige Anlage des Os
ilium und des Os pubis erblicken, in
der Héhe der beiden letzten Lumbal-
wirbel und des ersten Sakralwirbels.
In diesem Teile der Anlage haben wir
zwei Knorpelkerne. Distal stellt ein
Knorpelstab die Anlage des Femur
dar, welchem sich die knorpeligen An-
lagen der Tibia und der Fibula an- Vert. caudalis 1
schlieBen. Dann folgt die verbreiterte, Iiig. 18(?.“ :\‘nlagc des l}cckcnsq und der hinteren
durch vier Einkerbungen ausgezeich- I"Xt“m't,i‘.t otk mensl‘fhhd]l?n 1"“3:”-""51(‘;‘?“ 1 oim,
nete Fufiplatte, in welcher die Knorpel- ,\:Z;;c]r'linc:-l:t L’i‘?f" i }n ?{p.-‘{m}-.)_mf\i 'ﬁffl,_;_
bildung an mehreren Stellen
begonnen hat.

Bei einem Embryo von
14 mm Linge (Fig. 187) ist
die Anlage caudalwirts geriickt
und die dem Os ilium ent-
sprechende Platte hat sich mit
den seitlichen Teilen der drei
ersten Sakralwirbel verbunden.
Der knorpelige Femur ver-
breitert sich distalwirts. Die
knorpeligen Anlagen von Tibia
und Fibula erreichen nicht
ganz das distale Femurende,
dagegen fassen sie distal schon
den knorpeligen Talus zwischen
sich. Der Gréfenunterschied
zwischen Tibia und Fibula ist

weniger betrichtlich als spater. s : : ;
g chtl S Sp Fig. 187. Anlage des Beckens und der hinteren Extremitat.

Dle Ossa tar§aha sind samt:- Menschlicher Embryo von 14 mm. Knorpelkerne punktiert.
liche knorpelig angelegt; wir Nach Bardeen, Amer, J. of Anat. IV, 1005

Costa N11

Os ilium
Os pubis

Femur

Costa XI1I
Vertebra
lumb. 1

Os ilium

Femur

Tibia Talus Naviculare

Vert, sacr. 1

Vertebra caud, | Fibula

Calcancus  Cuboideum

Corning, Entwicklungsgeschichte.
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erkennen aufler dem Talus noch den Calcaneus, das Naviculare, die drei Cuneiformia
und das Cuboideum.

Auf der Hohe seiner Entwicklung stellt sich das knorpelige Extremitatenskelet
bei einem Embryo von 20 mm Linge dar (Fig. 188); hier zeigen auch die einzelnen Ge-
bilde schon eine grofie Ahnlichkeit mit den fertigen Knochen. Das Os ilium hat Bezie-
hungen zu den Partes laterales der drei ersten Sakralwirbel, eine Incisura ischiadica
major ist vorhanden, und von der Knorpelplatte gehen zwei durch einen Einschnitt
voneinander getrennte ventrale Fortsitze, die Anlagen des Os pubis und des Os ischii
ab, welche spater, nach ihrer Verbindung in der Symphyse, das Foramen obturatum
begrenzen. Dort wo die beiden Spangen in die Platte des Os ilium iibergehen, bildet
sich das Acetabulum. Am Femur sehen wir nunmehr den Kopf und den Trochanter

Os ilium
\ Os pubis

Femur

Tibia

Talus

Vertebra sacr. |

Fig. 188. Anlage des Beckens und der hinteren Extremitit eines menschlichen Embryos von 20 mm.
Nach C. R. Bardeen, Amer. J. of Anat. IV. 1905.

major, wihrend das distale Ende stark verbreitert ist und mit dem gleichfalls verbreiterten
proximalen Ende der Tibia in Kontakt tritt; dagegen reicht die Fibula nicht mehr bis
an den Femur heran. Die Ossa tarsalia sind siamtlich knorpelig angelegt, ferner, zum
Teil noch miteinander in Zusammenhang stehend, auch die Ossa metatarsalia und die
Phalangen. In diesem Stadium fehlt die Knochenbildung noch génzlich; zwar beginnt
sie nach Mall am 42. Tage bei Embryonen mit 18 mm Linge mit einem Kerne im
Femurschafte, doch miissen wir ohne Zweifel eine gewisse zeitliche Variation in der
Bildung desselben annehmen.

Ausbildung einzelner Knochen und Knochenkomplexe der untern
Extremitit.

Becken. Die Entwicklung des Beckens erfordert wegen der mechanischen Be-
ziehungen, die dieser Knochenkomplex als Stiitze des Rumpfes aufweist, sowie auch
wegen der Geschlechtsunterschiede, die in seiner Formgestaltung zum Ausdruck kommen,
eine besondere Besprechung.

Wir haben gesehen, da8 schon die vorknorpelige Anlage jeder Beckenhilfte eine
Gliederung in zwei Abschnitte aufweist, einen dorsalen, der das Os ilium umfafit, und
einen ventralen, aus welchem die das Foramen obturatum begrenzenden beiden Abschnitte
des Hiiftbeins, das Os pubis und das Os ischii, hervorgehen. Dort, wo diese beiden Ab-
schnitte ineinander iibergehen, entsteht an der sufern Fliche des Knochens das Aceta-
bulum (Fig. 189). Beide Abschnitte hingen auch im knorpeligen Stadium untereinander



Einzelne Knochen. 211

zusammen, und erst nach dem Auftreten der drei Knochenkerne, welche die drei Bestand-
teile des knochernen Hiiftbeines herstellen. 148t sich eine gewisse Abgrenzung derselben
erkennen. Der dorsale Abschnitt entspricht in seiner Lage zuerst den beiden ersten Lum-
balwirbeln; bei der Verschiebung der platten-
férmigen Anlagein caudaler Richtung, die zum
Anschluffandie2—3obern Sacralwirbel fiihrt,
dndert sich auch die Richtung des Lingen-
durchmessers der Platte, bezogen auf die
Wirbelsidule. Wihrend sie zuerst fast recht-
winklig von der Wirbelsiule abgeht, so
bildet sie in spiteren Stadien mit dieser
einen spitzen Winkel (Fig. 190). IThre Form
nidhert sich mehr derjenigen des fertigen
Knochens; ,,schon auf das knorpelige Becken
wirken Druck und Zug ein, welche die
weichen verschwommenen Formen des fe-
talen Beckens verschirfen, ausziehen, ein-
driicken‘* (Petersen).

Die grofien, zur untern Extremitit
verlaufenden Nervenstimme besitzen schon
von Anfang an bestimmte Beziehungen zur
Anlage des Hiiftbeins; der N. femoralis
liegt iber ihr (cranial), der N. ischiadicus : _ . _
unter ihr (caudal), der N. obturatorius ven- Fig. sts _\_ﬂ”i'!‘lr“’_"l"']f_g" Anlage des l.""_“l""”"

. . . . eines menschlichen Embryos von 13,6 mm
tral, in Winkel, den die beiden ventralen Linke:

Fortsitze miteinander bilden und der durch .., 4 Petersen. Arch. £ Anat. u. Entw.-Gesch
ihren Zusammenschluf} in der 1803

Symphyse zum Foramen ob-
turatum erginzt wird (Fig.189).

Die Verknécherung des
Hiiftbeines beginnt etwa in
der neunten Fetalwoche (Fig.
191) im dorsalen Abschnitte,
welcher dem Os ilium ent-
spricht; betrachtlich spiter,
im vierten Fetalmonate, er-
folgt die Bildung der Knochen-
kerne des Os ischii (unterhalb
des Acetabulum) und im
finften Fetalmonate des Os
pubis (vor dem Acetabulum).
Noch bei der Geburt verharren
sehr betrichtliche Abschnitte
des Beckens im knorpeligen
Zustande. Die Crista iliaca ist
zu dieser Zeit noch knorpelig,
ebenso ein groBer Teil des Os,
ischii und der Ramus inferior
ossis pubis, auch der grofite
Teil des Acetabulum. Erst am Fig. 190, Knorpelige Beckenanlage eines 18,5 mm langen
Ende desdritten Jahres riicken o P hassclioken: Embivcs. °
die drei Kerne am Boden des Nach A. Petersen. Arch. f. A :

ycetabulum

nat. u. Entw.-Gesch. 1393.

I4*
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Vereinigung im 25. Jahre

Crista iliaca 15. Jahr

9. Fetalwoche

25. Jahr

Spina iliaca ant,
inf. 15. Jahr

14.—16. Jahr

12, Jahr

Spina ischiad, Os acetabuli

Acetabulum zusammen, doch
werden sienochbiszum 16. Jahre
durch Knorpelfugen voneinander
getrennt. In diesen kann auch
noch ein weiterer Knochenkern
auftreten, welcher das spéater mit
dem Os pubis verschmelzende
Os acetabuli darstellt. Etwa im
16. Jahre ist dann das Aceta-
bulum vollstindig knéchern,
nachdem im 10. Jahre der
Ramus inferior ossis pubis sich

10. Jahr 14. zj"'"ﬂ mit dem Os ischii verbunden
24. Jahr aidn hat. Noch spiter treten eine
Anzahl von sekundiren Kernen

hinzu fiir die Crista iliaca, die

Spina iliaca ant. inferior, die

8. Jahr Spina ischiadica, den Angulus

Tuber ischii, 15. Jahr 15.—16, Os pubis, 5. Fetalmonat publcus, das Tuberculum pubi-
Jahr cum, endlich noch eine diinne

Fig. 191. Rechtes Hiiftbein, von aulen gesehen, mit Angabe

der Knochenkerne.

Lamelle auf dem Tuber ischia-
dicum. Eine vollstindige Ver-

einigung aller Teile zum einheitlichen Hiiftbein erfolgt spitestens bis zum 23. Jahre.

Entwicklung des Beckens als Ganzes.

Die beiden Hiiftbeine setzen mit dem Sacrum das Becken zusammen, dessen
Entwicklung als Ganzes noch eine kurze Besprechung erfordert. Die Entfaltung des

Knochenkern
im Os ilium

Fig. 192. Becken eines 7 cm langen weiblichen

Coceyx. Tuber

Fetus von vorne.
P. = Promontorium

Knochenkomplexes bei der Geburt ent-
spricht der Ausbildung der untern Ex-
tremititen iiberhaupt, die in den ersten
Lebensjahren lange noch nicht das
Grofenverhiltnis zum Rumpfe erlangt
haben, das ihnen spiter zukommt. Erst
gegen die Pubertitszeit zeigt das Becken
seine definitive Form und Grofle. Beim
Neugeborenen fehlt das spiter so scharf
hervortretende Promontorium, indem die
Abknickung der Sakralwirbelsiule gegen
die Lendenwirbelsiule noch wenig aus-
gepragt ist. Auch steht die Basis des
Kreuzbeines hoher als beim Erwachsenen.
Mit der Ausbildung des aufrechten Ganges
und der stiarkeren Entfaltung der vom
Hiiftbein entspringenden Muskulatur
sehen wir die Form und Gréfle des Beckens
sich 4ndern. Die Ossa ilei gewinnen an
Ausdehnung. Das Promontorium bildet
einen stirkeren Vorsprung, auch wird
das Sacrum nun infolge der Belastung

durch den Rumpf tiefer in das Becken hinein verschoben. Auch nimmt der Raum
des kleinen Beckens zu, doch ist er beim Neugeborenen noch recht beschriankt und
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bietet den Beckeneingeweiden nicht geniigenden Raum dar, so daB die Harnblase
zum Teil in der Bauchhéhle liegt. Mit der Vergrofierung der Beckenhéhle senken sich
auch bis zum fiinften oder sechsten Jahre die Beckeneingeweide, und zudem pragt sich
die Beckenneigung stirker aus. Geschlechtsunterschiede geringeren Grades lassen sich

Spina B
iliaca 1 i

i Knochenkerne
% im o

post. sup.

Spina iliaca . )
ant. sup. Crista iliaca ant. sup.
— Incisura ischiadica

Svmphyse

o 2 Symphysis oss, pub.
Spina Acetabulum :

: Spina ischiadica
ischiad. Spina ischiadic
—— For. obturatum

Tuber ischiad,

< T I'uber ischiadicum
Fig. 193. Becken eines 7 cm langen weiblichen i i i i i
E-195. et £ii e Fig. 194. Beckenhilfte, Fetus, 7 cm, linke Seite
Fetus von der Seite gesehen. 7 A .
mediale Ansicht.

P. = Promontorium 8,1 = 1. Sakralwirbel.

schon am Becken des Neugeborenen nachweisen, doch sollen sie nach Merkel bis zum
zehnten Jahre wieder verloren gehen, so dafl es kaum méglich ist, ménnliche und weib-
liche Becken aus dieser Zeit voneinander zu unterscheiden.

Verkndcherung der Skeletanlagen der freien untern Extremitit.

Femur. Der Diaphysenkern beginnt sich im zweiten Monate zu bilden, der Kern
der distalen Epiphyse am Ende des neunten Monates; da dieser blof§ bei 129/, der reifen
Feten fehlt, kann er mit dieser Einschrinkung als Zeichen der Reife gelten. Bei der
Geburt umfaBt der knorpelige Teil den Kopf, den Hals und den Trochanter major. Der
Hals und der untere Teil des Kopfes verknochern von der Diaphyse aus, im Kopfe tritt
ein Kern in den ersten Lebensmonaten auf, im Trochanter major im 2.—3., im Trochanter
minor im I12. Jahre.

Patella. Sie ist in den beiden ersten Jahren vollstindig knorpelig, indem erst
im dritten Jahre ein Knochenkern auftritt.

Tibia. Der Diaphysenkern entsteht gegen Ende des zweiten Fetalmonats. In
der Regel bildet sich der Kern in der proximalen Epiphyse vor der Geburt; er stellt
die Condyli und die Tuberositas tibiae dar, nicht selten entsteht jedoch diese aus
einem eigenen Kerne im zwolften Jahre. Der Kern fiir das distale Ende und fiir den
Malleolus medialis entsteht am Ende des zweiten Jahres.

Fibula. Der Knochen ist im Vergleiche zur Tibia in friihen Stadien grofer als
spiter; auch ist bei der Geburt das Verhiltnis, das wir beim Erwachsenen finden, noch
nicht hergestellt. Der Diaphysenkern tritt in der Mitte des zweiten Fetalmonates auf,
der Kern fiir das distale Ende (Malleolus lateralis) am Ende des zweiten Lebensmonates,
der Kern fiir die proximale Epiphyse sogar erst im 3.—4. Jahre.
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In friihen Stadien ist die Fibula langer als die Tibia; auch tritt ihr proximales
Ende, wenigstens im Vorknorpelstadium, noch in Kontakt mit dem Femur, von welchem
sie durch das breit sich entfaltende proximale Ende der Tibia abgedringt wird. Der
Querschnitt beider Skeletteile ist in frithen Stadien gleich grof, doch #ndert sich das
Verhiltnis schon im Laufe des zweiten Fetalmonates. In frilhen Stadien ist auch die
Fibula nicht blo mit dem Talus, sondern
auch mit dem Calcaneus in Kontakt.
18—10 Jahr Spiter wird sie durch den stark lateral-
wirts sich ausdehnenden Talus vom Cal-
caneus abgetrennt.

Trochanter maj. 2—3 Jahr

Anfang des 1, Jahres

Verschmelzung o
18.—z20, Jahr Vereinigung,

20,—24. Jahr Vor der

Trochanter min. 13.—14. Jahr Geburt
. . 4. Jahr
Verschmelzung 18. Jahr 4. Jah
N 11. Jahr
20,—24. Jahr
20, Jahr
8. Fetalwoche
8. Fetalmonat
20, Jahr
18, Jahr
20, Jah
2 _]'.ﬂll'
2. Jahr—ge:
8,—3. Fetalmonat
Fi F it Angabe der Knochen =
*1g,. I95. “emur mit Angabe der hnochen- L Y o . -
° 2 kct’llch Fig. 196. Tibia und Fibula mit Knochen-

kernen.

FuBskelet. Wahrend der Carpus bei der Geburt noch vollstindig knorpelig
ist, so ist zu dieser Zeit im Tarsus schon eine ziemlich weitgehende Verkndcherung nach-
zuweisen. Im Korper und Halse des Talus tritt kurz vor der Geburt ein Kern auf,
im Calcaneus dagegen schon im sechsten Fetalmonate. Beim reifen Fetus findet sich
auch ein Kern im Cuboideum, und im ersten Lebensjahre entstchen rasch hinterein-
ander Knochenkerne im Cuneiforme I, II, III. Im dritten Jahre folgt der Kern des
Os naviculare. Ein Epiphysenkern bildet sich auf dem Tuber calcanei zwischen dem
siebenten und neunten Jahre.

Ossa mectatarsalia. Die Diaphysenkerne treten im dritten Fetalmonate auf
und liefern im zweiten bis finften Metatarsalknochen auch die Basen, wihrend die
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Képfchen der Epiphysenkerne im 2.—4. Jahre entstehen. Der erste Metatarsalknochen
zeigt dagegen den Typus der Verknocherung, den wir auch bei den Phalangen antreffen,
indem Kopf und Schaft vom Diaphysenkerne aus
entstehen, die Basis dagegen im 2. oder 3. Jahre
aus einem Epiphysenkerne. T2

Phalangen. Die Knochenkerne der Phalangen R~ Nach der Pubertit
treten zuerst in der dritten Phalange, und zwar in '
der 11.—12. Fetalwoche auf.

7. Fetalmonat

4. Fetalmonat

Mif3bildungen der Extremititen.

Von diesen sind zunichst Hemmungsbildungen i
zu nennen, welche in einem ginzlichen Mangel der 1. Jahr
i

9. Fetalmonat

. Jahr

Extremitit gipfeln, wiahrend in anderen Fillen ein . Jahr
mehr oder weniger ausgebildeter Extremititenstumpf A7 3. Jah
vorhanden sein kann. Von groflem praktischen
Interesse sind die MiBbildungen an Hand und Fu8,
besonders auch an den Fingern oder Zehen, welche
hiufig eine Vermehrung, seltener eine Verminde-
rung der Zahl erfahren (Polydaktylie und Oligo-
daktylie) oder drittens auch in einer duflerlichen
Verschmelzung zweier oder mehrerer Finger oder
Zchen (Syndaktylie) bestehen.

3. Jahr

18,—z0, Jahr

3. Fetalmonat

j. Fetalmonat

Polydaktylie.
Variationen in der Zahl der Strahlen einer Ex- Fig. 197. FuBskelet mit Angabe der
tremitit kommen bei allen Siugetieren, aber mit Verkndcherung.

sehr verschiedener Haufigkeit vor (Bateson). So
findet sich Polydaktylie hiufig beim Pferde und beim Schweine, wihrend sie beim
Esel iiberhaupt noch nicht beobachtet wurde und beim Schafe jedenfalls sehr selten ist.

Fig. 198.

A. Diplocheirie. B. Diplocheirie.
Fall von Murray, Med.-chir. Transact. 46. 1863. Aus Fall von Jackson-Dwight. Aus Bateson.
Bateson, Materials for the Study of Variation 1894.
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MifBbildungen der Extremititen.

Unter den Vogeln ist sie nicht selten beim Haushuhn und beim Fasan anzutreffen.
Beim Menschen gehért die Polydaktylie zu den hiufigeren Mifibildungen und kann hier

i,

Fig. 199. Torniers Schnitte zur
Herstellung von Diplocheirie bei
Amphibien.

manchmal das Interesse des Chirurgen erregen.
Der héchste Grad von Polydaktylie wird er-
reicht, wenn eine Verdoppelung, z. B. der Hand,
auftritt (Diplocheirie oder Schizochcirie). Beide
Hinde sind Spiegelbilder voneinander. Haufig

finden wir jedoch bei solchen Bildungen eine Re-
duktion der Fingerzahl an einer oder beiden Doppel-
hinden; so waren in einem von Dwight beschrie-
benen Falle (Fig. 198) sieben Finger vorhanden, die
zwei spiegelbildlich zueinander gestellten Handen an-
gehorten.

Auf die formale Genese dieser Bildung
werfen die Versuche von Tornier
ein Licht, dem es bei Amphibien-
Larven gelang, eine Verdoppelung
der Extremitit oder blofl des
terminalen Abschnittes derselben
zu erhalten, indem er die Spitze
der Anlage einschnitt und die
Zuheilung der Wunde durch die
Einlagerung eines Fadens ver-
hinderte (Fig. 199). Es ist schwer,
sich vorzustellen, wie bei Siuge-
tierembryonen eine solche Verlet-
zung der Hand oder Fufiplatte zu-
stance kommen kann, hochstens
darf man etwa an amniotische
Stringe denken, welche in die
Extremititenanlage einschneiden
wiirden. Solche Stringe konnen

Fig. 200, Fingermilbildungen infolge der Anheftung
amniotischer Stringe.
Praparat der pathol.-anatom. Anstaltin Basel (Prof. E. Hedinger).

zweifellos gewissen Fingermif3bil-
dungen zugrunde liegen, wie der in

il )
t'w'-i
Fig. 201. Amniotische
Abschniirung der Finger,

Fig.

202,
Amputation der Finger.

Photogramm  der  chirurg.

Klinik in Basel,

Photogramm
Klinik in Basel.

Fig. 200 dargestellte Fall zeigt, bei

welchem die beiden Hinde durch einen amniotischen Strang,
der sich an die Finger befestigt, verbunden sind. Die Finger
der rechten Hand sind in normaler Linge ausgebildet und

bis auf den Daumen durch den am-
niotischen Strang vereinigt, wihrend
von denjenigen der linken Hand Dau-
men und Index frei, dagegen die iibrigen
drei Finger rudimentir und mehr
oder weniger untereinander verbunden
sind. Auch an die verkiimmerten
Zehen des linken Fufles befestigt sich
ein von der Nabelschnur und der
Kérperwandung ausgehender amnio-
tischer Strang. Hier ist sicher eine
Verkimmerung der Finger resp. der
Zehen in einer relativ spiten Zeit,
jedenfalls erst nach der Anlage der
Fufl- resp. Handplatte erfolgt, und

Amniotische

der chirurg,
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zwar durch die Ausbildung amniotischer Adhésionen, welche sich infolge der Ver-
groflerung des Amnions und der Abhebung derselben von dem Embryo zu Strangen
ausgezogen haben. Ob fiir die Entstehung der Polydaktylie solche amniotische
Striange eine Veranlassung bilden kénnen, ist zum mindesten sehr zweifelhaft. Da-

Fig. 203. Polydaktylie an Héinden und Fiien eines neugeborenen Knaben.

A. Daumen und Zeigefinger bis zur Basis der III. Phalange verwachsen. Der iberzihlige Finger liegt
auf der ulnaren Seite.

B. Daumen und Zeigefinger bis zur Basis der Endphalange verwachsen. Der iiberzihlige Finger liegt
auf der ulnaren Seite und geht rechtwinklig zur Lingsachse der Hand ab.

C. Zwei groBe Zehen, vollstindig miteinander verwachsen, mit 2 getrennten Négeln. Auf der fibularen
Seite eine iiberzahlige kleine Zehe (also Heptadaktylic). Tibial wie fibular eine iiberzihlige Zehe.

D. Zwei grofie Zehen, vollstindig miteinander verwachsen, setzen sich jedoch durch einen kleinen
Einkniff voneinander ab. Die iiberzahlige Zehe liegt also auf der tibialen Seite.

gegen sehen wir nicht selten infolge der Umschniirung durch amniotische Strange
weitgehende Verstimmelungen, ja sogar geradezu Amputationen von Fingern
erfolgen. Ein solcher Fall ist in Fig. 201 dargestellt, ferner in Fig. 202 ein
weiterer, in welchem simtliche Finger einer Hand im Bereiche der Grundphalange
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amputiert wurden. Derartige Bildungen lassen sich wohl direkt auf eine entziindliche
Verklebung des Amnions mit der Hand- oder FuBplatte zuriickfiihren. Bei der Poly-
daktylie, bei welcher in der Regel amniotische Strange
fehlen, versagt diese Erklirung, so dafl wir uns hier wohl in
den meisten Fillen mit der Annahme behelfen miissen, daf
die Ursache entweder schon im Keime gegeben sei oder
wenigstens in einem sehr friihen Stadium auf denselben ein-
wirke.

Bei der Polydaktylie finden wir haufig an einem Rande
der Hand oder des Fufles einen iiberzihligen Strahl, der
jedoch nach Ballowitz sehr selten auch einen eigenen
Metatarsalknochen aufweist. So kommt es zur Bildung eines
doppelten kleinen Fingers oder eines doppelten Daumens
resp. einer iberzihligen kleinen oder grofien Zehe. Sehr
hiaufig ist die MiBbildung auf beiden Seiten vorhanden, aller-
dings mit Varianten, manchmal sowohl an den Hénden wie
an den Fiiflen. Einen solchen Fall geben die Figg. 203 A—D
wieder. Hier zeigt die rechte Hand (A) einen iiberzahligen
kleinen Finger, der jedoch blof3 bis an die Basis der Mittel-
phalange des eigentlichen kleinen Fingers heranreicht. Das-
selbe trifft fir die linke Hand (B) zu, nur geht hier der
kleine Finger rechtwinklig von der Hand ab. An beiden
Hinden haben wir also Hexadaktylie, und auflerdem zeigen
Daumen- und Zeigefinger eine bis zur Basis der Endphalange
reichende Verwachsung miteinander (Syndaktylie). Auch am

! linken FuBle (D) haben wir eine Hexadaktylie; die iiberzahlige
Fig. zo04. Doppelbildung der Zehe liegt auf der tibialen Seite, an welcher zwei mit-

linken Extremitit. einander verwachsene grofle Zehen mit zwei vollstindig
Nach Pol. ausgebildeten Nigeln vorhanden sind. Am rechten Fufe (C)

besteht sogar eine Heptadaktylie, indem sowohl tibial als
fibular ein iberzihliger Strahl hinzukommt, auBerdem eine Syndaktylie zwischen den
beiden grofien Zehen und der darauf folgenden Zehe. Die iiberzihlige kleine Zehe geht

Fig. 205. Fille von Diplopodie.
A. Fall Eckstein, Prager med. Wochenschr. 1891. Rechter Fuf.
B. C. Fall Kuhnt, Virchows Archiv. 56. 1872.

von der Grundphalange der eigentlichen kleinen Zehe aus; die hier in Verbindung mit
der Polydaktylie vorkommende Syndaktylie ist als eine partielle Hemmungsbildung
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aufzufassen, indem an der Hand- oder Fufiplatte die Furchenbildung oder Ein-
kerbung, welche die Anlage der einzelnen Finger voneinander trennt, nur unvollstindig
erfolgt ist.

Erkldrungen der Entstehung der Polydaktylie.

Die frither oft vertretene Ansicht, dal die Polydaktylie einen Riickschlag auf
Verhiltnisse darstelle, die sich bei niederen Formen (etwa Fischen) durch die Ausbildung
einer gréflern Zahl von Strahlen auszeichnen, ist etzt wohl allgemein aufgegeben (ata-
vistische Bildung). Die Polydaktylie ist beim Menschen und den meisten Siugetieren
entweder eine Keimesvariation, worauf die starke Vererblichkeit solcher Bildungen hin-
weist, oder entsteht, wohl in den seltensten Fillen, durch direkte Schadigung der aus-
wachsenden, plattenférmigen Anlage von Hand und Fufl. Etwas anders steht es wohl
mit der Hyperdaktylie bei denjenigen Siugetieren, die normalerweise eine weitgehende
Reduktion der Zahl der Strahlen aufweisen und bei deren Vorfahren wohl mit Sicher-
heit mehrere weitere Strahlen angelegt waren, die sich bei den jetzt lebenden Formen
mehr oder weniger stark zuriickgebildet haben. Die Reduktion fithrt beim Pferde zur
starken Ausbildung eines einzigen Strahles, oder beim Schwein von zwei Strahlen. Wir
konnen hier geradezu von Hemmungsbildungen, bei einigen Formen mit Syndaktylie
verkniipft, sprechen und die gleichmiflige Ausbildung mehrerer Strahlen als eine ata-
vistische Bildung auffassen. Diese Polydaktylie, welche die normale Zahl der Strahlen
nicht tiberschreitet, ist etwas anderes als die Poydaktylie anderer Formen, bei denen
zu den fiinf normal ausgebildeten Strahlen noch weitere hinzukommen.

Die Experimente von Tornier, dem es gelang, durch Einschneiden in die Ex-
tremititenanlage, je nach dem Stadium ihrer Entwicklung, iiberzihlige Bildungen zu
erhalten, diirfen nicht ohne weiteres bei den in utero sich entwickelnden Feten der
Saugetiere dhnliche Ursachen fiir das Zustandekommen der Polydaktylie voraussetzen
lassen. Tornier hat sogar (Fig. 199) durch Einschneiden in die eben hervorknospende
Anlage der Hintergliedmasse der Knoblauchkrite (Pelobates fuscus) ein bis drei iiber-
zdhlige Gliedmassen, zum Teil unter Verdoppelung des Beckens, erhalten. Hochstens
in dem Einschneiden amniotischer Stringe liee sich bei Siugetieren eine dhnliche causa
vera fiir solche Bildungen erblicken.

Syndaktylie und Verminderung der Fingerzahl (Oligodaktylie).

Die Syndaktylie, d. h. die mehr oder weniger weitgehende Verschmelzung von
zwei oder mehreren Fingern oder Zehen ist viel seltener als die Polydaktylie. Sie kommt,

Fig. 206. Syndaktylie an beiden FiiBen. Fig. 207. Syndaktylie, rechte Hand.
Nach einer Photographie von Prof. de Quervain. Photogramm der Basler chirurg. Klinik.
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wie wir aus den Figg. 203 A—D gesehen haben, auch in Kombination mit dieser
vor. Es gibt alle moglichen Ubergange von zwei vollstandlg voneinander getrennten
Fingern bis zu solchen, bei denen zwei Finger von einem gemeinsamen Hautuberzuge
eingeschlossen sind, ja sogar Bildungen, bei denen die Finger- (resp. Zehen-)skelete

Fig. 208. Rechte Hand.
A. Oligodaktylie, B. Ectrodaktylie.
Nach einem Photogramm der Basler chirurg. Klinik. Nach H. Struve, Z. f. Morph. u. Anthrop. XX. 1917.

mehr oder weniger vollstindig miteinander verschmolzen sind, so dal auch zwei
Finger durch einen einzigen Strahl dargestellt sein konnten. er diirfen demnach
mit grofler Wahrscheinlichkeit annehmen, dal die Syndaktylie einen Ubergang zu

Fig. 209. Synostose der End- Fig. 210. Rechter FuB, 1ojahr. Fig. 211. Linker FuB eines
phalangen der 2.—4. Zehe. Knabe. Doppelbildung, der Erwachsenen mit Spaltung der

Nach Pfitzner in Schwalbes groBen Zehe. kleinen Zehe.
morph. Arbeiten. VIII 1898, Nach W. Pfitznerin Schwalbes Nach Pfitzner in Schwalbes
morphol. Arbeiten. VIIL 1898. morphol. Arbeiten. VIII. 1898,
Taf. XXIV. Fig. 8. Taf. XXIV. Fig. 9.

einer Verminderung der Zahl der Strahlen bildet, die sogar damit enden kann, da3
blo noch zwei Finger vorhanden sind. Farabee hat eine solche Mifibildung be-
schrieben, die in Form von zwei einander entgegenstehenden, klauenartigen Fingern
wihrend fiinf Generationen auftrat. Sehr eigentiimlich ist die Tatsache, daBl bei der
Reduktion der Strahlen auf die Zweizahl der eine Strahl immer den Typus des kleinen
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Fingers resp. der kleinen Zehe aufweist, so daf} es den Anschein hat, als gehe die Reduktion
von der Daumen- resp. Grofizehenseite aus. Eine auch in bezug auf ihre Erblichkeit
sehr interessante Hemmungsbildung der Finger und der Zehen ist die Brachydaktylie,
bei welcher die Anlage der mittleren Phalangen entweder fehlt oder, was wahrschein-
licher ist, sehr frithzeitig mit der Anlage der terminalen Phalange verschmilzt. Die
Finger und Zehen zeigen also dieselbe Ausbildung des Skeletes wie der Daumen und
die grofle Zehe; sie sind abnorm kurz. Die Brachydaktylie kann sich auf cinzelne Strahlen
beschrinken, aber am hiufigsten werden alle Finger und Zehen von ihr betroffen. Von
Farabee sind Fille beschrieben worden, welche wiahrend fiinf Generationen in einer
Familie auftraten und sich exquisit vererblich erwiesen, und zwar nach dem Mendelschen
Gesetze, indem sie blofl von behafteten Individuen weiter vererbt wurden und die von
ihr freien Individuen auch unter ihren Nachkommen keinen Fall der Bildung aufwiesen.

Vererbung der Polydaktylie.

Die Hauligkeit der Vererbung der Polydaktylie ist auch dem Laien schon lange
bekannt, handelt es sich doch um eine Erscheinung, die, wenigstens was die Hande
anbelangt, offen zur Schau getragen wird. Bei Tieren sind sogar eine Anzahl poly-
daktyler Rassen beschrieben worden; eine der bekanntesten ist wohl das finfzehige
Dorkinghuhn. Solche Rassen lassen sich bei Haustieren leicht herstellen, wenn eine
Inzucht der mit der Bildung behafteten Tiere getrieben wird. So hat Castle eine Rasse
von polydaktylen Meerschweinchen gezogen, die jedoch nur durch strengste Zuchtwahl
rein zu erhalten war. Auch beim Menschen sind Familien bekannt, bei denen wahrend
zwei bis drei Generationen viele Fille von Polydaktylie auftraten. Dabei pflegt ge-
wohnlich derselbe Typus der Bildung immer wieder vorzukommen (symmetrische Ver-
erbung). Auch beim Menschen hat Pottin auf eine polydaktyle Rasse aufmerksam
gemacht, die in einem abgelegenen und schwer zuginglichen Dorfe des Departements
Isere entstand, wo eine grofle Zahl der Einwohner Polydaktylie aufwies. Dabei fand
natiirlich die betreffende MiBbildung durch die Inzucht unter den Bewohnern des Dorfes
eine Weiterverbreitung.

Entwicklung der Gelenke.

Das Skelet der Extremititen bildet im vorknorpeligen und eigentlich auch noch
im knorpeligen Stadium ein Ganzes (s. oben), jedoch zeichnen sich diejenigen Stellen,
an welchen spiter die Gelenke auftreten, dadurch aus, dafl hier das Gewebe mehr in-
different bleibt und niemals den Charakter des Knorpels annimmt. Dieses Zwischen-
gewebe geht seitlich in das die knorpeligen Skeletteile umhiillende Perichondrium iber
(Fig. 212 A).

Mit dem Langenwachstum der knorpeligen Teile wird diese nunmehr aus gallertigem
Gewebe bestehende Zwischenschicht diinner; sie erleidet eine teilweise Atrophie, durch
welche an ihre Stelle der Gelenkspalt tritt (Fig. 212 B). Derjenige Teil des Zwischen-
gewebes, welcher aulen die Enden der Skeletanlagen verbindet, wird zu den accessori-
schen Biandern und zur Capsula fibrosa, deren innere Fliche als Abschlufl der Syno-
vialis eine Uberkleidung von glatten, endothelartigen Zellen erhilt. Bei der Ver-
knécherung bleibt immer der Gelenkknorpel als Uberzug der im Gelenke zusammen-
stoflenden Knochen iibrig.

Bei denjenigen Gelenken, in welchen sich Zwischenknorpel oder Ligamenta inter-
articularia ausbilden, schwindet das Zwischengewebe der Anlage nicht vollstindig,
sondern wandelt sich zum Teil in diese Gebilde um. In einem Falle (Fig. 212 D) ent-
stehen zwei durch die Zwischenbandscheiden vollstindig voneinander getrennte Gelenk-
spalten, z. B. die Articulatio sternoclavicularis, in einem anderen gehen die Gelenk-
spalten ineinander iiber wie am Kniegelenke (Fig. 212 E). , Dic Gestaltung, das Charaktc-
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ristische der Gelenkflichenbildung, erfolgt ontogenetisch, ohne jede Einwirkung der
Muskeln, dagegen ist bei der Vervollkommnung des Gelenkes die Muskeltitigkeit ein
sicher. berechtigter Faktor, dem ja auch sonst, wie zuerst L. Fick nachgewiesen hat,
ein bedingender Einflufl auf die Skeletgestaltungen zukommt (Bernays).

Wenn das Zwischengewebe bestehen bleibt, so erhalten wir eine mehr oder weniger
enge Verbindung zweier gegeneinander gekehrter Knochenflichen durch Bindegewebe,
welches, je nach seiner Anordnung, eine ziemlich weitgehende Beweglichkeit gestatten
kann (Verbindungen der Wirbelkérper). In extremen Fillen bilden sich die straffen
Verbindungen der Synarthrosen aus.

A B ¢

. . . X Sarios r T
Knorpel Knorpel Perichondrium Periost Knochen

Gelenk- Gelenk- Gelenkkapsel
hihle  knorpel

] Knochen

_ - Periost
ak Gelenkkapsel

Gelenkhiihle

Zwischenknorpel

h ~Gelenkknorpel
Gelenkkapsel

Gelenkknorpel

— Periost

el Knochen

Fig. 212. Schematische Darstellung der Gelenkentwicklung.
Nach Testut.

Bildung der Schleimbeutel. Die Schleimbeutel, welche so hiufig in Be-
ziehung zu den Gelenkhohlen treten, kommen nicht etwa durch mechanische Momente
nach der Geburt zustande, indem bei einem Fetus aus dem Anfange des 7. Monates nach
Heinecke schon eine Anzahl vollkommen ausgebildeter Schleimbeutel sowie alle
Sehnenscheiden vorhanden waren. Die Verbindung der Sehnenscheiden und der Schleim-
beutel mit benachbarten Gelenken wird jedoch bei Kindern selten beobachtet; sie sind
wohl das Resultat von Bindegewebsschwund in spiteren Jahren, jedoch sind einige
Verbindungen schon im frithen Kindesalter vorhanden, so diejenige zwischen der Sehnen-
scheide des langen Bicepskopfes und dem Schultergelenke, oder zwischen der Bursa
superpatellaris und der Hohle des Kniegelenkes.
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Muskulatur.
Allgemeines iiber die Entwicklung der Muskulatur.

Die Histologie unterscheidet zwischen quergestreifter (willkiirlicher) und glatter
(unwillkiirlicher) Muskulatur, und zwar wird dabei betont, dafl jene die gesamte soma-
tische Muskulatur, diese dagegen die ge-
samte Darm- und Gefiflmuskulatur um- : =
faBt, mit Ausnahme der quergestreiften - N
Muskulatur des Herzens (viscerale und i
Gefifimuskulatur). Diese vom histologi-
schen Standpunkte aus durchaus gerecht-
fertigte Einteilung deckt sich jedoch
nicht mit derjenigen, welche wir aus der
Entwicklung der Muskulatur abzuleiten
berechtigt sind.

Die viscerale Muskulatur, zum Teil
auch die Muskulatur der Gefifle, ent-
steht aus der visceralen Lamelle des
Mesoderms und besteht aus glatten
Muskelzellen, wobei jedoch zu bemerken
ist, daf3 die Muskulatur des Pharynx und
der oberen Strecke des Osophagus zum
groBiten Teil quer gestreift ist und, je
weiter wir sie abwirts verfolgen, um so
stirkere Beimischungen von glatten
Muskelzellen aufweist. Bei einigen Formen
(Schlei) finden wir sogar auch am Magen
eine quergestreifte Muskulatur in weiter

Fig. 213. Schema der Entwicklung der Musku-

Verbreitung. Diese Verhiltnisse sind wohl latur beim Menschen.
darauf zurﬁckzufﬁhren, dafl es phylogene- Mit teilweiser Benutzung einer Abbildung von Patter-
tisch im Bereiche des Kiemendarmes zur ©°" in Cunninghams Textbook of human Anatomy,
Ausbildung einer michtigen, querge- :_} o :.’““!f“l‘]”‘)"'“”'"“'

. . . 1—3. Cervika rotome.
streiften Muskulatur kommt, die bei den Th. ,.,”r—‘l-llut.;_?;,i:::j:,,.,,L.
wasserlebenden Formen mit der Be- L 1—s. Lumbalmyotome.
wegung der Kiemenbogen betraut ist, S 1—5. Sakralmyotome.
bei den Amnioten dagegen zum grofiten Sek=4. Caudalniyoioms.
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Teil in die Bildung der Pharynx- oder Osophagusmuskulatur iibergeht, zum Teil
jedoch auch die Kaumuskulatur und die mimische Gesichtsmuskulatur herstellt, zum
Teil endlich als Muskulatur der Gehorknéchelchen (M. tensor tympani und M. stapedius)
in den Dienst des Gehérapparates tritt.

Demnach deckt sich der Begriff der visceralen Muskulatur (wir sehen von der
Gefafimuskulatur ab) nicht mit demjenigen der glatten Muskulatur, sondern wir haben
unter den visceralen Muskeln zu unterscheiden: 1. im Bereiche des Kopfes eine Anzahl,
die nicht blofl eine Querstreifung aufweisen, sondern auch willkiirlich zur Kontraktion
gebracht werden kénnen (Kau- und Schlundmuskulatur) und 2. die glatte Darmmusku-
latur, welche von der Mitte des Osophagus an bis zum Anus den Darm umgibt. Dieser
aus der visceralen Lamelle des unsegmentierten Mesoderms stammenden, zum gréfiten
Teile glatten visceralen Muskulatur wire also die quergestreifte Skeletmuskulatur oder
somatische Muskulatur gegeniiberzustellen, welche sich zunichst ausschliefllich im Be-
reiche des Rumpfes aus den von den dorsalen Mesodermsegmenten entstehenden Myo-
tomen ableitet. Diese Herkunft wird spiter durch die mannigfaltigen Verschiebungen,
welche die von den einzelnen Myotomen gelieferten Muskelanlagen erfahren, zum Teil
verdeckt, so dafl sich bei den héheren Formen blof noch aus der Innervation die
Zugehérigkeit der einzelnen Muskeln zu bestimmten Segmenten nachweisen lafit.

Zu den aus segmentalen Anlagen entstehenden Muskeln miissen wir vielleicht
auch die von den Nn. oculomotorius und abducens innervierten Augenmuskeln rechnen
(Fig. 213). Die ontogenetische Stellung dieser Muskelgruppe ist jedoch noch keineswegs
klar, deshalb werden wir sie mit den andern, unzweifelhaft aus der Kiemenmuskulatur
abzuleitenden Kopfmuskeln besprechen, zu denen unstreitig auch der dritte Komponent
der Augenmuskulatur, der vom N. trochlearis innervierte M. obliquus sup. zu rechnen ist.

Wir unterscheiden demnach:

A. Die aus segmentalen Anlagen (Myotomen) sich ableitende Muskulatur des Rumpfes
und der Extremititen (somatische Muskulatur).

B. Die viscerale Muskulatur.
a) Im Bereiche des Kiemendarmes (Kopfmuskulatur),
b) im Bereiche des ibrigen Darmes (Darmmuskulatur).

A. Die somatische Muskulatur.
Allgemeines iiber die Bildung der somatischen Muskulatur.

Zu ihr gehort die Rumpfmuskulatur, welche sich bei niederen Formen (Fischen,
Amphibien) in streng segmentaler Ausbildung darstellt, ferner die gleichfalls von den
Myotomen abzuleitende Extremititenmuskulatur.

Bei der Entstehung und Umbildung der somatischen Muskulatur wirken drei
Faktoren mit:

1. Das Auswachsen der Myotome in ventraler und dorsaler Richtung und eine
Verschiebung der Muskelanlagen, welche oft als eine Wanderung derselben
aufgefafit wird. Gleichzeitig mit dem Auswachsen der Myotome geht auch
die histologische Differenzierung der sie zusammensetzenden Epithelzellen zu
Muskelfasern einher (Histogenese der quergestreiften Muskelfasern).

2. Die Verschmelzung einzelner, aus verschiedenen Myotomen stammender Anlagen
zu Muskelindividuen, von denen jedem eine bestimmte Funktion zukommt.
3. Trennung gréBerer Muskelanlagen in einzelne Schichten, wie wir sie z. B. an

den breiten Bauchmuskeln der Siugetiere vor uns sehen.

1. Das Auswachsen der Myotome erfolgt mit der Gréfienzunahme des Embryos,

besonders in dorsaler und ventraler, dann aber auch in caudaler und cranialer Richtung.
Durch das Auswachsen dorsalwirts wird die Riickenmuskulatur (epaxonische Musku-
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latur), durch das Auswachsen ventralwirts die Bauch- und Extremititenmuskulatur
(hypaxonische Muskulatur) geliefert (s. Fig. 215).

Als Fortsetzung des aktiven Wachstumsprozesses an den dorsalen und ventralen
Myotomkanten kénnen wir die Wanderung oder Verschiebung der Muskelanlagen,
auch ihr Auswachsen in gewisse Richtungen auffassen. Dabei kann es vorkommen, daf8
Muskeln an weit von ihrem Mutterboden entfernte Stellen gelangen. So entstehen z. B.
die Mm. trapezius und sternocleidomastoideus aus einer Anlage (Fig. 223), welche die
vom N. accessorius und vagus versorgte Muskulatur des 4. und 5. Kiemenbogens bei
niederen Formen liefert. Diese Kiemenmuskelanlage wichst nun in caudaler Richtung
aus, um beim Menschen ihre Urspriinge bis in die Hohe des letzten Brustwirbels aus-
zudehnen, ebenso wachsen auch die Augenmuskeln von dem Orte ihrer Entstehung
gegen ihre Ansitze am Bulbis oculi hin aus (Fig. 223). Sehr weitgehende Verschie-
bungen erfahren endlich auch die Extremititenmuskelanlagen. Wir kénnen iiber die
Kausalitit dieser Vorginge nichts aussagen, sie finden natiirlich in relativ frithen Ent-
wicklungsstadien zu einer Zeit statt, da die beim Auswachsen zu durchmessenden
Strecken relativ kurz sind.

Die histologische Differenzierung der die Myotome zusammensetzenden Epithel-
zellen zu quergestreifter Muskulatur geht (Figg. 51 und 52) im Bereiche der Muskel-
lamelle des Myotoms vor sich, wihrend die laterale
als Cutislamelle bezeichnete Wand sich vollstindig S 20005 g
in Mesenchymzellen auflést, welche sich unter der
Epidermis der dorsalen Partie des Rumpfes aus-
dehnen und hier die Cutis herstellen. Die Bildung
von Muskelfibrillen beginnt bei jedem Myotome e
etwa in der halben Hé6he desselben, entsprechend
der Chorda dorsalis, und zwar in der Basis der hohen
zylindrischen Epithelzellen. Die Fibrillen sind pa-
rallel zur Lingsachse des Koérpers angeordnet und ¢ =
greifen bald auch auf den iibrigen Teil der Zelle tiber. R T e
Diese wichst unter wiederholter Teilung des Kernes in
die Linge und bildet alsdann die als Syncytium aufzu-
fassende Muskelfaser. Es ist noch nicht festgestellt, 2

. : : P g, 214. Stadie v Entwicklung
ob dieses Syncytium aus einer einzigen Zelle hervor- : ’\t“nﬂ 11.1*\-(,t;;-i.~:1i}:1nl:<i-;1%1:]':\1‘&1-:-(-:]1]1'
geht oder, wie es Go‘dlewski will, aus derVersc_:hr:n_el- Nach E Godlewsld, jun., Aschiv e
zung von urspriinglich getrennten Zellen. A priori ist mikr. Anat, 6o, 1902,

wohl die erstere Annahme die wahrscheinlichere.

Die Myofibrillen entstehen aus Granula, welche sich aneinanderlegen. Sie scheinen
mehrere Zellen zu durchziehen und erinnern so bis zu einem gewissen Grade an die Neuro-
fibrillen; ihre Segmentierung in isotrope und anisotrope Substanz ist ein durchaus sekun-
direr Vorgang. Sowohl die Fibrillen als auch die Muskelfasern kénnen sich durch Langs-
spaltung vermehren, doch verlieren sie diese Fahigkeit nach Mac Cullum schon bei
menschlichen Embryonen von 130—170 mm; von da an soll die Vermehrung der Muskel-
fasern, wenigstens am M. sartorius, aufhéren und die Volumzunahme des Muskels erfolgt
weiterhin blo8 durch die Volumzunahme der einzelnen Muskelfasern.

Das erste Auftreten von Myofibrillen geht, wie gesagt, in der Hohe der Chorda
dorsalis, also in nichster Nihe des Riickenmarkes vor sich (Fig. 51). Hier treten die mo-
torischen Nervenfasern an das Myotom heran, um sich wahrscheinlich sehr friihe, zur Zeit
da die Muskelzellen noch einen typisch epithelialen Charakter besitzen, mit denselben zu
verbinden. Der genauere Modus dieser Verbindung 1483t sich mit unseren heutigen Hilfs-
mitteln nicht feststellen, jedenfalls erfolgt aber die Ausbildung der motorischen End-
platten erst relativ spit. Es liegt nahe, das Auftreten der Myofibrillen, d. h. die spezifische
Differenzierung der kontraktilen Muskelsubstanz, zum Eintritt der Nervenfasern in die

15*%
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Muskelzellen in Beziehung zu bringen und die Herstellung der Verbindung als formbilden-
den Reiz aufzufassen. Allein die Versuche von Harrison, welcher nervenlose Myotome
dadurch erhielt, dafl er bei Froschlarven ein Stiick des Riickenmarkes entfernte, bevor
die motorischen Nervenfasern aus demselben ausgewachsen waren, beweisen, dal den
sich normal weiterentwickelnden Myotomen die Fihigkeit der Selbstdifferenzierung,
wenigstens bis zu einem gewissen Grade, zukommt. Es scheint deshalb, dafi der trophische
Einflu3, welchen die motorische Nervenfaser spiter auf die Muskulatur ausiibt, fiir die
erste Differenzierung derselben sowie fiir ihr Auswachsen, iiberhaupt fiir die frithe Muskel-
bildung, entbehrlich ist.

Die Sehnen bilden sich gleichfalls aus den Muskelanlagen, nicht etwa aus den
die Muskeln umgebenden Mesenchymzellen. Jede Muskelfibrille soll dabei kontinuier-
lich in eine Sehnenfibrille iibergehen (O. Schultze). Die Sehne kann sich geradezu
auf Kosten des Muskels ausdehnen, wie dies z. B. fir das Centrum tendineum des
Zwerchfells angegeben wird, das noch relativ spit auf Kosten der Pars muscularis an
GrofBe zunimmt, indem es beim Kinde relativ klein, dagegen beim Greise relativ
grof} ist.

Die dem Muskelelemente zukommende Kontraktilitit tritt, wenigstens bei den
Formen, die den Beobachtungen zuginglich sind, sehr frithe auf, sogar zu einer Zeit,
wo sich die Zellen noch im epithelialen Verbande des Myotoms befinden. Selachier-
embryonen von 4 mm Linge zeigen schon (nach Patten) eine rhythmische Hin- und
Herbewegung des Rumpfes, obgleich Nervenfasern iiberhaupt noch nicht nachzuweisen
sind, so daBl wir es wahrscheinlich mit Kontraktionserscheinungen zu tun haben, welche
nicht vom Riickenmark angeregt werden, sondern infolge duflerer Reize ihren Anfang
in den Muskelzellen selbst nehmen.

Ein weiterer Faktor bei der Ausbildung der Muskulatur ist die Verschmelzung
einzelner Myotome oder Myotomprodukte zur Bildung einheitlicher Muskeln oder Muskel-
individuen, deren gemischte Herkunft aus ihrer mehrfachen Innervation zu erschlieflen
ist. Hierher gehéren beim Menschen die breiten Bauchmuskeln, sodann diploneure
Muskeln, wie der M. pectineus, dann eine Anzahl von Riickenmuskeln, die sich tiber
mehrere Segmente erstrecken.

Zu erwihnen ist noch die Trennung einzelner Muskelanlagen, gerade auch solcher,
die aus einer Anzahl von Myotomen hervorgegangen sind, in einzelne Schichten, welche
selbstindige Muskelindividuen darstellen. Dieser Vorgang fiihrt z. B. zur Bildung der
breiten Bauchmuskeln aus einer einheitlichen, durch das Auswachsen einer gewissen
Zahl von ventralen Myotomknoten gelieferten Anlage.

Anordnung der Rumpfmuskulatur.

Wir kénnen an der den Myotomen entstammenden Muskulatur einzelne grofie
Muskelgruppen unterscheiden, die auch vom embryologischen Standpunkte aus betrachtet,
als primire Muskelgruppen zu bezeichnen wiren. Als solche kénnen wir aufzihlen:

L. Eine Muskulatur, welche die Wandung der grofien Koérperhohlen bildet, auch
die Bewegung der Wirbelsiule bewirkt (Rumpfmuskulatur). Sie zerfillt in drei Ab-
schnitte (Fig. 215):

I. Die Riickenmuskeln, abgesehen von dem M. latissimus dorsi, seiner Herkunft
nach ein Extremititenmuskel, und dem M. trapezius, welcher aus der Anlage eines Kiemen-
bogenmuskels hervorgegangen ist. Wir bezeichnen diese genuine Riickenmuskulatur
(Erector trunci usw.) als epaxonische Muskulatur, indem sie iiber der durch die Wirbel-
korper verlaufenden Kérperachse liegt.

2. Die ventrale oder hypaxonische Muskulatur erstreckt sich in der ganzen Aus-
dehnung des Rumpfes und Halses als vordere lange Halsmuskulatur, Brustmuskulatur
(hypaxonische Muskulatur 1 in Fig. 2135) und als prdvertebrale Muskulatur (hyp-
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axonische Muskulatur 2), welche die Mm. longi colli et capitis, die Mm. scaleni und den
M. ileopsoas umfafit.

Die epaxonische Muskulatur wird von der hypaxonischen durch die besonders
in der Lendengegend stark ausgebildete Fascia lumbodorsalis getrennt.

II. Der Rumpfmuskulatur wird in der descriptiven Anatomie die Extremitaten-
muskulatur gegeniibergestellt. Man koénnte sie als dritten Komplex den beiden oben-
genannten Abteilungen der Rumpfmuskulatur anschlieflen, allerdings mit der Einschran-
kung, daf} sie durch Auswiichse der die Anlage der hypaxonischen Muskulatur bildenden
ventralen Myotomkanten geliefert wird, also, streng genommen, der hypaxonischen
Muskulatur zuzurechnen wire. Die Extremitdtenmuskulatur teilt sich in dorsale (Exten-
soren) und ventrale (Flexoren) Muskeln, welche zusammen das Extremititenskelet
umbhiillen (s. Skelet).

Dieser Versuch einer Einteilung der segmental angelegten Muskulatur wird auch
durch ihre Innervation gestiitzt, denn die epaxonische Muskulatur erhilt (Fig. 215)
aus den Rami posteriores, die hypaxonische Muskulatur aus den Rami anteriores der
Spinalnerven Aste und diese versorgen auch die Muskulatur der Extremitit.

Ram. post.

Ram. ant, Horizontales Myoseptum

Ast, z, Extremitit
Nerv, z. Ex-
tensorenmusk,

— Gangl. spinale

Ast z. viscer
Mushul,
Mesenterivm

Viscer

Extrem.

Fig. 215. Schema der Korpermuskulatur eines Vertebraten.
Der Schnitt geht durch die vorderen Extremititen,

Entwicklung der epaxonischen und hypaxonischen Muskulatur.

Beim Auswachsen der Myotome werden durch einen aktiven oder passiven Vorgang
die Zwischenraume von Mesenchymzellen ausgefiillt, welche Scheidewinde oder Myo-
septen zwischen den Myotomen herstellen. Dieselben verlaufen zunichst mehr oder
weniger transversal, wihrend spiter ein horizontales Myoseptum hinzukommt, welches
das Myotom in eine dorsale und ventrale Halfte, die Anlagen der epaxonischen
und hypaxonischen Muskulatur, teilt. Das horizontale Myoseptum wird im Bereiche
der unteren Partie des Riickens zur tiefen, dem M. transversus abdominis zum Ursprunge
dienenden Lamelle der Fascia lumbodorsalis.

Die hypaxonische Muskulatur umfafit die Intercostal- und Brustmuskulatur,
die gesamte Bauchmuskulatur, die vorderen langen Halsmuskeln und die Hypoglossus-
muskulatur, welche erst sekundir von hinten her in die Region des Kiemenkorbes und
der Zungenanlage vorwichst. Alle diese Muskeln werden von den Rami anteriores der
Riickenmarksnerven versorgt. Ihre Differenzierung erfolgt in dorsoventraler Richtung, in-
dem die Myotome ventralwirts vorwachsen und schliefllich nur noch durch einen Binde-
gewebsstreifen, der zur Linea alba wird, voneinander getrennt werden. Dieser Streifen
ist jedoch noch bis in relativ spiter Zeit von betrichtlicher Breite; so liegen noch
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bei menschlichen Embryonen von 20 mm Linge die medialen Rinder der Mm. recti
weit lateral und zwischen ihnen lifit ein grofler Teil der vorderen Bauchwand die
Muskelschicht vermissen; hier treffen wir blofl eine bindegewebige Platte, die Mem-
brana reuniens an. Ein Hindernis fiir die Ausdehnung der ventralen Muskulatur
wird wohl auf diesem Stadium durch die michtige Entfaltung der Leber und
das beginnende stirkere Lingenwachstum des Darmes geboten, welches im dritten
Fetalmonate sogar zur Bildung eines in den Ansatz der Nabelschnur an der ventralen
Bauchwand vordringenden Eingeweidebruches, des physiologischen Nabelbruches, fithrt
(s. Darm). Von den ventral vorwachsenden Myotomen spalten sich Massen ab, welche
die gleichfalls von den Rami anteriores der Spinalnerven versorgte subvertebrale Musku-
latur (hypaxonische Muskulatur 2 der Fig. 215) bilden. Diese ist zwar beim Menschen
blofl in geringem Umfange angelegt und wird hier hauptsichlich durch die Mm. longi
colli et capitis sowie durch die Mm. scaleni dargestellt, wihrend dagegen der gleichfalls
vor der Wirbelsdule gelegene M. psoas als ein Extremititenmuskel aufzufassen ist, welcher
cranialwirts gegen seinen Ursprung an der Lendenwirbelsiule auswichst.

Die epaxonische oder tiefe (genuine) Riickenmuskulatur entsteht aus der dorsalen
Abteilung der durch das horizontale Myoseptum zerlegten Myotome und wird von dor-
salen Asten der Spinalnerven versorgt, wihrend die durch die Mm. latissimus dorsi
und trapezius dargestellte oberflichliche Schicht ihre Innervation teils von dem N.
subscapularis (M. latissimus dorsi), teils von dem Nervus accessorius erhilt (M. tra-
pezius). Im Bereiche der epaxonischen Muskulatur greift eine weitgehende Schichtung
Platz, auch ist hier, besonders in der Tiefe, die urspriingliche Segmentierung der
Muskeln noch gut erhalten, indem von dem M. multifidus und den Mm. rotatores zum
Teil blof ein Wirbel zwischen Ursprung und Ansatz iibersprungen wird.

Zur hypaxonischen Muskulatur mufl auch das Zwerchfell gerechnet werden,
dessen Innervation aus dem vierten, zum Teil auch aus dem dritten und fiinften Cervikal-
nerven zunichst seine Zugehorigkeit zu Cervikalmyotomen beweist (s. Bildung der
Scheidewinde der grofien serésen Héhlen). Bei einem menschlichen Embryo von 9 mm
Lénge finden wir die paarigen Anlagen des Zwerchfells noch innerhalb der Halsgegend
(Fig. 223), spiter riicken sie in Zusammenhang mit ihren Nerven caudalwirts, wachsen
in die Fliche aus und gewinnen allmihlich die Urspriinge und Beziehungen, welche
wir spiter an ihnen Konstatieren.

Die vordere lange Halsmuskulatur (Mm. sternohyoideus, sternothyreoideus, thyreo-
hyoideus, omohyoideus) geht genau in derselben Weise wie die Bauchmuskulatur aus
den ventralwirts auswachsenden Myotomen hervor, ebenso die vom N. hypoglossus
innervierte Zungenmuskulatur. Die vordere lange Halsmuskulatur wird von dem Ramus
descendens und der Ansa n. hypoglossi innerviert (s. Kopfmuskulatur).

Extremitditenmuskulatur.

Sie leitet sich von der ventralwirts auswachsenden Abteilung des Myotoms her,
wie das auch spater noch aus der Innervation (Rami ant. der Spinalnerven) hervorgeht.
Der Vorgang der Loslésung von Extremititenmuskelanlagen aus den Myotomen lifit
sich in der Ontogenese in zweierlei Modifikationen verfolgen.

a) Bei Selachiern legt sich die Flossenmuskulatur in der Form von Myotomknospen,
den sog. Muskelknospen, an, welche in die faltenartige, aus Mesenchym mit einem Ecto-
dermiiberzuge bestehende Flossenanlage hineinwachsen. Von jedem an der Bildung
der Extremitatenmuskulatur teilnehmenden Myotome aus entsteht eine einzige Muskel-
knospe, welche sich spiter von ihrem Mutterboden ablést, um weiterhin frei in die Ex-
tremititenanlage hineinzuwachsen. Diese Knospen bestehen aus epithelial angeordneten
Zellen, welche sich dann genau ebenso in Muskelfasern umwandeln wie die Zellen des
Myotoms. Eine Zeitlang 148t sich sogar in den Knospen noch Myocoel nachweisen.
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Jede Muskelknospe teilt sich weiter in eine dorsale Strecker- und eine ventrale Beuger-
muskelknospe, welche die Anlage des Flossenskeletes zwischen sich fassen. Auf eine
weitere fiir das Grundlegende des Vorganges unwichtige, sekundire Teilung der Strecker-
und Beugermuskelknospen sei blofl im Voriibergehen hingewiesen.

b) Bei den Amnioten (nach Mollier sind die Reptilien auszunehmen) ist die
erste Entstehung der Extremititenmuskulatur bei weitem nicht so klar erkannt wie
bei den Selachiern und Ganoiden. Sicher ist nur, daff hier von der Bildung echter
Muskelknospen keine Rede sein kann. Eine Anzahl Autoren geben dagegen an, daf3
wohl ein Austritt einzelner Zellen aus den ventralen Kanten der Myotome stattfinde,
die, dem Mesenchym der Extremitdtenanlage beigemischt, durch lebhafte Proliferation
eine das Extremititenskelet einschlielende, spiter in die Anlage der Streck- und Beuger-
muskulatur zerfallende Zellmasse herstellen. Von anderer Seite wird die Herkunft der
Extremititenmuskulatur aus den Myotomen iiberhaupt in Abrede gestellt, indem man
sie direkt von den Mesenchymzellen der Extremititenanlage selbst herleitet, ein Vor-
gang, der in direktem Gegensatze zu der bei Selachiern so typisch verlaufenden Los-
lésung von Muskelknospen aus den Myotomen stehen wiirde.

Bei diesen Formen 148t sich auch die Zahl der an der Bildung der Extremitéten-
muskulatur teilnehmenden Myotome direkt durch die Untersuchung der Embryonal-
stadien, bei Siugeticren dagegen blof indirekt aus der Innervation erschlieBen. Bei
Selachiern ist die Zahl der in Betracht kommenden Myotome zum Teil eine recht
hohe, so betrigt dieselbe fiir die Brustflosse bei Torpedo 26, bei Mustelus 10. Beim
Stor geben fiinf Myotome Muskelknospen in die Brustflossenanlage ab. Bei Knochen-
fischen und Amphibien ist es iiberhaupt fraglich, ob Muskelknospen gebildet werden,
dagegen dringen nach Mollier fiinf Muskelknospen in die Anlage der vordern Extremitat
bei Lacerta ein, die alsbald zu einer einheitlichen Masse verschmelzen. Weder bei Vogeln
noch bei Siugetieren werden solche Knospen gebildet, dagegen ist es sehr wahrschein-
lich, da8 das Myotom einzelne Zellen in der Héhe der Extremititenanlage abgibt, die
in das Mesenchym derselben eindringen und durch ihre Vermehrung die Anlage der
Muskulatur herstellen.

Vielleicht vermag eine Beobachtung von Braus die beiden scheinbar so ver-
schiedenen Entwicklungstypen der Extremititenmuskulatur miteinander zu verkniipfen.
Er fand nimlich in Fillen, bei denen spite Entwicklungsstadien der Selachierflosse
mit neuen Metameren in Verbindung traten, eine Bildung von Muskulatur, welche
scheinbar von den Mesenchymzellen der Extremititenanlage ausgeht. Dabei handelt
es sich jedoch um Zellen, welche nachweislich aus der Muskelplatte des Myotoms aus-
getreten sind, wie wir das bei Siugetieren und Vogeln annehmen konnten. Ein prinzi-
pieller Gegensatz zwischen den beiden Vorgingen besteht also nicht, sondern beide
kénnen bei derselben Form vorkommen, ja sogar ineinander iibergehen. Wahrschein-
lich handelt es sich um Korrelationsprozesse zwischen der Bildung der Extremititen-
leiste einerseits und dem Auswachsen der ventralen Myotomkante andererscits.

Ausbildung der Muskelanlagen in der obern Extremitit.

Wie die Innervation beweist, beteiligen sich das 5.—8. Halsmyotom und das erste
Thorakalmyotom an der Bildung der Armmuskulatur des Menschen. Die Bildungszellen
der Muskulatur ordnen sich zu zwei Massen an, welche als Anlagen der Strecker- resp.
der Beugermuskulatur die Skeletanlage umgeben (s. oben). Sehr friih treten jedoch Ver-
schiebungen von Teilen der beiden Massen auf, aus welchen sich einzelne Muskeln oder
Muskelkomplexe bilden, deren Komponenten dann weiterhin eine Trennung voneinander
erfahren. Ferner gelangen eine Anzahl von Muskeln, welche der Extremitéit urspriing-
lich fremd sind, mit dem Schultergiirtel in Verbindung, so der M. trapezius, seiner Her-
kunft nach ein Kiemenbogenmuskel, der M. levator scapulac und der M. sternocleido-
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mastoideus, welche gleichfalls der Kiemenmuskulatur angehoren, ferner der M. sub-
clavius und der M. omohyoideus, die Teile der ventralen Halsmuskulatur darstellen,
endlich auch noch der M. rhomboides aus der epaxonischen Muskulatur. Dagegen sind
die Mm. pectorales und der M. latissimus dorsi Extremititenmuskeln, welche ficher-
formig gegen ihre Urspriinge hin auswachsen. Die Mm. levator scapulae, serratus ant.
und rhomboides leiten sich von den untern Cervikalmyotomen her, die Mm. latissimus
dorsi und teres major aus der Anlage fiir die Beugermuskeln der Extremitit. Die Mm.
deltoides, teres minor, supra- und infraspinatus gehen aus einer gemeinsamen Anlage
hervor. Auch fiir die Muskeln der freien Extremitit konnen wir feststellen, dafBl sie,
je nach ihrer Innervation, aus mehreren Myotomen entstehen. Eine solche gemeinsame
Anlage liefert die vom N. musculocutaneus innervierten Beuger des Oberarms (Mm.
biceps, coracobrachialis, brachialis). Auch die drei Képfe des Musculus extensor triceps
bilden sich erst sekundér aus einer urspriinglich einheitlichen Anlage; dasselbe gilt fiir
die Muskulatur des Vorderarmes und der Hand. So gehen simtliche Mm. interossei
aus einer urspriinglich einheitlichen volar gelegenen Bildungsmasse hervor.

Was die zeitliche Differenzierung der Muskulatur anbelangt, so entsteht die erste
Verdichtung, welche die Anlage der Extremititenmuskulatur darstellt, schon am An-
fange des zweiten Fetalmonats. In der fiinften Fetalwoche legt sich die schon mit den
Asten des Plexus brachialis in Verbindung stehende Anlage der Flexoren und Exten-
soren um das Skelet herum, und schon am Ende der sechsten Fetalwoche sind die ge-
trennten Anlagen vieler Armmuskeln zu erkennen, auch hat zu dieser Zeit die Diffe-
renzierung von Fibrillen bereits begonnen. Am Ende der siebenten Fetalwoche sind
alle Skeletelemente knorpelig angelegt, auch zeigt die Muskulatur iiberall schon eine
Fibrillenbildung. Die Mm. pectorales erreichen in der siebenten Woche ihre endgiiltigen
Urspriingé und Ansitze, wihrend der M. latissimus dorsi um diese Zeit caudalwirts
blofl bis zur neunten Rippe reicht. Bei einem Embryo von 4/, Wochen befindet sich
die Anlage des M. trapezius in der Hohe des vierten Cervikalsegmentes, und erst mit
sieben Wochen erreicht sie, caudalwirts auswachsend das siebente Thorakalsegment.
Der M. sternocleidomastoideus, welcher aus derselben Anlage wie der M. trapezius hervor-
geht, erreicht in der sechsten Fetalwoche seinen Ansatz an der Clavicula und am Sternum.
Der M. serratus ant. erstreckt sich in der Mitte der finften Fetalwoche schon bis in die
Thorakalregion und erlangt in der sechsten Woche seinen Ansatz am Margo vertebralis
scapulae. Die Zacken des Muskels sind, wie die Entwicklung sehr deutlich zeigt, sekun-
déire Bildungen und diirfen nicht als ein Beweis fiir eine wirkliche Segmentierung des
Muskels, d. h. eine Herkunft desselben aus einer gréfieren Anzahl von Myotomen gelten.

Ausbildung der Muskelanlagen in der untern Extremitit.

Bei der Bildung derselben beteiligen sich, wie die Innervation ergibt, das zweite
bis fiinfte Lumbalmyotom und die drei obern Sakralmyotome. Die ersten Entwicklungs-
vorgénge sind dieselben wie an der obern Extremitit, indem das von den Myotomen ge-
lieferte Bildungsmaterial sich um die Skeletanlage herumlegt und einzelne gréiere Muskel-
komplexe bildet, deren Komponenten dieselbe Innervation haben. Eine solche, vom
N. femoralis innervierte Anlage liegt auch ventral vom Femur und bildet die Mm. ileopsoas,
pectineus, quadriceps femoris und sartorius. Von diesen wichst der M. ileopsoas cranial-
wirts gegen seine Urspriinge hin aus. Auch die Adduktoren entstehen aus einer gemein-
samen Muskelanlage, mit welcher sich der N. obturatorius verbindet. Das gleiche gilt
von der Glutaealmuskulatur, zu welcher wir auch die Mm. obturator int. und ext., piri-
formis, tensor fasciae latae, gemelli und quadratus femoris rechnen. Die Anlage dieser
Muskeln treffen wir noch in der fiinften Fetalwoche am distalen Ende des Beckens
an, wihrend sie erst spater auf die #uflere Fliche der Darmbeinschaufel hinaufriickt.
Der M. piriformis wichst dabei von aufien her durch das For. ischiadicum majus in
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das Becken, um sein Ursprungsfeld an der vordern Fliche des Sacrum zu erreichen.
Die Beugermuskulatur des Oberschenkels entsteht aus einer dorsal vom Femur gelegenen
Anlage, welche sekundir gegen ihren Ursprung am Tuber ischiadicum resp. gegen ihre
Ansitze an der Tibia und der Fibula auswichst.

Auch die Flexoren und Extensoren des Unterschenkels entstehen aus getrennten
Anlagen.

Uber die Entwicklung der Fumuskulatur sei bloB hervorgehoben, da8 die Mm.
interossei, wie an der Hand, aus einer gemeinsamen Anlage entstehen, die in der Planta
pedis liegt; die Musculi interossei dorsales verschieben sich sekundir in dorsaler Richtung.

Bemerkungen iiber die Variationen der Muskulatur.

Die Entwicklung der Muskulatur wirft ein gewisses Licht auf die Bedeutung der
Muskelvarietiten, denn wir kénnen dieselben nunmehr in ihrer formalen Genese auf
bestimmte Vorginge wihrend der Differenzierung der Muskulatur zuriickfiihren, aller-
dings ohne etwa der Kausalitit abnormer Bildungen dadurch niher zu kommen.
So sind wir in der Lage, eine Anzahl von Variationen durch die Annahme zu erkliren,
dafl entweder zu weitgehendes Wachstum eines aus der gemeinsamen Anlage sich ab-
losenden Muskelindividuums erfolgt ist, oder andererseits ein zu geringes Wachstum,
oder gar eine mangelhafte oder unvollstindige Abtrennung des Muskels. Diese Annahme
erkliart das Fehlen eines Muskelindividuums iiberhaupt, z. B. des M. palmaris longus
am Vorderarme oder auch von Teilen eines Muskels, z. B. der acromialen oder der
clavicularen Portion des M. deltoides. Hierher kann man auch Fille rechnen, bei denen
der auswachsende Muskel nicht bis zu seinem Ursprunge gelangt, eine Anomalie, die
zuweilen am M. trapezius beobachtet wird, wo entweder der craniale Teil des Muskels
zwischen dem Occiput und dem Proc. spinosus des fiinften Cervikalwirbels oder der
caudale Teil vom vierten Thorakalwirbel an fehlt. Der M. pectoralis major kann ganz
fehlen oder auf die Pars sternocostalis beschrinkt sein; auch das Fehlen eines Biceps-
kopfes ist beobachtet worden. Eine unvollstindige Trennung der aus einer Anlage
hervorgehenden Muskeln fiihrt zu einem Zusammenhange derselben oder ihrer Sehnen
untereinander, die zuweilen an den Oculomotoriusmuskeln vorkommt.

Eine zu weitgehende Wucherung der Anlagen kann zu verschiedenen Varietiten
filhren, so zur Vermehrung der Masse eines Muskels oder auch zur Bildung von anor-
malen Urspriingen und Ansitzen. So finden wir hiufig am M. biceps brachii ein bis
zwei accessorische Kopfe; der M. pectoralis minor kann sich, anstatt am Proc. coracoides
am Tuberculum majus humeri inserieren. Diese Beispiele mégen geniigen, um die ver-
schiedenen Méglichkeiten, welche fiir die Muskelvariation vorliegen, zu veranschaulichen.
Wir sind wohl berechtigt, ihre Ausbildung in eine oft relativ spite Zeit der Entwick-
lung zu verlegen, wenigstens was die Varietidten der Urspriinge und Ansitze betrifft.
Doch bleibt die Kausalitit nach wie vor dunkel; vielleicht weist das gelegentlich be-
obachtete Vorkommen von Muskelvarietiten in groflerer Zahl bei ein und demselben
Individuum darauf hin, daBl die Ursache manchmal sehr weit zuriickliegt, vielleicht
schon in ganz frithen Stadien auf die Anlage einwirkt oder wenigstens in derselben zur
Geltung kommt (s. Topik des Keimes).

Theorien iiber die Phylogenie der Extremititen.

Die Entwicklungsgeschichte liefert den Nachweis, dafl die Extremititen auf Grund
einer Leiste oder Hautfalte am ventralen Umfange des Rumpfes entstehen. In dieser
mit Mesenchym angefiillten Falte entsteht bei Selachiern das Extremititenskelet in
Form von Strahlen, die von einer Anzahl aufeinander folgender Segmente abstammen,
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bei den Amnioten in Form einer axialen Anlage, die sich spiter in die einzelnen Abschnitte
der Extremitit gliedert.

Dem Skelete schlieBt sich die Muskulatur an, welche offenkundig segmentale
Derivate der Myotome darstellt, entweder in Form von Muskelknospen oder von ein-
zelnen, aus dem Verbande der Myotome austretenden Zellen. Segmentaler Herkunft
sind auch die Nerven, welche in die Extremitit eindringen, eine Tatsache, die sich noch
beim Erwachsenen, und zwar sowohl fiir die motorischen als auch fiir die sensiblen Nerven
leicht nachweisen 148t. Auch die Arterien der Anlage sind in friihen Stadien segmental
angeordnet (E. Goeppert).

Dessenungeachtet ging der erste Versuch, die Bildung der Extremititen in der
Tierreihe zu erkliren, nicht von der offenkundig segmentalen Herkunft der in die Ex-
tremititenanlage eintretenden Gebilde aus, sondern wurde an die Betrachtung des
Skeletes angekniipft. Gegenbaurs Extremitétentheorie leitet die vordere wie die
hintere Extremitit von Kiemenbogen ab, welche caudalwirts aus dem Gebiete des
Kiemenkorbes auswandern sollen, indem ihre Strahlen im Laufe der phylogenetischen
Entwicklung allmihlich auf einen Hauptstrahl hiniiberriicken, um so allmahlich die
fiinfstrahlige Extremitit der héhern Formen herzustellen (Archipterygiumtheorie). Die
Verbindung mit den segmentalen Gefiflen und Nerven des Rumpfes soll nach dieser
‘Theorie eine sekundir erworbene sein; die Extremitit gehort phylogenetisch nach
Gegenbaur einem einzigen Segmente an und zieht erst spiter andere Segmente in
ihren Bereich.

Der Gegenbaurschen Archipterygiumtheorie wurde eine andere, die Seiten-
flossentheorie, gegeniibergestellt, welche sich auf die bei Selachierembryonen ermittelten
‘Tatsachen stiitzte. Hier entdeckte Balfour (1876) die in die Bauch- und Brustflossen-
anlage einwachsenden Muskelknospen sowie auch rudimentire und abortive Knospen,
welche in der Zwischenstrecke auftreten. Balfour hat wohl zuerst den Gedanken aus-
gesprochen, dafl die Extremititen eigentlich nichts anderes seien als Teile einer urspriing-
lich kontinuierlichen Seitenflosse, in der spiter die Brust- und Bauchflosse durch stirkeres
Wachstum entstehen, wahrend die Zwischenstrecke der Riickbildung anheimfilit. Die
Seitenflossentheorie postuliert also die Reduktion eines urspriinglich weit ausgedehnten
segmentale Muskeln und Nerven enthaltenden Saumes, wihrend die Gegenbaursche
Theorie sich auf die Annahme stiitzt, daB die Extremititenanlage urspriinglich auf
ein einziges Segment beschrinkt gewesen sei und die Teilnahme weiterer Segmente
an ihrem Aufbaue durch ein sekundires Ubergreifen derselben auf die Extremititen-
anlage erklirt werden miisse.

Der Seitenflossentheorie schlossen sich bald eine Anzahl weiterer Forscher an
(Thacher, Mivart,,A. Dohrn), die sich hauptsichlich auf die embryologischen Be-
funde beriefen. Fiir die Gegenbaursche Theorie wurden Tatsachen der vergleichenden
Anatomie ins Feld gefiihrt, mit denen jedoch die von den Anhingern der Seitenfalten-
theorie hauptsichlich betonten entwicklungsgeschichtlichen Vorginge im Widerspruch
standen. Eine nihere kritische Besprechung der beiden Theorien muf hier unterbleiben.
Die meisten Anhinger hat jetzt wohl die Seitenfaltentheorie.

Entwicklung der visceralen Muskulatur im Bereiche des Rumpfes.

Die Darmmuskulatur entsteht aus dem visceralen Blatte des unsegmentierten
Mesoderms, welches das in friiheren Stadien median eingestellte Gekrése sowie die Serosa
des Darmes liefert (Fig. 215). Das niedrige Coelomepithel gibt Zellen ab, welche, aus
dem Epithelverbande ausgetreten, eine unmittelbar der Basis der Darmepithelzellen
anliegende syncytiale Schicht von Mesenchym bilden und die Darmgefifie sowie die
Muscularis und die Submucosa des Darmes liefern. Dabei differenzieren sich die Zellen
der Ringsmuskelschicht friiher als diejenigen der Langsmuskelschicht, indem die unter-
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einander zusammenhingenden Zellen in die Linge wachsen und eine Spindelform an-
nehmen. Die Muskelfibrillen bilden sich durch den Zusammenschluf} von Granula;
sie verlaufen durch mehrere Zellen und umziehen am Osophagus fast die Halfte des
Querschnittes. Die Verdickung der Muskelschichten erfolgt entweder durch Umwand-
lung weiterer Mesenchymzellen in Muskelzellen oder dadurch, dafl die bereits gebildeten
Muskelzellen sich durch Teilung vermehren.

Entwicklung der Kopfmuskulatur.

Vom embryologischen Standpunkte aus werden eine Anzahl von Muskeln als
Kopfmuskeln bezeichnet, welche beim Erwachsenen nicht als solche gelten; so die von
Kiemenbogenmuskeln sich ableitende Larynxmuskulatur, ferner die Mm. trapezius
und sternocleidomastoideus, die beide vom N. accessorius versorgt werden. Dagegen
sind zur Facialismuskulatur das Platysma mit dem hinteren Bauche des M. digastricus
sowie zur Trigeminusmuskulatur der vordere Bauch des M. digastricus und der M. mylo-
hyoideus zu rechnen, welche beide vom N. mandibularis aus dem N. trigeminus ver-
sorgt werden. Auf der anderen Seite werden in der descriptiven Anatomie zu den Kopf-
muskeln gerechnet die Derivate der auch in die Bildung des Occiputs eingehenden drei
bis vier ersten Somiten, welche die von dem Spinalnervenkomplex des N. hypoglossus
innervierte Masse der Zungenmuskeln liefern. Als Kopfmuskulatur fithren wir endlich
auch die zum Teil im Bereiche des Halses liegende, von den Nn. glossopharyngeus und
vagus innervierte Pharynxmuskulatur auf.

Wir haben eben bei den Amnioten mit der Tatsache zu rechnen, daf} sich zwischen
Kopf und Brust ein Korperabschnitt als Hals ausbildet, der, als Grenz- oder Uber-
gangsgebiet zwischen Kopf und Rumpf, Elemente von beiden enthilt. In gewissem
Sinne ist ein solcher Abschnitt schon bei niedern Formen vorhanden, indem.sich der
Kiemenkorb caudalwirts tber den Bereich der Schidelkapsel hinaus in den Rumpf
erstreckt. Eine Durchwachsung der vom Kiemenkorbe und von den Rumpfsegmenten
gelieferten Teile findet jedoch nicht wie bei den héheren Formen statt. Bei diesen unter-
scheiden wir am Halse einen dorsalen Abschnitt (Nacken), der, abgesehen von der
oberflichlichen Muskelschicht, dem M. trapezius, ausschlieSlich aus Derivaten der Hals-
segmente besteht, und einen ventralen Abschnitt, welcher sowohl in seiner Muskulatur
(Larynx und Pharynx) als auch in der Gland. thyreoidea und der bis in die Brust-
hohle verlagerten Thymus Gebilde erhalt, welche sich aus den Wandungen des Kiemen-
darmes herleiten. Allerdings werden dieselben von einer Muskulatur (Mm. sterno-
hyoideus, sternothyreoideus, thyreohyoideus, omohyoideus) iiberlagert, die aus ventral
auswachsenden Halsmyotomen herstammt. Die Zusammensetzung des Halses im engeren
Sinne wird aber in der Hauptsache doch durch Gebilde bestimmt, die urspriinglich von
den Wandungen des Kiemendarmes sich ableiten, also eigentlich dem Kopfe zugerechnet
werden miissen. Wir werden auch bei der Entwicklung der Gefifle und Nerven des
Halses eine Bestitigung dieser Ansicht gewinnen. Das Verstéindnis fiir die Entwicklung
und Bedeutung der Kopfmuskulatur kann blofl durch die.Kenntnis ihrer Entwicklung bei
einer urspriinglichen Form, wie z. B. bei den Selachiern, gewonnen werden. Hier treffen
wir einfache, geradezu schematische Verhiltnisse an, die bei den hoheren Formen, speziell
bei Saugetieren, eine starke Abinderung erfahren haben.

Entwicklung der Kopfmuskulatur bei Selachiern.

Im Bereiche des Kopfes sehen wir hier sehr frithzeitig eine betrichtliche Ent-
faltung des Coeloms. Dasselbe wird bei der Abschniirung des Kiemendarmes und dem
Durchbruche der Kiemenspalten, wenigstens ventral, in einzelne Abschnitte mit deut-
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licher Héhlenbildung zerlegt. Dieser Vorgang wird als Branchiomerie bezeichnet; sie
hat wohlgemerkt nichts mit der Metamerie zu tun, welche am Rumpfe als eine Segmen-
tierung des dorsalen Mesoderms auftritt (s. Entwicklung des Mesoderms). Diese unter-
bleibt héchstwahrscheinlich im Bereiche des Kopfes ginzlich, wenigstens sind Ur-
segmente, die in allen Einzelheiten mit den Ursegmenten des Rumpfes iibereinstimmen,
bisher bei keiner Form wihrend der Entwicklung des Kopfes nachgewiesen worden.
Das Kopfcoelom wird nur seitlich in die einzelnen Abschnitte des Kiemenbogen-
coeloms (Kopfhéhlen mancher Autoren) zerlegt, dagegen bleibt ventral ein groflerer
Abschnitt erhalten, welcher sich in friihen Stadien von der Héhe der Mundbucht aus

M. oblig su P

M. oblig. sup.
M.rect lal.

Verbindung des
Kiemenbogen-
coeloms mit dem ~
Cavum pericardii

Fig. 210,

Figg. 216 u. 217. Schemata der Entwicklung der Augenmuskeln und des Kiemenbogencoeloms
bei einem Selachier.
Mit Beniitzung einer Abbildung von Aug. Froriep in Verh. d. Anat. Ges. in Halle. 1902. Frg.-Bd. Anat. Anz. 2I.
1, 2, 3, 4 Kiemenspalten.
S. B. C. 1, 2, 3, 4, 5 Schlundbogencoelomabschnitte.
Oc. m. Anlage der Oculomotoriusmuskulatur.
In Fig. 217 ist die Verbindung der Schlundbogencoelomabschnitte mit dem Cavum pericardii verloren gegangen.

caudalwirts erstreckt, um mit den einzelnen Abschnitten des Kiemenbogencoeloms,
insofern dieselben noch ein Lumen aufweisen, dorsalwirts in Verbindung zu treten.
In der halb schematischen Fig. 216 ist das nur bei den drei cranialen Abschnitten der
Fall; die ventrale, median sich hinziehende griéfiere Hohle bildet spiter das Cavum
pericardii.

Lateral von den Abschnitten des Kiemenbogencoeloms verlaufen die den einzelnen
Bogen zugeteilten Kopfnerven ventralwirts, um spiter die aus dem Kiemenbogen-
coelom hervorgehende Kiemenbogenmuskulatur, sowie auch die Schleimhaut des Kiemen-
darmes zu versorgen (siche Nervensystem). Diese Nerven sind: fir den ersten Bogen
(Mandibularbogen) der N. mandibularis aus dem N. trigeminus, fiir den zweiten Bogen
(Hyoidbogen) der N. facialis, fiir den dritten Bogen (erster Branchialbogen) der N. glosso-
pharyngeus und fiir die folgenden Branchialbogen der N. vagoaccessorius.

Wahrend der Bildung der vorliufig noch in Zusammenhang mit dem Pericardial-
coelom stehenden Abschnitte des Kiemenbogencoeloms entstehen am cranialen Ende
des durch die Rachenhaut geschlossenen Kiemendarmes zwei Ausbuchtungen, welche,
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lateralwirts auswachsend, nach Verlust ihrer Verbindung mit dem Mutterboden zwei,
dem hinteren Umfange der Augenblase angeschlossene Blaschen bilden (Oc. m., Figg. 216
u. 217). Diese werden als die ersten oder Oculomotoriuskopfhéhlen bezeichnet, denn
aus ihnen entstehen durch Ausstiilpung resp. Wucherung der Wandung die vom N. ocu-
lomotorius versorgten Augenmuskeln. Die Wandung dieser Kopfhéhle besteht bei ihrer
Abschniirung vom Kiemendarme aus hohen Cylinderzellen, die spiter kubisch werden.

Eine kleine, unmittelbar an die dorsale Partie des ersten Abschnittes des Kiemen-
bogencoeloms (Fig. 217) sich anschlieflende, vielleicht von ihr abstammende Zellmasse
1i8t den vom N. trochlearis innervierten M. obliquus superior hervorgehen. Der erste
Abschnitt des Kiemenbogencoeloms ist dorsal stark ausgeweitet und zeigt hier zwei
Ausbuchtungen, von denen blof die vordere mit der Anlage des M. obliquus superior
in Verbindung steht oder dieselbe herstellt.

Eine weitere Augenmuskelanlage, nimlich diejenige fiir den M. rectus lateralis,
liegt zunichst relativ weit hinten, medial von dem Ganglion semilunare n. trigemini
und wichst nach vorn und
lateralwirts aus, um sekundir Interepitheliale Zellmasse Chorda
einen Ansatz am Bulbus oculi
zu gewinnen (Pfeil in Fig. 217).
Fassen wir die Bildung der
Muskelanlagen bei Selachiern
kurz zusammen, so kénnen wir
folgendes feststellen: Dem
caudalen Umfange des Augen-
bechers schliefit sich die blis-
chenformige, durch Ausstiil-
pung des Vorderdarmes ent-
standene erste (Oculomotorius)

Medullarplatte Dorsale Darmwand

Kopfhohle an, aus welcher Ventrale Darmwand
die Oculomotoriusmuskeln ent- Vorderdarmdivertikel

stehen. In jedem Kiemen- Fig. 218. Medianschnitt durch das craniale Ende eines
bogen finden wir einen als Entenembryos mit 7 Somiten.
Kiemenbogencoelom (Kopf- Nach H. Rex, Arch, f. mikr. Anat. 50. 1897

hohlen der Kiemenbogen) be-

zeichneten Coelomabschnitt mit mehr oder weniger deutlichem Lumen, welcher
mit einem ventral und median gelegenen unpaaren Coelomabschnitte, dem Peri-
cardialcoelom, in Verbindung steht. Spiter l6st sich diese Verbindung, und alsdann
schlieBt jeder Schlundbogen einen selbstindigen Coelomabschnitt ein, welcher
sich in Kiemenbogenmuskulatur, resp. in Muskulatur zur Bewegung des Mandi-
bular- und des Hyoidbogens umwandelt. Die Héhle ist in diesen Coelomabschnitten
dorsal besser erhalten resp. weiter, als ventral, wo sie mehr spaltférmig erscheint oder
auch ganz fehlen kann, indem ihre Wandungen verschmelzen. Der M. obliquus superior
entsteht aus einer besonderen Anlage, die entweder von der Wand des im ersten
Schlundbogen eingeschlossenen Coeloms auswichst oder doch mit demselben enge ver-
bunden ist. Fiir den M. rectus lateralis dagegen entsteht eine besondere Anlage medial
vom Ganglion semilunare des N. trigeminus.

Die Bildung der Oculomotoriuskopfhéhle durch eine Ausstiilpung des Kopfdarmes
ist ein héchst eigentiimlicher und in seiner Bedeutung noch unaufgeklirter Vorgang, der
eine kurze Darstellung nach den genauen Untersuchungen von Rex bei Schwimmvégeln
verdient (Fig. 218 und 219). In Fig. 218 ist ein Medianschnitt durch die craniale Partie
eines Entenembryos mit 7 Somiten dargestellt. Wir sehen das craniale Ende der Chorda
in eine von Rex sog. interepitheliale Zellmasse iibergehen, in welche sich, von dem
Lumen des Vorderdarmes aus, ein Spalt hinauf erstreckt (Vorderdarmdivertikel). Wir
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gewinnen zunichst den Eindruck, daB8 die Chorda und das Entoderm der Vorderdarm-
wandung sich noch nicht aus dieser interepithelialen Zellmasse herausdifferenziert

Dorsale
Vorderdarmwand

Chorda

Vorderdarm

B L A Sl
LTI DA iz

Interepitheliale Zellmasse

Vorderdarmdivertikel

Ventrale Vorderdarmwand

Fig. 219. Medianschnitt durch das craniale Ende cines Entenembryos mit 14—15 Ursegmenten.

Vorderer Chordaschenkel Umknickung der Chorda

Interepitheliale Zellmasse
Hypophysentasche
(Rathke)

Reste der
Rachenmembran

Dorsale Wand des Kopfdarms

Chorda
Fig. 220. Leicht schematisierter Medianschnitt durch den
Kopf eines Hundeembryos zur Veranschaulichung der Bildung
des vorderen Chordaendes.
Zum Teil nach Bonnet.

haben. In spiteren Stadien
sehen wir (Fig. 219) zwar das
vordere Ende der Chorda in
die interepitheliale Zellmasse
iibergehen, dagegen ist das
Entoderm als eine konti-
nuierliche Zellschicht ausgebil-
det, welche blof8 dort, wo das
spaltformige Divertikel des
Vorderdarmes in die Zellmasse
eindringt, eine Unterbrechung
erfahrt.

Diese Zellmasse mit dem
von ihr eingeschlossenen spalt-
formigen Vorderdarmdivertikel
wichst nun lateralwidrts aus,
um die bedeutend ausgewei-
teten, den Augenbechern hin-
ten anliegenden Oculomoto-
riuskopfhéhlen zu  bilden,
welche mittels eines spiter
verschwindenden, strangférmi-
gen Stieles mit ihrem Mutter-
boden in Verbindung stehen.
Die Bildung dieser Héhle aus
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dem Vorderdarmdivertikel geht genau ebenso wie die Coelombildung iberhaupt vor
sich, indem in der Regel mehrere kleinere Hoéhlen auftreten, die durch ihre Verschmel-
zung eine einzige gréflere Hohle herstellen. Unterhalb der Stelle, wo der Vorder-
darmdivertikel auftritt, bildet sich die Rachenhaut, die in der leichtschematischen
Fig. 220-schon durchbrochen dargestellt ist. Die Oculomotoriuskopfhohle wird des-
halb von einigen Autoren auch als priorale Kopfhohle bezeichnet. Der letzte Rest
der Einstilpung ist in Fig. 220 zu sehen. Unmittelbar vor derseiben und auflerhalb
der Rachenhaut liegt eine Einstiilpung des Ectoderms (Rathkesche Tasche), welche
den ectodermalen Anteil der Hypophysis liefert.

Aus der interepithelialen Zellmasse geht auch die vorderste Strecke der Chorda
dorsalis hervor, welche sich bei ihrer vollen Entfaltung bis zur Rachenhaut erstreckt.
Die Chorda zeigt (Fig. 220) an einer der Sella turcica entsprechenden Stelle eine Ab-
knickung oder einen Winkel, dessen vorderer Schenkel das Entoderm oder, richtiger
gesagt, die hier noch nachweisbare interepitheliale Zellmasse gerade iiber dem Reste
der vom Vorderdarme aus in dieselben eindringenden Vorbuchtung erreicht. Somit
erstreckt sich die Chorda urspriinglich in der ganzen Ausdehnung der Gehirnplatte, eine
Tatsache, die Keibel sogar dazu bestimmt hat, die Unterscheidung eines chordalen
und prichordalen Schidelabschnittes (s. Schidelentwicklung) zu verwerfen. Dieser vor-
derste Teil der Chorda ist jedoch von kurzem Bestande und bildet sich bald zuriick.

Die Deutung der Vorginge ist schwierig, wenn man nicht annehmer will, dafl
im Bereiche des Vorderdarmes die Chorda und das Mesoderm sich erst relativ spit aus
dem noch indifferenten Entoderm bilden, und zwar das Mesoderm in Gestalt von einer
zuerst unpaaren Ausbuchtung, die spiter lateralwirts zur Bildung der Oculomotorius-
kopfhohlen auswichst, jedoch in dieser Form blofl mit dem Mesodermdivertikel des.
Amphioxus einen Vergleich zulifit. Da jedoch die Oculomotoriuskopfhohle nur Musku-
latur liefert, so ist die Homologie mit den Mesodermdivertikeln des Amphioxus oder
gar mit den Somiten der Cranioten keine vollstindige, obgleich sie auf Grund der Inner-
vation durch den N. oculomotorius gestiitzt wird. Dieser Nerv, welcher aus der unter-
brochenen Fortsetzung der Vorderhornsiulen entspringt, 1ifit ziemlich ungezwungen
einen Vergleich mit den ventralen Wurzeln der Spinalnerven zu.

Differenzierung der Muskelanlagen.

Augenmuskeln.

Die Wandungen der Oculomotoriuskopfhéhle wachsen zunichst iiber und unter
dem Bulbus aus. Der obere Fortsatz liefert die Anlagen der von dem Ramus superior
n. oculomotorii innervierten M. rectus superior und levator palpebrae superioris. Zwei
andere Fortsitze, die Anlagen der Mm. rectus medialis, rectus inferior und obliquus
inferior, erhalten Zweige des Ramus inferior n. oculomotorii. Die Muskelanlagen wachsen,
nachdem sie sich von der Kopfhéhle getrennt haben, sowohl gegen ihre Ansitze am
Bulbus, als auch gegen ihre Urspriinge am Grunde der Orbita aus. Die tibrigen Strecken
der Kopfhshlenwandung dagegen lésen sich in Mesenchymzellen auf und spielen keine
weitere Rolle.

Der M. rectus oculi lateralis entsteht aus einer Kopfhéhle, mit deren Wandung
der N. abducens sich verbindet. Die Herkunft dieser Kopfhéohle ist unklar, doch ist
es nicht ausgeschlossen, daf} sie durch Ablésung aus dem einheitlichen Kopfcoelom vor
der Zerlegung desselben in die einzelnen Abschnitte des Kiemenbogencoeloms entstanden
ist. Die Anlage wichst nun lateralwirts und nach vorn aus und entfernt sich damit
von dem Orte ihrer ersten Entstehung; sie liefert bei einer Anzahl von Formen aufler
dem M. rectus lateralis auch noch einen M. retractor bulbi.
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Der M. obliquus superior entsteht aus einer Zellmasse, die, auch wenn sie selb-
stindig auftreten sollte, sich doch sehr enge der dorsalen Kante der Wandung -dées-
jenigen Coelomabschnittes anschliefit, welche sich in den Mandibularbogen hinunter-
zieht. Sie ist deshalb auch oft als ein Auswuchs dieser Kante aufgefait worden, um
so mehr als der N. trochlearis ontogenetisch sehr enge Beziehungen zur Anlage des
N. trigeminus aufweist (s. Nervensystem). Auch diese Muskelanlage wichst gegen die
spitere Ursprungs- resp. Ansatzstelle des Muskels aus. Uberhaupt kénnte man das
Auswachsen der Augenmuskelanlagen in gewissem Sinne mit dem Auswachsen der
Myotomkanten, speziell auch mit dem Vordringen der Muskelknospen in die Anlagen der
Extremititen bei Selachiern vergleichen.

Muskulatur der Schlundbogen.

Dieselbe entsteht aus der Wandung der einzelnen Abschnitte des Schlundbogen-
coeloms; dem entspricht auch die Innervation durch die Schlundbogennerven, welche
in frithen Entwicklungsstadien (s. Nervensystem) dorsal aus der Wandung des Gehirn-
rohres entspringen. Dies sind: der N. mandibularis aus dem N. trigeminus, die
Nn. facialis, glossopharyngeus und vagoaccessorius. Ob den einzelnen Abschnitten des
Schlundbogencoeloms wirklich dorsale Segmente entsprechen, ist mehr als zweifelhaft.
Wir neigen uns der Annahme von C. Rabl zu, nach welcher echte Ursegmente oder
Somiten, wie wir sie am Rumpfe antreffen, im Bereiche des Kopfes vor der Gehérblase
nicht nachzuweisen sind. Auf die eigentiimliche Stellung der Oculomotorius- und
Abducenskopfhéhlen ist schon oben hingewiesen worden.

Die Differenzierung der Muskulatur bei Selachiern ist wenig bekannt; sie scheint
hauptsichlich von der medialen Wandung der Coelomabschnitte auszugehen.

Spinale Muskeln im Bereiche des Kopfes.

Eine dritte Gruppe von Muskeln tritt gleichfalls schon bei Selachiern auf, aller-
dings ohne so enge Beziehungen zum Kopfe einzugehen wie bei den Amnioten. Sie
stellen spinale Muskeln dar, welche auf das viscerale Skelet iibergreifen und in ihrer
urspriinglichsten Ausbildung als Retractores des Kiemenkorbes wirken. Die entsprechen-
den Sklerotome sind bei den niederen Formen zum Teil, bei den Amnioten ganz in die
Bildung der Pars basilaris ossis occipitalis aufgegangen. Die Myotome werden von
dem als ein Komplex von ventralen Spinalnervenwurzeln aufzufassenden N. hypoglossus
innerviert und bilden eine um den caudalen Umfang des Kiemenkorbes herumwachsende
Muskelmasse, welche sich oralwirts bis zum Mandibularbogen erstreckt und, infolge
ihrer Lage, als hypobranchiale Muskulatur zusammengefafit wird.

Im Gegensatze zu dieser aus echten Rumpfsegmenten stammenden Muskulatur
kann die tbrige in den Schlundbogen eingeschlossene, vom Schlundbogencoelom abzu-
leitende Muskulatur des Kiemenkorbes als viscerale Muskulatur bezeichnet und mit
der Darmmuskulatur verglichen werden, welche von der visceralen Lamelle des unseg-
mentierten Mesoderms geliefert wird. Die Tatsache, da die Schlundbogenmuskulatur
quergestreift, die Darmmuskulatur dagegen glatt ist, kann nicht gegen den Vergleich
angefiihrt werden (s. oben die Bemerkungen iiber das Vorkommen von quergestreifter
Muskulatur am Darme). Das Schicksal des Coeloms ist iibrigens im Bereiche von Kopf
und Rumpf auflerordentlich verschieden, am Kopfe sehr friihzeitige Ausbildung des-
selben, aber auch eine Umbildung, welche zum Schwunde der Hohle fiihrt, indem
die Wandung sowohl Mesenchym- als auch Muskelanlagen liefert, am Rumpfe dagegen
eine michtige Ausbildung der Héhle in Form der grofen, die Eingeweide umschlieBenden
Kérperhohlen, wihrend die Entstehung der Darmmuskulatur nur von einem kleinen
Abschnitte der Coelomwandung ausgeht.



Zungenmuskulatur. 241

Bildung der Kopfmuskulatur bei Amnioten, speziell beim Menschen.

Diese 148t sich ohne grofie Schwierigkeit von den einfachen, fast schematischen
Verhiltnissen bei Selachiern ableiten, wobei sich Unterschiede hauptsichlich daraus
ergeben, dafl das Coelom als solches nur selten auftritt, da seine Wandungen sich zu
soliden Massen zusammenschliefen, in denen Coelomspalten nicht nachzuweisen sind.
Noch am giinstigsten liegen die Verhiltnisse bei den Reptilien und den Schwimm-
vogeln, wihrend bei anderen Végeln und besonders auch bei Sdugetieren simtliche
Muskelanlagen solide sind. Auch erfolgt bei diesen eine starke Reduktion der in den
Schlundbogen eingeschlossenen Muskelanlagen, so dafl die Ableitung derselben von
Coelomabschnitten blof3 auf einem Analogieschlusse von den Zustinden bei Schwimm-
vogeln oder Reptilien beruht. Eine klare Ubersicht iiber die Entwicklung der Mm. obliquus
sup. und rectus lateralis konnte bei Siugetieren wegen der im Material gelegenen
Schwierigkeiten nicht gewonnen werden. Die Entwicklung der Oculomotoriusmuskulatur
dagegen lifit sich von einer soliden, sichelférmigen Zellmasse aus verfolgen, welche
medial vom Ganglion semilunare des N. trigeminus den hintern Umfang des Augen-
bechers umfafit. Sie bildet, genau wie bei Selachiern, durch Auswachsen ihrer Wandung
die einzelnen Muskelanlagen. Dieser Entwicklungsmodus erklirt das Zustandekommen
der allerdings seltenen Anomalie, bei welcher zwei Augenmuskeln der Oculomotorius-
gruppe mittels ein oder mehrerer Muskelstringe hintereinander in Zusammenhang
stehen koénnen. Sie ist als eine Hemmungsbildung aufzufassen.

Differenzierung der Kopfmuskulatur beim Menschen.

Die Entwicklung der Kopfmuskulatur des Menschen hat neuerdings von W. H.
Lewis in Keibel-Malls Handbuch der menschlichen Entwicklungsgeschichte eine
sehr genaue Bearbeitung erfahren, auf welcher die folgenden Angaben im wesentlichen
beruhen.

Die Anlage der Augenmuskeln als eine solide, dem Augenbecher hinten anliegende
Masse von Zellen ist schon bei Embryonen von 7 mm Linge zu erkennen. Bei einem
Embryo von 9 mm Linge beginnt die Teilung in einzelne Muskelanlagen, die in der
Hauptsache noch medial vom Bulbus liegen und weiterhin gegen ihre Urspriinge und
Ansitze auswachsen. Der M. rectus lateralis entsteht im Mesenchym, welches beim
Embryo von 7 mm etwa in der Hohe der Mundbucht liegt und wichst lateral vom
Bulbus nach vorne aus. Die erste Anlage des M. obliquus sup. ist beim Menschen und
bei den Siugetieren nicht nachzuweisen. In Fig. 223 stellt die Anlage eine lingliche,
dem Augenbecher dorsal anliegende Zellmasse dar, welche mit dem N. trochlearis in
Verbindung steht.

Entwicklung der Zungenmuskulatur.

Es ist oben darauf hingewiesen worden, dafl die Zungenmuskulatur, welche, wenig-
stens teilweise, den Retractores arcuum branchialium der Selachier entspricht, einen
dem Kopfe urspriinglich fremden Muskelkomplex darstellt, der sich von drei bis vier
vorderen (occipitalen) Myotomen herleitet, wihrend die entsprechenden Spinalnerven
sich zur Bildung des N. hypoglossus vereinigen.

Bei Reptilien lassen sich diese Verhiltnisse noch klarer Gbersehen als bei Siuge-
tieren. An der in Fig. 224 (vom Menschen) blau hervorgehobenen Anlage der Musku-
latur kénnen wir zwei Abschnitte unterscheiden; ein vorderer, mit dem sich der N. hypo-
glossus verbindet, wichst oral- und medianwirts in die Kiemengegend vor und bildet

Corning, Entwicklungsgeschichte. 16
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die Zungenmuskulatur; caudalwirts dagegen zweigt sich eine zweite Zellmasse ab,
die mit dem Ramus descendens n. hypoglossi in Verbindung steht und zur vorderen langen
Halsmuskulatur wird (Mm. sternohyoideus, sternothyreoideus, omohyoideus, thyreo-
hyoideus). Ein Teil dieser Zellmassen, in welchen ein Ast des vierten Cervikalnerven
(N. phrenicus) eindringt, wichst als Anlage des Diaphragma caudalwirts bis in den
Thoraxraum (Figg. 223 und 224). Die vorderen langen Halsmuskeln werden von dem
Ramus descendens n. hypoglossi aus den heiden ersten Cervikalnerven versorgt, von denen
sich Fasern dem Arcus n. hypoglossi anschlieBen, um denselben als Ramus descendens
und als Ramus thyreohyoideus wieder zu verlassen. Es sind also sowohl die vordern
langen Halsmuskeln als auch das Zwerchfell von Halsmyotomen abzuleiten.

Beziehung der Kopfmuskulatur beim Erwachsenen zu den Anlagen derselben
beim Embryo.

Die Figg. 225 und 226 sollen die Herkunft der Kopfmuskulatur aus den in den
Figg. 223 und 224 dargestellten Anlagen veranschaulichen. Aus dem Vergleiche geht

Anl. d. Pharynx- u. Larynxmusk,
Anlage d. M.
sternocleidomast. u. trapezius

M.

Oculomotoriusmuskul,

obliq. sup.

M. rectus lat,
Kaumuskul. im Mandibularb.

Facialismuskulatur im Hyoidbogen
Glossopharyngeusmuskulatur
(Constrict. pharyng. sup.)

N. hypoglossus mit Anlage

der Zungenmusk.
Ram. descend. N. hypoglossi +
N. phrenicus, vordere lange Halsmuskeln.
Fig. 223. Anlage der Kopfmuskulatur bei einem menschlichen Embryo von 7 mm Linge.
Nach W, H. Lewis in Keibel Malls Handb. d. Entw.-Gesch, Vol, L

hervor, wie stark die Verlagerung ist, welche die einzelnen Abschnitte der Kopfmusku-
latur erfahren. Die Muskulatur des Mandibularbogens bleibt zwar zum gréfiten- Teil
als Kaumuskulatur im Zusammenhange mit dem an Stelle des knorpeligen Mandibular-
bogens (Meckelschen Knorpel) tretenden Unterkiefer. Dagegen ist die als mimische
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Gesichtsmuskulatur (rot) und Platysma (nicht dargestellt) ausgebildete Facialismusku-
latur nach vorn (Gesichtsmuskulatur), nach oben (Ohrmuskulatur) und nach hinten
(M. occipitalis) ausgewachsen. Die Vagoaccessorius-Muskulatur umfait die Pharynx-
muskulatur, den M. constrictor pharyngis medius et inf., ferner auch die Mm. tra-
pezius und sternocleidomastoideus. Die Muskelanlage, welche vom N. glosso-
pharyngeus versorgt wird, liefert den M. constrictor pharyngis sup., doch ist es nicht
moglich; die Rami pharyngei des N. glossopharyngeus von denjenigen des N. vagus
zu unterscheiden, und aus diesem Grunde ist die ganze Pharynxmuskulatur mit der

A e

Fig. 224. Anlage der Kopfmuskulatur bei einem menschlichen Embryo von 11 mm Lénge.
Nach W. H. Lewis in Keibel Mall. I.

Farbe der Muskulatur sowohl des N. glossopharyngeus (griin) als auch des N. vagus-
accessorius (gelb) angegeben. Auch der M. stylopharyngeus gehort zur Glossopharyngeus-
muskulatur. In Fig. 226 ist die Hypoglossusmuskulatur (blau) zu sehen; mit derselben
Farbe sind auch die vom Ramus descendens n. hypoglossi innervierten vordern langen
Halsmuskeln angegeben, die sich jedoch nicht von occipitalen, sondern von obern cervi-
kalen Myotomen ableiten.

Die Kaumuskulatur sowie die Mm. tensor tympani, tensor veli palatini, der
vordere Bauch des M. digastricus und der M. mylohyoideus entstehen aus einer im
Mandibularbogen eingeschlossenen Zellmasse, zu welcher der N. mandibularis gelangt.
Diese Anlage, die mit dem Schlundbogencoelom I der Selachier (Fig. 217) zu vergleichen
ist, liegt spater (Reuter) medial von dem Meckelschen Knorpel und dem auf diesem
entstehenden knéchernen Unterkiefer. Sie nimmt. die Form eines umgekehrten Y an,
das gewissermafien auf der Incisura mandibulae reitet; aus dem aufwirts gerichteten

T6¢
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Stiel entsteht der M. temporalis, aus dem lateralen Schenkel des Y der M. masseter,
aus dem medialen die Mm. pterygoidei sowie die Mm. tensor tympani, tensor veli pala-
tini, mylohyoideus und der vordere Bauch des M. digastricus.
Facialis-Muskulatur. Sie entsteht aus einer im zweiten Schlundbogen (Hyoid-
bogen) eingeschlossenen Zellmasse, mit welcher sich der N. facialis verbindet und um-
fat die gesamte mimische Gesichtsmuskulatur, das Platysma, die Mm. stapedius und
stylohyoideus, die dufleren Ohrmuskeln und den hinteren Bauch des M. digastricus.

M. stylohyoid

M. digastric. (hint. Bauch )———o
M. mylohyoideus
M. digastricus (vord. Bauch
~ M. constrict. pharyng. inf.
™ M. omohvoid. (oberer Bauch)
T M. thyreochyoideus
M. scaleni M. omohyoideus (unterer Bauch
Fig. 225. Muskeln des Kopfes und Halses. Oberflichliche Schicht. (Seitliche Ansicht).

Zur Bildung all’ dieser Muskeln wichst die Anlage nach drei Richtungen hin aus.
Ein Teil gelangt in oberflichlicher Schicht nach vorn auf das Gesicht und stellt die
mimische Gesichtsmuskulatur her. Sie liefert auch die Zuflern Ohrmuskeln (M. auri-
cularis ant., post. und sup.) sowie den M. occipitalis. Das Platysma, der hintere Bauch
des M. digastricus, die Mm. stylohyoideus, levator veli palatini und levator uvulae,
sowie der spéter in den Proc. pyramidalis des Schlifenbeins eingeschlossene M. stapedius
entstehen aus einem zweiten Abschnitte der Anlage, welcher zum Teil nach unten wachst
und als Platysma bis in die Brustregion gelangt. Verbindungen des Platysma mit den
tieferen Muskeln, so mit dem hintern Bauch des Musculus digastricus, andererseits
auch mit der Muskulatur des Schlundkopfes lassen sich leicht mit Hilfe der Entwick-
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lungsgeschichte erkliren. Die mimische Gesichtsmuskulatur soll erst sehr spit eine
Querstreifung aufweisen; dieselbe tritt in der Lippenmuskulatur sogar erst bei einem
Fetus von 30 Wochen auf (Futamara).

Uber die Entwicklung der Pharynxmuskulatur liegen noch keine eingehenden
Untersuchungen vor, doch weist schon ihre Innervation durch die Nn. glossopharyngeus
und vagus darauf hin, daf sie dem dritten und den folgenden Schlundbogen entstammt
(Fig. 223). Durch Wachstumsvorgsnge und Verschiebungen einzelner Bogen, besonders
auch durch das Auswachsen des Hyoidbogens in caudaler Richtung iiber die andern

M. genioglossus

M. geniohyoideus

Fig. 226, Muskeln des Kopfes. Tiefe Schicht. Augenmuskeln von der Seite.

Bogen werden die Anlagen der Schlundmuskulatur in die Tiefe verlagert. Sie liegen
zuerst lateral vom Schlunde und umwachsen denselben erst allmihlich, um ihre defini-
tiven Urspriinge und Ansétze zu erlangen.

Die Kehlkopfmuskeln entstehen aus den im vierten und fiinften Bogen einge-
schlossenen Muskelanlagen, welche vom N. vagoaccessorius innerviert werden. Dazu
stimmt auch die Tatsache, dafl die Kehlkopfknorpel als Derivate des vierten und fiinften
knorpeligen Bogens aufzufassen sind (Fig. 178). Die Anlagen einzelner Muskeln sind
nach Lewis schon bei einem Embryo von 14 mm Linge erkennbar.

Zu den Derivaten der Schlundbogenmuskulatur miissen wir, worauf schon wieder-
holt hingewiesen wurde, auch die Mm. trapezius und sternocleidomastoideus rechnen.
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In Fig. 223 stellt sich ihrc Anlage noch einheitlich dar, dagegen sehen wir in Fig. 224
cine Spaltung in einc dorsale (M. trapezius) und eine ventrale Masse (M. sternocleido-
mastoideus); zu beiden Anlagen gelangen Zweige des N. accessorius.
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Splanchnologie.

Entwicklung der Organe des Darmsystems.
Einleitende Bemerkungen.

Dem Darmsystem kommt in erster Linie die Funktion zu, die Nahrung, nachdem
sie durch das an den Kieferrindern angebrachte Gebif3 verklemert wurde, aufzunehmen
und durch den VerdauungsprozeB fir den Ubergang in den Kreislauf vorzubereiten.
Dabei spielen die Darmdriisen eine sehr wichtige Rolle, und zwar sowohl die einfachen
Driisenschlduche der Darmwandung (Gland. gastricae und Gland. intestinales), als auch
die beiden gréflern Driisen, dic Leber und das Pankreas, welche ihr Sekret durch einen
lingeren Ausfilhrungsgang in den Darm ergieflen. Auch diese Driisen gehéren zum
Darmsysteme, denn ihre wesentlichen Bestandteile, die sezernierenden Driisenepithelien,
entstehen aus Auswiichsen des primitiven Darmrohres, welche von Mesenchym eingehiillt
und durchwachsen werden. Dieses stammt aus der visceralen Lamelle des unsegmentierten
Mesoderms, welches auch die bindegewebige Grundlage des Darmepithels, die Muscularis
des Darmes und den Peritonaealiiberzug desselben sowie der groffen Darmdriisen liefert
(s. Entwicklung des Mesoderms). Wir bezeichnen das die Nahrung aufnehmende und
verdauende System zusammenfassend als Apparatus digestorius. Derselbe beginnt mit
der Mundhohle, endet am Anus und umfa3t das Cavum oris, den Pharynx und den
eigentlichen Darmkanal, den Tubus digestorius.

Von dem vorderen Abschnitte des Apparatus digestorius leitet sich auch das
Respirationssystem (Apparatus respiratorius) ab, welches bei den Amnioten an die Stelle
des bei den wasserlebenden Formen ausgebildeten Kiemenapparates tritt. Bei diesen
sehen wir mehrfache Durchbrechung der seitlichen Wandungen des Kopfdarmes in Form
von Kiemenspalten, dabei bildet die Schleimhaut gefifihaltige Falten oder Fortsitze,
die Kiemenblittchen oder Kiemenfiden, welche die Sauerstoffaufnahme aus dem Wasser
resp. die Kohlensiureabgabe an dasselbe vermitteln. Solche Einrichtungen treffen wir
bei den luftatmenden Wirbeltieren wihrend der Ontogenese an, doch erlangen dieselben
keine weitere Ausbildung im urspriinglichen Sinne, sondern liefern u. a. den Boden
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fiir eine Reihe von Epithelwucherungen, welche die Anlagen verschiedener Driisen mit
innerer Sekretion, so der Thymus, der Epithelkorperchen, der ultimobranchialen
Korper usw. darstellen. Die respiratorische Funktion wird an die phylogenetisch weit
jingeren Lungen abgetreten, welche aus einer am ventralen Umfange des Darmrohres,
unmittelbar hinter dem Kopfdarm gelegenen Ausbuchtung nach Art einer Driise ent-
stehen. In Verbindung mit der Luftatmung tritt eine Scheidung des Kopfdarmes und
der daran sich ansetzenden Mundbucht ein, welche die sog. primitive Mundhéhle
bilden, indem sich eine untere, ausschliefllich firr die Aufnahme und Durchfeuchtung
der Nahrung bestimmte sekundire Mundhohle von einem oberen Abschnitte, der Nasen-
hohle, unterscheidet, welche dem eindringenden Luftstrome einen Weg nach unten
gegen den Kehlkopfeingang darbietet. Die Nasenhéhle enthilt auch das Geruchsorgan,
welchem durch die eindringende Luft Reize zugefiithrt werden, wihrend in der sekun-
diren Mundhéhle, besonders an der Zungenoberfliche, die Geschmacksbecher auftreten,
denen die Rolle zufillt, gewisse
durch die Nahrung ausgeloste
chemische Reize zu perzipieren.
Das Epithel des Darmrohres
entsteht aus dem in frithen
Stadien flichenférmig ausgebrei-
teten Entoderm, jener einfachen
Schicht von Cylinderepithel,
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Herz und Pericardialsack

\ Allantois-

welche nach der Abschniirung der
Embryonalanlage in das embryo-
nale und das den Dottersack
auskleidende  auflerembryonale
oder Dotterentoderm zerfillt.
Der Vorgang der Umwachsung

{l“ig_ 227. Menschlicher Embryo mit 7 Ursegmenten. des Dotters und der Abschnﬁrung
ac des Embryos vom Dottersacke ist
in den Figg. 84—89 dargestellt.
Der Dottersack besteht aus dem Dotterentoderm und der visceralen Lamelle des auBer-
embryonalen Mesoderms; das embryonale Entoderm stellt ein cranial und caudal
geschlossenes Rohr dar, welches noch in ziemlich weiter Verbindung mit dem Dotter-
sacke steht. Diese Verbindung wird bei der weiteren Abschniirung der Embryonal-
anlage vom Dottersacke immer mehr eingeengt und zieht sich dabei in einen Gang,
den Ductus omphaloentericus aus, welcher gerade bei den Primaten eine recht
betrichtliche Linge besitzt.

Die erste Andeutung der Abschniirung des primitiven Darmrohres wird durch
die Bildung der Darmrinne angedeutet, die median verliuft und sich allmihlich zum
Darmrohr erginzt.

Bei einem menschlichen Embryo mit acht Somiten ist (Figg. 59 und 60) die mitt-
lere, weit in den Dottersack sich 6ffnende Strecke der Darmrinne noch von betricht-
licher Lange. Aus einem Medianschnitte durch einen Embryo von 7 Somiten (Fig. 227)
ergibt sich, daf die Abschniirung des primitiven Darmrohres cranial weiter fortgeschritten
ist als caudal. Dies stimmt zu der friither schon hervorgehobenen Tatsache, daB iiber-
haupt die Differenzierung der Embryonalanlage in craniocaudaler Richtung vor sich
geht. An beiden Korperenden wird der Darm durch epitheliale Membranen ohne Mesoderm-
einschliisse, die Rachen- resp. die Kloakenmembran, abgeschlossen, in denen Ectoderm
und Entoderm unmittelbar aneinanderstofien. Der Durchbruch der Rachenhaut
setzt den Darm mit der von den Gesichtsfortsitzen umrahmten Mundbucht in
Verbindung, dagegen zerfillt die caudale Strecke des primitiven Darmrohres durch
die Ausbildung einer frontal eingestellten Scheidewand (Septum urorectale) in einen

>
Nach Dandy, Amer. Journ. of Anat. X. 1910,
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ventralen Abschnitt, welcher die Harnblase und den Sinus urogenitalis umfafit und einen
dorsalen Abschnitt, das Rectum. Bei der Abschniirung des Embryos und der Bildung
des Darmrohres wird die blindendigende craniale und caudale Strecke des Darmes
auf Kosten der noch nicht zu einem Rohre abgeschniirten Zwischenstrecke immer linger.
Sie stehen mit dieser, welche ventral in den Dottersack iibergeht, durch zwei
Offnungen, die vordere und die hintere Darmpforte in Verbindung. Diese verschieben
sich selbstverstindlich in caudaler resp. in cranialer Richtung, nihern sich also im
Laufe der Entwicklung nach Mafigabe der allmahlichen Verengerung der die Verbindung
mit dem Dottersacke resp. mit dem Ductus omphaloentericus herstellenden Offnung.

Frilheste Umbildung des primitiven Darmrohres.
Abgrenzung einzelner Abschnitte.

Am primitiven Darmrohre lassen sich in verhiltnismaflig frither Zeit drei grofle
Abschnitte unterscheiden (Fig. 228). Der erste liegt als Kopfdarm im Kopfe, annihernd
entsprechend der Ausdehnung des Ge-
hirnes und zerfillt in zwei wihrend
einer gewissen Zeit durch die epitheliale
Rachenmembran voneinander getrennte
Abschnitte, nimlich a) in die Mund-
bucht, welche von den Stirn- und
Oberkieferfortsitzen sowie vom Unter-
kiefer begrenzt wird (Fig. 62) und spiter
die Mund- und zum Teil die Nasenhohle
liefert und b) in den Kiemendarm. Dieser
letztere zeigt im Vergleiche mit dem
folgenden Abschnitte des primitiven
Darmrohrs zunichst eine betrichtliche
Lange; an seinen seitlichen Wandungen
bilden sich Ausbuchtungen, die Schlund-
taschen, deren spitere Umwandlung uns
noch vielfach beschiftigen wird. Ein
Durchbruch derselben nach aufilen zur
Bildung von Kiemenspalten findet beim
Menschen nur ganz ausnahmsweise und
dann nur im Bereiche der ersten Schlund-
tasche statt.

Die gréfite Lange besitzt ein zweiter
Darmabschnitt, der Tubus digestorius, . . .
der als Rumpfdarm auf den Kopfdarm g 228 g;?dgﬁe;iﬂiﬂfshﬁggfﬁ Embryos.
folgt. An demselben lassen sich (Fig. 228) a Mundbucht
drei Strecken unterscheiden, welche be- :, 151::3:?::::
stimmten Teilen des 'fertngen Darm- B. Rumpfdarm ‘b, Mitteldarm
kanales entsprechen. Die erste Strecke, ¢’ Enddarm.
der Vorderdarm, (a) beginnt am caudalen C. Schwanzdarm.

Ende des Kiemendarmes mit einem )

kurzen, bedeutend engeren Rohre, dem primitiven Osophagus, an welchem nahe an
der Grenze gegen den Kiemendarm die Anlage der Trachea und der Lungen als unpaare
ventrale Ausbuchtung entsteht. Auf den primitiven Osophagus folgt als eine spindel-
formige Erweiterung schon deutlich kenntlich der Magen, sodann der zweite Haupt-
abschnitt, (b’) der Mitteldarm, dessen caudale Grenze gegen den dritten Abschnitt, den

Hypophysentasche

Schlundtaschen

- 3 ] Lunge
_ Magen

dorsaler
Pancreas
A. omphalo-

b | {Tmesent.
L2

A. Kopfdarm
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Enddarm, (¢') dort liegt, wo in betrichtlich spiteren Stadien (s. Fig. 229) eine kleine
Ausbuchtung die erste Andeutung des Caecum darstellt. Vom Mitteldarme geht als Ver-
bindung zum Saccus vitellinus der Ductus omphaloentericus ab. Von demjenigen Ab-
schnitte des Mitteldarmes, welcher unmittelbar auf den Magen folgt, erstrecken sich
zwei Ausbuchtungen in das Mesogastrium ventrale resp. dorsale hincin; es sind dies
die Anlagen der Leber und die dorsale oder Hauptanlage des Pankreas. Diese Strecke
wird zum Duodenum. Die dritte Strecké des Rumpldarmes reicht als Enddarm
von der Anlage des Caccum bis zum After; sie bildet den Dickdarm und die Ampulla
recti. An den Rumpfdarm schlieBt sich ein kurzer, nur in frithen Stadien ausgebildeter,
alsbald der Reduktion an-
heimfallender Abschnitt, der
caudalwirts vom Anus ge-
legen, als Schwanzdarm be-
zeichnet wird und ur-
spriinglich in Verbindung
steht mit dem in das
Riickenmarksrohr ausmiin-
denden Canalis neurenteri-
cus (s. unten).
Das primitive Darm-
Magen u. rohr wird in grofler Aus-
Mil dehnung vom Rumpfcoelom
umgeben, an dessen Wan-
dung es durch Mesenterien
befestigt ist. Im Bereiche
des Kiemendarmes fehlt je-
doch das Coelom oder,

Schlundtaschen und Aortenbogen
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richtiger gesagt, das ur-
spriinglich auch hier vorhan-
dene Coelom zerfillt infolge
der Bildung der Kiemen-
furchen und Schlundtaschen

in die einzelnen, den
Schlundbogen zugewiesenen
Abschnitte des Kiemen-
bogencoeloms (217). Um
den ganzen Rumpfdarm
legt sich dagegendasCoelom

als primitive Leibeshéhle.
Im Bereiche des Vorderdarmes und der ersten Strecke des Mitteldarmes, bis zur Ein-

miindung des Ductus choledochus, bleibt die Verbindung der beiden bei der Abschniirung
des Darmrohres ventral sich nihernden Abschnitte des Coeloms aus, so dafl hier ein
Mesenterium ventrale iibrig bleibt. Dorsal dagegen bleiben die beiden Coclomabschnitte
getrennt, so daf} cin Mesenterium dorsale in der ganzen Ausdehnung des Darmes ent-
steht (Fig. 229). Das Mesenterium ventrale spielt gleich unterhalb des Zwerchfells eine
sehr wichtige Rolle, indem es den Peritonealiiberzug der von der ventralen Darmwand
auswachsenden Leberanlage herstellt. Das Darmrohr verlauft urspriinglich gerade und
in der Mediancbene cingestellt von der Mundbucht bis zum After (Fig. 62). Dieses Ver-
halten erfihrt cine Anderung, teils durch das Lingenwachstum des Darmes, teils durch
die spindelférmige Erweiterung des Magens, endlich auch durch die Ausbildung der sich
miichtig entfaltenden Darmdriisen (Leber und Pankreas). Das stirkere Lingenwachstum
ist mit cinem geraden Verlaufe des Darmrohres unvertriglich; so bilden sich Darm-

A. mesent. inf, Mesenterium dorsale

Fig. 22¢. Intestinaltractus cines menschlichen Embryos von
5 mm Linge.

Nach dem Hisschen Modell,
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schlingen, welche, solange sie an einem freien Mesenterium befestigt sind, einc bedeutende
Beweglichkeit besitzen und diese erst einbiifien, wenn sie an einzelnen Stcllen durch
sekundire Verklebung ihres Mesenterium an die dorsale Bauchwand fixiert werden.
Solche sekundire Verklebungen einzelner Abschuitte des Darmes bilden ein neues Moment,
welches fiir das Verstindnis der normalen sowie der pathologischen Lagerung der Darm-
abschnitte ins Gewicht fallt.

Bei der genaueren Beschreibung der einzelnen Abschnitte des Darmsystems gehen wir
von der oben gegebenen Einteilung aus. Wir schildern also zuerst die Differenzierung
der beiden Abschnitte des Kopfdarmes, welche wir als primitive Mundhéhle und als
Kiemen- oder Schlunddarm unterschieden haben, sodann die Entwicklung des Rumpf-
darmes und der grofien Darmdriisen, endlich die Bildung und Bedeutung des Schwanz-
darmes und des Afters. Es ist nicht moglich, die Ausbildung des Darmsystemes dar-
zustellen, ohne auch auf andere Gebiete etwas iiberzugreifen; so werden wir bei der
Besprechung der Entwicklung der primitiven Mundhéhle auch die Bildung der Nasen-
hohle, des Gesichtes usw. beriicksichtigen miissen. Die Schilderung der Differenzierungdes
Coeloms dagegen und der Bildung einer Scheidewand zwischen Brust und Bauchhéhle
in Gestalt des Diaphragma kann erst spiter nach der Besprechung der Herzentwicklung
und der Entwicklung der groflen Gefifistimme erfolgen (s. das Kapltel iiber die Ent-
wicklung des Coeloms und der Septen in demselben).

Entwicklung des Kopfdarms und seiner Derivate.

Firr das Verstindnis der Entwicklung und Differenzierung des Kopfdarms ist
seine Zusammensetzung aus zwei Abschnitten, der primitiven Mundhéhle (Mundbucht)
und dem Kiemendarm (oder Schlunddarm) mafigebend, die urspriinglich durch eine
epitheliale Platte, die Rachenhaut, voneinander geschieden wurden. Der Kiemendarm
bildet den cranialsten Abschnitt des aus dem Entoderm entstehenden Darmrohres,
wihrend die primitive Mundhéhle grofitenteils einc ectodermale Bildung darstellt,
welche zunichst als einfache Einbuchtung entstcht und weiterhin durch das {lichen-
hafte Wachstum ihrer Umgebung eine betrichtlichc Tiefenausdehnung gewinnt. Die
Umgebung der Mundbucht wird durch die Gesichtsfortsitze gebildet (Stirnfortsatz,
Ober- und Unterkieferfortsitze), welche eine gewaltige Anderung in dem Relief
des Vorderkopfes hervorrufen, indem sic es sind, welche sekundir das Gesicht des
Fetus und den Gesichtsabschnitt des Schidels herstellen. Die aus der Mundbucht
hervorgehende primitive Mundhéhle gelangt zu den beiden Geruchsgruben in Beziehung,
welche am Vorderkopfe als Ectodermeinbuchtungen auftreten, sodann in die Tiefe
wachsen und in die primitive Mundhéohle durchbrechen. Diese erfahrt alsdann durch
die Ausbildung einer horizintal cingestellten Scheidewand (Gaumen) eine Trennung
in einen obern Abschnitt, die Nasenhéhle, und einen untern Abschnitt, die sekundire
Mundhéhle.

Der Kiemen- oder Schlunddarm, welcher auf dic Mundhéhle folgt, zeigt bei allen
Tieren als charakteristisches Merkmal die Bildung von Kiemenspalten und Kiemenspalten-
derivaten. Wenn auch jenc bei den Siugetieren gar nicht oder nur ausnahms-
weise zum Durchbruch kommen, so findet doch von seiten des Entoderms die Bildung
der Schlundtaschen, von sciten des Ectoderms diejenige der Kiemenfurchen statt,
welche, gegeneinander vorwachsend, oft nur durch eine epitheliale Lamelle von-
einander getrennt sind. Von je zwei Kiemenspalten resp. Kiemenfurchen mit den ent-
sprechenden Schlundtaschen werden die Schlundbogen abgegrenzt, auf deren Bedeutung
und Zusammensctzung als Teile der seitlichen Wand des Kiemendarmes schon oben
hingewiesen wurde.
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Bildung der primitiven Mundhé&hle.

Wir fassen zunichst die Bildung der Mundbucht ins Auge, sowie ihre Vertiefung
und Umwandlung in die primitive Mundhéhle infolge des Auswachsens der Gesichts-
fortsitze, im Anschlusse daran die Bildung des Gaumens und die Trennung der primi-
tiven Mundhohle in die Nasenhohle und die sekundire Mundhéhle, die Bildung der
Zsihne und der Speicheldriisen. Darauf folgt die Schilderung der Um- und Ausbildung
des Kiemendarmes, wobei wir von einer Form mit Kiemenatmung ausgehen, wie z. B.
den Selachiern, um einen Standpunkt fiir die Beurteilung der Reduktionsvorginge
zu gewinnen, die bei Siugetieren schlieflich zur Bildung des Pharynxraumes, zum Teil
auch der sekundiren Mundhéhle fiihren. Mit diesen nicht gerade leicht verstiandlichen
Vorgingen hingen auch die Bildung und Verlagerung der Derivate des Kiemendarmes,
so der Glandula thyreoidea, der Thymus, der Epithelkérperchen, sowie die Bildung der
Zunge usw. zusammen.

1. Bildung der Mundbucht und der primitiven Mundhdghle.

Die primitive Mundhéhle geht aus der von den Gesichtsfortsitzen begrenzten
Mundbucht hervor, dagegen umfafit die sekundire Mundhéohle, welche nach der Gaumen-
bildung entsteht, auch einen Teil des

Vledianfurche am  Kiemendarmes, welcher einen Beitrag

" =, . Teclencephalon zur Bildung des Bodens der sekundiren

A Mundhohle, insbesondere auch der
Riechleld Zungenwurzel liefert.

Die Umgrenzung der Mundbucht

Linsenplatte wird vorn (Fig. 230) durch den vom

Vorderkopf nach unten sich erstrecken-

Oberkieferfort- den Stirnfortsatz oder Stirnwulst ge-

satz bildet, welcher das rasch wachsende

{ m;':“‘:‘.:::"]I'I_‘Ei:'_;.-'f_‘l'i' Vorderhirnblischen  enthilt.  Seitlich

fortsitzen schlieBt sich ihm der vom Mandibular-

bogen nach oben auswachsende Ober-

kieferfortsatz an, in welchem spiter als

Skeletgrundlage der Oberkiefer auftritt.

Die untere Grenze der Mundbucht wird

durch die beiden Mandibularbogen ge-

Fig. 230. Vorderkopf eines Embryos von bildet, an denen sich zwei durch eine

4,9 mm Lange. mediane Einkerbung voneinander ge-

Ruchi, doy: Modell “won 5. BEtes. trennte Wiilste, die Unterkieferfortsitze,

bemerkbar machen. Mit dieser Bezeich-

nung darf jedoch keineswegs die Vorstellung verkniipft werden, als werde der Mandi-

bularbogen von je einem ventralwirts gegen die Medianebene auswachsenden Fort-
satze gebildet.

Aus dem unpaaren Stirnfortsatze, den paarigen Oberkieferfortsitzen und den
Unterkieferfortsitzen, entsteht das Gesicht und der Gesichtsteil des Schidels. Von
diesem werden beim Erwachsenen die Nasenhohle und die sekundire Mundhohle
mehr oder weniger vollstindig begrenzt. Dabei stellen die Gesichtsfortsitze nicht etwa
ganz selbstindige, durch Spalten voneinander geschiedene Wiilste dar, sondern sie
sind im Gegenteil bei der Oberflichenansicht blofl durch mehr oder weniger seichte
Rinnen voneinander getrennt, wobei es jedoch vorkommen kann, dafl auf Schnitten
die Abgrenzung auch teilweise durch eine Epithelleiste dargestellt wird, welche in die
Tiefe dringt, ohne zunichst ihren Zusammenhang mit dem Ectoderm aufzugeben. Diese

- Hyoidbogen

l' Mundbucht
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Leiste wird erst allméhlich wihrend der weiteren Entwicklung von Mesenchymwuche-
rungen durchbrochen und aufgelést. Es sei in diesem Zusammenhange darauf hinge-
wiesen, daf3 solche Epithelleisten anormalerweise nicht blofl bestehen bleiben, sondern
nachtréglich auch ein spaltformiges Lumen erhalten kénnen. Auf diese Tatsache sind
Spaltbildungen im Bereiche des Gesichtes, besonders auch an der Nase und am Munde
zuriickzufiihren (s. unten).

In Fig. 230 ist nun die Grenze zwischen dem Stirn- und dem Oberkieferfortsatze
als eine Rinne sichtbar, welche von der Anlage des Auges nach unten zur vordern Be-
grenzung der Mundbucht fithrt. Diese Rinne stellt die spitere Trinennasenfurche dar.
An ihr geht eine leistenférmige Wucherung des Ectoderms in die Tiefe, welche sich
sekundir aushéhlt, um so die Anlage des den spiteren Konjunktivalsack mit der sekun-
diren Nasenhshle in Verbindung setzenden Ductus nasolacrimalis zu liefern. Charakte-
ristisch fiir die drei Gesichtsfortsitze ist auch ihre Nervenversorgung. Der Nerv des
Stirnfortsatzes ist der N. ophthalmicus, derjenige des Oberkieferfortsatzes der N. maxillaris

Grofihirn-

Grofhirn- hemisphiire

Area IO Riechgrube
infranasalis Aemisphare
Area triangu- Lateraler
laris (His) Nasenfortsatz ™ :
Lateraler Area tri-
Riechgrube ¥ — Nasenfortsatz angularis
_"\.':-'4“ 7 Proc. globular, Augen- (His)
Augen-Nasen-_~ - Oberkiefer- Nasenrinne _ Mittlerer
rinne fortsatz Oberkiefer- Nasenfort-
Epithelleiste Unterkiefer- fortsatz satz
orisalz ™ Proc. globularis

Medialer Unterkiefer-
Nasenfortsatz fortsatz

"4\ Z e

Fig. 231. Menschlicher Embryo 11,3 mm Linge. Fig. 232. Derselbe. Halbprofil des Gesichtes.
Gesicht. Nach C. Rabl, Taf. VIIL Fig. 2.
Nach C. Rabl, Bildung des Gesichts. Leipzig 1902.
Taf. VIIL Fig. 4.

und derjenige des Unterkieferfortsatzes der N. mandibularis, alle drei Zweige des N.
trigeminus.

In diesem urspriinglichen Verhalten der Gesichtsfortsitze erfolgt nun dadurch
eine Anderung, daB sehr friihe, in einiger Entfernung von der Medianebene, das Riech-
feld auftritt (Fig. 230), in welchem die Zellen des Ectoderms den Charakter eines Sinnes-
epithels annehmen. Das Riechfeld vertieft sich, einerseits durch die Erhebt.mg seiner
Rinder, anderseits durch aktives Vorwachsen der so gebildeten Riechgrube in das be-
nachbarte Mesenchym. So entstehen zwei in die Tiefe gegen das Dach der primitiven
Mundhshle hinziehende schlauchférmige Gebilde, welche seitlich am Gesichte in den
primitiven Nares ausmiinden. Diese Schliuche brechen an ihren urspriinglichen blinden
Enden in die primitive Mundhohle durch, so daB auch hier zwei Offnungen entstehen,
die wir als die primitiven Choanen bezeichnen (s. Bildung des Gaumens). Sie werden
durch eine Gewebsbriicke, dem primitiven Gaumen, voneinander getrennt. Der Abstand
der Riechfelder voneinander ist auf Fig. 230 im Verhaltnis zur Grofle des Embryos eine
sehr betrichtliche, auch stehen in diesem Stadium die Augenanlagen noch sehr weit
lateral am Gesichte und die Riechfelder werden blof durch eine schmale Zone des Stirn-
fortsatzes von demselben getrennt. Diese seitlichen Partien des Stirnfortsatzes werden
(Fig. 231), da sie in der Folge hauptsichlich die Seitenteile der dufleren Nase und die
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laterale Umrandung der Nasenoffnungen licfern, als laterale Nasenfortsitze bezeichnet.
Zwischen den beiden Ricchfeldern resp. Ricchgruben liegt auf dicsem Stadium noch
ein breiter Abschnitt des Stirnwulstes (Fig. 233, blau), der mittlere Stirnfortsatz, an
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Fig. 233. Entwicklung der duBeren Nase und der Oberlippe.

A, B, D, E nach His (Menschl. Embryonen).
C nach C. Rabl (Entw. d. Gesichts).
F nach G. Retzius (Biol. Untersuchung).
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welchem zwei die Riechgruben medial begrenzende Wiilste die medialen Nasenfortsitze
darstellen. Dieselben werden durch eine Vertiefung, die Area infranasalis, voneinander
getrennt. Die lateralen und die medialen Nasenfortsitze bilden die beim Einwachsen
der Riechgrube allmihlich sich verengernde Offnung der letztern. Die medialen Nasen-
fortsitze beschrinken sich jedoch nicht darauf, die Begrenzung der dufleren Riechgruben-
offnungen zu bilden, sondern wachsen unterhalb derselben vorbei, um hier mit den
lateralen Nasenfortsitzen und dem Oberkieferfortsatz in Verbindung zu treten. Diesen
unteren Abschnitt je eines medialen Nasenfortsatzes bezeichnen wir als Processus
globularis (Fig. 233 C).

Infolge dieser Vorginge tritt eine Komplikation der die Abgrenzung der einzelnen
Fortsitze bewirkenden Furchen auf. Die Augennasenrinne, welche wir in Fig. 233
erkennen, zieht noch immer schrig vom medialen Augenwinkel herab, um sich jedoch
jetzt mit einer zweiten, sehr seichten Rinne zu vereinigen, welche den medialen Nasen-
fortsatz vom lateralen Nasenfortsatz trennt, und zwar dort, wo beide Fortsitze zum
untern Abschlufi der Riechgrube aneinanderstofien (Fig. 233B). Diese Rinnen gehen
in eine kurze gemeinsame Strecke iiber (stomatonasale Rinne), welche zur oberen Um-
randung des Mundes fiihrt. Sie wird weiterhin durch die Verwachsung des Processus
globularis der betreffenden Seite mit dem Oberkieferfortsatze geschlossen. Bei dem in
Fig. 233D dargestellten Embryo ist diese Verwachsung zum Teil erfolgt, jedoch wird
die Ausmiindungsstelle der Rinne an der Oberlippe noch durch einen deutlichen Einkniff
gekennzeichnet, welcher die Grenze zwischen dem Processus globularis und dem Ober-
kieferfortsatze angibt. An dieser Stelle kann auch eine Spaltbildung der Lippe bestehen
bleiben (Hasenscharte), welche sich oft auch als blofler Lippeneinkniff darstellt. Eine
wirklich tiefgehende spaltformige Scheidung der Fortsitze voneinander, wie sie von
den ilteren Autoren, zum Teil auch erst im Anschlusse an die Beobachtung patho-
logischer Spaltbildungen erschlossen wurde, ist nicht nachzuweisen. Dagegen findet
eine Einwucherung von Epithel lings der Augennasenrinne statt, welche sich von der
Oberfliche 16st und einen soliden, nachtriglich sich aushéhlenden und mit dem Epithel
der oberen Partie der primitiven Mundhéhle in Zusammenhang tretenden Strang darstellt.
Dieser zieht spiter vom medialen Augenwinkel zur vordern Partie des in die Bildung
der Nasenhohle eingehenden Abschnittes der primitiven Mundhéhle. Indem der Strang
sich aushéhlt, stellt er den mittels der Ductus lacrimales mit dem Konjunktival-
sacke sich verbindenden Ductus nasolacrimalis her, welcher in die vordere Strecke des
Meatus nasi inf. ausmiindet. Dafl eine #hnliche Einwucherung von Epithel auch in
der stomatonasalen Rinne oder in der Fortsetzung derselben bis zur Oberlippe unter
abnormen Verhiltnissen zur Bildung von Spalten fiihren kann, liegt auf der Hand.

Wir sehen in Fig. 233E ein Bild vor uns, in welchem schon alle Bestandteile der
spater in den Lippen gegebenen Umrandung der Mundéffnung vorhanden sind, und
wo auch, aber in einer von der spiteren Form weit entfernten Ausbildung, ein Gesichts-
teil des Embryos sich unterscheiden 148t. Die Augen liegen noch sehr weit voneinander ent-
fernt, seitlich am Kopfe, die Offnungen der Nasengruben sind durch den relativ sehr
breiten mittleren Stirnfortsatz, der sich hier als Area infranasalis furchenartig vertieft,
voneinander getrennt. Die Area infranasalis lduft mit einem von den beiden Proc.
globulares begrenzten Ausschnitte an der Oberlippe aus. Die Nasenésffnungen liegen
auf zwei durch die medialen und lateralen Nasenfortsitze gebildeten riisselférmigen
Vorspriingen; die Nasenspitze fehlt noch ginzlich, ebenso der Nasenriicken, doch ist
dieser schon in Gestalt eines dreieckigen Feldes oberhalb der Area infranasalis angelegt,
welches von His als Area triangularis bezeichnet wurde. Dieselbe setzt sich gegen
die Area infranasalis durch einen queren Wulst oder Wall, dem Nasenwall, ab, aus dem
die Nasenspitze hervorgeht. Die Nasenéffnungen sehen auf diesem Stadium gerade
nach vorn und nicht wie spiter nach unten.
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Die Bildung der Zufleren Nase und des Gesichtes wird also durch die Fig. 233
veranschaulicht. Bestimmend ist bei dem Vorgange das ungleiche Wachstum der ver-
schiedenen Fortsitze und der aus ihnen hervorgehenden Teile. Wie spit solche Wachs-
tumsprozesse stattfinden und wie wesentlich di¢ ihnen als gestaltende Momente zu-
kommende Rolle ist, zeigt der EinfluBl, den das Wachstum des Oberkiefers auch noch
lange nach der Geburt auf die Bildung des Gesichtes ausiibt.

Mit dem zunehmenden Lingenwachstum der Nase und der Umbildung des stumpfen
Nasenwalles zur Nasenspitze (Fig. 233 F) riicken die Nasensffnungen, die noch bis dahin
direkt nach vorn sahen, nach unten, ein Vorgang, der sich bis zum 7. oder 8. Fetalmonate
vollzogen hat. Das zur Bildung des Nasenriickens filhrende Wachstum der Area triangu-
laris hat bei der Geburt seinen Abschlufl noch nicht erreicht, vielmehr finden wir zu
dieser Zeit die Nase noch relativ kurz und sattelférmig. So diirfen wir wohl, wie fiir
das Gesicht iiberhaupt, annehmen, dafl die spatere Form erst durch postnatales Wachs-
tum zustande kommt. Die fetale Nase ist eine exquisite Stumpfnase, welche demnach
den Ausgangspunkt fiir die Bildung der so auflerordentlich verschiedenen Nasen-
formen darstellt. Eine typische Stumpfnase beim Erwachsenen kann geradezu als ein
Verharren der Bildung auf fetaler Stufe, folglich als eine Hemmungsbildung aufge-
fait werden. Sogar fiir die hochgradig ausgebildete, ja herabhingende suflere Nase
eines Affen, des Semnopithecus nasicus, hat Wiedersheim die Entstehung aus einer
fetalen Stumpfnase nachgewiesen; -die Umwandlung der Nase soll relativ spit erfolgen,
indem erst bei Zlteren Tieren die Stumpfnase zu einer sog. ,, Judennase* wird.

Nomenklatur der Gesichtsfortsitze.

Die Nomenklatur der Gesichtsfortsitze liegt noch sehr im argen. Wir haben einen
Stirnwulst unterschieden, welcher durch die Ausbildung der Riechgruben eine Zer-
legung erfihrt. Am mittleren Abschnitte unterscheiden wir (Fig. 231) zwei mediale
Nasenfortsitze, welche die mediale Begrenzung der Offnung der Riechgrube bilden und
den vorspringenden Nasenriissel herstellen helfen. Unten und lateral liegen die Processus
globulares, gleichfalls dem Stirnfortsatz angehorig, in welche die medialen Nasenfort-
sitze auslaufen. Aus dem lateralen Fortsatze (lateraler Nasenfortsatz) geht die seitliche
Partie der duflern Nase hervor, dagegen beteiligt er sich nicht wie der mittlere Stirn-
fortsatz an der Bildung der Oberlippe. Andere Autoren bezeichnen den mittleren Stirn-
fortsatz auch als mittleren Nasenfortsatz, doch ist zu bedenken, daBl von demselben
noch anderes geliefert wird als blo8 die mittlere Partie der sufleren Nase, namlich
auch die mediale Partie der Oberlippe, das Septum nasi und der Zwischenkiefer.

Bemerkungen {iber die spiteren Umwandlungen im Bereiche des
Gesichtes.

Die Gesichtsbildung erscheint in Stadien, welche der Fig. 233 E entsprechen, noch
recht fremdartig, einerseits wegen der starken Ausbildung der Stirn, verglichen mit
der unteren Partie des Gesichtes, andererseits aber auch infolge der betrichtlichen Breite
der Nase und des grofieren Abstandes der Augen voneinander. Dazu kommt endlich
drittens der breite Mund, welcher sich weit lateralwirts erstreckt, mit der eigentiimlich
ausgebildeten Oberlippe, welche an Stelle des spiteren Tuberculum labii superioris
in frithen Stadien einen von den Proc. globulares begrenzten medianen Einschnitt auf-
weist. Auch die Richtung der Nasenéffnungen nach vorn trigt das ihrige zur Erhéhung
der Eigentiimlichkeiten der fetalen Gesichtsbildung bei.

Auf die zum Teil erst postnatal erfolgende Ausbildung des Gesichtes kénnen wir
nicht ausfiihrlicher eingehen, doch sei bemerkt, daB sie in allererster Linie von dem
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Wachstum der einzelnen Teile des Gesichtsschidels abhingt. Diese Entwicklupgs-
vorginge spielen sich, wie so manche andere, innerhalb einer gewissen Variationsbreite
ab, welche der unendlichen Verschiedenheit der Gesichtsbildung bei verschiedenen
Individuen, ja bei den verschiedenen Rassen, zugrunde liegt. Wir wissen noch zu wenig
iiber die Ursachen der Variation iiberhaupt, um bestimmen zu kénnen, warum bei der
Ausbildung des Gesichtes die Entfaltung einzelner Teile bald auf einem gewissen Stadium
Halt macht, bald ihren Abschlufl erst in Verhiltnissen findet, die wir fiiglich als das
Ende einer mit den spitfetalen Zustidnden beginnenden Reihe ansehen diirfen. Warum
haben wir beim Erwachsenen in dem einen Falle eine den fetalen Typus noch wahrende,
vielleicht geradezu als Hemmungsbildung zu bezeichnende Stiilpnase, in anderen F#llen
dagegen eine sog. romische Nase? Warum wechselt die Breite der Nase und der Augen-
abstand nicht blofl individuell, sondern auch bei den verschiedenen Rassen, warum
besteht eine Korrelation zwischen dem Abstande der Augen und der Hohe des Gaumens,
indem bei einem grofieren Augenabstande ein breiter und niedriger, dagegen bei geringem
Augenabstande ein schmaler und hoher Gaumen angetroffen wird? Wir sind wohl
berechtigt, auch diese Zustinde in eine Reihe zu bringen, bei welcher die Gesichtsbildung
mit groflem Augenabstande und breiter Nase als eine Anniherung an fetale Formen,
diejenige mit geringem Augenabstande und hohem Gaumen als das Extrem in der
entgegengesetzten Richtung bezeichnet werden kann. Beide Extreme kénnen natiirlich
zu pathologischen Bildungen iiberleiten, d. h. zu solchen, welche einen direkt greifbaren
Nachteil fir den Organismus in sich schlieflen.

Zu welcher Zeit die das Individuum charakterisierenden, beim Erwachsenen oft
so markanten Gesichtsziige auftreten, ist nicht genau festzustellen. Je weiter man
in der Entwicklung zuriickgeht, desto ahnlicher erscheinen uns die Embryonen eines
gegebenen Entwicklungsstadiums. Allerdings ist es nicht ausgeschlossen, dafl bei einem
groBeren Materiale die Feststellung individueller Unterschiede zwischen einzelnen Em-
bryonen auch in frihen Stadien gelingen konnte. Besonders interessant wire es zu erfahren,
in welchem Fetalstadium Ahnlichkeiten mit den Eltern auftreten (G. Retzius). Profil.
ansichten ergeben, wie es scheint, wesentlich friiher gewisse Differenzen zwischen Em-
bryonen desselben Stadiums als Frontalansxchten Bis in den dritten Fetalmonat hinein
steht das Gesicht etwa parallel zur Ohr-Augenlinie; erst von da an beginnt eine Auf-
richtung, welche sich an die Streckung des Embryos ankniipft. Im vierten Fetalmonate
tritt anndhernd die Kopfform auf, welche wir auch beim Neugeborenen finden. An den
zahlreichen Abbildungen menschlicher Feten aus den vier ersten.Monaten, welche G.
Retzius gegeben hat, fillt besonders die starke Variation in der Ausbildung des Ober-
und Unterkiefers bei Feten desselben Alters auf; haufig treffen wir eine Prognathie
des Oberkiefers an, welche in einzelnen Fillen einen sehr betrichtlichen Grad erreichte,
indem dabei das Kinn, welches in frithen Stadien iiberhaupt schwach oder.auch gar
nicht ausgebildet ist, stark zuriicktritt.

Umbildung der primitiven Mundhdhle.

Die primitive Mundhéhle stellt einen Raum dar, welcher durch die spiter einreilende
und dann der Riickbildung anheimfallende Rachenhaut vom Kiemendarme getrennt
wird (Fig. 227). Die obere Wand oder das Dach wird durch den stark vorspringenden
Stirnwulst gebildet und hier entsteht, am oberen Ende der Rachenhaut als eine finger-
hutartige Einstilpung des Ectoderms die Hypophysentasche (Rathkesche Tasche).
Unter der primitiven Mundhohle liegt das pericardiale Coelom, welches das Herz ein-
schlieBt. Am untern Ansatze der Rachenhaut, aber vom Entoderm des Kiemendarmes
ausgehend, stellt eine ventral- und caudalwirts wachsende Ausstiilpung die Anlage
der Glandula thyreoidea dar. Die starken Verschiebungen und Wachstumsvorginge
im Bereiche der primitiven Mundhéhle sowie der Kiemenhdhle machen es spiter un-
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moglich, genau festzustellen, wo die Grenze zwischen dem aus dem Ectoderm und dem
aus dem Entoderm stammenden Anteile der Wandung der sekundiren Mundhohle zu
ziehen ist.

Nach dem durch die Bildung der Gesichtsfortsitze erfolgten Abschlusse des Raumes
nach vorn erfolgen an demselben, resp. an seinen Wandungen, eine Reihe von Vorgingen,
durch welche er unter Bildung des Gaumens in eine obere und untere Abteilung
(Nasenhohle und sekundare Mundhéohle) zerlegt wird. Die Gesichtsfortsitze beschrinken
ihr Wachstum nicht auf die Oberfliche des Gesichtes, sondern dehnen sich in die
Tiefe aus; darauf ist nicht blofi die Entstehung des Gaumens (zum grofiten Teil aus
dem Oberkieferfortsatze), sondern auch die Herstellung einer medianen Nasenscheidewand
(aus dem mittleren Stirnfortsatze) zuriickzufiihren. Ferner grenzt sich im Anschlusse
an die Bildung der Zahnanlagen im Ober- und Unterkieferrande, sowie der Ober- und
Unterlippe ein vorderer Abschnitt der sekundiren Mundhéhle ab, den wir als Vesti-
bulum oris von dem Cavum oris proprium unterscheiden. Dieses liegt hinter dem
Zahnwall. Viertens bildet sich am Boden der sekundiren Mundhéhle, und zwar von
einem Abschnitte desselben, welcher urspriinglich dem Kiemendarme angehoért, die Zunge.

Bildung des Gaumens und Trennung der primdren Mundhdhle in
die sekundire Mundhdhle und in die Nasenh&hle.

In die primitive Mundhéhle miinden, nahe dem vorderen Ende des Daches, die
beiden Riechsicke ein, welche in die Tiefe wachsen, bis sie blofl durch eine epitheliale,
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Fig. 234. Frontalschnitt durch den Kopf eines menschlichen Embryos von 9 Wochen, welcher die
Bildung der sekundiren Nasenhéhle veranschaulicht.
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spater einreiflende Membran, die Membrana bucconasalis, von der primitiven Mund-
hohle getrennt werden. Diese hinteren Offnungen der Riechsicke bezeichnen wir als
die primitiven Choanen. Derjenige Teil des Lippenwulstes, welcher durch den Processus
globularis und den Oberkieferfortsatz hergestellt wird (Fig. 233F) und die untere Um-
grenzung des Riechsackes bildet, ist der primitive Gaumen (s. die Entwicklung des
Geruchsorganes).

An der primitiven Mundhéhle kénnen wir nun (s. die Querschnittsbilder Fig. 234
und Fig. 235) einen mittleren, hohen, bis an das Dach der Mundhéhle reichenden Ab-
schnitt als Gaumen-
rinne von zwei seit-
lichen  Abschnitten,
den Kautaschen, un- : ;
terscheiden, die mehr e 4 i = % Falx primitiva
spaltférmig von der L3RR
Gaumenrinne abgehen
und, wenigstens teil-
weise, sekundir aus
einer Epithelwuche-
rung, der die Lippen-
wiilste innen abgren-
zenden Furche, ent-
stehen (primitive Lip-
penfurche, s. unten).
Mit den Kautaschen,
welche spiter einen

wesentlichen Ab-

schnitt des Vestibu-
lum oris bilden, haben
wir uns vorderhand
nicht zu beschaftigen,
sondern blofl mit Vor-
giangen an der Gau-
menrinne, welche diese
in die Nasenhohle und
die sekundire Mund-
hohle zerlegen.

An dem in Fig. 234 dargestellten (weiter vorn durchgehenden) Frontalschnitte
wird die Gaumenrinne fast vollstindig ausgefiillt, einerseits durch die Zunge, welche
sich von unten her, also vom Mundboden aus erhebt, anderseits durch eine vom vordern
Abschnitte des mittleren Stirnfortsatzes nach unten gehende Wucherung, welche die
Nasenscheidewand (Septum nasi) herstellt. Dieselbe ist auf dem vorliegenden Stadium,
entsprechend der Breitenentfaltung des Fortsatzes am Gesichte, gleichfalls sehr breit
und reduziert den obern Teil der Gaumenrinne auf zwei schmale Génge, aus denen
die beiden Abschnitte der sekundiren Nasenhohle entstehen. Weiter hinten (Fig. 235)
hat sich das Septum nasi noch nicht gebildet; hier reicht infolgedessen der Zungen-
riicken fast bis zur Beriihrung mit dem Dach der primitiven Mundhéhle hinauf.

Diesen Vorgingen schlieflen sich weitere an, welche zur Herstellung des Gaumens
fihren (Figg. 236 und 237). Dabei entstehen zunichst zwei von den Réndern des Ober-
kieferfortsatzes ausgehende faltenartige Fortsitze, die Proc. palatini der Oberkiefer-
fortsitze, welche vorn in zwei von dem Proc. globulares gelieferten Fortsitzen (den
Proc. palatini des mittleren Stirnfortsatzes) eine allerdings geringfiigige Erganzung finden.
Diese vier Fortsitze (Fig. 236) wachsen einander entgegen, um, in der Medianebene
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zur Berithrung kommend, "den Gaumen herzustellen (Fig. 238). Dersclbe wird dem-
nach bloB vom mittleren Stirnfortsatze, sowie von den Oberkieferfortsitzen geliefert,
wihrend der laterale
Nasenlocher, durch Nasenfortsatz, wie von
Epithelpfriopfe verstopf der Bxldung der Ober-
lippen, so auch von der
Bildung des Gaumens
ausgeschlossen wird. Die
durch eine seichte Furche
angedeutete Trennungs-
linie zwischen den Pro-
Zalnwulst cessus palatini der Proc.
Nasenscheidewand globulares und den Proc.
Proc, palat, des palatini der Oberkiefer-
Oberkieferfortsatzes . .
fortsitze entspricht an-

Proe. globulares

Oberlippe

Proc. palatinus d.

mittl. Stirnforts, *

Rechtsseitige
primitive
Choane

Linke Uvula- nihernd der Sutura inci-

anlage siva, in welcher sich noch
Arcus palato- beim Neugeborenen der
pharyngeus Zwischenkiefer vom Ober-

kiefer abgrenzt. Von
einigen Autoren wird
neuerdings die Beteili-
Fig. 236. Gaumen cines menschlichen Fetus von 32 mm. gung eines von dem Proc.
globularis ausgehenden

Proc. palatinus bei der Gaumenbildung in Abrede gestellt (Mc. Murrich in Keibel-
Malls Handbuch der Entwicklungsgeschichte) und die Bildung des Zwischenkiefers
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Jlcer
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Fig. 237. Gaumen cines menschlichen Fetus Fig. 233, Gaumen, menschlicher Embrvo
von 36 mm. von 15 c¢cm Linge.
Modell von Peters Modell von Petrers

lediglich darauf zuriickgefiihrt, dafl der unterec Rand des mittleren Stirnfortsatzes sich
zwischen dic Proc. palatini der Oberkieferfortsitze einsenkt. Dort, wo diese den nach vorn
offenen, von den Proc. palatini des mittleren Stirnfortsatzes ausgefiillten Winkel bilden
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(Fossa incisiva), gehen die Epithelzellen der untern und obern Fliche der Proc. palatini
ineinander tber (Fig. 237) und bilden einen soliden, spiter zu den beiden Ductus incisivi
sich aushéhlenden Strang, welche die Nasenhéhlen mit der Mundhéhle in Verbindung
setzen, aber in spiterer Zeit nur ausnahmsweise noch bestehen bleiben. Zwischen den
Ductus incisivi erhebt sich die Schleimhaut der Mundhéhle als Papilla palatina, welche
sich wahrscheinlich nicht aus den Proc. palatini, sondern aus dem an dieser Stelle weit
nach unten vordringenden Septum nasi ableitet. , Die Gaumennasenginge miinden
beim Menschen anfangs, bis auf seltene Ausnahmen, in einiger Entfernung von den Seiten-
rindern der Papille aus; die Zwischenstrecken sind primir nicht in die Papillen einbe-
zogen, spiter konnen sie jedoch in die Papille einbezogen werden* (K. Peter). Die
Gaumenbildung beginnt vorn und schreitet nach hinten weiter. Die Proc. palatini
der Oberkieferfortsitze laufen nach hinten in spitze Vorspriinge aus, welche sich (Fig. 236)
als Falten (Arcus palatopharyngei) auf die seitliche Pharynxwand fortsetzen. Diese
Vorspriinge bilden, indem sie sich bei dem weiteren Zusammenschlusse der Proc. pala-
tini der Medianlinie immer mehr nihern, die vom weichen Gaumen abwirts hdngende
Uvula (Fig. 238). Die bisweilen beim Neugeborenen angetroffene Spaltung dieses Ge-
bildes stellt eine Hemmungsbildung dar, welche etwa dem in Fig. 237 dargestellten
Stadium entspricht. Mit den Proc. palatini des Oberkieferfortsatzes tritt die in Fig. 234
dargestellte Nasenscheidewand in Verbindung, aber “erst zu einer Zeit, da dieselbe, wie
iiberhaupt der ganze mittlere Stirnfortsatz, an Breite relativ bedeutend verloren hat.
Die Verbindung desselben mit den median in der Raphe palatina zur Vereinigung kom-
menden Proc. palatini ist zunichst blof} eine epitheliale, doch erhilt dieselbe alsbald
durch das Einwuchern von Mesenchym eine festere Grundlage. Bei ilteren Feten
sowie bei Neugeborenen kommen groflere Mengen von Epithelperlen zwischen den
knochernen Gaumenplatten im Bindegewebe der Raphe palatina vor. Sie bilden
sich spiter in der Regel zuriick; ihre Entstehung verdanken sie ohne Zweifel einem zu
starken Wachstum des Eplthels der Raphe

In allen diesen Zustinden haben wir die Erklirung fiir die formale Genese der-
jenigen Spaltbildungen im Bereiche des Gaumens zu suchen, auf welche wir unten genauer
zuriickkommen werden. Die Verwachsung der Gaumerifortsiitze reicht iiber die Ver-
bindung mit dem Septum nasi nach hinten hinaus, so daf§ hier ein Raum (Pars nasalis
pharyngis) entsteht, in welchen sich von vorn her die paarigen Nasenhéhlen in den
sekundiren Choanen 6ffnen, wihrend er nach hinten in den Pharynx iibergeht. Die
Pars nasalis pharyngis, bei Feten und auch noch bei Neugeborenen niedrig und relativ
lang, gewinnt erst nach der Geburt allmihlich seine volle Entfaltung.

Schon friih treten an der oralen Fliche des Gaumens, besonders vorn, Querleisten,
die Gaumenfalten auf,” welche mit eingekerbten oder fransenférmigen Réndern ab-
schlieflen (Fig. 239). Sie bilden sich schon vor der Geburt teilweise zuriick und ihr
Schwund setzt sich auch spiter fort, so daf} wir sie beim Erwachsenen blof3 noch in Spuren
antreffen (G. Retzius). Mit der Bildung des Gaumens, gewissermassen als Vorbedingung
fir denselben, beschriankt sich die Zunge auf den untern Teil der Gaumenrinne. Die
Gaumenfortsitze richten sich bei ihrem ersten Entstehen nach unten, dagegen gewinnen
sie mit der Senkung der Zunge eine mehr horizontale Einstellung; beide Vorginge sind
koordiniert. Uber die Momente, welche die Senkung der Zunge und die Aufrichtung
der Gaumenfortsitze bewirken, gehen die Meinungen noch auseinander; wahrscheinlich
ist dieselbe auf ein besonders starkes Wachstum des Unterkiefers zurﬁckzufﬁhren.

Bildung der Lippen und des Vestibulum oris.

Bei menschlichen Embryonen (Fig. 233) fillt uns am Munde zunichst dessen
Breite auf. Die Begrenzung der Mundspalte wird durch den mittleren Stirnfortsatz und
die ihm angehérenden Proc. globulares oben und median gebildet; lateral schlieflen sich
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die Oberkieferfortsiatze, unten der Mandibularbogen mit den beiden Unterkieferfort-
sitzen an, die in der Medianebene zur Herstellung des Kinnes ineinander iibergehen. Eine
den Lippen entsprechende Bildung ist auf diesem Stadium iiberhaupt noch nicht vor-
handen; diese entwickeln sich erst sekundir, indem oben und unten am Eingang in

Oberlippe

Raphe
palatina

Uvula

Fig. 239. Gaumenfalten, menschlicher Fetus von

1z cm Linge.

Schmelzanlage
Medialer Incisivus M. sphincter oris

Dentogingivale
Leiste(Zahnleiste)

Zahnwall

Furche z. Abgrenzung
der Lippe

Labiogingivale Leiste
Fig. 240. Sagittalschnitt durch die Ober-

lippe und den Zahnwall eines menschlichen
Fetus, am Ende des 4. Monates.

Nach L. Bolk, Anat. Hefte 44. 1011,

die Mundhéhle je zwei Wiilste auftreten (Fig. 240), von denen der 4uflere die Lippen, der
innere den sog. Zahnwall herstellt. Diese Wiilste werden voneinander durch eine Furche

Fig. 241. Lippen eines 117mm langen
menschlichen Fetus mit den Zotten
der Lippenschleimhaut. In beiden
Nasenlochern Epithelpfropfe.
Nach G. Retzius, Biol. Untersuch. N.F.
XL 2. 1904. Taf. XXIV.

getrennt, von welcher aus eine Epithelwucherung, die
von Bolk sog. labiogingivale Leiste, in die Tiefe geht,
sich allmihlich aushéhlt und so eine Trennung der
Lippen vom Zahnwall bewirkt. Von diesem wichst
eine zweite Leiste, die dentogingivale Leiste (Bolk)
in die Tiefe, aus welcher sich die epitheliale Anlage
der Zihne (Schmelz) und das Zahnfleisch (Gingiva)
bilden. Die kleine Einsenkung an der labiogingi-
valen Leiste (Fig. 240) wird auch als priméare Lippen-
furche bezeichnet; durch ihre Aushéhlung bildet
sich die sekundire Lippenfurche, welche spiter die
Lippen von den Alveolarfortsitzen trennt. An den
Lippenwinkeln gehen die obere und die untere
Lippenfurche ineinander iiber und von dieser Stelle
aus erfolgt eine der labiogingivalen Leiste ent-
sprechende solide Einwucherung von Epithelzellen,
welche durch sekundire Einschmelzung das Vesti-
bulum oris der betreffenden Seite herstellt.

Die Oberlippe entspricht, um auf ihre
Formverhiltnisse noch einmal zuriickzukommen

(Fig. 233), in ihrer mittleren Partie den unterhalb der Area infranasalis zur Ver-
schmelzung kommenden Proc. globulares. Diese Area infranasalis bildet den untern
Teil des Septum nasi und das Philtrum. Aus der Verschmelzung der Proc. globulares
untereinander geht das Tuberculum labii superioris hervor; ein Hinweis auf die Ver-



Miflbildungen des Gesichts. 263

schmelzung ist in einem zuweilen vorkommenden medianen Epidermisfirste zu erblicken.
Unterbleibt die Verschmelzung, so entsteht, allerdings beim Menschen sehr selten, ein
medianer Lippeneinkniff, welcher jedoch bei Hasen als Norm vorkommt und hier geradezu
als Hemmungsbildung aufzufassen ist. An den Lippen treten, vom 4.—5. Fetalmonate
an, eigentiimliche, gefiffhaltige Epithelwucherungen auf, von denen sich nicht selten
noch in den ersten Monaten nach der Geburt Reste erhalten (Lippenzotten, s. Fig. 241).
Nach ihrer Ausbildung unterscheiden wir an den Lippen eine dufiere glatte (Pars glabra)
von einer inneren mit Zotten besetzten Partie (Pars villosa), welche in die Mund-
schleimhaut iibergeht. Die Pars villosa findet nach beiden Seiten hin eine Fortsetzung
in einer mehr oder weniger mit Zotten besetzten Zone der Wangenschleimhaut (Torus
mucosus buccalis), deren Vorkommen von Bolk durch die Annahme erkliart wird, daf§
Teile der Lippen infolge einer von hinten nach vorn vor sich gehenden Verwachsung
der Mundspalte in die Tiefe verlagert und zur Wangenschleimhaut geschlagen werden,
ohne zunichst den Charakter als zottentragendes Epithel aufzugeben. Neuerdings ist
sogar behauptet worden, dafl die Ausdehnung dieser Strecke der Wangenschleimhaut
sich noch beim Kinde, ja sogar beim Erwachsenen durch die Gré8e und den Gefif}-
reichtum der Papillen nachweisen lasse.

Die Bedeutung dieser Verhiltnisse ist noch unbekannt, doch werden sie neuer-
dings, wie die Gaumenleisten und die Lippenbildung iiberhaupt, mit dem Saugakt in
Zusammenhang gebracht, indem man sie mit Bildungen bei anderen Siugetieren ver-
gleicht, denen eine solche Funktion wohl zuzuschreiben ist. Vielleicht darf in diesem
Zusammenhange auch auf andere in der Fetalzeit auftretende Epithelwucherungen
hingewiesen werden, z. B. an der Glans penis sowie an verschiedenen Stellen des Darm-
rohres, allerdings mit der Einschrankung, dafl diese Wucherungen durch das Eindringen
von Gefiflen und Bindegewebe keine Organisation erfahren, wie sie die Papillen der
Lippen und der Wangenschleimhaut aufweisen.

Miflbildungen im Bereiche des Gesichtes, der Lippen und des
Gaumens.

Zu den bekanntesten und
auch praktisch wichtigsten Mif-
bildungen gehéren ohne Frage
diejenigen, welche im Bereiche
des Gesichtes und der aus der
primitiven Mundhéhle und dem
Kiemendarm hervorgegangenen
sekundiren Nasen- und Mund-
hohle auftreten. Wir finden
hier Hemmungsbildungen sehr
verschiedenen Grades, denen je-
doch die Eigentiimlichkeit an-
haftet, daf} die zur Herstellung
des Gesichtes, des Mundes usw.
beitragenden Fortsitze eine mehr
oder weniger weitgehende Sto-
rung in ihrem Wachstum und

mfolgedessen auch in ihrer Ver- Fig. 242. Gesichtsspalten und Aufbau des Gesichts beim
bindung untereinander erfahren Erwachsenen.

ha.ben' Dl? Kausahtht dieser Mit Beniitzung eines Bildes von Merkel (Topograph. Anatomie
Bildungen ist in der Regel un- L 341).
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klar. Allerdings kommen in einer Anzahl von Fillen Amnionfiden in Betracht, welche
wohl in friher Zeit der Entwicklung mit dem cranialen Ende der Embryonalanlage

Fig. 243. Schidel eines 6jihrigen Kindes, schrig

von der Seite dargestellt, zur Veranschaulichung der

Herstellung des Gesichtsschidels aus den Nasen-
fortsitzen und dem Oberkieferfortsatze.

Nach Merkel.

Oberkieferfortsatz rot.
Lateraler Nasenfortsatz blau.
Medialer Nasenfortsatz gelb.

in Verbindung treten und so zur Mif}-
bildung Veranlassung geben kénnen.
Auch eine abnorme Enge der Amnion-
hiille ist als Ursache herangezogen
worden, doch diirfte in der Mehrzahl
der Fille eine kausale Erklarung der
fraglichen Spaltbildungen nicht mog-
lich sein. lhre formale Genese, mit
der wir uns im Hinblick auf ihre prak-
tische Bedeutung kurz zu beschiftigen
haben, ist unter Beriicksichtigung der
normalen Entwicklung in den meisten
Fillen leicht verstindlich.

Wir finden Spalten héheren oder
geringeren Grades, welche an den
Grenzen zwischen allen zur Herstellung
des Gesichtes, der Mund- oder Nasen-
héhle beitragenden Fortsitze beschrie-
ben werden. Eine Zusammenstellung
der Moglichkeiten solcher Bildungen
im Bereiche des Gesichtes ist in dem
Schema Fig. 242 gegeben, welches mit
den Figg. 243 und 244 zu vergleichen
wire. Die Fortsitze sind in der Ab-
bildung durch breite Felder voneinan-
der getrennt, welche je die maximale

Ausdehnung einer Spaltbildung angeben. So haben wir, zwischen dem mittleren und
dem lateralen Stirnfortsatze beginnend, eine Spalte, welche sich als seitliche Lippen-

Sutura incisiva  Os incisivum

Sutura
palatina

Choanae

Fig. 244 Palatum durum eines 6jihrigen Kindes.

Proc. alveolaris

spalte zwischen dem mittleren Stirn-
fortsatz und dem Oberkieferfortsatze
weiter zieht, um schlieSlich auf der
Oberlippe  auszulaufen (seitliche
Lippenspalte, in ihrer Fortsetzung
nach oben seitliche Nasenspalte).
Zwischen dem lateralen Stirnfort-
satze und dem Oberkieferfortsatze
verlduft die gleichfalls in die seit-
liche Lippenspalte iibergehende
schrige Gesichtsspalte. Eine quere
Gesichtsspalte. zieht gegen das
suflere Ohr hinauf, dessen aus der
Umgebung der ersten Kiemenfurche
stammenden Anlagen (s. Ohr) sehr
hiufig Entwicklungsstorungen auf-
weisen. Die quere Gesichtsspalte,
auch Wangenspalte genannt, ist

auf das Ausbleiben der Verbindung zwischen dem Ober- und Unterkieferfortsatze der
betreffenden Seite zuriickzufithren, vielleicht auch auf Stérungen in der Bildung des
Vestibulum oris (siehe oben). Die auBlerordentlich seltene mediane Unterkieferspalte,
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bei der das Kinn und der Unterkiefer gespalten sind, beruhen natiirlich auf dem Aus-
bleiben einer Vereinigung der beiden Unterkieferfortsitze.

Fig. 243 zeigt diejenigen Teile des Gesichtsschidels, welche aus den einzelnen
Fortsitzen entstehen; Fig. 244 die Zusammensetzung des knéchernen Gaumens.

Gesichtsspalten bedingen in der Regel, besonders wenn sie in gréflerer Ausdehnung
auftreten, beim Neugeborenen funktionelle Stérungen, welche nicht selten zum Tode fiihren
und auch operative Eingriffe hoffnungslos erscheinen lassen. Desto wichtiger ist daher die
Kenntnis derjenigen Spaltbildungen, welche auf die Umgebung des Mundes beschrinkt
bleiben oder hochstens auf den Gaumen iibergreifen (Lippen- und Gaumenscharten).
Von diesen werden die Lippenscharten gewshnlich als Hasenscharten bezeichnet, indem
man sie mit der bei Nagern vorkommenden medianen Spaltung der Oberlippe vergleicht,
die allerdings beim Menschen sehr selten angetroffen wird und darauf beruht, dafl
die Vereinigung der beiden Proc. globulares zur Bildung des Tuberculum labii superioris

. ~ Mittlerer
Oberkieferfortsatz Stirnfortsatz  Oberkieferfortsatz und
und Proc. palatinus 1 Proc. palatinus

Septum nasi Uvula Proc, palatinus
der Maxilla

Fig. 245. Doppelseitiger Wolfsrachen und Fig. 246. Doppelseitiger Wolfsrachen und
Hasenscharte. Hasenscharte.
Photogramm chirurg. Klinik Basel.

ausbleibt. Desto hiufiger sehen wir dagegen die lateralen Lippen- oder Hasenscharten in
den verschiedensten Graden der Ausbildung auftreten. Sie kommen ein- oder doppelseitig
vor, oft bloB als einfache Lippeneinkniffe, dann aber auch als richtige Spaltbildungen,
welche nicht selten sowohl die Lippen als auch den Alveolarteil des Oberkiefers durch-
setzen, ja sogar auf den harten und weichen Gaumen iibergreifen. In Fig. 245 ist ein Fall
dargestellt, bei welchem der mittlere Stirnfortsatz mit dem Oberkieferfortsatze nicht zur
Vereinigung gekommen ist, so dafl beiderseits ein Spalt die Oberlippe durchsetzt und sogar
bis in die Nasenoffnung hinaufreicht. Die Entwicklungshemmung hat sich hier (Fig. 246)
auch auf den Gaumen erstreckt, indem nicht blo83 die Verbindung zwischen dem von den
Proc. globulares gelieferten Teile des Gaumens mit den Proc. palatini des Oberkiefer-
fortsatzes, sondern auch die Vereinigung dieser letztern unter sich ausgeblieben ist, sowie
mit dem von oben herabwachsenden, das Septum nasi herstellenden Teil des mittleren
Stirnfortsatzes welcher eine Hemmung erfahren hat. Somit besteht also eine doppelseitige
Hasenscharte, verbunden mit einer vollstandigen doppelten Gaumenspalte (Wolfsrachen).
Die Gaumenspalten konnen iibrigens, auch ohne Beteiligung der Lippen und des Proc.
alveolaris des Oberkiefers, fiir sich in den verschiedensten Graden der Ausbildung vor-
kommen, bald ein-, bald doppelseitig, je nachdem die Verbindung mit dem Septum
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Lateraler . Lateraler
Stirnfortsatz _.\]lt;lerf:r Stirnfortsatz
und Ober- urn ::)r1~atx und Ober-

kieferfortsatz — kieferfortsatz

Proc. palatinus : ’
Uvula Proc. palatinus

(gespalten)  des Oberkiefers

Fig. 247. Einseitiger Wolfsrachen bei einem Fig. 248. Einseitige Hasenscharte und [Wolfs-
neugeborenen Kinde. rachen bei einem neugeborenen Kinde.
Praparat der Basler pathol.-anat. Sammlung.

Oberkieferfortsiatze und Mittlerer
laterale Stirnfortsiitze Stirnfortsatz

Fig. 249. Fehlen des mittleren Nasenfort- Fig. 250. Fehlen des mittleren Nasenfort-
satzes :l]lll{'l'hil“l IIIL'T 'N.'n-'.(-, II\'cinc Nasen- satzes (kein Septum nasi) bei einem neu-
scheidewand ; die Nase ist eingefallen. geborenen Kinde.

Praparat der pathol.-anat. Sammlung Basel.
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nasi einseitig oder beidseitig ausbleibt. Auch kann sich der Spalt auf den weichen Gaumen
oder gar auf die Uvula beschrinken. Die formale Genese dieser Mif3bildungen ist iibrigens
leicht aus den Figg. 233 A—F zu er-
sehen. Fig. 247 zeigt eine einseitige
Hasenscharte, welche sich (Fig. 248) in
eine Gaumenspalte fortsetzt. Die Offnung
der Hasenscharte ist sehr breit, nicht
etwa spaltférmig, wie wir das bei geringe-
ren Graden der Miflbildung antreffen
kénnen, ein Umstand, der wohl damit

a

Ansicht des Daches der Mund-Nasenhohle
von unten.

Fig. 251. Ausbleiben der Vereinigung des Oberkieferfortsatzes mit dem mittleren Nasenfortsatze.
Wolfsrachen. Septum nasi fehlt.
Priparat der Basler pathol.-anatom. Sammlung.

zusammenhingt, dafl bei hochgradigen
Stérungen einzelne Teile in ihrer wei-
teren Entwicklung behindert werden, ja
sogar der Atrophie unterliegen. Die
rechte Hilfte des Stirnfortsatzes ist hier
von diesem Schicksale betroffen worden.
Bei dem in Fig. 249 dargestellten Fetus
ist die weitere Ausbildung des mittleren
Stirnfortsatzes unterhalb der Nasenspitze
unterblieben, so dafl wir nicht blof} die
Bildung des Nasenseptum, sondern auch
diejenige der zwischen den beiden Ober-
kieferfortsitzen sich ausdehnenden Strecke
der Oberlippe vermissen. Die Nase ist
stark abgeplattet, ja sogar infolge des
Ausbleibens der Septumbildung ein-
gefallen, auch zeigt die Ansicht des
Gaumens von unten (Fig. 230) nicht
blofl ein ginzliches Fehlen des Septum A
M . . A Py
nasi, sondern auch des Zwischenkiefers Fig. 252. MiBbildung der Nase.
und ein weites Klaffen sowohl des harten  ine 2 Nasenhiilften sind getrennt: der rechte Nasen-
als des weichen Gaumens. gang ohne Ausmiindung in dic Nasenhihle,

Priiparat der Basler anat. Sammlung.

)
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Eine merkwirdige und gewif} seltene Mifibildung gibt die Fig. 232 wieder. Ilier
sind die beiden Nasenéffnungen weit voneinander entfernt. Wihrend das linke Nasenloch
anndhernd normal liegt, steht bei normaler, allerdings etwas stark vorgetriebener Ober-
lippe das rechte auf einem in der Nahe des medialen Augenwinkels sich inserierenden
Riissel; der Augenabstand ist ein betrachtlicher und der rechte Bulbus offenbar infolge
der Verlagerung der Nasenéffnung und der Ausbildung des Riissels im \Wachstum
behindert worden (Mikrophthalmie). Auflerdem bestand ein ziemlich hoher Grad von
Hydrocephalie, welcher méglicherweise die Veranlassung zum unregelmifigen Wachstum
‘im Bereiche des mittleren Stirnfortsatzes und zum Abriicken der Nasenlécher von-
einander geworden ist. Solche Nasenspalten, allerdings mehr regelmaBiger Art, sind’
mehrfach beobachtet und als geteilte Doggennase beschrieben worden.

Die Erblichkeit der Hasenscharten ist eine recht hohe und spricht gegen die An-
nahme von dufleren Ursachen fiir die meisten Spaltbildungen, wie sie von den Autoren
als Amnionstringe, Amnionenge u. dgl. angefiihrt werden. Haymann fand in 209/,
aller Fille ein erbliches Moment. ,,In einzelnen Familien bestand wihrend drei bis vier
Generationen die Neigung zur Bildung von Lippenkiefergaumenspalten.” Haymann
macht auch darauf aufmerksam, dafl es haufig nicht bis zur Bildung von Gaumen- oder
Lippenspalten kommt, sondern blofl zu Anomalien der Zahnstellung u. dgl., die aber
gleichfalls auf UnregelmaBligkeiten im Wachstum oder im Zusammenschlusse der Gesichts-
fortsdtze beruhen durften. Eigentumlich ist das gleichzeitige Vorkommen von Bildungs-
anomalien der oberen Extremitit mit IHasenscharten; so wurden nach Haymann
Hasenscharten und Wolfsrachen 19 mal gleichzeitig mit Radiusmangel beobachtet.

Zahnentwicklung.
Allgemeines.

Die Entwicklung der Zahne geht zunichst vom Ectoderm aus, welches ein epi-
theliales Gewebe, den Schmelz, liefert, wihrend die tUbrigen Bestandteile des Zahnes
(Dentin, Zement, Pulpa) aus dem Mesoderm stammen. Bei verschiedenen niederen
Formen (Selachier, Knochenfische) kénnen Zahnbildungen in weiter Ausdehnung auf
der Korperoberfliche entstehen, indem sie nur zum kleinsten Teile, soweit sie an den
Kieferrindern zur Entwicklung kommen, zum Ergreifen und zur Zerkleinerung der
Nahrung dienen. '

Bei den meisten Selachiern entwickeln sich Hautzdhne, deren Basis mit Knochen-
platten (Basalplatten) der Cutis in Verbindung stehen. Diese Platten konnen nun unter-
einander in Verbindung treten, um ein in der Cutis eingeschlossenes dufleres oder Haut-
skelet zu bilden. Ein solches kommt bei einigen Formen in héochster Vollendung als
Hautpanzer vor (Panzerwelse). Dabei treten die Zahnbildungen haufig in den Hinter-
grund, indem den urspriinglich in Zusammenhang mit ihnen stehenden Cutisver-
knocherungen jetzt ausschliellich die Rolle zukommt, das Tier zu schiitzen. Es sind
dies Bindegewebsknochen oder Deckknochen, welche dort, wo sie dem Knorpelskelet
auflagern, dieses unter Atrophie oder Umwandlung des Knorpels ersetzen konnen.
Bei den Ammnioten fehlt die Bildung der Hautzihne géanzlich. Aber auch nach einer
andern Richtung hin ist hier eine Beschriankung in der Entfaltung der Zihne erfolgt.
Die zum Festhalten und zur Zerkleinerung der Nahrung dienenden Zihne finden bei
manchen niedern Formen eine reiche Verbreitung in der Mundhdthle; so sehen wir bei
cinigen Teleostiern (Characinen) zahntragende Platten bis zum Schlundeingange hinab.
Bei den meisten Formen sind jedoch die Zihne auf die Rénder des Ober- und Unter-
kiefers beschrinkt und gewinnen bei Sdugetieren entsprechend der Differenzierung
ihrer Funktion als Schneidezihne, Mahlzihne usw. auch eine differente Form. Auf die
massenhafte. wihrend des ganzen Lebens anhaltende Produktion von Zihnen, die wir
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bei niederen Formen antreffen, erfolgt in der aufsteigenden Tierreihe eine weitgehende
Einschrankung, einhergehend mit einer Spezialisierung der Funktion, dafiir wird aber
auch die Differenzierung der einzelnen Ziahne zur Herstellung eines die Nahrung nicht
blof} festhaltenden, sondern auch zerkleinernden Gebisses eine ungleich héhere.

Zahnentwicklung im Einzelnen.

Bei der Entwicklung eines Zahnes wirken Ectoderm und Mesoderm gewissermafien
in einem Korrelationsverhiltnis zusammen, um bestimmte Teile des fertigen Zahnes
zu liefern. Die erste Anregung zur Zahnbildung geht jedoch sicherlich vom Ectoderm
aus, und zwar in der Form einer in die Submucosa resp. in das Corium eindringenden
Zellmasse, welche zunichst, dhnlich wie bei Driisenanlagen (s. Entwicklung der Schweif}-
driisen) die benachbarten Mesenchymzellen zur Proliferation anregt. Die ersten An-
deutungen von Zahnanlagen treten beim Menschen am Mundeingange von 15 mm
langen, ca. 40 Tage alten Embryonen in
Form einer leichten Verdickung der Epithel-
schicht auf, welche parallel mit dem Lippen-
rande sich hinzieht, indem dieselbe in das

Labiogingivale Leiste

fahnleiste mit Zahn.

Labiogingivale Leiste  Dentogingivale Leiste anlagen

(Zahnleiste) Papillen hohl dargestellt)
Fig. 253. Obere Zahnleiste eines menschlichen Fig. 25 i Obere Zahnleiste cines mensch-
Embryo von 2,5 cm, von der Seite des Ober- lichen Embryvo von 4 cm Linge, von der
kiefers aus gesehen. Seite des Oberkiefers aus geschen.
Nach C. Rése, Arch. f. mikr. Anat. 38. 189r1. Nach C. Rése, Arch. f. Anat. u. Entw.-Gesch

385, 1897

anliegende Mesenchym vorzuwachsen beginnt. Sie stellt die Zahnleiste (dentogingivale
Leiste) der Fig. 240 dar. Ihrer kolbenférmigen freien Kante schliefit sich sehr friith eine
Proliferation der anliegenden Mesenchymzellen an. Parallel mit der Zahnleiste, aber
labialwirts von ihr bildet sich die labiogingivale Leiste, welche durch die Lippenfurche
ausgehohlt wird und das Vestibulum oris herstellt. Einwirts von der Lippenfurche
entsteht infolge ihres Vordringens in die Tiefe eine Erhebung, der Zahnwall.

Die Zahnleiste wichst nun, unter Wahrung ihres Zusammenhanges mit dem Ecto-
derm weiter in die Tiefe aus (Figg. 253 und 254) und bildet an ihrem freien Rande
eine Anzahl von Verdickungen, welche die anliegenden, in Proliferation begriffenen
Mesenchymzellen kappenférmig umwachsen. Diese Mesenchymzellen bilden die Zahn-
papille, die ectodermale Kappe dagegen das Schmelzorgan, welches mittels der Zahn-
leiste mit dem Ectoderm in Verbindung steht. Damit sind die wesentlichen, zur Bildung
des Zahnes beitragenden Anlagen hergestellt, denn das Schmelzorgan liefert den Schmelz,
die Zellen der Zahnpapille das Dentin sowie die Pulpa dentis, endlich die umgebenden
Mesenchymzellen das Zement (Fig. 261). Ein drittes Bild (Fig. 253) zeigt die Zahnleiste
des Oberkiefers von oben gesehen. Die Zahnanlagen sind noch in breitem Zusammen-
hange mit der Zahnleiste. Die Bildung der Anlagen geht von vorn nach hinten vor
sich; wir sehen hier die Schneidezdhne (Incisivi), den Eckzahn (Caninus) und die beiden
ersten Molaren. Auffallend ist, im Vergleiche mit dem spiteren Zustande, die verhiltnis-
miflig grofle Entfernung der Zahnanlagen voneinander.



270 Zahnentwicklung.

Bei der weiteren Entwicklung spielen nun zwei Vorginge eine Rolle. Erstens wird
namlich die Papille scharfer von der Umgebung abgegrenzt und dringt tiefer in das
Schmelzorgan ein, resp. wird vollstandiger von diesem umwachsen. Zwecitens schn