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Zur Entstehung der Gefassendothelien und

des Blutes bei Amphibien.

Von
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Hierzu Tafel II—VI und 17 Figuren im Text.

Vorliegende Arbeit enthalt UntersuchuDgen 1) iiber die Ent-

stehung des Endothels von Herz- und Dotterdarmvenen, 2) iiber

die Entstehung des Endothels einiger anderer GefaCe (Aorta, Vena

jugularis, Vena cardinalis posterior, Ductus Cuvieri, Aortenbogen,

Vornierenaste der Aorta, Arteria carotis), 3) uber die Entstehung

der Blutiiorperchen. Die Untersuchung blieb auf die Histogenese

dieser Teile beschrankt.

Material, Technik, Methode.

Untersuchungsobjekte: Bufo, Siredon pisciforme.

Die Untersuchung beschrankte sich auf Durchmusterung von

in verschiedenen Richtungen durch die Embryonen angefertigten

Serienschnitten.

Zur Fixierung wurden, nachdem wohl fast alle fiir diesen

Zweck angegebenen Methoden versucht waren, ohne befriedigenden

Erfolg zu liefern, ausschliefilich die von Rabl (1894) angegebenen

Fixierungsfliissigkeiten angewandt. Von diesen erwies sich das

Pikrinsaure-Sublimatgemisch als das geeignetste. Dauer der Ein-

wirkung der Fixierungsfliissigkeit je nach Grofie des Objekts

10—24 Stunden. Die jiingeren Embryonen wurden mit der

(innersten) Hiille fixiert und nach der Fixierung herausprapariert.

Die Hiille hindert das Eindringen der Fixierungsfliissigkeit keines-

wegs, und das Lebendherauspraparieren hat den Nachteil, dafi

dabei etwa vorkommende Verletzungen des Embryos (Zerrungen,

Quetschungen) auCerlich raeist nicht kenntlich sind und darum

unkontrollierbare Fehlerquellen ergeben.
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Auswaschen in fliefiendera Wasser ergab, entgegen der Angabe,

daC Wasser mit Pikrinsaure fixierte Gewebe zerstore, guten Erfolg.

Nacb Entwasserung in von 10—10 Proz. steigendem Alkohol —
in jedem Alkohol blieben die Objekte etwa eine Stunde — wurde

in Zedernol iiberfiihrt und auch in diesera aufbewahrt. Bei dieser

Aufbewahrung erwies sich das Material nach mehreren Monateu

noch als durchaus brauchbar, wahrend es, wie auch Brachet

(1903 b) hervorhebt, nach langerem Verweilen in Alkohol, besonders

mit Bezug auf die Farbbarkeit, schon nach wenigen Wochen ganz

untauglich wird.

Einbettung in einer Mischung von iiberhitztem Paraffin

(hartestes uberhitztes Paraffin, Griibler u. Co.) und dem allgeinein

gebrauchlichen Paraffin, etwa Y^ uberhitztes, ^j^ gewohnliches

Paraffin, letzteres natiirlich je nach AuCentemperatur von ver-

schiedenem Schnielzpunkt.

Vor der Einbettung, also im Zedernol, alluiahliche Erwarmung

der Objekte ini Paraffinofen. Ueberfiihrung direkt aus Oel in drei-

mal zu wechselndes Paraffin.

Einbettungsdauer fiir Bufo 15—20, fur Siredon 30—45 Minuten.

Die Teniperatur des Ofens war so niedrig, wie eben zuliissig.

Meist sind die so eingebetteten Objekte erst nach mehreren Tagen

schnittfahig, ohne daC das Paraffin brockelig zerfiillt. Einen

Grund hiefiir kann ich nicht angeben. Schnittdicke meist 10 f.i.

Die Schnitte wurden durch Auflegen auf warmes Wasser ausge-

breitet und mit dem mit EiweiC-Glycerin bestrichenen Objekttrager

aufgefangen.

Farbung fast ausschlieClich Schnittfiirbung, die solbst bei An-

wendung von Boraxkarniin der Stiickfarbung vorzuziehen ist, da

bei letzterer langer gefarbt und auch liinger ditferenziert werden

muC, durch die ausgedehnte Behandlung mit Siiure aber eiu fiir

die Untersuchung sehr wesentliches Hilfsmittel, das Pigment, ganz

Oder teilweise zerstort wird, Um die Anwendung von Sauren auf

ein MindestmaC zu beschrilnken, wurde vorzugsweise mit Saflranin

gefarbt und mit nur schwach angesiluertem absoluten Alkohol

ditierenziert. Fiir Urodelen kam in erster Linie Delafields

Hamatoxylin in Anwendung ; fiir Bufo und, so viel ich gesehen

habe, auch fiir andere Anureu (exkl. Alytes) sind Hiimatoxylin-

farbstoffe nicht anwendbar, da sich hier der Dotter starker fiirbt

und auch beim Ditferenzieren die Farbe langer festhiilt, als die

Kerne dies tun. Wo es wiinschenswert schien, Dotter und Plasma

ditiereut zu farben , erwies sich Pikrinsaure -Nachfarbung als
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giinstig. Nach HamatoxylinfarbuDg wird das Plasma dann blau-

grau, der Dotter gelb. Die PETEKSche (1905) Dotterfarbung er-

gibt die gewunschte DitierenzieruDg noch klarer. Die Blutinsel

z. B. hebt sich vvegen ihres Plasniareichtums durch einen ganz

ditierenten Farbeuton von den Darmwandzellen ab. Selbst wenn

die Objekte aber nicht laut Vorschrift 24 Stunden lang in Brut-

ofentemperatur, sondern nur 5—10 Minuten lang kalt gefarbt

wurdeu, wobei der Farbungseffekt durchaus hinreichend vorhanden

war, so waren sie doch durch die Methode so angegriffen, dali sie

zur Untersuchung nicht verwendet werden konnten (nur auf Siredon

beziiglich).

Ueberfiihrung der Schnitte in die Farblosung nicht durch

Xylol, sondern durch Zedernol, da nach Anwendung iiberhitzteu

Paraffins die Schnitte im Xylol leicht zerbrockeln.

Da die Undurchsichtigkeit der Objekte eine Untersuchung des

aufgehellten Totopraparates auf friihen Stadien nicht gestattet, so

wurde nur von jedem spater zur Untersuchung verwendeten Embryo

bei 10- Oder 20-facher VergroCerung eine skizzenhafte UniriC-

zeichnung zur Orientierung iiber die Lage des Embryos und die

Schnittrichtung entworfen, welch letztere auf der Skizze in der

Kegel miteingetragen wurde (mit Zeichenapparat ausgefuhrt).

Als Altersangaben wurde fur die jungsten Stadien ausschlieC-

lich die Somitenzahl benutzt, da sich die Langenangaben bei der

groCen individuellen Variabilitat und bei der Abhangigkeit der

GroCe von der Geschwindigkeit der Entwickelung, also von der

Temperatur etc. als sehr ungenau erwies.

Alle der Arbeit beigegebenen Zeichnungen sind mit Hilfe des

ABBESchen Zeichenapparates entworfen.

I. Die Entstehung des Endothels des Herzens und der

Dotterdarmyenen.

Literatur. Die eigentliche Geschichte der Untersuchuugeu

iiber die Herkunft des Endocards der Amphibien beginnt mit

GoETTE (1875). Die alteren Arbeiten von Reichert (1840), Vogt

(1842), Remak (1855), Stricker (1860), Van Bambeke (1870)

und Oellacher (1871) kommen fiir sie kauni in Betracht. Die

Arbeiten von Remak, Van Bambeke und Oellacher finden sich

bei Goette referiert.
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Ein Eingehen auf Goettes erste Arbeit (1869) erscheint an-

gesichts der vielen wichtigen Erweiterungen, die die zweite ent-

halt, unnotig. Nach der groBen Monographie iiber die Unkeuent-

wickelung (1875) entsteht das Endocard aus einer „lockereD, nicht

zusammenhangenden Scbicht" von Zellen, die sich in der Region

vor der Leberanlage vom Darmblatt ablost, „um vielleicht in Ver-

bindung mit einigen vom Visceralblatt stammenden Bildungszellen

eine zarte, zunachst blofi untere und seitlicbe Auskleidung der

primitiven Herzhohle zu bilden". Kaudaiwarts scblieCen an das

Herz die beiden Dotterdarmvenen an ; ihr Endotbel entsteht aus

„vom Visceralblatt gelostem Bildungsgewebe", also aus Mesenchym-

zellen der Splanchnopleura. AUe iibrigen GefaCe — auf die naheren

Angaben wird im folgendeu Abschnitt zuriickzukommen sein —
entstehen als Liickenraume im „interstitiellen Bildungsgewebe".

Es ist also das ganze Endothelsystem nach Goette mesoblastischen

Ursprunges, mit alleiniger Ausnahme des Endocards; doch auch

fur dieses wird die Moglichkeit einer Anteilnahme mesoblastischer

Bildungszellen zugegeben. Das erste geschlossene Endothelrohr

ist das unpaare, median gelegene Herz. Das GefaBsystem ist —
rait Ausnahme des Herzens — phylogenetisch auf einen Liicken-

raum im „Bildungsgewebe" zuriickzufuhren.

Von den Resultaten dieser grundlegenden und klassischeu

Untersuchung weichen die der spateren Beobachter nicht unerheb-

lich ab. Auch hat keiner von denen, die die Endothelentstehung

bei Amphibien zum speziellen Gegenstand ihrer Untersuchung

machten, wieder versucht, das gesamte GefaBsystem aus seiner

Entwickelung heraus verstehen zu woUen. Die Untersuchung bleibt

im wesentlichen auf Herz und Dotterdarmvenen beschrankt; die

l)eripheren GefaBe bleiben unberiicksichtigt. Es werden iiber ihre

Bildungsweise nur Vermutungen ohne eingehendere Begriiudung

aufgestellt (Rabl, Brachet). Den eigentlichen Kcrnpunkt dieser

Untersuchungen bildet die Frage: Ist das Endocard mesodermaler

oder entodermaler Herkunft?

Zwei Arbeiten haben hier vor allem Richtung gebend und

bestimmend auf spiitere Untersuchungen gewirkt, die von Rabl
und die von Schwink.

Die Anuren betreti'end, ist die erste groBere Untersuchung

nach GoETTE die von Schwink (1890, 1891). Er findet bei Rana
fusca und Bufo vulgaris die Bildungszellen der Endothelien an

denselbeu Stellen wie Goette. Das heiBt, er tindet freie, mes-

enchymatose Zellen zwischeu Darmwand und Mesoblast. Vor der



Entstehung der GefaCendothelien u. des Blutes bei Amphibien. 23

Leberanlage, an der Stelle von Schwinks „Darmentoderm", liegen

sie median ; weiter kaudal — hier ist die Region von Schwinks
„Dotterentodenn" — hat sich die mediane Anlage gabelig geteilt

und stellt zwei laterale Zuge von Zellen dar. Wahrend aber nach

OoETTE alle diese Zellen in loco entstehen, liegt ihr Ursprung

nach ScHWiNK ausschlieClich im kaudalen Teil der Anlage. Hier,

also im Gebiet der Dotterdarmvenen beginnt die Bildung der Ge-

faCzellen, und erst spater erreichen sie vermittelst aktiver, kranial

gerichteter Wanderung schlieBlich den Ort der Herzanlage und

liefern das Material fiir das Endocard. Der Ursprung der GefiiC-

zellen der Dotterdarmvenen liegt aber nicht, wie Goette annahm,

im Mesoblast, sondern es losen sich diese Zellen aus dem „Dotter-

€ntoderm". Der erste geschlossene Endothelschlauch ist aber nach

ScHW^iNK wie nach Goette das von Anfang an unpaare und median

gelegene Herz.

In einer sehr eingehenden und genauen Untersuchung iiber

Rana temporaria stellt Bracket (1903 b) das Vorhandensein der

freien GefaBzellen wieder an den uamlichen Stellen fest und kommt
hiusichtlich ihres Ursprunges zu folgenden Resultaten. Auf fruhen

Stadien ist der Mesoblast vor der Leberanlage in der ventralen

Mittellinie verdickt. Spater isoliert sich dieser Bezirk vom ubrigen

Mesoblast; seine Zelleu, die GetaCzellen, werden spindelformig,

wandern aus und gelangen zwischen Darmwand und Mesoblast.

Die GefaCzellen legen sich zur Bildung des Endocards aneinander.

In gleicher Weise wandern aus dem weiter kaudal gelegenen

medio-ventralen Mesoblastbezirk die GefaCzellen der Dotterdarm-

venen aus.

Eine Anzahl anderer Arbeiten, die sich auf die Endocard-

bildung bei Anuren beziehen, aber nichts Wesentliches zur Klarung

der Frage beitrugen, seien nur kurz erwahnt.

Blaschek (1885 — Rana temporaria, Bufo). Ventralwarts

wandernde Zellen aus den Ursegmenten liefern das Endocard.

Marshall (1890 — Rana temporaria). Die Endocardzellen ent-

stehen vom Kiel der durch Rabl (1887) bei Urodelen beschriebenen

Entoblastrinne aus, die Venen an der Oberflache des Dotters.

RuDNEW (1892, nach Stieda— Rana temporaria). Die Dotter-

venen werden zuerst, das Endocard als ihre Fortsetzung gebildet.

Der Ursprungsort der GefaCzellen ist der Entoblast und wird

offenbar iibereinstimmend mit Sghwink angenbmmen.

Salensky (1895 — Frosch). Das Endocard entsteht durch

Ausstiilpung aus dem Myocard.
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Sampson (1904 — Hylodes martinicensis). „The heart develops

from the mesoderm ventral to the pharynx." Keine naheren Angaben.

Ebenfalls widersprechend sind die Angaben iiber die Endocard-

bilduDg bei Urodelen.

Bei diesen verlauft nach Rabl (1887, (Salamandra atra, Sal.

maculosa, Triton taeniatus) eine ventrale sagittale Rinne ira Ento-

blast vom Mandibularbogen an nach hinten. Sie liegt genau an

der Stelle, an der spater das Endocard erscheint, und Rabl ver-

mutet einen genetischen Zusammenhang zwischen beiden Bildungen.

Bracket (1898) erhebt diese Vermutung zur GewiBheit. Er

findet bei Triton alpestre an Stelle einer Rinne im Entoblast einen

soliden Entoblastkiel. Dieses unpaare, raediane Gebilde ist die

Herzanlage, die vorn mit der Anlage des Mundes, hinten mit der

der Leber kontinuierlich zusammenhangt. Die Endothelien der

Dottervenen entstehen teils aus dem „Dotterentoderni", teils auf

Kosten der Blutinseln. An dieser Ansicht uber die Herzentstehung

halt Brachet (1903 b) nach erneuter Priifung seiner Praparate

von Triton und Axolotl auch noch nach den Feststellungen iiber

Raua temporaria fest. Das Abweichende im Refund bei beiden

Amphibiengruppen wird damit erklart, daC bei Urodelen der uie-

diale Teil des Mesoblasts, der die GefiiBaiilagen liefert, spater vom

Entoblast abgespalten wird, als der iibrige Mesoblast; die eiito-

blastische Entstehung ist also nur eine scheinbare. Diese An-

nahme wird durch die Befunde bei den Untersuchungen iiber die

Mesoblastbildung bei Aniphibien (1903a) gestUtzt.

Abweichend sind die Befunde Schwinks (1890, 1891, Triton

alpestre, Salamandra atra, Siredon pisciforme). Er findet auch

bei Urodelen seine „GefaCzelIeu", und zwar in derselben oder docb

nahezu gleichen Lagerung wie bei Anuren, und leitet sie hier

ebenfalls von den Seitenrandern des Dotterentoblasts ab, von wo

aus die Endocardzellen ihren defiuitiven Ort durch uktives Wau-

dern erreichen.

Die Arbeit Houssays (1893) iiber Siredon gibt nur eine Va-

riante der ScHWiNKschen Darstellung, von der sie in erster Linie

durch den Mangel solider Beobachtungsgrundlagen unterschieden

ist. Der Ursprung der GefaCzellen ist nach Houssay nicht auf

das „Dotterentoderm" beschninkt, sondern auch auf das „Darni-

entoderm'^ ausgedehnt. Paarige solide „Anlagen" bilden, am Vor-

derende verschmelzend, das Herz. Auf diese ziemlich umfangreiche

Arbeit im Spateren naher einzugehen, wiirde zu weit fuhreii. Es
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sei darum an dieser Stelle in Kiirze hervorgehoben, was bereits

Brachet (1903 b) geauCert hat, daC namlich von einer segmen-

talen Anlage der Doltervenen so wenig wie von einer solchen der

Blutinsel irgend etwas zu sehen ist, und daB kein Grund zur An-

nahnie eines „Parablast" ini Sinne Houssays vorliegt. Auch eine

Anzahl anderer Angaben, die Entstehung der Aorta, des Ductus

Cuvieri etc. betretfend, konnten nicht bestatigt werden. Die ab-

weichenden Beobachtungen sind im folgenden niedergelegt. Auf

eine ausfiihrliche Widerlegung der Angaben Houssays wird ver-

zichtet.

Bei Patt (1897) fiudet sich anlaClich einer Arbeit, die sich

im iibrigen nicht mit dem GefaCsystem beschaftigt, folgende bei-

laufig hingeworfene Beraerkung: „In Necturus cells which form

the endothelium of the heart, also appear to rise from the ento-

derm. There are however mesodermic cells in the immediate

neighbourhood, to which those endothelial cells might possibly

be traced, by one strongly convinced, that the origin of the vas-

cular system is or ought to be throughout mesodermic" (p. 301).

Johnston (1903 — Salamander, Art nicht bestimmt). Herz-

entstehung aus medio-ventralem Entoblast, als verspatete Meso-

blastabspaltung aufgefaCt. Begrundung ahnlich wie bei Bracket
(1903 b), doch ohne so wertvolles und umfangreiches Beweismaterial.

Konnte also fur Anuren die Entstehung der Herz- und Venen-

endothelien aus freien GefaCzellen als sicher angenommen werden

und handelte es sich hier nur noch darum, den Ursprung dieser

freien Zellen zu ermitteln, uber den so durchaus verschiedene An-

gaben vorlagen, so war fiir Urodelen auCerdem noch fraglich, ob

hier ebenfalls eine Entstehung aus freien Zellen oder die Ab-

schniirung einer soliden Zellmasse vorliege.

1. Anuren (Bufo).

Zum Ausgangspunkt der Darstellung diene ein Embryo von

2—3 Somiten.

Fig, 2 stellt den ventralen Teil eines Querschnittes in der

Gegend des Hyoidbogens dar. Die einschichtige Darmwand ist

an ihrer peripheren Grenzfiache annahernd glatt, ohne bedeuten-

dere Hervorragungen. Nirgends zeigt sich eine Lockerung des

epithelialen Verbandes. Die Anhaufungcn des'Pigmeuts zu zarten

Grenzlinien zwischen den Zellen sind der einzige, auch nur an

einigen Stellen kenntliche Ausdruck ihrer Selbstandigkeit. Soweit
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die Form der einzelnen Zelle kenntlich ist, zeigt sie als Zeichen

dichter epithelialer Anordnung deutlich abgeplattete Wandungen.

Einen ebenfalls typisch epithelialen Bau zeigt das aufiere

Korperepithel (Fig. 1). Da es fiir die GefaCzellbildung vorlaufig

nicht in Frage kommt und auch nie mit ihr in Verbindung ge-

bracht wiirde, so bleibt es in der weiteren Darstellung zuuachst

unberiicksichtigt.

Wesentlich anders als Darmwand und Korperepithel verhalt

sich der Mesoblast. In der dorsalen Halfte des auf Fig. 2 wieder-

gegebenen Teiles stellt er noch eine kompakte ZelUage dar. Auch

hier bedingt die feste Aneinanderlageriing der Elemente gegenseitige

Abplattung der Wandung. Trotzdem ist die Grundforra der Zelle

ina wesentlichen die der freien, nicht epithelialen Zelle: rundlich

Oder oval.

Diese Eigenart der Zellen ist fiir einen grofien Teil des Meso-

blasts auf diesera Stadium charakteristisch, und man wird sie wohl

mit der Rolle, die der Mesoblast als Mesenchymbildner spielt, in

Zusammenhang bringen diirfen, iudem man sie als eine Art Vor-

stadium der volligen Isolieruug einzelner Elemente aus ihrem

dichten Verbande auffaCt.

Eine solche Isolierung ist nahezu erreicht an den freien Enden

des Hyoidbogens' (Fig. 2). Einzelne Zellen scheinen hier vollig

frei zu liegen ; an anderen sieht man die Fortsatze, mittels deren

sie miteinander in Verbindung stehen. Die Zellformen sind nur

zum Teil noch rundlich oder oval; meist handelt es sich urn Zellen

mit mehreren, bisweilen fadenformigen Fortsatzen, also um den

Typus der embryonalen Bindegewebs- oder Meseuchymzelle. Die

ventralen Enden der Visceralbogen sind denn auch in der Tat,

wie sich auf spateren Stadien zeigt, sehr wesentliche Bildungs-

herde des Mesenchyms.

Ich gebrauche den Ausdruck „Mesenchym'' in dem von Hert-

wiG (1881) definierten Siune und verstehe darunter embryonale

Zellen, die einzeln aus dem epithelialen Verbande oder — etwas

welter gefal^t — aus einem Komplex, eventuell auch nicht epithe-

lialer, fest aneinander gelagerter Zellen austreten. In rein histo-

logisch-deskriptivem Sinne ist dieser Begriff wohl aufrecht zu er-

halten, trotz der Unmoglichkeit einer uberall strong durchfiihrbareii

IJnterscheidung zwischen epithelialer und mesenchymatoser Zellen-

anordnung. Die allgemein morphologische Bedeutung, die dem
Begriff nach der HERTWiGSchen Theorie zukommt , messe ich

ihm nicht bei.
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[Inter den Begriff des Mesenchyras fallen also hiernach alle

freien embryonalen Zellen, audi die bereits in irgend einer Rich-

tiiug starker spezialisierteu Forraen, bis zu ihrem abermaligen

Eintreten in einen festen Verband, wie z. B. den des Bindegewebes.

Alle spezialisierteu Formen sind auf ein inditferentes gemeinsames

Ausgangsstadium zuruckzufiihreu.

In Fig. 2 reichen die freien Enden des Mesoblasts nicht bis

zur Mittellinie, sondern sind durch einen zellfreien Zwischenraum

voneinander getrennt. In diesen Zwischenraum ragt eine seichte,

ventralwarts gerichtete Ausbuchtung der Darmwand hinein.

Verfolgt man diesen medio-ventralen Teil der Darmwand kau-

dalwarts, so sieht man, daC er sich verdickt uud keilformig gegen

das auCere Korperepithel vor-

drangt (Textfig. 1 a). Eine seichte,

dem Darmlumen zugekehrte Rinue

entspricht dem ventral gerich-

teten Zapfen. Der Mesoblast ist

beiderseits weiter gegen die

Mittellinie vorgertickt und ist nur

durch den Entoblastzapfen von

ihr getrennt, Drei Schnitte wei-

ter kaudalwarts (Textfig. 1 b), ist

von der Rinne der Darmwand
nichts mehr zu sehen. Das ven-

trale Ende des Entoblastzapfens

ist verschmiilert; die freien Enden

des Mesoblasts sind der Mittel-

linie noch naher geruckt.

Der folgende Schnitt (Text-

fig. 1 c) triift das hintere Ende

des Entoblastkiels nahezu tangen-

Fig. la—c. Bufo, 2—3 Somite.

Ent Darmwand, 3Ies Mesoblast, Ekt

aufieres Korperepithel. Vergr. 45 : 1.

tial; der Mesoblast hat die Mittellinie erreicht. Er nimmt sie vollig

ein auf dem folgenden Schnitt (Fig. 3), an dem eine Verdickung

der medio- ventralen Darmwand nur noch in Spuren kenntlich ist.

Dieser ventrale Entoblastzapfen hat in der Geschichte der

Untersuchuugen uber die Herkunft des Endocards der Anamnier

eine groCe Rolle gespielt. Goette (1890) fiihrt das Endocard der

Petromyzonten, Ruckert (1888) das Vorderende der Herzanlage

von Pristiurus und Torpedo, Kellicott (1905)' die Endocardzellen

von Ceratodus — wenigstens teilweise — auf ihn zuriick. Dafi

Rabl (1887) und Brachet (1898) eine gleiche Beziehung fur die
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Urodelen annahmeii, wurde in der Literaturiibersicht schon gesagt,

Bei Besprechung der Urodelen wird hierauf zuriickzukommen sein.

Hier soil nur noch erwahnt werden, daB von eiuem Beobachter,

Marshall (1890), auch fiir Anuren eine Ableitbarkeit der Endo-

cardzellen aus diesem Entoblastkiel angenomiuen wird.

Auf dem vorliegenden Stadium ist die Begrenzung der Darm-

wand durchaus klar und ein Zusammenhang des Entoblastkiels

mit den GefaBzellen vollig ausgeschlossen.

Dieser Entoblastkiel wird nun nach MClleu (1871) zur Thyre-

oidea ; da ich aber auf den von mir untersuchten Stadien iiber

seine weitere Entwickelung und sein definitives Schicksal nichts

feststellen konnte und daher unentscbieden lassen muB, ob er

ganz in die Bilduug der Schilddruse eingeht, wie Rudnew (1892)

fiir Rana temporaria angibt, oder ob er eine Riickbilduug erfahrt,.

wie das nach Swaen und Brachet (190U) fiir die otienbar ent-

sprechende Bildung bei Salmo fario der Fall ist, so ziehe ich vor,

den indififerenten Ausdruck „Entoblastkiel" im folgenden beizu-

behalten.

Fig. 3 stellt den ersten Schnitt der Serie dar, auf dem der

Mesoblast die ventrale Mittellinie einninimt. Der vom Schnitt ge-

troliene Teil ist das ventrale Ende des 1. Kienienbt)geus. Es

geht ohne sichtbare Grenze krauiahviirts in das freie Ende des

Hyoidbogens iiber. Die Bogen sind nur dorsal wiirts durch die An-

lagen der entoblastischen Kienientascheufalten voneinander isoliert.

Es ist auf den ersten Blick klar, daC der Charakter des Meso-

blasts in den beiden Visceralbogeu (Fig. 2 u. 3) ini weseutlichen

der gleiche ist.

In Fig. 3 zeigt der Mesoblast im dorsalen Teil dicht gefugte,

rundliche oder ovale Zellen und in allmithlichem Uebergaug zu

den beiden ventralen Enden freie, hier vielleicht zum Teil schon

vollig geloste Mesenchymzellen. An mehreren Stellen lagern diese

Zellen der Darmwand an. Es ist aber, besonders bei starker Ver-

groCerung, leicht kenntlich, daC es sich nur urn eine Anlagerung^

nicht etwa urn einen direkten Zusammenhang mit der Darmwand
handelt. Hingegen ist ein direkter Zusammenhang der sich los-

loseuden Zellen mit dem Mesoblast an mehr als einer Stelle deut-

lich kenntlich.

Die Darmwand hat im Vergleich zu Fig. 2 an Dicke zu-

genommen; sie ist aber noch deutlich einschichtig. Die periphere

(Irenzliuie zeigt welligen Verlauf, im iibrigen viillig das fiir Fig. 2^

beschriebeiie Verhalten. Sie ist frei von betrachtliclien Vorspriingen,
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frei vor allem von kernhaltigen Vorsprungen. Das dichte^ epi-

theliale Gefuge zeigt nirgends eine Lockerung.

Aus dem spezielleren histologischen Verhalten der Darrawand

einerseits, des Mesoblasts audererseits, aus dem unmittelbaren

Zusammenhang eiuiger der frei werdenden Zellen mit dem Meso-

blast, aus ihrer Beziehung zur Darmwand, die in klarer Weise

immer nur eine Anlagerung ist, geht wohl mit Sicherheit hervor,

daC eben diese frei werdenden Zellen, die in der Folge vollig frei

zwischen Darmwand und Mesoblast zu liegen kommen, keinen an-

dern Ort zum Mutterboden haben, als jene medio-ventrale Mes-

enchym-Bildungszone des Mesoblasts. Diese frei werdenden Zellen

sind die spilteren Endocardzellen.

In der eben beschriebenen Region hat die Mesenchymbildung

im ventralen Mesoblastbezirk ihren Hohepunkt erreicht. Weiter

kaudalwarts nimmt die Zahl der austretenden Zellen ab. Der

Mesoblast, der auf diesem Stadium von hier bis ans Hinterende

iiberall die ventrale Mittelliuie einnimmt, zeigt nun auch in diesem

ventralen Telle ein festeres Gefuge und ist hier schlieClich in

nichts mehr von den dorsalen Mesoblastbezirken zu unterscheiden.

Fig. 4 trifft das hinterste Ende der Mesenchym-Bildungszoue.

Die Darmwand zeigt im Vergleich zu den weiter kranial gelegenen

Teilen keine Veranderung. Sie ist nach wie vor einschichtig mit

glattwandiger Begrenzung. Der Mesoblast aber zeigt ein anderes

Verhalten, als ihm weiter kopfwarts zukam. Er breitet sich iiber

die Mittellinie als festgeschlossene Schicht aus, an der jetzt zwei

Lagen von Zellen durchwegs kenntlich sind. Die Zellen sind

ebenso wie die der Darmwand dicht aneinander gelagert ; die

rundlichen Formen gehen lateralwarts deutlich in mehr geradwandig

begrenzte iiber. Die einzigen augenfalligen Anzeichen von Mes-

enchymbildung sind die iiber das Niveau des Zelllagers heraustreten-

den Elemente: links auf der Figur eine nur wenig vorspringende

Zelle, der Mittelliuie genahert 2 mit dem Mesoblasten ebenfalls

noch fest verbundene Zellen. Sie ragen als ein Fortsatz des

Mesoblasts in den Zwischenraum zwischen Darmwand und Meso-

blast hinein ; zwischen ihnen und der Darmwand bleibt ein deut-

lich kenntlicher Spaltraum.

Der eben beschriebene Schnitt zeigte das Hinterende der

Mesenchymbildungszone. Verfolgt man diese Zone von dem als

Ausgangspunkt genommenen Schnitt (Fig. 2) weiter kopfwarts, so

sieht man sie zunachst auf die freien Enden des Mandibular-

bogens iibergehen.
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Fig. 1 zeigt einen etwas schief gefiihrten Schiiitt durch diese

Region. Der in der Abbildung rechts gelegene Teil ist weiter

kranial getroifen.

Die Darmwand zeigt eine ventral gerichtete -Ausbuchtung
;

dieser gegeniiber liegt eine Ektoblastverdickung, beide Bildungen

bedingt durch die, ca. 20 i^i weiter kranialwarts liegende, Ekto-

Entoblastverbindung der Racheuhaut,

Die Darmwand verhalt sich hinsicbtlich ihres feineren histo-

logischen Baues ebenso wie auf den bisher beschriebenen Schnitten.

Die Mesoblastelemente liegen scheinbar regellos, bier dicht

gedrangt, dort mehr vereinzelt, durch Lucken voneiuander getrennt.

Nichts von epithelialer Anordnung, von geschlossenen Schichten.

Als ein Ort lebhafter Vermehrungsvorgange wird das ventrale Ende

des Mandibularbogens durch mehrere Mitosen gekennzeichnet. Ver-

glichen mit den entsprechenden Teilen des Hyoidbogens (Fig. 2),

zeigt sich hier die lockere Anordnung der Zellen iiber ein groBeres

Gebiet ausgebreitet.

Dies Gebiet ninimt weiter kranialwarts noch mehr zu. Hier

geht das ventrale Ende des Mandibularbogens ohne Grenze in

das groCe Mesenchymgebiet des Kopfes iiber, das zu dieser Zeit

schon eine groCe Anzahl voilig isolierter , freier Mesenchym-

zellen euthiilt.

Bei dem Embryo von 2—3 Somiten besteht also eine medio-

ventrale Mesenchym-Bildungszone des Mesoblasts. Sie beginnt mit

den freien Endeu des Mandibularbogens, ist auf diejenigen des

Hyoidbogens fortgesetzt, erreicht mit dem medianen Zusammen-

schluC der ventralen Telle des I. Kienienbogeus die Mittellinie

und breitet sich von hier aus noch eine Strecke weit kaudalwjirts

aus. Nach vorn geht sie in das Mesenchymgebiet des Kopfes iiber.

Ihr hinteres Ende liegt ca. 60 // vor Beginn des Leberdivertikels.

Folgende Stadien zeigen, wie diese letzte Lagebeziehung sich all-

mahlich verandert, und wie sich die Mesenchymbildungszone bis

in die Region des Leberdivertikels kaudalwjirts ausdehnt.

Ein Teil der im ventralen Mesoblastbezirk gebildeten Mes-

enchymzellen wird zum Endocard, der Teil namlich, dessen Iso-

lierung an der Stelle des medianen Zusammenschlusses des JNleso-

blasts, dicht hinter dem Kaudalende des Entoblastkiels, aus Teilen

des 1. Kiemenbogeus beginnt. Der kaudalwiirts anschlieCende

Bezirk liefert die Endotlielien der Dottcrdarmveuen.

Dies soil im folgendeu niiher ausgefiihrt werden.
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Bei einem Embryo eines alteren Stadiums (3—4 Somite) ist

die GefaCzellenbilduug weiter vorgeschritten, und zwar breitet sich

die IsolieruDg mesoblastischer Elemente von der Region, die auf

dem vorigeu Stadium als die des Hohepunktes der Mesenchym-

bildung bezeichnet wurde, nach

vorn, nach hinten und lateral-

warts allmahlich aus. Dabei

kommen die austretenden Ele-

mente in nahe Beziehung zu

dem jetzt sehr charakteristisch

gestalteten Entoblastkiel. Die-

ser selbst scheint iibrigens sehr

variabel zu sein ; in ahnlich

ausgepragter Weise wie bei dem

in Rede stehenden Embryo habe

ich ihn nur ein einziges Mai

wiedergesehen.

Textfig. 2 a—e zeigt, wie

die im Darmboden gelegene

Rinne seitlich von 2 W'iilsten

begrenzt wird (a), wie diese

Wiilste 2 Schnitte (a 10 iii)

weiter hinten sich medianwarts

bis zur Beriihrung genahert

und so die Rinne zu einem

Rohr abgeschlossen haben (b),

wie nach 3 weiteren Schnitten

das Lumen dieses Rohres, das

einen kaudal gerichteten Blind-

sack darstellt , verschwunden

ist und eiue solide Eutoblast-

masse zwischen die freien Me-

soblastenden eingedrangt er-

scheint (c). Auf dem folgenden

Schnitt (d) hangt diese Masse

nur noch durch einen diinnen

Stiel mit der Darmwand zu-

sammen. Noch ein Schnitt weiter, und diese Verbindung ist ganz

gelost (e). Unmittelbar hinter dem kaudalen Ende der ventralen

Entoblastverdickung tretien hier wie auf vorigem Stadium die freien

Enden des Mesoblasts in der Mittellinie zusammen, und hier liegt

Fig. 2a—e. Bufo. 3—4 Somite. Ent
Darmwand, Jles Mesoblast, Ekt auSeres
Korperepithel. Vergr. 45 : 1.
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wieder das Gebiet, in dem die Isolierung der GefaBzellen ihren

Anfang genommen hat und nun am weitesten vorgeschritten ist.

Der Schnitt der Fig. 6, der diese Region wiedergibt, ist in

der Richtung a—h der Textfig. 3 gefuhrt, die den medianen

Sagittalschnitt desselben Embryos darstellt. Der Sagittalschnitt

ist unter moglichster Vermeidung alien Schematisierens aus den

Querschnittsbildern der Serie rekonstruiert. Die Linie a—b gibt

also die Lage des Querschnittes der Fig. 6 genau wieder.

Die engste raumliche Beziehung zwischen Entoblast und

GefaCzellen findet sich auf Textfig. 2 c, weshalb dieser Schnitt

in starkerer Vergrofie-

rung wiedergegeben

werden soil, Fig. 5. Die

Entoblastverdickung

erscheint dreieckig mit

ventraler Basis ; ihre

Spitze geht in die

Darmwand iiber. Wenn
man in Betracht zieht,

daC es sich um das

Elide eines vom Darm

ausgehenden Bliiid-

sackes handelt, wird

der feinere Bau der

Entoblastverdickung

leicht vtrstandlich. Ihr

Zentrum entspricht der

dem Darmlumen zu-

gekehrten Darmwand-

fiiiche, ist pigmeiitiert

wie sie und enthalt die
Fig. 3. Bufo, 3—4 Somite. Rekonstruktioii ,- i^' p •

l
"

des medianen Sapittalschnittes. E„t Darmwand, A^^riie. Uie 1 enpnerie

3/cs Mcsobla-st. £'A7 auliorcs Korperopithel, /. Leber- eiltspricllt der AuBen-
divertikel, Ek Entoblastkiel (Thyreoidea). a—b n \ a i\ j

Schnitt Fig. 6. Vergr. 42:1. Aache der Darmwand

und ist folglich keru-

und anniihernd pigmentfrei. (Dieser Unterschied in der Pigmen-

tierung der Darmwand ist nicht auf alien Figuren zu sehen. Er

tritt namlich nur an mit SatVaiiin geftirbten Phiparaten hervor, aus

Griinden, auf die bei Besprcchung der Technik eingegangeu wurde.)

Die Abgrenzung gegen die fieien Mesoblastzellen ergibt sich

hieraus von selbst. Mogen diese noch so dicht angelagert sein,

3/es
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mogen sie stellenweise sogar in direktem Zusammeiihaug mit dera

Entoblast zu stehen scheinen — solche Bilder sind, da es sich

an dieser Stelle um einen Schiefschnitt des scbrag kaudal und

ventral vorragenden Entoblastzapfens handelt, unvermeidlich —
ihre starkere Pigmentierung einerseits, die kern- und pigment-

freie periphere Entoblastzone andererseits, geben doch eine un-

zweideutige Grenze an. Zudera zeigt der Entoblast in diesem

ventraleu Vorsprung durchaus das ihm auch sonst iiberall eigene,

bereits mebrfacb betonte feste Gefiige, das, verglichen mit den

Mesoblastenden, eine Mesenchymbildung von seiner Seite sehr un-

wahrscheinlicb erscbeinen laCt. Es ist eine Ableitbarkeit der

GefiiCzellen von diesem Teil des Entoblasts fiir Anuren auch nur

ein einziges Mai, wie bereits erv^^ahnt (Marshall 1890), be-

hauptet worden.

Fig. 6 entspricht Fig. 3 des vorigen Stadiums: der erste

Scbnitt hinter dem Entoblastkiel, die Stelle ventro-medianer Yer-

einigung der freien Mesoblastenden. Die mesenchymatose Locke-

rung bat, verglichen mit vorigem Stadium, zugenommen. Sie ist

lateralwarts auf ein groCeres Gebiet des Mesoblasts ausgedehnt.

Auch die Zahl der freien, bereits ausgetretenen Elemente hat sich

vermehrt. An den Stellen, an denen sie frei zwischen Darmwand

und der Hauptmasse des Mesoblasts liegen, ist die Darmwand

eingedellt, wahrscheinlich durch den Druck der infolge der Fixie-

rung etwas geschrumpften, im Leben jedenfalls dicht anliegenden

Gefafizellen. Die Abgrenzung der GefaCzellen gegen die Darm-

wand ist aber uberall von unzweideutiger Klarheit. Es sei noch-

mals die auch bier wieder in aller Scharfe kenntliche glattwandige

Begrenzung des Darmes und das feste Gefiige seiner Zellen einer-

seits, die ofifenbare Lockeruug im ventralen Mesoblastbezirk anderer-

seits betont.

Einige Schnitte weiter kaudalwarts, gegen die hintere Grenze

der Mesenchym-Bildungszone, ist die mesenchymatose Lockerung

auf einen kleineren Bezirk des Mesoblasts beschrankt und die

Isolierung der GefaCzellen uoch nicht so weit fortgeschritten (Fig. 7).

Die GefaCzellen stehen beiderseits noch in kontinuierlichem Zu-

sammenhang mit dem Mesoblast.

Das Bild scheint iibrigens die Annahme Brachets (1903 b)

zu bestatigen, dafi es gerade der am weitest^en medial gelegene

Bezirk des Mesoblasts ist, der die Gefafizellen liefert. Aehnliche

Bilder sind fur das Hinterende der Mesenchymbildungszone durch-

aus charakteristisch ; es scheint sich um ein lateral gerichtetes
hd. XLI. N. K. XXXIV. Q
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Austreten mehr oder weniger kontinuierlicher Zellketten zu handeln.

Die weiter kraDial liegenden Telle dieses Bezirks (Fig. 3 u. 6)

zeigen aber eine so strenge Lokalisation auf eine mediale Zone,

wie sie Bracket fiir Rana temporaria aiigibt, nicht. Ich lege

auf diese Differenz aber kein besonderes Gewicht; denn die Konse-

quenzen, die sich aus einera mehr vereinzelten Austreten von Ge-

fafizellen aus einem groCeren Mesoblastbezirk gegen Brachets An-

nahme eines zirkumskripten Endothelbildungsbezirks des Meso-

blasts Ziehen lieCen, ergeben sich klarer und einwandfreier aus

der spater zu besprechenden Ursprungsweise der Gefafieudothelien

aus Wanderzellen und im Bindegewebe.

Am Hinterende der Mesenchym-Bildungszone, Fig. 7, sind die

Gefafizellen uach Art eiuer flachen Riune angeordnet, deren Riinder

sich an die Darmwand anlegen. Zwischen der GefaBzelikette und

der Darmwand bleibt ein schmaler Spaltraura, derselbe, den

GoETTE (1875) als Herzhohle bezeichnet. Seine Fig. 133, die

einen Schnitt durch die gleiche Region darstellt, hat mit dem hier

gegebenen Bilde groCe Aehnlichkeit.

Macht schon Fig. 7 den Eindruck, als ob die GefoBzellen von

ihrem raedialen Ursprungsort aus auf einer lateral gerichteten

Wanderung begriffeu wiiren, so wird diese Vorstellung noch be-

giinstigt durch Bilder, wie sie im Bereich des vordersten Ab-

schnitts des Leberdivertikels bei einem iilteren Embryo (5 bis

6 Somite) zu finden sind (Fig. 8). Der Mesoblast zeigt hier nur

geringfiigige mesenchymatose Auflockerung. Die Mittellinie ist

von Gefafizellen frei. Seitlich aber liegen jederseits zwei GefaB-

zellen, der Darmwand zum Teil fest angeschmiegt.

Neben den schon wiederholt geiiufierten Argiimenten fiir die

mesoblastische Entstehung der GefaCzellen spricht auch die so

ausgepriigte Spindelform der der Darmwand angelagerten Zellen

und der Umstand, daB die Liingsseite der Spindel der Darmwand

anliegt, dafiir, daB diese Zellen nicht im Austreten aus der Darm-

wand begriffen sind, oder dieser Austritt sich eben vollzogen hiitte.

Es sind diese seitlich gelagerten Zellen die ersten Anlagen

der Dotterdarmvenen ; sie sind auf diesem Stadium noch sehr

spilrlich. Der abgebildete Schnitt liegt hart vor ihrer hinteren

Grenze. Bei alteren Embryonen nehmen sie an Menge zu. Ver-

folgt man sie hier von der eben charakterisierten Region aus

kaudalwiirts, so sieht man, wie sie sich immer mehr von der

Mittellinie entfernen und also zwei dorsolateral und kaudal ge-

richtete Zuge unregelmaBig gelagerter einzelner Zellen darstellen,
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die ihren gemeinsamen Ausgangspunkt in topographischem Sinne

in der Gegend des spateren Herzens haben.

Die Herkunft der Venenzellen ist fiir den proximalen Venen-

abschnitt jedenfalls uoch in der raedio-ventralen Mesencbym-

bildungszone des Mesoblasts zu suchen ; das machen Bilder wie

Fig. 7 wenigstens wahrscheinlich. Was die Entstehung des eigent-

lichen Hauptabscbnittes der Venen anlangt, so konnte sie nur bei

Siredon untersucht werden.

Die Gefafizellen der Venen sind es, von denen Schwink (1890,

1891) fiir alle Amphibien die Endothelien des Herzens ableitet,

und diese GefaCzellen sollen nach ihm aus den lateralen Teilen

der Darmwaud ihren Urspruug nehmen. Wie starke Grunde mir

gegen letztere Annahme zu sprechea scheinen, geht wohl aus der

ganzen bisherigen Darstellung hervor. Hier sei nur noch hervor-

gehoben, dafi sich die zeitliche Folge des Auftretens der Gefafi-

zellen mit der ScewiNKSchen Annahme einer kranial gerichteten

Wanderung der GefaCzellen nicht deckt. Die GefaCzellen der

Dottervenen treten nicht zuerst, sondern im Gegenteil nach den

Endocardzellen auf; und in der Gegend, von der Schwink sie

ihren Ursprung nehmen laCt — laterale Wand des „Dotter-

entoderras" — sind sie bei einem Embryo von 5—6 Somiten noch

gar nicht vorhanden , wahrend die GefaCzellen des Herzens die-

jenigen sind, die zu allererst auftreten und deren Isolierung bei

einem Embryo von 2—3 Somiten bereits begonnen hat.

Wie aus den freien GefaCzellen die Endothelien hervorgehen,

davon mag Fig. 9 und Fig. 22 eine Vorstellung geben. Embryo
11— 12 Somite. Die GefaCzellen tragen deutlich den Charakter

embryonaler Bindegewebszellen mit unregelmaCigen, zum Teil lang-

gestreckten Fortsatzen. Sie haben sich aneinander gelagert, und

einige von ihnen begrenzen einen schmalen spaltformigen Hohl-

raum. Dieses primitive „Endothel" — wenn man ihm diesen Namen
schon beilegen darf — hangt noch mit Zellen zusammen, die zur

Unjgrenzung des Hohlraums oflfenbar in gar keiner Beziehung

stehen; so den beiden Zellen, die auf der Abbildung links durch

einen diinnen Fortsatz mit dem Endothel zusammenhangen, und

der einen Zelle, die etwa in der Mitte ihm aufsitzt, von der Be-

grenzung des Lumens aber deutlich ausgeschlossen ist.

Auch wenn die Vorgeschichte der GefaCzellen nicht bekannt

ware, wiirde ein solches Bild eine irgendwie „epitheliale" Ent-

stehung des Endothels zum mindesten sehr unwahrscheinlich er-

scheinen lassen.

3*
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Ob diese anliegenden Zellen sich spater zwischen die Wand-

zellen einschieben und so den anfangs geringfiigigen Hohlraum

vergrofiern helfen, oder ob diese VergroCerung durch eine Ver-

mehrung und durch Wachstum und Abplattung der Zellen selbst

gescbieht, kann ich nicht entscbeiden. Das Langenwachstum des

Schlauchs vollzieht sich aber jedenfalls im weseutlichen durch

Anlagerung neuer, vormals freier Eleraente, wie bei den GefaBen,

bei deren Besprechung die Griinde fiir diese Annahme beigebracht

werden sollen.

Das dargestellte Endothel ist das Endocard, und zwar findet

sich auf dieser Serie nur dieser einzige Schnitt, auf dem sich die

GefaBzellen zur Begrenzung eines Hohlraumes aneinander gelegt

haben. Das Bild, Fig. 9, giebt also genau den Ort und die Art

des zuerst gebildeten Endothels an. Das Endothelsackchen laCt

deutlich zwei Lumina erkenneu , bei veranderter Eiustellung ist

aber eine schmale Verbindung zwischen ihnen zu sehen. DaB sich

hier zwei GefaBaulagen raiteinander vereiuigt haben, ist wohl un-

wahrscheinlich, und es ist eher anzuuehmen, daB die Waudungen

des in Bildung begriffenen GefaBes sich noch nicht vollstiindig von-

einander abgehoben haben, wobei an dieser Stelle die Bildung des

Lumens als ein Auseinanderweichen urspriiuglich aneinander ge-

lagerter Zellen zu denken wiire. Auf etwas alteren Stadien stellt

sich das Herz stets als ein unpaarer Schlauch dar.

Nach GoETTE (1875) vollzieht sich die Eudocardbildung etwas

anders. Die Anordnung der GefaBzellen in eioer gegen den Darui

zu offeuen Mulde bildet das Ausgangsstadiuni ; und nun erheben

sich zwei seitliche Falten des visceraleu Mesoblasts, die sich median-

warts einander nahern, so die von den Gefiilizellen gebildete Mulde

umfassen und zu einem Schlauch gewissermaBen abschniiren. Seine

Fig. 226 stellt diesen Vorgang dar. Die Aulage des Pericards

erfolgt also vor der des Endocards.

Bei Bufo ist dies, wie Fig. 9 zeigt, jedenfalls nicht der Fall.

Die Bildung der Pericardialhohle ist noch in ihren ersten An-

fangen begriffen ; es beginnt eben erst die Losung des visceralen

Pericardblattes vom parietalen, wie die Zellbriicke rechts vom
Mesocardium anterius zeigt. Rechterseits zeigt das Pericard eine

geringe Spur einer Autfaltung, aber es ist klar, daB die morpho-

logische Ditfereuzierung des Pericards auf diesem Stadium sicher-

lich kein in irgendwelchem Sinne die Endothelbilung be-

dingendes Moment enthalt. Jedenfalls nicht in dem Sinne, wie

das auch nach Oellachers (1871) Abbildungen scheineu kounte.
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daB das viscerale Pericaidblatt zeitweise zusammen mit der Darm-

wand schon eine Art GetaCsystem darstellte, innerhalb dessen es

nun erst nachtriiglich zur Bildung eines Endothels kame. Das

Endothel ist vielmehr durchaus das primar Entstehende.

Im vorhergehenden wurde versucht, die mesenchymatose Ent-

stehung der Endocardzellen bei Bufo nachzuweisen, uiid zwar

glaubte ich, dieses Mesenchym aus dem Mesoblast ableiten zu

miissen. Von einer Anteilnahme der Darmwandzellen an der

Endocardbildung ist nicht die Rede.

Meine Befunde bestatigen also im wesentlichen die von

Bracket (1903 b) bei Rana temporaria. Audi bei Bufo war die

Riickfiihrung der Endocard- und Dottervenenzellen auf einen raedio-

ventralen Bezirk des Mesoblasts moglich.

Im Gegensatz zu Brackets Angaben mochte ich aber her-

vorheben, dafi bei Bufo dem Austreten der freien Zellen keine

Isolierung des medio-ventralen Mesoblastbezirks vom ubrigen Meso-

blast vorausgeht, daB iiberhaupt keinerlei auch nur andeutungs-

weise vorhandene Abgrenzung des Gefafizellbezirkes gegen um-

gebende Anlagen stattfindet, sondern daB der GefaBzellbezirk nur

der am fruhesten ditferenzierte Teil eines groBen medio-ventralen

Mesenchymbildungsgebietes des Mesoblasts ist.

Es liegt mir bei der Betonung dieses Ditferenzpunktes fern,

etwa in Frage Ziehen zu wollen, daB eine gewisse Abgrenzung des

GefaBzellbezirks, wie sie Bracket beschreibt, bei Rana temporaria

existiere, wenngleich Brackets Abbildungen eine solche Abgrenzung

nirgends sehr klar hervortreteu lassen. Ich mochte nur hervor-

heben, daB sich Bufo anders und in diesern Punkt wahrscheinlich

primitiver verhalt als Rana temporaria. Hierauf wird am SchluB

der Arbeit noch zuriickzukommen sein.

Der besagte Differenzpunkt ist der eine Grund , warum auf

die Entwickelung des Endocards von Bufo trotz der in vielem

wesentlich ubereinstimmenden Angaben Brackets (1903 b) fiir Rana

temporaria naher eingegangen wurde.

AuBerdem geschah dies darum, well fiir eine eingehendere,

auf feinere histologische Verhaltnisse Rucksicht nehmende Be-

griindung der Annahme einer mesoblastischen Entstehung des

Endothels Bufo ein sehr geeignetes Material zu sein schien, und

weil es mir fiir den Vergleich mit Urodelen wichtig schien, die

von Bracket nicht beriicksichtigten, vielleicht bei Rana auch nicht
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SO deutlich hervortretenden Verhaltnisse der GefaCzellen zum
Entoblastkiel klarzulegen.

Was GoETTEs Ableitung der Endocardzellen anlaagt, so ist

es wohl unwahrscheinlich, daB er, wie Brachet meint, die Zellen,

die auf spateren StadieD der Darmwand auliegen, von der Darm-

wand abgeleitet habe, in ahnlichem Sinne, wie Schwink das fiir

die Venenzellen tat. Nach der eingehenden Beschreibung, die

Brachet (1903 b) von der Mesoblastbildung in der Kopfregion

gibt, mochte ich eher annehmeu , dali Goette jene „verspatet"

vom Eutoblast abgespaltene medio-ventrale Mesoblastpartie fiir

die Herzanlage gehalten hat. Er spricht ja von einer „lockeren

unzusamnienhangenden Schicht", nicht, wie Schwink, von einzelnen

Zellen. Goettes Beobachtuug wiire also vielleicht gauz richtig,

und die irrtumliche Deutung derselben ware vielleicht auf das

Fehlen jener Zwischenstadien zuriickzufiihren, in denen der Meso-

blast von der Darmwand vollig gesoudert ist und GefaCzelleu noch

nicht frei geworden siud.

Auf die Befunde Schwinks wird bei Besprechung der Urodelen

noch einmal zuruckzukonimen sein.

Es sei hier noch erwiihnt, daC schon yon Bambeke (1870)

bei Pelobates fuscus die Endocardzellen von den freien ventralen

Enden des Mesoblasts abgeleitet hat. Die beigegebenen Abbildungen,

Fig. 7 und 12, vermochten die Augaben im Text aber nicht zu

stiitzen.

2. Urodelen (Siredon).

Die Bildung des Endocards der Urodelen ist prinzipiell der

der Anuren gleich.

Textfig. 4 giebt die Rekonstruktion des Sagittalschnitts eines

Embryos von 10-11 Somiten.

Ein Vergleich mit dem Sagittalschuitt des Bufoembryos, Text-

figur 5, zeigt als wesentliche Uebereinstimmung die Lage freier

mesenchymatoser GefiiCzellen unmittelbar hinter dem Entoblast-

kiel. Nach hinten wird der Raum, in dem die GefiiUzellen liegeu,

bei Siredon wie bei Bufo von der Vorderwand der Leber begrenzt.

Aber wiihrend zwischen Entoblastkiel und Leberanlage bei Bufo

eiue ziemlich ausgedehnte Liicke besteht, tindet sich hier bei

Siredon nur ein schmaler Spalt. Und wahrend bei Bufo die

Endocardzellen kaudalwarts mit dem ubrigen Mesoblast in kon-

tinuierlicher Verbindung steheu, ist dies bei Siredon nicht tier
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Fall, Denn hier drangt unmittelbar hinter den Endocardzellen

die Leberanlage ventralwiirts gegen das Korperepithel vor, und

der Mesoblast erreicht erst betrachtlich weiter kaudalwarts zum

zweiten Male die Mittellinie.

Fig. 4. Fig. 5.

Fig. 4. Siredon, 10—11 Somite. Eekonstruktion des medianen Sagittal-

schnittes. Ent Darmwand, Mes Mesoblast, Ekt aufieres Korperepithel, L Leber-
divertikel, Ek Entoblastkiel (Thyreoidea). a—b = Schuitt Fig. 10. Vergr. 25 : 1.

Fig. 5. Bufo , 3—4 Somite. Eekonstruktion des medianen Sagittal-

schnittes. Bezeichnungen wie in Textfig. 3. a—h = Schnitt der Fig. 6.

Vergr. 42 : 1.

Vergleicht man die Querschnittsbilder eines Siredonembryos

(11—12 Somite) Textfig. 6 a— e, mit den frtiher beschriebenen des

Bufoembryos, Textfig. 7 a— c, so laCt sich auch hier die prin-

zipielle Uebereinstimmung beider Formen nicht verkennen.

Textfig. 6 a stellt den ventralen Entoblastkiel dar, der, hier

vollig solid, die freien Enden des Mesoblasts voneinander trennt

(vergl. Bufo, Textfig. 7 a, b). Seitlich der Darmwand angelagert

finden sich schon freie Mesenchymzellen. Zwei Schnitte weiter

kaudalwarts (6 b) hat der Mesoblast die ventrale Mittellinie er-

reicht. Der Entoblastkiel, hier raehr in Form eines stumpfen
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Zapfens, ist noch deutlich kenntlich, im Vergleich zu a aber

reduziert (vergl. Bufo, Textfig, 7 c). Textfig. 6 c stellt den ersten

Schnitt hinter dem Distalrand des Entoblastvorsprungs dar, zeigt

den Mesoblast, wie er den ganzen naedio-ventralen Bezirk ein-

niramt, teils in unregelmaCiger Lage locker zusammenhangender

Eleraente, teils als freie Mesenchymzellen.

Fig. 6.

Ent

Mes

Fig.

Fig. 6. Siredon, 12—13 Somite. Ent Darmwand, Men Mesoblast, Ekt
jiufieres Korperepithel. Vergr. 45 : 1.

Fig. 7. Bufo, 2—3 Somite. Ent Darmwand, Mes MesobIa.st, Ekt au6eres
Korperepithel. Vergr. 45 : 1.

Schon zwei Schnitte weiter kaiidalwiirts tritt al)er inmitten

dieses Mesoblastbezirks eine deutlich von ihni gesonderte Zellmasse

auf, Textfig. 6d, die sich auf dem folgenden Schnitt, 6e, als ini

Zusamnienhang mit der Darmwand ervveist iind das Kranialende

der Leberanlage darstellt, das bei Siredon in Gestalt eines ventral

gerichteten stumpf zulaufenden Zapfens gegen das Korperepithel

vordrangt und so die freien ventralen Enden des Mesoblasts von-

einander trennt.
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Wenn Brachet angibt, bei Urodelen ziehe auf jiingeren

Stadien ein solider Entoblastkiel von der Anlage des Mundes bis

zur Leber, und aus diesem Kiel eiitstehe das Herz, so ist das

wohl kaum anders zu erklaren, als daC jener, an Ausdehnung

allerdings sehr unbedeutende Bezirk , in dera die ventrale Ento-

blastleiste von dem medial zusamraenschlieCenden Mesoblast unter-

brochen wird, iibersehen wurde,

Brachets Irrtum ist besonders darura leicht verstandlich,

well die GefaBzellen, wie aus dem Sagittalschnitt, Textfig. 4 er-

sichtlich, in einer Falte der Darmwand wie eingekeilt liegen, und,

wie schon hervorgehoben, kaudalwarts in der ventralen Mittellinie

keinen Zusammenhang mit dem iibrigen Mesoblast zeigen. Auch

war Bracket nur das Stadium der soliden Aulage des Herz-

endothels bekannt, nicht das der sehr rasch voriibergehenden

mesenchymatosen, das diesem vorangeht, und das natiirlich die

Abgrenzung der GefaBzellen gegen umgebende Anlagen weit deut-

licher und leichter erkennen liifit.

Die Mesenchymbildung ist bei Siredon auf friihen Stadien

eine wenig autiallige Erscheinung, die von der bei Anuren, speziell

Bufo, in sehr charakteristischer Weise abweicht. So beginnt die

Mesenchymbildung — im Vergleich zur Differenzierung der Somite

— betrachtlich spater, und die austretendeu Zellen sind weit

weniger zahlreich, dagegen relativ grofier und von plumper, wenig

differenzierter Gestalt. Das ganze Bild ist, wenn man so sagen

darf, „embryonaler". Auch die feineren Differenzierungen der

Darmwandzellen, der Visceralbogen etc. werden erst spater klar

als bei Bufo. Hiermit hangt wohl auch zusammen, daC zur Zeit

der Herzbildung alle Anlagen des Keims noch dicht, wie an-

einander gepackt liegen, und dafi nirgendwo groCere Liicken und

Spaltraume auftreten.

Dieser Umstand ist fur die Untersuchung der Mesenchym-

bildung in gewisser Hinsicht eine Erschwerung; die mesenchyma-

tosen Elemente sind schwerer aufzufinden. Ibre Riickfiihrung auf

ein bestimmtes Ursprungsgebiet ist dagegen leichter und sicherer

als bei Bufo.

Dieses Ursprungsgebiet ist, wie in der eingangs gegebenen

Uebersicht dargestellt wurde, das Vorderende des medio-ventralen

Mesoblastbezirks. Es eriibrigt nun noch, die.Berechtigung dieser

Darstellung an der Hand einer eingehenderen Beschreibung zu

erweisen.

Bei einem Embryo von 6 Somiten schlieCt der Mesoblast nur
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im hintern Drittel der Korperlange ventro-median zusamraen. Im

vorderen Korperabschnitt endet er ventral zugespitzt mit eiaer

einzigen Zellreihe etwas seitlich von der Mittellinie. An diesem

ventralen Rande zeigt sicli die Tendenz einer Ablosung und ventro-

median gerichteten Wanderung der Zellen. Ob wirklich schon

einige Zellen frei geworden sind, ist uicht sicher zu entscheiden,

wahrend bei einem Embryo von 8 Somiten die Mesencbymbildung

an den ventralen Mesoblastrandern bereits deutlich begonnen hat,

und zvvar an einer Stelle, die zwei Schnitte (a 10 f.i) hinter dem
Distalende des Entoblastkiels liegt. Der Mesoblast ist in dieser

Region der Mittellinie sehr genahert, hat sie aber noch nicht

vollig erreicht. Bei einem Embryo von 9 Somiten ist ventral der

ZusammenschluC des Mesoblasts ertolgt und zwar in Form einer

dunnen einreihigen Zellkette, die nur uber zwei Schnitte (a 10 fi)

ausgedehnt ist.

Nachdem der mediane ZusammenschluB erfolgt ist, voUzieht

sich die Mesencbymbildung im wesentlichen als dorsal und lateral

gerichtetes Austreten der am weitesten medial gelegenen Zellen.

Der Mesoblast scheint an der Stelle, an der er mit dem anders-

seitigen in Beriihrung kommt, gewissermaCen umzubiegeu (Fig. 12).

In analoger Weise entstehen die Dotterdarmvenen, deren Austreten

sich auch unter dem Bilde einer dorsal gerichteten Umbiegung

darstellt (Fig. 14 u. 15).

Das Endocard betreffend, sei unter Hinweis auf Fig. 10 vor

allem die mesenchymatose Beschatienheit seiner Bildungszellen be-

tont. Der dargestellte Sciniitt ist der der Richtung a— b der

Textfig. 4. Die Uebereinstimniung mit Bufo (vergl. Fig. 3 u. 6)

ist so autlallend , daB sie kaum noch hervorgehoben zu werden

l)raucht. Auch hier wieder die deutliche Auflockerung im ven-

tralen Mesoblastbezirk und die glatte, ausgesprochen epitheliale

Darmwandung. Auch hier wieder fitllt in diose Region der Hohe-

punkt der Mesencbymbildung; auf der Fig. 11, die einen nur 15//

weiter kranial liegendon Schnitt darstellt, ist von ihr nur sehr

wenig zu sehen.

Der auf dieser Figur dargestellte Entoblastkiel erweist sich

iibereinstimmend mit der gleichen Bildung bei Bufo. Es wurde

bei Besprechung dieses Gebildes bei Bufo hervorgehoben , daC es

sich um eine rinnenformige Ausbuchtung der ventralen Darmwand
handle, deren hinteres Ende einen kaudal und ventral gerichteten

Blindsack darstellt. Bei Siredon ist keine offene Rinne vorhandeu

;

die Bildung ist auf diesem Stadium — und vielleicht von Aufang
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an — solid. Priiizipiell ist sie aber doch als eine Falte der

Darmwaiid aufzufassen. Das beweist Lage und Anordnung der

Kerne, die im wesentlichen auf das Zentrum des Kiels beschrankt,

dorsalwarts an die Kerne der Darmwand AnschluB finden , am
ventralen Umfang aber von einem kernfreien Mantel dotterbeladenen

Plasmas umgeben sind.

Ist die Annahme, daC es sich um einen kaudal gerichteten

Blindsack iiandelt, richtig, so mussen die Schnitte, die den Kaudal-

rand der Anlage treffen, sie als eine kernfreie, eventuell von der

Darmwand gesondert im Mesoblast liegende Masse erscheinen lassen.

Dies ist tatsachlich das Bild, das sich bietet. Fig. 11 zeigt den

Entoblastkiel fast kernlos. Der am weitesten ventral gelegene

Kern ist nur schwach kenntlich, well ganz tangential getrofl'en.

Das gesamte Gefiige ist locker und erscheint auf dem Praparat

daher relativ heller und stellenweise, links in der Figur be-

sonders deutlich, tritt eine Pigmentlinie als Grenze gegen die

Darmwand auf. Auf dem kaudalwarts folgenden Schnitt zeigt der

nun isohert liegende Entoblastkiel keinen einzigen Kern mehr.

Dieser eine kernfreie Schnitt lieB sich auf einer ganzen An-

zahl von Serien deutlich nachweisen. Ein Blick auf Textfig. 4

geniigt aber, um zu zeigen, daB eine andere Schnittrichtung sehr

abweichende Bilder liefern muB, Ist namlich der Hinterrand des

Entoblastkiels nicht tangential, sondern schrag getroffen, so wird

er erstens nicht kernlos erscheinen und wird zweitens, da auf

Schragschnitten die Abgrenzung freier Zellen kaum jemals klar zu

erkennen ist, auch gegen die GefaBzellen nicht gesondert er-

scheinen.

DaC aber in Brachets Fig. 12 z. B. die Schnittrichtung eine

andere war, als in meiner Fig. 10, ist sehr wahrscheinlich. Endo-

cardzellen und Dorsalwand des Leberdivertikels liegen in Brachets

Figur in einer Schnittebene. Der Schnitt war also wohl nicht

quer zur Kopfregion, sondern quer zur Rumpfregion gefiihrt. Bei

geeigneter Schnittfiihrung gibt aber der erwahnte kernfreie

Schnitt uberall mit Sicherheit die hintere Grenze des Entoblast-

kiels an. Und wenn die hart hinter ihm zusammenschUefienden

Endocardzellen ihm auch noch so dicht angelagert sind, jener

kernfreie Schnitt beweist, dafi an dieser Stelle eine Grenze

zwischen beiden Anlagen, kein direkter Zusammenhang zwischen

ihnen besteht.

Auf diese eigentUmliche Lagebeziehung des Endocards zum

Entoblastkiel, so wie sie in spateren Stadien sich darstellt, komme
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ich spater wieder zuriick und will nun erst die Besprechung der

Endocardbildung aus den GefaCzellen zu Ende fiihren.

Der Schnitt der Fig. 12 (Embryo 12—13 Somite) liegt dicht

vor dem Kranialrand der Leberanlage, also dicht vor der Stelle,

an der die ventralen Mesoblastenden wieder seitlich auseinander-

weichen. Der Mittellinie zunachst erfolgt, wie auch die hier

liegenden Mitosen zeigen, oifenbar die ausgiebigste Bildung von

Mesenchymzellen. Die beiderseits frei zwischen Darmwand und

Mesoblast gelegenen Zellen bilden, wie erwahnt, lateral gerichtete

Zellenziige und deuten so jene schon bei Bufo (Fig. 7) als wahr-

scheinlich angenommene lateral gerichtete Wanderung der Zellen

des Kaudalteils der Endocardanlage an.

VVenig weiter kaudal liegt der Schnitt der Fig. 13. Er zeigt

die Leberanlage ventralwarts dem auBeren Korperepithel dicht

angelagert. Die GefaCzellen sind noch weiter lateral und dorsal

gelagert, als auf der vorigen Figur. Auf der rechten Seite der

Abbildung ist in der Darmwand deutlich die Delle kenntlich, die

offenbar durch die anliegehden beiden GefaBzellen verursacht war.

Waren sie hier nicht aus ihrer Lage entfernt, so wurde bei un-

zureichender Fixierung, die eine scharfe Abgrenzung aneinander

gelagerter Elemente nicht ermoglicht, auch hier das Bild aus der

Darmwand auswandernder Zellen, kernhaltiger Vorsprunge der

Darmwand entstehen konnen, wie Schwink sie abbildet.

Das Stadium, in dem die Endocardzellen mesenchymatos sind,

geht rasch voriiber; das ist wohl auch der Grand, weshalb es so-

wohl Rabl als Bracket entgangen ist. Beide beschreiben niimlich

die Herzanlage der Urodelen als anfangs solid.

Es kommt aber der Zustand, in dem das Herz einen in

grofiter Ausdehnung soliden Zellenstrang darstellt , erst sekundar

zu stande, und zwar durch die Bildung der Pericardialhohle, die

sich in den ersten Andeutungen bereits bei eineni Embryo von

13 Somiten zeigt. Sie beginnt als ein starkes Fliichenwachstum

der visceralen Mesol)lastlamelle, das zu einer dorsal gerichteten

Auffaltung dieser Lamelle fiihrt. Diese Aufbiegung beginnt jeder-

seits hart am Hinterrande der Thyreoidanlage. In deui Mafie nun,

in dem diese beiden Falten sich dorsal wiirts ausdehnen, umfassen

sie die mesenchymatosen Endocardzellen von der Seite her und

schieben sie medianwiirts zusammen (Textfig. 8).

Das Resultat ist eine fiir dieses Stadium sehr typische An-

einanderlagerung der vormals freien Zellen zu einem Zellhaufen

von dreieckigem Querschnitt. Auf Textfig. 8 ist noch eine einiger-
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maBen lockere Anordnung der Elemente dieses Zellhaufens zu er-

kennen. Die Pericardialhohle ist zu dieser Zeit noch eiu un-

bedeutender Spalt. Mit weiterem Fortschreiten der Auffaltung der

Splauchiiopleura werdeu die Endocardzelleu noch mebr zusanimen-

geschoben und stellen schlieClich jenen bei Rabl und Bracket

abgebildeten rundlichen Zellstraug dar, der uur stellenweise im

Innern ein kleines Lumen enthiilt. In groCerer Ausdehnung tritt

die Lichtung des Herzschlauchs erst sekuudar auf.
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sich eine Zelle. Sie steht ofifenbar im Zusammenhang mit den

auf dem folgenden Schnitt, Fig. 39, kenntlichen Endocardzellen.

Diese Zellen stehen an der Stelle des Mesocardium anterius mit

dem Mesoblast noch in Verbindung.

Dieser Zusammenhang mit der urspriinglichen Bildungsstelle

der GefaBzellen, von der aus oifenbar jetzt noch ein weiterer Zu-

wachs erfolgt, ist auch noch weiter kaudalwarts erhalten (Fig. 40).

Die Endocardzellen und diejenige Zelle des visceralen Pericard-

blattes, mit der noch ein kontinuierlicher Zusammenhang besteht,

sind genauer ausgezeichnet. Der feine, zwischen den Endocard-

zellen sichtbare Spalt ist das Herzlumen.

S.Ksp l.Kk

Fig. 9.

Hyoidhohle

,

Vergr. 75 : 1.

Entk

Siredon, '20 Somite. Entk Entoblastkiel, Hyb Hyoidbogen, Hyh
l.Kb 1. Kieraenbogen , S. u. s.Ksp 2. und 3. Kiemenspalte.

Ein Vergleich dieser Abbildung mit der von der friihesten

Endocardanlage bei Bufo gegebenen (Fig. 9) zeigt die charak-

teristische Verschiedenheit in der Entwickelungsweise beider

Formen. Bei Bufo groCe Liickenriiume, stark spezialisierte Zellen,

bei Siredon viel inditierentere Elemente, auf kleineren Raura zu-

sammengedrangt, und obgleich hier schou auf langere Ausdehnung
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eine teils schlauchforraige, teils solide Herzanlage vorliegt, besteht

doch noch der Zusamraenhaiig mit dem Mutterboden, der bei Bufo

iiur fiir die isoliert austretenden Zellen keimtlich ist.

Bei Bufo wie bei Siredon schlieKt der Mesoblast uoter den

ausgetretenen GefaCzellen median zusammen und bildet in der

schon oft genauer beschriebenen Weise das Pericard. Es wird,

wie schon Rabl zeigte, aus den ventralen Enden der Kiemen-

bogen gebildet, und auch der Hyoidbogen hat an seiner Bildung

teil, was ich mit Bezug auf die gegenteilige Angabe Rudnews
hervorheben mochte.

Die erwiihnte Eigenttimlichkeit in der Bildung der Endocard-

zellen von Siredon, ihr auf relativ spaten Stadien noch bestehender

Zusammenhang mit dem Mutterboden, hangt

zusammen mit der relativen GroCe der aus-

tretenden Elemente und dem engen Raum,

auf den sie zusammengedrjingt werden. Es

ist nun von Interesse, daB diese Eigentum-

lichkeit nicht auf die Endocardzellen be-

schrankt ist. Wir sehen sie in der gleichen

charakteristischen Weise bei den Venenzellen

und noch anderen, spater zu besprechenden

GefaGzellen auftreten. Gerade dieser Um-
stand ermoglicht eine ganz einwandfreieRiick-

fuhrung der Zellen auf ihr Ursprungsgebiet.

Als solches erweist sich fiir die Venen-

zellen das freie ventrale Ende des Mesoblasts.

In Textfig. 10 sind auf der rechten Seite

die Venenzellen in ihrer Beziehung zum
Mesoblast dargestellt. Es bleiben die Venen-

zellen nicht nur mit ihrem Mutterboden,

sondern auch untereinander sehr lange im

Zusammenhang; so entsteht das Bild von

teilweise unterbrochenen Zellketten, die sich in dem Zwischenraum

zwischen Darmwand und Mesoblast dorsalwarts erstrecken. Diese

Bilder scheinen mir gleichzeitig zu beweisen, daC — fiir dieses

Stadium wenigstens — die Bildungszellen der Dotterdarmvenen

ausschlieBlich von den ventralen Enden des Mesoblasts ab-

stammen, daB es sich also um ein lokalisi"ertes Ursprungs-

gebiet handelt.

Dies Gebiet liegt, wie aus Fig. 14 und 15 hervorgeht, zwar

nicht eigentlich am freien Ende der Seitenplatte, sondern etwas

Fig. 10. Siredon,
14—15 Bomite. Vergr.

45: 1.
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vou ihm entfernt, iramerhin aber noch au einer Stelle, die im

Mesoblast keineu Colomspalt erkennen lafit. Das gleiche gilt fiir

die EndocardzelleD, die sich ebenfalls von dem Teil des Meso-

blasts losen, der einen Colomspalt uoch nicht enthalt. Die Gefafi-

zellen des Endocards sowobl wie der Venen losen slch also nicbt

eigentlich vom Visceialblatt des Mesoblasts, sondern vou deoQ-

jenigen Teil, der dem spateren ventralen Mesenterium resp. seiner

Umbiegung in die Splanchnopleura entspricbt.

Das Austreten der Venenzellen erfolgt nun von der Herz-

anlage kaudalwilrts iiberall in der gleicben Weise, d. b. die ventrale

Mesoblastzone liefert in ibrer gauzen Lange das Bildungsmaterial

der Venen, Aber das Austreten der Venenzellen erfolgt nicbt auf

der ganzen Linie gleicbzeitig.

Die ersten Venenzellen konnen scbon vor den Endocardzellen

frei werden ; sie konnen in direktem AnscbluC an die Endocard-

zellen entsteben. In anderen Fallen findet sicb zwiscbeu ihnen

und den Endocardzellen eine Region, in der nocb keine Gefali-

zellen zu seben sind. Ini allgemeinen erfolgt die Bildung der

Venenzellen zuerst in der Gegend des Herzens und scbreitet danu

kaudalwarts fort. Das gilt aber nur ganz im groben ; denn die

Anlage ist durcbaus diskontinuierlicb. llei eineni Embryo von

12 - 13 Somiteu lagen auf der einen Seite 4, auf der anderen 5

durcb zellfreie Zwiscbenriiume sebr deutlich voneinander abge-

grenzte Bezirke von Venenzellen. Die am vveitesten kranial ge-

legenen Bezirke standeu jederseits mit den Endocardzellen in Zu-

sammenbang. Dieser spezielle Bcfund erweist nur die Diskonti-

nuitiit in der Anlage der Vene. Im ubrigen muli er als ein rein

zufiilliger betracbtet werden. Irgend eine GesetzmiiBigkeit beziig-

licb der Wiederbolung der eiuzelnen Anhigen ist nicbt fest-

zustellen.

Es baben die einzelnen Gruppen von Venenzellen vveder Be-

ziebungen zu den Korpersegmenten , nocb bestebt irgend eine

Konstanz in Bezug auf ibre Ausdobnung oder die GroCe der sie

trennenden Intervalle. Dieser Befund, der aus dem Vergleicb

einer Ileibe zublenmiiBig genau festgelegter Einzeluntersucbungeu

gevvonnen ist, erweist, dali eine segmentale Anlage der Venen-

zellen aucb nicbt einmal in Andeutungen vorhanden ist. Vielleicbt

wird eine solcbe segmentale Anlage bei anderen Vertebraten docb

nocb aufgefunden. Das Bild , das die Venenanlage bei Siredon

bietet, legt diese Vermutung wenigstens iiabe. Irgend ein sicberer

Aubaltspunkt iiber eine urspriinglicbe Metamerie der Gefalianlage,
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<iie als eiue Reiuiniszenz urspriinglicb segmentaler DarmgefaCe an-

zusehen ware, ergibt sich aus ihin aber nicht.

Die Venenzellen entstehen auf der ganzen Linie des ventralen

Mesoblasts und wandern auf der ganzen Linie dorsalwarts. Denn

die Dotterdarmvene selbst liegt nur an der Verbindungsstelle

mit dem Herzen ventral. Weiter kaudalwarts nimmt sie eine

immer mehr dorsale Lage ein und liegt schlieBlich dorso-lateral

auf der Darmwand, zwischen dieser und der Region der spateren

Urniere.

Auch dieser dorsale Teil der Vene erhiilt, wenigstens in seineni

proximalen Bezirk, seine Bildungszellen aus der ventralen Meso-

blastregion : daher die im weitaus groBten Teil der Venenanlage

dorsal gerichtete Wanderung der GefaBzellen.

Diese Wanderung ist auch vou Bkachet (1903 b) bei Rana

teraporaria beobachtet worden. Bracket vermutet, daB jene Zellen

schlieClich in die Gegend der Chorda zu liegen kommen und bier

Aorta und Cardinalvenen etc. liefern. DaB diese GefaBe ihr

Bildungsmaterial aus anderer Quelle empfangen, wird spater dar-

getau werden.

Der eigentliche Stamm der Dotterdarmvene verlauft also bei

Siredon vom Herzen aus dorsal- und kaudalwarts und erhalt spater

Zufliisse in Gestalt kleiner, ventro-dorsal gerichteter GefaBe, die

in wechselnder Zahl die Darmwand umfassen. Auch mit Bezug auf

diese GefaBe konute eine RegelmaBigkeit in Lage und Zahl, oder

eine bestimmte Beziehung zur Metamerie nicht konstatiert werden.

Diese Venen bilden den Anfang eines spater machtig ent-

wickelten Lakunennetzes, das die ganze Darmwand umgibt und

auf das bei Besprechung der Blutbildung uoch einmal zuriick-

zukommen sein wird.

Wenn vorhin gesagt wurde, daB der Stamm der Dotterdarm-

venen aus Zellen des ventralen Mesoblastbezirks hervorgehe, so

muB zur Erganzung noch bemerkt werden, daB vereinzelte Bilder

auf spateren Stadien wahrscheinlich machen, daB der Mesoblast

an der Stelle, an der ihm die Vene angelagert ist — es ist das,

wie bereits erwahnt, die Region der spateren Urniere — auch

einzelne Zellen abgibt, die in die Bildung der Vene mit ein-

gehen. Die Teilnahme dieses Bezirks des Mesoblasts an der Bildung

des GefaBes ist aber jedenfalls auf seinen hintersten Abschnitt

beschrankt. Einen weiteren, ebenfalls unbedeutenden ZuschuB

konnten die Venen von den sklerotomalen GefaBzellen erhalten,

die spater besprochen werden sollen.

li.i. XLI. N. K. XXXIV. A
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Die ventro-dorsal gerichteten Zufliisse der Hauptvene ent-

stehen teils aus den erwahnten vom ventralen Mesoblast aus-

wandernden Venenzellen, teils in spater zu beschreibender Weise

aus Elementen der Blutinseln. Das Lumen der Venen tritt dis-

kontinuierlich und in seiner groBten Ausdehnung jedenfalls durch

Auseinanderweichen der vorher dicht aneinander gelagerten

Zellen auf.

Zusammenfassend ist iiber die Herz- und Dottervenenanlage von

Siredon zu sagen, da6 diese Anlage wie bei Bufo mesenchyraatos

und in ihrem Ursprung auf einen ventral im Mesoblast gelegenen

Bezirk lokalisiert ist.

DaC ScHwiNKS abweichende Ansicht so zu erkliiren ist, daft

er die der Darmvvand angelagerten Venenzellen nicht deutlich gegen

sie abgegrenzt sah, wurde schon erwahnt. Es sei noch besonders

darauf hingewiesen, daC Schwink, wenn auch durchaus nicht aus-

schlieClich , so doch vorzugsweise Horizontalschnitte zur Unter-

sucbung benutzt hat und nach eigener Aussage die von ihm be-

schriebeiien Bilder an ihnen gerade am klarsten gesehen hat. Es

ist aber klar, daB auf Horizontalschnitten nur eine gewisse Anzahl

von Schnitten die Darmvvand genau quer trili't. Die Mehrzahl der

Schnitte sind vielmehr mit Bezug auf die Darmwand Schragschnitte.

Auf solchen ist aber die Abgrenzuug angelagerter Elemente kaum
moglich , wenn nicht unmoglich. Besonders in den dorsal und ven-

tral liegenden Schnitten wird die Darmwand auf Horizontalschnitten

schrag getroffen, und daraus erklart es sich vielleicht auch, warum

Schwink die GefaCzellen entvveder vom dorsalen oder vom ven-

tralen Teil der seitlichen Darmwand, nie von der zwischen beideu

Teilen liegenden Region ableitet, obgleich die GefaBzellen doch

uber den ganzen Umfang des Darmes ausgedehnt sind.

In Bezug auf Brachets Arbeit ist noch nachzutragen , daC

er speziell bei Siredon die Anteilnahme mesoblastischer Elemente

am Aufbau der GefaCwandung nicht absolut ausschlieCen kann.

Was endlich Rauls Standpunkt anlangt, so sei hier noch er-

wahnt, daB Rabl spater in der anfangs gegebenen Deutung seiner

Befunde bei Urodelen unsicher wurde und sich diesbeziiglich folgen-

dermaBen geauBert hat: „Ich habe seinerzeit, allerdings rait der

groBtmoglichen Reserve, die Vermutung ausgesprochen , dafi bei

den Amphibien das Endothelsiickchen zu einer Rinne der ventralen

Wand des Vorderdarms in genetischer Beziehung stehe. Spater

habe ich eine ganz ahnliche Rinne auch l)ei den Selachiern ge-

funden, mich aber uberzeugt, daB sie mit der Bildung des Endo-
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thelsackchens nichts zu tun hat. Nach meinen an Selachiern ge-

wonnenen Erfahrungen scheint es mir wahrscheinlich , daB das

Endothelsilckchen aus dem Mesoderm und zwar aus der Splanchno-

pleura hervorgehe." Diskussion zu Sobotta (1894).

Zur Frage nach der ursprunglich paarigeu oder unpaaren

Natur des Vertebratenherzens ist als tatsiichlicher Befund fiir

Amphibien jedenfalls die unpaare Anlage festzuhalten. Wenn
HoussAY von einer paarigen Anlage des Herzens bei Siredon

spricht, so ist das wohl nur ein unkorrekter Ausdruck, indem er

namlich unter „ Anlage" eine lateral gelegene Zellgruppe versteht,

die spater mit der anderseitigen verschmilzt, und dann erst in

ihrem Innern ein Lumen entstehen laCt. Dieses aber ist unpaar.

Die Anlage eines paarigen Herzschlauches ist fiir Amphibien nur

einmal, namlich von Salensky beschrieben worden.

Die unpaare Herzaulage teilen die Amphibien mit alien iibrigen

Anamniern. Es findet sich allerdings in Ziegler (1902) die An-

gabe, daC die Anlage des Selachierherzens paarig sei. Ziegler

beruft sich dabei auf His. Die Hissche Untersuchung bezieht sich

aber nur auf Oberflachenbilder und diirfte wohl gegeniiber den

ausfiihrlichen Untersuchungen vor allem von Mayer (1887),

RCckert (1888) und Raffaele (1892) nicht als beweisend zu

erachten sein.

Ob in dieser unpaaren Anlage des Anamnierherzens die

Rekapitulation eines phylogenetischen Vorgangs zu sehen sei, ist

eine Frage, die von seiten der Embryologen meist bejahend be-

antwortet wurde. Und zwar wurde fiir diese Ansicht von seiten

Balfours und Rabls geltend gemacht, dafi nur der spate Ver-

schluC des Kopfdarms, dieser wieder bedingt durch den groCen

Dottergehalt, bei Sauropsiden zu einer, auch auf die Sanger ver-

erbten, paarigen Anlage gefiihrt habe. Diesen Gesichtspunkten

fiigt Sobotta den weiteren, sehr wichtigen hinzu, dafi bei Amnioten

das Herz bedeutend friiher angelegt werde, als bei Fischen. Die

ersten Anzeichen der Herzbildung treten bei Amnioten mit der

Bildung der ersten Somite, bei Selachiern und Teleostiern erst

mit 18—20 Somiten auf. Gerade diese „verfriihte" Anlage des

Herzens der Amnioten fiihrt dazu, dafi ein Endocardschlauch ge-

bildet wird, ehe die Endocardzellen die Moglichkeit haben, sich

in der ventralen Mittellinie zu treften.

Aber sind alle diese Gesichtspunkte eigentlich Beweise fiir die

urspriinglich unpaare Natur des Vertebratenherzens? Sind sie

nicht vielmehr nur Erklarungen der paarigen Entstehung bei

4*
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Amnioten, nachdera der unpaare Zustand a priori als primitiv

vorausgesetzt war? Der von Mayer (1887) seinerzeit gegen diese

Art von Beweisfiihrung gemachte Einvvurf war wohl ein ganz be-

rechtigter.

Die Frage nach der urspriinglich paarigen oder unpaaren

Natur des Vertebratenherzens ist von Embryologen aufgeworfen

worden und das zu einer Zeit, als man den Parallelismus zwischen

ontogenetischem und phylogenetischem Geschehen fur einen sebr

viel vollkorameneren und vor allem sehr viel eiufacberen hielt, als

er tatsiichlich ist.

SoBOTTA (1902) betont, der Bildungsmodus des Anamnier-

herzens sei doch wohl jedenfalls primitiver als der des Amuioten-

herzens. Selbst wenn man diese Annahme als so selbstverstandlich

gelten lassen wollte, wie Sobotta sie hinstellt, so ist doch noch

sehr die Frage, ob man berechtigt ist, aus eiuem primitiven

Bildungsmodus ohne weiteres auf den primitiven Zustand
eines erwachsenen Organs zu schlieCen.

Wenn ich mich trotz dieser Einwande der Ansicht von der

urspriinglich unpaaren Natur des Vertebratenherzens anschlieBe,

so geschieht das in erster Linie im Hinblick auf vergleichend-

anatomische Tatsacheu: das im erwachsenen Zustand durchweg

unpaare Herz der Vertebraten und das unpaare IliickengefaB der

Anneliden. Es kommt zwar bei Anneliden, sowohl bei Polychaten

als bei Oligochaten ein paariges Riickeugefafi vor, bei Polychaten

aber sehr vereinzelt, bei OHgochiiten innerhalb verschiedener

Gruppen , die keine verwandtschafiliche Beziehung zueinander

haben. Dieser Umstand macht es wahrscheinlich , dali es sich

hier um eine spezielle abweichende BiUlung handelt, die ebenso

wie das den Typus darstellende unpaare RiickengefitC von einem

primitiven Darmblutsinus abzuleiten wiire.

Es verfiigt aber auch die Ontogenie der Amphibien fiber Tat-

sachen, die sich zu Gunsten der Annahme uicht uur eines unpaaren

Herzens, sondern eines urspriinglich im ganzen Verlauf uni)aaren

Langsstammes bei Vertebraten deuteu liefien : niimlich die Lokali-

sation der Bildungszellen von Herz und Veueu auf den ventralen

Mesoblastbezirk. Wie bei der Besprechung der GefaBe zu zeigeu

ist, darf eine Endothelentstehung in loco durchaus als Kegel gelten.

Von dieser Kegel machen die Dotterdarmveuen eine bemerkens-

werte Ausnahme, indem die Bildungszellen des dorsal am Darm
liegenden GefaCes am ventralen Ende des Mesoblasts entstehen,

und eine um den ganzen Umfang des Darms gerichtete Wande-
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lung ausfuhren miissen, um an ihren Bestimmungsort zu gelangen.

Dieser von der Kegel abweichende und im Hinblick auf den Ent-

wickelungsgang des Organismus sicherlich sehr unokonomische

Vorgang bedarf einer Erklarung, und man wird diese wohl dahin

abgeben diirfen, dafi die Vene urspriinglich da lag, wo jetzt ihre

Bildungszellen lokalisiert sind, also in der Gegend des ventralen

Mesenteriums ; ventro- median. Die laterale oder gar latero-dorsale

Lage der Vene ist also eine Canogenese; Dies ist auch ver-

gleichend-anatomisch begriindbar — Vena subintestinalis des

Araphioxus, Ruckengefafi der Anneliden.

Um noch einmal klar hervorzuheben, in welchem Sinne die

auf die ontogenetischen Befunde gestiitzte Beweisfiihrung gemeint

ist: Nicht das spricht fur die Annahme eines ursprunglich un-

paaren ventro-medianen Langsstanimes , daC die GefiiCzellen der

Venen in der dem ventralen Mesenterium entsprechendeu Region

liegen, sondern daC diese Lage der Gefafizellen mit Bezug auf

das spater aus ihnen [entstehende GefaC von allgemeiner Regel

abweicht und unokonomisch ist.

SoBOTTA (1902) fiihrt die friihzeitige Anlage des Amnioten-

herzens auf eine Anpassung an die Luftatmung des Reims zuriick.

Ich mochte hinzufiigen , da6 auch bei Amphibien die ersten An-

zeichen der Herzbildung — worait doch, wenn ich Sobotta recht

verstanden habe, das erste Austreten der spateren Endocardzellen

gemeint sein soil — sehr friih, bei Anuren auch schon gleich-

zeitig mit der Ditferenzierung der ersten Somite beginuen. Es

kann also nicht die Luftatmung allein gewesen sein, die zu einer

„verfruhten" Anlage gefiihrt hat. Auch nicht Atnmng (einschlieC-

lich der Wasseratmung) allein, so wenig, wie die respiratorische

Eunktion die einzige oder auch nur wesentlichste des embryonalen

Zirkulationssystems ist. Es wird in verschiedener Beziehung im

Interesse des Organismus gelegen haben , daC ein so wichtiger

Apparat mogUchst friih funktionsfahig war. Die verfriihte Anlage

funktionell bedeutungsvoller Organe, die ja eine durchaus ver-

breitete Erscheinung ist, ist wohl ganz allgeraein ein Kennzeichen

des hoher entwickelten Organismus gegeniiber dem primitiven.

Unter diesem Gesichtspunkt wird die friihe Anlage des Herzens

sowohl der Amphibien als der Amnioten verstandlich,

Erfolgt aber die Herzanlage bei Amnioten und Amphibien an-

nahernd gleich friih, so ist es natiirlich nur die relative Dotter-

armut der letzteren, die die unpaare Herzanlage ermoglicht, und

es ist daher durchaus noch nicht entschieden, ob diese unpaare
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Herzanlage wirklich alien Amphibien zukommt. Es ware von

Interesse, zu wissen , wie sich die dotterreichen Embryonen der

Gymnophionen und vor allera die von Anuren mit Brutpflege,

z, B. Notodelphys, in diesem Punkte verhalten.

II. Die Entstehung des Eiidothels der OefaBe.

Literatur. Nach der auch hinsichtlich der GefaCbildung

grundlegenden Arbeit Goettes (1875) entstehen alle GefaCe ira

„interstitiellen Bildungsgewebe". Aufaoglich nur Liickenniume in

diesem Gewebe, bilden sie sich zu Kauiilen urn, indem das Gewebe,

das sie umgibt, sich zum Endothel ditierenziert, und zwar nach

GoETTE infolge mechanischer Einfliisse (Druck der Interstitial-

fliissigkeit). Es entstehen diese GefaCe alle in loco, die Haupt-

gefiiCe zum groBen Teil selbstandig, unabhangig voneinauder und

treten erst sekundar miteiuander in Verbindung. So entstehen

z. B. die Aortenbogen unabhangig vom Herzen und von der Aorta

und setzen sich erst sekundar niit beiden in Verbindung.

Speziell diese letztere Beobachtung ist in vollig uberein-

stinimender Weise auch von Maurer (1888) und Marshall (1890)

festgelegt worden.

Die beiden letztgenannteu Autoren haben aus ihren Befunden

allgemeinere Schliisse iiber die Morphologic des Gefiilisystems nicht

gezogen.

Solche allgemeineren Schliisse tinden sich dagcgen bei Rabl

(1887) und Brachet (1903 b).

Rabl land bei Urodelen das proxiniale Ende der beiden ersten

Aortenbogen in unmittelbarer Verbindung mit deni Herzen; er

vermutet, daC dieser Teil des GefiiCes durch Auswachsen des

Herzendothelsjickchens entstanden sei, und stellt es als wahr-

scheiulich hin, daB auch das gesanite iibrige Eudothelsystein in

gleicher Weise durch Auswachsen aus dem Eudocard hervorgehe.

In gleicher Richtung tendiert die BRAciiETSche Annahme, daB

vielleicht alle GefaBzellen, z. B. auch die der Aorten und Cardinal-

venen, in dem medio-ventralen GefaBbezirk des Mesoblasts ihren

Ursprung haben, von wo aus sie sich als Wanderzellen zum Ort

der GefiiBbildung hinbegeben. Veutro- dorsal wandernde Zellen

des medio-ventralen Mesoblastbezirkes hat Brachet tatsiichlich

beobachtet, und diese Beobachtung kounte ich, wie erwahnt, be-

statigen. Was aber aus diesen Zellen wird, ob sie wirklich an
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der Bildung der Gefafie teilnehmen, hat Brachet nicht gesehen.

Auch er kommt also in diesem Punkte ebensowenig wie Rabl
uber Vermutungen hinaus, Vermutungen, die mehrfach gemachten

Beobachtungen entgegenstehen. Es schien darum nicht uberflussig,

die prinzipiell wicbtigen Beobachtungen Goettes in eingehender

Nachuntersuchung nochnials zu priifen.

ScHWiNK (1890, 1891) ist auf die GefaCbildung nicht naher

eingegangen ; er scheint aber anzunehmen, dafi seine „Gefafizellen"

auch das Material fur die Aorta liefern.

Vereinzelte, auf GefaCbildung bezugliche Angaben fiuden sich

auCerdem bei Van Bambeke (1870 — Pelobates fuscus) und

NusSBAUM (1890 — Anuren).

Nach ersterem entsteht die Aorta aus den Urwirbeln ; die

hierauf bezugliche kurze Bemerkung ist von keiner Abbildung

begleitet.

NussBAUM gibt an, daC die LebergefaCe teils von den Dotter-

venen aus, teils aus Elementen des Dotterentoblasts ihren Ur-

sprung uehmen, welch letztere Angabe vielleicht auf die Schwierig-

keit der Abgrenzung der GefaCzellen in der stark dotterhaltigen

Leberregion zuriickzufuhren ist.

Auf eiue kurze, bei Gelegenheit der Darstellung der Schadel-

entwickelung bei Necturus nebenher gemachte Bemerkung von

Patt (1897), daB der 1. Aortenbogen in der Darmwand entstehe,

glaube ich nicht eingehen zu miissen.

1. Endotholbildung aus diffus austretenden Wanderzellen.

Im Gegensatz zu den GefaCzellen des Endocards und der

Dotterdarravenen steht eine Gruppe von Zellen, die durch ihr

durchaus vereinzeltes, diffuses Austreten charakterisiert ist, wahrend

die Zellen des Endocards und der Dotterdarmvenen in gewissem

Sinne, wie schon Brachet (1903 b) hervorhob, in ihrem Ursprung

auf einen bestimmten Bezirk, auf das medio-ventrale Mesoblast-

g'ibiet, lokalisiert sind.

Es handelt sich offenbar um Wanderzellen, denn die Zellen

liegen vollig frei zwischen den iibrigen Organanlagen. Bei solchen

Zellen ist aber die Beziehung zwischen Ursprungs- und Be-

stinimungsort schwer zu ermitteln, Es kann denn auch iiber diese

Zellen nicht mehr und nichts anderes ausgesagt werden, als dafi

sich 1) Auhaltspunkte fur den Ort ihrer Entstehung ergeben, dafi

sie sich 2) auf spateren Stadien zum Teil in ganz bestiramter
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Lagerung finden, und dafi noch spater 3) GefaBe entstehen an

genau der Stelle, an der zuvor freie Zellen lagen und in einer

Weise, die die Annahrae einer Endothelentstehung aus freien

Zellen berechtigt erscheinen lafit.

Zum Ausgangspunkt sei Textfig. 11 genommen, die die typische

Lagerung freier, mesenchyraatoser Wanderzellen bei einem Embryo

von Bufo zeigt. Die linke Halfte der Figur entspricht einem weiter

kaudal gelegenen Schnitt als die rechte.

Wanderzellen finden sich hier einmal zvvischen Darmwand und

Mesoblast, zweitens zvvischen Mesoblast und Korperepithel. Die

ersteren sollen als „innere", die letz-

teren als „auCere'' Wanderzellen be-

zeichnet werden.

Die einzige Notiz, die ich in der

Literatur uber freie Wanderzellen

wie die hier beschriebenen habe

finden konnen, bezieht sich auf die

inneren Wanderzellen. Die erwiihnte

Notiz stammt von Brachet (1903b)

und betrifit die bereits mehrfach er-

wahnten ventro- dorsal wandernden

Zellen des ventralen Mesoblastbezirks»

von denen Buachkt annimmt, dafi

sie Aorta und Cardinalvenen liefern,

Andere Gefiilizellen kommen nach

seiner Ansicht auf den von ihm unter-

suchten Stadien nicht vor.

AuCer der inneren Wanderzelle zeigt die Textfig. 11 noch

eine Anzahl auBerer, dereu Lage sehr verschieden ist. Sie sind

iiber den ganzen Umfang des Mesoblasts verbreitet. am hautigsten

aber ahulich gelagert, wie es auf der rechten Seite der Kigur

dargestellt ist.

Das histologische Verhalten dieser Wanderzellen ist aulier-

ordentlich charakteristisch. Sie sind kleiu, rundlich oder oval,

selten rait einem oder mehreren ganz kurzen, spitz endigenden

Fortsatzen. Die Dotterpliittchen, die sie enthalten, sind klein,

bei weitem kleiuer z. B. als die der Zellen der seitlichen Darm-

wand in der Leberregion, der sie hiiufig angelagert sind. Be-

sonders auffallend ist an diesen Zellen ihr starker Pigmentgehalt.

Diese letztere Eigentiimlichkeit ist so ausgepriigt, dali die Fiille

des Pigments bisweilen selbst den Kern verdeckt und unkeuntlich

Fig. 11. Bufo, 5—6 Somite.
vn Vornierenanlage. V^ergr. 45 : 1.
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iiiacht, und daB die Zellen sich schoii bei ganz schwacher Ver-

^rofierung als auffallend dunkle Flecken aus dem relativ helleren

Gruude lierausheben. (Dies gilt iibrigens in so ausgesprochener

Weise nur fiir die stark pigmentierten Embryonen von Bufo, und

fiir niit Safranin gefarbte Praparate.)

Dieser Pigmentreichtura diirfte wohl ein Charakteristikum der

Wanderzelle sein und eine Begleiterscheinung gewisser biologischer

Vorgange, die sich bei ihr abspielen. Auf die Beziehungen von

Pigmentanhaufungen und biologischen Vorgangen in der Zelle hat

schon Van Bambeke (1896) hingewiesen, und wie Bracket in

seiner Arbeit uber die Gastrulation und Mesoblastbildung der

Amphibien (^1903 a) im einzelnen ausgefiihrt und nachgewiesen hat,

sind neben dem Pigmentreichtum auch die Kleinheit der Dotter-

plattchen als Begleiterscheinungen biologischer Vorgange aufzu-

fassen. Er fand diese beiden Charakteristika an Stellen starker

Zellvermehrung und an solchen Stellen, an denen aktive Orts-

veranderung von Zellen nachgewiesen werden konnte. Sistiert eine

periodisch eingetretene Zellvermehrung, kommen wandernde Zellen

zur Ruhe, so schwindet das Pigment wieder, und die Dotter-

plattchen vergroGern sich.

Da man diesen Vorgang nach den BRACHETSchen Aus-

fuhrungen wohl als bewiesen annehmen darf, so erscheint es be-

rechtigt, die Eigentiimlichkeiten der oben beschriebenen Wander-

zellen auch in diesem Sinue zu deuten. Sie sind der Ausdruck

eines physiologischen Zustandes, der vielleicht eine Anpassung an

die freie Ortsbewegung ist, Vielleicht namlich ist diese Pig-

mentierung der Wanderzellen auch einer „mechanischen" Er-

klarung zugangig, wie sie Rhumbler (1900) in seinen interessanten

Ausfuhrungen uber die Pigraentverteilung bei Mitosen, iiber die

PigmentstraCe des Spermatozoon und andere ahnliche Erscheinungeu

gegeben hat. Das wiirde die Ansicht natiirlich nur stiitzen

konnen, dafi es sich bei den Eigentiimlichkeiten der Pigment-

verteilung um biologische Ursachen, um Lebensvorgange im Innern

der Zelle handelt, bei den Wanderzellen vielleicht um eine Ver-

dichtung des Plasmas, und die damit Hand in Hand gehende Ver-

kleinerung der Zelle ware vielleicht eine Anpassung an die freie

Ortsbewegung.

In der Tat sind nun die Wanderzellen in der Regel kleiner

als die Elemente, aus deren Mitte sie ihren*^ Ursprung nehmen.

Davon iiberzeugt ein Blick auf die Figg. 28—30, die Wander-

zellen auf verschiedenen Stadien des Austretens zeigen.
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Von besonderem Interesse ist nun, daC die auffallige Pig-

nientierung der Wanderzellen als Anzeichen ihrer beginnenden

Aktivitat bereits kenntlich ist, ehe sie ganz frei geworden sind,

denn dieser Umstand ermoglicht es, die Wanderzellen bis in ihr

Ursprungsgebiet zuriick zu verfolgen.

Fig. 30 zeigt eine Wanderzelle, die voUig frei zwischen Meso-

blast und Korperepithel liegt. Die rundliche Form, die geringe

GroCe, der Pigmentreichtum , die Kleinheit der Dotterplattchen

sind deutlich kenntlich. Eine Zelle von ganz gleichem Charakter

ist auf Fig. 29 im Augenblick des Austretens dargestellt. Sie ist

von ihrem Mutterboden, dem Mesoblast, schou fast vollig gesondert

und nur mit einem kleinen Teil ihrer Obeiflache ihm eingelagert,

unter sein Niveau eingesenkt. Noch weiter ruckwarts im ProzeB

der Ablosung fiihrt Fig. 28. Die austretende Zelle liegt mit ihrem

einen Ende noch durchaus im Niveau der Seitenplatte, von der

sie auch noch nicht irgendwie gesondert ist. Das andere Ende

wolbt sich iiber das Niveau vor, hat kleinere Dotterplattchen und

ist reichlicher mit Pigment beladen. SchlieClich gibt Fig. 27 ein

Bild, in dem die Wanderzelle noch fast vollig in der Ebene ihrer

Nachbarzellen liegt und sich als solche nur durch den geschilderten

histologischen Bau dokumentiert.

Bilder, wie Figg. 28—30, halte ich fiir die Abstammung der

Wanderzellen fiir beweisend.

Solche Bilder sind nun am ganzen Umfang der Seitenplatten,

sowohl in der Somatopleura als in der Splanchnopleura zu tinden,

ohne daC sich eine Lokalisation in irgend welchem Sinne geltend

machte.

AuCer dieser Art der Entstehung von Wanderzellen, bei der

eine schon gebildete Zelle sich zu einer Wanderzelle ditierenziert,

kommt noch eine solche vor, bei der der Austritt der Zelle aus

dem Verbande zeitlich mit der Mitose zusammenfilllt, durch die

sie entsteht.

Fig. 23 u. 24 stellen solche Falle dar, in deueu das eine der

kiinftigen Teilprodukte otienbar zur Wanderzelle wird und schon

wiihrend der Teilung iiber die Oberfltiche des Mesoblasts hinaus

geriickt ist. Dieser Fall der Wanderzellbildung ist seltener.

Die bisher beschriebeneu Bilder finden sich alle im Mesoblast,

auf den ein Teil der freien Zellen also zuriickzufiihren ist. Die

hier gestellte Frage ist aber die: Wo iibeihaupt werden Wander-

zellen gebildet, die mit den in Textfig. 11 dargestellten Elementeu

in Beziehung gebracht werden konneu?
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In erster Linie wurde bei diesen Untersuchungen die Darm-

wand beriicksichtigt, da ich, beeinflufit vor allem durch die Ar-

beiten Schwinks (1890, 1891) iiberzeugt war, bier frei werdende

Mesenchymzellen zu finden. Icli faud nicht eine. Es wurde bei

mehreren Serien der ganze Unifang des Darmes mit starker Ver-

groBerung abgesiicht; iiberall zeigte sich das gleiche Bild glatt-

wandiger BegreiizuDg. Weder eine Lockerung des festen Ver-

bandes der Zellen, noch iiber das Niveau vorragende Zellen in

irgend welchen Stadien der Auswanderung waren zu sehen. Auch
raudstiindige Mitosen, die quer zur Oberflache gerichtet waren,

fanden sich nicht. Mit der in solchen Dingen iiberhaupt erreich-

baren Sicherheit wird man den Entoblast an der Mesenchym-

bildung fiir unbeteiligt ansehen raiissen.

Nicht so den Ektoblast. Es sei auf die wohl beweisenden

Bilder der Figg. 25 und 26 verwiesen. In diesen Fallen ist die

austretende Zelle von ihren Nachbarzellen, abgesehen von einer

wenig starkeren Pigmentierung, nicht different. Die Ektoblastzelle

besitzt eben die gleichen Eigentumlichkeiten wie die Wanderzelle,

€S fehlt ihr nur noch die abgerundete Form.

Die Bildung ektoblastischer Wanderzellen ist ein durchaus

haufiges Vorkommen, auf fruhen Stadien fast ebenso haufig wie

die Loslosung mesoblastischer Elemente.

Die auf Textfig. 11 der Lage nach angedeuteten Typen freier

Wanderzellen eines Embryo von 4—6 Somiten nehmen also ihren

Ursprung aus beliebigen Stellen der Splanchnopleura, der Somato-

pleura und des Ektoblasts.

DaB Wanderzellen in den Embryonalanlagen von Wirbeltieren

iiberhaupt vorkommen , ist durch die mehrfach bestatigten Be-

obachtungen Wenckebachs (1886) an lebenden Teleostierembryonen

wohl eine sichergestellte Tatsache. Auch von Wenckebach werden

die Wanderzellen mit der Bildung der GefaBwaudungeu in Zu-

sammenhang gebracht, Um eine sehr ausgedehnte Ortsbewegung

der Wanderzellen handelt es sich bei den Amphibien aber otfen-

bar nicht, denn die Lage der freien Zellen bleibt wahrend der aui-

einander folgenden Stadien annahernd konstant.

Zu der Frage, was aus den in Textfig. 11 dargestellten

Wanderzellen wird, muB beziiglich der „inneren" Wanderzellen

hervorgehoben werden, daB sie kaum anders, wie als GefaBzellen

gedeutet werden konnen. Denn wahrend jener fruhen Perioden

entsteht zwischen Darmwand und Mesoblast nichts anderes als
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GefaCe und andererseits lafit sich zeigen, daC diese Gefafie aus

keiiien anderen Elementen als aus freien Zellen hervorgehen.

Die inneren Wanderzellen werden sich wohl an der Bildung

der Dotterdarmvenen, eventuell auch des Vornierenglomerulus be-

teiligen. Jedenfalls haben sie eine untergeordnete Bedeutung ; denn

der Hauptteil der Dotterdarmvenen entsteht, wie bereits dargetan,

aus dem medio-ventralen Mesoblastbezirk. Der Vornierenglonierulus

und seine GefaCe aber wird, wie ini folgenden genauer ausgefiihrt

werden soil, von Sklerotomzellen gebildet,

Beziiglich der auBeren Wanderzellen ist ihre Anteilnahrae an

der GefaBbildung sehr wahrscheinlich , wie ein Blick auf Fig. 18

zeigt. Das Endothel des noch ohue jeden Zusamraenhang mit

anderen GefaBen bestehenden Ductus Cuvieri laCt in seinem Bau

die Beziehungen zu freien Zellen klar erkennen. An der Be-

deutung der auBeren Wanderzellen als GefaBbildner zu zweifelu,

liegt urn so weniger Grund vor, als sich fiir einen Teil derselben»

fiir den spater zu besprechenden „sklerotomalen". eine solche Be-

deutung, wie ich glaube, erweisen laBt.

Es laBt sich natiirlich nicht entscheiden, ob alle auBeren

Wanderzellen in die Bildung von Endothelien eingehen. Wahr-

scheinlich ist das nicht der Fall, und in spateren Stadien liefern

jene an Zahl immer mehr zunehnienden Zellen otienbar einen Teil

des Korperbindegewebes. Nicht berechtigt ist es wohl aber, einen

bestimmten Teil dieser Zellen, etwa den ektoblastischer Herkunft,

von der GefaBbildung auszuschlieCen. Irgend welche Verschieden-

heiten ira Bau der freien Zellen, die noch einen Schlufi auf ihren

mesoblastischen oder ektoblastischen Ursprung zulieBen , waren

nicht aufzufinden. Histologisch sind alle die hier beschriebenen

freien Zellen durchaus gleichwertig, und ihre morphologische Gleich-

wertigkeit nur auf Grund ihrer Herkunft aus verschiedenen Keim-

blattern anzuzweifeln. dazu liegt nieiner Ansicht nach ein zwingen-

der Grund nicht vor.

Der vorausgegangenen Darstellung wurden Untersuchungen

an Bufo zu Grunde gelegt. Das Gesagte gilt aber ebenso auch

fiir Siredon, nur mit dem Unterschied, daB die freien Zellen hier

sparlicher sind, und daB sich ektoblastische Wanderzellen nicht

feststellen lieBen. Vielleicht war an diesem abweichenden Resultat

die in diesem Falle durch den geringen Pigmentgehalt bedingte

Erschwerung der Untersuchung mit schuld.

Der Anteil , den die freien Wanderzellen bei Bufo und bei

Siredon an der GefjiBbildunfj haben, ist durchaus unbedeutend.
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Fiir die Gesamtauffassung des GefaBsystems aber ist es voii

Interesse, daC eine solche Anteilnahme iiberhaupt existiert, oder

doch als sehr wahrscheinlich angenonimen werden darf.

2. Die sklerotomalen GefaCzellen.

Die Endothelien des Herzens und der Dotterdarmvenen zeigen

die Entstehung aus lokalisiertem Bildungszentrura ; der eben be-

schriebene Typus wurde als Gefafibildung durch diifus austreteude

Wanderzellen charakterisiert.

Eine Gruppe niesoblastischer Wanderzellen aber bedarf einer

besonderen Besprechung; auf sie paEt die eben gegebene Definition

der Wanderzellen, daC sie namlich aus ganz beliebigen Stellen

des Mesoblasts austreten konnen, nicht,

Es handelt sich vielmehr abermals um das Gebundensein an

eine lokalisierte Bildungsstatte, und zwar an das Sklerotom. Ihm
gehoren auf Textfig. 11, S. 56, jene zwei Zellen an, die auf der

linken Seite der Figur am weitesten dorsal gelegen, zwischen

Vornierenanlage und Seitenplatte wie eingeklemmt sind. Es sind

dies Zellen, die an der Grenze von segmentiertem und unsegmen-

tiertem Mesoblast, also an der Unterflache des spateren Sklerotoras

frei werden.

Die Griinde, die diese Annahme berechtigt erscheinen lassen,

sind das Vorkommen auffallig pigmentierter und abgerundeter

Zellen, einmal an der unteren Grenze des spateren Sklerotoras,

und dann in der beschriebenen Lage zwischen Vornierenanlage

und Seitenplatte, schlieClich das sehr haufige Vorkoramen von

Wanderzellen, die hart am Ventralrande der Vornierenanlage liegen.

Es sind dies, gerade durch ihren Gegensatz zu der sonst herrschen-

den Regellosigkeit in der Anordnung der Wanderzellen, recht auf-

fallige Bilder.

Von derselben Region nimmt auch ein Teil der „inneren"

Wanderzellen ihren Ursprung, wie Fig. 17 (Bufo, 5—6 Somite)

zeigt, Der Schnitt trifift die vorderste Grenze der Vornierenanlage,

die als ein hier noch kaum angedeuteter Wulst der Somatopleura

entsteht. Gerade unterhalb dieses Wulstes, also in dem Spalt-

raum zwischen Seitenplatte und Korperepithel, liegt eine vom
librigen Mesoblast vollig gesonderte, auCerst "stark pigmentierte

Zelle. Ihr gegeniiber, in dem Zwischenraura zwischen Splanchno-

pleura und Darmwand. ist eine ebensolche Zelle gelegen. Nach
den bisher mitgeteilten Beobachtungen uber Wanderzellen erscheint
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es berechtigt, auch diese Zellen unter sie einzureihen und an-

zunehmen, daC sie au der Stelle, an der sie liegen, auch ihrea

Ursprung geuommen haben. In der Zone zwischen den beiden

frei gewordenen Zellen findet sich im Mesoblast eine Stelle, die

in auflfalliger Weise starker pigmentiert ist als die Umgebung.

Vielleicht ist diese Erscheinung damit in Zusamraenbang zu bringen^

dafi in dieser Region eine Bildung weiterer Wanderzellen in Vor-

bereitung begriffen ist.

Die bisher an den beiBufo erhaltenen Bildern dargetane Ansicht

hatte nur den Wert einer Vermutung, wenn den dargestellten Be-

obacbtungen nicht solche uber Siredon an die Seite gestellt werden

konnten, die denselben Vorgang in etwas abgeanderter, aber eben

daruin durchaus einwandsfreier, deutlicher Art zeigten.

Es handelt sich hier um dieselbe Verschiedenheit zwischen

Bufo und Siredon, die auch bei der Bildung des Endocards und

des proximalen Teils der Dotterdarmvenen hervortrat. Bei Bufo

einzeln austretende, zunachst auch noch isoliert bleibende Zellen,

bei Siredon mehr oder vveniger vollstandige Zellketten, die mit

dem Mutterboden noch in Zusammenhang stehen.

^,
*,
»
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Fig. 12.

Fig. 12. Siredon, 14—15 Somite. Vergr. 45 : 1.

Fig. 13. Siredon, 11 Somite. Vergr. 100 : 1.

Fig. 13.

Zur Uebersicht zeigt Textfig. 12 die Lage der niit dem iMutter-

boden noch verbundenen Zellketten an. Die Orientierung der

Fig. 19, 20 und Textfig. 13 versteht sich hiernach von selbst.
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Textfig. 13 zeigt eine zwischen Darmwand und Seitenplatte

gelegene Zellkette, aus drei Zellen bestehend, deren am weitesten

dorsal gelegene rait dem Mesoblast in zweifellosera Zusammen-

hang steht. Eine ahnliche Stelle gibt Fig. 21 bei starkerer Ver-

groCerung und moglichst genauer Auszeichnung des Details, um
die Art dieses Zusammenhanges zu illustrieren.

Fig, 19 und 20 zeigen neben den inneren Zellketten noch mit

besonderer Deutlichkeit die auCeren, die von viel betrachtlicherer

Ausdehnung sind. In Fig. 20 findet sich an der Stelle, die den

Ausgangspunkt der Ketten angibt, eine Mitose.

Die inneren Zellen gehen verrautlich in die Bildung der Vor-

nierengefiiCe mit ein ; ihre Zahl ist immer gering.

Die auBeren Zellketten finden sich immer intersegmental; bei

Bufo greifen die den Zellketten der Lage nach entsprechenden

freien Zellen noch etwas auf die beiden angrenzenden Somite iiber.

Die durch diese Beziehungen zu den GefaBzellen gekennzeichnete

Segmentgrenze — es ist immer nur eine einzige, an der sich die

beschriebenen Bildungen finden — ist immer genau am Kranial-

rande der Vornierenanlage gelegen. Dies aber ist die Stelle des

Ductus Cuvieri. Es sei nochmals auf Fig. 18 verwiesen, die den

Ductus Cuvieri von Bufo darstellt, im dorsalen Teil schon endo-

thelial, im ventralen Teil nur von einer Kette unregelmafiig an-

einander gelagerter Zellen gebildet.

Kranialwarts wie kaudalwarts von dieser Region finden sich

bei Embryonen dieses Alters zwischen Somatopleura und Korper-

epithel keinerlei Organanlagen. Die Lage des Ductus Cuvieri

stimmt, wie schon gesagt, genau mit der auf fruheren Stadien

konstatierten Lage der Gefafizellen iiberein. Die Beziehung zwischen

beiden Anlagen ist also nicht zu verkennen, und es ist daher wohl

die Annahme berechtigt, dafi der Ductus Cuvieri aus freien Wander-

zellen (Bufo) oder Zellketten (Siredon) gebildet wird, die dem
Grenzbezirk zwischen Somit und Seitenplatte entstammen. AuCer

diesen Zellen nehmen an der Bildung des GefaBes wahrscheinlich

auch noch Wanderzellen anderer Abkunft, die besprochenen diflfus

austretenden Wanderzellen teil.

Die eben besprochenen GefaBzellen sind den sklerotomalen

angereiht worden, obgleich ein Sklerotom zur Zeit ihres ersten

Auftretens noch nicht differenziert ist. Es sollte mit dieser Be-

zeichnung nur ihre lokale Zusammengehorigheit mit den spater

aus dem gleichen Bezirk hervorgehenden GefaCzellen hervorgehoben

werden.
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Es folge nun die Darstellung der Bildung derjenigen Gefafie,

deren Zellen dem eigentlichen differenzierten Sklerotom entstammen.

a) Aorta und VornierengefaCe.

Bei Siredon wie bei Bufo besteht die Aorta aus einem vorderen

paarig angelegten und aus einem hinteren unpaaren Teil.

Der letztere ist es, der bei Siredon zuerst entsteht, und bei

einem Embryo von 16—17 Somiten von der Gegend des 2. Soraiten

bis hinter die des 9. zu verfolgen ist. Ein Lumen zeigt die hier von

Anfang an unpaare Aorta nur streckenweise ; sein Auftreten ist un-

regelmaCig und zeigt

keine Beziehung zur

Metamerie. Auch der

speziellere Bau der

Aortenanlage ist in-

nerhalb der Anlage

selbst ein unregel-

miiCiger und wech-

selnder. Hiiufigliegt

nureineeinzigeZelle

an der fiir die Aorta

charakteristischen

Stelle : zwischen

Darmwand und Hy-

pochorda. Oefter

linden sich kleine

Gruppen von Zellen,

Bezuglich der Her-

kuiift der Aorten-

zellen sei auf Text-

tig. 14 und 15 ver-

wiesen.

Es ist hervorzuheben, dalJ diese Zusammenhange der Aorten-

anlage mit dem Sklerotom zwar nicht ausschlieLslich aber wesentlich

segmentale sind und am ausgiebigsten immer am Vorderrande der

Somite bestehen. Bei einem Embryo von 16— 17 Somiten fanden

sich regelmiiCige Zusammenhauge dieser Art mit der Aorta beider-

seits vom 2.— 6. Somit. Am 7.— 9. Somit war uoch ein median

gerichtetes Vorwiirtsdrangen der ventralen vorderen Ecken der

Somite zu bemerken, aber nur bisweilen ein Zusammenhang mit

der Aortenanlage. Weiter kaudalwarts wiid die Aorta immer un-

Hy.ch
ao.z

Fig. 14. Siredon, 16-

chorda, ao.z Aortenzellen.

-17 Somite.
Vergr. 107

IFy.ch Hypo-
1.
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deutlicher, ihre Zellen immer sparlicher; sie zeigt kein Lumen

mehr und erreicht bald ihr Ende.

Maurer (1892) hat iiber die Bildung des Sklerotoms von

Siredon angegeben, dafi dasselbe anfangs ein Divertikel des Meso-

blasts sei und erst spater meseuchymatos aufgelost werde. Die

Divertikelbildung und spatere mesenchymatose Auflosung erfolgt

wie die Differenzierung der Somite iiberhaupt von vorn nach hinten,

so daC also das Sklerotomdivertikel und das mesenchymatose

Sklerotom am gleichen Embryo ausgebildet sein kann, wobei dann

das letztere (das mesenchymatose Sklerotom) kranialwarts vom

ersteren gelegen ist.

skl.h
ao.z Ey.ch

Fig. 15. Siredon, 16—17 Somite. Hy.ch Hypochorda, ao.z AortenzeUen,

skl.h Sklerotomhohle. Vergr. 167 : 1.

Fiir die Aoi-tenbildung entstand nun die Frage, ob die Aorten-

zeUen erst von den frei gewordenen Mesenchymzellen abgegeben

werden, oder ob sie auch im Bereich jener Sklerotomanlagen ent-

stehen, die sich noch auf dem Stadium des Divertikels befinden,

und wenn letzteres der Fall ist, wie dann die Loslosung der

AortenzeUen erfolgt.

Die erste Anlage der Aorta findet sich bei Embryonen von

etwa 14—16 Somiten. Ein Embryo von 16

—

1] Somiten, bei dem

sich die Aortenanlage vom 2. bis etwa 10. Segment ausdehnt,

zeigt nun ein Sklerotomdivertikel in der Gegend. des 7.—9. Seg-

ments, Hieraus ist zu schliefien, dafi das Vorderende der un-
Bd. XLl. N. F. XXXIV. K
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paaren Aorta vvohl zum Teil aus dem mesenchymatosen Sklerotom

entsteht, das hintere Ende aber aus dem Sklerotomabschnitt, der

sich auf dem Stadium des Divertikels befindet. Letztere Bildungs-

weise ist nun von besonderem Interesse im Hiiiblick auf die seiiier-

zeit von Felix (1897) gemachten Angaben iiber die Bildung der

Aorta bei Salmoniden.

Die Aorta entsteht hier aus dem „Mesenchymaortenstrang'^

Oder Sklerotom, das eine mediale Abschniiruug des Somiten dar-

stellt. Dieser Mesenchymaortenstrang ist „infolge des ungeniigenden

Platzes oline Spaltraum. Man kanu also an dieser Stelle von

einer Trennung des Sklerotoms in zwei Blatter kaum sprechen

;

dafi aber trotzdeni zwei Blatter vorhandeu sein niiissen, erkeunt

man aus dem Zusammenhang mit dem Myotoni auf der einen, mit

der Cutisplatte auf der anderen Seite" (S. 350).

Das Sklerotom ist also uach Felix auch bei Salmoniden ein

Divertikel des Somiten. Es enthalt potentiell eine Fortsetzung

des Coloms, und das spiiter im Mesenchymaortenstrang auftretende

Aortenlumen ist auf das Colom zuriickzufiihren. Verallgemeinernd

spricht Felix den Gedanken aus, daB vielleicht das gesamte GefaC-

system auf das Colom zuriickzufiihren sei.

Was nun die Befunde bei Siredon anlangt, so kann auch da,

wo die Aorta im Bereich des Sklerotomdivertikels entsteht, eine

Beziehung der Sklerotonihohle zum Aortenlumen mit Entschieden-

heit in Abrede gestellt werden.

Das Sklerotomdivertikel ist da, wo es mit der Aorta in Zu-

sammenhang steht, medianwarts in einen Zipfel ausgezogen. Dieser

Zipfel zeigt auf dem Querschnitt medial stets mehrere nebenein-

ander gelegene Zellen. Die am weitesten medial gelegeuen werden

zu Aortenzellen. In diese mediale Ecke des Sklerotoms setzt sich

die Sklerotonihohle nicht fort.

Textfig. 15 zeigt die Bildung einer Aortenzelle durch mitotische

Teilung einer medial am Divertikel gelegenen Sklerotorazelle. Die

fiir die Frage wesentlichste Stelle findet sich genauer ausgezeichnet

noch einmal auf Fig. 33. Es ist klar, daC bei dieser Bildungs-

weise eine Beziehung zvvischen Sklerotonihohle und Aortenlumen

nicht bestehen kann.

Erst relativ spiit, bei einem Embryo von 21—22 Somiten, ist

die Anlage des vorderen, paarigen Teils der Aorta zu konstatieren,

der in Fig. 31 wiedergegeben ist.

Die paarige Aorta ist deutlich endothelial begrenzt, und die

beiderseitigen Stiimme vereinigeu sich kaudal in der Gegeud des
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2. Somiten miteinander. Der Schnitt geht durch das kraniale Ende

der rechten Aorta. Das mit I bezeichnete Lumen ergibt sich als

Aortenlumen nur aus dem Verfolg der Serie. Es zeigt sich, dafi

die Bildungszellen der Aorta an deren kranialem Rande in nichts

von den iibrigen Mesenchymzellen abweichen, die sich hier aus

dem Sklerotom losen. Es stehen die Aortenzellen in direktem

Zusammenhang mit den Mesenchymzellen des Sklerotoms, und es

zeigt das Aortenlumen eine spaltformige Kommunikation mit dem
Zwischenraum zwischen den iibrigen Mesenchymzellen.

Ganz in der gleichen Weise wie bei Siredon entsteht der

vordere paarige Teil der Aorta bei Bufo. Bei einem Bufoembryo

mit noch nicht gebildetem Endocard (die Somitenzahl war wegen

Unvollstandigkeit des hinteren Teiles der Serie nicht bestimmbar;

nach Vergleich mit anderen Praparaten schatze ich sie auf etwa 10)

findet sich reichliche Mesenchymbildung unter dem 2. Somiten.

An den beiden angrenzendeu Somiten, dem 1. und 3, zeigt sich

noch kein Freiwerden von Zellen, Diese Mesenchymbildung im

2. Somit steht wohl im Zusammenhang mit der Bildung der Aorta,

deren erste Anlage auch unter dem 2. Somit erfolgt. Einen

Schnitt durch diese Gegend stellt Fig. 34 bei einem Embryo von

16—17 Somiten dar. Die linke Aorta ist ein geschlossenes

Endothelrohr und liegt annahernd median. Sie ist im Schnitt ca.

20 (.1 hinter ihrem kranialen Ende getroffen. Die rechte Aorta hat

ihr kraniales Ende gerade in der Schnittebene erreicht. Da nun

das Wachstum der Aorta, wie das der GefaCe uberhaupt, oifenbar

an den freien Enden erfolgt — hier finden sich vor allem jene

deutlichen Zusammenhange mit Mesenchymzellen — so stellt auf

Fig. 34 die rechte Aorta ein jiingeres, die linke ein alteres Sta-

dium der GefaCbildung dar. Daher an der linken Aorta der

endothelartige Habitus, die bereits beginnende Abplattung der

Wandzellen, an der rechten Aorta dagegen Zellen, die von den

umgebenden Mesenchymzellen in nichts unterschieden sind. Die

Zellen der rechten Aorta bilden auch noch kein geschlossenes

Rohr, sondern lassen lateralwarts einen Spalt ofifen, genau wie bei

Siredon. Sie stehen auch bei Bufo in unmittelbarem Zusammen-

hang mit den Sklerotomzellen und entstehen ersichtlich im Zu-

sammenhang mit anderen Mesenchymzellen, wie solche sowohl

dorsal als ventral von ihnen gelegen sind.

Etwa 30 .w hinter dem abgebildeten Schnitt erfolgt die Ver-

einigung der paarigen Anlagen zur unpaaren Aorta, die kaudal-

warts noch eine Ausdehnung von etwa 70 ix besitzt. Ob auch

5*
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hier wie bei Siredon die unpaare Anlage friiher als die paarige

entsteht und wie uberhaupt der unpaare Teil entsteht, kann ich

nicht angeben.

Das Lumen der Aorta entsteht, wie aus dem Gesagten her-

vorgeht, im vorderen paarigen Teil bei Bufo und Siredon durch

Aneinanderlagerung von Mesenchymzellen unter UmschlieCung eines

Hohlraumes, der mit den Liickenraumen im Mesenchym komrau-

niziert. Im unpaaren hinteren Teil der Aorta entsteht bei Siredon

das Lumen durch Auseinanderweichen vormals dicht zwischen

Hypochorda und Darmwand zusammengedrangter Zellen.

Was die in gewissem Sinne segmentale Anlage der Aorta an-

langt, so ist sie natiirlich nur ein Ausdruck der Metamerie der

Sklerotome, nicht der eines der Aorta selbst zukommenden seg-

mentalen Aufbaues. Die von Houssay auf Grund iihulicher Beob-

achtungen gemachte Annahme einer phylogenetischen Entstehung

der Aorta aus einer dorsalen Vereinigung urspriiuglich segmentaler

DarmgefaCe entbehrt, solange keine anderen als ontogeuetische

Gesichtspunkte dieser Art fur sie geltend gemacht werden konnen,

der Begriindung.

Bei einem Bufoembryo von 16—17 Soniiteu ist auch der

Vornierenglomerulus bereits angelegt (Fig. 46), und zwar in Form

unregelmafiiger Zellgruppen, die der eingedellten medialen Wand
der Vornierenanlage anliegen und an mehrereu Stellen Gefafi-

lumina zwischen sich fassen, die liber 20—30 /^i ausgedehnt sind.

Ketten von Mesenchynjzellen erstreckeu sich deutlich zwischen

ihnen und dem Sklerotom, dessen frei werdende Zellen auCerdem

noch mediauwiirts und tlorsalwiirts vordringen.

Es ist also die Anlage des Vornierenglomerulus und seiner

Aortenaste ebenso wie die der Aorta von Sklerotonizellen abzuleiten.

Bei Siredon erfolgt die Anlage des Vornierenglomerulus in

gleicher Weise. Fig. 16 stellt das Austreten der Sklerotomzellen

an die Medialwand der Vornierenanlage dar.

Die Anlage des Vornierenglomerulus erfolgt also isoliert und

setzt sich erst sekundiir niit der Aorta in Verbindung. So sind

die Verhaltnisse auch bei Felix in Hertwigs Handbuch (1904)

angegeben, und dieser Befund wird hier nur darum erwahnt, weil

neuerdings von Filatow (1904) die Behaui)tung aufgestellt wurde,

daC „die Verbindung zwischen Glomus und Aorta in alien Stadieu

besteht und nicht sekundiir auftritt''. Diese Angaben Filatows

konnen also nicht bestiitigt werden. Die Aorta ist bei eiuem

Bufoembryo von 16—17 Somiten nur eine kurze Strecke weit und
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zwar unter dem 2. Somit entwickelt. Die Anlage des Glomerulus

ist aber bis zum 4. Segment ausgedehnt und zeigt nur unter dem

2. Somit und nur auf einer Seite eine nicht ganz deutliche Ver-

bindung mit der Aorta in Form einer unregelmafiigen Zellkette,

sonst uberall nur Verbindungen mit dem Sklerotom.

b) Vena jugular is und Vena car din alls posterior.

Fig. 45 gibt ein Uebersichtsbild iiber das Sklerotom und seine

uahere Umgebung bei einem Bufoembryo von 16—17 Somiten.

Der Schnitt geht durch die Gegend des 2. Somiten. Die Aorta,

hier in ihrem kaudalen Teil getroffen, ist unpaar. Der mediale

Teil des Sklerotoms zeigt die typische mesenchymatose Lockerung,

Freie Zellen wandern von hier aus erstens dorsalwarts am Myotom

entlang, zweitens gegen die Mittellinie zu und schlieBlich ventral-

warts zu der Gegend des Vornierenglomerulus.

Der laterale Teil des Sklerotoms dagegen stellt eine kompakte

Masse dar, dorsalwarts begrenzt von der ventralen Wand des

Myotoms, lateralwarts von dem nur unscharf abgesetzten ventralen

Myotomfortsatz. Die Form des Sklerotoms ist annahernd drei-

eckig ; an der dorsalen Ecke des Dreiecks sind zwei Liickenraurae

kenntlich ; einer derselben erweist sicb im weiteren Verlauf als

Vena jugularis.

Fig. 36 gibt dieselbe Stelle auf dem kaudalwarts folgenden

Schnitt bei starkerer VergroCerung. Die in der Abbildung rechts

gelegene Zellkette ist der ventrale Myotomfortsatz. An seiner

Ursprungsstelle, also an der ventro-lateralen Ecke des eigentlichen

Myotoms, grenzt er an eine Zelle mit langgestrecktem Fortsatz,

die also ein Bestandteil der ventralen Wand des Myotoms ist.

Dieser Fortsatz erstreckt sich wie ein Dach uber die drei

unter ihm liegenden Liicken. Die mittelste von ihnen ist die

Vene, wie sich aus dem Vergleich mit dem folgenden Schnitt,

Fig. 37, ergibt.

Sie ist also in ihrem kranialen Ende auf diesem Stadium

nichts als ein Ltickenraum im Sklerotom , wie solcher Lucken-

raume auch andere existieren. Die Zellen, die die Liicke be-

grenzen, werden unter Ausweitung des Lumens und Abplattung

zu den Endothelzellen. Diese Abplattung kann naturlich nur dort

auftreten, wo ein geniigender Raum fiir eine solche Differenzierung

gegeben ist; sie erfolgt also charakteristischerweise nicht da, wo

das sich herausdilTerenzierende GefaB der kompakten Zellmasse

des Sklerotoms anliegt, sondern an seiner freien Seite. Man findet
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also in der gleichen Schnittebene die Vene auf der einen Seite

von indifferenten Mesenchynizellen, auf der anderen Seite endo-

thelial begrenzt (vergl. Fig. 37). Bei einem sprossenartigeo Aus-

wachsen eines Endothels in umgebendes Gewebe hinein miiCte das

Bild natiirlich ein durchaus anderes sein.

Das Kranialende der Vena jugularis (Fig. 36) ist nach auCen

offen, ebenso wie das Kranialende der Aorta. Der Raum, in den

sich die GefaCe offnen, ist der Liickenraum zwischen den Mes-

enchym- oder Bindegewebszellen, also Schizocol. DaC von Be-

ziehungen zum Colom, wie sie Felix (1897) fiir die Aorta der

Salmouiden annimmt, hier auch fiir die mitten im Sklerotom ent-

stehende Vena jugularis nicht die Rede sein kann, geht aus den

Abbildungen wobl vollig klar hervor. Die Vene eutsteht am
auBersten Rande des Sklerotoms uud zvvar nicht als eine Fortsatz-

bildung desselben. Sie liegt hart unter der veutralen Myotoni-

vvand und geht aus einem Liickenraum hervor, der sicher nicht

auf eine Sklerotomhohle zuriickzufiihren ist. Gegen eine solche

Riickfiihrung spricht auCer der raudstiindigen Lage die otfene

Kommunikation mit den Luckenriiumen zwischen den Mesenchyni-

zellen.

Das gleiche gilt fiir die Vena cardinalis posterior (Fig. 35).

Auch sie liegt direkt unter der ventraleu Myotomwand und zeigt

eine Oeftiiung gegen den Spaltraum zwischen Myotom und Sklero-

tom
;

gegen das Sklerotom zu ist sie auf dem dargestellten

Schnitt schon fast vollig gesondert.

Ductus Cuvieri, Vena jugularis und Vena cardinalis posterior

sind zu dieser Zeit noch nicht miteinander in Verbindung ge-

treten, wenn auch ein unzusammenhiiiigendes Liickensystem i>n

Sklerotom schon die Linie andeutet, langs deren diese Verbindung

sich vollziehen wird.

Es entsteht also der Vornierenglomerulus und seine Aorien-

aste aus Zellhaufen und Zellketten, eine Anordnung, die man im

Hinblick auf den engen Raum zwischen Darmwand und Seiten-

platten von vornherein als die wahrscheinlichste vermutet haben

wiirde.

Die Aorta entsteht aber in einem Bezirk, der freien Raum
fiir isoliert austretende Elemente laCt, und zu einer Zeit, da die

Zellen dieses Bezirkes gerade in Icbhafter Proliferation und Aus-

wanderung begrilien sind. Es haudelt sich um starker spezialisierte

Zellen, als im medio-ventralen Mesoblastbezirk, Zellen von bereits
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gaDz ausgesprochenem Bindegewebscharakter. Diese Verhaltnisse

bedingen die spezielle Bildungsweise der Aorta: durch Aneinander-

lagerung freier Zellen von durchaus bindegevvebigera Charakter,

von Aubeginn mit einem Lumen, das sich frei in den Raura

zwischen den ubrigen Bindegewebszellen ofltuet. Der Zusamnien-

hang mit dem Ursprungsort wird nicht durch eine geschlossene

Kette dicht gedraugter Zellen gebildet, sondern durch die lang-

gestreckten Fortsatze frei entfalteter Elemente.

Im lateralen Bezirk des Sklerotoms liegen die Verhaltnisse

wieder wesenthch anders (vergl. Fig. 45). Hier ist kein Platz fiir

freie, voneinander geloste Bindegewebszellen gegeben. Die Zellen

liegen dicht gedriingt, wie aneinander gepackt. Das hier ent-

stehende GefaC, die Vena jugularis, tritt daher als Lucke inner-

halb der kompakten Zellmasse auf, und die Zellen, die die Lucke

begreuzen, diti'erenzieren sich zu Endothelzellen.

Ueberall erscheint der spezielle Bildungsmodus durch das

jtiweilige Verhalten des umgebenden Gewebes kausal bedingt. Es

licLie sich das kaum deutlicher demonstrieren, als an dieseii zu

gleicher Zeit, aus gleichem Mutterboden so dicht beisammen ent-

stehenden GefaCanlagen.

3. Endothelbildung im Bindegewebe.

In derselben Abhangigkeit von dem augenblicklichen Stadium

der Ditierenzierung, in dem sich das zur GefaBbildung zur Ver-

fiigung steheude Material befindet, stehen naturlich auch die

periphereu GefaBe. Es sind darunter hier solche verstanden, die

auCerhalb aller Beziehungen zu lokalisierten Bildungszentren ent-

stehen. Als Beispiel diene die Arteria carotis und die Ge-
faBe der Visceralbogen. Beide entstehen in loco im em-

bryonalen Bindegewebe.

Es entsteht die Carotis im Mesenchymgebiet des Kopfes zu

eiDer Zeit, da dieses Mesenchym bereits eine sehr deutliche binde-

gewebige Ditferenzierung besitzt und die Zellen mittels ihrer

langen, feinen und zahlreichen Fortsatze wahrscheinlich schon ein

geschlossenes Netzwerk bilden, ein Verhalten, das aus Schnitten

naturlich nicht klar erwiesen, sondern nur mit annahernder Sicher-

heit erschlossen werden kann. Das Endothel der Arteria carotis

liegt urspruuglich voUig isoliert in diesem Netzwerk, ohne irgend-

welchen Zusammenhang mit anderen GefaCen. Seine Zellen sind

denen des Bindegewebsnetzes histologisch meist noch gleich und

stimmen an den freien Enden des GefaBes voUig mit ihnen iiberein.



72 KatiMarcinowski,

Fig. 52 zeigt das vorderste Ende der Arteria carotis (Bufo,

16—17 Somite); man sieht hier deutlich den unmittelbaren Zu-

sammenhang der Mesenchymzellen mit den Zellen der GefaCwand.

Das Lumen des GefaCes ist medialwarts gegen den Liickenraum

im Bindegewebe geoflfnet. In letzterer Beziehung ist die Carotis-

anlage derjenigen der Aorta vergleichbar. Nicht voUig gleich aber

ist in histologischer Hinsicht das Bildun^smaterial der Wandung.

Es ist bereits starker dififerenziert als die Bildungszellen der

Aorta; das embryonale Bindegewebe stellt, wie erwahnt, bereits

eine Art Netzwerk dar; und so erscheint die Carotis mehr als

ein Teil des Liickenraumes dieses Xetzwerkes.

Deutlicher zeigt dasselbe Verhalten das periphere Ende des

1. VisceralbogengefaBes , der Arteria hyomandibularis. Es liegt

der Lateralseite des Mandibularbogens an. Der Mandibularbogen

ist an dieser Stelle — es handelt sich urn seinen ventralen freien

Rand — auf dem in Rede stehenden Stadium (Bufo, 16— 17 Somite)

rein mesenchymatoser oder richtiger bindegewebiger Natur. Die

ziemlich dicht gelagerten Zellen bilden ganz otfenbar ein Netzwerk,

wie aus Fig. 32 wohl ersichtlich ist. Inmitten der vielgestaltigeu,

zum groCen Teil miteinander verbundenen Zellen liegt ein kleiner,

etwa dreieckiger Hohlraum. Es ist dies das Lumen der hier an

ihrera zur Zeit distalsten freien Ende getrotfenen Arteria hyo-

mandibularis. Als solche wird sie auf weiter kaudal gefiihrten

Schnitten kenntlich durch die griiBere Weite ihres Lumens und

die abgeplatteten diinnen Wandzelleii.

Ohue diesen Zusammeiihang mit einem von zweifellosem

Endothel umkleideten Hohlraum zu kennen, wiirde man das in

Fig. 32 dargestellte dreieckige Lumen sichcrlich fur nichts anderes

lialten als fiir eine der vielen Liicken in dem Netzwerk der Biniie-

gewebszellen. Und ich glaube, man kann mit Recht sagen, die

Arterie ist nichts anderes als solch eine Lticke im Bindegewebe^

deren Wandzellen sich zu Endothelien differenzieren.

Den Vorgang der Sonderung eines GefiiBes aus dem Mesenchym

stellt Fig. 41—43 dar. Es sind Abbildungen des ventralen Teils

des annilhernd quer getroffenen 1. Kiemenbogens eines Siredon

von 21—22 Somiten.

Die Kiemenbogen sind auf diesem Stadium deutlich von zwei

Schichten gebildet, von einer inneren mit dichtem Gefiige und einer

iiuCeren mesenehymatosen. Histologisch unterscheidet sich die

auCere Schicht von der inneren durch die betriichtliche Ivleinheit

der Dotterplattchen, die ein Kennzeichen der meisten Mesenchym-
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zellen, wie der Wanderzellen ist. Durch diese Kleinheit der

Dotterplattchen gewinnen die Zellen der auCeren Schicht eiiie ge-

wisse oberflachliche Aehiilichkeit mit den Zellen des auCeren

Korperepithels, was sogar dazu gefiihrt hat, bei Patt, (1894, 1897)

fiir diese Zellen einen ektoblastischen Ursprung anzunehraen und

sie als „Mesektoderm" der inneren Schicht, dem „Mesentoderm",

gegeniiberzustellen. Ich halte diese Annahme fiir unbegriindet;

die mesenchyraatosen Zellen sind Abkommlinge des mesoblastischen

Kieraenbogens selbst.

In dieser auBeren mesenchymatischen Schicht nun tritt das

KiemeugefiiB auf, und zwar zunachst nur als eine Liicke inner-

halb dieser Zellen, eine Liicke neben anderen und von diesen

anderen zunachst in nichts unterschieden. Fig. 41 zeigt dieses

Stadium. Welche Liicke zum GefaC wird, ergibt sich aus dem

Vergleich niit Fig. 42, die einen ca. 20 i^i welter kranialwarts ge-

fuhrten Schnitt darstellt. Diejenige Lucke, die der Peripherie

naher lag, erscheint hier also ausgeweitet, die dem Korperepithel

angelagerte Wand endothelartig abgeplattet. Der gegenuberliegende

Wandteil besteht nur in seinem dorsalen Telle aus einer einfachen

Reihe gesonderter Zellen. Ira ventralen Tell wird diese Wand noch

von einem Haufen von Mesenchymzellen gebildet, die sich in nichts

von denen der Nachbarschaft unterscheiden. Dies Verhaltnis andert

sich weiter kranialwarts; schon auf dem unmittelbar folgenden

Schnitt, Fig. 43, hat sich die vollige Sonderung eines allseitig von

einschichtiger Zellenlage begrenzten GefaCes vollzogen.

Dieselben Bilder kehren an alien freien Enden der isoliert,

ohne jeden Zusammenhang rait anderen GefaCstaramen auftretenden

KiemenbogengefaBe wieder. Von der Mitte der Kieraenbogen aus

schreitet die Diiferenzierang dorsalwarts und ventralwarts fort;

raan darf also die dorsalen und ventralen Enden des GefaBes wohl

mit Recht als die jeweiligen Anfangsstadien der GefaBbildung an-

sehen. Hier naralich geht die GefaBwand immer deutlich in das

uragebende Gewebe iiber, wahrend sie in der Mitte des Kieraen-

bogens einigermaBen von ihra gesondert ist.

Eine wirklich scharfe Grenze besteht aber, wie aus der Ent-

wickelungsgeschichte derEndothelien leicht verstandlich ist,zwischen

der sich herausdifferenzierenden Endothelwand und dem umgeben-

den Bindegewebe hier so wenig wie bei irgend einem anderen

GefaB. Das heiBt aber nichts anderes, als daB eine Abgrenzung

der GefaBe gegen das Korperbindegewebe in der Tat niemals vor-

handen ist, denn auch beira erwachsenen Tier ist bekanntlich die
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Adventitia gegen das umgebende Bindegewebe nirgends scharf

abgegrenzt,

Es begin nen also die KiemenbogeogefaBe als Liickenraume

im Mesenchyra. Diese Lticken scheinen aber an den Enden der

GefiiCe blind geschlossen zu sein, wenigstens bei Siredon, und nicht

mit irgend einera Hohlraum des Korpers zu kommunizieren. Das

hangt einfach damit zusamnien , daC infolge der dichten Zu-

sammendrangung der Mesencbymzellen ein System kommunizieren-

der Lticken an dieser Stelle noch gar nicht existiert.

Das Wachstum aller dieser isoliert entstehenden GefaGe geht

in erster Linie durch Anlageruug mesenchymatoser Eleraente an

die freien Enden, resp. durch Hiueinbeziehen weiterer Bindegewebs-

teile von eben diesen Enden aus vor sich. Das ervveisen jene un-

mittelbaren Zusammenhange mit Mesenchym- oder Bindegewebs-

zellen, die an den freien Enden der GefaBe stets am ausgiebigsten

und deutlichsten sind ; das erweist ferner der Umstand, daC die

Wandzellen der GefaCe sich ini histologischen Verhalten urn so

deutlicher den Mesencbymzellen nahern, je naher sie diesen freien

Enden liegen, und daC sie schlielJlich an den Enden selbst von

den Meseiichymzellen , mit denen sie zusammeuhangen , sich in

nichts unterscheiden (vergl. Fig. 31, 32, 34, 52).

Diese Art der GefaBbildung ist die l)ei weitem wesentlichste.

Mitosen an differenzierten Endothelzellen kommen vor, sind aber

selten.

Im AnschluB hieran sei im Worthiut zitiert, was Goette

(1875) uber die Entstehung dor Aortenbogen augibt.

„Im interstitiellen BiUluiigsgevvebe der Kiemeiibogen zeigen sich

im Anfange der zweiten Larvenperiode liiiigliche Lucken, welche sich

von den ubrigen, ganz unregelmaiiigeii Lucken desselbeu Gewebes

bloC dadurch auszeichnen , dali sie mit etwas weiterer Lichtung

der Achse jener Bogen folgen. Denn ohne besondere VVandungen

zu besitzen, werden sie lediglich von dem lockeren Bildungsgewebe

umschlossen , welches aber durch die angesammelte luterstitial-

flussigkeit auseinandergedningt , im uiimittelburen Umfange der

kaualformigen Lucken in einer naiiezu cylindrischen Fliiche ange-

ordnet ist, iudem die Zellen dieser zuniichst noch uuvollstandigen,

uetzformigen Greuzschicht entsprechend abgei)lattet werden

Endlich liiCt sich an verschiedenen Durchschnitten koustatioren,

daC die jeweiligeu Enden dieser Gefiiiianlagen unmerklich

in das ubrige Bildungsgewebe auslaufen'' (S. 499).
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Meine eigenen Beobachtuiigen decken sich also mit denen

GoETTES durchaus.

Was aber die Aunahnie Goettes anlangt, daC das erste Auf-

treteii der GefaCliicken durch eine Aiisammlung der Interstitial-

fliissigkeit bedingt sei, so sind gegen diese doch manche Bcdenken

geltend zu machen. Wenn wir die Aortenbogen als Liicken im

Mesenchyrn der Kiemenbogen auftreten sehen , so ist die Arterie

eben nur eine Liicke neben anderen, uud es ist wohl kein

Grund anzugeben, warura die Interstitialflussigkeit sich nicht in

alien Liicken ansammeln und sie zu GefaBen ausweiten sollte.

Und wenn z. B. im Kopfniesenchym inmitten jenes weitmaschigen

Zellnetzes eine Strecke weit isoliert ein GefaC auftritt, wie die

Arteria carotis, so kann wieder nicht angegeben werden, wieso

der Druck der Interstitialflussigkeit gerade diese spezielle Bildung

bedingen konnte. Wenn durch den Fliissigkeitsdruck bestimmte

Liickenraunae im Bildungsgewebe zu GefaBen ausgeweitet werden

sollen, so setzt das eben eine Druckdifferenz zwischen GefaCinhalt

und GefaBumgebung voraus, und fiir das Zustandekommen einer

solchen kann eine befriedigende Erklarung nicht gegeben werden.

Aus den Beobachtungen iiber die Endothelbildung an Herz

und GefaBen ergibt sich folgendes:

Entstehen Endothelien an Stellen, an denen freier Raum fiir

isolierte Zellen gegeben ist, so lagern sich freie Mesenchyrazellen

zur Umgrenzung eines Lumens aneinander, das mit dem Liicken-

raum zwischen den iibrigen Mesenchymzellen anfangs kommuni-

ziert (kranialer, paariger Teil der Aorta).

Entstehen Endothelien an Stellen, an denen die Zellen dicht

aneinandergedrangt liegen, wie im Mesoblast der Kiemenbogen bei

Siredon oder im lateralen Teil des Sklerotoms bei Bufo, so er-

scheint ihr erstes Auftreten in Gestalt eines Auseiuanderweichens

der Zellen zur Umgrenzung einer Liicke. Die die Lucke begrenzen-

den Zellen werden zu Endothelzellen. — Es konnen auch urspriing-

lich freie Zellen sich zu kompakten Strangen aneinanderlegen,

innerhalb deren sekundar ein Lumen entsteht (Herz von Siredon).

Entstehen Endothelien an Stellen, an denen schon ein aus-

gebildetes Bindegewebsnetz vorhanden ist, so werden die Lucken

ilieses Netzes gleichsam als Bahn benutzt, bestimpjte Wandstrecken

der Lucken endothelartig umgebildet, und die so gebildeten GefaBe

stehen mit dem Gesamtsystem dieser Liickenraume des Binde-

gewebes in oft'ener Kommunikation.
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Es ist also der spezielle Bildungsmodus der Endothelien be-

dingt durch den jeweils an einem bestimmten Orte vorhandenen

Differenzierungszustand der Elemente, an die sie in ihrer Ent-

stehung gekniipft sind, namlich: das Bindegewebe, resp. seine

typische Erabryonalform, das Mesenchym oder auch Mesenchym-

bildungsherde, deren Elenaente noch nicht frei geworden sind.

Die verschiedenen Bildungsmodi lassen sich ungezwungen von-

einander ableiten, und da sie alle am gleicheu Tier auftreten

konnen, so kann einem bestimmten Bildungsmodus, wo er bei einer

Tierform exklusiv auftritt (wie die solide GefilBanlage der Teleostier)

eine prinzipielle, ohne weiteres vergleichend-anatomisch verwertbare

Bedeutung nicht zuerkannt werden.

Auf die Frage, welcher Bildungsmodus als der primitive,

phylogenetisch alteste zu betrachten sei, soil zum Schlufi bei Er-

orterung der morphologischen Bedeutung des gesamten Gefafi-

systems eingegangeu werden.

III. Die Entstehiiii^ dor Blutkorpereheii.

Literatur. Auch hinsichtlich der Blutbildung ist die erste

eingehende Darstellung die von Goette (1875). Nach ihin bilden

sich am unteren und seitlicheu Umfange der Dotterzellmasse Inseln

von Blutzelleu, indem einzelne von den groGen, peripheren Dotter-

zellen in Haufen kleiner, runder Zellen zerfallen.

ScHWiNK (1891) bestatigt dies fiir die von ihni untersuchten

Formen (Triton alp., Salam. atra, liana fusca, Bufo vulg., Siredon

piscif.) und priizisiert die Lage der Blutinsel genauer. Er lindet

sie im vorderen Teil der Euibryonalaniage paarig, in direkteni

AnschluC an die Dottervenen; weiter kaudalwarts verschmelzen die

beiden Anlagen zu einer einheitlichen mediaueu Masse. Von vorn

herein scheint Schwink geneigt, die Entstehung der Blutinseln

tlem „Dotterentoderm" zuzuschreiben. Besonders Beobachtuiigen

an Salamandra atra aber niachen ihu schwankend, und er eildart

zum SchluB, die Frage nach den Ursi)rung der Blutinseln noch

nicht definitiv entscheiden zu konnen.

Brachet (1898) gibt liber diesen Punkt bei Triton alpestre

nichts wesentlich Neues, und entscheidet sich fiir den entoblasti-

schen Ursprung der Blutinseln.

Entoblastische Entstehung der Blutkiirperchen fauden ferner:

NuSBAUM (1890) an der Obertiiiche und im Innern der Leber

bei Anuren
;
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Maurer (1892) bei Siredon; Bestatiguiig der ScHWiNKSchen

Angaben.

Nach Marshall (1890) eiitstehen die Blutkorperchen in situ

in alien Teilen des Korpers; oft vverden sie durch Teilung von

Wandzellen der GefaCe geliefert. Es sind Mesoblastzellen.

Der Vollstandigkeit halber erwabne ich Johnston's (1902)

Vermutuug, daB das Blut sich beim Salamander aus dem ventralen

Entoblastkiel zusammen mit dem Herzendothel bilde, und Davi-

DOFFS (1884) Angabe der Entstebung der Blutkorper aus Dotter-

plattchen, die sich zum Kern des Blutkorperchens „kondensieren".

In Bezug auf diese Angabe ist zu erwahnen, daC bei Saffranin-

farbung in der Tat bisweilen jene merkwiirdigen Farbdifferenzen

im Innern der einzelnen Dotterplattchen vorkommen, auf Grund

deren Davidoff jene Annahrae machte.

Den er^ten eigentlichen Fortschritt in der Kenntnis der Blut-

korperbildung nach Goette bedeutet fraglos Brackets Arbeit uber

Rana temporaria (1903 b). Hier wird zum ersten Male der ento-

blastische Ursprung der Blutkorperchen in gut begriindeter Weise

bestritten und an der Hand einer genauen Darstellung der Dif-

ferenzierung des Mesoblasts gezeigt, daC eben dieser der Mutter-

boden der Blutzellen ist. Merkwurdigerweise bleibt auch hier

Brachet mit seiner Behauptung bei den Anuren stehen und

findet trotz erneuter Priifung bei Urodelen die schon vor 4 Jahren

konstatierten, so durchaus abweichenden Verhaltnisse einer ento-

blastischen Entstehung an den von Schwink bezeichneten Stellen.

Doch will Brachet die Resultate seiner Untersuchungen iiber

die Blutbildung bei Urodelen so wenig als definitive angesehen

vvissen, wie diejenigen iiber die Herzentwickelung dieser Amphi-

biengruppe und halt neue Untersuchungen auf diesem Gebiet fiir

ein Erfordernis.

Von Buf standen mir keine technisch gentigenden Praparate

fiir eine Untersuchung der Blutkorperbildung zur Verfiigung. Ver-

einzelte Bilder sprachen durchaus zu Gunsten von Brackets Auf-

fassung.

Bei Siredon aber verlauft die Blutbildung genau so, wie

sie von Brachet fiir Rana beschrieben wurde. Die Blutkorper

bei Anuren und Urodelen entstehen also in gleicher Weise und

zwar aus dem Mesoblast.

Der gebrauchliche Name „Blutinsel" soil, da dieser Begriflf

mit einer morphologisch scharf definierten Bildung verbunden ist,
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und da neue Namen im allgeraeinen eine unnotige Komplikation

bedeuten, beibehalten werden. Zutreffend ist er nach dem, was
man jetzt iiber die Blutinsel weiC, nicht. Denn weder zeigt die

Blutanlage Inselbildung, noch sind die Blutzelien die einzigen

Elemente, die aus der als Blutinsel bezeichneten Embryonalanlage

hervorgehen.

Die erste Anlage der Blutinsel bei Siredon ist eine Ver-

dickung des freien Randes der Seitenplatten in der Gegend des

4, Somiten, Textfig. 16, und zeigt sich bei eineni Embryo von
14— 15 Somiten. Sie ist kaudahviirts bis zu der Stelle zu ver-

folgen, die — in diesem Falle

uur ca. 90 // weiter kaudal

gelegen — den medianen Zu-

sammenschluC der freien Meso-

blastenden zeigt. An dieser

Stelle geht die paarige Blutinsel

in eine uni)aare uber, die als

eine, gegenul)er den lateralen

Teilen verdickte, Mesoblast-

schicht lockeren Gefiiges den

ventralen Unjfang des Dotter-

darms umzieht. Diese mittlere

Zone, Brachets „bande ven-

trale'', ist bis ans Hinterende

der Embryonalanlage verfolgbar.

Dieser ganze, zur Blut-

bildung in Beziehung stehende

Bezirk ist als der hintere Ab-

schnitt der ventro-medialen

Mesenchynibildungszone des

Mesoblasts aufzufassen. Innerhalb dieser Zone hat sich also eine

Art Ari)eitsteilung vollzogen, indeni der kraniale Teil nur Endo-

thelien, der kaudale im wesentlichen Blutkorperchen liefert. Diese

Beschninkung der Biutbildung auf den hinteren Korperabschnitt

scheint aus dem Gesichtspunkte der funktionellen Bedeutung der

jungen Blutzelien verstiindlich : sie werden in der Region der

groCten Ansamn)lung von Dotter gebildet, an dessen Resorption

sie wohl jedenfalls gioCen Anteil haben.

Die Gesanitausdehnuug der fertig ausgebildeten Blutinsel bei

Embryonen von 20 und mehr Somiten erstreckt sich von der

Gegend des 1. Somiten bis ans Schwanzende der Anlage. Dabei

Fig. 16. Siredon, 14—15 Somite
bl Blutinsel. Vergr. 45 : 1.
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ist die individuelle Schwankungsbreite eine sehr groCe, und die

vordere Gienze kann bis in den 3. Somiten verschoben sein. Auch

die mediaiie Vereinigung der paarigen Anlagen ist in ihrer Lage

variabel: 7., 8. oder 9. Somit. Im Mittel laCt sich als vordere

Grenze Soniitgrenze 1— 2, als hintere des paarigen Teiles der

8. Somit angeben.

Die Blutinsel eines Embryos mit 18 Somiten zeigt Fig. 51.

Die Verdickung am freien Ende des Mesoblasts hat, verglichen mit

der auf Textfig. 16 dargestellten, zugenommen, und im Entoblast

ist eine Delle beraerkbar, in die sich jene Verdickung einschmiegt.

Damit beginnt ein physiologisch

wie morphologisch sehr bedeut-

samer Vorgang: die Einlagerung

der Blutinsel in den Entoblast

(Textfig. 17).

Zugleich beginnt sich der la-

terale Teil des Mesoblasts von

der in Bildung begritfenen Blut-

insel zu sondern. Dieser ProzeC

beginnt am ventralen Rande der

Blutinsel und schreitet von hier

aus dorsalwarts fort. SchlieBlich

besteht die eigentliche Verbindung

zwischen Blutinsel und Seiten-

platte nur noch am Dorsalrande

der Anlage, die dann wie an einem

Stiel an der Seitenplatte hangt.
p^^^ 17, Si^^^on, 16-17 Somite.

Der laterale Teil, der bald wie bi Blutinsel. Vergr. 45 : l.

die eigentliche Fortsetzung der

Seitenplatte erscheint, zieht als dunne Lamelle auCen iiber

die Blutinsel hinvs^eg und wachst der ventralen Mittellinie zu.

Fig. 50—47 zeigen in kranio - kaudaler Richtung die Ein-

lagerung der Blutinsel in den Entoblast bei einem Embryo von

21 —22 Somiten. Die Grenze gegeu den Entoblast ist dabei

iiberall durchaus deutlich zu erkennen; sie ist an gut fixierten

Praparaten mit aller Sicherheit bestimmbar.

Schon bei schwacher VergroBerung heben sich beide Gebilde

klar voneinander ab. Der Entoblast ist von dichtem Gefiige; an

den Grenzflachen reiht sich Dotterplattchen an Dotterplattchen so

dicht und genau, daC fast der Eindruck einer glatten Grenz-

membran entsteht. Dagegen zeigt die Blutinsel lockeres Gefuge,
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erscheint darum auf dem Schnitt ein wenig heller, und an ihrem

ganzen Umfange ist sie mit uDregelmaCigen Vorspriingen versehen.

Bei starkerer Vergrofierung zeigt sich dann, daC das hellere

Aussehen der Blutinsel dadurch zu stande kommt, daC die Dotter-

plattchen minder dicht gelagert, durch eine groCere Menge von

Plasma voneinander getrennt sind und feruer zeigt es sich, dafi

die Dotterplattchen der Blutinsel nicht unbetriichtlich kleiner sind,

als die des Entoblasts. Dies ist von VVichtigkeit; denn dieser

Urastand erlaubt es, auf jedem wirklich tadellosen Schnitt der

einzelnen Zelle ihre Zugehorigkeit zum Entoblast oder zum Meso-

blast anzusehen und erweist, zusammeu mit dem festen Gefiige

des Entoblasts und dessen glattwandiger Begrenzung, die An-

nahme als unhaltbar, dafi der Entoblast an der Blutbildung

Anteil habe.

Je weiter sich die Blutinsel in die Masse der Dotterzellen

gewissermaCen hineinfriCt, desto schwieriger ^Yird naturlich die

Abgrenzung der Anlagen gegen einander, besonders da die Ein-

lagerung der Blutinsel auf spateren Stadien so unregelmiiCig er-

folgt, dafi der ventrale und laterale Umfang des Entoblasts schlieC-

lich ganz zerkluftet erscheint.

Ein einmal von der Seite her eingedrungener Mesoblastzapfen

wachst inmitten des Entoblasts nach den verschiedensten Richtungen

hin weiter aus; so kann es kommen, dafi das distale Ende eines

solchen Zapfens von dem proximalen auf dem Schnitt durch eine

Eutoblastbriicke getrennt erscheint (Fig. 47). Dann ist also ein

Teil der Blutinsel tatsjichlich mitten zwischen den Dotterzellen

gelegen. Solche Fiillo waren auch Goettk (1875) beUaniit, und

wurden von ihm als Beweis einer entoblastischen Entstehung des

Blutes herangezogen : „Als weiteren Beleg dafiir" — fiir ento-

blastische Blutontstehung — ,,fuhre ich hicr noch an, dafi ich an

eiuigen jungen Uiikenlarven giiuz ansehnliche kugelige Blutinseln

mitten im Nahrungsdotter gefunden habe" (S. 787). Die inmitten

der Dotterzellen gelegene Blutinsel ist aber, wie Fig. 47 zeigt,

vollkommen deutlich gegen die Umgebung abgegrenzt. In alien

solchen Fallen, in denen sich die Blutinsel auf dem Schnitt als

„Insel" zeigt, ist mit aller Sicherheit bei vveiterem Verfolgen der

Serie ihr Zusammenhang rait solchen Teilen der Blutinsel zu er-

Nveisen, die noch mit dem Mesoblast in Verbindung steheu.

Dafi bei ungeniigender Fixierung diese Abgrenzung der Blut-

insel sowohl wie der spezielle zuvor charakterisierte histologische

Habitus verwischt wird, versteht sich von selbst. Es ist in solchen



Entstehnng der Gefafiendothelien u. des Blutes bei Amphibien. 81

Fallen nur ein durch grofien Reichtum an Kernen auffalliger Be-

zirk inmitten der Dotterzellen kenntlich, indem die Kleinheit der

Dotterplattchen beira Fehlen aller Abgrenzungen auch als Folge

der intensiven an diesera Ort stattfindeuden Teilungen von Ento-

blastzellen gedeutet werden konnte.

Die technischen Schwierigkeiten der Untersuchung waren ver-

mutlich mit schuld daran, dafi die Bildung der Blutinsel so lange

dem Entoblast zugeschrieben wurde.

Von Interesse ist mit Bezug auf den Ursprung der Blutinsel

folgende Stelle bei Schwink (1891). „Nicht allzu selten ist der

ganze Komplex von Zellen" — der Blutinsel — „durch einen

leichten Koutur fur sich abgeschlossen und dadurch scheinbar

dem Dotterentoblast gegeniiber abgegrenzt. Wenn dann in solchem

Falle die Grenze gegen den Mesoblast eiuigermaCen undeutlich

ist, konnte man leicht glauben, daC an einer bestimmten Stelle

des Mesoblasts eine Zellwucherung stattgefunden hat, welche durch

ihre Entwicklung in den Dotterentoblast eine grubenformige Ver-

tiefung zu stande gebracht hat" (p. 317). Diese Annahme wird

nun zwar als irrtiimlich zuriickgew^iesen ; noch auf der gleichen

Seite heiBt es aber: „Die Grenze des Mesoblasts ist besonders un-

deutlich an der Stelle der Blutinsel." Ferner gibt Schwink fiir

Salamaudra atra an, zweimal Teilspindeln im Mesoblast gefunden

zu haben, die seukrecht auf der Flache desselben standen , und

beidemal lagen die Spindeln an der Stelle, an der sich die Blut-

insel befand.

In alien Figuren, die sich auf die Bildung der Blutinseln be-

ziehen, ist der Zusammenhang der Blutinsel mit der Seitenplatte

noch durchaus kenntlich. Auf den Figg. 50—47 zeigt sich dann

ferner die allmahliche Sonderung einer feinen lateralen Mesoblast-

lamelle, die durch ihre platten, auf dem Schnitt schraalen, lang-

gestreckten Kerne gekennzeichnet ist. ReiCt der bisweilen nur

sehr diinne, dorsale Stiel der Blutinsel, was sehr leicht geschieht,

so ist der Zusammenhang der Blutinsel mit ihrem Mutterboden

unterbrochen, und dies ist wohl ein weiterer Grund fiir die ab-

weichende Beurteilung, die die Blutbildung bisher erfahren hat.

Aus Fig. 51 ist ersichtlich, dafi die Zellen der Blutinsel ur-

spriinglich denen des iibrigen, dorsal von ihr gelegenen Teiles des

Mesoblasts vollkommen gleichen. In den Zellen der Blutinsel hebt

nun ein auCerordentlich rasch fortschreitender Vermehrungsvorgang

an. Freie Zellen, die sich mitotisch teilen, pflegen sich abzurunden.

In der locker gefugten Blutinsel nun, in der jetzt rasch Teilung
Bd. XLI. N. F. XXXIV. fi
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auf Teilung folgt, sind rundliche Formen dauernd und vorherrschend,

Der laterale Teil des Mesoblasts aber geht eine Differenzierung in

ganz bestimmter RichtuDg ein, indem er, "wie schon gesagt, zu

einer diinnen Lamelle wird, die gegen die ventrale Mittellinie zu

vorwachst. Dabei streckea sich die Mesoblastzellen stark in die

Lange und platten sicb ab.

Die Folge dieser verschiedenen Differenzierungsvorgange im

medialen und lateralen Teil des Mesoblasts ist, daK auf weiter vor-

geschritteuem Entwickelungsstadium, wie z. B. auf dem in Fig. 47

dargestellten — auf noch altereu Stadien tritt das noch mehr

hervor — die Aehnlichkeit der Blutinselzelleu mit Darmwandzellen

in der Tat bedeutend grofier ist, als die mit den Zellen der

Seitenplatte.

Dies ist jedenfalls ein weiteres irrefiihrendes Moment in der

Untersuchung des Ursprunges des Blutes gewesen. Von Interesse

sind in dieser Hinsicht die Arbeiten C. K. Hoffmanns. Gerade

in diesen wird auf die histologische Uebereinstimmung der Zellen

der Blutinseln mit Entoblastzelleii so groCes Gewicbt gelegt, auf

den Unterschied gegeniiber den langgestreckten, diinnen Zellen des

liber die Blutinsel binwegziehenden Mesoblasts so ausdriicklich hin-

gewiesen. Die Zeichnungen von Acaiithias — Hoffmann 1893 —
zeigen aber in Fig. 2 und 3 ganz deutlich den dorsalen „Stiel'^

der Blutinsel: ihre koutinuierliche Verbindung mit der in der

Figur als Splanchnopleura bezeicbneten Schicbt.

DaB es sich iibrigens nur um eine oberfliichliche Aehnlichkeit

zwischen Entoblast- und Blutinselzelleu haudelt, keineswegs um
eine histologische Uebereinstimmung, ist schon hervorgehoben

worden und auch wohl aus den Abbildungen (Fig, 47—51) einiger-

maCen ersichtlich. Es sei ferner nochmals darauf hingewiesen,

daC ein Unterschied zwischen Blutinsel- und iibrigen Mesoblast-

zellen anfanglich nicht besteht, sondern erst in spiitereu Ent-

wickelungsstadien zu stande kommt.

Die Blutinseln liefern, wie schon oft beschrieben wurde, auGer

den Blutkorperchen das Endothel der in der Darm- und Leber-

region zu dieser Zeit entsteheuden GefilBe. Von besonderem Inter-

esse ist bier die Biliiung von Seiteniisten der Dotteniarmvenen,

welch letztere stets dorsal zur Blutinsel gelagert sind. Die er-

wahnten Seiten.lste eiitstehen im Innern der eben angelegten, noch

wenig ditterenzierten Blutinsel, und zwar treten sie zunachst als

Liickenriiume in der Zellmasse der I^lutinsel auf, ebenso wie die

KiemeugefiiCe im Mesenchym der Kiemeubogen bei Siredon oder wie
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die Vena jugularis im lateralen Teil des Sklerotoms bei Bufo. Diese

Lticke nun steht im Zusammenhang mit einem typisch endothelial

begrenzten GefJiC, und wenn man die Liicke in der Richtung gegen

dieses GefaC bin verfolgt, so sieht man zunachst eine Sonderung

einer Wandstrecke der Liicke gegen das umgebende Gewebe. Sie

ist auf dem Schnitt nur auf der einen Seite des Lumens kenntlich,

und die die Wandung bildenden Zellen sind denen des umgebenden

Gewebes noch vollig gleich. Auf einem in Bezug auf das Gefafi

noch weiter proximalwarts liegeuden Schnitt sind die Wandzellen

vollig von den iibrigen Zellen der Blutinsel gesondert, und es

beginnt an ihnen bereits die fiir die Endothelien charakteristische

Abplattung der Zellen. So zeigen sich auf einer Querschnittsserie

im Bereich von 3— 4 Schnitten alle Uebergange zwischen in-

difPerenten Blutinselzellen und wohlausgebildeten Endothelien.

Diese so bis ins Detail gehende Uebereinstimraung in der

GefaCbildung in Sklerotom, Kiemenbogen und Blutinsel spricht fiir

die urspriingliche Gleichheit aller fiir Blut- und Endothelbildung

in Betracht kommenden Elemente und laCt somit die Blutinsel

als einen Mesenchymherd erscheinen, dessen anfangs inditferente

Elemente mit denen anderer Mesenchymherde iibereinstimmen.

Bei Embryonen von 21—22 Somiten sind die Diiferenzierungs-

vorgange in der Blutinsel so weit fortgeschritten, dafi ihre Be-

ziehung zum Mutterboden fiir die weitere Vermehrung der Elemente

olfenbar bedeutungslos geworden ist und das weitere Wachstum

im wesentlichen durch Teilung der Blutinselzellen selbst erfolgt,

also kein weiterer Nachschub aus den Seitenplatten mehr erfolgt.

Gleichzeitig beginnt an der Stelle des medianen Zusammenschlusses

der Blutinseln eine starke Lockerung. Die Zellen riicken aus-

einander, und dieser Vorgang steht — hierin wird man wohl

GoETTE zustimmen diirfen — in Zusammenhang mit dem Auf-

treten perivisceraler Fliissigkeit, in der die frei werdenden Zellen

flottieren.

Das nun folgende Stadium (26 Somite), auf dem die Loslosung

und das Freiwerden der Blutinselzellen ihren Hohepunkt erreichen,

ist von groCem Interesse. Der ganze Darm ist umgeben von

einem unregelmaCigen Lakunennetz, das aus den zufiihrenden Ge-

faCen der Dotterdarmvenen hervorgegangen ist. Es wird nach

innen begrenzt von der Darmwand , nach auCen vom visceralen

Mesoblast, denen die Endothelzellen, wahrscheinlich in Form eines

Netzwerkes, aufgelagert sind. Die Endothelzellen enthalten noch

reichlich Dotterplattchen , und ihre groCen Korper sind darum
6*
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leicht kenntlich. Von diesen Zellkorpern gehen Plasmafortsatze

von ganz auCerordentlicher Lange und Feinheit ab, die nur da

zu unterscheiden sind, wo eine Zelle aus ihrer natiirlichen Lage

herausgerissen ist. Wo dagegen ein solcher Fortsatz der Darm-

wand Oder dera Mesoblast noch fest anliegt, ist er immer nur

auf eine kurze Strecke weit zu verfolgen.

Die von diesen Zellen begrenzten sinusartigen Raume sind

untereinander nicht vollig gleich ; es laCt sich namlich noch deutlich

unterscheiden, welche Teile derselben den eheraaligen Blutinseln

entsprechen. Denn im Kranialteil findet sich links und rechts

ventral je ein Sinus, der stark mit Blutinselzellen angefuUt ist,

im Kaudalteil ein unpaarer medianer Sinus, der auch eine auCer-

ordentlich groCe Menge von Blutinselzellen umfaCt. Diese sind

gegen das Schwanzende zu immer dichter gelagert, um schlieClich

ganz hinten in eine typische Blutinsel iiberzugehen. Verbindungen

dieser Blutinselsinusse mit den iibrigen Darmsinussen kommen

vor, aber sie sind sparlich, Daraus erklart sich die autiallend geringe

Anzahl von Blutinselzellen in den dorso - lateralen Sinusraumen.

Von besonderem Interesse ist nun der vordere Teil des un-

paaren, medianen Blutinselsinus. Dieser ist namlich veutralwarts

nicht vollig vom Mesoblast der Seitenplatten umschlossen ; letzterer

hort links und rechts mit freien Enden auf. Da sich nuo aber

diese freien Enden dem Koiperepithel nicht dicht anschnjiegen,

sondern etwas freier Raum zwischen ihnen und demselben bleibt,

so zieht die endotheliale Auskleidung des Sinus hier frei von einera

ventralen Mesoblastende zum anderen, ohne einer anderen Zell-

schicht aufgelagert zu sein. Und an dieser Stelle ist nun bei der

Untersuchung mit starker VergroGerung zu erkennen, was sich bei

der Feinheit der Endothelfortsiitze sonst nirgendswo mit Sicher-

heit feststellen laCt, daC namlich das Sinussystem — es handelt sich

durchaus um einen Darmblutsinus im Sinne Langs — nicht eine

vollstandige Eudothelauskleidung besitzt, daC jene Endothelzellen

also noch keinen allseitig geschlossenen Hohlraum umfassen. Nur

bisweilen, oft nur streckenweise kenntlich, umziehen die Fort-

satze der Wandzellen die ventrale Greuze des Sinus, an anderen,

technisch ganz einwandfreien Schnitten fehlen sie. Die Wand-

zellen stehen also durch ihre langen feinen Fortsatze miteinander

in Verbindung, zwischen den Fortsatzen aber bleiben Lucken frei.

Es handelt sich also um ein Netzwerk, ein „Pseudoendothel", wie

es Schneider (1902) fiir Eisenia, Gungl (1904) fiir Lumbriciden,

Fernandez (1904) fiir Tuuicaten beschriebeu haben.
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Fur diese Deutung der beschriebenen Bilder, der natiirlich

bei der Feinheit und schwachen Farbbarkeit der Zellfortsatze ge-

wisse Bedenken entgegenstehen , spricht vor allem das ziemlich

haufige Vorkommen von Blutinselzellen auCerhalb des Sinus,

zwischen Mesoblast und Korperepitliel,

Auf diesem Stadium (26 Somite) sind die Sinusse sehr weit

und ein Teil der Blutinselzellen schon voUig frei. Auf ein seiches

Stadium sind wohl die eigentumlichen Verhaltuisse zuruckzufuhren,

die ScHWALBE (1896) bei einer MiBbildung von Salamandra atra

beschrieben hat. Der eigentumliche, auf Fig. 1 der ScHWALBEschen

Arbeit abgebildete ventrale Anhang des Embryos enthalt den stark

erweiterteu Darmblutsinus, der eben wegen seiner abnormeu Er-

weiterung auch auf so weit fortgeschrittenem Stadium noch nicht

endothelial eingescheidet werden konnte.

Die pseudoendotheliale Beschaftenheit der Sinuswandungen

bleibt offenbar lange Zeit hindurch bestehen, denn bei Embryonen

von 7 mm Lange kann man noch Zellen erkennen, die der Sinus-

wand angelagert sind, bereits Fortsatze besitzen, aber noch kaum

eine endotheliale Abplattung ihres Korpers zeigen, die sich also

oifenbbar erst vor kurzem aus freien Blutinselzellen zu Wand-

zellen differenzierten. Es folgt hieraus, daB es nicht richtig ist,

ZQ sagen, dafi sich die oberflachlicben Zellen der Blutinsel zu

Endothelien, die tieferen zu Blutkorperchen diiierenzieren. Die

jungen Blutinselzellen sind nicht in eine Eudothelkapsel ein-

geschlossen, die sich dann spater erweitert und an andere Endo-

thelien Anschlufi findet, sondern die frei werdenden Blutinselzellen

gelangen in den Darmsinus, der eine nur unvollstaudige, pseudo-

endotheliale Auskleidung besitzt. Und die frei gewordenen, in der

periintestialen Flussigkelt des Sinus flottierenden Zellen sind noch

nicht Blutzellen, sondern inditferente Elemente, die sowohl zu Blut-

zellen als zu Endothelien werden konnen , weshalb sie bisher mit

dem iudift'erenten Namen „Blutinselzellen" belegt wurden.

Histologisch stimmen also Blutzellen und Wandungszellen ur-

spriinglich miteinander iiberein. Und die hoher ditferenzierte

Wandungszelle mit ihren Fortsatzen und ihrem schlieBlich so stark

abgeplatteten Korper ist ebenso wie die ditferenzierte Blutzelle ver-

gleichend-histologisch durch viele Uebergange mit der indifferenten

Blutinselzelle verbunden.

Das Freiwerden von Elementen der Blutinsel begiunt nun

nicht erst zu der Zeit, in der sich die beschriebene Lockerung in

der Blutinsel zeigt. Diese ist nur das Anzeichen des Freiwerdens
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der Hauptmasse der Blutinselzellen. Aber einzelne Zellen

wandern aus dem Gebiet der Blutinsel wahreud der ganzeD Zeit

ihres Wachstums und ihrer Differenzierung aus
,
ja noch bevor

eine deutliche Diflferenzierung des Mesoblasts in der Gegend der

spateren Blutinsel begonnen hat, ist besonders im hinteren un-

paaren Teil das Austreten einzelner Zellen zu beobachten. Diese

Zellen fallen unter die Kategorie der Wanderzellen und gehen

mit in den Bestand des embryonalen Bindegewebes ein.

Bei Embryonen von 31—32 Somiten sind samtliche Elemente

der Blutinsel frei geworden. Ein geschlossenes Endothelsystem

existiert aber weder jetzt noch auf den nun folgendeu Stadien,

und zwar gilt das nicht nur fiir die Begreuzung der Darmsinusse,

sondern auch fiir die anderen Endothelien des Korpers. Bei einem

Embryo von 7 mm Lange kann man sogar die jetzt schon spezieller

differenzierten Blutkorperchen noch auCerhalb der Gefafibahn, frei

im Bindegewebe finden (Fig. 44).

Der Schnitt dieser Figur geht durch die Basis einer Kieme;

er trifft zwei deutlich ausgebildete KiemengefiiCe, deren Wandungs-

zellen die Bindegewebsnatur iibrigens noch recht deutlich zeigen.

AuBerhalb dieser GefaCe, in mitten des Xetzwerkes der embryonalen

Bindegevvebszellen liegen 2 Blutkorperchen, die an diesen Ort

natiirlich nur gelangt sein konneu, wenn das Endothelsystem mit

den Liicken des Bindegewebsuetzes in offener Kommunikation stand.

Gleiche Beobachtungen iiber frei im Bindegewebe liegende

Blutzellen liegen auch von Goette (1875) vor und sind in seineu

Figg. 181, 197, 211, 364 dargestellt.

Wie Goette diesen Befund auffaCt, erweist folgeude Stelle

des Textes: „Von dem Zeitpunkt an, wanu die Aorta entstauden

ist ... . erscheint eine Anzahl beinahe kreisrunder Zellen in

jeuem Gevvebe" — iuterstitielles Bildungsgewebe — „wie sie nur

noch im Herzen und den eben angelegten GefaBen, nanientlich der

weiten Aorta als Blutzellen vorkommen. Wenn man erst erkaunt

hat, daC diese GefaCe wiihreud langerer Zeit eine netzformig durch-

brochene Wand besitzen und anfangs in die Zwischenriiume des

Bildungsgevvebes often auslaufen, so wird man iiber den Ursprung

der in dem letzteren neu auftretenden ruudeu Zellen nicht zweifel-

haft sein : es sind die durch den HerzstoU aus der Aorta und den

ubrigen priniitiven Gefiilien hinausgetriebenen embryonalen Blut-

zellen Oder Dotterbildungszellen."

Goette ist nun der Meiuuug, dafi diese „Blutzellen" oder

„Dotterbilduugszellen", dieselben, die in vorliegender Arbeit als
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Blutinselzellen bezeichnet wurden, sich den Zellen des vom „in-

terstitiellen Bildungsgewebe" gebildeten Netzwerkes anlegen, Fort-

satze bilden uud schlieBlich selbst zu Bestandteilen des Netz-

werkes werden.

Fill- die eigentlichen Blutinselzellen, die als durchaus in-

differente Elemente charakterisiert wurden, ist diese Beobachtung

wohl zutretfend. Meine eigenen Untersuchungen iiber die Bildung

der Auskleidung des Darmsinus stimmen mit ihr uberein. Dafi aber

typische Blutzellen oder auch nur so hoch spezialisierte Formen,

wie die auf Fig. 44 dargestellten, noch zu Bindegewebszellen

werden konnten, ist wohl kaum anzunehmen; ich habe auch keine

Bilder gefunden, die eine solche Ansicht begunstigen konnten.

Es handelt sich auch otienbar um hoher dili'erenzierte Formen,

als die sind, von denen Goette spricht; denn neben Dotter-

plattchen verschiedener GroCe enthalt ihr Plasma noch eine grofie

Menge granuloser Einschliisse , vielleicht fein verteiltes Dotter-

material, wovon die Blutzellen Goettes in den zitierten Ab-

bildungen nichts erkennen lassen, und wodurch die in Fig. 44 von

mir abgebildeten Blutzellen sich von den Zellen des Bindegewebs-

netzes deutlich unterscheiden. Die in der Figur abgebildeten

Blutzellen sind durch den Besitz von Doppelkernen ausgezeichnet.

In GroCe und histologischem Bau durchaus ubereinstimraende

Zellen finden sich auch im Herzen desselben Tieres in ziemlich

grofier Zahl,

Die meisten innerhalb des GefaBsystems zirkulierenden Ele-

mente tragen aber auch jetzt noch den Charakter indijBerenter

Blutinselzellen, und solche Zellen sind von den embryonalen

Bindegewebszellen nur durch ihre abgerundete Form unterschieden.

Aus diesem Grunde nun ist die Frage, ob die Blutinseln den

einzigen Ort der Entwickelung des Blutes bilden, so schwer zu

entscheiden. Man findet, besonders in der Gegend des Sklerotoms,

auf friihen Stadien haufig abgerundete Zellen, die den Blutinsel-

zellen durchaus gleichen. Das heifit aber, da die Blutinselzellen

mit den Mesenchymzellen histologisch sonst ja durchaus iiberein-

stimmen, nur, daC den erwahnten Zellen die Fortsatze I'ehlen.

Nun stehen aber auf fruhen Stadien fast alle diese runden,

innerhalb des Mesenchyms gelegenen Zellen in Mitose. Anderer-

seits kommen an jungen fortsatztragenden Mesenchymzellen Mitosen

oflFenbar sehr selten, vielleicht iiberhaupt nicht vor; und so er-

scheint die ja ohnedies naheliegende Annahme berechtigt, dafi

junge Bindegewebszellen, die sich teilen, die Fortsatze einziehen.
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Ware dies in der Tat der Fall, so konnte man natiirlich einer

runden Zelle nicht ansehen, ob sie eine embryonale Bindegewebs-

zelle vor oder nach der Mitose oder ob sie eine werdende Blut-

zelle ist. So setzen sicb dem Nachweis einer diffusen Blutbildung,

die ja durchaus nicht unwahrscheinlich ware, zur Zeit wohl noch

untiberwindliche Hindernisse in den Weg. Am ehesten konnte hier

vielleicht noch eine Untersuchung uber den Ursprung der Blut-

zellen des Vornierenglomerulus zura Ziele fiihren, die ja im Innern

des Glomerulus vorhanden sein sollen, noch ehe eine Verbindung

mit der Aorta besteht.

Aber auch ohne daB der Nachweis einer dififusen Blutbildung

geliefert wird, geht die Mesenchymnatur der Blutzellen aus ihrer

Entwickelung wohl klar hervor.

ZiEGLER (1902) hat sie „schwimmende Meseuchymzellen" ge-

nannt und damit tretflich die Stellung charakterisiert, die ihnen

auf Gruud ihrer ontogenetischen und wahrscheinlich auch phylo-

genetischen Entstehung zukommt.

Eine weitere Frage von Interesse ist die, was aus den schon

spezieller differenzierten, bereits typisch ausgebildeten Blutzellen

wird, die man frei im Bindegewebe fiudet. Werden sie spiiter in

die Endothelbahn mitaufgenonimen, und sollten sich vielleicht

gerade die Strecken des Bindegewebsnetzes zu Endothelien dif-

ferenzieren, in denen Blutkorpercheu liegen? Fiir diese Annahme
habe ich keine Anhaltspunkte linden konnen und halte es fiir

wahrscheinlicher, daC die Blutzellen, zunachst ohne sich wesentlicb

weiter zu ditferenzieren, auBerhalb des Endothelsystems verbleiben

und im Bindegewebe eingeschlossen werden.

Zu Guusten dieser Annahme sprechen einige sehr interessante

Beobachtungea Saxers (181)6) an Saugerembryonen. Hier heifit

es: die „gemeinsame Stammform der roten und farblosen Blut-

zellen sind selbstitndige, lokomotionsfilhige, bereits sehr friihzeitig

in den Organen des Embryos auftretende Elemente" (p. 520). Es

sind „primare Wanderzellen", und sie gehen nach Saxer wahr-

scheinlich urspriiuglich aus einer gemeinsameu Blut- und GefaC-

anlage hervor. „Besonders zahlreiche Wanderzellen sammeln sich

in den sogenannten ,blutbereitenden Organen' des Embryos an,

zu denen in erster Linie die Nabelblase und die Leber gehoren."

Ueber die Nabelblase heiBt es dann : „Man findet niimlich, dafi

eine Proliferation und Ditferenzierung freier, in dem Mesenchyra

der ubrigen mesodermalen Elemente gelegenen Zellen statttiudet,

also eine Bilduug von Blutzellenherden oder -inseln auCer-
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halb der GefaCbahn. Die Wandung bildet sich erst sekundar,

und sekundar tritt die Verbindung mit dem GefaCsystem ein"

(p. 465).

Aehnliche „Brutstatten roter Blutkorperchen" konnte Saxer

im subkutanen und tieferen Bindegewebe, unter dem Endothel des

Herzens und in den Lymphdriisenanlagen nachweisen und ist der

Meinung, daC derselbe Prozefi der Blutbildung wiihreud der ganzen

spateren Entwickelung iin Knochenmark stattzufindeu scheine,

Schliefilich sagt Saxer iiber die Bildung der Lympbdriisen

:

„Es bleibt in der Tat nur die Anuahme tibrig, daB die Leukocyten

an Ort und Stelle, sei es in den Drusenanlagen oder an beliebigen

anderen Stellen des enibryonalen Bindegewebes entstehen. Die

Mutterzellen aber, um solche kann es sich nach der allgemein

geltenden Anschauung nur handeln , mussen undifferenzierte

Elemente der Blut- und GefaCanlagen sein" (p. 141).

Hiernach scheint die Annahme eine gewisse Berechtigung zu

haben, daB jene „Mutterzellen" noch wenig diflferenzierte Blut-

zellen sind, die aus der Zeit eines noch teilweise lakunaren Blut-

gefaCsystems im Bindegewebe zuriickgeblieben sind.

„Primare Wanderzellen", die, wenn ich Saxer recht ver-

stehe, mit jenen Mutterzellen identisch sind, finden sich nach ihm

iiberall im Bindegewebe, was mit der hier gemachten Annahme in

voller Uebereinstimmung stande.

Diese Ansicbt ist hier natiirlich nur vermutungsweise aufge-

stellt und bedarf noch einer naheren Begrundung.

Auf die Auffassung der GefaC- und Blutbildung als einer

Mesenchymbildung muC noch besonders eingegangen werden, vor

allem darum, weil Bracket (1903 b), obgleich die tatsachlichen

Befunde iiber die Endocard- und Blutbildung bei Anuren im

wesentlichen mit den hier vorgetragenen iibereinstimmen, die Mes-

enchymnatur dieser Bildungen mit Entschiedenheit in Abrede stellt.

Nach Bracket sind GefaCanlageu und Mesenchym ganz ver-

schiedene, voneinander zu trennende Bildungen. Die Zellen, die

GefaCendothelien und Blut liefern, sind in ganz bestimmten Be-

zirken des Mesoblasts lokalisiert; sie treten nicht vereinzelt an

verschiedenen Stellen aus, wie die Mesenchymzellen. Sie entstehen

auch zeitlich vor diesen. Endothelien und Blutkorperchen sind

schon klar difierenziert und leicht kenntlidh, bevor eine Mes-

enchymbildung aus Sklerotom, Somato- und Splanchnopleura be-

gonnen hat. Das BlutgefaBsystem stellt gewissermaCen ein System
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fiir sich dar, und wahrscheinlich entstehen aus den einmal vor-

handenen GefaCanlagen die weiteren Telle des GefaCsystems durch

Wachstum eben dieser Anlagen, ohne Dazwischenkunft von Mes-

enchymzellen. Zu dieser Ansicht wurde Brachet und mlt ihm

SwAEN (1900) durch das Studium der Teleostierentwickelung ge-

fuhrt. Beide Autoren messen ihr jedoch allgemeinere theoretische

Bedeutung bei.

Bracket (1903 b) findet seine Ansicht durch seine Unter-

suchung an Amphibien bestatigt. „Dans les deux cas" (Teleostier

und Aiiuren) „les 6panches vasculaires ne sont done pas fornixes

par des cellules qui se detachent du mesoblaste par ci par la,

sans ordre apparent; elles ne sont pas des cellules mesoblastiques

quelconques, comme celles qui forment le mesenchyme somato-

pleural ou splanchnopleural. En d autres termes, il semble bien

qu'il existe, chez les T»^16osteens et chez la grenouille, dans

I'ensemble du mesoblaste, une partie vasculaire-sanguiue, tout

aussi nette, tout aussi d^limitee, a tendance aussi specifiquement

caracterisee qu'il y existe une portion uephrogene, genitale, scl6ro-

tomiale'' (p. 693, 694).

Der Bezirk, auf den die gefaCbildenden Zellen bei den Anuren

lokalisiert siud, ist der medioventrale Mesoblastbezirk. Von ihm

aus wandern Zellen dorsalvvarts und bilden wahrscheinlich Aorten

und Cardinalvenen , von ihm stammeu wahrscheinlich auch alle

anderen GefiiCzellen ab.

So weit BuAciiET. Ich glaube, gezeigt zu habeu, daC die

Bildung der GeiaBzellen nicht auf jenen medio-ventralen Meso-

blastbezirk beschrankt ist. Es existiert eiumal noch ein zweiter

lokalisierter Bildungsherd, uiinilich im Sklerotom, ilann aber noch

eiue Endothelbildung aus ditfus austretenden freien Wanderzellen

und im Bindegewebe. Es ist ferner das Sklerotom nicht nur eine

bevorzugte Stelle der GefiiCzellbilduiig, sondern zugleich eine solche

der Mesenchymbildung iiberhaupt. Das Gleiche gilt von deni

ventralen Mesoblastbezirk; der Kranialteil dieses Bezirkes, der,

wie fiir Bufo gezeigt wurde, gegen den Gefalizellen liefernden Teil

in keiuer Weise abgrenzbar ist, ist eine Hauptstatte der Mes-

enchyml)il(luug.

Fallt somit die ortliche Sonderung der Gefalizellen vom iibrigen

Mesenchymgewebe fort, so ist dies nicht minder deutlich auch mit

der zeitlichen der Fall. Das Herzendothel allerdings eutsteht, ehe

andere Mesenchymzellen in dieser Gegeud auftreten, wenngleich in

anderen llegionen, so im vordersten Kopfteil, schon reichlich
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Mesenchym vorhanden ist. Anders dagegen die Aorta. Sklerotom-

zellen wandern einerseits medianwiirts und legen sich zur Bildung

der Aorten aueinander; sie driugen aodererseits zur Seite der

Chorda und des Medullarrohres dorsalwarts vor und liefern die

axiale Stiitz- und Bindesubstanz. Diese beiden Bildungsprozesse

gehen nebeneinander her, und die ganze Region in der Um-
gebung der Chorda und des Medullarrohres ist unter dem 2. So-

miten sogar schon ausgefiillt mit Mesenchymzellen, bevor die

Bildung der Aorten begonnen hat.

In Bezug auf die Bildung anderer GefaCe konnte gezeigt

werden, dafi sie in loco entstehen, im Mesenchym resp. Binde-

gewebe, daC die GefaCe der ersten Stadien isoliert auftreten und

sich erst sekundar miteinander in Verbindung setzen. Also handelt

es sich nicht urn eine vom iibrigen Mesenchym zu trennende An-

lage, die, einmal gebildet, nun auf eigene Kosten ins Mesenchym
hinein weiterwachst.

Auf Rabls Behauptung, daC Endothel nur aus Endothel resp.

Epithel hervorgehen konne, nochmals zuriickzukommen, ist nach

dem Vorausgegangenen wohl iiberflussig. Es sei hier nur noch in

Kiirze auf die Arbeit von Maurer (1892) hiugewiesen, der auch

die Ansicht vertritt, daC das Bindegewebe einerseits, die Elemente

des Gefafisystems andererseits streng voneinander zu trennende

Bildungen seien. In der erwahnten Arbeit wird die mesoblastische,

speziell mesenchymatose, Entstehung des Bindegewebes bei Siredon

dargetan. Beziiglich der Blutanlagen beruft sich der Verfasser auf

ScHWiNK, dessen Angaben er ganz allgemein bestatigt. Aus der so

erwiesenen ortlichen Trennung von Blut und Bindegewebe schlieCt

Maurer auf die prinzipielle Verschiedenheit beider Bildungen.

Mit dem Nachweis des Austrittes indiflferenter VVanderzellen

aus der spater zur Blutinsel werdenden Mesoblastregion wie aus

der Blutinsel selbst wahrend aller Stadien ihrer Eutwickelung, und

mit dem Nachweis, daC auch die Elemente der vollig ausgebildeten

uud in Auflosung begriffeuen Blutinsel durchaus indifferente Zellen

sind, die sowohl zu Blutzellen als zu Endothelien werden konnen,

wird, nachdem die Beziehungen der Endothelien zum Bindegewebe

einmal klargelegt sind, jener von Maurer vertretenen Ansicht

wohl der Boden entzogen.

Dem Vergleich der Entwickelung des GefaCsystems der Am-
phibien mit der anderer Vertebraten stehen nun keine Schwierig-

keiten mehr im Wege.
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Es soil hier keine umfassende Uebersicht der so auCerordent-

lich ausgedehnten Literatur iiber die Entwickelung des Vertebraten-

endothels und -blutes gegeben werden.

Ich mochte nur auf die Feststellungen iiber Selackier und

Teleostier hinweisen, wie wir sie deu Arbeiten von Mayer (1887,

1894), ZiEGLER (1887, 1892), Raffaele (1892), Swaen und

Bracket (1900) und Sobotta (1902) verdanken, die man wohl,

ohne sich einer Voreingenommenheit schuldig zu raachen, als die

bestfundierten ansehen darf.

Wenn man diese im wesentlichen iibereinstimmenden Resultate

mit den Feststellungen Brachets (1903 b) uber Rana temporaria

und den Beobachtungen, die in vorliegender Arbeit niedergelegt

sind, zusammenhalt, diirfte es wohl berechtigt sein, zu sagen, dafi

bei Aiiamniern das Herzendothel ventro-median aus freien, einzeln

austretendeu Zellen mesoblastischer Herkunft entsteht, und daB

auch die Blutkorperchen Abkomralinge des Mesoblasts sind uad

sich, ausgenomnien bei Teleostiern , am freien ventralen Rande

des Mesoblasts anlegeu.

Dafi sich die GefaB- und Blutbildung bei Amiiioten, wenn es

auch an widersprechenden Angaben in der Literatur nicht fehlt,

in diesen einheitlichen Typus einreihen liiBt, diirfte wohl die

herrschende Meinung sein.

Die einzige betriichtliche Schwierigkeit fiir die Aniuihme einer

allgemeinen Uebereinstimmuug bieten immer noch die Petromy-

zonten, bei denen nach Goette (1890) das Endocard aus einem

soliden Entoblastkiel entsteht. Es ist dies, wie schou friiher ge-

sagt, oHenbar dasselbe Gebilde, das auch bei den Uutersuchungen

iiber die Amphibien eine so groCe Rolle gespielt hat und so oft

mit der Herzaulage in Verbindung gebracht wurde. Ich halte es

fiir sehr wahrscheinlich, daB die gleiche Verwechslung auch fur

Petromyzon vorliegt. Doch sind die Arbeiten von Shipley (1887)

und OwsjANNiKOw (1891), die im Gegensatz zu Goette eine

Entstehung des Endocards aus den Seitenplatteu befiirworten, wohl

nicht als voUgiiltig beweiseiid der GoKTTEschen Darlegung gegen-

iiberzustellen, und Hatta (1898), der auch fiir eine mesoblastische

Endocardentstehuug bei Petromyzouten eintritt, halt sie nur fiir

wahrscheinlich, stellt sie keineswegs als sicher hin. So muC also

die Erage nach der Endocardbildung der Petromyzonten noch als

eine oU'ene und neue Uutersuchungen iiber diesen Gegenstand als

ein Erfordernis angesehen werden.
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Auch die Blutbildung der Petromyzonten ist nach Goette

entoblastisch.

Die bereits erwahnte auf Ceratodus beziigliche Angabe von

Kellicott (1905) fiber die Ablosung der Endocardzellen vom

Hinterrande der Thyreoidanlage und von dem kaudalwarts an-

schlieCenden Teil der Darrawand kann wohl kaum als beweisend

erachtet werden. Weder die stark schematisierten Abbildungen,

noch die kurze Beschreibung im Text durften die Frage nach der

Herkunft der Endocardzellen endgiiltig erledigen. Urn so weniger,

als der Autor selbst der Beschreibung hinzufiigt: „None of the

stages examined is quite early enough, to show the process

actually in progress."

Die fur alle Gruppen der Vertebraten hie und da aufgestellte

Behauptung einer entoblastischen Entstehung von Endocard und

Blut, die jedenfalls durch die uberall vorhandenen engen Be-

ziehuugen ihrer ersten Anlagen zum Darmkanal bedingt ist, hat

sich bei den Forraen mit holoblastischer Entwickelung am zahesten

erhalten, wahrscheinhch darum, weil sich bei groBerer polarer

Dififerenzierung wohl klarere Bilder ergeben.

Es steht nun aber wohl doch zu vermuten, daC der Bildungs-

modus des GefaCsystems bei alien Vertebraten ein einheitlicher ist.

Ob nun entoblastischer oder mesoblastischer Ursprung der

Endothelien angenommen wird, darin stimmen jedenfalls weitaus

die meisten Untersucher iiberein, dafi die Endothelbildung aus

freien, isoliert oder in Ketten austretenden Zellen erfolge, also aus

Mesenchym im Sinne Hertwigs (1881). (Mesenchym nach Zieglers

Definition ist bekanntlich auf den Mesoblast als Ursprungsort be-

schrankt, also nur sekundares Mesenchym nach Meyer [1901].)

Es entsteht nun die Frage: Welches ist die morphologische

Bedeutung des Mesenchyms?

Ich bin der Meinung, dafi es eine allgemeine morphologische

Bedeutung des Mesenchyms nicht gibt, dafi das Mesenchym eines

Tieres Organanlagen enthalten kann, die bei einem anderen Tier

einen anderen, nicht mesenchymatosen Ursprung haben. Mesenchym

stellt nur eine besondere Form dar, in der embryonale Organe

angelegt werden, eine Form, die allerdings fiir gewisse Gewebe

typisch sein kann, in deren Beziehungen zu diesen Geweben bei

den verschiedenen Tiergruppen aber nichts Zwingeudes, Unbeding-

tes zu liegen braucht. Diese Ansicht naher zu begriinden, gehort

um so weniger an diesen Ort, als sie keineswegs neu ist.
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Soroit kann die meseDchyraatose Entstehung eines Organs nur

mit groBer Vorsicht fur die Beurteilucg der Phylogenie verwertet

werden. Das gilt aber schlieClich fiir jede derartige Verwertung

ontogenetischer Befunde. Das erste Wort bei Spekulationen iiber

stammesgeschichtliche Zusammenhange wird stets der vergleichen-

den Anatomie zukommen.

Die enge Beziehung zwischen BlutgefaCsystem und Bindegevvebe,

vor allem die spezielle Art dieser Beziehung, scheint mir nun die-

jeuige vergleichend-anatomisch begriindbare Ansicht zu bestatigen^

die das GefaCsystem auf ein Luckensystem im Bindegewebe, auf

ein Schizocol zuruckfuhrt.

Diese von einer Reihe von Autoren vertretene Ansicht ist bei

Hertwig (1881) bereits in der Grundidee vorhanden, von Ziegler

(1888, 1890, 1892) weiter ausgefuhrt worden, und neuerdings wurde

von Fernandez (1904) der Versuch gemacht, sie durch ein

reicheres vergleichend-anatomisches Tatsachenraaterial zu stiitzen.

Soweit es sich speziell um die Vertebraten handelt, ist auch

GOETTE (1875) zu den Vertretern dieser Anschauung zu zahlen

:

„Wir diirfen daher in jenem bloCen Interstitialsystem" — gemeint

ist das Lakunensystera im „Bildungsgewebe" — „den tatsachlichen

phylogenetischeu Ausgangspunkt des hochst entwickelten Kreis-

laufs anerkennen" (p. 782).

Bei den Untersuchungen von Fernandez iiber die mikro-

skopische Anatomie des GefiiCsystems der Tunicaten ergab sich

die wichtige Tatsache, daC die innerste Auskleidung des Herzens

hier von einer Biudegewebsschicht geliefert wird, die in ihren

einzelnen Teilen alle Uebergiinge zwischen tibrilUirem Bindegewebe,

„Pseudoendothelieu", ecbten Endothelieu und kernlosen Membranen

aufweist. Diese Bindegewebsschicht geht in das Korperbinde-

gewebe, das das hikuniire perii)here GefaCsystem enthalt, kon-

tinuierlich iiber.

Diese Tatsachen nun und ihr Vergleich mit den iiber den

histologischen Bau anderer Metazoen bekanuten, auf den hier naher

einzugehen nicht der Ort ist, fiihrt Fernandez zu der Ansicht,

daC das GefaCsystem im Bindegewebe (Parenchym) entstanden und

seine Wandung uichts als Bindegewebe sei, das unter dem funk-

tionellen Reiz des Zirkuhitionsvorganges je nach dessen spezieller

Eigentiinilichkeit modifiziert wurde zu dickeren oder diinneren

Scbichten, kernlosen iMembranen, Eiidothelien — bei den Verte-

braten zu einem wahrscheinlich allseitig geschlossenen Endothel.

Der so entstandene Teil des GefiiCsystems wird als der primare.
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leitende bezeichnet. Er besaC urspriinglich eine im Dienste der

Propulsation stehende Muskulatur, die ebenso wie das Endothel

selbst mesenchymatosen Ursprunges war. Typus: Nemertinen.

Dieses Nemertinengefafisystem kann man wohl ohne Schwierig-

keit auf ein von perivisceraler Fliissigkeit erfiilltes Parenchym-

gewebe, wie das der rhabdocolen Turbellarien zuriickfiihren.

DaC eine geregelte Zirkulation hier noch nicht existiert, ist fiir

die Vergleichung wohl kaum ein Hindernis. Denn man muC fiir

das GefaBsystem doch ohnedies eineu Zustand als Ausgangspunkt

nehmen, in dem sein Inhalt noch nicht durch die Kontraktion einer

eigenen Wandung, sondern durch die Bewegung benachbarter

Organe in einen gewissen, anfangs noch unvollkommenen Umlauf

versetzt wurde. Es tritt diese Art der Zirkulation ja auch stell-

vertretend bei hoheren Formen wieder auf, so z. B. bei manchen

Copepoden, deren rein lakunares Gefafisystem darura doch nicht

minder ein GefaBsystem ist, dem anderer Crustaceen homolog.

Nach Graff (1882) kommen bei den Rhabdocolen durch Be-

wegungen des gesamten Korpers Stromungen in der Periintestinal-

fliissigkeit zu stande, die die freien Bindegewebszellen mit sich

reiCen.

Auf diese freien Bindegewebszellen waren die Blutkorperchen

der hoheren Tiere zuriickzufuhren , das Blutserum auf die Peri-

intestinalfliissigkeit.

Dem primaren GefaCsystem vom Nemertinentypus wird nun

nach Fernandez bei den Colomaten in den zentralen Teilen ein

sekuudares System in Gestalt der mit kontraktilen Elementen ver-

sehenen Colomwand aufgelagert, das nun die Funktion der Pro-

pulsation im wesentlichen iibernimmt und damit zur mehr oder

weniger ausgiebigen Reduktion des einer seiner urspriinglichen

Funktionen enthobenen primaren Systems fiihrt

Letzteres ist bei Vertebraten 1) durch das gesamte periphere

Gefafisystem, 2) durch die lotima des Herzens reprasentiert. Myo-

und Epicard stellen das sekundare, von der Colomwand gelieferte

System dar.

Vieles in meinen Untersuchungen scheint mir fiir diese An-

sicht zu sprechen. So die enge Beziehung zwischen Bindegewebe,

Endothelien und Blut, die sich in der Ontogenie dieser Organe

auspragt, vor allem aber die spezielle Art dieSer Beziehung.

Der ontogenetische Zusammenhang zwischen den Bindesub-

stanzen und den Bestandteilen des GefaBsystems ist eine auflallend

deutliche Erscheinung und hat darum schon friih ganz besonderes
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Interesse auf sich gelenkt. Verdankte doch die Aufstellung eines

besonderen Blut-Bindesubstanzkeimes der Vertebraten : His (1868),

Waldeyer (1883), Rauber (1883), die lange Zeit hindurch eine

herrschende Vorstellung war, diesem Zusammenhang ihre Ent-

stehung. KOlliker (1884) war der erste, der die Annahme eines

solchen Keimes in klarer und bestimmter Weise zuriickwies. Die

enge Beziehung zwischen Bindesubstanz und GefaCen erkennt aber

auch er an. Bindegewebszellen spielen nach ihm bei der GefaB-

bildung zweifellos eine Rolle. Diese Anteilnahme des Bindegewebes

an der GefaCbildung hat auch Goette (1875) mit aller Ent-

schiedenheit behauptet.

Auch in neuerer Zeit ist die Beziehung zwischen Bindegewebe

und GefaCsystem immer wieder erkannt worden und, wie bereits

erwahnt, theoretisch schon in ahnlichem Sinne verwertet worden,

wie bei Fernandez, so z. B. bei Hertwig und Ziegler.

Was speziell Zieglers Ansicht betriift, so muC erwahnt werden,

daB er zwar eine Ableitbarkeit des GefaBsystems aus dem Schizocol

annimmt, dagegen glaubt, daB bei Vertebraten nur das Lymph-

gefaBsystem den Zusammenhang mit dem Liickenraum des Korper-

bindegewebes gewahrt hat, wahrend das BlutgefaBsystem, aus ur-

spriinglich gleicher Aulage von ihm gesondert, gegen das Schizocol

zu, auch wahrend der Entwickelung, volhg abgeschlossen ist. In

dieser strengen Fassung scheint mir der Unterschied zwischen

Blut- und LymphgefilBsystem nicht aufrecht zu erhalten, und den

ZiEGLERSchen Satz, daB die Blutkorperchen im Inneru der Ge-

faBe entstelien, fand ich nicht bestiitigt.

Die Beziehungen der Endothelien zum Bindegewebe, wie sie

sich bei Amphibien finden, zeigen drei charakteristische Modi-

fikationen

:

1) Die GefiiBe entstehen spiiter als das Bindegewebe; sie

sind anfangs nichts als Liickenniume im Bindegewebe, das sich

in ihrer Umgebung zum Endothel differeuziert. Arteria hyomandi-

bularis und Arteria carotis bei Bufo.

2) Die GefiiBe entstehen aus GeftiBzellen, die gleichzeitig
mit Bindegewebszellen gebildet werden, gleichzeitig mit ihnen aus

ihren Bildungsherden frei werden und sich histologisch in nichts

von ihnen unterschoiden. Kranialer Teil der Aorta.

3) Die GefaBe entstehen friiher als das Bindegewebe. Herz.

Der sub 1 erwiihnte, nach der hier vertretenen Ansicht

phylogenetisch alteste Typus hat sich bei den periphereu GefaBeu
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erhalteu. Fur den zentralen Teil des Endothelsystems ergabe sich

dann eine Heterochronie , die durch die hohe funktionelle Be-

deutung dieses Organes zur Geniige erklart wird. Sie bestande

darin, daC die GefaCe zunachst gleichzeitig mit dein Bindegewebe,

schlieBlich vor ihm entstehen, Auch ira letzteren Falle erweist

das isolierte Austreten der GefilCzellen, ihre Mesenchymnatur, sie

als dem Bindegewebe verwandte Elemente.

Es ware nun theoretisch nicht undenkbar, daB dieser Prozefi im

weiteren Fortschreiten dahin fiihrte, dafi die GefaCzellen gruppen-

weise, wie teilweise bei Siredon, schlitBlich vielleicht in Form
solider Strange abgeschnurt wiirden, wie dies von manchen Autoren

beschrieben wurde. Dies ware ein Analogon zu der teloblastischen

Bildungsweise verschiedener Organsysteme bei gewissen Anneliden,

bei welchem Bildungsmodus es sich ja auch um eine Zusammen-

ziehuiig mehr diffuser Anlagen in moglichst lokalisierte Bildungs-

herde zwecks Ermoglichung einer beschleunigten, von der Ent-

wickelung anderer Organsysteme in hoherem Grade unabhangigen

Differenzierung handelt.

Eine solche Zusammenziehung auf lokalisierte Bildungsherde

liegt in verschiedeuen Stadien der Ausbildung im ventralen und

sklerotomalen Blut- und GefaCbildungsbezirk der Amphibien, in

der intermediaren Zellmasse der Teleostier, in jeder Art von Blut-

inselbildung vor.

Alle solchen Zentralisationen sind als abgeleitete Bildungsweisen

anzusehen,

Speziell fur die Blutbildung ist die physiologische Bedeutung

einer moglichst friihen und ausgiebigen Entwicklung, wie sie durch

die Anlage in lokalisierlen Herden gegeben ist, einleuchtend. Als

Reminiscenz einer ursprunglich mehr diffusen Bildungsweise auch

dieser Elemente ware die Blutbildung in der Leber und Nabel-

blase, in embryonalen Lymphdriisen etc. und die postembryonale

Blutbildung anzusehen.

Wenn sich nun vergleichend - histologisch alle Uebergange

zwischen Bindegewebe und Endothel in direktem Nebeneinander

feststellen lassen, wenn eine Umwandlung von embryonalen Binde-

gewebszellen in Endothelien ontogenetisch nachweisbar ist, wie

bei Amphibien, wenn hier voriibergehend ein Zustand existiert, in

dem das Endothelsystem mit dem bindegewebig begrenzten Lakunen-

system des Korpers kommuniziert, ein Zustand, der bei einer

Reihe wirbelloser Tiere dauerud ist, so fallt hiernach wohl jeder

prinzipielle Gegensatz zwischen einem lakunaren peripheren Ge-

faBsystem, wie es fur viele W'irbellose typisch ist, und dem endo-
Bd. XLI. N. F. XXXIV, 7
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thelialen peripheren Gefafisystem der Vertebraten fort, und diese

beiden Systenie waren ohne Schwierigkeit vergleichbar.

Das Endocard aber ist zweifellos ein Bestaudteil des gesamten

Endothelsystems. Ein prinzipieller Unterschied zwischen dem
zentralen und den peripheren Teilen des Endothelsystems existiert

nicht. Nach dieser Ansicht ware also das Endocard so wenig wie

das iibrige Endothel bei Vertebraten eine Neubildung, sondern ein

durchaus primitives Organ, das sein Homologon in der, wenn auch

bisweilen nur in sparlichen Resten erhaltenen innersten Auskleidung

des GefaCsystems der Wirbellosen findet.

Eine gewisse Schwierigkeit fiir die Ansicht von Fernandez

liegt bei den Vertebraten in dem Umstand, daC hier alle Telle des

„primaren GefaCsystems" wesentlich und vielleicht ausschlieClich

aus sekundarem Mesenchym hervorgehen, wahrend sie urspriing-

lich, da das Gefafisystem als vor dem Colom vorhandeu ange-

nommen wird, aus p rim are m Mesenchym ihren Unsprung nehmen.

Diese Schwierigkeit ist nattirlich nur dann vorhanden, wenn

man annimmt, daC primares und sekundiires Mesenchym nicht nur

topographisch, sondern auch ihrem morphologischen Wert nach,

also prinzipiell verschieden sind,

Vertritt man letzteren Standpunkt nicht, so wird man keine

Schwierigkeit darin sehen, eine Verlagerung der Anlagen des Ge-

faCsystems aus dem priinjireu ins sekundiire Mesenchym anzunehmen.

Auch Meyer (1901) halt eiuen „Ersatz" des primiiren Mes-

enchym durch sekundiires fiir moglich. Innerhalb der Anneliden

z. B. hatte ein solcher Ersatz, wie BCrgers (1891, 1894) Uuter-

suchungen tiber Hirudineen lehren, stattgefunden. Ferner liegt es

gerade bei Vertebraten, bei denen das primiire Mesenchym gegen-

iiber dem sekundaren eine so untergeordnete Bedeutung hat, nahe,

an einen solchen „Ersatz" zu denken ; doch der Beweis, daC mit

einem solchen die angenommeue Verlagerung der Bildungseiemente

des GefaCsystems Hand in Hand gehen kaun, steht noch aus.

Unwahrscheinlich ist eine solche Verlagerung aber jedenfalls

nicht, denn das ursachlich bedingende Moment fiir sie lage wohl

klar auf der Hand. Es ist dasselbe, das zur Lokalisierung der

GefjiC- und Blutbildungszentren gerade auf die Stellen fiihrte, die

in der unmittelbaren Umgel)ung des Darmes liegen. Dieser Ort

konnte aber, nachdem die Darnnvand von Colombildungen rings

umfaCt war, nur die Darmwand selbst oder das CcWothel sein. Da
nun nach Meyer das primiire Mesenchym der Anneliden wesentlich

ektoblastischer Herkunft ist, und auch das Colothel in seiner

Ontogenie enge Beziehungen zum Ektoblast nicht verkennen laCt,
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SO Avare einigermaUen verstandlich , warum nicht die Darmwand,

sondern das Colothel zum Trager der Anlagen des primaren Ge-

faBsystems wurde.

Die Ontogenie des GefaCsystems der verschiedenen Anneliden-

gruppen wird vielleicht einmal im stande sein, zu entscheiden, ob

die in Rede stehende Schwierigkeit im hier angedeuteten Sinne

zu losen ist oder nicht.

Von Wert fiir die hier vertretene Ansicht ware es, wenn

sich eine Beteiligung ektoblastischen Mesenchyms am Aufbau des

Endothels der Vertebraten, die ich nur wahrscheinlich machen

konnte, irgendwo mit Sicherheit nachweisen lieBe.

Soweit eine lokalisierte Entstehung von GefaBendothelien und

Blut sicher nachgewiesen ist, ist jedenfalls der spezielle Ort der

Lokalisation von groCer Bedeutung.

Es fragt sich nun, ob die bei Amphibien iiber solche Loka-

lisationen festgelegten Tatsachen vereinzelt dastehen, oder ob sich

bei anderen Vertebraten Verhaltnisse finden, die mit denen der

Amphibien iibereinstimmen.

Zunachst die Selachier: Die Endocardzellen entstehen hier

nach iibereinstimmenden Angaben vom freien, ventralen Rande des

Mesoblasts. Die Subintestinalvenen entstehen vom ventralen Ende

der Seitenplatten und treten in dorsal gerichteten Ketten aus,

genau wie bei Amphibien. So siud sie von Mayer (1887) und

RUCKERT (1888) beschrieben und auch abgebildet worden. (Mayer

halt aber die betreftenden Zellen fiir die Bildungszellen der Aorta.)

Die Gefafizellen der Aorten entstehen nach Ruckert und Van der

Stricht (1896) aus den Somiten, die Zellen der Nierengefafie

nach RtJcKERT aus den Somiten. (Ruckerts Annahme einer

Anteilnahme des Entoblasts bei der GefaCbildung diirfte durch die

Arbeit Raffaeles (1892) als widerlegt zu betrachten sein.) Das

Blut der Selachier entsteht im peripheren Mesoblast, also wie bei

Amphibien in dem Mesoblastbezirk, der zur Zeit am weitesten

ventral gelegen ist.

Es stiminen also die Selachier in alien wesentlichen Punkten

mit den Amphibien iiberein.

Was nun die sklerotomalen Gefafizellen der Amphibien an-

langt, so entspricht ihr Entstehungsgebiet bei den Teleostiern

jedenfalls einem Teil der intermediaren Zellmasse und des Sklero-

toms, aus welchen Teilen ja auch — im speziellen sind die An-

gaben noch widersprechend — die den vereinigten Kardinalvenen

entsprechende Stammvene und die Aorta entstehen.

7*
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Die intermediare Zellmasse in ihrer friilizeitigen Sonderuug

vom ubrigen Mesoblast ware der friihzeitigen Sonderung von

Brachets (1903 b) „ebauche cardiaque" im ventralen Mesoblast

von Rana temporaria an die Seite zu stellen. Diese Isolierungen

sind ein weiteres Stadium jenes Prozesses, der mit der Loka-

lisierung der urspriinglich diffusen Endothel- und Blutanlagen auf

bestimmte Zentren beginnt, und deren physiologische Bedeutung,

wie schon gesagt, die Ermoglichung einer fruhzeitigen unab-

hangigen Entwickelung ist.

Die einzelnen Bestandteile solcher Bildungsberde sind im

Prinzip befahigt, sowohl Blutkorperchen als Endothelien zu werden.

Das zeigt sich bei alien bislier beschriebenen Blutinseln von

Vertebraten und bei der intermediaren Zellmasse der Teleostier,

die ja im Grunde auch nur eine „Blutinser' ist. (Nach Sobotta

gehen allerdings aus den „Blutstrangen" der Salmoniden keine

Endothelien hervor; das darf aber im Hinblick auf die entgegeu-

stehenden Beobachtungen wohl noch als zweifelhaft gelten.) Zwischen

einem Bildungsberde, der beide Bestandteile des GefiiCsysteras

und einera solchen, der nur einen derselben liefert, besteht ein

weseutlicher morphologischer Unterschied also nicht.

So ist es vielleicht erlaubt, zwei primitive Endothel- und

Blutbildungszentren fiir Vertebraten anzuuehmen. Das eine Zentrum

liegt ventral und geht aus deni Teil des Mesoblasts oder seiner

nachsten Umgebung hervor, der zum ventralen Mesenterium wird,

Oder dem urspriinglich die Bedeutung eines ventralen Mesente-

riunis zukommt; der zweite liegt dorsal und ist der Gegeud des

dorsalen Mesenteriums eng benachbart.

Endothelbildung findet bei Ampbibien und wahrscheinUch bei

alien Vertebraten mit AusschluB der Teleostier in beiden Bezirken

statt. Die Blutbildung aber ist, soweit unsere augeublicklichen

Kenntnisse reichen, bei Ampbibien, Selachiern und Amnioten auf

den ventralen, bei den Teleostiern auf den dorsalen Bezirk be-

schrankt. Ein Grund fiir diese verschiedene Differenzierung lilBt

sich wohl zur Zeit nicht angeben. Es scheint aber nicht unmog-

lich, dafi sich unter den Teleostiern noch Formen finden konnteu,

bei denen sich neben der Blutbildung in der intermediaren Zell-

masse auch noch eine solche im ventralen Mesoblastbezirk oder

vielleicht eine Blutbildung ausschlieClich im letzteren finden konnte,

Es wiire von hohem luteresse, jene von Sobotta beschriebenen

Formen mariner Teleostier, denen ^Blutstriinge vollig zu fehlen

scheinen", auf diesen Punkt zu untersucheu. Eine solche Unter-
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suchung wiirde vielleicht auch iiber das Warura der Ausbildung

jener interraediaren Zellmasse AufschluC gewahren konnen.

Die Lokalisation der Endothel- und Blutbildung auf einen

dorsalen und medio-ventralen Mesoblastbezirk findet sich in ihrer

einfachsten Form bei den Holoblastiern, den Amphibien. Bei den

Meroblastiern kann von einem medio-ventralen Mesoblastbezirk

als Blutbildungszentrum natiirlich nur in iibertragenem Sinne die

Rede sein, da die Blutinsel hier ja niemals in der ventralen

Mittellinie angelegt wird. Das ist ja auch bei holoblastischen

Amphibien nur am Hinterende der Embryonalanlage der Fall.

Entsteht die Blutinsel zu der Zeit, da in ihrem Bildungs-

gebiet ein medio-ventraler ZusammenschluC des Mesoblasts schon

erfolgt ist, so geht sie aus medio-ventralen Teilen des Mesoblasts

hervor. Entsteht die Blutinsel zu der Zeit, da die Seitenteile des

Mesoblasts noch nicht vereinigt sind, so legt sie sich an den

Teilen des Mesoblasts an, die zur Zeit der ventralen Mittellinie

am meisten genahert sind.

Fur den morphologischen Wert der Blutinsel ist diese auf

sekundarer Veranderung des Dottergehalts beruhende Verschieden-

heit jedenfalls ebenso bedeutungslos, wie die paarige Entstehung

des Endocards der Amnioten fur die Ableitbarkeit des Herzens

aus einem medianen Langsstamm. Ueberall bei Meroblastiern

(exkl. Teleostier) entsteht die Blutinsel an den freien Enden des

Mesoblasts, die nur zur Zeit der Blutinselbildung durch die Dotter-

masse an einer ventro-medianen Vereiuigung und der Bildung eines

Mesenteriums gehindert sind.

Tatsachlich kann ja nun der bedeutende Dottergehalt so weit-

gehende Modifikationen des ursprunglichen Verhaltens herbei-

fuhren, dalJ das ventrale freie Ende des Mesoblasts nicht mehr

zur Bildung des Mesenteriums verwandt wird. Es entsteht dann

das Pericard aus derajeuigen Mesoblastbezirk, der an der Ab-

schnurungsstelle des Embryos vom Dotter liegt. Das ventrale

Ende des Mesoblasts liegt aber nicht an dieser Abschnurungsstelle,

sondern peripheriewarts auf dem Dotter. Die hier vorliegenden

Verhaltnisse lassen sich wohl unschwer von denen bei Holoblastiern

ableiteu. Ueber die speziellere Lokalisation der Gefafizellen in

solchen Fallen ist aber zu wenig bekannt, als daC sich schon jetzt

tiberblicken lieCe, in welcher Weise die hier 'angedeutete Homo-

logisierung durchzufiihren ware.

Die Lokalisation der Endothel- und Blutbildungsbezirke gerade

auf die Region der Mesenterien ist sicherlich keine bedeutungslose.

Bei GoETTE (1890) heiBt es: „Die alteste Form des GefaB-
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systems der Vertebraten ist ein indiiferenter Kreislauf in dem
oberen und unteren Darmgekrose und der Darmwaud." Goette
hat also, soweit mir die Literatur bekannt ist, in Bezug auf die

Vertebraten zum erstenmale den phylogenetischen Zusanimenhang

zwischen Darm und GefaCsystem klar erkannt, jenen Zusammen-

hang, der von viel umfassenderen Gesichtspunkten aus, namlich

indem das Hauptgewicht auf die W irbellosen gelegt wurde, in der

Trophocoltheorie Langs (1903) dargestellt wird und jene Idee der

physiologischen Bedingtheit der speziellen Form einer morpho-

logischen Differenzierung zum Ausdruck bringt, die, durch so viele

Tatsachen gestutzt, in ihrer allgemeineu Giiltigkeit wohl kaum ver-

kannt werden kann.

In Bezug auf die Trophocoltheorie scheint es mir von Be-

deutung, daC die Blut- und GefilCbildungszentren der Vertebraten

gerade die Stellen einuehmen, an deuen schon bei Anneliden die

ersten aus dem Darmblutsinus gesonderten Langsstamme des

GefiiCsystems gelegeu waren: dorsal und ventral vom Darm in der

Gegend der Mesenterien.

Dafi die Ontogenie des GefiiCsystems der Amphibieu alle Ver-

haltnisse zeigt, die fiir Langs Trophocoltheorie iiberzeugeud

sprechen, braucht nach dem Vorausgegangeueu kaum noch hervor-

gehoben zu werden. Es findet sich zur Zeit der Loslosuug der

Blutinselzellen ein deutlicher Darmblutsinus; es vollzieht sich die

Pericardbildung genau so, wie die Abscbniirung eines GefaCes aus

einem solchen Sinus. Und wenn es bei Goette (1875) p. 761

heiCt: „I)er Schvvanzdarm liegt also zwischen den kaudalen Fort-

setzungen der arteriellen und venosen HauptgefaCe des Stammes",

so geht hieraus hervor, daC die Uebereinstimmung mit der Anne-

lidenorgauisation in Bezug auf das GefiiCsystem auch im Kaudal-

ende der Embryoualanlage noch klar zu Tage tritt.

Der einzige wesentliche Differenzpuukt der hier vertretenen

Ansicht von der in der Trophocoltheorie begriindeten ist der,

daC die bindegewebige resp. endotheliale GefaBwandung als der

prim are Teil des Gefafisystems angesehen wird, und daB die

geringe Ausbildung dieses Teiles bei Anneliden als eine durch

Funktionsjinderung bedingte Riickbildung gedeutet wird. Ist ein

prinzipieller Unterschied zwischen priniiirem und sekundiirem

Mesenchym namlich nicht vorhanden, so wird die Mesenchym-

arniut bei Anneliden, mit der ja die Reduktion des primiiren

GefiiCsystems eng verkniipft ist, sicherlich als sckundiir betrachtet

werden miissen, da doch die Anneliden von Parcnchymwiirmeru

abzuleiten sind.
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Nach der Trophocoltheorie dagegeu sind die dem Vertebraten-

€ndothelsystem entsprechenden Telle bei Wirbellosen neu auf-

tretende Elemente, die, aiifangs sparlich, im Laufe der Phylogenie

an Masse zunehmen und schlieClicli lin Gefafisystem der Vertebraten

ihre hochste Ausblldung erlangen. Das in der vorllegenden Arbeit

als „priiuar" bezeichnete System ware hiernach gerade das se-

k u u d a r e. Die urspriingliche Wandung des GefaCsystems wtirde nur

von der Darmwand einerseits, dem Colothel andererseits geliefert.

Unerklart bleiben bei dieser Annahme das GefaCsystem der

Nemertinen, ferner die Verbaltnisse bei Echinodermeu, die unter

der Annahme eines primaren bindegewebigen Gefafisystems zwar

nicht erklart, aber doch dem Verstanduis wohl naher geriickt wtirden.

Nach allem Vorausgesagten ist es wohl kaum noch notig zu

betonen, dafi die eben erorterte Frage den eigentlichen Grund-

gedanken der Trophocoltheorie nicht beruhrt, und daB diesem hier

aus vollster Ueberzeugung zugestimmt wird,

Es sei noch darauf hingewiesen, daB es jedenfalls eine auf-

fallige und bemerkenswerte Tatsache ist, daC im Gesamtgebiet des

Korpers gerade die Herzgegend der Ort ist, an dem zuerst ein

Mesenterium gebildet wird, lange bevor Mesenterialbildungen im

iibrigen Korper auftreten, vor allem lange, bevor das dorsale

Mesenterium in der gleichen Region gebildet wird. Das hangt

wohl damit zusammen, dafi schon auf phylogenetisch weit zuriick-

liegenden Stadien, schon bei Anneliden, gerade dem mesenterialen

Colothel des RuckengefaCes jene ausgesprochen propulsatorische

Funktion zukam, die den entsprechenden Teil der Neuralseite

funktionell entlastete. Mit der Lokalisierung eines Herzens im

Bereich der Vena subintestinalis wurde der groCte Teil auch des

ventralen Mesenteriums fiir das GefaCsystem funktionell be-

deutungslos, Der geringere funktionelle Wert dokumentierte sich

schlieClich auch in der Ontogenie: als verspatete Anlage.

Von einem geringen funktionellen Wert kann" hier naturlich

nur dann die Rede sein, wenn man die Funktion des Colothels,

soweit sie fiir das GefaCsystem in Betracht kommt, als auf die

Propulsation beschrankt annimmt, wie dies fiir die Vertebraten

ja sicher zutreifend ist, nach Fernandez aber auch als urspriing-

licher Zustand fiir die evertebraten Colomtiere angenommen
werden diirfte.

Unter den Gesichtspunkt einer Ableitbarkeit aus einem Darm-

blutsinus oder einen auf ihn zuriickfiihrbaren Zustand wiirden

uatiirlich ebenso wie die ersten Darm- und LebergefaCe der Am-
phibien jene GefaCe fallen, die bei Meroblastiern auf dem, einen
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Teil der Darmwand morphologisch wie physiologisch vertretenden

Dotter verlaufen; ferner die GefaBe der Embryonalhiillen der

Amnioten. Dafi gerade diejenigen Hiillen, die als Derivate der

Darmwand entstehen, jene ausgedehnte Gefafiversorgung besitzen,

im Gegensatz zu dem gefaClosen Amnios, ist eine Erscheinung,

auf deren Bedeutung mein verehrter Lehrer, Herr Professor Lang,

mich aufmerksam machte. Es handelt sich hier um eine jener

vielen, lange bekannten Tatsachen, die durch die Trophocoltheorie

in ein neues Licht gesetzt und zum Glied einer ganzen Kette von

Erscheinungen gemacht wird, deren durchgreifende Gleichformigkeit

durch die Lebensvorgange im Organismus selbst erklarbar ist.

ZnsammenfassQii^.

Die Gefafiendothelien der Amphibien entstehen aus dem Mes-

enchym und zwar wesentlich und vielleicht ausschlieClich aus

sekundarera Mesenchym. Fiir etwa beteiligtes primares Mesenchym

kame der Ektoblast als Ursprungsstiitte in Betracht. Mesenchym-

bildung aus dem Entoblast kam nirgends zur Beobachtung.

Es besteht eine Lokalisatiou der Gefafi- und Blutbildung auf

zwei Bildungsherde, die in ihrer Lage der Gegend des dorsalen

und ventralen Mesenteriums entsprechen : sklerotomaler und medio-

ventraler Mesoblastbezirk.

Aufier der Bihlung von Endothelien aus lokalisierten Anlagen

koramt eine solche aus ditfus austreteuden Wanderzellen und eine

solche im Bindegewebe vor.

AUe groCen GefaCstamme der ersten Stadien entstehen in loco

und isoliert und treten erst sekundar miteinander in Verbindung.

Bei ihrer ersten Anlage sind die GefaCe entweder solid und

beim ersten Auftreten eines Lumens gegen alle anderen Korper-

hohlrjlume abgeschlossen, oder sie sind bei ihrer ersten Anlage

gegen den Luckenraum zwischen den Mesenchym- oder Binde-

gewebszellen offen. Die verschiedenen Bildungsmodi sind auf den

EinfluG lokal verschiedener Entwickeluugsbedingungen zuriick-

zufuhren. Ein prinzipieller morphologischer Wert kommt ihnen

also nicht zu.

Das Endothelsystem steht zu der Zeit, da die Blutkorperchen

in Zirkulatiou gelangeu, mit dem Liickenraum im Korperbinde-

gewebe, dem Schizocol, iu otfener Koramunikation und ist phylo-

genetisch aus einem bindegewebig begrenzten Lakunensystem ent-

standeu zu deuken, desseu physiologisch wichtigster und durum



Entstehung der Gefafiendothelien u. des Blutes bei Amphibien. 105

auch am friihesten besonders dififerenzierter Teil in der Umgebung

des Darmes lag.

Die Lokalisation der blut- und gefaCbildenden Zellen auf die

Gegend der Mesenterien bestiitigt die von Lang vergleichend-

anatomisch begrundete Annahme, daC die erste Diflerenzierung des

Darmblutsinus der Colomaten in der Sonderung von GefaCen in

der Gegend des dorsalen und ventralen Mesenteriums bestand.

Die Blutkorperchen sind als „schwimmende Mesenchymzellen"

im Sinne Zieglers aufzufassen. Ihr Ursprung liegt im medio-

ventralen Mesoblastbezirk.

Nach AbschluC dieser Untersuchungen wurde ich mit der Arbeit

von MuTHMANN „Ueber die erste Anlage der Schilddruse und deren

Lagebeziehung zur ersten Anlage des Herzens bei Amphibien, ins-

besondere bei Triton alpestris" bekannt (Anat. Hefte, 1. Abt.,

Bd. XXVI, 1904).

Die Resultate dieser Arbeit stimmen in erfreulicher Weise mit

denen der meinen tiberein. Auch diirften sich beide Arbeiten in

manchen Punkten erganzen, da Muthmann das Hauptgewicht auf

die in meiner Arbeit auCer acht gelassene Entwickelung der Thy-

reoidea legt, wahrend ich die Endocardentwickelung eingehender

behandelte.

Auf einen kleinen Differenzpunkt zwischen meinen Unter-

suchungen und denen Muthmanns ist noch hinzuweisen.

Muthmanns Sagittalschnitte • zeigen bei aller prinzipiellen

Uebereinstimmung mit meinen Rekonstruktionen der Mittelschnitte

einen Unterschied darin, daC auf ihnen durchwegs der ventral

gelegene Mesoblast hinter der Endocardanlage fehlt. Aus welchem

Grunde er nicht mit dargestellt wurde, ist nicht erwahnt ; vielleicht

hielt Muthmann das Verhalten des Mesoblasts hinter der Endocard-

region in Bezug auf die von ihm bearbeitete Frage fiir unwesent-

lich. Jedenfalls sind seine Abbildungen in diesem Punkte nicht

ganz genau.

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Lang, mochte

ich an dieser Stelle meinen warm empfundenen Dank aussprechen

fiir die unvergeCliche, so reiche und wertvolle Anregung, die ich

von ihm empfing. Ihm, wie Herrn Professor -Hescheler danke

ich fiir die Forderung, die dieser Arbeit durch das entgegen-

gebrachte Wohlwollen und Interesse und durch manchen wert-

voUen Rat zu teil wurde.
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Figurenerklarung.

AJiym Arteria hyomandibularis

Ao Aorta

hi Blutinsel

hl.h Blutkorperchen

Car Arteria carotis

ch Chorda
dc Ductus Cuvieri

dv Zellen der Dotterdarmvenen

end Eudocard
ent Darmwand
entk Entoblastkiel

ekt auBeres Korperepithel

G.end GefaCendotkel

g.0 GefaCzellen

Hy.ch Hypochorda
Kb Kiemenbogen
El).a Kiemenbogenarterie

I Gefafilumen

med Medullarrohr

mes Mesoblast

mes.ant Mesocardium anterius

Myoc Myocol

Myot Myotom
jicir Parietalhohle

per.vis viscerales Blatt d, Pericard

ski Sklerotom

skl.h Sklerotomhohle

sj) Seitenplatte

vc.p Vena cardinalis post.

V.j Vena jugularis

v.myot ventraler Myotomfortsatz

vn Vornierenanlage

vng Vornierengang

vngl Vornierenglomerulus

wz Wanderzellen

Bis zur VergroCerung 500 : 1 wurden HAUTNACKSche Trocken-

systeme verwendet, bei starkeren VergroBerungen homogene Im-
mersion Yi2 Seibert in Verbindung rait HARXNACKSchen Okularen.

Tafel II.

Fig. 1. Bufo, 2—3 Somite,

des Mandibularbogens. 200 : 1.

Fig. 2. Bufo, 2—3 Somite,

des Hyoidbogens. 150 : 1.

Fig. 3. Bufo, 2—3 Somite.

Querschnitt durch die Gegend

Querschnitt durch die Gegend

Querschnitt durch die Gegend
des 1. Kiemenbogens. Kranialrand der ventro-medianen Vereinigung

des Mesoblasts. 150 : 1.

Fig. 4. Bufo, 2— 3 Somite. Querschuitt au der hinteren

Grenze der Mesenchymbildungszone. 150 : 1.

Fig. 5, Bufo, 3—4 Somite. Querschnitt durch das Hinterende

des Entoblastkiels. 150 : 1.

Fig. 6. Bufo, 3—4 Somite. Querschnitt durch die Gegend
des 1. Kiemenbogens. Kranialrand der ventro-medianen Vereinigung

des Mesoblasts. 160 : 1.

Fig. 7. Bufo, 3

der Mesenchymbildungszone. GefalJzellen

lateralwarts ziehende Ketten. 150 : 1.

Tafel III.

4 Somite. Querschnitt durch das Hinterende

als von der Mittellinie
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Fig. 8. Bufo, 5—6 Somite. Querschnitt durch die Vorderwand
der Leberanlage. Freie GefaCzellen seitlich von der Mittellinie.

150 : 1.

Fig. 9. Bufo, 11—12 Somite. Querschnitt durch die Gegend
des 1. Kiemenbogens. Einziger Schnitt der Serie mit geschlossenem
Endothelrohr. 150 : 1.

Fig. 10. Siredon, 11— 12 Somite. Querschnitt durch die Gegend
des 1. Kiemenbogens. Kranialrand der ventro-medianen Vereinigung
des Mesoblasts. 150 : 1.

Fig. 11. Siredon, 11—12 Somite. Querschnitt durch das
Hinterende des Entoblastkiels. 150 : 1.

Fig. 12. Siredon, 12—13 Somite. Querschnitt durch das
Hinterende der Mesenchymbildungszone. 150 : 1.

Fig. 13. Siredon, 12—13 Somite. Querschnitt durch das
Vorderende der Leberanlage. Freie Gefafizellen, der Leberwand
anliegend. 150 : 1.

Tafel IV.

Fig. 14 u. 15. Siredon, 9 Somite. Querschnitt durch die

Gegend des Dotterdarms. Die Bildungszellen der Dotterdarmvenen
dv als Zellketten, die vom freien Rande der Seitenplatten dorsal-

warts Ziehen. 100 : 1.

Fig. 16. Siredon, 20 Somite. Mesenchymzellen des Sklerotoms
zur Gegend des spateren Vornierenglomerulus ziehend. 150 : 1.

Fig. 17. Bufo, 5—6 Somite. Wanderzellen (wz) am Ursegment-
stiel. 315 : 1.

Fig. 18. Bufo, 16—17 Somite. Anlage des Ductus Cuvieri (dc).

150 : 1.

Fig. 19 u. 20. Siredon, 14—15 Somite. In Ketten austretende

„auCere" und „innere" Wanderzellen. Austrittsort : Ursegmentstiel.

150 : 1.

Fig. 21. Siredon, 11— 12 Somite. „Innere" Wanderzellen am
Ursegmentstiel austretend. 550 : 1.

Fig. 22. Bufo, 11—12 Somite. Das auf Fig. 9 abgebildete

Endocard. 550 : 1.

Fig. 23 u. 24. Bufo, 3—4 Somite. Mitotisch entstehende

Wanderzellen in der Somatopleura. 550 : 1.

Fig. 25 u. 26. Bufo, 2—3 Somite. Aus dem aufieren Korper-
epithel austretende Wanderzellen. 550 : 1.

Fig. 27. Bufo, 2—3 Somite. Wanderzelle in der Somatopleura.

550 : 1.

Fig. 28. Bufo, 5— 6 Somite. Im Austritt begriffene Wander-
zelle in der Splanchnopleura. 550 : 1.

Fig. 29. Bufo, 2—3 Somite. Austretende Wanderzelle aus

der Splanchnopleura. 550 : 1.

Fig. 30. Bufo, 3—4 Somite, Freie Wanderzelle zwischen

Mesoblast und auCerem Korperepithel. 550 : 1.
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Tafel V.

Fig. 31. Siredon, 21—22 Somite. Anlage des kranialen,

paarigen Teiles der Aorta. 550 : 1.

Fig. 32. Bufo, 16—17 Somite. Distalende der Arteria hyo-

mandibularis (A.hym) im Bindegewebsnetz des freien, ventralen

Mandibularbogenendes. 550 : 1.

Fig. 33. Siredon, 16—17 Somite. Anlage des hinteren tin-

paaren Teiles der Aorta. 550 : 1.

Fig. 34. Bufo, 16— 17 Somite. Anlage des kranialen paarigen

Teiles der Aorta. 550 : 1.

Fig. 35. Bufo, 16—17 Somite. Vena cardinalis posterior {v.cp).

550 : 1.

Fig. 36 u. 37. Bufo, 16— 17 Somite. Bildung der Vena jugu-

laris (v.j), auf zwei aufeinander folgenden Schnitten dargestellt.

550 : 1.

Fig. 38. Siredon, 20 Somite. Querschnitt tangential durch

das Hinterende des Entoblastkiels ; derselbe liegt als kernfreie

Masse in der Pericardanlage. 150 : 1.

Fig. 39. Siredon, 20 Somite. Der kaudalwarts auf den Schnitt

der Fig. 38 folgende Schnitt. Solide Endocardzellmasse in der

Pericardanlage. 150 : 1.

Fig. 40. Siredon, 20 Somite. Endocard mit Lumen, mit dem
Pericard ventro-median^ an der Stelle des Mesocardium anterius, in

Verbindung. 315 : 1.

Fig. 41— 43. Siredon, 21—22 Somite. Arterie des 1. Kiemen-
bogens im Querschnitt. Fig. 41 als Liicke im Mesenchym des

Kiemenbogens, Fig. 42 teilweise. Fig. 43 vollstandig gegen das

umgebende Gewebe gesondert. 150 : 1.

Tafel VI.

Fig. 44. Siredon, 7 mm Lange. Blutkorperchen frei im Binde-

gewebe. 740 : 1.

Fig. 45. Bufo, 16— 17 Somite. Querschnitt durch das Sklero-

tom und seine nahere Umgebuug. 200 : 1.

Fig. 46. Bufo, 16— 17 Somite. GefaCanlage des Vomieren-

glomerulus im Zusammenhang mit den Mesenchymzellen des Sklero-

toms. 200 : 1.

Fig. 47— 50. Siredon, 21—22 Somite. Blutinsel in kaudo-

kranialer Richtung verfolgt. 2(,)0 : 1.

Fig. 51. Siredon, 18 Somite. Blutinsel. 200 : 1.

Fig. 52. Bufo, 16— 17 Somite. Kranialende der Arteria ca-

rotis {Car) im Zusammenhang mit Mesenchymzellen. 200 : 1.
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