
Embryologische Studien iiber die Ganglien

und Nerven des Kopfes von Torpedo ocellata.

Von

Dr. Ernst Cruthke.

Hierza Tafel I—III and 7 Figaren im Test.

Einleitung.

Den Ausgangspunkt meiner Arbeit bildete die Untersuchung,

welche von Klinkhardt vor einem Jahre im hiesigen zoologischen

Institute iiber die Entwickelung der Kopfganglien bei Selachiern,

hauptsachlich an Spinax, angestellt worden war. Auf Rat meines

hochverehrten Lehrers, Herrn Prof. H. E. Ziegler, woUte ich die

Angaben uber Torpedo, welche dort nur anhangsweise gemacht

wurden, weiter ausfUhren und das genauere Verhalten der Ganglien

in mehreren Stadien untersuchen. Meine Untersuchung stellt dera-

nach eine Parallelarbeit und Fortsetzung obiger Arbeit dar, wobei

ich Klinkhardt in vielen Punkten bestatigen konnte, indem ich

ahnliche Untersuchungen an einem Selachier einer anderen Familie

durchfiihrte. Nur durch solche Vergleichung verschiedener Arten

kann allmahlich die Grundlage fiir theoretische Schlusse gewonnen

werden.

Die Ganglien sah ich von vornherein als vorhanden an, und

babe ich mich also mit der Entwickelung der Ganglienleiste nicht

niiher beschaftigt. Bei der Durchsicht der sehr umfangreichen

Literatur zeigte sich namlich, daC die meisten Autoren vor allem

die friihen Stadien, also die Bildung der Ganglienleiste, beruck-

sichtigt haben, wahrend sich mit den spateren Stadien nur ver-

haltnismaBig wenige Forscher befaCten. Ebenso fiel mir auf, dafi

in der Literatur keine ausreichende Darstellung der Ganglien-

anlagen in Form von Rekonstruktionsfiguren vorhanden ist. Ich

habe nun versucht diese Liicke durch Profilbilder, die ich mit

Hilfe der graphischen Rekonstruktionsmethode angefertigt habe,

nach Moglichkeit auszufullen. Von den Autoren ist Froriep fast

der einzige Forscher, der sich der erwahnten Methode bedient
B(1. XLII. N. F. XXXV. 1
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2 Ernst Guthke,

hat; jedoch auch er gibt keine Totalbilder, sondern hat nur einzelne

Telle rekonstruiert. Immerhin sind mir seine Arbeiten von groCem

Nutzen gewesen, und ich konnte seine Befunde auch der Haupt-

sache nach bestatigen. Seine Rekonstruktionsfiguren habe ich in

meine Arbeit als Textfiguren aufgenommen, da meine Figuren in

Verbindung mit den FRORiEPschen Bildern eine kontinuierliche

Reihe darstellen.

Die von mir anfangs gehegte Absicht, die Bildung der Nerven,

besonders die Entstehung des Trochlearis, einer genaueren Unter-

suchung zu unterziehen, vermochte ich zu meinen Bedauern nicht

auszufuhren, da mir dazu noch Zwischenstufen notig gewesen waren,

welche ich nicht erlangen konnte.

Material und Methode.

Zu meinen Untersuchungen wurden mir ira zoologischen In-

stitut eine Anzahl in Sublimat konservierter Embryonen von

Torpedo ocellata zur Verfiigung gestellt, welche zu diesem

Zwecke von der zoologischen Station aus Neapel bezogen worden

waren. AuCerdem hatte mir Herr Professor H. E. Ziegler einige

von ihm geschnittene Serien von Torpedo ocellata zur Untersuchung

iiberlassen.

Nachdem ich durch den bewahrten Zeichner Herrn Giltsch

Oberflachenbilder hatte anfertigen lassen, schnitt ich die Em-
bryonen in einer Dicke von 5 oder 10 /.i und farbte sie mit

Hiimatoxylin und Eosin. Von drei Stadien wurden mittelst der

graphischeu Rekonstruktionsmethode Uebersichtsbilder hergestellt.

Auf die Richtungsebenen glaubte ich verzichten zu konnen, da

mir einerseits durch die Oberflachenbilder die auCeren Umgren-

zungen gegeben waren und andererseits die Anlegung von Richtungs-

linien mit groCen Schwierigkeiten verkniipft gewesen ware. Was
die Ausfiihrung der Rekonstruktion anbelangt, so schloC ich mich

der von Klinkhardt gebrauchten Methode an i), indem ich jedeu

vierten Schnitt mit dem Zeichenprisma bei 50-facher VergroCerung

zeichnete und die Masse auf Millimeterpapier iibertrug; und zwar

bei 5 /ii Schnittdicke im Abstand von 1 mm, in solcher von 10 ^<

1) „Projektive Konstruktion nach W. His", beschrieben in H. E.

Ziegler , Lehrbuch der vergleichenden Entwickelungsgeschichte,

Jena 1902, p. 6.
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ira Abstand von 2 mm. Dies geschah in der Weise, daC ich durch

die Mitte eines jeden Schnittbildes die Medianlinie zog und auf

diese die groBte Ausdehnung der zu rekonstruierenden Teile proji-

zierte. Die Entfernung dieser so erhaltenen Punkte vom Ektoderm

iiber dem Medullarrohr wurden mittelst eines Zirkels dann auf das

Millimeterpapier ubertragen. Allerdings bin ich mir vollkommen

bewuBt, daB meine Figuren nicht frei von kleinen Fehlern sind,

aber ich babe mich durch wiederholte Messungen und vielfache

Vergleichung beraiiht, dieselben so richtig wie moglich zu machen.

Man kann durch graphische Rekonstruktion kaum die Genauigkeit

erreichen, welche bei Plattenmodellen ^) mogUch ware. Jedenfalls

ist aus den Rekonstruktionsfiguren die Form und die gegenseitige

Lage der Organe zu ersehen. Die Schnittrichtung habe ich durch

am Rande der Figuren eingetragene Linien angegeben.

Die Lage der Schnittbilder, welche mit dem ZEissschen Zeichen-

prisma genau nach der Natur gezeichnet wurden, ist ebenfalls durch

Striche am Rande der Figuren bezeichnet.

Terininologie.

Vor der Beschreibung meiner Befunde mochte ich in betreff

der von mir angewandten Terminologie sagen, daC ich dieselbe

Bezeichnung wie Klinkhardt verwende. Die Kiemenspalten be-

zeichne ich der Reihe nach als erste bis sechste, wobei die erste

das Spritzloch darstellt. Von den vor jeder Kiemenspalte ge-

legenen Kiemenbogen bezeichne ich den ersten als Mandibular-

bogen, den zweiten als Hyoidbogen, den dritten als Glosso-

pharyngeusbogen und die anderen als ersten bis dritten Vagus-

bogeu.

Die am Kopfe der Embryonen befindlichen Ektodermver-

dickungen bezeichne ich als Ektodermfelder und unterscheide der

Lage nach ein Ciliar-, Supraorbital-, Infraorbital- und Kiemen-

feld, deren nahere Beschreibung ich bei den einzeluen Stadien

geben werde. Zur Orientierung am Embryo gebrauche ich folgende

Ausdriicke: rostral ist alles das, was nach dem Vorderende des

Kopfes zu liegt; kaudal, was nach dem Schwanzende hin gelegen

1) Plattenmodelle konnte ich nicht ausfiihren, da die neueren

Hilfsmittel daza (Projektionsapparat etc.) im zoologischen Institut

noch nicht vorhanden sind.

1*



4 ErnstGuthke,

ist; dorsal das dem Riicken und ventral das der Bauchwand und

dem Nabelstrang Zugekehrte.

Gleich Klinkhardt iienne ich die Seitenlinien am Kopfe

„Sinneslinien", da deiiselben zweifellos eine Sinnesfunktioii zu-

gestanden werden mufi. Seitenlinie im engeren Sinne heiCt die

kaudalwarts von den Kiemenspalten an der Seite des Rumpfes

verlaufende Sinneslinie.

Besclireibung der Stadieii.

Ehe ich zur Beschreibung meiner Stadien ubergehe, raochte

ich bemerken, dafi die LangenmaCe der von mir beschriebeuen

und rekonstruierteu Embryonen nach der Konservierung festgestellt

worden sind.

In betreff' des von mir bei meinen Rekonstruktionsfiguren an-

gewandten Farbentones ist folgendes zu sagen : Das Nervenrohr

ist uberall gelb gehalten, die Ganglienanlagen zeigen rote Farbe,

je nach der Lage in verschiedenem Tone; die tiefer gelegenen

sind heller gehalten. Das Ektoderm ist grun dargestellt; bei den

Ektodermverdickungen entspricht die Starke des Farbentones dem

Grade der Verdickuug. Die Verbindungen zwischen Ganglien und

Ektoderm zeigen verschiedene dunkle Schraffieruug. Die Farbeu-

bezeichuuug ist demnach dieselbe wie in den Figuren von Klink-

hardt.

Die Lage der Schnitte, welche abgebildet wurden, ist in den

Rekonstruktionsfiguren augegeben, und jeweils die Numnier der

Figur beigeschrieben.

Stadium I.

Das erste von mir rekonstruierte Stadium hat eine Korper-

lange von 8 mm, besitzt vier offene Kiemenspalten und gehort

demnach dem Stadium K (nach Balfour und Ziegler) an.

Dieses Stadium steht sehr nahe an demjenigen, welches Klink-

hardt rekonstruiert hat und welches von ihm als Stadium I—

K

bezeichnet wurde. Da sich Klinkhardt aber hauptsachlich mit

Spinax beschaftigt und diesen Embryo von Torpedo ocellata nur

anhangsweise beschrieben hat, so woUte ich mich nicht auf diese

Rekonstruktion von Klinkhardt verlassen, sondern fiihrte eine

neue und vollstandigere Rekonstruktion aus. Ich benutzte dazu

dieselbe Schnittserie, welche Klinkhardt gehabt hatte.
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In der folgenden Beschreibung werde ich dieses letztere Stadium

in den Vordergrund stellen und das von mir zuerst rekonstruierte

(Textfig. 2), sovvie das von Froriep gezeichnete gleichaltrige

Stadium (Textfig. 3) zur KontroUe beiziehen. Nur an Stellen,

welche eine Abweichung von dem beschriebenen Stadium zeigen,

werde ich auf die beiden anderen Stadien zuriickkommen.

Dieser Embryo, den ich der Liebenswurdigkeit des Herrn

Professor Ziegler verdanke, hat eine Leibeslange von 6,5 mm.
Ein Embryo derselben Lange und

Entwickelungsstufe ist in Text-

figur 1 abgebildet. Das Gehirn

ist bereits ganz geschlossen; von

den Kiemenspalten sind drei voll-

kommen durchgebrochen, wahrend

zwei weitere den Durchbruch vor-

bereiten. An den ersten beiden

Kiemenbogen ist je ein Zapfchen

hervorgewachsen, woraus sich in

spateren Stadien die ersten

Kieraenfaden bilden. Demnach
gehort dieser Embryo dem Sta-

dium I—K (nach Balfour und

Ziegler) an ^). Die R i e c h -

g r u b e zeigt sich als flache Ein-

senkung , in der das Ektoderm

wenig verdickt ist. An den A u -

g e n b 1 a s e n ist die Linsenbildung

durch eine SChwache Verdickuug Fig. l. Embryo von Torpedo

des Ektoderms VOrbereitet. Das ocellata Stadium I ^K Nach einer

von FroT. Ziegler auigenommenen
Ohrblaschen ist noch nicht Photographie.

geschlossen , sondern bildet eine

tiefe offene Grube, deren obere Rander sich vorwolben und so

den ZusammenschluB vorbereiten. Kaudalwarts lauft das Ohr-

blaschen in eine kurze Ektodermverdickung aus.

Ich beschreibe zuerst die Ektodermverdickungen dieses Sta-

diums, nachher die Ganglieuanlagen. Die erste Verdickung des

Ektoderms, welche uns bei der Durchsicht der Schnittserie von

vornher entgegentritt, liegt dorsal von dem Auge. Sie stellt das

1) Totalbild dieses Embryo bei H. E. Ziegler u. F. Ziegler,
Beitrage zur Entwickelungsgeschichte voii Torpedo, Fig. 25.
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von Klinkhardt beobachtete C i 1 i a r f e 1 d dar, ist scharf begrenzt

und von den anderen Ektodermverdickungen in diesem Stadium

vollkoramen isoliert. Im Querschnittbilde sieht man, daB sie in

einer schwachen Einbuchtung liegt, zwei bis drei Reihen Kerue

enthalt und ziemlich plotzlich in das einschichtige Ektoderm uber-

geht (Fig. 6). Sie beriihrt das Auge nicht und hort kaudalwarts

kurz vor Beginn der Kopfhohlen auf; Mitosen sind darin haufig.

Auf die Verbindung mit dem Ciliarganglion komme ich spater

bei der Besprechung der Ganglien noch genauer zurtick.

Ueber der Einknickung, welche spater die Trennung zwisclien

Kopf und Kiementeil bildet, folgt wieder verdicktes Ektoderm.

Diese Verdickung ist jedoch bedeutend ausgebreiteter als die

vorige und endet dorsalwiirts in allmahlichem Uebergang teils in

das gewohnliche Ektoderm, teils in das Supraorbitalfeld. Verfolgt

man diese Verdickung ventralwarts, so beobachtet man, daB sie

sich in die iiber der Augenblase gelegene Linsenanlage, sowie die

der Nasengruben fortsetzt, um vorn allmahlicli in das einfache

Hautblatt iiberzugehen (Textfig. 4). Besonders stark ausgebildet

ist sie an den Randern der vorhin genannten Einsenkung. Sie

setzt sich auf den Mandibularbogen kontinuierlich fort, ohne sich

jedoch am kaudalen Eude der Mandibularbogen in der Median-

linie mit der der anderen Seite zu verbinden; in der Umgebung

des Spritzloches geht sie kontinuierlich in das Kiemenfeld iiber.

Das Supraorbitalfeld, welches bei spateren Stadien so

deutlich hervortritt, ist hier noch sehr wenig entwickelt. Nur

das verdickte Ektodermgebiet zwischen dem Trigeminus- und

Acustico - faciale - Ganglion kann mit diesem Nameu bezeichnet

werden.

Wie wir gesehen haben, bildet die Fortsetzung der zuletzt

beschriebenen Felder das Kiemenfeld. Dasselbe zieht, dorsal-

warts ungefahr mit der ventralen Seite der Chorda abschliefiend,

kaudalwarts am Ohrblaschen vorbei uber das gauze Gebiet der

Kiemenspalten, um binter demselben alsbald in das einfache Ekto-

derm iiberzugehen. An den Kiemenspalten selbst ist das Ekto-

derm besonders stark verdickt. Auf einem Querschnittbilde (Fig. 12)

sieht man namlich, daC der abgetrennt erscheiuende Teil voll-

konimen von verdicktem Ektoderm umgeben ist und zwar haupt-

sachlich der der Kiemenspalte zugekehrte Teil. Die Verdickung

des Stammteiles ist mehr an die Umschlagsstelle der Kiemen-

spalte geriickt, so daB sie der stiirksten Verdickung des abgelost

erscheinenden Teiles gerade gegenuber liegt. Ventralwarts breitet
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sich das Kiemenfeld auf den Kiemenbogen aus, immer schwacher

werdend, bis die Verdickung am ventralen Ende der Bogen all-

mahlich aufhort und in das gewohnliclie Ektoderm ubergeht. An
der vierten und fiinften noch nicht durchgebrochenen Kiemenspalte

laBt sich erkennen, daC hier die Verdickung eine einheitliche ist

und erst durch den Durchbruch geteilt wird.

Histologisch ist von den Verdickungen zu bemerken, daC die

Anorduung der Kerne eine ganz unregelmaGige ist, besonders an

den stark ausgepriigteu Verdickungen. Nur an der Innenseite ist

meist eine ziemlich regelmaCige ein-

schichtige Lage von Kernen zu erkennen,

wahrend nacli auCen bin die Abgrenzung

und die Lage der Kerne eine ganz un-

regelmafiige ist. Auch die Form der

Kerne ist keiue einheitliche, nur an den

Uebergangsstellen der Verdickungen in

das einfache Hautblatt sind die Kerne

von langlicher Form.

Ich komme nun zu den Ganglien-

anlagen desselben Stadiums. Das Ci-

lia r ganglion liegt dorsal von dem
Auge und reicht mit seinem ventralen

Ende ungefahr bis in die Mitte zwischen

Auge und Ciliarfeld. In seinem Ver-

laufe verbindet es sich mit dem Ciliar-

felde, was aus meiner Figur No. 7 zu

ersehen ist. (Diese Verbindung ist aber

in diesem Stadium nur auf zwei Schnitten

zu seheu, dafiir um so deutHcher bei dem von mir zuerst rekon-

struierten Embryo [Textfig. 2]). In dieser Verbindung zeigt es

sich, daC das Ganglion sich nicht allein an das Ektoderm anlegt,

daC vielmehr von dem letzteren auch Kerne an das Ganglion ab-

gegeben werden. Es ist mithin eine wirkliche Verbindung nach

Art einer Plakode vorhanden.

Das Ciliarganglion ist durch einen etwas diinneren Stiel mit

dem Trigeminusganglion verbunden (Fig. 8). Dieses bildet

einen starken Zellenkomplex, der sich mit seiner ganzen Breite

an das Medullarrohr anlegt, ohne sich mit demselben zu verbinden.

Von dem oberen Telle des Trigeminusganglions, welcher gewisser-

maCen auch den Ursprung des Ciliarastes enthalt, geht ein langer

Zellenstrang rostralwiirts , der allmahhch aufsteigt und sich an

Fig. 2. Kopf eines Em-
bryo von Torpedo ocellata,

Stadium K (nach Balfoue-
ZiEGLER). Eekonstruktions-
bild des Ciliarfeldes (cf. p. 4).

Das Ektoderm ist durch
Schraffierung und die Gan-
glion sind durch Punktierung
gekennzeichnet.
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das Medullarrohr anlegt, wie Fig. 15 zeigt (Portio trigemini vom

Ramus ophthalmicus superficialis). Klinkhardt hat diesen Ast

nicht abgebildet, aber Dohrn und Froriep haben ihn ganz richtig

gesehen. Er stellt otfenbar einen Rest der ursprunglichen Ganglien-

leiste dar. Bis zum

folgenden Stadium lost

er sich in einzelne Zell-

gruppen auf, auf welche

ich bei Beschreibung

meines zweiten Sta-

diums zurtickkommeu

muC.

Das Trigeminus-

ganglion setzt sich als

starker Ast in den

Maudibularbogen fort

(Fig. 1) und legt sich

an das Ektoderm an.

Es verbindet sich nam-

lich an zwei Stellen

mit dem Ektoderm, so-

wohl in seinem Ver-

laufe (Fig. 9 und Text-

fig. 4), als auch an

seinem Ende (Fig. 10) ^).

Fig. 9 liegt 2 Schnitte

V r Textfig. 4 ; Fig. 10

liegt 6 Schnitte hinter Textfig. 4)2). Die erstere Verbindung

ist besonders stark und ausgedehnt; die zweite hingegen ist

kiirzer und schwacher und liegt ventral von der ersteren ; sie

beginnt nahe an dem Endpunkte des Ramus mandibularis und

geht bis zum Ende. In beiden Verbindungen hat man den Ein-

Fig. 3. Kopf von Torpedo ocellata von
6 mm Lange. Figur von Froriep. Pauskom-
bination aus 14 Sagittalschnitten.

1) Auf einer Seite besteht noch eine dritte Verbindung, welche

etwas mehr dorsal als die in Fig. 9, 10 und Textfig. 4 dargestellten

liegt, aber nur sehr klein und nur auf einer Seite sichtbar ist,

daher von mir fiir bedeutungslos gehalten wurde.

2) Auf der Figur von Klinkiiakdt (Taf. I, Fig. 4) ist durch

ein Versehen die Lage dieses Schnittes unrichtig eingezeichnet. Im
Text ist die Lage des Schnittes richtig angegeben; der Schnitt

zeigt die „kaudale Verbindung", d. h. die Verbindung am Ramus
mandibularis.
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druck, daC Kerne voni Ektoderm an die Ganglienmasse abgegeben

werden, so daC in beiden Fallen echte Verbindungen mit dem

Hautblatt vorliegen.

Das Trigeminusgangliou bildet also in diesem Stadium einen

vierteiligen Stern, wobei der eine Ast der rostralwarts gerichtete

Zweig ist, der zweite

zum Ciliarganglion geht,

der dritte den Ramus

mandibularis und der

letzte die Wurzel am Me-

dullarrohr bildet (Fig. 1,

Textfig. 2 und 3).

In histologischer Be-

ziehung ist zu erwahnen,

daC die Kerne im all-

gemeiuen in der Laugs-

richtung angeordnet

siud. Eine faserige Be-

schatfenheit der Gan-

glienmasse ist in diesem

Stadium noch nicht vor-

handen. In dem von mir

zuerst rekonstruierten

Embryo (Textfig. 2) da-

gegen beginnt dieselbe

allmahlich bemerkbar zu

werden.

Das Ganglion
acustico-faciale
beginnt mit einer schma-

len Wurzel, die sich je-

doch bald verbreitert.

Aber auch dies Ganglion

legt sich mit seiner

Wurzel nur an das Me-

dullarrohr an, geht je-

doch mit letzterem noch

keine Verbindung ein

;

dies zeigt sich schon aus der Lage der Kerne, indem dieselben zum

Medullarrohr nicht senkrecht stehen, sondern mit demselben an der

Beruhrungsstelle parallel verlaufen. Aufier dieser Wurzel bemerkt

Fig. 4. Querschnitt durch den Kopf eines

Embryo von Torpedo ocellata (nach Klink-
HARDT). Zur Lage des Schnittes vergl. Tafel I,

Fig. 1 1\—T^. m Medullarrohr, ch Chorda,

V Ganglion trigemini, 3Idh Mandibularhohle,

Prndh Praemandibularhohle, oc Linsenanlage,

n Nase.
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man vor und hinter derselben einen bezw. zwei kleinere Zell-

haufen, die sich dorsalwarts an das Ektoderm anlegen und hinter

dem Ohrblaschen kaudalvvarts gerichtet sind (Fig. 1 und Textfig. 2).

Anfangs war mir die Bedeutuug dieser Zellhaufen nicht verstand-

lich, jedoch bei der Durchsicht jiingerer Stadien fand ich, dafi

diese Zellhaufen der Rest der Ganglienleiste sind, welche dorsal

um das Ohrblaschen herumlaufend, die Verbindung mit dem Glosso-

pharyngeus-Ganglion darstellte.

Das Ganglion zieht von seiner Ursprungsstelle ventralwarts

in den Hyoidbogen und geht mit dem Ektoderm zwei Verbindungen

ein, namlieh einen ventralen und einen dorsalen Kontakt. Die

ventrale Verbindung hegt ungefahr an dem dorso-kaudalen Rande

der ersten Kiemenspalte. Obgleich diese Verbindung noch nicht

stark ausgeprilgt ist, so kann man doch schon feststellen, daC hier

das verdickte Ektoderm Kerne an die Ganglienmasse abgibt. Die

dorsale Verbindung, welche Klinkhardt bereits gesehen hat, liegt

rostral vom ventralen Rande des Ohrblaschens. Sie wird durch

eine Anlegung des Ganglions an das Ektoderm gebildet und ist

nur auf zwei Schnitten zu sehen. — Zum Ohrblaschen verhalt

sich das Ganglion so, dafi es sich am ventralen Rande desselben

in zwei Arme teilt. Der eine von diesen zieht an den ventralen

Rand des Ohrblaschens hin, dieses kaudalwarts bis zum unteren

Drittel begleitend, und verschmilzt allmahUch mit dem Ektoderm

des Ohrblaschens. Der zweite Ast geht an den rostralen Rand,

bedeckt das Ohrblaschen zum Teil an der AuCenseite und ver-

einigt sich mit dem Epithel desselben vollkommen, so dafi eine

Scheidung zwischen Ganglienmasse und den Zellen des Ohr-

blaschens nicht festzustellen ist. Auf einzelnen Schnitten be-

kommt man den Eindruck, dafi dem Ganglion Kerne vom Ohr-

blaschen zugefiihrt werden (Fig. 14).

Unmittelbar hinter dem Ohrblaschen findet man an dem

Medullarrohr eine neue Wurzel, welche die Anlage des Glosso-
pharyngeus-Ganglions darstellt. Sie ist im Vergleiche zu

den vorhergehenden Wurzeln verhaltnismafiig schwach und geht

gleich diesen ebenfalls nur eine scheinbare Verbindung mit dem

Medullarrohr ein, indem sich die Wurzel an letzteres anlegt, sich

mit ihm aber noch nicht verbindet. Das Ganglion wendet sich

bald ventralwarts und entsendet einen starken Ast in den Glosso-

pharyngeusbogen. Dieser Ast, der Ramus ventralis, geht an die

zweite Kiemenspalte und verschmilzt hier mit der am dorso-

kaudalen Rande gelegenen Verdickung des Ektoderms (Fig. 12
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unci 12a). Eine laterale Verbindung ist in diesem Stadium noch

nicht deutlicli ausgebildet.

Hierauf wird die Ganglienleiste am Medullarrohr sehr schmal

und in Hohe der dritten Kiemenspalte geht sie in die Vagus-
wurzel uber. Der Vagus liegt deni Medullarrohr mit einer

langen kaudalwarts an Starke immer mehr abnehmenden Wurzel

an, die bis in die Hohe der vierten noch nicht durchgebrochenen

Kiemenspalte reicht, aber noch keine Verbindung mit dem Medullar-

rohr besitzt. Er entsendet zunachst einen Ast in den ersten Vagus-

bogen, der, auf dem Querschnittbilde betrachtet, unmittelbar am
Ektoderm enthmg lauft, sich an dieses anlegend, mit ihni jedoch

keine Verbindung eingeht. Er verschmilzt mit der am dorso-

kaudalen Rande der dritten Kiemenspalte befindlichen Ektoderm-

verdickung. Der Vagus wendet sich jetzt mehr kaudo-ventral-

warts und gibt in den zweiten Vagusbogen ebenfalls einen, aber

schon bedeutend schwacheren Zweig ab. Er zieht weiter bis an

das dorsale Ende der vierten noch nicht durchgebrochenen Kiemen-

spalte, geht aber mit dieser noch keine Epibranchialverbindung

ein. Hinter der funften, in diesem Stadium nur angedeuteten

Kiemenspalte endet der Vagus als verhaltnismaCig starker Ast,

indem sein Endteil immer diinner wird, bis er iiberhaupt nicht

mehr vom Mesenchym zu unterscheiden ist. Auch im ersten und

zweiten Vagusbogen ist es sehr schwer, das untere Ende des

Vagusastes vom Mesenchym abzugrenzen.

Die Fortsetzung der Vaguswurzel in der Richtung der Ganglien-

leiste bildet mit einer scheinbaren Unterbrechung eine Anzahl zu-

sammenhilngender Wurzeln, welche als Anfangsteile von Spi n al-

ga ngli en aufzufassen sind. Eine genauere Untersuchung dieser

Spinalganglien war jedoch nicht moglich, da in diesem Stadium

das Gewebe in der Vagusgegend zu locker wurde und somit die

Ganglienmasse von dem Mesenchym nur sehr schwer oder gar

nicht zu unterscheiden war.

Das Glossopharyngeus- und das Vagusganglion liegen lateral

(auCen) von den Ursegmenten (Myotomen), die folgende Ganglien-

leKte dagegen liegt medial von denselben und die Spinalganglien

wachsen an der Innenseite der Ursegmente (Myotome) herab.

Fig. 14 zeigt auf einem Frontalschnitt, daC die Ganglienleiste am
hinteren Ende der Kiemengegend sich lateralwarts wendet und in

die Vagusganglien iibergeht, wahrend die Reihe der Ursegmente

(Myotome) sich geradlinig auf die Kiemengegend fortsetzt.

Beilaufig mag hinsichtlich des Mesoderms folgendes bemerkt



12 Ernst Guthke,

werden, obgleich ich auf das Problem der Mesodermsegmente des

Kopfes nicht weiter eingehen will. Vor der Mandibularhohle liegt

jederseits die Pramandibularhohle; beide Praraandibularhohlen

flieCen von rechts und links zusammen (Fig. 11). AuCer der

Mandibularhohle und der Pramandibularhohle gibt es noch andere

kleiuere Hohlen im Mesoderm, von welchen es zweifelhaft ist, ob

sie als segmentale Hohlen aufzufassen sind (Fig. 10 Ich). Die

Mandibularhohle setzt sich durch den Kieferbogen hindurch fort

und ihre Hohlung offnet sich am unteren Ende des Kieferbogens

in die Pericardialhohle. In ganz ahnlicher Weise geht ein epithe-

lialer Schlauch von dem Pericardium aus durch jeden Kiemeu-

bogen, und der (allerdings minimale) Hohlraum des Schlauches

hangt ebenfalls mit der Perikardialhohle zusammen (Fig. 12a).

Jeder solcher Schlauch geht oberhalb des Kiemenbogens in eine

dichte mesodermale Zellenmasse iiber, an welcher Anfange der

Muskelbildung sich zeigen, ganz ahnlich wie an den Myotomen

der Korpersegmente. Will man also ein Segment eines Kiemen-

bogens mit einem Korpersegment vergleichen, so entspricht die

Perikardialhohle der Peritonealhohle und der erwahnte mesodermale

Schlauch dem Verbindungsgang zwischen der Peritonealhohle und

dem Myotom, also dem Nephrotom oder der Urwirbelkommuiiikation

(dem Mesomer von van Wijhe).

Stadium II.

Der zweite von mir rekonstruierte Embryo hatte eine Gesamt-

lange von 11 mm. Er ist auf Taf. I, Fig. 2 abgebildet. Der

Nabelstrang ist schmal und lang geworden, und desgleichen ist

der Schwanz des Embryo in die Lange gewachsen, sowie deutlich

mit dorsalem und ventralem Flossensaum versehen. Die Extre-

mitaten sind als leistenformige Vorspriinge an den Seiten des

Rumpfes sichtbar. Im Medullarrohr ist die weiBe Substanz

entwickelt, die groCen Ganglien der Kopfregion sind durch Faser-

strange mit dem Gehirn verbunden und haben faserige Beschaffen-

heit. Der Kieferbogen zeigt bereits eine deutliche Trennung in

Ober- und Unterkiefer. Von den Kiemenspalten sind fiinf

durchgebrochen, wahrend die sechste den Durchbruch vorbereitet.

Kiemenfaden sind nur in Form von Fortsatzen vorhanden, deren

Zahl von vorn nach hinten abnimmt, wie aus dem seitlichen Total-

bilde (Fig. 2) zu ersehen ist. Die Nase ist grubenformig ; ihr

Ektoderm ist am Grunde starker entwickelt und zeigt hier mehrere
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(zwei bis drei) Reihen von Zellkernen. Es uimmt nach der Peri-

pherie liin an Dicke ab und geht allmiihlich in das iiuCere Ekto-

derm iiber. Am Auge ist die Linse bereits vom Ektoderm ab-

geschniirt, jedoch fehlen noch Linsenfasern. Das Ektoderm ist im

Bereiche der Augenblase verdickt. Das Gehororgan ist retorten-

formig und steht nur noch durch den Ductus eudolymphaticus mit

der AuCenwelt in Verbindung.

Dies Stadium wird daher dem Stadium L (nach Balfour) ent-

sprechen. Von einem etwas jiingeren Embryo hat Froriep den

vordereu Teil des Kopfes rekonstruiert (Textfig. 5), von einem nur

wenig alteren Embryo die Kieraengegend (Textfig. 6).

Betrachten wir wiederum zunachst dieVerdickungen des

Ektoderms, so werden wir gewahr, daC in diesem Stadium

wesentliche Veranderungen ira Kopfteile des Embryo erfolgt sind.

Das Ciliarfeld hat in diesem Stadium bereits seine isolierte

Lage aufgegeben und ist mit dem Supraorbitalfelde verschmolzen

(Fig. 3). Dieses hat namlich an Ausdehnuug bedeutend zuge-

nommen und hat sich in der Richtung des Ramus ophthalmicus

superficialis (den es einschlieCt) , rostralwarts bis an das Auge

verlangert, um hier mit dem Ciharfelde zusammenzuflieCen. Diese

beiden Felder stellen also zwei Aeste dar, das Ciliarfeld den ven-

tralen, das Supraorbitalfeld den dorsalen Ast, die rostralwarts

vereinigt sind. Wahrend das erstere am Ciliarganglion endet, geht

das letztere in der Gegend des Ramus buccalis vom Ganglion

acustico-faciale kaudalwarts in das Kiemenfeld und ventralwiirts

in das Infraorbitalfeld iiber.

Sehen wir uus nun das Infraorbitalfeld genauer an, so

finden wir, daB dasselbe eine ventralwarts verlaufende Fortsetzung

des Supraorbitalfeldes ist und in der Einsenkung zwischen Kopf-

teil und Kiemengegend, mithin im Bereiche der Mundbucht liegt.

Die Verdickung des Ektoderms ist an den Randern der Mund-

bucht besouders stark; bei stilrkerer VergroCerung bemerkt man,

dafi die Kerne in zwei und drei Reihen liegen. Am Maxillar-

bogen dehnt sie sich bis an das Auge aus, ohne, wie im ersten

Stadium, in das Linsenepithel iiberzugehen. Am Mandibularbogen

hingegen lauft sie, ahulich wie im ersten Stadium, in eine immer

schwacher werdende Ektodermverdickung aus, um in der Um-
gebung der ersten Kiemenspalte in das Kiemenfeld und am ven-

tralen Rande allmahlich in das einfache Hautblatt uberzugehen.

Das Kiemenfeld zeigt sich am wenigsten verandert, denn

auch in diesem Stadium bildet es die Fortsetzung des Supra- und
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Infraorbitalfeldes. Es geht kaudalwarts, das Ohrblaschen an seiner

ventralen Seite bedeckend, uber die Kieraengegend hinweg, um
hinter derselben bald in das gewohnliche Ektoderm uberzugehen.

Ebenso ist das Verhalten an den Kiemenspalten selbst das gleiche

wie friiher, so daB auch hier am dorso-kaudalen Rande jeder

Kiemenspalte die starkste Verdickung sich befindet; vielleicht ist

diese Verdickung in diesem Stadium noch verhaltnismaBig starker

als im ersten. Ventralwarts breitet sich das Kiemenfeld auf den

jetzt bedeutend starker entwickelten Kiemenbogen aus.

Was die Ganglienanlagen anbelangt, so haben sich in

diesem Stadium die Verhaltnisse erheblich mehr geandert als bei

den Ektodermverdickungen. Die Ganglien, die im vorigen Stadium

eine mehr abgerundete Form batten, zeigen hier eine eckige und

zipflige Gestalt. Zunachst bemerken wir, daC der im ersten

Stadium so deutliche vorderste Zellstrang neben dem Medullar-

rohr, welcher den vorderen Ast des Trigeminusganglions bildet

(Fig. 1), hier nicht mehr derselbe geblieben ist. Seine Kontinuitat

hat er vollkommen eingebiiCt und es sind von ihm nur einzelne

Zellhaufen iibrig geblieben; diese liegen nebeu dem Medullarrohr,

stehen aber weder mit dem Medullarrohr noch rait dem Trige-

minusganglion in Zusammenhang (Fig. 3 und Textfig. 5). Diese

isolierten Zellhaufen zeigen uns, daC dieser Teil der Ganglienleiste

zu Grunde gegangen ist und daC sie den Ueberrest derselben dar-

stelleu, aus dem sich spater, wie wir beim dritten Stadium sehen

werden, der Nervus trochlears bildet. Ich werde auf die Ent-

stehung des Trochlearis bei Besprechung meines dritten Stadiums

und im zweiten Telle meiner Arbeit noch ausfiihrlicher zu sprechen

kommen.

Als nachste, uns bisher ganz neue Nervenanlage hndeu wir

den Oculomotorius, der nach van Wtjhe die veutrale Wurzel

des ersten Kopfsegmentes darstellt. Er entspriugt mit einer breiten

Basis am Mittelhirn. Ein Ganglion seines proximalen Teiles, das

Marshall beobachtet haben will, kann ich nicht finden und halte

daher die Ansicht von van Wijhe fiir richtiger, dafi Marshall

die breite Basis als Ganglion angesehen hat. Obgleich an der

Ursprungsstelle aus dem Medullarrohr mehrere Zellen zusammen-

liegen, kann ich diesen Zellhaufen als Ganglion nicht ansprechen,

da die Lagerung der Zellkerne eine zu unregelmaCige ist und

mehr einem mesenchymatischen Gebilde ahnelt, sorait dem ge-

wohnlichen Typus eiues Ganglions nicht eutspricht. Was seinen

Verlauf anbetritft, so zieht er von seiner Ursprungsstelle gerade-
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aus kaudalwjirts auf die am Ciliarganglion gelegene Kopfhohle zu,

geht urn diese herum und zwisclien dieser und dem Ciliarganglion

hindurch, urn sich von hier an das Auge zu begeben; weiter ist

sein Verlauf in diesem Stadium nicht feststellbar. DaC er zur

Innervierung der Augenmuskulatur dient, darauf komme ich bei

meinem dritten Stadium zu sprechen, da in demselben die Aus-

bildung der Augenmuskulatur weiter vorgeschritten ist. Eine un-

anfechtbare Verbindung mit dem Ciliarganglion habe icb nicht

Fig. 5. Torpedo ocellata, 9 mm Korperlange. Figur von Froriep.
Pauskorabination aus 14 Sagittalschnitten.

finden konnen, und falls eine solche bestehen sollte, wie van Wijhe
gefuuden hat, muC ich dennoch die Ansicht Marshalls, daC der

Oculomotorius sich an der Bildung des Ciliarganglions beteiligt,

als unrichtig zuriickweisen. Vielmehr rauB ich die Ansicht van
WijHES teilen, daC das Ganglion ciliare nicht in die Bahn des

Oculomotorius eingeschaltet ist; ganz abgesehen davon, da6, wie

wir spiiter sehen werden , das Ganglion ciliare in den Ramus
ophthalmicus profundus eingeschaltet ist und bedeutend friiher
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auftritt als der Oculomotorius. In diesem Stadium hat der Oculo-

motorius nur die Dicke von zwei uebeueinander liegenden Kernen,

die durch faseriges Protoplasma miteiuander verbunden sind.

Wir komraen jetzt zuni Ganglion ciliare, welches in

diesem Stadium seine Verbindung mit dem Ciliarfelde bis auf

einen diinnen Ast, auf den ich weiter unten zuriickkommen werde,

aufgibt und den Hohepunkt seiner Entwickelung erreicht hat. Es

ist, wie im ersten Stadium durch einen kaudalwarts abgehenden

Zweig, den Kamus ophthalmicus profundus, mit dem Trigeminus-

ganglion verbunden, der sich jedoch iiber das Ciliarganglion hiuaus

nach dem rostralen Rande des Auges zu fortsetzt und hier frei

im Mesenchym in der Nahe des Ramus ophthalmicus superficialis

endet (Fig. 3 und 17). Hieraus ist zu ersehen, dafi das Ciliar-

ganglion in den eben genannten Nerven eingeschaltet ist, was noch

deutlicher bei Besprechung meines dritten Stadiums zu Tage treten

wird. AuCerdem ist das Ciliarganglion durch einen kurzen Zweig,

der auf dem Ramus ophthalmicus profundus senkrecht steht, mit

dem Ektoderm verbunden. Mit dessen Zellen verbindet sich dieser

Ast so innig, daC die Teilnahme des Ektoderms an der Bildung

des Nervenzweiges hochst wahrscheinlich ist; van Wijhe nennt

diesen Ast Portio ophthalmici profundi des Ramus ophthalmicus

superficialis. Dieser Zweig ist meiner Ansicht nach der Rest der

Verbindung zwischen Ciliarfeld und Ciliarganglion.

Beiliiufig ist zu erwahnen, daC sich in der Hohe des Ciliar-

ganglions am Ektoderm eine Masse von Mesodermzellen zeigt

(Fig. 17), welche dem Ektoderm anliegt und schrag von dorsal

und rostral ventralwarts und kaudalwarts iiber den Ramus oph-

thalmicus profundus hinwegzieht, um hinter diesem bald zu enden.

Die Bedeutung dieser Anhaufung von Zellen ist anfangs nicht ver-

standlich; erst bei Vergleichung anderer Stadien macht man die

Beobachtuug, daC bei jiingeren Erabryonen sich an Stelle dieser

Verdickung eine kleine Kopfhohle befindet, die sich mit zunehmen-

dem Alter des Embryo schlieBt und so die kontinuierliche Ver-

dickung bildet. In alteren Stadien zeigt es sich, daB diese Ver-

dickung sich an der Bildung der Augenmuskeln beteiligt.

Beim Trigeminusganglion zeigt sich als erster Unter-

schied der, daC es mit einer maCig breiten W'urzel aus dem

Medullarrohr entspringt; seine Kerne sind meist in der Langs-

richtung angeordnet, an den helleren Stellen durch Fasern unter-

brochen. Die Verbindung mit dem Ektoderm ist in diesem Stadium

bereits gelost, denn der Ramus mandibulo-maxillaris, der im ersten
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Stadium zwei deutliche Verbindungen mit dem Ektoderm zeigte,

geht jetzt als starker Nerv ohne jede Verbindung mit dem Ekto-

derm in den Maudibularbogen, Bald nach dem Austritt aus dem
Trigeminusganglion (dieser Teil des Trigeminusganglions wird von

einigen Forschern als „Ganglion Gasseri" bezeichnet) teilt er sich

jedoch in den Ramus mandibularis und Ramus maxillaris. Wahrend

der erstere als hinterer Ast an die Wand der langen Mandibular-

hohle angelegt, sich bis in die Gegeud des ventralen Teiles der

ersten Kiemeuspalte verfolgen laBt, bildet der Ramus maxillaris

den vorderen Arm , der im Mesenchym frei zu endigen scheint.

Betrachten wir den Ramus mandibulo-maxillaris in histologischer

Beziehung, so findet man, daC er von Kernen umgrenzt ist und

in seinem Innern bereits eine vollkommen ausgesprochene faserige

Beschatfenheit zeigt.

Die groCte Abweichung vom ersten Stadium zeigt uns das

Ganglion acustico-faciale. Gerade dieses ist es, welches

ira ersten Stadium eine vollkommen abgerundete Form zeigte, jetzt

aber einen sternartigen Bau aufweist (Fig. 3). Denn schon rostral

vom Trigeminusganglion hat sich, im Supraorbitalfelde einge-

schlossen, ein Fortsatz von ihm gezeigt, namlich der Ramus
ophthalmicus superficialis (Fig. 17). Im Supraorbitalfelde ist

dieser Ast nur ein diinner, im Ektoderm liegender Nerv, der nur

zwei peripher gelegene Kerne und wenige Fasern zeigt; aber in

der Gegend des Trigeminus wird er bedeutend starker, lost sich

aus dem Ektoderm und geht iiber dem Trigeminusganglion und

kaudalwarts von demselben in das Facialis-GangHon iiber. Dieses

nimmt nun an Starke immer mehr zu, bis es in seiner ganzen

Breite an das Medullarrohr herantritt und sich mit ihm verbindet.

Auf einigen Schnitten laCt sich eine geringe Teilung an der

Wurzel erkennen, wie Marshall gesehen hat.

Das Ganglion giebt aufier dem schon besprochenen Ramus
ophthalmicus superficialis noch drei Aeste ab, namlich den Ramus
buccalis, den Ramus hyoideus und den Acusticus. Der erste von

diesen, der Ramus buccalis, geht (kurz vor dem Eintritt des Ramus
ophthalmicus superficialis in das Ganglion) ventral- und rostral-

warts in den Mandibularbogen und ist hier (gleich dem Ramus
ophthalmicus superficialis) in seinem ganzen Verlaufe mit der

Epidermis verbunden , indem er an ihr gewissermaCen entlang

wachst. Der in den Hyoidbogen abgehende starke Zweig ist der

Ramus hyoideus, nach Balfour und Marshall so genannt,

wahrend ihn van Wijhe Ramus ventralis nennt; ich will den-
Bd. XLII. N. F. XXXV. 2
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selben gleich Klinkhardt jedoch der Einfachheit halber Ramus
hyoideus nennen, da er in den gleichnamigen Bogen geht. Dieser

Nervenast legt sich mit seiner ganzen Breite an den dorso-kaudalen

Teil der ersten Kiemenspalte und bildet somit eine starke Ekto-

dermverbindung (Fig. 18). Aus dieser Verbindung gehen in diesem

Stadium der Ramus posttrematicus und der Ramus praetrematicus

hervor. Wahrend der erstere sich an dem ventralen Rande des

Spritzloches in zwei Arme gabelt, bildet der Ramus praetrematicus

jedoch nur einen kurzen Stumpf an der rostralen Seite der Kon-

taktstelle. Histologisch besteht der Ramus posttrematicus aus

faserigem Protoplasma mit wenigen eingestreuten Kernen und ist

von einer peripheren Schicht von Kernen begrenzt^). Der letzte

Ast, der sich kaudalwarts nach dem Ohre wendet, ist der Acusticus.

Dieser verlauft zunachst parallel mit dem Ohrblaschen und ver-

einigt sich schlieBlich mit demselben kurz vor dessen tiefster

Stelle an der ventralen Seite. Der Kontakt ist ein so inniger,

daC es bereits hier den Anschein hat, als wenn Kerne von dem

Ektoderm des Ohrblaschens an die Ganglienmasse abgegeben

werden. Diese Erscheinung tritt im nachsten Stadium noch deut-

licher hervor.

Um auf die vorhin angedeutete Form des Ganglions zuruck-

zukommen, so ist dasselbe mit einem funfstrahligen Stern zu ver-

gleichen, in welchem die Wurzel einen Ast darstellt und die vier

abgegebenen Aeste, namlich der Ramus ophthalmicus superficialis,

der Buccalis, der Hyoideus und der Acusticus, die iibrigen vier

Arme des Sternes bilden.

Die Anlage des Glossopharyngeus-Ganglions hat sich

am ^¥enigsten von alien Ganghen verandert; nur steht seine

Wurzel gleich den vorigen durch Nervenfaseru mit dem Medullar-

rohr in Verbindung. Seine Wurzel ist auch in diesem Stadium

verhaltnisraaGig schwach; er geht um das ventro-kaudale Ende

des Ohrblaschens herum und entsendet den Ramus ventralis (einen

Ramus dorsalis konnte ich in diesem Stadium wegen Verletzung

1) Mit der von van Wijhe in seinem Werke: „Ueber die

Mesodermsegmente und die Entwicklung der Nerven des Selachier-

kopfes" abgebildeten Fig. 37 kann ich mich nicht einverstanden

erklaren, da die beiden Aeste, der Ramus buccalis und facialis, zu

nahe am Auge liegen. Auf meinen Querschnittserien habe ich ge-

funden , daB das Ganglion acustico-faciale hinter dem Spritzloch

liegt, dieses aber lange nicht so nahe am Auge, wie van Wijhe
es in seiner Figur gezeichnet hat.
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der Schnittserie nicht finden) in den Glossopharyngeusbogen, der

mit deni verdickten Ektoderm des dorso-kaudalen Randes der

zweiten Kiemenspalte verschmilzt. Aus dieser Verbindung gehen

der Ramus posttrematicus, welcher an der Vorderwand des Hyoid-

bogens verlauft, und der Ramus praetrematicus hervor ; der letztere

ist aber erst in Form eines kleinen Zilpfchens angelegt.

Fig. 6. Torpedo ocellata, 12 mm Lange. Profilbild der Kiemenreglon
;

aus Querschnitten rekonstruiert (Figur von Froriep).

Der Vagus ist wie im ersten Stadium durch eine schwache

Briicke mit der Wurzel des Glossopharyngeus verbunden, jedoch

empfangt auch er in diesem Stadium Nervenfasern aus dem
Medullarrohr, wahrend er sich im vorigen Stadium an dasselbe

nur anlegte. In seinem Bereiche liegen 4 Kiemenspalten, von

denen jede durch einen Zweig von ihm versorgt wird. Die Zahl

2*
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der Wurzeln festzustellen, ist kaum raoglich, da der Vagus sich in

seiner ganzen Breite kontinuierlich an das Medullarrohr anlegt.

Ich fasse daher die Stellen als Wurzeln auf, an welchen der Aus-

tritt von Nervenfasern aus dem Medullarrohr besonders hervor-

tritt. Dies sind regelmilfiig die Abgangsstellen der Vagusaste, und

zwar an der Abzweiguug des ersten, zweiten und des gemein-

samen Stammes fiir den dritten und vierten Ast, so daC ich von

drei Wurzeln sprecheu kaiin. Hierauf wird die Wurzel immer

schwacher, verliert ihren Zusammenhaug mit dem Medullarrohr,

bis zwischen der fiinften und sechsten Kienienspalte eine ventrale

Wurzel sich zeigt, was den Anfang der Spinalwurzeln bedeutet.

Ich komme weiter unten auf dieselben nochmals zuriick. — Die

Aeste, welche der Vagus an die ersten drei Vagusbogen abgiebt,

nehnaen an Starke und GroBe von vorn nach hinten ab. Wahrend

im ersten Stadium die Zweige mit der am hinteren Rande jeder

Kiemenspalte gelegenen Verdickung verschmolzen waren und hier

endeten, geht in diesem Stadium aus dieser Vereinigungsstelle je

ein Ramus posttrematicus hervor, der am unteren Rande des be-

trefifenden Kiemenbogens weiter lauft (Fig. 19). Der erste Vagus-

ast hat auCerdem noch ein en Ramus praetrematicus in Form eines

kurzen Stumpfes. Der dritte und vierte Ast treten als starker

Stamm von dem Vagusganglion ab und bilden gewissermaCen seine

Fortsetzung (Fig. 20). Bald jedoch tritt eine Teilung ein, indem

der schwachere Zweig an die fiiufte Kiemenspalte geht, wahrend

der iibrig bleibende starkere Teil , mit der sechsten noch nicht

vollig durchgebrochenen Kiemenspalte eine lockere Verbindung ein-

gehend, sich kaudalwarts wendet und in seinem weiteren Verlaufe

den Ramus intestinalis darstellt (Fig. 21 u. 22),

Bei genauerer Durchsicht der Schnittserie und Vergleichuug

wenig alterer oder jiingerer Stadien macht man die Beobachtung,

daC an der jedesmaligen Abgangsstelle eines Zweiges sich neben

diesem abgegebenen Aste noch der starkere Stammteil besonders

hervorhebt. Dieser legt sich namlich, besonders in einem etwas

jiingeren Stadium, in der ganzen Vagusregion an das Ektoderm,

welches an der Beriihrungsstelle verdickt erscheint (Fig. 19). Der

Vagus erhalt hier von dem Ektoderm auch Kerne, vor allem an

den Abgangsstellen seiner Aeste. Diese Verbindungen des Vagus

mit dem Ektoderm sind als embryonale Hautsinnesorgane auf-

zufassen, iiber deren Bedeutung bisher nichts Genaueres bekannt

geworden ist. In alteren Stadien verschwinden sie wieder und an

ihrer Stelle findet man danu die Seitenlinie, wie wir bei meinem
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dritten Stadium sehen werden. Die Verbindung lost sich erst
,

vvieder uach Abgabe des dritten gemeinsameii Vagusastes, wo der

Vagus allniithlich in den Ramus intestinalis iibergeht. Der vierte

Vagusast war in diesem Stadium noch nicht ausgebildet, sondern

hatte nur die Form eines Stumpfes. Die Verdickung geht dann

noch selbstandig durch mehrere Schnitte hindurch fort und bildet

somit den Anfangsteil der Seitenlinie. (Ich habe diese etwas

komplizierten Verhiiltnisse in meiner Rekonstruktionsfigur [Fig. 3]

uach Moglichkeit wiederzugeben gesucht, indem der dunkelrote

Laugsstrich auf dem Vagusganglion diesen an das Ektoderm her-

anreichenden Vagusstamm bezeichnet.) Durch diesen meinen Befund

stimme ich rait dem von Froriep erhaltenen Resultate, daB der

Stammteil des Vagus sich nur an einzelnen Stellen mit dem
Ektoderm verbindet (T.-Fig. 6), nicht ganz iiberein. Jedoch ist

bei beiden Befunden das Endergebnis dasselbe, daC namlich aus

dieser Verbindung (bezw. diesen Sinuesorganen) die Seitenlinie

hervorgeht, die von Zweigen des Vagus innerviert wird.

Wie ich vorhin schon audeutete, bilden die Fortsetzung der

Vaguswurzeln die Spinalgauglien. Wahrend die Vaguswurzeln

kontinuierlich in die Ganglienleiste iibergehen und folglich mit

den dorsalen Spinalwurzelu in Verbindung stehen, treten die ven-

tralen Wurzeln erst kaudalwarts von der letzten Vaguswurzel auf.

Es zeigt sich dann eine ventrale Wurzel auf jedem 6. bis 7. Schnitt

Von den gebildeten Spinalganglien sind die ersten rudimentare Ge-

bilde, und erst vom vierten ab zeigen die Ganglien ihre typische

Form. Mit Ausnahme der ersten drei rudimentaren Ganglien hangt

jedes dieser Ganglien durch je einen Ast mit der ventralen und

dorsalen Wurzel zusammen und entsendet einen Zweig ventral-

warts. Die Wurzeln selbst sind durch Nervenfasern mit dem
Medullarrohr verbunden. — In histologischer Beziehung ist zu er-

wahnen, daC die Wurzeln aus Nervenfasern mit mehr oder weniger

reichlich eingestreuten Kernen bestehen. Die Ganglien enthalten

langliche Kerne und dazwischen dunne Faserzuge.

Beilaufig mag bemerkt werden, daC die Myotome hinter der

letzten Vaguswurzel zur vollen Entfaltung konimen. In Fig. 3 ist

bei ** die vordere Grenze der wohlentwickelten Myotome durch eine

Linie bezeichnet. Rostralwarts von dieser Stelle sieht man die

Muskelmasse der Myotome noch etwas weiter vordringen, aber

hier bleiben die Myotome rudimentar, da die Vagusganglien iiber

ihnen liegen. Erst von da an konnen die Myotome frei dorsal-

warts heraufsteigen, wenn sie in der Lucke zwischen der Gang-
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\ lienleiste und dem Vagusstamm sich befinden. Es wurde schon

in dem vorigen Stadium darauf aufmerksam gemacht, daC die

Ganglienleiste sich lateralwiirts wendet, wenn sie von der Gegend

der Spinalganglien in die Gegend der Vagusganglien iibergeht

(Fig. 14). Unmittelbar hinter dieser Stelle liegt das Myotom,

welches als erstes zur vollen Entwickelung gelangt.

Stadium III.

Der dritte Embryo von Torpedo ocellata, den ich rekonstruiert

habe, hat eine Gesamtlange von 20 mm; mit dem Dottersack ist

er nur durch einen diinnen Stiel verbunden. Die Extremitaten

haben ibre definitive Stellung angenommen (Fig. 4) und am Kiefer-

bogen tritt die Trennung in Maxillar- und Mandibularbogen deut-

licher hervor als im vorigen Stadium. Die Kiemenspalten
sind samthch durchgebrochen. Die erste hat sich zum Spritzloch

umgebildet, wahrend an den iibrigen fiinf Kiemenspalten sich die

lateralen Oelfnungen, welche in den friiheren Stadien besonders

ins Auge lielen, geschlossen haben. Es sind nur noch die ven-

tralen ubrig geblieben, aus deneu eine grofie Anzahl langer Kiemen-

faden herausragt. Die Kiemeubogen sind demnach in ihreu dor-

salen und lateralen Teilen miteiuander verschmolzen, und in ihren

lateralen Teilen, welche zusammen einem dicken Wulst gleichen,

bereitet sich die Bildung des elektrischen Organs vor. Das Ge-
ruchsorgan hat einen kanalformigen Eiugang und im Grunde

der sackartigen Einstiilpung beginut sich das gefaltete Geruchs-

epithel zu bilden. Am Auge zeigt die Linse bereits vollkommen

faserige Beschati'euheit. Das Ohrbliischen hat an Ausdehnung

erhebhch zugenommen, und der aus seinem mittleren dorsalen

Telle entspringende Ductus endolymphaticus ist im Vergleich zum

vorigen Stadium langer geworden. — Nach diesen Befunden glaube

ich unseren Embryo dem Stadium (nach Balfour) zurechnen zu

dtirfen.

Die Ektodermverdickungen zeigen im Vergleiche zu

den vorigen Stadien ein ganz verandertes Bild, insofern, als sich

in ihnen die Sinneslinien ausgebildet haben. Ich kann leider nicht

auf alle in diesem Stadium bereits entwickelten Sinuesliuien eiu-

gehen, da ich dadurch einerseits von meinem eigentlichen Thema

zu weit abschweifen wurde, und mir andererseits die Zeit fehlt,

diese Gebilde genauer in ihrer Entwickelung und ihrem Verlaufe

zu verfolgeu. Ich werde daher nur die in dem Supraorbitalfelde
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sich bildendeu Sinneslinien beschreiben und auf deren Verlauf

weiter uateu genauer zu sprecheii kommen.

Betrachteu wir nun die Verdickungen des Ektoderms in der-

selben Reihenfolge wie bei den vorigen Stadien, so finden wir,

daC das Cilia rf eld als selbstandiges Feld verschwunden und

mit dem Supraorbitalfelde vollkommen verschmolzen ist.

Seine Verbindung mit dem Ciliarganglion ist gelost. Die beiden

Felder bilden gemeinsam iiber dem Auge eine starke, sich im

Vergleicb zum vorigen Stadium weiter nach vorn ausbreitende

und allmahlich in das Hautblatt iibergehende Verdickung. Kaudal-

warts geht das Supraorbitalfeld, wie im vorigen Stadium, in das

Supraorbital- und Kie men feld iiber. Ersteres ist sich der

Lage und Ausdehnung nach annahernd gleich geblieben ; es haben

sich in ihm nur mehrere Sinneslinien gebildet, auf die ich jedoch

aus dem vorher angefuhrten Gruude nicht eingehen kann. Das

Kiemenfeld hat sich insofern geandert, als sich aus der ven-

tralen kontinuierlichen Verdickung des Ektoderms zahlreiche

Kiemenfaden gebildet haben, wiihrend die in den vorigen Stadien

so stark entwickelten dorsalen Verdickungen infolge der SchlieCung

der dorsalen Telle der Kiemenspalten und der Ablosung der

Ganglien, auf welche ich spater zuriickkommen werde, an Starke

bedeutend abgenommen haben. Die friiher hinter der Kiemen-

gegend endende Verdickung zieht jetzt zu dem hervorgewachsenen

Flossensaum hin und verschmilzt mit diesem. — Dorsal von ihr

liegt die Seiteulinie, welche ich aufangs bereits erwahnte. Die

Seitenlinie kann als Fortsetzung der supraorbitalen Sinneslinie

aufgefaCt werden. Letztere entspringt rostralwarts vom Auge im

Supraorbitalfelde, indem sie sich vom Ektoderm als umschriebene

Starke Verdickung mit hellerem faserigen Zentrum abhebt. Sie

liiuft im Supraorbitalfelde kaudalwarts iiber das Ganglion trigemini

und acustico-faciale hinweg (Fig. 22), verliiCt hier eben genanntes

Feld und endet hinter dem Ohrblaschen , allmahlich schwacher

werdend. Nach einer Reihe von Schnitten beginnt die Sinneslinie

wieder am Ganglion glossopharyngei (wenigstens konnte ich einen

Zusammenhang mit den vorhergeheuden Teilen in meinen Schuitt-

serien nicht finden) und ist von da an als Seitenlinie zu bezeichnen.

Sie wendet sich ein wenig dorsalwarts, um sich in Hohe der vierten

Kiemenspalte mit einer anderen Sinneslinie zu verbinden, welche

vom Ductus endolymphaticus herkommt und wahrscheinlich den Ver-

bindungsast mit der anderen Seite bildet. Letztere Linie konnte

ich jedoch nur ein Stiick weit in meinen Schnittserien verfolgen
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und habe sie auch so weit in meine Figur eingetragen. Von der

Vereinigungsstelle lauft die Seitenlinie kaudalwarts weiter, zunilchst

etwas ventralwarts sich neigend, parallel mit dem Ramus intesti-

nalis des Vagus. Weiterhiu habe ich sie nicht verfolgt, da ich

meine Untersuchungen lediglich auf Kopf und Kiemengegend be-

schriinken wollte.

Die Ganglienanlagen zeigen uns bei diesem Stadium in

ihrer Form geringgradige, dagegeu in ihrem Verhalten zum Ekto-

derm wesentliche Unterschiede gegen das zweite Stadium. Wenn
wir bei ihrer Besprechung die Reihenfolge vom rostralen Ende
her beibehalten, so tritt uns als erster Nerv von oben her der

Nervus trochlearis eutgegen. Nach Hoffmann geht der

Trochlearis aus dem Ramus ophthalmicus superficialis trigemini

hervor. Ich werde aber des leichteren Verstandnisses wegen nur

den Ausdruck „Trochlearis" gebrauchen. Wahrend im vorigen

Stadium an seiner Stelle nur einzelne Zellhaufen zu finden waren

(vergl. p. 14), tritt er uns jetzt als fertig ausgebildeter Nerv ent-

gegen. Er entspringt als schwacher Stamm an derselben Stelle,

an welcher im ersten Stadium die Ganglienleiste ihren Anfang

hatte, namlich am vordersten Teil des Korpers, an der Wolbung

des Mittelhirns, und lauft zwischen Medullarrohr und Ektoderm, zu

beiden annahernd parallel, auf den Musculus obliquus superior zu.

An diesen Muskel tritt er von unten her heran (was aus meiner

Fig. 5 deutlich zu ersehen ist) und innerviert ihn. Kurz vor dem
Eintritt in den Muskel gibt er ein sehr feines Aestchen ab, welches

an der Wand des hinter dem Auge gelegenen BlutgefaCes ver-

lauft, in diesem Stadium jedoch bald nicht mehr zu finden ist.

Ich nehme an, dafi dies das Verbindungsastchen zwischen dem
Trochlearis und dem Ganglion trigemini ist. — In histologischer

Beziehung zeigt sich der Trochlearis auf den Querschnittsbildern

als ein feines langliches Stammchen, welches aus faserigem Proto-

plasma besteht und von peripheren Kernen begrenzt ist^).

Der Oculomotor ius hat an Starke bedeutend zugenommen

und zeigt denselben Verlauf wie im zweiten Stadium ; er versorgt

die vier aus dem ersten Myotom sich entwickelnden Augenmuskeln

(Musculus rectus superior, inferior, internus und obliquus inferior).

1) Frokiep fand in einem etwas jiingeren Stadium ein kleines

Ganglion in der Bahn des Trochlearis (Textfig. 7). Wie Froriep

konnte ich dieses Ganglion in dem jetzigen Stadium nicht mehr
finden. Ich komme spater darauf zuriick (p. 44).
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Kurz vor clem Eintritt in den Muskel habe ich gleich Schwalbe
und VAN WijHE in seiner Bahn eine, wenn aucli nur schwache

Zellanhaufung feststellen konnen, welche ich, urn mit den beiden

eben genanuten Autoren iibereinzustimmen, als Ganglion oculo-

motorii bezeichnen mufi. Einen aus demselben nach ruckwarts

eutspringenden und die Arteria ophthalmica begleitenden Zweig,

Fig. 7. Torpedo ocellata, 16 mm Korperlange. Figur von Fkoriep.
Pauskombination aus 38 Sagittalschnitten.

welchen van Wijhe bei weit entwickelten Erabryonen gefunden

hat, konnte ich in diesem Stadium noch nicht sehen. Ebenso-

wenig habe ich eine Verbindung des Oculomotorius mit dem Ciliar-

ganglion beobachtet.

Wir koramen jetzt zum Ganglion ciliare, von dem ich

im vorigen Stadium im Gegensatz zu Marshall bereits behauptet
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hatte, daB es nicht in die Bahii des Oculomotorius, sondern in die

des Ramus ophthalmicus profundus vom Ganglion trigemini ein-

geschaltet ist. Anfangs konnte ich bei der Durchsicht dieser

Schnittserie das Ciliarganglion tiberhaupt nicht finden und erst

durch Vergleichung wenig jungerer Stadien machte ich die Ent-

deckung, daC das Ciharganglion ganz an das Ganglion trigemini

herangeriickt ist. Infolgedessen hatte ich es anfangs nur fiir einen

Teil des letzteren gehalten und konnte es somit weiter rostral

nicht jfinden. Es ist namlich in diesera Stadium tiberhaupt nicht

mehr durch einen deutlichen Nerven Strang mit dem GangUon

trigemini verbunden, sondern liegt fast mit seiner ganzen Basis dem

Ganglion trigemini an. Seine dem Auge zugekehrte Fortsetzung

bildet auch hier der Ramus ophthalmicus profundus, welcher mit

dem Ramus ophthalmicus superficialis an dem supraorbitalen

Schleimkanal zusammentriflft.

Hierdurch glaube ich nun geniigend gezeigt zu haben, dafi

das Ganglion ciliare nicht zum Oculomotorius gehort, sondern

vollkommen in die Bahn des Ramus ophthalmicus profundus trige-

mini eingeschaltet ist und somit als Teil des Ganglion trigemini

erscheint. Von der Portio ophthalraici profundi des Ramus oph-

thalmicus superficiaHs ist in diesem Stadium nichts mehr zu finden

;

sie ist vollkommen abortiert, was auch dem Befunde von van

WijHE entspricht.

Das Ganglion trigemini hat im wesentlichen seine vorige

Gestalt beibehalten. Von seiner ventralen Seite gehen zwei starke

Zweige ab, von denen der eine der Ramus mandibularis ist, welcher

sich, abgesehen von seiner groCeren Dicke, nicht verandert hat;

der andere Ast, der Ramus maxillaris, endet in diesem Stadium

in der Epidermis des Kieferbogens.

Bei dem Ganglion acustico-faciale fiillt uns zunachst

auf, daB der Ramus ophthalmicus superficialis sich aus dem Ekto-

derm des Supraorbitalfeldes herausgelost hat und jetzt ein Stuck

von demselben entfernt frei im Mesenchym liegt. Er endet ge-

meinsam mit dem Ramus ophthalmicus profundus s. Ramus thala-

micus, mit dem er in seinem Endteile eine starke Anastomose

bildet, in dem supraorbitalen Schleimkanal und innerviert letzteren

auch mit seinen Fasern. Kurz vor seinem Eintritt in das Ganglion

geht aus ihm der Ramus buccalis ab, der mit dem Ganglion

trigemini parallel zwischen diesem und dem Ektoderm verlauft

und ventralwarts den infraorbitalen Schleimkanal versorgt. Durch
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seiDe Dahe Lage am Ganglion trigeniini und daclurch, daB er mit

letztereiii audi durcli feine Zweige verbuiiden ist, war man friiher

zu der Aiisicht verleitet worden, daC der Buccalis ein Zweig des

Ganglion trigemini sei. Gleich dem Ramus ophthalmicus super-

ficialis hat sich der Buccalis aus dem Ektoderm herausgelost, liegt

jetzt frei im Mesencbym und ist mit dem Ektoderm nur noch

durch feine Aestchen verbunden. — Der Ramus hyoideus (nach

Hoffmann Ramus hyoideo-mandibularis) hat die Verbindung mit

dem Spritzloch gelost. Aus dieser Verbindung siud hervorgegangen

der Ramus praetrematicus, welcher rostralwarts um das dorsale

Eude des Spritzloches herumgeht, der Ramus posttrematicus,

welcher die Fortsetzung des Ramus hyoideus bildet, und der

Ramus pharyngeus; beide gehen in den Hyoidbogen. Als Haupt-

stamm geht der Posttrematicus an ebeu genanntem Bogen herunter

und teilt sich an dem unteren Ende dieses Bogens in zwei Aeste.

Der hintere verschmilzt mit dem Epithel des Hyoid bogens und

heiCt daher Ramus hyoideus (im engeren Sinne), wahrend der

vordere, der Ramus mandibularis externus, auf die Epidermis des

Mandibularbogens iibergreift.

Der Acusticus verbindet sich mit dem Ektoderm des Ohr-

blaschens noch intensiver, so dafi eine Trennung zwischen Ganglien-

masse und Ektoderm nicht mehr moglich ist. Es findet hier un-

zweifelhaft eine Abgabe von Kernen an die Ganglienmasse statt.

— Die Gestalt des ganzen Ganglions ist infolge des gewachsenen

Ohrblaschens mehr zusammengedrangt, so daC hier der in dem
vorigen Stadium so typische Stern nur schwer wiederzuerkennen

ist. Vielmehr zeigt jetzt das Ganglion eine sehr deutliche Zwei-

teilung, indem zu dem vorderen Telle der Ramus ophthalmicus

superficialis als dorsaler und der Buccalis als ventraler Ast ge-

hort; zu dem hinteren Abschnitt ist der Acusticus als dorsaler

und der Ramus hyoideus als ventraler Ast zu zahlen. Durch

diesen Refund wird auch die bei der Besprechung meines zweiten

Stadiums erwahnte Zweiteilung an der Wurzel des Ganglions auf-

geklart.

Als nachster, bisher noch nicht erwahnter Nerv zeigt sich

uns der Nervus abducens. Derselbe ist nach Van Wijhe

als ventrale Wurzel vom dritten Segment aufzufassen und ent-

springt dicht hinter dem Ganglion acustico-faciale mit mehreren

Biindeln, jedoch ohne Bildung eines Ganglions. Er geht rostral-

wiirts nach dem hinteren Augenrande, um hier den Musculus

rectus externus zu iunervieren. Er ist ein sehr schwacher Nerv
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und besteht histologisch aus einera Biindel von Nervenfasern mit

peripbereu und eiuzelnen eingestreuten Kernen.

Interessanter und bedeutend mebr hervortretend sind die

Veranderungen, welche die Ganglienanlagen des Glossopharyngeus

und Vagus zeigen. Durcb das VVacbsen des Ohrblascbens ist die

Wurzel des Glossopharyngeus weiter hinter letzteres geruckt,

so daC das Ganglion um das kaudale Ende des Ohrblascbens berum-

gehen muC, was icb in meiner Figur 5 auch wiederzugeben ver-

sucbt babe. Wahrend im vorigen Stadium die zusammenbangende

Wurzel des Glossopharyngeus und Vagus eine betracbtliche Lange

hatte und kaudalwarts bis zum dritten Vagusast sich erstreckte,

ist sie bier scheinbar nach vorn gedrangt und reicht nur bis zum
ersten Vagusast. AuCerdem sind bier die Wurzeln nicht ganglien-

artig, sondern besteben aus faseriger Substanz. — Betracbten wir

nun speziell den Ursprung des Glossopharyngeus, so linden wir,

daC die faserige, dabei aber sebr stark entwickelte Wurzel am
Grunde des Ohrblascbens ein kraftiges Ganglion bildet, aus welchera

der Ramus ventralis hervorgeht. Von diesem Ganglion schniirt

sich ein kleiner Teil ab und entsendet den Ramus dorsalis an die

Epidermis; dieser, entstanden durcb allmahliche Loslosung der

Lateralverbindung, endet im Ektoderm, wo er den Schleimkanal

innerviert. Der Ramus ventralis geht in den Glossopharyngeus-

bogen kaudalwarts an der zweiten Kiemenspalte vorbei, ohne sich

mit ibrem Ektoderm zu verbinden und teilt sich an der Stelle

der friiheren Verbindung in drei Aeste, von welchen der Ramus

posttrematicus und pbaryngeus in den Glossopharyngeus - Bogen

gehen; der erstere von diesen lauft am kaudalen Rande des eben

genannten Bogens ventralwarts und versorgt mit seinen Fasern

das elektrische Organ, in welchem er sich verzweigt. Der dritte

Ast, der Ramus praetrematicus bingegen, welcher kurz vor den

beiden ersten aus dem Ramus ventralis abgebt und im vorigen

Stadium erst die Form eines Stumpfes hatte, ist hier langer aus-

gewachsen und geht um das dorsale Ende der zweiten Kiemen-

spalte herum.

Wie wir vorhin geseben haben, entspringt der Vagus dicht

hinter dem Glossopharyngeus mit einer verhiiltnismaCig schwachen

und dabei vollkommen faserigen Wurzel aus dem Medullarrohr.

Auch er bildet kurz nach seinem Austritt ein starkes Ganglion,

von welchem sich jedoch sebr bald oben ein kleines Stiick ab-

schuurt und einen Ast, niimlich den Ramus dorsalis, zur In-

nervierung des Schleimkanals der Seitenlinie an die Epidermis
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seiidet. Hierauf teilt sich das Ganglion wiederum, indem aus dem
uuteren Teile der Ramus veutralis in den ersten Vagusbogen ab-

gegeben wird. Dieser Ast verhalt sich ebcnso wie der gleich-

naniige Zweig des Glossopharyngeus, denn auch er teilt sich an

der friilieren Veibindungsstelle mit dem Ektoderm der dritten

Kiemenspalte (wo die Verbindung in diesem Stadium bereits gelost

ist) in einen Ramus praetrematicus, posttrematicus und pharyngeus.

Der zweite, dritte und vierte Vagusast schlieCen sich in ihrem

Verhalten dem ei'sten vollkonimen an, nur nehraen dieselben auch

in diesem Stadium an Starke von vorn nach hinten zu ab. Der
Stammteil des Ganglions setzt sich hinter der sechsten Kiemen-

spalte nach Abgabe des vierten Vagusastes als selbstandiger Nerven-

ast kaudalwarts fort und bildet den Ramus intestinalis. — Die

auffallendste Erscheinung am Vagus ist die, dafi sein Haupt-

stannn, welcher doch im vorigen Stadium so kontinuierlich dem
Ektoderm anlag, von letzterem weit medialwarts abgeriickt und

durch eine breite Schicht Mesenchym vora Ektoderm getrennt ist.

Aus der fruheren Verbindung hat sich nun einerseits die Seiten-

linie gebildet und andererseits vier Rami dorsales, deren Ent-

stehung ich mir auch durch allmahliche Loslosung erklare. Somit

haben wir also fiir jeden Vagusast je einen Ramus dorsalis. Der

erste von ihnen bleibt nach van Wijhe und Hoffmann in alteren

Stadien als Ramus supratemporalis und der vierte als Ramus
lateralis bestehen, wahrend die beiden raittleren wieder zu Grunde
gehen.

Im vorigen Stadium haben wir gesehen, dafi die Spinal-
wurzeln die Fortsetzung der Vaguswurzeln bildeten. Hier ist

dies auch der Fall, jedoch mit dem Unterschiede , daC die dor-

salen Wurzeln, welche im zweiten Stadium noch eine kontinuier-

liche Ganglienleiste bildeten, sich nur ein geringes Stiick nach dem
Aufhoren der Vaguswurzeln verfolgen lassen, dann aber abortieren.

Dagegen sind die ventralen Wurzeln in bestimmten Zwischen-

riiumen durchgehend zu verfolgen. Wahrend die vierte ventrale

Wurzel ein rudimentares Ganglion aufweist, gehen die folgenden

zu wohl ausgebildeten Ganglien, welche auch durch eine dorsale

Wurzel mit dem Medullarrohr verbunden sind. Die Spinalganglien

wiederholen sich dann regelmaCig und entsenden Zweige nach den

Muskelplatten. — In histologischer Beziehung ist noch erwahnens-

wert, daC die Wurzeln der Spinalganghen eine faserige Beschaffen-

heit aufweisen, wahrend die Ganglien noch ganz den Typus eines

zelligen Ganglions zeigen.
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Analog den ersten beiden Stadien ist auch hier beilaufig zu

bemerken, daC die wohlentwickelten Myotome, welche im vorigen

Stadium hinter der letzten Vaguswurzel dorsalwarts aufstiegen

(vergl. p. 21), sich mit der relativen Verkiirzung der Ursprungs-

linie des Vagus mehr gegen das Ohrblaschen bin vorgeschoben

haben. Geht man in der Schnittserie von vorn nach hinten, so

tritft man bald hinter dem Ohrblaschen zuerst den obersten und

den untersten Teil des ersten groCen metotisehen Myotoms, und

nach dem Ende der Vaguswurzel flieBen dann diese beiden Teile

zu einem vollkommenen Myotom zusammen. — Die mesodermalen

Zellenschlauche, welche durch die Kiemenbogen hindurchgehen und

im ersten und zweiten Stadium beschrieben wurden, beginnen jetzt

die Muskulatur an den Kiemenbogen zu bilden, sowie die dorso-

ventral verlaufenden Zellensaulchen, aus welchen das elektrische

Organ hervorgeht.

Znsammenfassimg- und Vergleichung der Befunde.

Nachdem ich die einzelnen Stadien beschrieben habe, will ich

in diesem zweiten Teile meiner Arbeit die dort gewonnenen Re-

sultate zusammenstellen und die Befunde verwerten. Ich werde

das Verhalten der Ganglien zu dem Ektoderm uuter Beriick-

sichtigung der zugehorigen Ektodermfelder und gleichzeitig ihre

Beziehung zum Medullarrohr besprechen. Gleich Klinkhardt

betrachte ich aber die Ganglien von vornherein als vorhanden,

gehe infolgedessen auf die Entstehung der Ganglienleiste nicht ein

und sehe auch von alien sich hierauf beziehenden Literatur-

angaben ab.

In der Reihenfolge der Besprechung werde ich mich an Mitro-

PHANOw halten, welcher am Selachierkopfe folgende Gruppen von

Ganglien unterscheidet

:

1) Le groupe nerveux ant6rieur

;

2) Le groupe du nerf trijumeau;

3) Le groupe du nerf facial;

4) Le groupe du nerf vague.

Seine erste Gruppe handelt von dem Ciliarganglion ; da ich

dasselbe jedoch in dem ersten Teile meiner Arbeit mit dem

Ganglion trigemini zusammen besprochen habe, so will ich auch hier

diese beiden Gruppen zusammenfassen. Als letzte Gruppe werde
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ich die drei Augenmuskelnerven, den Nervus oculomotorius, N.

troclilearis und N. abduceus ansclilieCen.

Trigeminusgruppe.

Zur Trigeminusgruppe gehoren das Ganglion ciliare (G. ophthal-

micum autorum, mesocephalicum nach Beard; Trigeminus I nach

Koltzoff) und das eigentliche Ganglion trigemini (G. maxillo-

mandibulare, Trigeminus II nach Koltzoff); die beiden Telle

sind durch das obere Ende der Mandibularhohle in meinem ersten

und zweiten Stadium voneinander getrennt.

Betrachten wir zunachst das Ganglion ciliare genauer

und gehen hierbei von meinem ersten Stadium aus, so zeigt sich,

dafi dasselbe zwischen der Pramandibularhohle und dem hier noch

voUkommen umschriebenen Ciliarfelde liegt. Mit letzterem bildet

es eine starke ektodermale Plakode, welche sich jedoch mit zu-

nehmendem Alter des Embryos allmahlich wieder lost, so dafi in

meinem zweiten Stadium uur noch ein dunner Verbindungszweig

zwischen Ganglion und Ciliarfeld vorhanden ist.

Dieser Verbindungsast diirfte wohl identisch sein mit dem
von VAN WijHE gefundenen, von welchem er sagt: „In demselben

Stadium (K) sendet das Ganglion ciliare einen kurzen Zweig zur

Epidermis, welcher senkrecht auf der Richtung des Ramus ophthal-

micus profundus steht, in die Anlage des supraorbitalen Schleim-

kanals endet und mit den Zellen desselbeu so innig verschmolzen

ist, daB die Teilnahme der Epidermis an der Bildung des Nerven-

zweiges hochst wahrscheinhch ist." Welter sagt derselbe Autor:

„Nichtsdestoweniger scheint mir sein Vorkommen von Interesse,

da er wegen Ursprung und Endigung den Ramus dorsalis des

Ophthalmicus profundus bildet." Diesem letzten Satze kann ich

jedoch nicht beistimmen, da die Rami dorsales der anderen Gruppen

aus den Lateralverbindungen hervorgehen und die vom Ganglion

ciliare gebildete Verbindung meines Erachtens nicht als laterale,

soudern als ventrale aufzufassen ist,

Dieser Nerv ist jedoch nicht von Bestand, denn in meinem

dritten Stadium habe ich denselben bereits nicht mehr finden

kounen. Dies Abortieren des Nerven ist aber auch ganz erklar-

lich, da in diesem Stadium das Ganglion ciliare, wie wir nachher

sehen werden, mit dem Trigeminusganglion verschmilzt und somit

seine Selbstiindigkeit aufgegeben hat. Ebenso verliert das Ciliar-

feld seine Selbstandigkeit, denn bereits in dem zweiten Stadium
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verschmilzt es in seinem oberen Telle mit dem stark rostral warts

gewucherten Supraorbitalfelde und im dritten Stadium ist es in

letzterem sogar vollkommeii aufgegangen, so da6 von ihm nichts

mehr zu entdecken ist. Eiue Verschmelzung des Ciliarfeldes mit

dem Infraorbitalfelde, welche Klinkhardt bei Spinax gefunden

hat, konnte ich uicht feststellen. Das Ciliarfeld ist mithiu ein

embryonales vergangliches Gebilde, welches keine organogenetische

Bedeutung besitzt, aber in phylogenetischer Hinsicht wahrschein-

lich als ein altes Sinnesfeld aufzufassen ist.

Verfolgen wir nun das Cilia r ganglion weiter, so finden

wir, daC es ira ersten Stadium durch einen starken Ast, den

Ramus ophthalmicus profundus, mit dem Ganglion trigemiui ver-

bunden ist. Im zweiten Stadium hat es den Hohepunkt seiner

Entwickelung erreicht und ist, wie wir obeu gesehen haben, nur

noch durch einen dtinnen Ast, der nach van Wijhe die Portio

ophthalmici profundi vom Ramus ophthalmicus superficialis dar-

stellt, mit dem Ciliarfelde verbunden Der Ramus ophthalmicus

profundus setzt sich in diesem Stadium (nach Hoffmann und

J. Platt als Ramus thalamicus) tiber das Ganglion hinaus fort

und endet, uber dem oberen Rande des Auges hinweglaufend, frei

im Ektoderm, Erst im letzten Stadium innerviert er gemeinsam

mit dem Ramus ophthalmicus superficialis den supraorbitalen

Schleimkanal. Das Ganglion liegt infolgedessen bereits hier in

der Bahn des Ramus ophthalmicus profundus. Im dritten Sta-

dium hat es sich dem Ganglion trigemini so weit genahert, dafi

es mit seiner Basis dem letzteren vollkommen anliegt. Es hat

somit seine Selbstandigkeit aufgegeben und ist mit dem Trigeminus

verschmolzen. Hierdurch glaube ich bewieseu zu haben, daC das

Ciliarganglion vollkommen im Bereiche des Ramus ophthalmicus

profundus liegt,

Wenn Marshall, der Entdecker dieses Ganglions, und Mitro-

phanow dasselbe zum Oculomotorius gehorig betrachten, bezw.

aus einem abgeschniirten Teil des Ciliarganglions den Oculomo-

torius entstehen lassen, so kann ich diese Ansicht nach der Ent-

wickelung des Ganglions nicht fur berechtigt halten. Denn einer-

seits tritt das Ciliarganglion bereits in meinem ersten Stadium

auf, wahrend der Oculomotorius sich erst im zweiten zeigt, und

andererseits habe ich vorhin nachgewiesen, daB es zum Ophthal-

micus profundus gehort, Wenn auch der Oculomotorius mit dem
Ciliarganglion durch einen kurzen Zweig, welchen ich aber nicht

habe finden kounen, verbunden sein soil, so ist dies noch lange



Ganglien und Nerven des Kopfes von Torpedo ocellata. 33

kein Grund, das Gangliou ciliare zum Oculomotorius zuzurechnen,

da dieser Verbiuduogsast eine sekundare Bildung darstellt. Ich

verweise auf Fig. 32—34 von van Wijhe, aus denen ganz deut-

lich hervorgeht, daC der Oculomotorius sich nicht an der Bildung

des Ciliarganglions beteiligt.

Auf den rostralwarts gerichteten Verbindungsast des Ganglion

trigemini mit dem Medullarrohr (die Portio trigemini vom Ramus
ophthalmicus superficialis ; Portio minor nach Schwalbe) komrae

ich bei der Besprechung des Trochlearis zuruck.

Vergleichen wir nun die Ansichten der Autoren miteinander

iiber den Ursprung des Trigeminus aus dem Medullarrohr, so

werden wir gewahr, daC dieselben verschiedenartig sind. Wahrend

KoLTZOFF u. a. nur eine Wurzel am Trigeminus gefunden haben,

sprechen v. Kupffer und Mitrophanow von mehreren; ersterer

von 2—5, letzterer von 2, indem er sagt: „Le germe g6n6ral se

divise dans sa partie proximale en deux racines, dont la posterieure

acquiert un developpement plus compliqu6 et plus important. La

racine ant^rieure subit un changement regressif." Gehen wir in

dieser Betrachtung auch wieder vom ersten Stadium aus, so haben

wir gesehen, daC sich der Trigeminus als dunner Strang an das

Medullarrohr anlegt und durch die Wurzelleiste (Portio minor nach

Schwalbe) mit dem Medullarrohr verbunden ist. Aber bereits

vom zweiten Stadium ab entspringt der Trigeminus mit einer ein-

heitlichen Wurzel ohne jede Teilung an seiner Austrittsstelle aus

dem Medullarrohr. Will man daher von einer Teilung des Tri-

geminusganglions sprechen, so kann dies nur in meinem ersten

Stadium geschehen, indem man hier als einen Arm die Portio minor

und als anderen den gemeinsamen Teil fiir den Ophthalmicus pro-

fundus und den Mandibulo-maxillaris auffafit. Eine eigentliche

Teilung der Wurzel, von der Mitrophanow spricht, kann ich

jedoch nicht fiir richtig halten. Ich muC vielmehr Koltzoff be-

statigen, daB der Trigeminus, wie er sagt, nur eine Wurzel hat.

Ganz unverstandlich ist mir die Ansicht von v. Kupffer, welcher

von 5 Wurzeln spricht, indem er den Trochlearis und Abducens

auch zum Ganglion trigemini rechnet.

Gehen wir nun zu den Plakoden des Trigeminus iiber, so

find en wir im ersten Stadium eine stark ausgepragte Verbindung

mit dem Ektoderm an der unteren Seite der bereits angedeuteten

Einknickung, aus welcher sich spater die Mundbucht entwickelt.

Dieser Kontakt ist meiner Ansicht nach mit den veutralen oder

epibranchialen Verbindungen der spater zu besprechenden Gruppen
Bd. XLII. N. F. XXXV. Q
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gleichzustellen, wenn man die erwahnte Einknickung als ein ahn-

liches Gebilde wie die Kiemenspalteu auffaCt. Diese Annahme

wird dadurch bestatigt, daC nacb Losung des Kontaktes aus ihr

der Ramus mandibularis hervorgeht und dieser an seinem unteren

Ende mit dem Epitbel der Wand der Mandibularhohle gleich den

Rami posttrematici zusammenbangt. Es ist daher der Mandibu-

laris ohne Zweifel einem Ramus posttrematicus homolog, mitbin

als ventraler Nerv aufzufassen. AuCer diesem ventralen Kontakt

ist in meinem ersten Stadium eine scbwacbe Lateralverbinduug

vorhanden, liber deren Scbicksal ich jedocb leider nicbts Genaueres

feststellen konnte. Der Ramus maxillaris, welcher bald nacb

Bildung des Ganglion Gasseri vom Mandibularis sicb abzweigt

(unter „Ganglion Gasseri" verstehe ich den verdickten Teil des

Ganglion trigemini, aus welchem der Ramus mandibulo-maxillaris

hervorgeht) , endet in der Epidermis des Kieferbogens und ist

lediglich als Gabelzweig des Mandibularis aufzufassen. — Beim

Ganglion trigemini ist als ventraler Nerv der Ramus mandibulo-

maxillaris und als dorsaler Nerv der Ramus ophthalmicus pro-

fundus zu betrachten (van Wijhe).

"Von einer eingehenden Besprechung der ganzen Literatur,

welche sicb auf die Entstehung des Ciliarganglions und des Tri-

geminusganglions bezieht, muB hier abgesehen werden. Nur eine

einzige Untersuchung mocbte ich besonders erwahnen , weil sie

scheinbar ganz abweichende Resultate enthalt, namlich die Studieu

von Brauer (1904) an Gymnophionen.
Wie andere Autoren unterscheidet Brauer in der Trigeminus-

gruppe zwei Teile, erstens das Ganglion ophthalmicum, welches dem
Ganglion ciliare homolog ist, und zweitens das Ganglion maxillo-

mandibulare , welches dem Trigeminusganglion im engeren Sinne

entspricht. Das Ganglion ophthalmicum entsteht aus einer Ekto-

dermeinstiilpung, welche mit der Nasengrube und der Gehorgrube
grofie Aehnlichkeit hat. Aus der Einstulpung wird eine solide

Zellenmasse, die sich vom Ektoderm abschniirt und sekundar eine

Verbinduug mit dem Medullarrohr gewinnt; der Zusammenhang mit

dem Medullarrohr ist dicht neben der Wurzel des Trigeminus-

ganglions gelegen. Die solide Zellenmasse ist das Ganglion ophthal-

micum (G. ciliare), und aus ihr wachst der Nervus ophthalmicus

profundus hervor. Die Ganglienleiste ist an der ganzen Anlage

gar nicht beteiligt. — Das Ganglion maxillo-mandibulare geht aber

ausschlieClich aus der Ganglienleiste hervor. Die Bildung einer

Plakode wird ausdriicklich in Abrede gestellt. Ein Fortsatz der

Ganglienleiste, welcher von dieser Ganglienanlage aus nach vorn

zieht (ahnlich wie der rostrale Eortsatz des Trigemmusganglions
bei Torpedo, vergl. p. 7), wird in Zellen aufgelost, die sich von dem
Mesenchym nicht mehr unterscheiden lassen. Eine ahnliche Um-
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wandlung scheint ein ventraler Fortsatz des in Rede stehenden

Teiles der Ganglienleiste zu erfahren , welcher in den Kieferbogen
bineingeht.

Die wichtigste Abweicliung, welche diese Befunde im Vergleich

zu meinen Beobaclitungen aufweisen , ist die , dafi das Ganglion
ophthalmicum aus einer Ektodermeinstiilpung entsteht. Der Gegen-
satz scheint mir aber nicht ohne Vermittelung zu sein. Auch.

Klinkhakdt und ich betrachten das Ciliarfeld als ein Sinnesfeld,

welches der Nasenanlage und der Ohranlage ahnlich ist, und wir

wiesen nach, dafi das Ciliarganglion urspriinglich mit diesem Ciliar-

feld zusammenhangt und von ihm Zellen erhalt. Zwischen einer

Einstiilpung und einer Einwucherung von Zellen besteht aber be-

kanntlich kein wesentlicher Unterschied i). Da das Ciliarganglion

bei den Selachiern aus einer doppelten Quelle entsteht, einerseits

von der Ganglienleiste aus, andererseits von dem Ciliarfeld aus, so

erscheint es nicht unbegreiflich, dafi dasselbe bei manchen Verte-

braten allein nur aus der einen Quelle seiuen Ursprung nimmt.

Acustico-facialis-Gruppe.

Im ersten Stadium hat das Ganglion acustico-faciale sich

schon selbstandig aus der Ganglienleiste heraus entwickelt und so

die Verbindung mit dem Ganglion trigemini, sowie mit dem Gan-

glion glossopharyngei verloren. Als Ueberrest der Ganglienleiste

sind nach letzterem hin drei kleine Zellhaufen dorsalwarts der

Wurzel iibrig geblieben, deren genauere Lage aus Fig. 1 zu er-

sehen ist. Die Gestalt des Ganglions ist abgerundet, denn Zweige

sind aus ihm noch nicht herausgewachsen. Von Plakoden sind

bereits drei vorhanden, namlich eine typische epibranchiale Ver-

bindung am dorso-kaudalen Rande des Spritzloches, weiter dorso-

ventralwiirts eine Lateralverbindung, und als dritte kann der Kon-

. takt des Acusticus mit dem Ohrblaschen gelten. Wahrend die

Epibranchialverbindung im zweiten Stadium bestehen bleibt und

erst im dritten gelost erscheint, ist die Lateralverbindung bereits

im zweiten Stadium verschwunden. An ihrer Stelle finden wir

jedoch im Ektoderm eingelagert ein feines Nervenstiimmchen, den

Anfang des Nervus ophthalmicus superficialis (Portio facialis oder

Portio major nach Schwalbe). Wenn man namlich Stadien, welche

zwischen meinem ersten und zweiten rekonstruierten liegen, auf

das Schicksal der Lateralverbindung untersucht, so findet man,

daC sich aus derselben allmahlich ein im Ektoderm liegender Nerv

1) H. E. ZiEGLEK, Lehrbuch der vergl. Entwickelungsgeschichte,

Jena 1902, p. 32.

3*
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entwickelt, indem die Verbinduug zwischen Ganglion und Ektoderm

sich bis auf einen diinnen Verbiudungsast lost. Mithin liegt auch

hier dasselbe Verhaltnis vor wie bei den Rami dorsales der Vagus-

gruppe, und somit ist der Ramus ophthalmicus superficialis als

ein Ramus dorsalis des Ganglion acustico-faciale aufzufasseu.

Dieser Nervenast riickt mit zunehmendem Alter des Embryos im

Ektoderm des Supraorbitalfeldes weiter rostralwarts, so dafi wir

ihm in dem zweiten Stadium bereits in Hohe des oberen Augen-

randes begegnen. Erst in meinem dritten oder in weuig jiingeren

Stadien sieht man ihn frei im Mesenchym liegen, indem er nur

noch durch diinue Auslaufer mit dem Ektoderm (in welchem sich

der supraorbital Schleimkanal gebildet hat) verbunden ist. Hier-

aus folgt ferner, daC es der Ophthalmicus superficialis ist, welcher

das Supraorbitalfeld bezw. den supraorbitalen Schleimkanal inner-

viert, wobei er, wie wir vorhin gesehen habeu, mit dem Ophthal-

micus profundus in Verbindung tritt.

Eine Erwahnung dieser Lateralverbindung vermisse ich bei

VAN WijHE, kann daher auch nicht entscheiden, ob sich unsere

Ansichten decken. Gleichzustellen mit dem Ophthalmicus super-

ficialis ist der Ramus buccalis. Von beiden sagt van Wijhe, daB

sie „gemeinsam als ein kurzes Rudiment entstehen". Diese ge-

meinsame Entstehung konnte ich an meinen Serien nicht sehen

;

vielmehr zeigten meine Schnittserien, dafi der Buccalis sich von

dem Ophthalmicus superficialis kurz vor dessen Eintritt in das

Ganglion acustico-faciale abzweigt. Der Buccalis geht in den

Mandibularbogen, zieht hier in gleicher Weise wie der Ophthal-

micus superficialis am Ektoderm entlaug und innerviert den infra-

orbitalen Schleimkanal durch Abgabe von Seitenzweigen. Mithin

ist der Buccalis als ein Ramus ventralis aufzufassen. — Was die

Bildung der beiden Schleimkanale anbelaugt, so kann ich die An-

sicht Klinkhardts, dafi sie sich durch Ueberwolbung von beiden

Randern her und nicht durch Dehiszenz bilden, nur bestiitigen.

Untersuchen wir nun das Verhalten der Epibranchialverbindung

genauer, so zeigt sich, dafi sie durch den vom Ganglion in den

Hyoidbogen abgehenden Ramus hyoideus (Ramus ventralis nach

van Wijhe) mit dem aufierordentlich verdickteu Ektoderm am
dorso-kaudalen Rande der ersten Kiemenspalte gebildet wird. Das

Ektoderm weist hier namlich eine autfallend starke Anhaufung von

Zellkernen auf, von denen viele in Mitose begritien sind. Die Ver-

bindung ist eine so innige, dafi unzweifelhaft eine Abgabe von

Kernen an die Ganglienmasse stattfindet. Ueber das weitere
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Schicksal dieser VerbinduDg haben die Autoren keine genaueren

Angaben gemacht. Balfour hat dieselbe uberhaiipt nicht er-

wahnt. Froriep und Beard bezeichnen die Verbindung als

Kiemenspaltenorgan und legen auf dieselbe als urspriingliches

Sinnesorgan groCes Gewicht, sagen jedoch nicht, was aus der-

selben wird. Auf Dohrns Angaben kann man sich auch nicht

stiitzen, da dieselben vielfach in spateren Arbeiten widerrufen

werden; so z. B. bezweifelt er in einer spateren Arbeit selbst,

daC die Angaben, welche er in der XVII. Studie uber die Teil-

nahme des Ektoderms an der Bildung der Ganglien macht, richtig

sind. Erst Klinkhardt hat es versucht, die Ablosung genauer

zu beschreiben. Ich kann seinen Befund nur bestatigen , denn

auch ich fand an meinen Schnittserien, daC die Trennung sich

allmahlich vollzieht, die Dicke des Ektoderms nach und nach an

Ausdehuung verliert, bis es schlieClich nur noch zwei bis drei

Reihen Kerne aufweist. Die Trennung beginnt medialwarts und

schreitet von hier nach der lateralen Seite zu fort, bis sie ganz

vollzogen ist. Die Ganglienmasse liegt dann nur noch dem Ekto-

derm an und zieht sich erst allmahlich zuriick. Aus der Ver-

bindung geht zunachst, soviel ich aus meinen Praparaten ersehen

konnte, der Ramus posttrematicus hervor, der an der unteren

Seite des Spritzloches verlauft und sich weiter ventralwarts am
ventralen Rande des Hyoidbogens in zwei Arme teilt. Der hintere,

der Ramus hyoideus (im engeren Sinne), verschmilzt mit dem
Epithel des Hyoidbogens, wahrend der vordere, der Ramus mandi-

bularis externus, auf die Epidermis des Mandibularbogens iiber-

greift. Es ist also der Ramus ventralis s. hyoideus als ventraler

Nerv aufzufassen. Aufier dem Ramus posttrematicus gehen bei

Auflosung der epibranchialen Verbindung, wie ich bereits bei der

Beschreibung meines dritten Stadiums gezeigt habe, noch der

Ramus praetrematicus, der um das dorsale Ende des Spritzloches

herumgeht, und der Ramus pharyngeus ab, ebenfalls in den Hyoid-

bogen gehend. — Auf Frorieps Kiemenspaltenorgane werde ich

beim Vagus zurtickkommen.

Die dritte Verbindung stellt der Kontakt des Acusticus mit

dem Ohrblaschen dar. Dieser ist, wie bereits Gegenbaur, Bal-

four u. a. gefunden haben , als Lateralverbindung aufzufassen.

Wie ich bereits bei der Beschreibung der Stadien gezeigt habe,

findet auch hier eine vollkommene Verschmelzuug zwischen Ganglien-

masse und Ektoderm statt. Es ist daher als sicher anzunehmen.
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daC Kerne von seiten des Ektoderms an das Ganglion abgegeben

werden.

Aus diesem Befund ergibt sich am Ganglion acustio-faciale

eine deutliche Zweiteilung. Wahrend nanilich zu dem rostralen

Telle als dorsaler Nerv der Ramus ophthalmicus superficialis

(Portio facialis) und als ventraler Nerv der Ramus buccalis ge-

hort, ist zu dem kaudalen Abschnitt der Acusticus als dorsaler

und der Ramus hyoideus als ventraler Nerv zu zahleu.

Vagusgruppe.

Zu dieser Gruppe zahle ich den Glossopharyngeus und den

Vagus, da beide durch ihre Wurzeln miteinander zusammenhangen

und in ihrem sonstigen Verhalten groCe Aehnlichkeit aufweisen

;

ich werde sie nacheinander besprechen.

Der Glossopharyngeus ist von den jungsten Stadien an

bereits durch eine diiune Briicke mit dem Vagus verbunden und

zeigt uns in morphologischer Beziehung sehr einfache Verhaltnisse.

Er entspringt am kaudalen Rande des Ohrblaschens aus dem

Medullarrohr (mit dem er sich jedoch erst vom zweiten Stadium

ab verbindet) und erstreckt sich als verhaltnismafiig schwaches

Ganglion ventralwarts in den gleichnamigen (dritten) Visceral-

bogen. Bereits im ersten Stadium bildet er in Hohe der Chorda

eine Lateralverbindung und sein Ramus veutralis eine in diesem

Stadium noch sehr schwache epibranchiale Verbindung am dorso-

kaudalen Rande der zweiten Kiemenspalte. Letztere steht erst

im zweiten Stadium auf der Hohe ihrer Entwickelung. Hieraus

ist ersichtlich, daC sich zuerst die Lateralverbindung und danc

die ventrale bildet, wie Klinkhardt bereits hervorgehoben hat.

Wahrend auch hier bei der epibranchialen Verbindung die Eiu-

wanderung von Zellkerneu in die Ganglienanlage sehr stark ist,

zeigt die Lateralverbindung nur eine geringe Abgabe von Kernen.

VAN WijHE sagt in Bezug auf den lateralen Kontakt folgendes

:

„ Wahrend des Stadiums K differenziert sich das Rudiment des

Nerven in den Ramus dorsalis und den Ramus veutralis. Der

erstere verschmilzt mit der auch in diesem Stadium auftretenden

Epidermisverdickung, welche die Anlage des vom Glossopharyngeus

versorgten Teiles des Schleimkanalsystemes ist. Aehuliche Bilder,

wie die fur die Portio faciahs des Ramus ophthalmicus super-

ficialis erwahnten, fiihren zu der Annahme, dafi die Zellen der

Schleimorgananlage an der Bildung der sie versorgenden Nerven
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teilnehmen." — Bei genauerer Betrachtung und Verfolgung dieser

Lateralverbiudung sieht man aber, daB anfiinglich von einem Nerven

in dem Kontakt zwischen Ganglion und Ektoderm absolut noch

uichts vorhanden ist, daC er sicb vielmehr erst aus dieser Ver-

bindung bildet. Der eben genannte Kontakt wird mit zunehmen-

dem Alter des Embryos immer schwacher, bis im dritten Stadium

nur nocb ein feines Verbiudungsastchen iibrig geblieben ist; dieser

Zweig stellt den Ramus dorsalis dar. Aus dera Bildungsmodus

dieses Nerven geht nun doch ganz deutlich hervor, dafi sicli der

Nerv unter starker Beteiligung des Ektoderms bildet, was schon

VAN WijuE fiir wahrscheinlich hielt. Der Ramus dorsalis dient

zur Innervierung des Schleimkanalsystems.

Die Epibranchialverbinduug verhalt sich genau so, wie die

beim Ganglion acustico-faciale beschriebene, indem sie sich all-

mahlich wieder lost und das Ektoderm seine gewohnliche Starke,

d. h. zwei bis drei Zellreihen, wieder annimmt. Aus ihr gehen

hervor der Ramus praetrematicus, der um das dorsale Ende der

zweiten Kiemenspalte herumgeht, der Ramus pharyngeus und Ramus
posttrematicus. Letzterer geht an der kaudalen Seite der zweiten

Kiemenspalte (am Glossopharyngeusbogen entlang) und versorgt

das elektrische Organ, in welchem er sich verzweigt. — Wir haben

also auch beim Ganglion glossopharyugei einen Ramus ventralis

und einen Ramus dorsalis.

Der Vagus hangt, wie wir bereits beim Glossopharyngeus

gesehen haben, im ersten Stadium mit letzterem durch eine diinne

Verbindungsbriicke zusammen. Seine Wurzel legt sich im ersten

Stadium (gleich den vorigen Gruppen) nur an das Medullarrohr

an und erst vom zweiten Stadium ab ist sie mit demselbeu durch

Nerveufasern verbunden. Sie stellt eine kontinuierHche Wurzel

dar, welche eine betrachtliche Lange hat, und reicht bis zur Ab-

gabe des gemeinschaftlichen Stammes fiir den dritten und vierten

Vagusast. Bei der jedesmaligen Abzweigung eines Vagusastes

wird die Wurzel auffallend stark, und dies war fiir mich die Ver-

anlassung, diese Stellen in meiner zweiten Rekonstruktionsfigur

als besondere Wurzeln hervorzuheben , so daC ich 3 Wurzeln

unterscheide. Ueber die Zahl der Wurzeln habe ich bei den

Autoren keine genaueren Angaben finden konnen, denn Balfour,

VAN WijHE u. a. sagen, dafi der Vagus mit mehrereu Wurzeln

entspringt, geben jedoch keine geuauere Zahl an. — Im dritten

Stadium haben sich die Vaguswurzeln nach dem Ohrblaschen hin
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zusammengeschoben, so daC sie mit dem Glossopharyngeus eine

gemeinsame starke und kurze Wurzel bilden.

Das Verhalleu des Vagus ist am leichtesten verstandlich,

wenn man seine einzelneu Aeste rait dem Glossopharyngeus ver-

gleicht und dieselben in Bezug auf ihre Entwickelung in den

einzelnen Stadien betrachtet,

Im ersten Stadium zeigt der erste Vagusast eine gut aus-

gebildete Lateralverbinduug lind eiue in der Bildung begrififene

Epibranchialverbindung, indem die Ganglienmasse sich an das ver-

dickte Ektoderm am dorso-kaudalen Rande der dritten Kiemen-

spalte anlegt. Es zeigt sich also auch hier, daC zuerst die Lateral-

verbindung und spater erst die ventrale gebildet wird. Der zweite

und dritte Ast zeigen noch keine Verbindungen mit dem Ektoderm.

Im zweiten Stadium hat sich das Bild bereits sehr geandert,

und besonders sind es hier die Lateralverbindungen, welche ein

auffallendes Verhalten zeigen. Wahrend die Epibranchialver-

bindungen der drei ersten, an Starke von vorn nach hinten ab-

nehmenden Vagusaste an dem dorso-kaudalen Rande der dritten,

vierten und funften Kiemenspalte stark ausgepragt sind und an

ihnen eine auffallend starke Abgabe von Zellkernen an die Ganglien-

masse von seiten des verdickten Kiemenektoderms stattfindet,

bilden die Lateralkontakte eine kontinuierliche Vereinigung mit

dem Ektoderm. Diese Verbindung reicht vom ersten Vagusast

bis zur Abgangsstelle des gemeinschaftlichen Armes fiir den

dritten und vierten Vaguszweig und ist identisch mit den von

Froriep gefuudenen Seitenorganen (Textfig. 6). Wie ich bereits

bei der Beschreibung meines zweiten Stadiums gesagt habe, ist

es kein theoretisch wichtiger Unterschied, dafi Froriep einzelne

Kontakte gefunden hat, wahrend ich eine kontinuierliche Ver-

bindung feststellen konnte. Nach sorgfaltiger Untersuchung und

Vergleichung anderer Stadien bin ich zu der Ueberzeugung ge-

kommen, daC diese Lateralverbindung von dem Stammteil des

Vagus gebildet wird, indem dieser sich kontinuierlich an das

Ektoderm anlegt und mit demselben verbindet; somit legt er in

Gemeinschaft mit dem verdickten Ektoderm den Grundstein fiir

die spatere Seitenhnie und, wie wir welter unten sehen werdeu,

auch fiir die Nervi dorsales. Er bildet gewissermaCen embryonale

Hautsinnesorgane, iiber deren Bedeutung in der Literatur jedoch

nichts Genaueres bekannt ist. Man kennt eben nur die Tatsache,

daC sich aus ihnen die Seitenhnie, sowie die Rami dorsales bilden.

— Im Gegensatz zu den friiher besprochenen Lateralverbindungen
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findet hier ein stiirkerer Austausch von Zellkernen statt. Bei der

spateren (Stadium III) allmahlichen Loslosung der Ganglienmasse

vom Ektoderra, die in gleicher Weise stattfindet, wie ich sie beim

Glossopharyngeus beschrieben habe, gehen aus dem Kontakt auCer

der Seitenlinie 4 Rami dorsales hervor, von denen der erste,

zum ersten Vagusast gehorige den Ramus supratemporalis dar-

stellt und dauernd bestehen bleibt. Wahrend der zweite und

dritte in alteren Stadien abortieren, nimmt der vierte an Starke

bedeutend zu und innerviert als Ramus lateralis spaterhiu die

Seitenlinie (van Wijhe und Hoffmann).

Nachdem nun der Vagus sich als gemeinschaftlicher Stamm

fiir den dritten und vierten Vagusast raehr ventralwarts gewandt

hat, gibt er die Verbinduug mit dem Ektoderm auf und geht nach

Abgabe des dritten und Andeutung des vierten Vagusastes weiter

kaudalwarts als Ramus intestinalis, der von samtlichen Vagus-

zweigen am stiirksten ist. Nach Loslosung des Vagusstammes vom
Ektoderm litBt sich die Ektodermverdickung als selbstandiges Ge-

bilde noch ein kurzes Stiick verfolgen, geht dann aber nach und

nach in das gewohnhche Ektoderm uber.

Im dritten Stadium sind nun samtliche epibranchiale Ver-

bindungen gelost und aus ihuen sind die gleichen Nerven wie beim

Glossopharyngeus hervorgegangen, namlich ein Ramus posttreraa-

ticus, praetrematicus und pharyngeus. Aus dieser vollkommenen

Auflosung der ventralen Plakoden geht auch deutlich hervor, wie

Froriep bereits betont hat, dafi diese Kiemenspaltenorgane nur

einen embryonalen Charakter zeigen und sich nicht zu bleibeuden

Sinnesorganen entwickeln.

Die Befunde von C. K. Hoffmann bei Acanthias stimmen

mit meinen Befunden an Torpedo in mancher Hinsicht nicht iiberein.

Wahrend er angibt, dafi diese embryonalen Hautsinnesorgane erst

bei Embryonen von 22—28 mm Korperlange den Hohepunkt ihrer

Entwickelung erreichen, habe ich bei Torpedo gefunden, daB die-

selben bereits bei Embryonen von 20 mm Korperlange vollkommen

abortiert waren. Den Hohepunkt ihrer Entwickelung zeigten Tor-

pedo-Embryonen von 12— 14 mm Korperlange. Ferner sagt Hoff-

mann, daC der Ramus intestinalis aus der epibranchialeu Ver-

binduug der sechsten Kiemenspalte sich bildet. Auch dieser An-

sicht kann ich nicht beistimmen, denn an meinen Serien zeigte

es sich ganz deutlich, daC der Hauptstamm auch den Ast fiir den

vierten Vagusbogen abgab und als selbstandiger Nerv, der den
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Ramus intestinalis darstellt, bis weit hinter die Kiemeuspalten zu

verfolgen war.

Froriep leitet aus der Verdickung des Ektoderms an der

vierten Kiemenspalte die erste Anlage der Thymusdriise ab. Ich

habe mich jedoch mit der Priifuug dieser Frage nicht eingeheod

beschaftigt. Nach meiner Beobacbtung zeigte die Verdickung des

Ektoderms nach Auflosung der Epibranchialverbindung keine be-

sonderen Anzeichen irgend einer Organbildung ; sie wurde viel-

mehr gleich denen der anderen Kiemenspalten auf eine Starke

von zwei bis drei Reihen Zellkernen reduziert.

Die Gruppe der drei Augenmuskelnerven.

In diese Gruppe gehoreu der Nervus oculomotorius , der

Trochlearis und der Abducens, auf die ich der Reihe nach zu

sprechen kommen werde.

Den Oculomotorius habe ich in seiner ersten Anlage

nicht finden konnen; erst in einem spateren Stadium, in welchem

er bereits eine faserige Beschaffenheit angenommen hatte, habe

Ich ihn beobachtet und seinen Verlauf genauer verfolgt. In

meinem zweiten rekonstruierten Stadium tritt er uns als schnialer

faseriger Nerv mit peripher gelegenen und einzelnen eingestreuten

Kernen entgegen und entspringt mit mehreren Wurzelbiindeln an

der Gehirnbasis. Bei Pristiurus hat ihn van Wijhe bereits am
Ende des Stadiums J (nach Balfour) nachweisen konnen. „Er

ist namlich" — wie van Wijhe sagt — „in dem Stadium mit

drei offenen Kiemenspalten vorhanden , in dem mit zwei noch

nicht." Hoffmann dagegen sah ihn bei Acanthias erst bei einem

Embryo von 12 mm Lange (Stadium mit 4 ofifeuen Kiemen-

spalten). Die Angabe von Marshall, dafi der Oculomotorius an

seinem proximalen Ende ein Ganglion bildet, kann ich nicht be-

statigen; vielmehr muC ich van Wijhe recht geben, wenn er

sagt: „Wo derselbe mit mehreren Biindeln vom Mittelhirn ent-

springt, ist er breit und abgeplattet. Diese Verbreiterung hat

Marshall wahrscheinlich zu der Meinung veranlafit, hier eine

gangliose Anschwellung vor sich zu haben." Auch kann ich nicht

Miss J. Platt beistimmen, die der Ansicht ist, daC der Oculo-

motorius sich aus dem Ciliarganglion bildet und von diesem nach

dem Mittelhirn wachst, um sich am Boden desselben mit ihm zu

vereinigen. Denn bei der Besprechung des Ciliarganglions habe

ich bereits gezeigt, daC letzteres vollkommen iu der Bahn des
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Ophthalmicus profundus liegt und niit dem Oculomotorius absolut

iiichts zu tun hat. Andererseits hiitte ich, wenn Miss Platt recht

hatte, den Nerven zuerst in seinem distalen Ende sehen miissen.

Ich habe ihn im Stadium K nur in seinem proximalen Teile von

seinem Ursprunge an ein Stiick weit verfolgen, aber von seinem

distalen Ende nichts entdecken konnen. Erst in alteren Stadien

konnte ich ihm bis zu den Augenrauskeln folgen. Eine Verbin-

dung mit dem Ciliarganglion habe ich nicht gesehen. In seinem

distalen Teile bildet der Oculomotorius, wie Schwalbe bei er-

wachsenen Selachiern nachgewiesen und van Wijhe und Dohrn
bestatigt habeu, das Ganglion oculomotorii. In meinem dritten

Stadium zeigt sich namlich kurz vor der Innervierung des Musculus

obliquus inferior eine geringgradige Anhaufuug von Zellkernen, der

Beginn des eben genannten Ganglions. Aus diesem geht ein dunner

Xervenast in den Musculus obliquus inferior. Eineu aus dem
Ganglion entspringenden und nach riickwarts verlaufeuden Zweig,

den VAN Wijhe bei bedeutend alteren Embryonen gesehen

hat, habe ich nicht gefunden. — Der Oculomotorius innerviert

auCer dem Musculus obliquus inferior noch den Muse, rectus

superior, rectus inferior und rectus internus, wahrend der Muse,

obliquus superior vom Trochlearis und der Muse, rectus externus

vom Abducens versorgt werden. — Nach van Wijhe bildet der

Oculomotorius die ventrale Wurzel fiir das erste Segment.

Der Trochlearis hat von den Autoren eine so verschiedene

Deutung erfahren, daC ich es fiir zweckmafiig halte, vor der

Wiedergabe meiner Befunde eine kurze Uebersicht uber die sich

auf ihn beziehende Literatur zu geben.

Den Hauptstreitpunkt bilden die beiden Fragen : ist der

Trochlearis als dorsaler oder als ventraler Nerv aufzufassen? und

zweitens: besteht zwischen dem Trochlearis und dem Ganglion

trigemini eine Verbindung oder nicht?

In Betreff der ersten Frage halt van Wijhe den Trochlearis

fiir die ventrale Wurzel des zweiten Segmentes; er kann hierfiir

nur den indirekten Beweis erbringen, namlich diesen — wie er

sagt — dafi der Trochlearis den Muse, obliquus superior innerviert,

welcher ein Produkt des zweiten Somites ist. Da nun die Haupt-

masse des Trigeminus die dorsale des zweiten Segmeutes ist, muC
der auch zu demselben gehorige Trochlearis die ventrale Wurzel sein.

Zu demselben Resultat kommt Koltzoff mit folgender Be-

grundung: „Zu Gunsten dessen, daC der Trochlearis ein ventraler

Nerv ist , sprechen zwei Umstande : erstens das Pehlen senso-

rischer Nerven in demselben ; zweitens der Zusammenhaug mit dem
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Muse, obliquus superior , in welchem wir eine ganze Reihe von

Griinden haben, ein Derivat eines Somites zu sehen."

Die anderen Autoren sehen den Trochlearis als einen dorsalen

Nerven an, und ich werde nun zum besseren Verstiindnis die An-
sichten der einzelnen Porscher in kurzem Auszuge wiedergeben.

Nach Feorieps Darlegungen tritt der Trochlearis bei Em-
bryonen von 16 mm Korperlange (Stadium M nach Balfouk) am
hinteren Ende des Mittelhirnes nahe der dorsalen Mittellinie als

geschlossenes Stammchen schrag dorso - lateralwarts aus dem Me-
dullarrohr hervor. In Hohe der veutralen Kontur des Gehirnrohres

gibt er seine Beschaffenheit als einheitliches Stammchen feinster

Easern auf und lost sich in einen Plexus auf. Mit letzterem steht

ein birnformiges Ganglion in Verbindung (Textfig. 7), in der Art,

dafi sich der Stiel desselben T-formig in 2 Arme faseriger Be-

schaffenheit teilt. Der eine von diesen Armen setzt sich dorsal-

warts in den Hauptstamm des Trochlearis fort, der andere schlagt

ventralwarts die Richtung nach der Augengegend ein. Der erstere

von diesen beiden Zweigen erreicht in dem in Rede stehenden

Stadium die Gewebsmassen des Obliquus superior noch nicht. Das
Ganglion verfallt jedoch bald dem Untergange , denn bei Em-
bryonen von 20 mm Korperlange ist keine Spur mehr davon zu

iinden ; der Trochlearis lauft hier als ganz sauberer faseriger

Nervenstamm seinen definitiven Weg. — Bei jtingeren Embryonen
von 12 mm Korperlange ist von einem faserigen Trochlearis noch

nichts zu linden ; dafiir sind hier Haufen von Zellen an zwei Stellen

vorhanden, die in der spateren Bahn des Trochlearis liegen (Text-

figur 5). Der groCere Haufen liegt an der Stelle des beschriebenen

bii'nformigen Ganglions; ein weiterer kleinerer weiter dorsalwarts.

Bei Embryonen von 9 mm Korperlange sind diese Zellhaufen noch
nicht auf die angegebenen Stellen zusammengedrangt, sondern auf

eine lange Strecke verteilt. Jedoch findet auch hier bereits eine

Gruppierung der Zellhaufchen in zwei Komplexe statt, indem sich

in der Mitte dieser Strecke eine Liicke findet. Besonders be-

merkenswert ist nach Ansicht des Verfassers, dafi der untere Kom-
plex in das Trigemiuusganglion einmtindet, sich wie ein Arm dieses

Ganglions ausnehmend. Bei noch jiingeren Embryonen von 6 mm
Korperlange verschmilzt dieser Fortsatz in einiger Entfernung der

Mittellinie mit der Oberflache des Medullarrohres. Diesen Arm halt

Froriep fiir die an das Mittelhirn reichende Wurzelleiste, welche

dem Untergange verfallt. Doch nur als Ganglienleiste geht sie

unter, denn im Untergange laGt sie ein neues Gebilde entstehen,

den Nervus trochlearis. Der Trochlearis entsteht demnach durch.

Umwandlung oder Auslauferbildung der Ganglienzellen an Ort und
Stelle, indem die Wurzelleiste sich in einzelne Zellgruppen auflost

und an und zwischon diesen feine Protoplasmafaden auftreten,

welche dann plexusartig unter Schwund der Zellen zusammentreten
und so die Bildung des Trochlearisstammchens herbeifiihren.

Zu ahnlichen Resultaten ist auch DonEN gekommen. Dieser

Forscher hat das vorhin erwahnte Ganglion auch mehrfach gesehen,
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halt es jedocli fiir das abgeschniirte vorderste Stuck der Ganglien-

leiste, welches sich dem Trochlearis nur voriibergehend anlagert,

jedoch bald dem Untergange verfallt. Den Fortsatz, der das Tri-

geminusganglion mit dem Mittelhirn verbindet, halt Dohrn eben-

falls fiir eine Wurzelleiste des Granglion trigemini. Die weiteren

genaueren Angabeu Dohrns iiber die Entwickelung des Trochlearis

beziehen sich jedoch auf bedeutend altere Stadien, als ich sie in

meinen Untersuchungskreis gezogen babe, so daC ich auf dieselben

nicht genauer einzugehen brauche.

Auch MiTROPHANOw ist der Ansicht, dafi der Trochlearis zum
Trigeminus gehort. Am Schlufi des Abschnittes „Groupe du nerf

trijnmeau" sagt er: „La racine anterieure subit un changement

regressif; sa partie distale produit, en connexion avec la partie

ceutrale du germe, le ramus ophthalmicus superficialis, portio tri-

gemini ; son bout proximal s'etant detache de sa partie distale, reste

quelque temps comme ganglion trausitoire qui, selon Froriep, prend

partie a la formation du nervus trochlearis, tandis que ce dernier

se trouve peut-etre en relation genetique avec le ramus ophthalmi-

cus superficialis, portio trigemini."

Einen der wichtigsten Beitrage zur Kenntnis des Trochlearis

verdanken wir C. K. Hoffmann. Nach ihm gibt der Trochlearis

bei Acauthias nach Innervierung des Muse, obliquus superior einen

riickwarts verlaufenden Ast ab. Dieser Zweig verlauft parallel mit

dem Ramus ophthalmicus superficialis, um sich dann allmahlich in

dessen Portio minor s. trigemini fortzusetzen. Dieser Verbindungs-

faden zwischen Trochlearis und Trigeminus ist bereits mehrfach in

der Literatur erwahnt; so hat ihn Miklucho Maclay bei Scymnus
und Scyllium gesehen, ferner Gegenbatjr bei Hexanchus, Schwalbe
bei Scyllium und Mustelus. Bestritten wird sein Vorhandensein

von TiEsiNG. Nach Hoffmann ist der Trochlearis ein Ast des

Trigeminus, der wie der Trigeminus selbst zu einem der friihesten

sich anlegenden dorsalen Hirnnerven gehort. Nach ihm entsteht

bei Embryonen von 17— 18 Somiten mit sehr breiter Wurzel, die

sich vom spateren Mittelhirn bis zum Nachhirn ausdehnt, der erste

dorsale Hirnnerv, die gemeiusame Anlage des Trochlearis, der Portio

minor s. trigemini des Ramus ophthalmicus superficialis (beide der

Kiirze halber zusammen Trochlearis genannt) und des Maxillo-

mandibularis, jedoch nicht die des Ophthalmicus profundus ; dieser

wachst namlich nach Schlufi des Neuroporus (Stadium mit 26—27

Somiten) vor der obigen Anlage des Trochleo-Trigeminus aus dem
Hirndach. Dieser in Rede stehende Nerv verlauft iiber dem Augen-

stiel, sein distales Ende schwillt zu einem kleinen Ganglion an, die

erste Anlage des Ganglion ciliare, das sich auf den Rand des

zweiten palingenetischen Kopfsomiten legt und hier mit dem Teil

des Trochleo-Trigeminus, der die Anlage des Trochlearis bildet,

voUstandig verschmilzt. Miss Platt hat diesen Nerven zuerst ent-

deckt und ihn Thalamicus genannt. Hoffmann schlagt vor, ihn

Thalamo-Ophthalmicus zu nennen, und zwar Thalamicus das Stiick

zwischen Gehirndach und Ganglion zu bezeichnen und fiir das Stiick,
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welches vom Ganglion ciliare nach seiner Vereinigung mit dem
Trochleo-Trigeminus auswachst, den Namen Ophthalmicus profundus

zu behalten. Infolge der Kopfkriimmung, bei der Vorder- und
Hinterkopf fast einen rechten Winkel bilden, und des senkrecht

nach unten gerichteteu Wachstums beider Nerven, des Trochleo-

Trigeminus und Thalamo- Ophthalmicus, stofit die Anlage des Ganglion

ciliare unter fast rechtem Winkel auf den Trochleo-Trigeminus und
verschmilzt mit ihm. Der Trigeminus besteht also, wie Verf. weiter

ausftihrt, aus zwei selbstandig sich anlegenden Xerven, die sich

schon sehr frlihzeitig miteinander verbinden. Nach ihrer Ver-

einigung kann man 4 Nerven unterscheiden, von denen 2 sicher

dorsale Nerven sind, namlich der Trochlearis und der Thalamicus,

ventrale dagegen der Maxillo-Mandibularis und der Ophthalmicus

profundus; letzterer jedoch zweifelhaft. Bei Embryonen von 10 mm
Korperiange (57—63 Somiten) beginnt die Epiphysenausstiilpung

sich anzulegen, wonach der Thalamicus an seiner Wurzel voll-

kommen abortiert. An seiner Ursprungsstelle ist er aber immer
noch als ein einem Ganglion ahnlicher zelliger Auswuchs, der mit

der Epidermis zusammenhangt, an der Uebergangsstelle von Mittel-

hirn in das Hinterhirn vorhanden. Distalwarts bleibt er aber als

ein liberaus zarter, vom Ganglion ciliare entspringender Hautast

fortbestehen. Die Wurzel des Trochlearis, die anfangs sehr breit

war, wird immer schmaler, bis sie sich bei Embryonen von 10 mm
Lange ganz ]osl6st, so daK der Trochlearis in seinem proximalen

Teil nicht mehr als kontinuierlicher Zellstrang zu verfolgen ist.

Weiter distalwarts bis zu seiner Vereinigung mit dem Ophthalmicus

profundus bildet er wieder einen zusammenhangenden Zellstrang;

dazwischen liegt jedoch eine Strecke, in welcher er sich in einzelne

Zellenkonglomerate gegliedert hat. Bei Embryonen von 15—16 mm
Lange besitzt er an seiner Wurzel ein sehr deutliches Ganglion,

das aber nicht mehr mit der Epidermis zusammenhangt ; dann folgt

eine Strecke, in welcher er das oben beschriebene Bild zeigt, wah-

rend er distalwarts als ein kontinuierlicher, aber immer schwacher

werdender Zellstrang fortbestehen bleibt. Bei Embryonen von

17— 18 mm Lange hat sich der Trochlearis an seiner Wurzel in

ein faseriges und iiberaus feines Nervenstammchen umgebildet,

wahrend er distalwarts noch zellig ist. Von den Zellkonglomeraten

und dem Ganglion an seiner Wurzel ist nichts mehr wiederzufinden,

so daC er in der Mitte nicht verfolgbar ist. Erst bei Embryonen
von 20 mm Lange laBt er sich als iiberaus diinner Nervenstamm
durchverfolgen. Der schwierigste Punkt in der ganzen Entwicke-

lungsgeschichte des Trochlearis liegt, wie Hoffmakn selbst zugibt,

in seinem proximalen Telle, indem er hier bei Embryonen von
10—20 mm Lange nicht als kontinuierlicher Zellenstrang zu ver-

folgen ist. Dafi dies proximale Stiick sich ganzlich zuriickbilden

soil, ist doch nicht gut anzunehmen, denn wie die beiden Partien

sich dann wiederfinden wiirden, bliebe durchaus unbegreiflich. Zum
Schlufi spricht Hoffmann die Vermutung aus, daC sich gesagter

Nerv in seinem proximalen Telle zuriickbildet und von ihm nur
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einzelne Zellen fortbestehen bleiben, welche, solange sie sich noch
nicht in Nervenfasern umgebildet haben, von dem embryonalen
Bindegewebe nicht zu erkennen sind. Dies wird erst moglich, wenn
sich die Umbildung der Nervcnzelle in Nerven faser vollzogen hat.

Aus dem Mitgeteilten ergibt sich also, dafi der Trochlearis wirklich

ein urspriiuglich zum Ganglion trigemini gehoriger Nerv ist.

In einer anderen Arbeit hat Hoffmann den Gedanken aus-

gesprochen, dafi vielleicht der Trochlearis urspriinglich dem Parietal-

auge zugehort hat, nicht als spezifischer Sinnesnerv, sondern als

Nerv, der z. B. die Schutzorgane des dritten Auges versorgt und
mit der Riickbildung desselben erst sekundar in den Augenmuskel-
nerven sich umgebildet hat, ohne jedoch. diesen Gedanken naher
begriinden zu konnen.

Diese Ansicht fiihrt Furbeinger weiter aus, indem er zu er-

klaren sucht, wie das Chiasma dieses Nerven entstanden ist, wo-
durch der rechte Muse, obliquus superior von Fasern innerviert

wird, die aus der linken Seite abgehen, und umgekehrt. Nach
seiner Voraussetzung haben bei Reduktion des Scheitelorganes seine

Muskeln, der rechte und der linke, ihre Stellen vertauscht und sich

nachher zu den paarigen Augen herabgesenkt. Infolgedessen ist

das Chiasma des Trochlearis entstanden. — Diese Entstehungsweise
des Trochlearis ist so hypothetischer Natur, daii ich auf dieselbe

nicht naher eingehen werde.

Zu ganz ahnlichen Resultaten, wie Hoffmann, ist auch Miss

J. Platt gelangt. „The trochlear and trigeminal nerves arise as

a continous sheet of cells, extending from the neural crest down
the walls of the brain. The two nerves soon separate. The
trochlearis is then seen to arise anterior to the cerebellar division

of the brain, and the trigeminus posterior to this division. The
proximal cells of the trochlearis, i. e. the cells which connect the

nerve with the brain, soon disappear, leaving the distal cells of

the primary nerve still connected with the trigeminal ganglion at

the point of origin of the ramus ophthalmicus profundus. From
these cells a nerve is formed which extends forwards over the

anterior prolongation of the mandibular cavity. This nerve is sur-

rounded anteriorly by a mass of deeply staining cells, which lie

above the forming superior oblique muscle. They are the remains

of the primary trochlearis, and from them cells are proliferated

towards the brain to meet the small fibrous outgrowth of the per-

manent trochlearis. Thus a portion of the original trochlear nerve,

which was an outgrowth from the neural crest, does not entirely

disappear, but is known later as the ramus ophthalmicus super-

ficialis trigemini, and the permanent trochlearis is formed by the

growth of ganglion cells towards the brain, and of nerve fibres

from the brain."

Ebenso spricht Miss Platt die Meinung aus, daC der Tro-

chlearis und der Ramus ophthalmicus superficialis
,

portio tri-

gemini, ein und derselbe Nerv sind. „In fact the trochlearis and
the ramus ophthalmicus superficialis trigemini are simply parts of
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one of the same nerve, from which nerve a branch passes to the

surface of the superior oblique muscle. In older embryos the path

of the trochlearis becomes more direct, and its connection with the

ophthalmicus superficialis then appears as a mere anastomosis

between two independent nerves."

Nachdem ich eine zusammenhangende Uebersicht liber die

Ansichten der in Frage konmienden Autoren in kurzem Auszuge

gegeben habe, will ich nun meine Befunde anfuhren uud hier-

mit ebenfalls bei meinem ersteu Stadium beginuen. Ich bin mir

wohl bewuCt, da6 dieselben lange nicht ausreichend sind, um die

tiberaus schwierige Frage der Entwickelung des Trochlearis zu

klaren, aber leider hatte ich anfangs die mir zur Verfugung

stebenden Embryonen in Querschnitte zerlegt. Als ich mir spater

Dochmals Material zur Anfertigung von Langsschnitten besorgen

woUte, konnte ich solches zu meinem groCten Bedauern nicht mehr

erhalten. Ich muC mich infolgedessen darauf beschranken, die

an den Querschuittserien gemachten Befunde wiederzugeben.

Das erste von mir rekonstruierte Stadium hat gezeigt, daC

vom oberen Telle des Trigeminusganglions ein langer Zellenstrang

rostralwarts aufsteigt und sich an das Medullarrohr anlegt. Ich

halte diesen Teil der ursprunglichen Ganglienleiste fur identisch

mit der Portio trigemini des Ramus ophthalmicus superficialis

anderer Autoren. Dieser Zellenstrang ist jedoch nicht von Be-

stand, denn bei Embryonen von 9 mm Korperlange ist dessen

Mittelstiick abortiert, und bei solchen von 12 mm Lange sind von

ihm nur noch einzelne Zellenhaufen vorhanden. In diesen findet

man neben runden und langlichen Keruen noch feine Protoplasraa-

faden, auf die ich bei der Entwickelung des Trochlearis grofies

Gewicht lege. In wenig alteren Stadien verschwinden auch diese

Ueberreste, und erst bei Embryonen von 16 mm Korperlange tritt

uns der Trochlearis als ein sehr feines Stammchen entgegen,

welches nur aus wenigen Fasern mit einzelnen peripher gelegenen

Kernen besteht. Er beginnt am Medullarrohr und lauft zwischen

diesem und dem Ektoderm kaudalwarts herab. Am ventralen

Rande des Medullarrohres gibt er seine faserige Beschaffenheit

auf und lost sich in ein kleines rundliches GangUon auf, welches

sich durch mehrere Schnitte hindurch verfolgen laCt. Hinter

diesem Ganglion wurde der Nerv wieder faserig, horte jedoch bald

auf, so daC er in dem Mesenchym nicht mehr zu finden war.

Dieses Ganglion ist jedoch, wie Froriep und Dohrn richtig ge-

funden haben , nicht von Bestand. Bei Embryonen von 20 mm
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Lange namlich ist es vollkommen abortiert, und der Trochlearis

ist nun auch in seinem Mittelstiick als faseriges Stammchen zu

verfolgen. Er geht mit seinem distalen Ende von unten her in

den Muse, obliquus superior, den er mit seinen Fasern innerviert.

Kurz vor seinem Eintritt in diesen Muskel gibt er ein feines

Aestchen ab, welches an der Wand des hinter dem Auge gelegenen

BlutgefaCes entlang lauft, bald jedoch in dem Mesenchym ver-

schwindet. Diesen Zweig halte ich fiir das Verbindungsastchen

des Trochlearis mit dem Ganglion trigemini, welcher in der Literatur

bereits mehrfach erwahnt ist.

Den Nervus abducens habe ich erst gesehen, als er bereits

eine faserige Beschafienheit angenommen hatte. Er entspringt

dicht hinter dem Ganglion acustico-faciale aus der Gehirnbasis,

ohne jedoch eine gauglienartige Beschaffenheit anzunehmen. Sein

Verlauf, der bereits von Marshall, van Wijhe, Dohrn u, a. genau

beschrieben wurde, ist sehr einfach, indem er geradeswegs zum
Muse, rectus externus hinzieht und diesen mit seinen Nervenfasern

versorgt. Einen analwarts gerichteten Verlauf seiner Fasern kurz

nach seinem Ursprung aus dem Gehirn , wie Dohrn in seiner

XV. Studie angibt, habe ich nicht beobachtet. Ich fand vielmehr,

dafi sein Verlauf gleich von seinem Hervorsprossen aus der Ge-

hirnbasis an in gerader Eichtung auf den Muse, rectus externus

zu gerichtet ist. — Der Abducens stellt nach van VYijhe die ventrale

Wurzel fiir das dritte Segment dar.

Zusammenfassnng.

Am Schlusse will ich die Ergebnisse zusammenfassen, soweit

sie sich in kurzen Satzen ausdriicken lassen.

1) Das Ciliarfeld ist als embryonales rudimentares Hautsinnes-

organ aufzufassen.

2) Das Ganglion ciliare gehort zum Ramus ophthalmicus pro-

fundus und nicht zum Nervus oculomotorius (Marshall).

3) Das Ganglion ciliare verschmilzt bei Torpedo mit dem
Ganglion trigemini.

4) Die Kopfganglien gehen zweierlei Verbindungen mit dem
Ektoderm ein, die Epibranchialverbindungen und die Lateralver-

bindungen. Die Abgabe von Zellkernen an die Ganglienmasse ist

auflfalleud stark an den Epibranchialverbindungen, schwach dagegen

an den Lateralverbindungen (Klinkhardt).
Bd. XLII. N. F. XXXV. A
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5) Aus den Epibranchialverbindungen gehen je ein Ramus
posttrematicus, praetrematicus und pharyngeus hervor,

6) Der Ramus maudibulo-maxillaris vom Ganglion trigemini

ist nach seinem Verhalten zur Wand der Mandibularhohle einem

Ramus posttrematicus homolog.

7) Aus den Lateralverbindungen bilden sich im Bereiche der

Ganglia glossopharyngei und vagi auCer Teilen der Seitenlinie

noch die Rami dorsales; wahrend das Ganglion glossopharyngei

nur einen Ramus dorsalis aufweist, hat das Ganglion vagi deren 4.

8) Jedes Ganglion besitzt einen bezw. mehrere dorsale und

ventrale Nerven. — Beim Ganglion trigemini stellt der Ramus
ophthalmicus profundus den dorsalen und der Ramus maxillo-

mandibullaris den ventralen Ast dar. — Das Ganglion acustico-

faciale kann in zwei Abschnitte zerlegt werden, in einen rostralen

und in einen ventralen. Wahrend der erstere von diesen beiden

Teilen den Ramus ophthalmicus superficialis als dorsalen und den

Buccalis als ventralen Nerven hat, gehort zu dem kaudalen Telle

der Acusticus als dorsaler und der Ramus hyoideus s. ventralis

als ventraler Zweig.

9) Der Ramus ophthalmicus superficialis und der Buccalis

bilden sich im Ektoderm und losen sich spater aus demselben

heraus, wie schon Klinkhardt angab.

10) Beim Ganglion glossopharyngei und vagi stellen die in

die Kiemenbogen abgehenden Aeste die ventralen und die Ver-

bindungszweige mit dem Ektoderm die dorsalen Nerven dar, wobei

ersteres je einen und das Ganglion vagi je 4 Rami dorsales et

ventrales aufweist.

11) Im Bereiche des Vagus bilden sich embryonale Haut-

sinnesorgane, aus denen Telle der Hautsinneslinie hervorgehen.

Der Hohepunkt ihrer Entwickelung ist bei Torpedo-Embryonen

von 12—14 mm Korperlange erreicht.

12) Der Ramus intestinalis nervi vagi ist die Fortsetzung des

Vagusstammes und nicht die des Ramus lateralis (Hoffmann).

Diese Untersuchungen wurden im Zoologischen Institut der

Universitat Jena ausgefiihrt. Es sei mir an dieser Stelle ge-

stattet, Herrn Professor Dr. H. E. Ziegler meiuen verbindlichsten

Dank fiir sein liebenswiirdiges Entgegenkommen auszusprechen.

Zu ganz besonderera Dank bin ich ihm fiir seine rege Anteilnahme

verpflichtet , die er meinen Untersuchungen jederzeit entgegen-

gebracht hat.
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Tafel I.

Fig. 1. Kopf eines Embryo vou Torpedo ocellata, etwa Stadium

J—K (nach Balfour-Ziegler), Rekoustruktionsbild (cf. p. 4). Die

Konturen des Ektoderms, sowie die Ektodei'mf'elder sind griin dar-

gestellt; das Medullarrohr gelb, die Ganglieu rot; die Verbindungen
zwischen Ganglion und Ektoderm zeigen eine verschiedene schwarze

Schraflfierung, und die Beriihrung der Ganglien mit dem Medullar-

rohr ist durch kleine schwarze Kreise gekennzeichnet. Bei Fig. 3

und 5 ist die Bedeutung der Farben dieselbe.

Fig. 2. Kopf eines etwas alteren Embryo von Torpedo ocellata,

Stadium L (nach Balfour). VergroCerung 21fach.

Fig. 3. Rekonstruktion der Ganglien bei diesem Embryo (s.

p. 12). Die Farben wie in Fig. 1.

Fig. 4. Kopf eines noch alteren Embryo von Torpedo ocellata.

Stadium (nach Balfour). VergroCerung 15fach.

Fig. 5. Rekonstruktion der Ganglien bei diesem Embryo (s.

p. 22). Die Farben wie in Fig. 1.

Tafel II.

Fig. 6—13. Bilder von Querschnitten, deren Lage in Fig. 1

eingezeichnet ist.

Fig. 14— 15. Bilder von Langsschnitten, die ebenfalls zu Fig. 1

gehoren und deren Lage in derselben angegeben ist.

Fig. 6. Schnitt durch das Ciliarfeld rostral vom Auge, welcher

die Wurzelleiste (n) des Ganglion trigemini trifft.

Fig. 7. Schnitt durch die Plakode von Ciliarganglion und
Ciliarfeld.

Fig. 8. Schnitt durch das Ganglion trigemini, das sich an

das Medullarrohr anlegt, die Mandibularhohle und das Auge.

Fig. 9. Schnitt durch das Ganglion trigemini und die beiden

Kopfhohlen (Mandibular- und Pramandibularhohle) ; er zeigt besonders

die Verbindung des Ganglions mit dem Ektoderm; zwei Schnitte

dahinter liegt Textfig. 3.

Fig. 10. Schnitt durch das Ende des Ganglion trigemini,

welches sich hier wiederum mit dem Ektoderm verbindet.

Fig. 11. Schnitt durch das Ganglion acustico-faciale und ein

Reststiick der Ganglienleiste {glr).

Fig. 11a. Ein Schnitt, der drei Schnitte hinter Fig. 11 liegt

und die Epibranchialverbindung mit dem Ektoderm am dorso-

kaudalen Rande der ersten Kiemenspalte zeigt.

Fig. 12 u. 12 a. Schnitt durch das Ganglion glossopharyngei.

Fig. 12 a zeigt besonders das Aufsteigen des epithelialen Schlauches

aus dem Herzbeutel in den Glossopharyngeusbogen und seinen

Uebergang in eine dichte mesodermale Zellenmasse, in welcher sich

Muskelzellen zu diiferenzieren anfangen.

Fig. 13. Schnitt durch den Vagus, kaudalwarts der fiinften

Kiemenspalte. Er zeigt den letzten Teil der Vaguswurzel und den

nach hinten gehenden Vagusast.
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Fig. 14. Langsschnitt durch das Ganglion acustico-faciale,

Ohrblaschen, Ganglion glossopharyngei, vagi und die ersten Spinal-

ganglien. Er zeigt, daI5 das Ganglion glossopharyngei und vagi

lateral von den Ursegmenten liegen , wahrend die Ganglienleiste

und die Spinalganglien medial von denselben liegen ; die Ganglien-

leiste geht in das Ganglion vagi iiber, indem sie zwischen den
Ursegmenten hindurch von der medialen auf die laterale Seite geht.

Fig. 15. Langsschnitt durch das Ganglion trigemini und die

Kiemenspalten. Er stellt besonders den Verlauf der Wurzelleiste

des Ganglion trigemini und seine Verbindung mit dem Ektoderm dar.

Tafel III.

Fig. 16 gehort zu Stadium I. Langsschnitt durch Ciliarfeld,

Ciliarganglion und die Mandibularhohle, die sich durch den Kiefer-

bogen und die folgenden Kiemenbogen hindurch fortsetzt.

Fig. 17—22. Querschnittbilder vom Stadium II, deren Lage
durch seitliche Striche am Rande der Fig. 3 angegeben ist.

Fig. 17. Schnitt durch Auge, Ciliarganglion mit Verbindungs-

ast zum Ciliarfelde, Mesenchymverdickung und Supraorbitalfeld mit

dem Ramus ophthalmicus superficialis (s. p. 16).

Fig. 18. Schnitt durch das Ganglion acustico-faciale, der die

Epibranchialverbindung an der ersten Kiemenspalte zeigt.

Fig. 19. Schnitt durch den ersten Vagusast, er zeigt die Ver-

bindung des Vagusstammes (X) und des Vagusastes (X^) mit dem
Ektoderm und die Seitenlinie.

Fig. 20. Schnitt durch den dritten Vagusast. Er stellt den

Vagusstamm in teilweiser Verbindung mit der Seitenlinie dar, so-

wie den aus ihm abgehenden dritten Vagusast, das Ursegment und
die Ganglienleiste (dorsale Wurzel).

Fig. 21. Schnitt durch die sechste Kiemenspalte. Er zeigt

den Vagus, die Seitenlinie, das Ursegment, die ventrale und dorsale

Wurzel (Ganglienleiste).

Fig. 22. Schnitt durch das Ende der Kiemengegend ; er trifft

die Kiemenfadenknospe und die wulstartige Verdickung hinter der

letzten Kiemenspalte, den Vagus als Ramus intestinalis , das Ur-

segment, welches Muskelzellen enthalt, und die kontinuierliche

Ganglienleiste.

Fig. 23 gehort zu Stadium III; vergl. Fig. 5. Schnitt durch

den ersten Vagusast. Er zeigt die Seitenlinie mit dem Ramus
dorsalis, den Vagusstamm und den in den ersten Vagusbogen ab-

gehenden Vagusast, sowie einen Teil der dritten Kiemenspalte, eine

dorsale und ventrale Wurzel und das Ursegment. Die Nerven-

stamme sind gelb gehalten.


