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I. Einleitung.

In meiner ersten Arbeit {ber die Entwicklung der Ganglienleiste
(RaveN 1931) habe ich berichtet iiber Versuche zur Bestimmung des
Schicksals der Rumpfganglienleistenzellen bei den Urodelen. Nachdem
die deskriptive Untersuchung wahrscheinlich gemacht hatte, daff nicht
alle Zellen der Rumpfganglienleiste zur Bildung der Spinalganglien ver-
wendet werden, versuchte ich auf experimentellem Wege das Schicksal
dieser Zellen zu bestimmen. Dazu bediente ich mich der Methode der
xenoplastischen Transplantation. Es wurde ein Teil der rechten Anlage
der Rumpfganglienleiste eines 7Trifonkeimes auf dem Neuralplatten-
stadium entnommen und an seine Stelle ein entsprechendes Stiick der
Rumpfganglienleistenanlage eines Axolotlkeimes eingesetzt. Die Axolotl-
zellen waren anfinglich im 7'ritonkeim wegen ihrer groBen blassen Kerne
und gréBeren Dotterkirner auf Schnitten leicht erkennbar; es konnte
daher genau bestimmt werden, wohin die Rumpfganglienleistenzellen
des Implantates gelangten. Dabei zeigte es sich, daf} die Implantatzellen
nach etwa 7 Tagen vornehmlich an drei Stellen zuriickgefunden wurden:
1. dorsal, in der Anlage der Riickenflosse, sowie auch in der dorsalen und
ventralen Schwanzflosse; 2. lateral, zwischen den Urwirbeln und der
Epidermis, und 3. fanden sich einige wenige Zellen medial von den Ur-
wirbeln, zwischen diesen und dem Neuralrohr. Die Ausbreitung der
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Implantatzellen hatte sich nicht auf der rechten Kdorperseite des Wirtes
beschrankt, vielmehr verteilten sich dieselben etwa gleichmiBig auf
beiden Korperseiten.

Die Tatsache, daf nur so wenige Implantatzellen zwischen Urseg-
menten und Neuralrohr gefunden wurden, lieB es damals zweifel-
haft erscheinen, ob die Zellen der Spinalganglien, welche etwas spiter
an dieser Stelle erscheinen, tatsdchlich der Rumpfganglienleiste ent-
stammen (l. c. S. 286). Kine weitere ¥Frage war die nach dem Schicksal
der Rumpfganglienleistenzellen, welche in das Mesenchym des Flossen-
saums und zwischen Epidermis und Urwirbel gelangen. Vermischen sich
diese Zellen mit den Mesenchymzellen anderer Herkunft zu einem ein-
heitlichen Gewebe, aus welchem sémtliche speziellen Differenzierungen
des Mesenchyms: Stiitzgewebe des Flossensaumes, Corium, Hirnhiute,
Skelet usw. entstehen ? Oder bewahren sie ihre Spezifitit, wie auch im
Kopfgebiet und differenzieren sie sich spiter zu ganz bestimmten Ge-
bilden, wie z. B. ScuwaNNschen Zellen ?

Diese Fragen lieBen es erwiinscht erscheinen, die damalige Unter-
suchung auf dltere Versuchskeime, bei denen die gewebliche Differen-
zierung schon eingetreten ist, auszudehnen. Dabei zeigte sich aber eine
neue Schwierigkeit: Wihrend in der ersten Woche nach der Operation die
Implantatzellen sich durch die obengenannten Merkmale leicht erkennen
lassen, wird ihre Unterscheidung spiter viel schwieriger, weil mit dem
Fortschreiten der Differenzierung auch die Grofe der Wirtszellen in den
verschiedenen Geweben innerhalb weiterer Grenzen schwankt und daher
die Implantatzellen nicht mehr sogleich durch ihre Gréfe auffallen,
sondern ihr Vorhandensein oftmals erst mittels genauer Kernmessung
mit Sicherheit nachgewiesen werden kann.

II. Material und Methode.

Die Operation habe ich in meiner ersten Arbeit ausfiihrlich beschrieben (RAVEN
1931, 8. 278). Sie besteht darin, daB ein Stiick des rechten Neuralwulstes aus dem
kinftizgen Rumpfgebiet einer
jungen Neurula von Triton
taeniatus bzw. alpestris ohne
Unterlagerung entnommen und \‘
durch ein entsprechendes gleich =
groBes Stiick aus einem gleich-
altrigen Axolotlkeime ersetzt
wird (Abb. 1). Die Implantate
heilten ohne Ausnahme rasch
und glaté ein; der Schluf des
Neuralrohres erfolgte fast immer
vollig normal. In den ersten Abb. 1. Schems der Operation. Ein Stiick Neural-

Tagen nach der Operation lieB  \yyist wird orthotop xenoplastisch von Axolotl auf
sich die Lage des Implantates Triton transplantiert.

wegen der dunklen Pigmen-
tierung des Axolotlgewebes genau bestimmen; dieser Pigmentunterschied wurde
aber bald weniger deutlich,
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Das Material fiir die vorliegende Untersuchung besteht aus 11 Keimen,
welche 30—41 Tage nach der Operation im Stadium 43—48 der GLAESNER-
schen Normentafel fixiert und dann in verschiedener Weise verarbeitet
wurden.

Zum Teil wurden sie im LeNHossErschen Gemisch fixiert und mit den iiblichen
Féarbemethoden (Hamatoxylin-Eosin, Pikroblauschwarz-Orange G, Boraxkarmin-
Pikroindigokarmin) weiterbehandelt. Bei anderen Keimen wurden im Hinblick
auf die geplante Untersuchung der ScEwanN-Zellen die Schnitte erst mit Silber
imprigniert zur Darstellung der peripheren Nerven und nachher mit Himatoxylin-
Eosin nachgefirbt. Es wurden verschiedene Imprignierungsverfahren verwendet,
keines derselben lieferte aber besonders gute Resultate.

Das Studium der Schnittserien bestétigte, dafl bei der Operation fast
ausschlieflich das prasumptive Ganglienleistenmaterial transplantiert
worden war; bisweilen fanden sich daneben einige Implantatzellen im
aubBersten dorsalen Teile des Riickenmarkes, sowie im dorsalen Teile des
Ektoderms. Abgesehen von diesen Ausnahmen kénnen wir demnach
alle im Versuchskeim aufgefundenen Implantatzellen als aus dem trans-
plantierten Ganglienleistenmaterial stammend betrachten. Nun wissen
wir aber, dafl orthotop transplantierte Organanlagen sich im allgemeinen
vollig harmonisch in den Verband des Wirtskeimes einfiigen und sich in
normaler Weise am Aufbau desselben beteiligen. Die Differenzierung
der Implantatzellen gestattet also Riickschliisse auf die normale Ent-
wicklung des Rumpfganglienleistenmaterials.

II1I. Beschreibung der Befunde.
1. Spinalganglien.

Beim Studium der Schnittreihen zeigte es sich schon bald, dafB bei
den Versuchskeimen die Spinalganglien im Bereich des Implantates zum
Teil aus groBlen Zellen bestehen, welche sich auler durch ihre GréBe auch
durch den Besitz eines etwas blasseren Kernes von den iibrigen Spinal-
ganglienzellen unterscheiden (Abb. 2). Schon bei oberflichlicher Betrach-
tung bekommt man den Eindruck, dafl diese Zellen in ihrer Grofle die
Variationsbreite der Spinalganglienzellen von normalen 7'ritonkeimen
betrachtlich iiberschreiten. Zur Priifung dieser Vermutung wurden genaue
Messungen an den Zellkernen vorgenommen.

Zur Technik des Mefverfahrens sei folgendes bemerkt: Von vornherein leuchtet
es ein, daBl wir darauf verzichten miissen das wahre Kernvolumen kennenzulernen.
Weil die Kerne in verschiedener Richtung im Raume orientiert sind, ist die Bestim-
mung der wahren Kernachsen meistens unméglich. Wir kennen sozusagen nur die
Projektion des Kernes in der Ebene des Schnittes. Ubrigens interessiert uns hier auch
das wahre Kernvolumen gar nicht; wir brauchen nur ein Maf zur Kennzeichnung
der Zellen nach ihrer Artzugehorigkeit, welches zu der wahren KerngroBe in irgend-
einer moglichst eindeutigen Beziehung steht und aus demjenigen, was uns vom
Kerne bekannt ist (die Projektion in der Schnittebene) ablesbar oder ableitbar ist.
Als ein solches Ma wurde das Produkt von Lénge und Breite der Kernprojektion
genommen. Dasselbe hat sich fiir meine Zwecke sehr gut brauchbar erwiesen. Wir
werden dieses MaB weiterhin kurz ,,Kernwert’* nennen.
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Die Kernwerte simtlicher Spinalganglienzellen im Implantatbereich des Ver-
suchstieres wurden nun bestimmt. Danach wurden in der gleichen Weise die Kerne
der entsprechenden Spinalganglien von normalen Triton- und Axolotllarven vom
gleichen Entwicklungsstadium gemessen. Die Fixierung und histologische Weiter-
behandlung dieser Kontrollen war genau die gleiche wie bei den hinzugehorigen
Versuchstieren.

Aus den gefundenen Zahlen geht nun mit aller gewiinschten Deutlich-
keit hervor, daB die groBlen Spinalganglienzellen der Versuchstiere tat-
sichlich die normale GriBenvariation der Spinalganglienzellen von
Triton erheblich iiberschreiten, dagegen in ihrer Grofle mit den Spinal-
ganglienzellen des Axolotls vollstdndig tibereinstimmen. Ein Beispiel
moge dieses erldutern:

Triton taeniatus 331. Spinalganglien V—VI beiderseits.

Versuchstier: 241 Kerne gemessen. Kernwerte: 60—272 42, im Mittel 110 4+ 2,3 u2,
Tritonkontr.: 273 ,, v, as 40—120 w2, ,, 78 4+ 0,9 u2,
Axolotlkontr. 431 ,, ’s . 48—266 u%, ,, ,, 141 + 2,02

Wiahrend demnach die groBten Spinalganglienzellen der T'riforkontrollen einen
Kernwert von 120 y? aufweisen, finden sich im Versuchskeim Spinalganglienzellen
mit Kernwerten bis 272 y?, d.h. die obere Grenze! des Variationsbereiches liegt
weit {iber derjenigen von T'rifon, stimmt aber fast genau mit derjenigen der Axolotl-
kontrolle iiberein. Nicht weniger als 24% der Spinalganglienzellen des Versuchs-
keimes hat einen Kernwert oberhalb 120 u2, ibertrifft also die groBten Spinal-
ganglienzellen von T'riton.

Durch die Vergleichung der mittleren Kernwerte wird der Unterschied zwischen
dem Versuchstier und dem normalen T'ritonkeim statistisch gesichert : Die Differenz

=12,8.

D der Mittelwerte betragt 32, der mittlere Fehler der Differenz mp == 2,5; D
mp

Wir diirfen es somit als bewiesen betrachten, daB die betreffenden
Zellen aus dem Implantat stammen. Daraus geht hervor, daf die Rumpf-
ganglienleiste Spinalganglienzellen liefert. Mein in einer vorigen Arbeit
(1931) geduBerter Zweifel, ob die althergebrachte Ansicht iiber die Her-
kunft der Spinalganglien aus der Rumpfganglienleiste richtig sei, hat sich
als unbegriindet erwiesen.

Die Tatsache, daB die Spinalganglien der Versuchskeime nur zum Teil aus
Implantatzellen bestehen, erklirt sich vollstindig aus dem Umstande, dal nur
die rechte Ganglienleistenanlage des Wirtes durch Axolotlgewebe ersetzt wurde;

1Die untere Grenze des Variationsbereiches 148t sich nur sehr annihernd
bestimmen, weil es im einzelnen Fall nicht immer festzustellen ist, ob nicht ein im
Schnitt vorgefundener kleiner Kern eigentlich ein Stiick eines tangentiell an-
geschnittenen groBeren Kernes ist. Daher werden im folgenden nur die oberen
Grenzen, welche tibrigens fiir unsere Zwecke am bedeutsamsten sind, in Betracht
gezogen und verglichen.

2 Der Unterschied von zwei mit den mittleren Fehlern m; und m, behafteten
Werten M, und M, ist als gesichert zu betrachten, wenn

D\ MM,
mD >1/(m12+m22>>'
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das Implantatganglienleistenmaterial hat sich somit bei der Auffaltung der Neural-
wiilste mit der linken Wirtsanlage vereinigt zu einer aus Axolotl- und T'ritonzellen
chimérisch aufgebauten Rumpfganglienleiste. Die Zellen derselben haben sich
unbekiimmert um ihre Herkunft etwa gleichmaBig tiber beide Kérperseiten verteilt !;
auch die daraus entstehenden Spinalganglien miissen demnach einen chimérischen
Aufbau zeigen und anfinglich zu etwa 50% Implantatzellen enthalten 2. Ich habe
D fiir 3 Keime den Prozentsatz der
Implantatzellen in den Spinal-
ganglien des Implantatbereiches
berechnet aus den mittleren
Kernwerten von Versuchstier
und Kontrollen (nach der For-
mel P= 100 M=)

A T
P = Prozentsatz der Implantat-
zellen, My, M 4 und M7 = die
mittleren Kernwerte in den
Spinalganglien des Versuchs-
tieres, der Axolotl- und der
Tritonkontrolle). Obgleich diese
Methode ziemlich grob ist und
viele unbewiesene Annahmen
voraussetzt (z. B. das Fehlen
einer Beeinflussung der Kern-
grofe in den chimarisch zu-
sammengesetzten Organen), da-
her nur einen beschrinkten
Wert hat und nur zur ober-
flachlichen Orientierung taug-
lich ist, lieferte sie in den
3 Fallen in iibereinstimmender
Weise Werte, welche in der Nihe
_von 50% Implantatzellen liegen
Y (bzw. 51 + 4,3%, 59 4 3,4%, .
43 + 5,6%). Dieses entspricht
demnach véllig der Erwartung
und weist darauf hin, daf die
Abb. 2. Trifon taeniatus 331. Implantatzellen im Zellen der Spinalganglien aus-
linken Spinalganglion V. I Implantatzellen. Sp  schlieBlich der Rumpfganglien-

Spinalnerv mit anliegenden ScHWANNschen Zellen. Jeiste entstammen.
P Pia, D Dura. Vergr. 500mal.

worin

2. Sympathische Ganglienzellen.

Die Frage nach der Herkunft der postgangliondren sympathischen
Ganglienzellen hat seit langem zu lebhaften Meinungsverschiedenheiten

1 Auf Grund meiner Messungen konnte ich allerdings berechnen, da8 die Anzahl
der Implantatzellen in den rechten Spinalganglien etwas groBler war; das Ver-
héltnis von links zu rechts war etwa = 45:55. Hieraus geht demnach hervor, dafl
keine vollig regellose Verteilung der Zellen der beiderseitigen Ganglienleisten-
anlagen stattfindet, sondern daB die gleiche Kérperseite ein wenig bevorzugt wird.

2 Durch ungleiche Teilungsgeschwindigkeit der beiden Zellarten konnte sich
dieses Verhiltnis im Laufe der Entwicklung allerdings stark &ndern.
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AnlaB gegeben. Vax CaMPENHOUT hat (1930a) die betreffende Literatur
zusammenfassend referiert, ich verweise daher auf seine Arbeit und
beschriinke mich darauf, die verschiedenen Ansichten in dieser Frage
einander kurz gegeniiberzustellen:

1. Die postgangliondren sympathischen Neuroblasten sind meso-
dermaler Herkunft (Camvus, TELLO u.a.).

2. Die betreffenden Zellen kommen aus dem Neuralrohr, aus dem sie
entlang den ventralen Wurzeln der Spinalnerven austreten (KunNTz u. a.).

3. Sie entstammen ausschlieBlich den Spinalganglien bzw. der
Ganglienleiste (E. MULLER, vAN CAMPENHOUT Uu. a.).

Die zahlreichen mit deskriptiver Methode arbeitenden Untersuchungen,
welche der Frage nach der Herkunft der postganglioniren Ganglien-
zellen bisher gewidmet wurden, haben m. E. nur dieses mit hinreichender
Deutlichkeit gezeigt, daB die Methode der deskriptiv-embryologischen
Forschung grundsitzlich nicht geeignet ist, derartige Feinheiten der onto-
genetischen Entwicklung wie die Wanderung der kiinftigen sympathi-
schen Zellen aufzudecken. In Schnittserien normaler Embryonen sind
nun einmal Verschiebungen isolierter Zellen nicht nachweisbar, so lange
sich diese Zellen nicht unzweideutig in ihrer morphologischen Ausbildung
von ihrer Umgebung unterscheiden.

Experimente zur Losung der betreffenden Frage wurden angestellt
von KuxnTz und BaTsoN, MULLER und INGVAR und VAN CAMPENHOUT
(1930b). Die Experimente bestanden in Entfernung bzw. Abtétung
mittels Elektrolyse des dorsalen Teiles des bereits geschlossenen Neural-
rohres mit der Ganglienleiste bei Frosch- bzw. Hithnerembryonen. Die
genannten Autoren kamen zu ganz verschiedenen Ergebnissen: Nach
MtLLER und INGVAR sowie vAN CaMPENHOUT fehlen nach gelungener
Operation im betreffenden Gebiet die sympathischen Ganglien voll-
stindig, nach KuNTz und BaTsoN kénnen sie auch in diesem Falle vor-
handen sein. Die Verschiedenheit der Ergebnisse 148t sich nur so erkléren,
dafBl nicht das Resultat der experimentellen Eingriffe, sondern die Aus-
deutung der Versuche in beiden Féllen eine verschiedene gewesen ist.
Es leiden namlich sidmtliche der betreffenden Versuchsreihen, nach den
eigenen Angaben der Autoren, am selben Ubel: Es ist praktisch un-
moglich, das Ganglienleistenmaterial, und nur dieses, vollstindig zu ent-
fernen bzw. abzutdten; bei der Ausfithrung der Versuche bekommt man
also eine Reihe von Versuchskeimen, bei denen bald etwas zu wenig,
bald etwas zu viel Keimmaterial vernichtet bzw. entfernt wurde; welches
dieser beiden im einzelnen Falle zutrifft, 1it sich aber nicht sogleich
nach der Operation entscheiden, mufl vielmehr aus den Folgen erschlossen
werden. Ein eindeutiges Ergebnis der Operationen ist demnach nicht
zuerwarten. Und tatséchlich zeigt sich beim genauen Lesen der genannten
Arbeiten, daf simtliche Untersucher bei den operierten Keimen im
Operationsgebiet in einem Teil der Falle wohl, in anderen Fallen keine
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sympathischen Ganglien fanden. Jeder Untersucher hat aber die Fille,
welche nicht seiner Erwartung entsprachen, auf Rechnung einer nicht
einwandfreien Operation (unvollstindige Entfernung der Ganglienleiste
oder zu spite Operation einerseits, zu tiefgreifende Operation anderer-
seits) geschrieben und auf diese Weise seine vorgefalite Meinung unbewuf3t
in die Versuchsergebnisse hineininterpretiert. Bei unvoreingenommener
Betrachtung beweist aber der Ausgang der Versuche nur, dafl bei der
Operation bisweilen die kiinftigen postgangliondren Zellen entfernt bzw.
geschadigt wurden, bisweilen
nicht oder nicht vollstindig;
weil aber, nach den eigenen
Angaben der Untersucher, die
Begrenzung des entnommenen
(vernichteten) Materiales in
jeder Operation nicht genau
bestimmbar war, gestatten die
Befunde keinen Schlufl hin-
sichtlich der Lage dieser Zellen
im Operationsstadium.

Es bhat sich demnach ge-
zeigt, daB weder deskriptive
Untersuchungen noch die bis-
herigen mit Defektsetzung
" arbeitenden Experimente im-

stande gewesen sind, die Frage

Abb. 3. Triton taeniatus 331. Implantatzelle in Tnach der Herkunft der post-
dor gt lnes vrtehaion cymhischon O ganglioniren Neuroblasten end.-
U Urnierengang. Vergr. 510mal. giiltig zu 16sen. Bessere Ergeb-
nisse verspricht in dieser Hin-
sicht die Methode der hetero- bzw. xenoplastischen Transplantation; mit
ihr ist es ja grundsétzlich méglich, einzelne Zellen auf ihrer Wanderung zu
verfolgen bzw. sie auf verschiedenen Zeitpunkten wahrend dieser Wande-
rung zu attrappieren. Ich werde im folgenden einige Beobachtungen,
welche ich bei meinen Versuchskeimen machen konnte, in kurzer Form
darstellen; sie mégen als ein vorldufiger Beitrag zu der Frage nach der
Herkunft der sympathischen Neuroblasten betrachtet werden, welcher
die Leistungsfihigkeit der Methode zeigt, wenn sie auch zur endgiiltigen
Losung der Frage nicht ausreichen diirften?!..

Die Anlagen der vertebralen sympathischen Ganglien finden sich bei
Triton im Stadium, in dem meine Versuchskeine fixiert wurden, in den
Schnitten als lockere Zellgruppen beiderseits von der Aorta. Es handelt

1Die Versuchsergebnisse wurden bereits in hollindischer Sprache kurz ver-

sffentlicht in: BOERE, VAN DEN BROER, DE JoNGH, ArRTENS KAPPERS, LANGELAAN,
RAVEN und STiEMENS 1934.
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_sich in Wirklichkeit um Zellstringe, welche fast ununterbrochen neben
der Aorta hinziehen, dabei aber in jedem Kérpersegment eine Anschwel-
lung aufweisen. In diesen Anschwellungen besteht der Strang im Quer-
schnitt aus bis 6—8 Zellen, in den Zwischenriumen zwischen ihnen ist
er aber viel schméchtiger und besteht oftmals im Querschnitt nur aus
einer Zelle: in vielen Schnitten 148t er sich sogar nicht nachweisen. Diese
Striange sind noch sehr unscharf begrenzt und sind daher nicht immer,
und dann noch nur in den vorderen Rumpfsegmenten mit hinreichender

Ch
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Abb., 4. Triton taenialus 331, Implantatzelle in der Anlage eines vertebralen sympathischen
Ganglions. Bezeichnungen wie Abb. 3. Vergr. 510mal.

i

Sicherheit von den benachbarten Organanlagen (Niere, Interrenalorgan)
zu unterscheiden. Obgleich einige Zellen der Anlage sich anscheinend
bereits zu Ganglienzellen differenziert haben (Abb. 3), konnten bei den
mit Silber imprignierten Keimen im ,,Grenzstrang keine Neurofibrillen
nachgewiesen werden. Faserige Rami communicantes liefen sich in
einigen Fillen nachweisen; sie sind aber noch sehr diinn und bestehen
nur aus einigen schméchtigen Faserchen, welche die Grenzstranganlage
mit den- Spinalnerven verbinden.

In dieser Grenzstranganlage nun und namentlich in den Anschwel-
lungen derselben, welche wohl als die kiinftigen vertebralen Ganglien zu
betrachten sind, wurden bei einigen meiner Keime gro8e Zellen gefunden,
welche schon beim ersten Anblick den Verdacht erweckten, keine T'riton-
zellen zu sein (Abb. 3, 4). Die Bestimmung der Kernwerte hat diese
Vermutung bestétigt, wie folgendes Beispiel zeigt:

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik. Bd. 134. 9
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Triton taensatus 331; Korpersegment V—VI. Anlagen der Grenzstranggan-

glien beiderseits.
Versuchskeim: 81 Kerne gemessen. Kernwerte: 40—165 u2, im Mittel 81 - 3,0 u2.
Tritonkontr.: 94 30—120 2, ,, 66 4 1,8 u2.
Axolotlkontr.: 36 ,, 48—192 u2, ,, 99 + 5,2 u2.
Die obere Grenze des Variationsbereiches (165 ;2) liegt demnach beim Versuchs-
tier hoher als bei Triton (120 u2); 7% der Zellen des Versuchskeimes hat einen Kern-
wert oberhalb 120 u?, ist also groBer als die groBte Tritonzelle. Allerdings liegt bei
der Axolotlkontrolle die obere Grenze noch betrichtlich hsher (192 u?); diesen Wert
erreicht aber nur eine beson-
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ders groBe Zelle, die iibrigen
Werte liegen auch hier unter-
halb 160 z2.

Statistisch  sichergestellt
wird der Unterschied zwischen
Versuchstier und 7T'rifonkon-
trolle wieder durch die Ver-
gleichung der Mittelwerte: Dif-
ferenz D = 15, mittlerer Fehler
der Differenz
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Noch besser zeigt aber die
Variationskurve der Kernwerte,
worum es sich handelt (Abb. 5).
Es zeigt sich darin, daB die
Verteilung der Kernwerte des

mp = 3,6;
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Abb. 5. Trilontaeniatus 331. Sympathicus. Variations-
kurven der Kernwerte von Versuchstier und Kontrollen.
Die GroBenklassen sind in logarithmischem MaB8stabe
auf die Abszisse aufgetragen, indem ihre *Logarithmen
in arithmetischem MagBstabe auf diese Achse abgesetzt
wurden. Die Grofienklasse, welche an der Abszisse
mit 6 bezeichnet wird, enthilt z. B. die XKernwerte,
welche sich um 2° = 64 gruppieren (58—71) usw. Auf
die Ordinate sind die Anzahlen in Prozenten der Ge-
samtzahl abgesetzt. Kurve des Versuchskeimes,

Versuchskeimes iiber die ver-
schiedenen GroBenklassen ge-
rade eine solche ist, wie sie
erwartet werden konnte bei
der Annahme, daf die be-
treffenden Zellhaufen ein Ge-
misch aus Axolotl- und Triton-
zellen darstellen: In allen
GroBenklassen hilt die Kurve

—~—— der Triton-Kontrolle, der Axolotlkontrolle.

des Versuchstieres die Mitte
zwischen denen der T'rifon- und Axolotlkontrolle (abgesehen von einigen kleinen
UnregelmaBigkeiten, welche bei der relativ geringen Anzahl der Varianten nicht
wundernehmen koénnen). Sie ist entsprechend niedriger und breiter als die

Kontrollkurven.

Wir diirfen hieraus wohl schlieBen, dafl die Grenzstranganlage in diesem
Falle zum Teil aus Implantatzellen, somit aus Zellen der Rumpfganglien-
leiste entstanden isi. Ob die Rumpfganglienleiste die e¢inzige Quelle der
postgangliondren sympathischen Neuroblasten ist, lit sich noch nicht
mit Sicherheit sagen ; die Tatsache, daf sich der Prozentsatz derImplantat-
zellen im beiderseitigen Grenzstrang im obigen Falle auf 45% berechnen
148t, scheint mir im Hinblick auf die oben (S.126) erwiihnten methodischen
Schwichen des Berechnungsverfahrens nicht beweisend fiir die alleinige
Beteiligung der Rumpfganglienleiste am Aufbau des Grenzstranges. Nur
Versiche, wobei der ventrale Teil des Neuralrohres bzw. der mittlere Teil
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der Neuralplatte orthotop-xenoplastisch transplantiert wird, koénnen
dariiber AufschluB geben, ob auch Zellen aus diesem Gebiet in den
Sympathicus eingehen. Solche Versuche sind augenblicklich im Gang.

3. ScEWANNzellen.

Beziiglich der Herkunft der Scuwannschen Scheidenzellen finden
sich in der Literatur 3 Ansichten, welche den Auffassungen tiber den
Ursprungsort der sympathischen Neuroblasten weitgehend entsprechen
(Literatur bei HarrisoNn 1924).

1. Von den Anhingern einer mesodermalen bzw, mesenchymatischen
Herkunft der ScEwaNNzellen mull vor allem HErINca (1920) genannt
werden. Dieser Forscher schlof sich auf Grund seiner Untersuchungen
der HELDschen Auffassung an, nach der bei der Bildung des peripheren
Nervensystems die neurofibrillire Substanz, von einem Neuroblasten aus-
gehend, sich im Innern der Gewebszellen selbst ausbreitet. Dort wo der
entstehende Nerv im Bindegewebe verlduft, werden somit Bindegewebs-
zellen in die Nervenbildung einbezogen; diese Zellen werden dabei zu
Leitzellen oder Lemmoblasten. Nach HERINGA sollten nun diese urspriing-
lichen Lemmoblasten sich allméhlich in die definitiven ScEWANNzellen
umbilden. Damit stellte sich dieser Autor in Gegensatz zu den HELD-
schen Ansichten, weil ja nach Herp (1909) die urspriinglichen Lemmo-
blasten spiter von den definitiven ScEwWANNzellen ektodermalen Ur-
sprunges von den Nerven abgedringt und ersetzt wiirden.

2. Nach der zweiten Ansicht wiirden die ScEwaNNzellen aus dem
Neuralrohr stammen und dieses entlang den ventralen Nervenwurzeln
verlassen.

3. Von HarrisoNn wurde diese Frage auf experimentellem Wege in
Angriff genommen (1904); seine Versuche schienen zu zeigen, dafl wenig-
stens bei den Amphibien die Entstehung der ScHwWANNzellen aus dem
Neuralrohr nur eine untergeordunete Rolle spielt; die Hauptmenge der
ScEwannzellen stammt nach Harrison von der Ganglienleiste. Nach
Entfernung der Ganglienleiste mit dem dorsalen Teile des Neuralrohres
bei jungen Froschkeimen fehlten anfinglich die Scawanyzellen an den
auswachsenden motorischen Nerven vollstindig; erst in spiteren Stadien
der Entwicklung wandern einige Zellen aus dem Neuralrohr entlang den
ventralen Nervenwurzeln aus und werden anscheinend zu SCHWANN-
zellen.

Durch die genannten Versuche Harrisons (1904, 1924) schien die
Frage nach der Herkunft der ScHwaNNzellen, wenigstens fiir die Am-
phibien, endgiiltig gelost; die Mehrzahl der Autoren hat sich der Auf-
fassung von HARRISON ohne weitere Diskussion angeschlossen. Auf
Grund dieser Versuche lieB sich somit erwarten, daB in meinen Versuchs-
keimen die Implantatzellen, welche als Rumpfganglienleistenzellen sich
im Wirtskérper verbreitet haben, zum Teil in Form von ScawaNNzellen

9%
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an den Spinalnerven des Wirtes zuriickgefunden wiirden. Eine genaue
Durchmusterung der Keime zeigte aber, dafi in keinem Falle iibermaBig
groBe  ScEwaNNzellen nachgewiesen werden konnten. Weil aber, wie
oben betont, die Wiedererkennung der Implantatzellen wegen der fort-
geschrittenen Differenzierung oftmals Schwierigkeiten bereitet, wurde
wieder die Kernmessung zu Hilfe gezogen. Bei 3 Keimen wurden im
Implantatgebiet die Kerne sémtlicher Scawannzellen beider Korper-
seiten, soweit sie unzweideutig als solche zu erkennen waren (— als Kri-
terien wurden die Lage gegen einen Nerven und die eigentiimliche
Spindelform der Kerne benutzt; nur wenn beide Kriterien erfiillt waren,
wurden die Zellen als Scrwanxzellen gedeutet —) gemessen und mit den
entsprechenden Kernen der Kontrollen verglichen. Das Ergebnis war
ganz eindeutig: In allen 3 Fillen stimmten die Kernwerte des Versuchs-
keimes in ihrer Variationsbreite vollig mit denen der Tritorkontrollen
iiberein, wihrend die Axolotlkontrolle durchschnittlich viel héhere Werte
aufwies. Ein Beispiel gibt

Triton taeniatus 331. ScEwaNNzellen der Spinalnerven V—VI.
Versuchskeim: 52 Kerne gemessen. Kernwerte: 35—153 u2, im Mittel 95 + 4,1 p?.
Tritonkontr.: 79 ,, ' ’s 42—145 42, ,, ,, 95 4 2,7 ud.
Axolotlkontr.: 174 ,, ' 4 60—266 u2, ,, ,, 129 1+ 2,7pu2

Die obere Grenze des Variationsbereiches liegt beim Versuchskeim (153 u?)
nur ganz unwesentlich iiber derjenigen der T'rifonkontrolle (145 u?); beim Axolotl
liegt sie dagegen viel hoher (266 u?). Nicht weniger als 28% der Axolotizellen hat
einen Kernwert oberhalb 150 u?; eine relativ geringe Anzahl von Axolotlzellen
miite sich demnach bereits in einer betrichtlichen Verschiebung der oberen
Variationsgrenze duBern.

Desgleichen sind die mittleren Kernwerte bei Versuchskeim und T'ritonkontrolle
einander genau gleich; beim Axolotl liegt der Mittelwert viel hoher.

Die Abb. 6 gibt wieder die hinzugehdrigen Variationskurven der Kernwerte.
Obgleich namentlich die Kurve des Versuchskeimes etwas unregelmiBig ist, was
woh! von der kleinen Anzahl der Varianten herriihrt, geht aus der Abbildung doch
mit aller gewiinschten Deutlichkeit hervor, daf die Kurven des Versuchskeimes
und der T'ritonkontrolle in ihrer Ausdehnung véllig iibereinstimmen, wihrend die
Axolotlkontrolle eine ganz andere Verteilung der Kernwerte aufweist und die
betreffende Kurve im ganzen gegeniiber den beiden anderen nach rechts ver-
schoben ist.

Die Implantate hatten somit keine ScHwaNNzellen geliefert. Hieraus
188t sich schlieBen, daB diese Zellen auch in der normalen Entwicklung
nicht aus der Rumpfganglienleiste stammen. Damit kommt das Resultat
meiner Untersuchung also in schroffen Widerspruch mit den Ergebnissen
von Hargrisox und es ergibt sich daraus die Forderung, die beiderseitigen
Untersuchungen einander gegeniiberzustellen und sie gegeneinander
abzuwégen.

An erster Stelle kénnte gefragt werden, ob die Differenz der Ergeb-
nisse nicht auf die Verschiedenheit der Versuchstiere (Anuren-Urodelen)
zuriickzufithren wire. Das nun ist gar nicht von vornherein aus-
zuschlieBen: HELD (1909) hat bereits darauf hingewiesen, dal} eine Aus-
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wanderung von Zellen aus dem Neuralrohr entlang den ventralen Wurzeln
bei den verschiedenen Tiergruppen in sehr verschiedenem Ausmafe statt-
findet, und schreibt den Scrwaxxzellen demnach je nach den Tiergruppen
eine verschiedene Herkunft zu. Es wire daher nicht unméglich, daB sich
Anuren und Urodelen in dieser Hinsicht verschieden verhalten.

Sollte diese Erklirung nicht zutreffen, so kann nur eine der einander
gegeniiberstehenden Ansichten das Richtige treffen, und es muf} gefragt
werden, welchen der beiden Untersuchungen das meiste Gewicht bei-
zulegen sein wird. Obgleich es mir fern steht, mich in dieser Frage als
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Abb. 6. Triton taeniatus 331. ScHwANNsche Zellen. Variationskurven der Kernwerte von
Versuchstier und Kontrollen. Erklirung vgl. Abb. 5.

Richter aufwerfen zu wollen, méchte ich doch kurz andeuten, warum ich
geneigt bin, dem Ergebnis meiner Transplantationsversuche eine grofere
Uberzeugungskraft beizulegen als den Defektversuchen HARRISONS.
Oben (8.127) wurde bereits darauf hingewiesen, dafl die Entnahme des
Rumpfganglienleistenmaterials im Stadium des geschlossenen Neural-
rohres auf besondere Schwierigkeiten stot, weil niemals mit Sicherheit
festzustellen ist, ein wie grofler Teil des Zentralnervensystems mitent-
fernt wird. Der Erfolg des experimentellen Eingriffes mufl immer aus
den Folgen desselben geschlossen werden; daher ist dieses Experiment
von vornherein mit einer gewissen Unsicherheit behaftet. Harrisow hat,
nach eigener Angabe, bei seinen Operationen danach gestrebt, die dorsale
Hilfte des Medullarrohres mit zu entfernen. Er wird demnach bald
etwas mehr, bald etwas weniger, aber doch im Mittel wohl etwa diese
dorsale Hilfte mitgenommen haben. Seine Versuche beweisen demzufolge
durchaus nichi, daBl die ScuwaNNzellen aus der Ganglienleiste stammen,

sondern hochstens nur, dal3 sie entweder aus dieser oder aus dem dorsalen
Teile des Neuralrochres hervorgehen.
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Ein weiterer Nachteil dieses Verfahrens ist allen Defektversuchen
gemeinsam: Solange man die Entwicklung als eine Mosaikarbeit betrach-
tete, kénnte man mit gutem Grunde voraussetzen, dafl die Entfernung
eines bestimmten Keimmaterials nur das Fehlen der vom betreffenden
Material in der Normalentwicklung gelieferten Teile des Embryonal-
korpers im Gefolge haben wiirde. Heute aber, wo wir die mannigfaltigen
gegenseitigen Wirkungen und Gegenwirkungen der Keimteile kennen-
gelernt haben, steht die Sache nicht so einfach: das Entfernen. eines
Keimteiles wird auch benachbarte Gebiete ganz anderen Verhiltnissen
als in der Normalentwicklung aussetzen, und das Fehlen bestimmter
Teile des Embryonalkorpers darf nicht ohne weiteres als ein Anzeichen
dafiir betrachtet werden, daB diese Teile normaliter aus dem entnommenen
Materiale entstanden sein wiirden. Auf S. 181 seiner Arbeit (1924) hat
Hagrrison derartige Einwinde gegen seine Versuche von vornherein zu
entkriften versucht. Seine diesbeziiglichen Ausfithrungen betreffen aber
nur das selbstiindige Auswachsen der Nervenfasern unabhingig von dem
Vorhandensein von Scuwannzellen. In bezug auf die Herkunft der letzt-
genannten steht die Sache aber anders: Es wire sehr gut denkbar, daB
durch die Entfernung der Ganglienleiste bzw. des dorsalen Teiles des
Neuralrohrs und die MiBhildungen des Riickenmarkes, welche dieser
Eingriff im Gefolge hat, eine etwaige im Normalfall vorkommende Zell-
auswanderung aus dem Neuralrohr (entlang den dorsalen oder ventralen
Nervenwurzeln) verhindert wiirde.

In diesen beiden Punkten sind nun meine Transplantationsversuche
den Experimenten HarrisoNs durchaus tiberlegen. In dem von mir
verwendeten Operationsstadium, mit eben abgesetzter Neuralplatte, ist
es gar nicht schwierig, nur einen Teil des Neuralwulstes mit der Ganglien-
leistenanlage zu transplantieren, wobei héchstens nur einige Zellen der
Anlage des Zentralnervensystems, welche sich spéter nahe der Verschluf3-
linie des Neuralrohres finden, mittransplantiert werden. Vom Implantat
stammende Zellen, welche spiter zerstreut im Wirtskeim gefunden
werden, sind demnach unzweifelbar als urspriingliche Ganglienleisten-
zellen zu betrachten.

Weiterhin darf aus dem Ergebnis der Transplantationsversuche mit
viel groBerer Sicherheit auf die Vorginge der Normalentwicklung
geschlossen werden. Wie oben (8. 124) bereits dargelegt wurde,-geht die
Entwicklung orthotop-heteroplastisch transplantierter Organanlagen im
allgemeinen ohne groBere Storungen vor sich ; wenn sich die Transplantate
harmonisch in den Wirtskeim einfiigen, beteiligen sie sich meistens
normalerweise am Aufbau des Wirtskorpers und treten vollstindig an
die Stelle des entnommenen Materiales. In unserem Falle hat sich das
transplantierte Rumpfganglienleistenmaterial ordentlich in seine Zellen
aufgelost, welche wie im Normalkeim in den Wirtskorper ausgewandert
sind. Fanden wir die betreffenden Zellen ja in den spinalen und
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sympathischen Ganglien, so-
wie, wie unten dargelegt
wird, im Bindegewebe des
Coriums und der Riicken~
flosse. Die Tatsache, daB sie,
im Gegensatz hierzu, nicht
als Scawannzellen zuriick-
gefunden werden, ist nur
einer ungezwungenen Aus-
legung fihig, ndmlich der,
daB sie auch in der Normal-
entwicklungkeine ScHWANN-
zellen geliefert héitten.
Trotz der groflen Autori-
tit, welcher sich HARRISON
verdienterweise erfreut, mull
ich demnach an meiner oben
dargelegten Ansicht festhal-
ten, nach der die SCHWANN-
zellen nicht von der Gan-
glienleiste stammen. Wel-
cher Herkunft diese Zellen
wohl sind, daritber geben
meine Versuche selbstver-
stindlich keinen AufschluB.
Von den oben erorterten An-
sichten kommen nur noch
die Auffassung von HERINGA
iiber die Entstehung der
Scawanwzellen aus Mesen-
chymzellen, sowie die Her-
kunft dieser Zellen aus dem
Neuralrohr in Betracht. Von
diesen erscheint mir die An-
nahme der Herkunft der
Scawannzellen aus dem
Neuralrohr vorerst als die
wahrscheinlichere, weil so-
wohl die Ergebnisse von
Hargrison wie das Resultat

Abb. 7a und b. Triton taeniatus
331. Implantatzellen im Bindege-
webe der Riickenflosse. I Implan-
tatzellen. P Pigmentzellen. a Vergr.
140mal. b Vergr. 270mal.

rﬂ

b
Abb, 7a und b.
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meiner Versuche sich mit dieser Annahme in Einklang bringen lassen,
wihrend bei einer Entstehung aus dem Mesenchym die Befunde von
HarrisoN ganz unverstdndlich sein wiirden. Vielleicht wird die sich
in Gang befindende Untersuchung iiber die orthotop-xenoplastische
Transplantation des mittleren Neuralplattenteiles auch in diese Frage
Licht bringen.

4. Bindegewebe, Pigmentzellen, Meningen, Knorpel.

In einer vorigen Arbeit (RAVEN 1931) wurde gezeigt, daB die Zellen
der Rumpfganglienleiste zu einem groBen Teil in das subepidermale
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Abb. 8a und b, Implantatzellenim Corium. a Triton alpestris 347. Linke Korperseite. b Triton
taeniatus 331. Rechte Bauchwand; die Abbildung zeigt, daB die Implantatzellen weit
nach ventral vordringen. I Implantatzellen. Ep Epidermis. Per Peritoneum,

: Vergr. 500mal.

Mesenchym lateral von den Myotomen sowie in den Flossensaum aus-
wandern. In den Versuchskeimen der vorliegenden Untersuchung finden
wir nun an diesen Stellen grofie Implantatzellen wieder. Im Flossensaum
sind es zum Teil veristelte Bindegewebszellen mit rundlichem oder
eckigem Kern; sie bilden, zusammen mit kleineren dhnlich gebauten
Wirtszellen, das Stitzgewebe der Riickenflosse (Abb. 7). Die subepidermalen
TImplantatzellen beteiligen sich am Aufbau des Coriums. Dasselbe bildet
in diesem Entwicklungsstadium eine noch ziemlich diinne faserige Schicht
unter der Epidermis, in der in regelmiafligen Abstinden Bindegewebszellen
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mit linglichen bis spindelférmigen Kernen liegen, welche sich der
Innenfliche der Epidermis enge anschmiegen. Kin groBer Teil dieser
Coriumkerne ist nun bei meinen Versuchskeimen auBerordentlich grof§
(Abb. 8).

Die Bestimmung der Kernwerte hat einwandfrei gezeigt, daf es sich
in den betreffenden Elementen um Implantatzellen handelt, wie folgendes
Beispiel zeigt:

Triton taeniatus 331. Korpersegment V—VI. Coriumbindegewebe der dor-

salen Rumpthilfte.
Versuchstier:
Tritonkontr.: 114 . ' .

119 Kerne gemessen. Kernwerte: 33—198 u2.
27—108 u?.

Axolotlkontr.: 107 ' »s ' 30—161 u2.
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Abb. 9. Triton taeniatus 331. Coriumbindegewebe. Variationskurven der Xernwerte von
Versuchstier und Xontrollen. Erklarung vgl. Abb. 5.

Die obere Grenze des Variationsbereiches liegt beim Versuchskeim viel hober
als bei der T'ritonkontrolle, tibertrifft sogar noch etwas diejenige der Axolotlkon-

trolle. Der Unterschied zwischen Versuchstier und Trifonkontrolle ist statistisch
D 33

gesichert: Mittelwerte bzw. 86 4- 3,3 und 53 4- 14, =__ =92,
mp 3,6

Abb. 9 gibt die hinzugehérigen Variationskurven. Die Kurve des Versuchs-
tieres weist wiederum die charakteristischen Merkmale auf, welche auf die chimiri-
sche Zusammensetzung der betreffenden Zellmenge hinweisen: Sie ist niedriger
und breiter als die Kontrollkurven, mit breitem abgestutztem Gipfel. Sie ist im
Vergleich zur Trifonkurve nach rechts verschoben und schlieBt sich hier in ihrem
Verlaufe der Axolotlkurve enge an.

Es geht hieraus somit hervor, dafl die Zellen der Rumpfganglienleiste
nach ihrer Auswanderung in den Keim den Mesenchymzellen anderer
Herkunft nicht nur dullerlich dhnlich werden, sondern sich auch zu Binde-
gewebe differenzieren. Sowohl im Aufbau des Coriums wie des Stiitz-
gewebes in der Riickenflosse werden die urspriinglichen Rumpiganglien-
leistenzellen verwendet. Die auBlerordentliche Anzahl von Implantatzellen,
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welche in den betreffenden Geweben gefunden wurde, liBt den
Gedanken aufkommen, daB diese Gewebe sogar vorwiegend oder aus-
schlieflich aus dem Ganglienleistenmaterial entstehen, wihrend die
Mesenchymzellen aus anderen Quellen (Dermatom, somatisches Blatt
der Seitenplatte) hierbei nur eine ganz untergeordnete Rolle spielen.
Wir miissen ja bedenken, dall frithere Untersucher, wie MAURER (1892),
von der Immigration von Rumpfganglienleistenzellen in den Spaltraum
zwischen Myotomen und Epidermis nichts wuBten und daher simtliches
hier auftretendes Mesenchym als aus dem Dermatom bzw. der Seiten-
platte entstanden betrachteten. Sie haben daher die Mesenchymproduk-
tion dieser Teile sicherlich tiberschétzt. Meiner Ansicht nach werden das
Stiitzgewebe der Riickenflosse und das Corium sicher zum groBten Teil,
vielleicht sogar ausschlieflich von den Rumpfganglienleistenzellen ge-
bildet 1; das subcutane Bindegewebe dagegen, in dem keine Implantat-
zellen gefunden wurden, mag vollstindig aus Dermatom und Seiten-
platte stammen.

Einigen weiteren Differenzierungen des Rumpfmesenchyms miissen
hier noch einige Worte gewidmet werden, und zwar an erster Stelle den
Pigmentzellen. Bei den Versuchstieren finden sich im Implantatbereich
unter der Epidermis sowie am dorsalen und lateralen Umfange des
Neuralrohrs viele sehr' grole veristelte Pigmentzellen (Abb. 7 und 10).
Auch bei den T'ritonkontrollen sind solche Pigmentzellen vorhanden;
diese sind aber ausgesprochen kleiner. Dagegen stimmen die Pigment-
zellen der Axolotlkontrollen in ihrer GroBe ungefihr mit den beim Ver-
suchskeim gefundenen Zellen iiberein; sie liegen hier aber viel dichter
beisammen und bilden eine fast geschlossene Lage unter der Epidermis.
Das Hilfsmittel der Kernmessung war in diesem Falle nicht anwendbar,
weil bei diesen Zellen die Kernkonturen fast immer véllig von Pigment
verdeckt sind. Trotzdem geht aus den Beobachtungen mit hinreichender
Sicherheit hervor, daB die betreffenden Pigmentzellen bei den Versuchs-
keimen aus dem Implantat stammen 2; daraus kénnen wir schlieBen, daB
diese Zellen auch in der normalen Entwicklung ganz oder zum Teil aus
Rumpfganglienleistenzellen entstehen.

Dieses Ergebnis ist im Einklang mit Befunden, welche in fritheren experimen-
tellen Arbeiten erhoben wurden, bei denen Neuralwulstteile transplantiert waren
und sich in der Nihe der entstehenden neuralen Gebilde reichlich subepidermale
Pigmentzellen mit den Charakteren der Spenderart ausbildeten. HOLTFRETER
(1933) hatte denn auch aus derartigen Beobachtungen, in Zusammenhang mit

seinen eigenen Befunden bei der Induktion von Neuralanlagen, sowie bei der
Ziichtung von Medullarplattenmaterial in Salzlosung, bereits geschlossen, da8 sich

1 Auch HOLTRETER ist in einer soeben erschienenen Arbeit (1935) zur Auf-
fassung gelangt, ,,daBl das gesamte Corium vom Ektoderm abstammt‘ (I c. 8. 409).

2 Es wurde leider damals bei der Lebendbeobachtung der Keime auf das etwaige
Vorhandensein von Melanophoren mit Axolotlcharakter nicht achtgegeben; ver-
mutlich hitte sonst ihr Vorkommen leicht festgestellt werden konnen.
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,,die Anlage fiir Pigmentzellen. ... héchstwahrscheinlich gemeinsam mit derjenigen
der Ganglienleiste im Medullarplattenwulst* befindet (L.c. S.709).

DusHANE hat kiirzlich (1934) das Ergebnis seiner Versuche iiber die Herkunft
der Pigmentzellen bei Urodelen kurz mitgeteilt. Neuralwulstteile bildeten nach
Explantation oder heteroplastischer Transplantation Melanophoren und Xantho-
phoren. Nach doppelseitiger Exstirpation der Neuralwiilste im Rumpfgebiet ent-
wickelten sich bei den operierten Keimen keine Pigmentzellen und fehlte der Flossen-
saum. Aus Experimenten mit dem weillen Axolotl scheint hervorzugehen, dafl die

Abb. 10. Triton taeniatus 331. Implantatpigmentzellen unter der Epidermisund in der Nahe
des Neuralrohres. Vergr. 140mal.

Epidermis bei der Differenzierung der Ganglienleistenzellen zu Pigmentzellen eine
Rolle spielt.

Auch bei einer weiteren Differenzierung des Rumpfmesenchyms war
eine Mitbeteiligung von Rumpfganglienleistenzellen zu erwarten, ndmlich
bei der Bildung der Meningen.

Harvey und Burr versuchten (1926) mit Hilfe von Transplantationsversuchen
nachzuweisen, daB Leptomeninx und Pachymeninx bei den Amphibien eine ver-
schiedene Herkunft haben. Nach Transplantation von Hirnteilen im Schwanz-
knospenstadium bei Amblystoma punctatum war das Resultat ein verschiedenes,
je nachdem die Transplantate nur Hirngewebe oder daneben auch Kopfmesenchym
und Ganglienleistenmaterial enthielten. Im ersteren Fall waren die aus den Trans-
plantaten hervorgehenden Hirnblischen nur von einer Mesenchymverdichtung,
welche als eine Dura betrachtet wurde, umgeben, im zweiten Fall dagegen ent-
wickelten sich Meningen in fast normaler Ausbildung, deutlich in Lepto- und
Pachymeninx gesondert. Es wurde daraus geschlossen, daf fiir die Entwicklung
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einer Leptomeninx das Kopfganglienleistenmaterial unentbehrlich ist; dieser
SchluB war aber tatsichlich nicht ganz berechtigt, weil ja die Transplantate der
zweiten Versuchsreihe neben Ganglienleistenmaterial auch Kopfmesenchym anderer
Herkunft enthielten und die Versuche demnach héchstens nur beweisen, dafB fiir
die Entwicklung einer Leptomeninx um Hirnteile das Vorhandensein von Kopjf-
mesenchym (ektodermaler oder mesodermaler Herkunft) notwendig ist. Wie
dem auch sei, die Autoren schlieflen aus ihren Versuchen, daB die Leptomeninx
(Pia und Arachnoidea) ganz oder vorwiegend aus dem Ganglienleistenmaterial
entsteht, wihrend die Pachymeninx (Dura) von mesodermalem Mesenchym ge-
bildet wird.
P Ar

- P
T = » ¢

-

Abb. 11. Triton alpestris 347. Meningen. P Pia, Ar Arachnoidea. D Dura.
I wahrscheinlich Implantatzelle in der Arachnoidea. Vergr. 500mal.

Diese Meinung wurde angefochten von FLEXNER (1929), der aus dem Studium
normaler Embryonen von Amblystoma punciatum sowie aus dem Ergebnis von
Transplantationsversuchen &hnlich denen von Harvey und Burr schioB, daB
Pachymeninx und Leptomeninx beide aus einem gemischten Mesenchym ent-
stehen und demnach sowohl Zellen ekto- wie mesodermaler Herkunft enthalten.
Die Arachnoidea entsteht mit der Dura aus einer gemeinsamen Mesenchymver-
dichtung.

In einer neueren, zusammen mit vAN CaMPENHOUT verdffentlichten Arbeit
(1933) machen HarvEY und Burg insofern eine Konzession an der Auffassung von
FLExXNER, daB sie die Moglichkeit zugeben, daf} sich sowohl Zellen mesodermaler
Herkunft an der Bildung der Leptomeninx wie Zellen von der Ganglienleiste an
der Bildung der Pachymeninx beteiligen. Die Hauptmasse der Zellen der Lepto-
meninx stammt aber von der Ganglienleiste, dagegen bildet sich die Pachymeninx
vorwiegend aus mesodermalen Elementen. Durch neue Experimente an Amphibien-
und Hiihnerkeimen versuchen sie diese Ansicht zu stiitzen.
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Bei unseren T'riton- und Axolotlkeimen setzen sich in diesem Ent-
wicklungsstadium die Hiillen des Riickenmarkes aus folgenden Bestand.-
teilen zusammen (Abb.2 und 11): Unmittelbar um das Riickenmark
liegt ein sehr diinnes Héautchen, in welches spirliche spindelférmige
Kerne liegen: die Pia. Die Dura liegt in einiger Entfernung von der
Auflenkontur des Riickenmarkes; sie bildet eine nicht sehr starke faserige
Membran, welche reichlich spindelférmige Kerne enthilt; im Bereich
der Wirbelbogen setzt sie sich ununterbrochen in das Perichondrium
derselben fort. Zwischen Dura und Pia liegt ein weiter fliissigkeitgefiiliter
Raum, der von spérlichen Trabekeln durchquert wird; in denselben,
sowie an der Innenseite der Dura, liegen hier und da ovale bis runde
Kerne. Dieser Raum stellt den Subarachnoidalraum dar, die darin
liegenden Zellen bilden zusammen die Arachnoidea. Pia und Dura ent-
halten reichlich Pigmentzellen.

Es zeigte sich nun bereits bei oberflachlicher Durchsicht der operierten
Keime, daBl bei denselben groBe, wahrscheinlich vom Implantat
stammende Zellen in den Meningen liegen (Abb. 11). Sie fallen zwar im
Vergleich zu den umgebenden Gewebezellen nicht besonders auf, iiber-
treffen aber die durchschnittliche KerngroBe in den Meningen normaler
Tritonkeime betrichtlich. Zur genaueren Analyse des Tatbestandes
wurde wieder die Kernmessung zu Hilfe gezogen. Auf einer bestimmten
Strecke im Implantatbereich des Versuchstieres wurden siimtliche Kerne
der drei Riickenmarkshiute gemessen; das gleiche geschah bei den
Kontrollen im entsprechenden Gebiet. Das Ergebnis dieser Messungen
zeigt sich im folgenden Beispiel:

Triton taeniatus 331. Korpersegment V—VI.

1. Pia:
Versuchskeim: 49 Kerne gemessen. Kernwerte: 30-—120 u2.
Tritonkontr.: 36 ' ' 21— 68 p2.
Axolotlkontr.: 57 ' v 32—144 p2.

2. Arachnoidea:
Versuchskeim: 48 Kerne gemessen. Kernwerte: 42—184 ;2.

Tritonkontr.: 490 ' v 30— 85 ut.

Axolotlkontr.: 445 ' v 39—170 pu2.
3. Dura:

Versuchskeim: 71 Kerne gemessen. Kernwerte: 35—165 p2.

Tritonkontr.: 95 ' vy 33—110 u2.

Axolotlkontr. : 67 ,, v ys 40—221 p2.

Aus diesen Zahlen geht hervor, da8 fiir die Zellen aller 3 Riickenmarkshiute
die obere Grenze der GroSenvariation der Kerne beim Versuchstier weit hoher
liegt als bei der Tritonkontrolle; dieses gilt besonders fiir Pia und Arachnoidea,
fur die Dura ist der Unterschied zwischen Versuchstier und T'rifonkontrolle weniger
groB. Andererseits besteht fiir Pia und Arachnoidea eine ganz gute Ubereinstimmung
zwischen den Maximalwerten von Versuchstier und Axolotl, bei der Dura gehen
diese Werte ziemlich auseinander.

Das Ergebnis wurde wieder kontrolliert durch eine Vergleichung der miitleren
Kernwerte; dabei zeigte es sich, daB der Unterschied zwischen Versuchstier und
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Gebiet der héheren GroéBenklassen hineinreicht. Dieses heillt, wenn wir es in
gewohnlicher Sprache itbersetzen, daf die Dura des Versuchstieres der Haupt-
sache nach aus T'ritonzellen besteht, aber daneben vielleicht einige Axolotlzellen
enthalt.

Aus dem Ergebnis der Messungen 148t sich demnach schlieBen, dafl
sich die Rumpfganglienleistenzellen wahrscheinlich am Aufbau aller
drei Riickenmarkshaute beteiligen. Wihrend aber die Pia und Arachno-
idea ausschliefllich oder ganz vorwiegend aus diesen Zellen entstehen,
bildet sich die Dura anscheinend vorwiegend aus dem mesodermalen
Mesenchym der Sklero-
tome, dem sich nur einige
von der Rumpfganglien-
leiste stammende Zellen
beimischen. Wir kommen & i

%
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stenzellen erwartet wer- Variationskurven der Kernwerte von Versuchstier und

den konnte: die knor- Kontrollen. Erklirung vgl. Akb, 5.
peligen  Wirbelanlagen..
Knorpel bildet ja gerade eins der bedeutendsten und auffallendsten
Differenzierungen der Kopfganglienleiste der Urodelen. Nun ist leider
mein Versuchsmaterial zur Losung dieser Frage nicht sehr geeignet, weil
es teilweise noch etwas zu jung ist: bei den meisten meiner Keime sind
im Implantatgebiet die knorpeligen Wirbelbogen entweder noch gar nicht
gebildet oder aber die Differenzierung derselben hatte gerade angefangen;
nur einige Keime zeigten bereits gut ausgebildete Wirbelbogen im Im-
plantatbereich. Bei der Durchmusterung dieser Keime wurden keine
exzessiv-groBen Knorpelzellen beobachtet. Die Methode der Kernmessung
lieferte bei einem Keime ein eindeutiges Resultat:

Triton alpestris 335. Wirbelbogen VII—IX.
Versuchstier: 122 Kerne gemessen. Kernwerte: 20— 84 u2, im Mittel 52 4- 1,5 u2.

Tritonkontr.: 141 ,, s vs 20— 99 42, ,, » 04 4 1,4 2
Axolotikontr.: 126 ,, v ' 30—140 42, ,, ,, 8042242
Das Versuchstier stimmt sowohl hinsichtlich des Variationsbereiches wie des

Mittelwertes fast volistindig mit der Tritonkontrolle iberein <£ = 221 = 0,95),
mD £
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weicht dagegen in beiden Punkten stark von der Axolotlkontrolle ab. Die Varia-
tionskurven zeigen dasselbe (Abb. 13): starke Ubereinstimmung von Versuchstier
und 7'rifonkontrolle, sehr verschiedener Verlauf der Axolotlkurve.

Es ist demnach wohl sicher, dafl wenigstens in diesem Falle in den
Wirbelbogen keine Implantatzellen vorhanden sind. In anderen Fillen
lieferte die Kernmessung weniger eindeutige Ergebnisse und lagen die
Kernwerte von Versuchstier und T'rifonkontrolle mehr auseinander. Diese
Schwankungen in der Kerngréle hiingen aber vielleicht mit der Tatsache
zusammen, daf in diesen Fillen der Verknorpelungsproze8 erst eben ein-
gesetzt hatte und die Zellen der jungen Anlagen wohl aktiv bei der
Knorpelbildung tétig waren. Niemals lieB sich das Resultat einwandfrei
im Sinne einer Beteiligung von Implantatzellen am Aufbau der Knorpel-
anlagen deuten. Obgleich ich daher diese Frage noch nicht als endgiiltig
gelost betrachte, bin ich doch, namentlich im Hinblick auf den oben
erorterten Fall, wo nachgewiesenermaflen keine Implantatzellen im
Knorpel vorhanden sind, geneigt zu der Ansicht, daf sich die Rumpf-
ganglienleistenzellen normalerweise nicht am Aufbau der knorpeligen
Wirbelbogen beteiligen.

IV. Besprechung der Ergebnisse.

An Hand der oben besprochenen Befunde kénnen wir jetzt die 1931
S. 271 gegebene zusammenfassende Darstellung der Entwicklung des
Rumpfganglienleistenmaterials folgendermaflen vervollstindigen: Nach-
dem sich die Rumpfganglienleiste aus dem Neuralrohrdach freigemacht
hat, beginnt schon bald eine ventral gerichtete Migration der Ganglien-
leistenzellen. Ein Teil dieser Zellen wandert dabei medial von den Ur-
wirbeln, zwischen diesen und dem Neuralrohr, ventralwirts (1931,
Abb. 45, 46, 59); die iibrigen wihlen den Weg lateral an den Urwirbel-
kanten vorbei, zwischen Urwirbeln und Epidermis (1931, Abb. 57, 59, 61).

Das Schicksal dieser beiden ,,Strome” von Ganglienleistenzellen ist
ein verschiedenes. Der mediale Strom begegnet schon bald den sich in
entgegengesetzter Richtung bewegenden Sklerotomzellen (1931, Abb. 45);
er schiebt sich medial an denselben vorbei. Die Ganglienleistenzellen
liegen also dem Neuralrohr unmittelbar an, die Sklerotomzellen liegen
lateral von ihnen. Eine eigentliche Durchmischung der beiden Zellarten
findet nicht oder nur in sehr beschrinktem Ausmafe statt. Die Ganglien-
leistenzellen sammeln sich nun zum Teil zu segmentalen Gruppen an,
welche neben der vorderen Hailfte jedes Myotoms liegen: die Spinal-
ganglien.

Die vertebralen sympathischen Ganglien entstehen (wenigstens zum
Teil) entweder aus weiter nach ventral vorgedrungenen Zellen des ur-
spriinglichen Zellstromes oder aus Zellen der Spinalganglien, welche sich
sekundir entlang den neu aufgetretenen Spinalnerven und den Rami
communicantes verschieben, bis sie die Stelle neben der Aorta erreichen.
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Sie bilden ihrerseits wahrscheinlich den Ausgangspunkt fiir weiter
ventralwirts vordringende Zellen, aus denen die prdvertebralen und peri-
pheren sympathischen Ganglien entstehen. Die iibrigen Ganglienleisten-
zellen um das Neuralrohr bilden schliefSlich die Pia und Arachnoidea. Aus
dem umgebenden Sklerotomgewebe entstehen die Dura (wenigstens der
Hauptmasse nach) und die Wirbelanlagen.

Der laterale ,,Strom* von Ganglienleistenzellen schiebt sich unmittel-
bar unter der Epidermis ventralwirts vor. Wahrscheinlich wird in dieser
Weise die ganze Epidermis bis zur ventralen Medianen des Korpers von
Ganglienleistenzellen unterschichtet. Auch hier findet anscheinend keine
eigentliche Durchmischung mit Mesenchymzellen anderer Herkunft
(Dermatom, Seitenplatte) statt, sondern beide Zellarten bleiben getrennt
und liefern verschiedene Gewebe: die Ganglienleistenzellen bilden das
Coriwm und die subepidermalen Pigmenizellen, das mesodermale Mesen-
chym liefert das subcutane Gewebe.

Endlich bleibt noch ein Teil des Ganglienleistenmaterials in Form
von Mesenchymzellen dorsal vom Neuralrohr zurtick; wenn der Flossen-
saum entsteht, dringt dieses Mesenchym in denselben ein und liefert,
auller dem Corium, auch das Stitzgewebe des Flossensaums.

Y. Zusammenfassung.

1. Ein Teil des rechten Neuralwulstes mit der Anlage der Rumpf-
ganglienleiste wurde orthotop-xenoplastisch transplantiert von Axolotl
auf T'riton im Stadium der Neuralplatte.

2. Die Zellen des Implantates unterscheiden sich durch ihre GréBe
von den Wirtszellen und sind daher, zum Teil allerdings nur durch
Messung der Kerne und variationsstatistische Bearbeitung der gefundenen
Werte, wieder zu erkennen.

3. Die Differenzierung der dem Implantat entstammenden Zellen in
unseren Versuchskeimen gestattet Riickschliisse auf die normale Ent-
wicklung des Rumpfganglienleistenmaterials.

4. Auf diese Weise wurde gefunden, dafi die Rumpfganglienleiste
Spinalganglienzellen, sympathische Ganglienzellen, Pigmentzellen und
Bindegewebe liefert; die ScwaNnzellen der Spinalnerven und der
Knorpel der Wirbelbogen entstehen nicht aus dem Rumpfganglien-
leistenmaterial.

5. Die Leptomeninx (Pia und Arachnoidea) entsteht, wenigstens
hauptsichlich, aus dem Rumpfganglienleistenmaterial, die Pachymeninx
vorwiegend aus mesodermalem Mesenchym.

6. Das Coriumbindegewebe und das Stiitzgewebe der Riickenflosse
entstammen ganz oder vorwiegend der Ganglienleiste, das subcutane
Bindegewebe ist mesodermaler Herkunft.

‘W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik. Bd. 134. 10
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