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I. Vorbemerkung.

Der nachfolgende Beitrag beruht im wesentlichen auf eigener Untersuchung
und auf den Studien meiner Mitarbeiter; er ist in mehreren Jahrzehnten ent-
standen. Die zur Darstellung des peripheren Nervengewebes benstigten Methoden
bieten manche Schwierigkeit, und die histologische Kritik eines Priparates er-
fordert eine gewisse Erfahrung. Daher bleibt hastiges Arbeiten in der Neuro-
histologie meist ohne Erfolg. Eine Diskussion {iber die angeblich fiir das Nerven-
gewebe geeignetste Methode fiithrt gewohnlich zu nichts. Wer sich einem Silber-
priparat gegeniiber unsicher fiihlt, sei an die Kunst des Mikroskopierens bei
unseren alten Anatomen erinnert, die ihre bedeutsamen Beobachtungen mit
primitiven technischen Mitteln gewonnen haben. Nicht diejenige Methode ist
die beste, die das Nervengewebe besonders ,.elektiv'® darstellt, sondern diejenige,
die bei starker VergroBerung den untrennbaren Zusammenhang zwischen dem
Nervengewebe und den iibrigen Geweben bewahrt. Nur mull man das Nerven-
gewebe von den iibrigen Geweben unterscheiden kénnen. Ein Meister wie Doc1EL
war hierzu jedenfalls imstande, als das Methylenblau einmal (1895) neben dem
Nervengewebe andere Gewebe gefirbt hatte.

Die mikroskopische Arbeit am vegetativen Nervensystem fiihrt zu Grenzen,
die unsere Einsicht beschrinken, mit unserer Technik nicht iiberschreitbar sind
und manches Streben unbefriedigt lassen. Hierher gehort die Frage nach der
strukturellen Ubereinstimmung des fixierten, mit Silber impriignierten Neuro-
plasmas mit dem lebenden Gewebe.

Die Beobachtungen mit dem Elektronenmikroskop vermdogen unsere Kenntnis
iiber den strukturellen Bau der Gewebe bedeutsam zu fordern, bringen aber das
hekannte morphologische Bild der Neurofibrillen ins Wanken. Da die Elektronen-
mikroskopie vorzugsweise an einem mit Osmiumséure fixierten Material arbeitet,
kann ihr allerdings der Vorwurf, den man gegeniiber der Fixationshistologie
erhebt, nicht erspart bleiben. Das bedeutet: Jede Fixierung fiihrt das Cytoplasma
nicht in lebenstreuem Zustand zu Gesicht, sondern erzeugt irgendwie Artefakte.
Fiir letztere gilt der Ausdruck ,,Aequivalentbild™, der gerne fiir das histologische
Triimmerfeld eines NissrL-Priparates gebraucht wird, nur als eine mild-verklei-
dende Bezeichnung. Daher bin ich mir wohl bewuflt, das Nervengewebe an Struk-
turen studiert zu haben, die dem lebendigen Zustand nicht entsprechen, die bei
der hier geiibten Methode jedoch nicht entbehrt werden kénnen. Es mag im
folgenden geniigen, in den fixierten, mit Silber imprignierten Neurofibrillen
Neuroplasma zu erkennen.

Die zweite, beim Studium des Préiparates stets wiederkehrende Frage betrifft
das gegenseitige Verhalten von Form und Funktion. Einer rein deskriptiven
Morphologie ohne Beriicksichtigung der Physiologie fehlt ein klares Ziel. Aber
nirgends fillt es so schwer, aus der Form auf die Funktion zu schliefen als beim
Nervengewebe. Schon mancher Autor ist bei diesem Versuch von einer Hypo-
these in die andere geraten. Ein gleiches spekulatives Resultat erfihrt man ge-
wohnlich aus der umgekehrten Bestrebung, nach einem am Organismus beobach-
teten Vorgang eine zugehorige Form zu konstruieren. Es bleibt unmdéglich, aus
einem fixierten Priparat einen Vorgang des lebendigen Geschehens abzuleiten

Handbuch der mikr. Anatomie, Bd. IV/5. 1



2 Uber Entwicklung und Wachstumserscheinungen des vegetativen Nervensystems.

oder gar beweisen zu wollen. Dieser oft genug bedriickenden Grenze sei der
Histologe eingedenk, wenn er sich nicht in nebelhafte Hypothesen verlieren will.

Der Morphologe darf auf Verinderungen des Bildes, das er sich von seinem
Objekt geschaffen hat, jederzeit gefaBt sein: er mulBl die groBle Leistung unserer
alten Meister kennen und imstande sein, Veraltetes beiseite zu schieben. Eine
wissenschaftliche Arbeit wie die vorliegende kann niemals vollendet sein, sondern
bleibt nur insoweit fertig, als es Zeit und Umstéinde erfordern.

Der Bau des vegetativen Nervensystems ist nicht in vereinfachte Schemata
einzuzwingen; er erscheint um so komplizierter, je tiefer der Einblick war, den
man in seine Konstruktion getan hat. Der morphologische Befund liBt im
Organismus keinen Vorgang denken, an welchem das vegetative Nervensystem
nicht beteiligt wire. Doch wird jenes System in seinem alle Gewebe und Organe
verkniipfenden riesigen Syncytium und in seinem ritselvollen Geschehen geheim-
nisvoll und unerkldarbar bleiben. Aber gerade darum erweist es sich in seiner
Formschonheit fiir den Histologen einer denkenden Beobachtung wiirdig.

II. Uber Entwicklung und Wachstumserscheinungen
des vegetativen Nervensystems.

1. Ontogenese.

Bei der Primitiventwicklung des sympathischen Grenzstranges, um den es
sich im folgenden in erster Linie handelt, spielt die Differenzierung der Sym-
pathicoblasten aus einem urspriinglich gleichartig aussehenden, embryonalen
Gewebe eine entscheidende Rolle. Eine bedeutsame Lageverschiebung der
embryonalen Sympathicoblasten wihrend der ersten Entwicklungszeit kommt
hinzu. Die Differenzierung der Sympathicoblasten 1d6t sich beim Hiithnchen
nach etwa 50 Std der Bebriitung sicher erkennen. Die Materialverschiebung im
embryonalen Organismus stellt einen Vorgang dar; zu dessen Analyse bildet das
fixierte Objekt niemals eine eindeutige Grundlage. Das mikroskopische Priparat
eignet sich, allein verwendet, nicht zur Beweisfithrung eines Vorganges im lebenden
Geschehen ; es gestattet nur die Aufstellung von Hypothesen.

In der erwihnten Schwierigkeit, einen Vorgang aus dem fixierten Priaparat
nicht sicher ableiten zu konnen, liegt der Grund fiir manche vergebliche Polemik
iiber eine ektodermale (BALFoUR 1877) oder iiber eine mesodermale (REMAK 1847)
Abkunft des Sympathicus. Beim Hiihnchen, das als giinstiges Objekt fiir die
folgende, ontogenetische Betrachtung gewihlt sei, werden nach den Angaben von
Fuxaoxka und Ucnipa (1927), JuBa (1937) und Tern1 (1931) die ersten Spuren
des sympathischen Nervensystems etwa am 3. Bebriitungstage ermittelt. Das
fragliche Gewebe findet sich zu beiden Seiten der Aorta, wird als primérer Grenz-
strang bezeichnet und liefert das Keimmaterial fiir den Plexus aorticus und
Plexus coeliacus. Er verschwindet spiter; kurz vorher entwickelt sich beim Er-
scheinen der Rami communicantes der sekundire Grenzstrang. KEr stellt die
erste Anlage fiir die beiderseits der Wirbelsdule gelagerte, thorako-lumbale
Ganglienkette dar, aus welcher der Grenzstrang hervorgeht. In Abb. 1 ist jenes
primitive Anlagestadium, das etwa dem 6.—7. Bebriitungstage angehort, wieder-
gegeben.

Man kann sich die ersten, der Aortenwand angelagerten Sympathicoblasten
des priméren Grenzstranges im fixierten Praparat ebenso gut aus dem Mesenchym
in loco entstanden als aus dem Neuralrohr nach vorne gewandert vorstellen.
So denkt ALCALA-SANTAELLA (1934) beim 48 Std. bebriiteten Hiihner-Embryo



Ontogenese. 3

an eine mesodermale Herkunft der seitlich der Aorta gelegenen Sympathico-
blasten; TeLLO (1925) hat seinerzeit die Frage nach der Abstammung der ersten
Sympathicoblasten unentschieden gelassen, tritt aber spiter (1949) fiir eine
Genese der sympathischen Ganglien aus dem perivasculiren Mesenchym der
Aorta ein. Jedoch gentigt das Studium des mikroskopischen Schnittes nicht, um
eine ektodermale oder mesodermale Abkunft des priméren Grenzstranges zu be-
haupten. Zur Entscheidung dieser Frage mul} das kausal-analytische Experiment
hinzutreten; es besteht in der Entfernung der Ganglienleiste oder von Teilen des

Abb. 1. Anlage des sympathischen Nervensystems in Hohe des 4. Thorakalnerven. Hiihnchen; L.s. sekundiirer

Grenzstrang; L.p. primiirer Grenzstrang, wird Plexus aorticus; M Riickenmark; m.p. motorische, sympathische

Zellen; m.s. motorische Zellen der Columna ventralis; ¢ Spinalganglion; e.d. Chorda dorsalis; A.0. Aorta:
W Urniere. Nach TERNI 1931.

Neuralrohres und wurde zuerst, allerdings ohne eindeutiges Ergebnis, von KunTtz
(1922) und E. MULLER (1923) durchgefiihrt.

Neuere experimentelle Arbeiten lassen an der ektodermalen Abkunft der
primitiven Sympathicoblasten beim Hiihnchen keinen Zweifel mehr bestehen.
Nach Entfernung der Neuralleiste am 3. Bebriitungstage kommt es nicht mehr
zur Ausbildung eines sympathischen Grenzstranges (Brizzee 1949, vaNn CAMPEN-
wHout 1936, HaMmmonD und YNTEMA 1947): demnach hat zunidchst die Neuralleiste
als die Ursprungsstelle der auswandernden Sympathicoblasten fiir die Thorakal-
und Lumbosacralregion des Grenzstranges zu gelten. Nimmt man schon am
2. Bebriitungstag im Stadium von 18—20 Somiten das Neuralrohr vor Aus-
wanderung des fiir die Ganglienleiste bestimmten Materials hinweg, so fehlt
ebenfalls dem wachsenden Embryo ein sympathischer Grenzstrang (HAmmonD
1949, Brizzee 1949). Nach vollstindiger Entfernung der caudalen Kopfganglien-
leiste, welche priasumptives Vagusmaterial enthilt, haben YNTEMA und HaMMOND
(1954) ein Fehlen von Ganglien bei den Thorax- und Baucheingeweiden fest-
gestellt. Entfernung der Neuralleiste in der Cervicalregion des Hithnchenembryos

1*



4 Uber Entwicklung und Wachstumserscheinungen des vegetativen Nervensystems.

mit 7—19 Somiten klirt nach den gleichen Autoren (1945) die Herkunft des
Halssympathicus aus der Neuralleiste auf.

In der Lumbosacralregion ergibt die von YNTEMA und Hammonp (1955) durchgefiihrte
Entfernung der Neuralleiste beim Hiihnchen die Abwesenheit von Nervenzellen in den vege-
tativen Beckengeflechten und ein Fehlen des Remakschen Nerven. Die priganglioniren
Fasern entstammen dem Neuralrohr und vermutungsweise den Zellen, die in der Columna
retro-paracentralis (TERNT 1923) gelegen sind; sie vermogen einen Plexus pelvicus und den
Remakschen Nerven zu entwickeln, in welchem Ganglienzellen fehlen. Das lumbosacrale
Nervengeflecht setzt sich aus pragangliondren Fasern des erwihnten, zentralen Saulen-
gebietes, aus peripheren, aus dem Riickenmark ausgewanderten Ganglienzellen und deren
Fortsdatzen, und schlieBlich aus Fortsidtzen benslbler Ganglienzellen zusammen. Die drei
genannten Nervenelemente konnen sich unabhingig voneinander differenzieren. Nach Iix-
stir pation der Neuralleiste machen sich an den entstehenden priganglioniiren Fasern im Ver-
lauf und in der Form anomale Verdanderungen bemerkbar; die Scawannschen Scheiden-
elemente fehlen. Der ReMaksche Nerv wird al\ eine direkt aus dem Riickenmark entstandene,
also nicht dem Sympathicus angehorende Bildung betrachtet.

Joxges (1937) hat beim Hiihnchen die Neuralleiste und dorsale Teile des Neuralrohres
exstirpiert und in der Folge zwar einen Mangel des Spinalganglions, hingegen einen normal
entwickelten Grenzstrang beobachtet. Daher betrachtet der Autor das ventrale Neuralrohr
als die Ursprungsstelle der Sympathicoblasten, die demnach entlang der vorderen Wurzel
an den Ort des spiteren Grenzstranges gelangt sein miissen. Das vorliegende Ergebnis stimmt
mit den Resultaten der oben genannten Autoren nicht itberein, beruht aber sehr wahrscheinlich
auf einer von Joxus (1937, 1939) nicht ganz vollstandig durchgefithrten Exstirpation der
Ganglienleiste und des dorsalen Neuralrohrs. Die ScnwanNNschen Elemente des sympathischen
Nervensystems stammen nach van CampeNnouT (1936), Rosas und Szepsexworn (1940)
gleich den Sympathicoblasten aus der Ganglienleiste, sind also ektodermaler Genese. Srau-
DACHER (1940) hilt eine Herkunft der Sympathicoblasten aus der Anlage der Spinalganglien
fiir wahrscheinlich, Raysuok (1956) sieht neben der Neuralleiste im Neuralrohr eine Ur-
sprungsstelle des primiren Sympathicus.

Bei den Amphibien beschreibt GrREEvEN (1938) an Bombinator-Larven ventrolateral der
Chorda dorsalis einen primiren Grenzstrang, dessen Zellen er aus der Neuralleiste ableitet.
Bei 7 mm langen Larven zerstreuen sich die Zellen des priméren Grenzstranges und lagern
an benachbarten Gefdflen, wihrend sich ein sekundérer Grenzstrang ventrolateral der Aorta
aus Sympathicoblasten aufbaut, die wahrscheinlich aus dem Spinalganglion auf dem Wege
iiber den Spinalnerven ausgewandert sind. Die experimentellen Arbeiten, die vAN CAMPEN-
wour (1929, 1930) an Rana pipiens und palustris, DETWILER (1937) an Amblystoma und
RaveN (1936) an Triton durchgefithrt haben, bezeichnen tibereinstimmend die Neuralleiste
als die Quelle des sympathischen Grenzstranges. Ravex (1937) halt bei T'riton tiberdies eine
Auswanderung der Sympathicoblasten aus dem ventralen Neuralrohr entlang der vorderen
Wurzeln fiir moglich. Aus der Reptilien-Klasse haben Funxaoka und Ucnipa (1927) bei
der Kreuzotter eine Herkunft des Sympathicus vom Neuralrohr und der Anlage der Spinal-
ganglien beschrieben.

Die Literatur itber die Ontogenese des sympathischen Grenzstranges ist aus den Referaten
von vAN CampeNnouT (1936, 1948) DiamMareE und MexyaTo (1931), Grees (1940) und
YnTEMA und HamMmoND (1947) zu ersehen.

Fiir die Frage nach der Abstammung der Sympathicoblasten bei den Sduge-
tieren und beim Menschen mull man sich auf das Studium fixierter Serienschnitte
beschriinken. Es fehlt also das kausal-analytische Experiment. Daher lassen sich
widersprechende Angaben der Autoren nicht ohne weiteres aufkliren; denn fiir
den Vorgang der bei der Ontogenese des sympathischen Grenzstranges statt-
findenden Materialverschiebung kann das mikroskopische Priparat als kein hin-
reichendes Beweismittel gelten. Nach der oben geschilderten experimentellen
Erfahrung darf man die ektodermale Herkunft der Sympathicoblasten aus der
Neuralleiste als gesichert annehmen. Es scheint somit kein einleuchtender Grund
vorzuliegen, fiir die Primitiventwicklung des Grenzstranges bei den Scdugern nach
einem anderen Modus zu suchen als bei den iibrigen Vertebraten. Daher sei im
folgenden die Abstammung der Sympathicoblasten aus der Neuralleiste zum
mindesten als sehr wahrscheinlich betrachtet.

Wie aus Abb. 2 hervorgeht, findet man bei Sduger-Embryonen die erste An-
lage des Grenzstranges in Gestalt wenig differenzierter Sympathicoblasten dorsal
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und lateral der Aorta. Die fraglichen Zellen erscheinen hier, bevor die Anlagen
der Rami communicantes hervortreten, (DaCosta 1948, Funaoka und UcHIDA
1927, MiaALik 1936, Sava 1928, YNTEMA und HammoxnD 1947). Da in fritheren
Stadien jede Verbindung mit dem Zentralnervensystem fehlt und sich eine Lage-
verinderung der Sympathicoblasten im Praparat nicht beweisen lit, so liegt
es im vorliegenden Fall besonders nahe, an eine in loco stattfindende mesodermale
Genese der Sympathicoblasten zu denken.

Abb. 2. Anlage des sympathischen Grenzstranges S. Embryo, Sechwein. 11 mm ScheitelsteiBlinge. R Radix
ventralis; ¢ Ganglion spinale; ¥ Ramus ventralis; N Nervus spinalis; 4 Aorta; ¢ Ramus communicans.
Carminfirbung. (120mal vergriliert.)

Die gleichsam aus dem Mesenchym aufgetauchten Sympathicoblasten, denen
hier eine Abwanderung aus Neuralleiste und Spinalganglienanlage zugestanden
sei, differenzieren sich; es folgt eine segmentale Gliederung des zunichst ein-
heitlichen Zellstranges.

Fiscuen (1929) nimmt beim menschlichen Embryo von 6 mm bereits eine
Lageverschiebung der Sympathicoblasten aus der Neuralleiste lings der hinteren
Waurzel an; die Sympathicoblasten gelangen vor die Anlage der Wirbelkorper und
bleiben einige Zeit hinter den noch paarigen Aorten liegen. Im 9 mm-Stadium
des Embryos ist ein geschlossener, sympathischer Langsstrang entwickelt; die
Sympathicoblasten werden multipolar, es bilden sich an ihrer Oberfliche in
kranialer und caudaler Richtung lingere Fortsitze, deren gesteigertes Lingen-
wachstum allméhlich zu einer Gliederung des nunmehrigen Grenzstranges in
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Ganglien und Rami internodiales fithrt. Nach KoLmer (1928) ist beim mensch-
lichen Embryo von 10,5 mm die Grenzstranganlage mit dem Zentralnerven-
system iiber den N. spinalis und die vordere und hintere Wurzel durch die Rami
communicantes noch nicht hergestelit. Letztere zeigen sich urspriinglich nur
aus Sympathicoblasten zusammengesetzt und erreichen ihren faserigen Aufbau
erst bei der Differenzierung der Fortsiitze, die teils den Zellen des Grenzstranges,
teils den Zellen der sympathischen Kerngebiete im Riickenmark angehoren.

Bei jener Umgestaltung der

Rami communicantes entwickeln
sich, wahrscheinlich durch verla-
gerte Sympathicoblasten aus dem
Grenzstrang, die intermedidren
fanglien. WRETE (1935, 1941) hat

ihre unmittelbare, topographische
Nihe zu den Spinalnerven und den
Rami communicantes beim Men-
schen und bei kleineren Séugetieren
eingehend beschrieben. Hiernach
werden die intermediiren Ganglien

des Menschen vor allem in der Cer-
vical-und obersten Thorakalregion.
ferner in der untersten Thorakal-
Art.6 und in der Lumbalregion beob-
achtet; im grofleren Gebiet der
Thorakalregion und im obersten
Sacralsegment treten sie nur ver-
einzelt in Erscheinung. Die inter-
mediiren Ganglien sind mit den
Rami communicantes verbunden:

die Zellfortsiatze der Ganglien lassen

sich als praganglionire, vom Grenz-
strang zu den Spinalnerven verlau-
fende Fasern auffassen und den
Ramicommunicantes grisei zurech-

nen. Ausnahmsweise findet man

die intermediidren Ganglien mit den
Rami communicantes vereinigt. s

ist WRETE (1944) mit einer beson-
deren Methodik gelungen, die Rami
communicantes grisei und den

v Aorta N. caroticus int. schwicher zu im-

Abb. 3. Lingsschnitt dureh die metamer gegliederte Frilhanlage — prignieren als cerebrospinale Ner-
des'Truncus sympathicis ;‘{"”xi'hi 3 :jrtl_-lmli)ry Jon 7,gmm; Qfl)\ll‘l venfasern und die Rami communi-
selovary fmprgeren, Sympathicobister, fn Moetihvm i canes albi, Hiernach erhalten dic

(Silberimpriignation nach AGDUHR. 132mal vergrofiert.) praganghonaren Rami communi-

Nach ANDRES und KAUTZKY 1955. cantes albi menschlicher Embryo-

nen inihrer Hauptmasse bei starker

Imprignation eine dunkelbraune Fiarbung, wihrend iiberwiegende Teile der postganglionéren

Rami communicantes grisei nur schwach impréagniert in gelber oder braungelber Ténung
vor das Auge gelangen.

Die Lageverschiebung der Sympathicoblasten aus den Spinalganglien erstreckt
sich zunéchst auf das Rumpfgebiet vom VI. Thorakal- bis zum I1I. Lumbalnerven
und greift allmihlich auf die anderen Segmente iiber. Nur in der Halsregion wird
die Auswanderung der Sympathicoblasten nicht gleichméafig auf jedes Segment
verteilt, sondern auf wenige Abschnitte beschrinkt. Daher gibt es im Halsgrenz-
strang nur 3 Ganglien, von denen das mittlere fehlen kann: das untere Hals-
ganglion verschmilzt nach Terxt (1930, 1931) bei Ammnioten hdufig mit dem
1. und II. Thorakalganglion.

Anpres und Kavrzy (1955) haben den Halsgrenzstrang bei menschlichen
Embryonen von 7,6 mm in der Frithanlage als einen mit kleinen Verdickungen
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zwischen den Segmentalarterien ausgestatteten Strang beobachtet, der noch eine
deutliche metamere Gliederung besitzt (Abb. 3). Der Strang tritt zunichst im
Mesoderm als ein locker gefiigtes Gebilde hervor, das sich aus syncytial ver-
bundenen Sympathicoblasten aufbaut : letztere lassen sich trotz ihrer Imprignier-
barkeit mit Silber nur sehr schwer von den mesenchymalen Elementen ihrer Um-
gebung unterscheiden. Nervenfasern sind in diesem Stadium noch nicht zu sehen ;
sie gelangen erst vom I. Thorakalnerven an als Rami communicantes albi in den
primitiven Grenzstrang. Im Hinblick auf die Beschrinkung, welche uns das

N. A. AL
Truncus laryng, Carotis Al N. petrosus ophthal- comm.
Symp. cerv. cran. int. stapedia  superf. major mica post.

Aorta descend. Plexus muralis Plexus tymp. Area N. termi- A. cerebr.
prim. dextr. d. Oesophagus olfactoria  nalis (?) rostralis

Abb. 4. Profilrekonstruktion des Ials-Kopfhereiches eines 7.6 mm langen, menschlichen Embryos mit Anlage
des vegetativen Nervensystems, Ch.t. Chorda tympani; L.Bl. Labyrinthblischen. IHirnnerven mit romischen,
Kiemenbogenarterien mit arabischen Ziffern bezeichnet. (Etwa 30mal vergroBert.) Nach ANDRES und
KAUTZKY 1955.

mikroskopische Priparat bei der Annahme embryologischer Materialverschie-
bungen auferlegt, vermeiden die beiden Autoren mit Recht jede bestimmte Aus-
sage tliber die Herkunft oder iiber eine Auswanderung der Sympathicoblasten
aus Ganglienleiste oder Neuralrohr, entscheiden sich aber immerhin fiir deren
Abstammung aus der Ganglienleiste.

Beim menschlichen Embryo von 7,6 mm erstreckt sich die Anlage des Hals-
grenzstranges dorsalateral der primitiven Aorta etwa von der Hohe des Ganglion
nodosum und der extrakranialen Ganglien des N. glossopharyngeus nach abwérts
(Abb. 4); das kraniale Ende der Anlage entzieht sich im umgebenden Mesenchym
einer exakten Bestimmung. Ob der von Terro (1924) und Jusa (1937) beider-
seits der Aorta beschriebene Nervenstrang als die Ursprungsquelle des Truncus
sympathicus zu gelten hat oder nur eine Teilanlage desselben darstellt, kann nicht
eindeutig beantwortet werden.



