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Bemerkungen iiber die Histologie und Histo-
genese des Knorpels der Cyclostomen.

Von

Josef Schaffer in Wien.

In einer kurzen Mittheilung ,iiber einen neuen Befund von
Centrosomen in Ganglien- und Knorpelzellen“!) habe ich weitere
Untersuchungen iiber das Knorpelgewebe der Myxine in Aussicht
gestellt. Dieselben sind in gleicher Weise angestellt worden,
wie meine Untersuchungen des Knorpelgewebes von Ammocoetes
und Petromyzon 2) und fiir Myxine schon im Sommer 1896 zum
Abschlusse gelangt. Da die Arbeit jedoch noch eine Reihe an-
derer Knorpel und knorpelibnlicher Gewebe. zum Vergleiche
heranziehen sollte, sowie aus Husseren Griinden konnte ich bis
heute nicht an die Mittheilung meiner Ergebnisse schreiten.
Unterdessen ist eine Untersuchung F. K. Studnicka’s3) iber
denselben Gegenstand erschienen, welche mich nunmehr veran-
lasst, einige Punkte aus meiner Arbeit, so weit sie durch die
Mittheilungen Studnicka’s betroffen werden, auszufiihren.

Die Anschanungen, zu denen Studnicka iber das Knorpel-
gewebe von Ammocoetes und Petromyzon gelangt ist, decken
sich erfreulicher Weise vielfach mit den meinen, und zwar ist
dies nach einer miindlichen Auseinandersetzung, zu der mir Herr
Dr. Studnicka Gelegenheit geboten hat, noch viel mehr der
Fall, als es nach den dem Leser vorliegenden Darstellungen
scheinen konnte.

In einigen Punkten muss ich meine abweichenden An-

1) Sitzgsber. d. kais. Akad. d. Wiss. in Wien, math.-nat. Klasse,
Bd. 105, Abth. III, Febr. 1896. S. 21—28.

2) Ueber das knorpelige Skelett von Ammocoetes branchialis
nebst Bemerkungen iiber das Knorpelgewebe im Aligemelnen. Zeitschr.
f. wiss. Zool. Bd. 61, 1896, S. 606—659.

3) Ueber die Histologie und Histogenese des Knorpels der Cy-
clostomen, Arch. f. mikr. Anat., Bd. 48. 1896, S. 606—643.
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schauungen, so weit sie auf verschiedener Beobachtung am Ob-
ject beruhen, auch im Folgenden festhalten; Differenzen in der
Auffassung und Deutung des Gesehenen werden vielleicht durch
diese Auseinandersetzungen ausgeglichen werden.

Schon der Ausgangspunkt, welchen wir fiir die Untersuchung
des Knorpelgewebes der Cyclostomen gewihlt haben, ist ein ver-
schiedener. Wihrend ich die Uebereinstimmung im feineren
Baue des Cyclostomenknorpels mit dem der hoherer Thiere nach-
zuweisen versuchte, um gleichsam im Verstindniss jenes einfachen,
ich mochte sagen schematischen Knorpelgewebes den Schlissel
fiir eine einheitliche und ibersichtliche Auffassung der verwickel-
ten Formen des Knorpelgewebes bei hoheren Thieren zu finden,
ist es Studnicka daran gelegen, die Eigenthiimlichkeiten des
Cyclostomenknorpels, welche ihn von den anderen Knorpelarten
unterscheiden, hervorzuheben. Daher will er auch die Bezeichnung
Parenchymknorpel beibehalten, wobei er jedoch selbst betont,
dass man nicht an einen prinzipiellen Gegensatz zum Hyalin-
knorpel denken darf. In letzterem Sinne ist jedoch der Ausdruck
von Kolliker?) gebrancht worden, indem er das Knorpelzellen-
parenchym (Knorpelgewebe ohne Grundsubstanz) dem Knorpel-
gewebe mit Grundsubstanz gegeniibergestellt hat. Somit ist mit
dem Ausdrucke ,Parenchym®, welcher im botanischen Sinne
allerdings nur ein Gewebe hezeichnet, das vorwiegend aus iso-
diametrischen Zellen besteht, ohne dass damit etwas Bestimmtes
iiber die Intercellularsubstanz ausgesagt wire — im thierhistolo-
gischen Sinne eine gewisse Vorstellung tiber die Struktur oder
morphologische Wertigkeit der zwischen den Zellen (im modernen
Sinne des Wortes) gelegenen Substanz verbunden, die durchaus
nicht auf alle sog. Parenchymknorpel zutrifft. Schon Kdlliker
hat unter dieser Bezeichnung hochst ungleichwerthige Gebilde
zusammengefasst, wie Rollett?) betont; auch Studnicka belegt
morphologisch recht verschiedene Gewebe der Cyclostomen mit
demselben Titel. So bezeichnet er den weichen und harten
Knorpel, der nach seiner Schilderung ?) aus Kapseln und einer

1) Gewebelehre, Leipzig 1852, S. 44.
2) Stricker’s Handbuch der Gewebelehre, Leipzig 1871, S. 79,
3) L c. 5. 608.
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dieselben verbindenden Zwischensubstanz, besteht als Parenchym;
weiter aber auch das vesiculdse Stiitzgewebe von Myxine, in
welchem die Scheidewiinde zwischen den Zellen ein ecinfaches
und zusammenhingendes Alveolenwerk bilden und endlich das
eigenthiimliche arachnoidale Fillgewebe in der Schidelkapsel
vonr Petromyzon, welches auvs isolirten Zellen mit verdichtetem
Exoplasma, mit dazwischen gelegenen Blutgefiissen und Pigment-
zellen besteht.

Ich wiirde daher diesen Ausdruck, an den sich, wie an
manche andere, in der Knorpelhistologie so ziihe falsche Vor-
stellungen anklammern, lieber fallen lassen. Will man den Knorpel,
in- welchem die Zellen vorherrschend sind, unterscheiden von
einem Knorpel, in welchem die Grundsubstanz iiberwiegt, so
scheint mir die alte, nichts prijjudicirende Bezeichnung Zellen-
knorpel (im Gegensatz zum Grundsabstanzknorpel) der Bezeichnung
Parenchymknorpel vorzuziehen. Der zellige Knorpel zeigt schon
bei den Myxinoiden, wie ja anch Studnicka betont, die mannig-
fachsten Uebergiinge zum Grundsubstanzknorpel; er findet sich
aber auch Dbei den hoheren Wirbelthieren und beim Menschen,
so dass es doch nur der subjectiven Empfindung anheimgegeben
bleibt, wo man zwischen beiden Formen die Grenze zichen will.

Viel wiclhtiger scheint mir die Ungleichleit in Bezug  auf
eine andere Primisse fiir meine und Studnicka’s Schiussfolge-
rungen. Studnicka hat hauptsiichlich iltere Exemplare von
Petromyzon untersucht, ich hingegen der Metamorphose nahe-
stehende und Larvenstadien. Studnicka griindet einige prinzi-
piell von den meinen abweichende Anschauungen auf das Studinm
des Schwanzflossenknorpels, den ich gar nicht untersucht habe.
Wihrend Studnicka Petromyzon fluviatilis und P. Planeri noch
fiir zwei verschiedene Spezies hilt, auf deren Verschiedenheit er
auch Unterschiede im Anfbau des Knorpelgewebes zuriickzufithren
scheint 1), legt er andererseits viel zu wenig Werth auf die
grossen Unterschiede im Organisationsplane von Petromyzon und
Myxine. . Diese treten in der That auch in den Geweben beider
Thiere so auffallend zu Tage, dass sich z B. fiir das Knorpelge-
webe bestimmte Homologien nicht aufrecht erhalten lassen, Ge-

1) L e 8. 617, 8. 6386.
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rade die Unterschiede in der geweblichen Differenzirung beider
Thicre scheinen mir eine wesentliche Stiitze fiiv die Anschauung
jener Autoren, welche Petromyzon und Myxine als Vertreter
zweier weit auseinander gehender Typen anerkannt wissen wollen.
»Die Verschiedenheit ist so gross, dass nan fast in keinem
Punkte aus dem Bau des einen den Bau des anderen erschliessen
kann 1).%

Indem ich nun zur Besprechung der wesentlichen Differens-
punkte in unserer beiderseitigen Darstellung tibergehe, beginne
ich mit der Beschreibung des weichen, oder wie Studnicka sich
ausdriickt, ,blauen“ Knorpels, als dessen Typus ich den Kiemen-
knorpel von Ammocoetes betrachtet habe.

Ich habe nachzuweisen versucht, dass die Intercellularsub-
stanz desselben, im Gegensatze zum harten Knorpel eine Zu-
sammensetzung aus Kapseln und interkapsulirer Kittsubstanz in
keinerlei Weise erkennen lkisst, weshalb ich die gesammte
Grundsubstanz dieses Knorpels als ein einfaches
zelltrennendes Wabenwerk oder Alveolensystem
(nicht, wie Studnicka Anmerkung 1, S.608 sagt, hyalines Faser-
werk) aufgefasst habe. Ich lege auf die Richtigkeit dieser An-
sicht, weleche ich schon in meiner vorlinfigen Mittheilung?) aus-
gesprochen habe, besonderen Werth, weilin einem solchen Knorpel
der unmittelbare Uebergang zu einer bei den niederen Thieren
vorkommenden Form der Stiitzsubstanz gefunden wiire, welche
ausserdem den frithesten genetischen Stadien hoher differen-
zirter Knorpel entsprechen wiirde. Dieser typische Zellenknorpel
wiirde auch nicht der Vorstellung des Parenchyms im Sinne
Kolliker’s entsprechen.

Nach Studnieka hingegen. werden die ,Septa® dieses
Knorpels fast nur von den Knorpelkapseln und gewdhnlich
nur usserst sparlicher, nur dort, wo mehrere Zellen an einan-
dergrenzen, deutlich zu beobachtender Grundsubstanz gebildet.
ywSehaffer hat die Grenzen der Knorpelkapseln tibersehen® 3),

1) Schneider, Beitrige zur vergleichenden Anatomie der Ent-
wicklungsgeschichte der Wirbelthiere. Berlin 1879, S. 82, Vergl. noch
die Discussion zu dem Vortrage von Price, Verhdlg. d. Anat. Ges.
X. Vers. Berlin 1896, S. 86.

2) Anat. Anz. X. Bd. 1895, S. 706.

3) 1. c. S. 610.
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Den Beweis fiir diese Behauptung erachte ich jedoch nicht
fiir erbracht. Studnicka beruft sich auf seine Fig. 9, Taf.
XXX, die einen Durchschnitt durch den Schwanzflossenknorpel
von Petromyzon fluviatilis darstellt.

Wie erwihnt, habe ich diesen Knorpel nicht untersucht
und konnten hier in der That Andeutungen von Kapselbildung
vorkommen, wie ich solche gelegentlich im weichen Knorpel von
P. marinus zu sehen glaube. Betrachtet man jedoch die Fig. 10
des Autors, welche einen Kiemenknorpel von Ammocoetes dar-
stellt, fir den ich meine Bebauptung aufgestellt habe, so wird
Jedermann die Uebereinstimmung mit meiner Fig. 14 zugeben;
da kann man unmoglich von deutlichen Kapseln reden, wie z. B.
beim Schidelknorpel.

Weiter fithrt Studnicka die Bildungsweise dieses Knor-
pels ing Feld, indem er sagt, dass die jungen Zellen dieses
Knorpels zuerst nur eine eine ganz diinne, mit Hiimatoxylin blau
sich firbende Kapsel bekommen und dass erst secundir zwi-
schen ihnen eine Grundsubstanz als ein Kitt ausgeschieden wird.
Die Bilder, welche Studnicka bei dieser Schilderung vor
Augen gehabt hat, habe ich ebenfalls beschrieben?), indem ich
das Vorkommen von Zellen mit intensiv blau firbbaren Mem-
branen an den Appositionsflichen erwihne, zwischen denen noch
pKleinste trennende Zwickel des mit Eosin roth sich fiirbenden
Perichondriums eingeschoben erscheinen“. Ich glaube jedoch
nicht, dass eine Kittsubstanz secunddr durch die Kapseln hin-
durch ausgeschieden wird, sondern fasse vielmehr die Zwickel
des Perichondriums als diese primire XKittsubstanz auf, weil
sonst die Frage, wohin beim perichondralen Wachsthum . die
faserige Grundsubstanz des Perichondrinms kommt, eine offene
bleibt und weil man Faserbiindel des Perichondriums zweifellos
in die Grundsubstanz des wachsenden Knorpels aufgenommen
werden sieht.

Es scheint mir in der That eine nothwendige Vorstellung
zu sein, dass die Chondroblasten nicht nur um sich Knorpelsub-
stanz abzuscheiden vermdgen, welche an der einzelnen Zelle als

1) Zeitschr. f. wiss. Zool. 1. e. S. 628, Ich citire fortan stets
diese Arbeit.
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Kapsel oder Membran erscheinen muss, sondern dass sie auch
zwischen sich liegendes Gewebe zu assimiliren d. h. in chondro-
gene Grundsubstanz umzuwandeln im Stande sind.

Die Knorpelbildungszellenbesitzenneben
der rein productiven aucheineassimilatorische
Fihigkeit, welche gerade beim Knorpelgewebe hdoherer
Thiere eine grosse Rolle spielt.

Beim Kiemenknorpel von Ammocoetes nun verschmelzen die
beiden Componenten jeder Knorpelgrundsubstanz (so weit es sich
eben um perichondral wachsende Knorpel handelt), die primire
Kittsubstanz und die von der Zelle gelieferte Kapselsubstanz in
ein untrennbares Ganze. Mir war es wenigstens nicht moglich,
eine besondere Kapsel, sei es firberisch, sei es mechanisch, zu
isoliren, wie dies beim harten Knorpel gelingt, und so lange
nicht das Gegentheil erwiesen werden kann, muss ich bei meiner
Auffassung beharren, dass im Kiemenknorpel des Ammocoetes
die gesammte Intercellularsubstanz nur ein Wabenwerk bildet.

Dasselbe scheint nicht der Fall zu sein mit dem - weichen
oder grauen Knorpel von Myxine; obwohl derselbe in mikro-
chemischer und mechanischer Beziehung mit dem weichen Knor-
pel von Ammocoetes iibercinstimmt, zeigt er in morphologischer
Hinsicht insofern einen Unterschied, als die intercelluliren
Scheidewinde seiner Grundsubstanz stellenweise wenigstens zwei-
fellos eine Zusammensetzung aus primirer Kittsubstanz und se-
cundiir eingelagerten Zellhofen (Kapselsubstanz) erkennen lisst.
Er stellt demnach eine héhere Entwicklungsstufe des Knorpelge-
webes dar, welche zwischen Kiemenknorpel und Schidelknorpel
von Ammocoetes steht.

Ein zweiter Punkt, in welchem die Darstellung Stud -
nicka’s von der meinen abweicht, betrifft die Knorpel-
kapseln im harten (gelben) Knorpel.

Ich habe die Kapselsubstanz, welche die Alveolen der
Kittsubstanz ausfiillt und am frischen Schidelknorpel von- Ammo-
coetes und Petromyzon als homogene und dicke Zellkapsel er-
scheint, als Analogoneines Zellhofes aufgefasst, weil sich’
diese Kapselsubstanz durch eine einfache Firbung mit sauren
Anilinfarben (Eosin u. A.) in eine innere, meist scharf begrenzie
Zone, die eigentliche Kapsel, und in eine #ussere, nicht firb
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bare Schichte zerlegen lisst®). Studnick a misst dieser, auch
von ihm anerkannten und dargestellten([Mig. 1 u. 2, Taf. XXX) Zwei-
schichtigkeit keine besondere Bedeutung zu und spricht einfach von
einer inneren und dusseren Zone der Knorpelkapsel, so dass fiir
ihn der barte Knorpel von Petromyzon nur aus Kapseln und
sehr spiirlicher Grundsubstanz (meiner primiren Kittsubstanz)
besteht.

Er stiitzt sich dabei auf die Beobachtung, dass an manchen
Stellen eine solehe tinctoriell scharf nachweisbare Kapsel nicht
vorhanden ist und dass sie bei Myxine iitberhaupt feblt oder
dass sich hier an ilirer Stelle eine diinne, aber mit Himatoxy-
lin blau sich firbende Kapsel findet. Dazu muss ich nun be-
merken, dass gerade die Befunde am harten Kuorpel von Myxine
fir meine Auffassung sprechen. Fertigt man aus freier Hand
einen diinnen Durchschnitt durch die in Alkohol conservirten
sog. Zungenbeinknorpel an, so sieht man bei Betrachtung des
ungefiirbten Schnittes in Alkohol jede der meist ovalen Zell-
hohlen umgeben von einer ziemlich breiten, stark glinzenden
Kapsel, der nach aussen cin schwiicher lichtbrechender hyaliner
Hof folgt. Die benachbarten hyalinen Héfe werden durch diin-
nere oder dickere Scheidewiinde einer Substanz getrennt, welehe,
wenigstens oft auf grissere Strecken ein zusammenhiingendes Al-
veolenwerk bildet.

Diese drei Componenten der gesammten Intercellularsub-
stanz lassen sich nun auch bei Myxine nach der von mir ange-
gebenen Methode (1. ¢. S. (621) mit Leichtigkeit fiirberiseh trennen
und ist, wo dies Studnicka nicht gelungen ist, wie z. B. an
dem Fig. 3, Taf. XXX abgebildeten Ohrkapselknorpel von Ammo-
coetes offenbar diese Methoede nicht befolgt worden (vgl. meine
Fig. 13 von demselben Object).

Weiters sind die im harten Knorpel von Myxine blau sich
farbenden Kapseln durchaus nicht homolog den normalerweise
acidophilen Kapseln; endlich betrifft der von Studnicka in
Fig. 2, Taf. XXX dargestellte Schnitt, welcher zeigt, dass die innere
Zone (meine Kapsel) auch in den iusseren Theil der Kapsel nur all-
mihlich ohne Grenzen tbergehen -kann, die Appositionszone des

1)L e S. 622
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Knorpels, in welcher die primire Kittsubstanz noch faserig und
es grosstentheils noch nicht zur Bildung einer wirklichen Kapsel
gekommen ist. Die rechte Seite des Bildes, welche offenbar einer et-
was tieferen Schichte des Knorpels entspricht, lisst denn auch das
von mir beschriebene Verhalten in ausgezeichneter Weise er-
kennen.

Ieh stimme mit Studnicka vollkommen in der Ansicht
iiberein, dass sich die Kapsel in Grundsubstanz umwandeln kann
und dass nicht alles, was als Knorpelkapsel bezeichnet wird,
einander homolog ist (S. 616); dafiir bietet wieder der harte
Knorpel von Myxine ein klassisches Beispiel, indem sich hier
die Umwandlung von Knorpelkapseln, ja von ganzen Knorpel-
zellen in Grundsubstanz nachweisen lisst, andererseits aber auch
leicht eine Erklirung fiir das gelegentliche Fehlen einer beson-
ders nachweisbaren Kapsel oder fiir das entgegengesetste firbe-
rische Verhalten derselben gefunden wird. Und zwar liegt
diese Erklirung in regressiven Verinderungen,
welche im hartenKnorpel derMyxine eine grosse
Rolle spielen und in den verschiedensten Pha-
sen angetroffen werden, auf die jedoch Studnicka
nicht aufmerksam geworden ist. Ich habe denselben ein beson-
deres Studium gewidmet, iiber dessen Ergebnisse demnichst be-
richtet werden soll.

Nach Studnicka ist die Knorpelkapsel nichts anderes,
als ein besonders begrenzter festerer Saum von Grundsubstanz,
der sich um eine Zelle als eine Hille derselben durch Ausschei-
den aus derselben bildet?).

Nach dieser Definition, die dahin zu erweitern ist, dass die
Abgrenzbarkeit dieser Hillle auf einem besonderen physikalischen
und mikrochemischen Verhalten beruht, muss man doch die von
mir beschriebene, unmittelbar die Zelle umgebende Zone, die
sich firberisch und optisch von der ibrigen Grundsubstanz aus-
zeichnet, als Kapsel auffassen.

Die intercapsuliire Substanz, welche als zusammenhingende
Kittsubstanz den Knorpel durchzieht und im Zusammenhange
mit dem Perichondriom, beziehungsweise der oberfliichlichen

1L e S. 6186
Archiv f. mikrosk. Anat. Bd. 50 12



118 Josef Schaffer:

Appositionszone steht, zeigt bei Myxine dasselbe Verhalten, wie
bei Petromyzon, d. h. sie ist sebr spirlich, oft kaum wahrnehm-
bar. Und doch bezeichnet Studnicka den harten Knorpel
von Myxine wegen seiner reichlichen Grundsubstanz und zwar
mit Recht als wirklichen Hyalinknorpel. Woranf ist nun diese
reichliche Grundsubstanz zurtickzufiihren ? Nur auf die zwischen
Zellkapseln und Kittsubstanz abgelagerte Grundsubstanz, welche
man im Vergleich mit den Befunden am Knorpelgewehe hoherer
Thiere also wohl mit Recht als Zellhéfe von den Kapseln unter-
scheiden darf. Aus einem solchen Zellhof kann durch Theilung
der Zelle ein Zellbezirk (Territorinm) hervorgelien, und damit
ist die vollstindige Analogie mit dem vollentwickelten Hyalin-
knorpel hoherer Thiere gegeben. Ich glaube, dass gerade
diese Auffagsung der im harten Knorpel der Cyclostomen noch
scharf zu trennenden Componenten der Intercellularsubstanz zu
einem leichteren und volleren Verstindniss des Knorpelgewebes
hoherer Thiere fithren wird, wo die Grenzen oft mehr minder
verwischt sind.

Meine Auffassung lisst sich aber aunch gut in Einklang brin-
gen mit den neueren Anschauungen iber die Entstehung des Knor-
pelgewebes, wie sie von Strasser!) angebahnt worden sind
und mit den Versuchen besonders auf tinctoriellem Wege in der
einst fiir homogen und strukturlos gehaltenen Grundsubstanz des
Hyalinknorpels Bestandtheile verschiedener morphologischer und
chemischer Natur nachzuweisen, wie dies hauptsichlich Ramén
Cajal?), M6rner?®), Renaut*) und in neuester Zeit Ter-

razas?) gelungen ist.

1) Zur Entwicklung der Extremititenknorpel bei Salamandern
und Tritonen. Diss. Breslau, 1879 und Morph. Jahrb. Bd. V, 7879.

2) Manual de Histologia 1887.

3) Histochemische Beobachtungen iiber die hyaline Grundsub-
stanz des Trachealknorpels. Zeitschr. f. phys. Chemie, Bd. XII, 1888
und : Chemische Studien iiber den Trachealknorpel. Skandinav. Arch,
f. Physiol. Bd. I, 1889.

4) Sur la formation cloisonnante. (substance trabéculaire) de la
substance fondamentale du cartilage hyalin foetal etc. C. R. de 'Aca-
démie des sciences, mai 1887.

5) Métodos de coloracion de la substancia fundamental cartila-
ginosa. Riv. trimestr. microgr. Madrid, Vol. I, 1896, p. 113.
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Wenn auch die Analogien im Einzelnen noch durchaus nicht
festgestellt sind, so wird man doch in dem Balkennetz von Mor-
ner, der Interglobarsubstanz von Terrazas die primire Kitt-
substanz und in den Chondrinballen des Ersteren die Kapselsub-
stanz des Cyclostomenknorpels erkennen diirfen; letztere ist, und
damit stimme ich wieder mit St. iberein, direktes Zellproduet,
welches sich aber morphologisch und mikrochemisch wieder in
die eigentliche Kapsel und den Zellhof sondern kann. Die
ungemeine Mannigfaltigkeit im mikroskopischen
Bilde des Knorpelgewebes bei verschiedenen Thieren
und bei demselben Thiere in verschiedenen Knorpeln ist dann
nur auf eine verschiedene Entwicklung jeder
einzelnen dieser Componenten, denen wahr-
scheinlich verschiedene mechanische Funectio-
nen zukommen, zuriickzaufihren.

Besondere Aufmerksamkeit hat St. den genetischen
Beziehungen des Knorpelgewebes zu den einzelnen
Binde- und Stiitzsubstanzen gewidmet.

Wie sich diese Beziehungen bei der Metamorphose des
Ammocoetes in den Petromyzon gestalten, wobei die rege Bil-
dung neuen Knorpelgewebes nach dem Ausdrucke Studnickas
an einen acuten pathologischen Prozess gemahnt, habe ich ziem-
lich ausfiibrlich dargestellt. Wie St. bestiitigt hat, kommen als
Grundlage fir die neu entstehenden Knorpel sehr verschiedene
Gewebe in Betracht und zwar der Hauptsache nach 1. fibroses
Bindegewebe, 2. der Schleimknorpel und 3. das epaxiale Fett-
gewebe. Nach St. soll bei Petromyzon ausserdem noch das
lockere Bindegewebe als Matrix fur die Knorpelbildung auf-
treten, doch konnte er hier dieselbe nicht verfolgen; wohl aber
bei Myxine, wo es eine grosse Rolle spielen soll.

Endlich kommt bei Myxine (nach St. in beschrinktem
Maasse auch bei Petromyzon?) noch ein Gewebe vor, wel-
ches in ausgedehnte und innige Beziehung zum Knorpelgewebe
tritt und welches St. als ,Vorknorpel® bezeichnet hat. Es
stellt nach ihm ,einen umgewandelten, etwa wie in der Entwick-
lung zu wirklichem Knorpel zuriickgehaltenen Schleimknorpel

1) L e. S. 637,
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dar“ und ist ganz nahe dem blasigen fetthaltigen Bindegewebe
verwandt, nur dass seine Zellen selten Fett enthalten. Wiihrend
ich nun fiir die bei der Metamorphose von Ammocoetes in den
verschiedenen Geweben entstehenden Knorpel zm zeigen ver-
sucht habe, dass an keiner Stelle der neue Knorpel
durch direkte Umwandlung, Metaplasie, des un-
verdnderten larvalen Gewebes entsteht; dass viel-
mehr an allen diesen Stellen lebhafte Neubildung oder Zuwande-
rung zelliger Elemente chondroblastischer Natur vor sich geht,
die dann in mehr oder minder iibereinstimmender Weise die
neuen Knorpel bilden!), spricht sich St. dafiir aus, dass ver-
schiedenste Formen der bereits mehr weniger differenzirten Ge-
webe sich in einen Knorpel umwandeln 2).

Demnach stehen sich in diesem Punkte unsere Anschauun-
gen diametral entgegen. Nachdem es sich hier aber, wie so oft
bei histogenetischen Fragen um die subjective Deutung des Ge-
sehenen handelt, miissen wir die peinlichste Sorgfalt in der Ana-
lyse der mikroskopischen Bilder voraussetzen; dann konnen in
ihnen allerdings zwingende Momente fiir eine bestimmte Deu-
tung und damit eine Gewihr fiir die Richitigkeit der letsteren
liegen.

Ich glaube nun im Folgenden zeigen zu kénnen, dass St.
einige wichtige Momente in der Beobachtung seiner Uebergangs-
formen entgangen sind.

Was die Entstehung neuen Knorpelgewebes aus fibrosem
Bindegewebe und Schleimknorpel anlangt, so stimmen unsere
Schilderungen ziemlich iiberein; dagegen kann ich die Vorstel-
lung Studnicka’s iber die Bildung des Knorpels aus blasigem
fetthaltigem Bindegewebe nach meinen Beobachtungen iiber die Ent-
stehung der Neurapophysen im epi- und parachordalen Fettge-
webe 3) nicht theilen.

Allerdings hat St. eine solche Entstehung hauptsiichlich an
den Flossenknorpeln studirt, die ich nicht untersucht hahe; doch
stehen dieser Vorstellung von der Umwandlung der grossen, hoch-

1) L c. S. 644,
2) L e. S. 622.
3) L. e. S. 650—655.



Bemerkungen iiber die Histologie und Histogenese etc. 181

differenzirten Fettzellen, in denen das Bildungsplasma nahezu
aufgebraucht ist, in die kleineren Knorpelzellen mit compactem
Protoplasmaleib eine Reihe prinzipieller Bedenken entgegen.
Uebrigens lisst St. auch die ,,untere, grossere Partie der Neu-
rapophysen aus Fettgewebe entstehen, wofiir ich an meinen Ob-
jecten nicht den geringsten Anhaltspunkt entdecken kounnte. Ist
es schon von vorneherein hichst unwahrscheinlich, dass sich das-
selbe Knorpelstiick zuerst aus sozusagen indifferenten Bildungs-
zellen, in diesem Falle Chondroblasten und weiterhin aus hoch-
differenzirten Fettzellen bilden sollte, so sind die von mir ge-
schilderten Bilder vom Eindringen protoplasmatischer Bildungs-
zellen zwischen die blasigen Fettzellen, die Umwandlung der
ersteren in zunichst getrennte Knorpelinselchen, ja einzelne
Knorpelzellen, welche schliesslich unter Verdringung und teil-
weiser Umwandlung der Fettzellen sich zu den dorsalen Bogen-
stiicken vereinigen, zu klar, als dass sie eine Deutung im Sinne
Studnicka’s zulassen konnten. St. hat offenbar die kleinen
Bildungszellen im Fetigewebe iibersehen oder nicht als solche
erkannt und ebenso die zweifellos zu beobachtenden Riickbil-
dungserscheinungen an den Fettzellen. Man kann die unver-
sehrten Fettzellen ringsum von Knorpel umschlossen und weiter-
hin zusammengedriickt werden sehen; dabei geht das Fett wahr-
scheinlich in Lésung, und der kernhaltige Protoplasmarest sammt
Membran zerfliesst zu einer gleichmissigen Masse, welche inter-
capsulire Zwickel ausfillt und durch ihr Verhalten gegen Firbe-
mittel deutlich erkennen lisst, dass sie eine chondromucoide Um-
wandlung erfihrt. Derselbe Prozess, der sich hier an den Fett-
zellen abspielt, betrifft anderswo die faserigen Elemente des
Perichondriums und offenbart sich auch hier wieder auf das
Unzweideutigste die assimilatorische Kraft der Knorpelzellen.
Bei der Schilderung dieses Fettgewebes erwihnt St. auch
dass das sonderbare Gewebe, welches bei den Cyclostomen (Pe-
tromyzon und Myxine) oberhalb des Riickenmarkes und des Ge-
hirns zwischen diesen Organen und dem Skelette sich befindet,
auch hierher gehore, nur enthielten seine Zellen kein Fett.
Nach meinen Beobachtungen muss ich jedoch das arachnoidale
Fillgewebe des Centralnervensystems von Ammocoetes und Pe-
tromyzon in Uebereinstimmung wit Renaut als eime besondere
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Form des Stiitzgewebes auffassen, welches nicht mit Fettgewebe
verwechselt werden darf, sondern ein Uebergangsglied von der
formenreichen Reihe der Stiitzsubstanzen der Wirbellosen zu
Jenen der Wirbelthiere darstellt, welche su echtem Knorpelgewebe
hiniiber ftihren.

Meines Wissens war Renaut!) der Erste, welcher dieses
eigenthiimliche Gewebe richtig beschrieben und auch die funk-
tionelle Wichtigkeit dieser elastischen und nicht zusammendriick-
baren Masse hetont hat.

Im gehiirteten Zustande erinnert dieses Gewebe bei Am-
mocoetes an eine Chordagallerte; untersucht man  dieselbe an
Isolationspraparaten, so findet man die #usserste Schichte, welche
unmittelbar den fibrosen Riickenmarkskanal auskleidet, eine Art
Endothel darstellen, indem sie aus abgeplatteten sechsseitigen
Zellen besteht, deren Oberfliche eine zierliche Netzzeichnung er-
kennen lisst. Nach innen davon findet man drehrunde, nach Art
der elastischen Fasern korkzieherartig gewundene Fasern, welche
vollkommen mit denen im Schleimknorpel des Ammocoetes iiber-
einstimmen, Wie diese zeigen sie im gehiirteten Zustande ein
ziemlich starkes Lichtbrechungsvermdgen und lassen manchmal
deutlich Veristelungen erkennen. Sie wurden daher auch von
den meisten Beobachtern ?) fiir elastische Fasern gehalten. Sie
quellen jedoch in kalter Essigsiure und sind nichts anderes als
diinnste Biindelchen leimgebender Fibrillen, deren Oberfliche
eine dusserst diinne elastische Grenzschicht bedeckt. Ausser die-
sen Fasern finden sich noch zweierlei eigenthiimliche Zellformen:
einmal anscheinend geschwiinzte Bindegewebszellen, welche jedoch
vollkommen in fibrilliire Platten und Hiutchen eingebettet er-
scheinen und zu denselben in einem dhnlichen Verhiltnisse stehen,
wie die verzweigten Zellen des Schleimknorpels zu den Platten,

1) Systéme hyalin de souténement des centres nerveux et des
quelques organs des sens. Arch. de physiol. 1881, p. 845—860. Sieche
noch sein Traité d’Histologie pratique. T. I, Paris, 1888, p. 339.

2) So von Goette, Beitrige zur vergleichenden Morphologie.
Arch. f. mikr. Anat. Bd. 15, 1878, S. 319. Ahlborn, Untersuchungen
iiber das Gehirn des Petromyzon. Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 39, 1883
und Langerbans, Untersuchungen iiber Petromyzon Planeri. Verh.
d. naturw. Ges. zu Freiburg i. B. Bd. VI, 1876,
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die ich dort beschrieben habe 3), indem es beim Zerzupfen leicht
gelingt, solche Platten mit den anhaftenden Zellen zu isoliren
und zweitens blasige, ovoide Zellen, mit deutlicher doppelt con-
tourirter Membran, die von Renaut genau beschrieben worden
sind. Sie zeigen die grisste Aehnlichkeit mit Pflanzenzellen,
liegen in Liicken des Gewebes, aus denen sie beim Zerzupfen
leicht herausfallen. Dann sieht man, dass die Membran einen
von grossen Liicken durchsetzten Protoplasmakorper umschliesst,
in welcher der Kern liegt. Von der Protoplasmamasse um den
Kern, welche oft auch ein sphiirenihnliches Gebilde einschliesst,
gehen radidre Protoplasmafiden gegen die Kapsel und vereini-
gen sich hier mit einer diinnsten Protoplasmaschichte, welche die
Membran- innen auskleidet. In den Netzstringen dieses Proto-
plasmas finden sich kleinere und grossere Fetttropfchen einge-
schlossen.

Alle diese morphologischen Elemente sind in eine reich-
liche, in vivo fliissige Grundsubstanz eingetragen, die bei Fiir-
bungen deutliche Schleimreaction zeigt, wie im Schleimknorpel.
Demnach idhnelt dieses ganze Gewebe sehr dem Schleimknorpel,
pur dass es nicht so dicht gefiigt erscheint und dass vicle seiner
Zellen eine Umwandlung in blasige, knorpelzellenihnliche Gebilde
erfahren haben. Gegen das Gehirn zu verlieren sich die Fasern
und Platten, die blasigen Zellen nehmen an Zahl zu, so dass sie
um das Gehirn herum endlich bis zur gegenseitigen Beriihrung
und Abflachung gelangen.. Hier enthalten sie auch viele Fett-
tropfchen; zwischen den polyedrischen Zellen verlaufen jedoch
Blutcapillaren und liegen auch Pigmentzellen.

An Schrittpraparaten scheint es, als ob bei Myxine ein
analoges Gewebe das Riickenmark umhiillen wiirde. Hier bildet
jedoch die unmittelbare Umhiillung des letzteren eine dichtge-
fiigte Faserhaut, welche aus vorwiegend lingsverlaufenden
Bindegewebsbiindelchen und elastischen Fasern besteht. Dann
folgt allerdings ein Gewebe, welches dem eben beschriebenen
von Ammocoetes einigermaassen gleicht: Fasern und Platten in
deutlich schleimhaltiger Grundsubstanz, welche aber nur gewohn-
liche Fettzellen einschliesst, wie man sie auch bei Knochenfischen

1) L e S. 632 u f.
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in dieser Gegend findet. Im Gegensatz zu Petromyzon verliert
sich dieses Gewebe gegen das Gebirn zu ganz und ist das letz-
tere bei Myxine nur von spirlichen Platten lamellisen Bindege-
webes umgeben, welches auch die Oberfliche des arachnoidalen
Fillgewebes im Riickenmarkskanal bedeckt.

Nach dieser Abschweifung kehre ich zu der Darstellung
Studnicka’'s von den Beziehungen des lockeren Bindege-
webes und des von ihm als ,,Vorknorpel* bezeichneten Gewebes
zum Knorpel der Myxine zurtick.

Was das letztere Gewebe anlangt, so habe ich dasselbe in
meiner Eingangs dieser Bemerkungen angefiibrten Mittheilung
kurz als Knorpel bezeichnete, es dabei aber eben so wenig, wie
Studnicka, fiir echtes Knorpelgewebe gehalten. Die friihe-
ren Autoren haben das Gewebe fiir Knorpel angesehen, und ich
wollte einer besonderen und eingehenden Schilderung, die ich
bereits damals vorbereitet hatte, nicht vorgreifen. Uebrigens
habe ich bereits auf die Analogie mit dem Gewebe des Sesam-
knotens in der Achillessehne des Frosches hingewiesen, die mir
so wichtig scheint, dass ich erstaunt bin, dass St. von derselben
keine Notiz genommen hat. Hiitte er diese Analogie weiter
verfolgt, so hiitte er auch dieses Gewebe kaum als ,,Vorknorpel
bezeichnet.

Der Ausdruck ,,Vorknorpel“ ist schon von verschiedenen
Autoren zur Bezeichnung recht verschiedener Dinge verwendet
worden und verweise ich in dieser Hinsicht auf die Anmerkg. 1,
S. 632 meiner Abhandlung. Verfolgt man jedoch die Verbreitung
und den feineren Bau dieses fraglichen Gewebes bei Myxine ge-
nauer, so wird man Studnicka vollkommen recht geben, wenn
er es als ziemlich selbststindigen Gewebetypus bezeichnet?!). Auch
die Schilderung, welche er vom feineren Bau desselben gegeben
hat, ist zutreffend, wenn auch nicht erschiopfend, und kann ich
die Vermuthung Studnicka’s, dass die Scheidewinde zwi-
schen den blasigen Zellen, welche die Hanptmasse des Gewebes
bilden einfach sind, bestitigen. An Isolationspriparaten kann
man sich iiberzeugen, dass es sich um ein dinnwandiges, inter-
celluliires Fachwerk handelt, welches durch das ganze Gewebe

1) 1 c. S. 638
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hindureh zusammenhiingt und in dessen Alveolen die Zellen ein.
gelagert erscheinen. Dasselbe Verhalten ist fiir das Sesamknot-
chen des Frosches nachgewiesen.

Es bietet dieses Gewebe demnach in morphologischer Hin-
sicht, wie ich St. gegeniiber hervorheben muss, grosse Analogie
mit den einfachsten Formen echten Knorpelgewebes, wie ich es
z. B. im Kiemenknorpel von Ammocoetes geschildert habe. An-
dererseits ist es durch eine ganze Reihe von Uebergangsformen
mit dem Stiitzgewebe bei Wirbellosen verbunden.

Was seine Verwendung im Aufbaue des Skeletes von My-
xine anlangt, so will ich hier, um der ausfiihrlichen Beschrei-
bung nicht vorzugreifen, nur so viel erwihnen, dass es nicht nur
selbststindige Skeletstiicke bildet und als Fiill- und Uebergangs-
gewebe zwischen bartem und weichem Knorpel vorkommt, son-
dern auch als Bildner eines echten Sesamknotens in der Sehne
des Retractor linguae. Somit miissen hier seine blasenfirmigen
Zellen, wie bei den Anuren, als eigenthiimlich metamorphosirte
Sehnenzellen angesehen werden. Stadelmann?) hat zur Be-
zeichnung dieses Gewebes beim Frosche den Ausdruck ,Pseudo-
knorpel“ vorgeschlagen; ich werde es in Hinsicht auf seine
Uebereinstimmung mit manchen Stiitzgeweben bei niederen Thieren
als vesiculdoses Stiitzgewebe hezeichnen.

Dasselbe bietet nun bei Myxine je nach dem Orte seines
Vorkommens ein verschiedenes Aussehen. Dort, wo es selbst-
stindige Skeletstiicke bildet, erreichen seine Zellen die betricht-
lichste Grosse, ihr Protoplasma wird glasartig durchsichtig, die
Kerne zeigen ein weitmaschiges Chromatingeriist mit knotigen
Verdickungen und, iibereinstimmend nach Studnicka’s und
meinen Schilderungen, hiufig Zeichen amitotischer Theilung.

Im sog. Zungenbeinkiel, welcher das michtigste, aus die-
sem Gewebe aufgebaute Skeletstiick darstellt, verlaufen ausser-
dem zwischen den Zellen bestimmt und zwar nach Art stiitzen-
der Systeme angeordnete Balken und Biindel von fibrosem
Gewebe.

Dort, wo das vesiculose Stiitzgewebe an Knorpel stosst,

1) Die Histologie des ,Pseudoknorpels® in der Achillessehne des
Frosches. Inaug. Diss. Konigsberg i. Pr., 1878.
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werden die Zellen kleiner, ikr Protoplasma dichter, ebenso der
Bau ibrer Kerne, und zwischen den Zellen ist ein Flechtwerk
einzelner diinner Bindegewebsbiindelehen oder an manchen Stellen
vorwiegend elastische Fasern zu sehen, die sich bei Myxine
hiufig wit Himatoxylin blan firben.

Eine sonderbare Umwandlung erfilnt dieses Gewebe an
der Basis der lateralen Schlundriemenknorpel und der Tentakel,
sowie an manchen anderen Stellen. Es geht hier iiber in ein
grundsubstanzreiches, lockeres Bindegewebe mit kleinen spindel-
oder sternformigen Zellen, die um den Kern nahezu kein Proto-
plasma zu besitzen scheinen, nur an den Polen desselben, von
denen schmale oder membranartige Fortsiitze abgehen.

Die homogene Grundsubstanz verhiilt sich ablehnend gegen
saure Anilinfarben, firbt sich dagegen an manchen Stellen, so
besonders um die Riechkapsel, in der Niihe der Augen deut-
lich mit Himatoxylin, so dass sie ganz an die Grundsub-
stanz des Schleimknorpels erinnert. Wie in diesem, verlaufen
in ibr auch Bindegewcbsfasern, aber auch ecchte elastische
Fasern.

An manchen Stellen (z. B. zwischen den harten Knorpel-
sticken der vorderen Reihc des sog. Zungenbeins) kann man
die Umwandlung dieser spindelférmigen Zellen in blasige wahr-
nehmen, so dass die Auffassung Studnicka’s, das vesiculose
Stiitzgewebe (sein Vorknorpel) entstehe aus dem Schleimknorpel,
gerechtfertigt erscheint. An manchen Stellen trifft man aber
auch einzelne Knorpelzellen in diesem Gewebe sowoll, als auch
im vollentwickelten vesiculdsen Stiitzgewebe, z. B. des sog. Zun-
genbeinkiels.

-In beiden Fillen sind jedoch diese Knorpelzellen weder
aus einer direkten Umwandlung der geschwiinzten Zellen, noch
der blasenformigen Zellen hervorgegangen, wie St. glaubt.

Zu der Annahme einer direkten Verknorpelung der Zell-
fortsitze hat St. das Vorkommen von Knorpelzellen mit verknor-
pelten, faden- oder faserférmigen Anhiingen gefiithrt (vgl. seine
Figg. Taf. XXX, 15 und Taf. XXXI, 6); andererseits liegt
die Vorstellung, dass sich die Membran einer blasenformigen
Zelle in eine Knorpelkapsel und somit die differenzirte Zelle
des vesiculsen Stiitzgewebes. in eine Knorpelzelle umwandle,
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bei dem engen riumlichen Zusammenhange beider Gewebefor-
men nahe.

Und doch fordern diese Bilder, die St. ja ganz richtig be-
schrieben hat, eine andere Erklirung.

In dem letzteren Falle hat St. das Vorkommen klei-
ner, indifferenter protoplasmatischer Zellen
allenthalben zwischen den differenzirten blasenférmigen iiber-
sehen; diese sind es, welche sich in Knorpelzellen (oder in
Bindegewebszellen) umwandeln, wihrend die volldifferenzirte
Zelle niemals Knorpelgrundsubstanz wum sich erzeugt. Dies
lasst sich besonders im Zungenbeinkiel, wo die indifferenten,
protoplasmatischen Reservezellen eine bestimmte Localisation
zeigen, deutlich erkennen.

Im zweiten Falle runden sich die geschwinzten Bindege-
webszellen, ehe sie sich zur Knorpelbildung anschicken, ab, wie
ich dies bei der Umwandlung des Schleimknorpels beschrieben
habe und wie etwas ihnliches in den oberflichlichen Lagen des
Gelenkknorpels vorkommt; dann macht sich aber auch sofort
ihre assimilatorische Wirkung auf die anliegenden Bindegewebs-
hiindel geltend, dieselben verknorpeln und werden in die Grund-
substanz, die um die Zelle in Form einer Kapsel abgeschieden
worden ist, eingeschmolzen.

So entstehen die Bilder geschwiinzter Knorpelzellen, aber
auch jene von einzelnen Knorpelzellen mit hockeriger Oberfliche,
wie sie St. in Fig. 7, Taf. XXX abgebildet hat. Die elasti-
schen Fasern zerfallen dabei, wie Orceinpriparate erkennen
lassen, zu Kittsubstanz, wihrend die Bindegewebsfasern,
ohne wesentliche mikroechemische Umformung
in dieser unter dem Einflusse der Zellen (Chon-
droblasten) erzeugten Kittsubstanz einfach un-
sichtbar werden.

Dieses Verhalten kann man an den Rindern der harten
und weichen Knorpel ebenfalls deutlich erkennen; es bedingt
hier die von St. beschriebene feine Zerfaserung des ganzen
Knorpelrandes.

Wenn man diese Vorstellung von der assimilatorischen
Fahigkeit der Chondroblasten, die sie auf .die Umgebung der
Zellen in einer bestimmten Ausdehnung erstreckt festhilt, dann
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kann man die Angaben Studnicka’s, dass die Oberfliche
der Kapseln der sich bildenden noch isolirt liegenden ,,gelben*
Zellen nicht glatt, sondern immer hiockerig- sind und dass in
der Nihe derselben und zwischen ihnen gewdhnlich massenhaft
kleine ,,gelbe Kornchen und faserige Massen liegen, so dass es
scheint, als ob die ,gelbe Knorpelsubstanz sich nicht nur an
der Oberfliche der Zellen, sondern auch in einer Entfernung
von ihnen sich ablagern?), befriedigend érkliren; sie ist aber
auch in Einklang zu bringen mit unseren gegenwiirtigen An-
schanungen itber den chemischen Aufbau und die fibrillire
Struetur der Knorpelgrundsubstanz.
Wien, 28. Februar 1897.



