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Im Herzbildungsvorgang bildet die Frage uber den Mechanismus der
schraubigen Septenbildung in Bulbustruncusgebiet des embryonalen Herzrohres
das wichtigste Problem. Die Entwicklungsmechanik dieser schraubig-gedrehten
Ausbildung des Bulbustruncus-Septums ist, abgesehen von einigen unbestimmten
Annahmen, véllig ungekldrt. Die entwicklungsmechanische Aufkldrung dieser
Frage scheint nicht nur winschenswert, sondern ist auch deshalb unerlésslich,
weil ohne diese kein kausaler Erklarungsversuch dber die Entstehung der
héufigsten und wichtigsten Herzbildungsstérungen : der Transpositionen ver-
sucht werden kann. Neben der sehr reichen kasuistisch-deskriptiven Literatur
der Herzmissbildungen haben nur relativ wenige sich mit der Frage des Ent-
wicklungsmechanismus der Herzbildung eingehender beschéftigt. Die wichtig-
sten entwicklungsmechanischen Gesichtspunkte, Theorien und Erl&uterungen
stammen von Spitzer, McGullavry, Beneke, und Bremer.

Eine auf breitester Grundlage entwickelte entwicklungsmechanische
Theorie Uber den Bauplan des Herzens stammt von Spitzer (1923). Er stellte
die haemodynamischen Kréfte als formbildende Kréfte, sowohl in der Phylo-
genese, als auch in der Ontogenese in den Vordergrund. Fiuhrende Rolle teilte
er in seiner Theorie der im Laufe der Phylogenese allmé&hlich sich einsetzenden
Lungenatmung und der mit ihr notwendigerweise verbundenen Vermehrung
der Blutmenge zu. Letztere bedingt eine Verldngerung des HerzSchlauches,
der bei Fischen bekannterweise noch ein caudo-cranial gestelltes Rohr darstellt.
Infolge des Fixiertseins der beiden Enden des Herzschlauches fihrt diese Ver-
l&ngerung zur Abknickung des Herzschlauches, wodurch das Herzrohr seine
schleifenformige Gestalt gewinnt : alles als haemodynamische Auswirkungen
der durch die einsetzende Lungenatmung bedingten Vermehrung der Blut-
menge. Weitere Verldngerungstendenzen fihrten zwangsldufig zur Torsions-
erscheinungen am Truncus, wodurch die Herzschleife weitere Mdglichkeit zur
Verldngerung fand, da »ein torquiertes Rohr kirzer ist, als ein ebenso langes
aber nicht torquiertes Rohr«. Spitzer erklart die schraubige Anlage der Septen-
leisten im Truncus durch die so erzwungene Torsion dieses Teiles der Herz-
schleife. Die Septenleisten gewinnen dadurch einen spiralig gedrehten Verlauf.
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Die Annahme einer mechanisch bedingten Torsion des Truncusgebietes
bildet in seiner Theorie das wichtigste Element, wovon ja die regelrechte Aus-
bildung und Ubereinanderschaltung der grossen Gefidsse abhdngen soll. Spitzer
Ubertrug diese Annahme auch auf die Erkldrung der Entstehung der Herzmiss-
bildungen, indem er durch das Ausbleiben der Truncustorsion (Detorsion) die

Abb. 1
Die charakteristischen schraubig-spiraligen Stromverhaltnisse eines bajonettférmig
gekrimmten Glasrohres. Das strémende Wasser zieht farbige Streifen aus den Uber die Kanu-
len einstromenden Farbstofflésungen und markiert die fiur die Krimmungsform charakteris-
tischen Spiralstréme

Entstehung der Transpositionen erkl&rt. Spitzer rechnet tUberall mit mechani-
schen Septen-und Formbildungskréften, die aber nicht von einheitlicher Natur
sind. Stellenweise tritt seine Auffassung Uber die fihrende Rolle der haemo-
dynamischen Einflliisse bei der Septenbildung klar hervor. So lasst er z. B. das
Vorhofseptum als eine Verldngerung des cava-pulmonalen Endothelspornes
zwischen den beiden Blutstrémen, durch diese geleitet, auf das Vorhof-Kammer-
septum heranwachsen. Auch das hintere Kammerseptum sei ebenso von den
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beiden, in die Kammer einstromenden Blutsdulen in die Richtung der Herz-
spitze geleitet werden. Hier teilt also Spitzer den haemodynamischen Momenten
eine septenbildende Kraft zu. Im Gegenteil zu dieser klaren Auffassung Uber
die formbildende Rolle der Blutstréme gab aber Spitzer beim Erkldrungsversuch
der schraubigen Septenbildung des Truncusgebietes die Annahme von der

Abb. 2
Die Stromungsverhaltnisse eines der Gestalt der embryonalen Herzschleife entsprechend
gekrimmten Glasmodellrohres. Im distalen bajonettartig gekrimmten Teil (dem Bulbusab-
schnitt der Herzschleife entsprechend) ist eine spiralige Windung der Strome festzustellen.
Bei laminarer Strémung konnen die farbigen Stromlinien durch das ganze Modell ohne Vermi-
schung verfolgt werden

Beteilingung haemodynamischer Kréafte auf und fuhrte den schraubigen Verlauf
der Septenleisten auf die Torsion des Truncus zuriick. Hier sollten also die
durch die Torsion gedrallten Septenleisten die Blutstroéme zum spiralig-schrau-
bigen Verlauf zwingen.

Die Grundanschauungen der Spitzer'sehen Theorie Uber die Torsion des
Truncusgebietes und die aus dieser Annahme abgeleiteten entwicklungsmecha-
nischen Deutungen bei der normalen und pathologischen Herzentwicklung
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mssen allerdings aus verschiedenen Grinden abgelehnt werden. Erstens steht
seine Annahme von der Torsion des Truncusgebietes in Widerspruch zu den
ontogenetischen Tatsachen. In umfangreichen embryologischen Untersuchungen
haben Pernkopf und Wirtinger (P. u. W.) nachgewiesen, dass eine Torsion im
Sinne Spitzer™ nicht vorhanden ist und weiterhin, dass die spiralig gedrehten
Septenleisten des Bulbus ohne Mitwirkung von Torsionerscheinungen entstehen.
Schliesslich ist eine derartige Wirkung einer Torsion, wie sie Spitzer in seiner

Abb. 3

Schematische Abbildung der embryonalen Herzschleife mit ihrem Septenleistensystem.
(Die Abbildungen stammen aus einem Zeichenfilm der Herzentwicklung. 1939.) Abkirzun-
gen : A = proximaler Bulbuswulst A, Ti—proximaler Bulbuswulst B, I, Il, Ill, IV = distale
Bulbuswilste I, Il, 111, IV. Die Septenleisten von Kammer, Bulbus und Truncus bilden
ein zusammenhangendes einheitliches System. Die Septenleisten im Bulbus zeigen einen spiraligen
Verlauf. Die Hauptseptumleiste des Bulbus verbindet A mit /. die Nebenseptumleiste verbindet
B mit I11. In diesem Stadium befinden sich die Septenleisten des Truncus noch in der Frontal-
ebene und zeigen einen ungedrallten Verlauf. Die ventrale Raumhalfte des Truncus leitet den
linkskammerigen Blutstrom zu den kiinftigen Aortenbogen, die dorsale Raumhélfte des Truncus
leitet den rechstkammerigen Strom in die Pulmonalisaste

Theorie annimt, auch aus theoretischen Erwd&gungen zurickzuweisen, denn
wie ebenfalls P. u. W. hervorheben, kdnnte eine Torsion nur primar vorhandene
Septenleisten verdrehen. In diesem Fall aber kann der kaudale und kraniale
Anschluss der beiden Blutsdulen nicht umgeschaltet werden. Es kann also
eine Torsion des Truncus die Ubereinanderschaltung der beiden Kreisldufe
nicht herbeifuhren und entwicklungsmechanisch erkléren.

Pernkopf und Wirtinger haben in umfangreichen Untersuchungen die
Ontogenese der Herzbildung weitgehend aufgeklédrt, haben sich aber mit ent-
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ewicklungsmechanischen Fragestellungen nicht besonders beschéftigt. Sie ver-
suchten die kritische Frage der schraubigen Septenbildung im Bulbus durch
eine vielmehr formale Erkldrung zu lésen. Sie nahmen an, dass die schraubige
Ausbildung der Hauptseptumleiste im Bulbus durch die topographisch-nachbar-
schaftlichen Beziehungen des proximalen Bulbuswulstes A mit dem distalen
Bulbuswulst | ermdéglicht und herbeigefiihrt wird. Diese Syntopie der beiden
genannten Bulbuswuilsten wird durch die bajonettartige Abknickung des Bulbus
herbeigefuhrt. Dadurch kommt der distale Bulbuswulst | fast oberhalb des
Bulbuswulstes A zu liegen (S. Abb. 3). Durch diese nachbarschaftliche Beziehung
soll der Zusammenschluss der beiden Wilste eingeleitet und ermdéglicht werden.
Die Schwé&che dieser Erklarungsweise geht aber daraus hervor, dass auf diese
Weise die Entstehung der viel langeren Nebenseptumleiste des Bulbus Uberhaupt
keine Erkldrung findet. Wodurch sollen sich denn die in betrdchtlicher Ent-
fernung zueinanderstehenden Endothelwilste B und distaler Bulbuswulst 111
vereinigen. Auch Doerr scheint diesen Erkladrungsversuch abzuweisen.

Mc Gullavry war eigentlich der erste (1895), der den haemodynamischen
Kraften bei der schraubigen Septierung des Bulbustruncus-Gebietes eine form-
bildende Rolle zuzuteilen versuchte. Er fuhrte die schraubige Verdrehung der
Grossen Gefésse auf die eigenartige Stromungsweise zurlick, in welcher das Blut
den embryonalen Truncus durchstromt. Auf diese Eigenart der Strémung im
Truncus folgerte er aus folgenden Erwd&gungen. Die rechte Kammer entlehrt
ihr Blut in die Achse des Truncus, wogegen die linke Kammer ihre Blutsdule
fast senkrecht zur Stromrichtung der rechten Kammer ausstrémen l&sst. Die
Komponente der kinetischen Energien der beiden einander senkrecht gerichteten
Blutsdulen sollen nach seiner Annahme zur schraubigen Umeinanderdrehung
der Blutsdulen im Truncus fihren, entlang deren Trennungsflache die Septen-
bildung erfolgt. Obwohl auch die Voraussetzung Mc Gullavry's bezuglich der
Anwesenheit von Spiralstromen im embryonalen Bulbustruncusgebiet, wie wir
sehen werden, sich als stichhaltig erwies, ist doch die von ihm vorgeschlagene
Erkldrung fir die Entstehung derselben unrichtig. Es ist jedenfalls auffallend,
dass der inhaltlich richtige Teil der entwicklungsmechanischen Uberlegungen
Mc Gullavry's bisher vollig unbeachtet blieb.

Beneke konnte erst durch genauere Analyse der Verhéltnisse stromender
Flussigkeiten Teilfragen des Herzbildungsvorganges, namentlich die Ent-
stehung der Semilunarklappen néher beleuchten. Die Grundlagen zu seinen
Erwdgungen bildeten die Stromungsversuche des Physikers Mack. Beneke
deutete die Ausbildung der Semilunarklappen als Anpassungsvorgang an die
Form und Kraft der vorhandenen Blutstrome. Die Semilunarklappen entstehen
danach wahrscheinlich durch das Auswachsen des embryonalen Endothels
entlang der Randkontur der rickldufigen Blutwirbeln, die bei Vordringen des
Blustromes in den mit Blut geflllten Truncus entstehen. Die ruckldufigen Blut-
wirbel werden durch den zentralen Strom bis in das Zentrum herangezogen,
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somit wachsen auch die Semilunarklappen bis ins Zentrum und werden eben
dadurch schliessungsfahig. Beneke trug seine Annahme von der formativen
Bedeutung der Blutstrome auch aufandere Herzgebiete Gber. Aus seinen Erldute-
rungen tritt schon klar die Ansicht hervor, dass im normalen Herzrohr keine
regellose, turbulente, sondern eine regelmé&ssige (laminare) Strémung anzu-
nehmen sei. Das wirde bedeuten, dass sich die durch das geteilte Ostium atrio-
ventrikulare einstromenden Blutsdulen miteinander nicht vermischen, sondern als
mehr oder minder getrennte Blutsédulen das ganze Herzrohr durchstromen. Beneke
betrachtet als Prinzip der Septenbildung : die Anlage und Weiterentwicklung
der Septenleisten an seitendruckfreien Stellen zwischen den Blutsaulen. Ahnliche,
wenn auch nicht so klar formulierte Anschauungen sind auch in der Spitzer'sehen
Theorie Uber die septenbildende Kraft der Blutstrétme enthalten. Beneke konnte
aber seiner haemodynamischen Entwicklungstheorie nur eine allgemeine Formu-
lierung verleihen. Die formbildenden Stromungsverhdltnisse hat er nur bei
der Ausbildung der Semilunarklappen néher charakterisieren kénnen. Mit der
Entwicklungsmechanik des wichtigsten Herzabschnittes, des Bulbustruncus-
gebietes hat er sich nicht n&her beschéftigt.

Bremer suchte nicht allein durch theoretische Erwdgungen ,wie dies McGul-
lavry und Beneke getan haben, die Stromungsverhéltnisse im Herzrohr kennen
zu lernen, sondern versuchte in, dem vendsen Ende des embryonalen Herzens
nachgeformten Modellen die Stromungsverhéltnisse darzustellen. Er konnte
hier eine spiralige Drehung des Blutstromes der linken Vena vitellina Gber den
der rechten Y. vitellina beobachten. Mit Stromungsanalyse des Bulbustruncus-
abschnittes befasste er sich jedoch nicht.

W ie wir aus dieser Ubersicht sehen, wurde schon &fters mit den morpho-
genetischen Wirkungen haemodynamischer Kréfte bei dem Septierungsvorgangs
des Herzens gerechnet. Fir einige Teilfragen konnten die in Betracht kommenden
formativen Stromungsverhéltnisse auch n&her charakterisiert werden, blieben
aber beziglich des wichtigen Herzabschnittes (Bidbus-Truncusgebiet) vdllig
unaufgeklart.

Stromungsversuche zur Beleuchtung der Haemodynamik
der embryonalen Herzschleije

Wenn man an die Mdglichkeit irgendwelcher formativen Wirkung haemo-
dynamischer Kréfte im Herzbildungsvorgang denken will, so muss erstens
klargelegt werden, dass solche morphogenetische Wirkungen nur von einer
regelméssigen, schichtartigen (laminaren) Blutsromung vorstellbar sind. Es ist
ja ganz einleuchtend, dass eine turbulente, unregelmé&ssige Strémung Kkeine
formative Wirkung haben kann. Laminare Stromung hat ihre wohl definierten
physikalischen Bedingungen. Es erhebt sich daher die Frage, ob diese Bedin-
gungen im embryonalen Herzen bestehen oder nicht, denn haemodynamische
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Im weiteren Verlauf der Entwicklung wéchst das Truncus septum von oben nach

unten, das Kammerseptum von unten nach oben. Durch die Ventildrehung (nahere Einzel-

heiten siehe im Text) verlagern sich : das Aortenostium durch rechts nach hinten, das Ostium

pulmonale durch links nach vorne. Bulbusleisten werden dabei relativ abgeflacht, Truncus-

leisten nehmen einen schraubigen Verlauf auf. Das Septensystem vereinigt sich schliesslich unter

dem geteilten Ostium der grossen Gefasse und scheidet die beiden Hohlensysteme des Her-
zens voneinander
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Erkl&drungsversuche sind Uberhaupt nur dann berechtigt, wenn diese tatsdchlich
vorhanden sind.

Fur die Existenz einer laminaren Strémung sind ausschlaggebend : 1. der
Durchmesser des Leitungsrohres, 2. die Stromungsgeschwindigkeit und 3. die
innere Reibung der strémenden Flussigkeit. Laminare Strémung besteht nur
bis zu einem kritischen Maximum der Strémungsgeschwindigkeit. Wird dieser
W ert Uberschritten, so tritt pldtzlich die turbulente Strémung ein. Die kritische
Stromungsgeschwindigkeit ist dem Rohrdurchmesser des Leitungsrohres um-
gekehrt proportional : ist also in engeren Rdhren grdsser als in weiteren. Be-
ziuglich der kritischen Geschwindigkeitswerten bei verschiedenen Rohrdurch-
messern seien die Angaben des Physikers Banky angefiuhrt. (Auf stromendes
W asser bezogen.)

Kritische
Rohrdurchmesser Strémungsgeschwindigkeit
10 cm 3,6 cm/sec
1 cm 36,0 sm/sec
0,1 cm 360,0 cm/sec

Es besteht also in einem Leitungsrohr mit einem Durchmesser von 0,1 cm
bis zu der bedeutenden Strémungsgeschwindigkeit von 360 cm/sec eine laminare
Stromung. Oberhalb dieses kritischen Geschwindigkeitswertes tritt plotzlich die
turbulente Strémungsart ein. Die laminare Stromung hédngt weiterhin von der
inneren Reibung der stromenden Flissigkeit ab. Fliussigkeiten mit grosserer
innerer Reibung zeigen eine grdssere kritische Geschwindigkeit und zwar pro-
portional mit der Viskositdt anwachsend. Fir das stromende Blut mit seiner
grosseren Viskositdt bedeutet das eine mehrfache (etwa 4x) Erhéhung der
kritischen Geschwindigkeit im Vergleich zu dem des Wassers. Wenn man den fiur
das W asser angegebenen W ert der kritischen Geschwindigkeit in einem Leitungs-
rohr von 0,1 cm Durchmesser (das noch bestimmt weiter ist als das embryonale
Herzrohr) betrachtet, dann ist es ganz einleuchtend, dass dieser kritische Ge-
schwindigkeitswert (360 cm sec-1 bzw. 4 x 360 cm auf das strémende Blut
bezogen) im embryonalen Herzschlauch bei weitem nicht Uberschritten wird.

Daraus kann gefolgert werden, dass in der embryonalen Herzschleife die
physikalischen Bedingungen einer laminaren Strémung vorhanden sind. Wir
kénnen also annehmen, dass im embryonalen Herzrohr die Blutsdulen, ohne
sich ausgiebiger zu vermischen, durchstrémen. Mit diesen theoretischen Folge-
rungen Uber den Stromungstyp der embryonalen Herzschleife steht Ubrigens
die Beobachtung Bremer's und anderer uber das Vorhandensein von sich mit-
einander nicht vermischenden Blutstrémen im Herzrohr im Einklang. Diese
Schlisse berechtigen uns Modellversuche zur Analyse der Stromungsverhdltnisse
des embryonalen Herzens in Anspruch zu nehmen. Fir die Form des zu analysie-
renden Modelles wird naturlich diesselbe Form des embryonalen Herzrohres
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entscheidend sein, in welchem die Septenbildung beginnt. Nach den Angaben
von P. u. W. geschieht dies in der vollig ausgebildeten Herzschleife mit ihrer
charakteristischen bajonettartigen Abknickung des Bulbusabschnittes.

Meine Strémungsexperimente wurden folgenderweise ausgefihrt. Glas-
modellréhren wurden aus einem grdsseren W asserbehdlter hei konstantem Druck
von 400 mm Wasser durchstrémt. Die Geschwindigkeit der Strdmung wurde
durch eine am Gummi-Abflusschlauch angebrachten Klemme geregelt. Zur Dar-
stellung der Stromlinien des strémenden Wassers wurden zwei wésserige Farb-
stofflosungen mit demselben Druck in die zwei Raumhélften des Rohres durch
befestigte Kanéle eingestromt. Die durch das strémende Wasser ausgezogenen
— bei laminarer Strémungsart scheinbar unbeweglichen — Farbstofflinien
bleiben solange unverdndert bestehen, bis die kritische Geschwindigkeit des
Rohres nicht dberschritten wird. In diesem Fall wird die Stromung plétzlich
turbulent und die Farbstofflinien werden vermischt.

Fir die Analyse der Stromungsverhdltnisse im embryonalen Herzschlauch
bzw. dessen Modell scheint es zweckmdssig aus den Strémungsverhé&ltnissen
einfacher gekrimmter Strémungsréhren auszugehen. Abb. 1 zeigt die charakte-
ristiche spiralige Stromungsart einer Bajonettkrimmung. Dieser spiralige Stro-
mungseffekt zeigt sich noch viel ausgepréigter, wenn einer, oder beide Aste des
Bajonettes aus der Ebene des zentralen Mittelstiickes abgebogen werden (rdum-
liche Bajonettkrimmung). Diese spiralige Stromungswirkung eines bajonett-
artigen Rohres, welche als eine Funktion der Rohrkrimmung anzusehen ist, ist
in der technischen Stromungslehre (Aerodynamik) wohl bekannt, und ist fur
unsere Frage deshalb von Wichtigkeit, weil das embryonale Herzrohr die
gleiche bajonettartige (rdumliche) Krimmung aufweist : namentlich am Bulbus-
abschnitt.

Nach Kenntnis dieser elementaren Strémungseigenschaften, besonders
der Stromungsart einer Bajonettkrimmung, wirkt die Tatsache nicht (ber-
raschend, dass man in einem, der embryonalen Herzschleife entsprechend
gekrimmten Stromungsmodell und zwar in dessen bajonettartigen »Bulbus-
abschnitt« spiralig gedrehte Stromlinien beobachten kann, deren Verlauf und
Drehungssinn weitgehend dem schraubigen Verlauf der embryonalen Bulbus-
septenleisten entspricht. (S. Abb. 2)

Durch Strémungsversuche kann also gezeigt werden, dass in einem, <ler Form
der embryonalen Herzschielfe entsprechend gekriimmten Moell und zwar in dessen
bajonettartig gekrimmten Teile (dem Bulbus entsprechend) bei laminarer Strémung
solche schraubig sich umeinander drehende Stréme vorhanden sind, die in ihrem
Verlauf und Drehung denen der embryonalen Septenleisten im Bulbus weitgehend
entsprechen. Nachdem, wie wir das vorher gesehen haben, auch in der embryonalen
Herzschleife ein laminarer Blutstrom anzunehmen ist, kann diese Ubereinstimmung
zivischen Verlaufsform der Stromlinien und Septenleisten im Bulbus keinesfalls
als ein bedeutungsloser Zufall betrachtet werden, sondern fiuhrt zu der Annahme,
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dass sich die schraubigen Septenleisten des Bulbus in inniger Korrelation mit
den vorhandenen Stromverhé&ltnissen entwickeln.

Nachdem die haemodynamisch wirksame schraubige Strémungsart im
Bulbus des embryonalen Herzens als Funktion der Krimmungsform zu betrach-
ten ist, muissen wir folglich der scharfen bajonettartigen Krimmung des em-
bryonalen Bulbusabschnittes eine wichtige entwicklungsmechanische Bedeutung
zuteilen. Denn erst diese scharfe Abknickung kann durch ihre charakteristischen
Spiralstrome die Anlage von schraubig verdrehten Septenleisten bedingen. Diese
Folgerung uber die haemodynamische Bedeutung der Bulbuskrimmung fiur
den normalen Septierungsvorgang des Herzens steht Ubrigens in vdlliger
Ubereinstimmung mit der Feststellung von P. u. W., die der sharfen Bulbus-
krimmung — von rein morphologischen Gesichtspunkten aus betrachtet —
im normalen Septierungsvorgang des Bulbus eine grundlegende Bedeutung
zuteilen.

Die scharfe Bulbuskrimmung ist also demnach eine wichtige, haemo-
dynamisch wirksame entwicklungsmechanische Vorbedingung der regelrechten
Septenbildung im Bulbus-Truncusteil. Hier ist also Nachdruck auf die scharfe
Krimmungsform zu setzen. Denn in weniger scharf gekrimmten Rdohren
fliessen Strome in flacheren Schraublinien, und bei einem bestimmten Grad
der Abflachung der Bulbusform bleibt die Uberkreuzung der Stréme aus.

Auf Grund dieser einfachen Uberlegungen kénnen wir nun die Entwick-
lungsmechanik mehrerer ontogenetischen Erscheinungen des Herzens beleuchten.
Ich mdchte die Anwendbarkeit dieser haemodynamischen Betrachtungsweise
am Beispiel einiger Teilfragen der normalen Ontogenese des Herzens und der
Transpositionsbildungen zeigen.

Zur Entwicklungsmechanik der Hauptseptumleiste des Bulbus

In ihrer frihesten Anlage weist die Hauptseptumleiste des Bulbus noch
nicht die starke schraubige Verdrehung von 180° (bzw. spdter 270°) auf, sondern
zeigt zunédchst nur einen Drall von 90° und verbindet in diesem Stadium den
proximalen Bulbuswulst A mit dem distalen Bulbuswulst Il an der dorsalen
W and des Ostium bulbotruncale. Die Hauptseptumleiste entsteht also entlang
einer flacheren Schraubenlinie, deren schraubige Verlauf erst spater auf 180°
bzw. sogar auf 270° (nach P.u. W. durch die katadrone Verdrehung des Ostium
ventrikulobulbare) verstarkt wird. Die Entwicklungsmechanik dieser eigen-
artigen Erscheinung war bisher unerkl&drbar. Doerr versuchte zwar nicht so
sehr die Entwicklungsmechanik, sondern die »Zweckmadssigkeit« dieser Er-
scheinungen zu beleuchten. Er nimmt an, dass eine so stark verdrehte Septen-
leiste wie A—1, mit ihrem Drall von 180° (S. Abb. 3) ein gewaltiges Strémungs-
hindernis bedeuten wirde und deshalb von Anfang an in derartiger Form
nicht angelegt werden kann. So enstiinde zuerst als eine einleitende Ubergangs-
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form die weniger gedrehte Leiste A— 11 (90°). Wie aber dieser Ubergang das
vermeintliche »Strdmungshindernis« der nachfolgenden stark verdrehten
Septumleiste A— 1 vermindern kdnnte, ist nicht einzusehen. Diese Betrachtungen
Doerr s stammen aus der falschen Annahme von achsenparalellen Stromlinien
im Bulbus. Diese bisher ungeklédrte Erscheinung der allm&hlichen Verstarkung
des schraubigen Verlaufes der Hauptseptum leiste im Bulbus (von 90° bis 270°)
ist entwicklungsmechanisch auf haemodynamischer Grundlage nicht nur erklér-
bar sondern auch zu erwarten.

Nach den Angaben von P. u. W. entsteht die Hauptseptumleiste des Bulbus
in einem frihen Entwicklungsstadium in dem der Bulbus noch eine relativ
flache Krimmung aufweist, welche sich erst spater zur scharfen Abknickung
verstidrkt. Strémungsdynamisch betrachtet missen wir in einem Bulbus, der
seine scharfe Abknickung noch nicht erreicht hatte, Blutsdulen mit flacheren
spiraligen Verlauf annehmen, entlang deren nur flachere Septenleisten geleitet
werden kdnnen. Die flachere Anlage der frithen Hauptseptumleiste des Bulbus
ist also eine stromungsdynamisch induzierte Folge der noch nicht vdllig ausge-
bildeten Bulbuskrimmung. Der flachere Verlauf der frihen Septumleiste kann
aber nicht endglltig sein, da sich die Bulbuskrimmung noch weiter verstarkt.
Dies fuhrt dann zu starkerer Umeinanderdrehung der Blutsdulen im Bulbus und
damit zur Verstarkung der Spiralleisten desselben. (Embryologisch ist es zwar
noch nicht gekléart, ob die primére Verbindung A— 11 aufgegeben und ein neuer
Zusammenschluss von A—1 gebildet wird, oder die ganze Septumleiste als
fortbestehende Leiste nur ihren Drall allméchlich erhdéht. Hinsichtlich der sehr
lockeren Verbindung des embryonalen Endothelrohres mit den ubrigen Wand-
schichten der Herzschleife scheint mir die letztere Mdglichkeit wahrscheinlich
zu sein.) Die Verstarkung des schraubigen Verlaufes der Hauptseptumleiste im
Bulbus erkldrt sich also als Folge der im Gang stehenden Ahknickung des Bulbus.
Den grossten Drall der Septenleiste weist dann der Bulbus im ausgebildeten
Stadium seiner stdrksten Krimmung auf. Eigenartigerweise zeigt nun die
Nebenseptenleiste des Bulbus (B—111) keine derartigen Erscheinungen wéahrend
ihrer Entwicklung. Sieentsteht schon von Anfang an in ihrer stdrkst gedrehten
endgultigen Form. Wie ldsst sich nun dieses gegensdtzliches Verhalten der
Nebenseptenleiste erkldren ? Auch diese Frage kann auf Grund des vorangehend
Dargelegten erklart werden. Die Nebenseptumleiste wird nd&mlich spéater an-
gelegt und zwar im Stadium in dem der Bulbus seine stdrkste Krimmung schon
erreicht hatte. Daher wird die Nebenseptumleiste schon vom Anfang ihrer
Entstehung in ihrer stdrkst verdrehten Verlaufsform angelegt.

Zur Entwicklungsmechanik der Ventildrehung

In der zweiten Phase der Herzentwicklung spielt sich nach den Angaben
von P. u. W. eine Verdrehung des bulbotruncalen Ostiums ab, wodurch das
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urspringlich ventrale Aortenostium durch rechts nach hinten, das dorsale
Pulmonalostium durch links nach vorne verlagert wird. (S. Abb. 4—7.) Wéhrend
dieser Ventildrehung vermindert sich der schraubige Verlauf der Bulbussepten-
leisten von 270° auf 70°, gewinnt aber das Truncusseptum einen Drall von 115°.
Es verteilt sich also der bisher ausschliesshch auf den Bulbus lokalisierte schrau-
bige Verlauf der Septenleisten gemeinsam auf Bulbus und Truncus. P. u. W.
betrachten die Ventildrehung als einen aktiven Drehungsprozess des Bulbus
(im Sinne einer »schraubigen Schrumpfung»), der mit einer gewaltigen Kraft-
entfaltung einhergehen miusste, da von demselben auch die Verdrehung des
Truncus abhéngig ist. P. und W. betonen, dass wéhrend der Ventildrehung
der Bulbus in seinem Lé&ngenwachstum zuruckbleibt, relativ verkirzt wird
und infolge seiner allméchlichen Erweiterung seine scharfe Abknickung ein-
blisst. Die scharfe Bajonettkrimmung verteilt sich im weiteren Verlauf auf
den Bulbus und Truncus gemeinsam. Bulbus wird also abgeflacht und der
bisher ungekrimmte Truncus uUbernimmt einen Teil der Krimmung.

Die mit der Ventildrehung verbundenen Verschiebungen im Verlaufe
der Bulbustruncusseptenleisten erscheinen nun im Lichte der oben dargelegten
haemodynamisch-entwicklungsmechanischen Anschauungen als eine konsekvente
Folge der allmédchlichen Abflachung der vorher scharfen Bulbuskrimmung
bzw. der sich neu einsetzenden Truncuskrimmung. Die Abflachung der Bulbus-
krimmung fuhrt zur Abflachung seiner Spiralstréme und somit zur Abflachung
der schraubigen Verdrehung der Bulbusleisten. Dasselbe gilt fiir die Form-
&nderungen der Truncusleisten, die zundchst im geraden Truncus noch achsen-
parallel und frontal verlaufen, aber mit dem Ubergreifen der Bajonettkrimmung
auf den Truncus einen schraubigen Verlauf gewinnen. Es scheint mir wahr-
scheinlich, besonders in Anbetracht der sehr lockeren Verbindung zwischen
dem Endothelrohr und der uUbrigen Wandschichten der Herzschleife, dass die
Ventildrehung allein durch die Anpassung des ganzen Endothelrohres mit
seinen Septenleisten an die verdnderten Stromlinien zustande kommt. Ob dabei
eine »aktive« Verdrehung der ganzen Bulbuswand mitwirkt, sei dahingestellt.
W ie dem aber auch sei, wir sehen, dass auch im Laufe der Ventildrehung, Uber-
einstimmung zwischen der Stromungsart der Krimmungsform und dem Verlauf
der Septenleisten besteht.

Zur Haemodynamik der Transpositionserscheinungen

In der Erklarung der Entstehung der Transpositionserscheinungen stehen
die zwei wichtigsten Theorien : die Spitzersche phylogenetische und die onto-
genetische Transpositionslehre von Pernkopf und Wirtinger einander scharf
gegenuber. Spitzer fihrt, wie bereits erwdhnt wurde, die normale schraubige
Septenentstehung im Bulbus-Truncus auf die von ihm angenommene Torsion
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des Truncus zurick. Die Transpositionsbildungen sind nach seiner Annahme
als Folge der verminderten oder vollstindigen Ausbleiben der Truncustorsion
(Detorsion) zu betrachten P. u. W. haben aber gezeigt, dass in der Ontogenese
des Herzens keine Torsion des Bulbustruncus-Abschnittes im Sinne Spitzer's
stattfindet. Daher kann weder die schraubige Entstehung des Septum aortico-
pulmonale aufeine Torsion, noch deren Entwicklungsstérungen aufeine gehemmte
Torsion (Detorsion) zurtuckgefuhrt werden. Im Jahre 1935 veroffentlichten

Abb. 8
Scptatio aberrans transponans bulbi. Die bajonettartige Krimmung des Bulbus fehit.
Die ungedrallten Septenleisten des geraden Bulbus (A—II1l, B—I) leiten den rechtskam-

merigen Blutstrom durch die ventrale Kaumhalfte des Truncus in den kinftigen Aorten-
bogen, den linkskammerigen Blutstrom {ber die dorsale Raumhalfte des Truncus in die Pul-
monales, wodurch eben die »Transposition« der grossen Gefasse hervorgerufen wird

P.u. W. ihre ontogenetische Transpositionslehre, welche mitden ontogenetischen
Tatsachen vielmehr im Einklang steht als die Spitzer-sehe Theorie. Nach P. u. W.
werden bei der Transposition (nach genauer Analyse eines Falles von gekreuzter
Transposition) gerade, ungedrallte Septenleisten im Bulbus angelegt. Wé&hrend
normalerweise die Hauptseptumleiste des Bulbus einen schraubigen Verlauf
aufweist und den Bulbuswulst A mit dem distalen Bulbuswulst I verbindet
(S. Abb. 3) findet man nach P. und W. bei diesem Typ der Transposition unge-
drallte Septenleisten. Die Hauptseptumleiste verbindet jetzt den Bulbuswulst
A mit dem distalen 111, die Nebenleiste den proximalen Bulbuswulst B mit
dem distalen I. (S. Abb. 8) Durch diese fehlerhafte Ausbildung der Bulbus-
leisten bleibt, wie dies aus der schematischen Abbildung 8 zu sehen ist, die
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Umeinanderdrehung der beiden arteriellen Blutstréme im Bulbus aus. Durch
diese abnorme Septenbildung im Bulbus findet der rechtskammerige Blut-
strom in die ventrale (Aorten-) und der linkskammerige Blutstrom in die dorsale
(Pulmonale-) Hé&lfte des Truncus Anschluss, wodurch ja eben die beiden grossen
Gefédssostien »transponiert« werden. Das wesentliche bei dieser Transpositions-
form ist also nach P. u. W. die fehlerhafte (ungedrallte) Ausbildung der Septen-
leisten im Bulbus (Septatio aberrans transponans bulbi), deren Entstehung
sie durch die Annahme einer sehr komplizierten partiellen Inversion der Bulbus-
leisten zu erkldren versuchen. Als wichtige Formabweichung des embryonalen
Bulbus bei der Transpositionsbildung heben P. u. W. das Ausbleiben der Bulbus-
krimmung besonders hervor. Der Bulbus stellt also ein gerades ungekrimmtes
Rohr dar. P. u. W. konnten uber die entwicklungsmechanische Bedeutung
dieser pathologischen Formé&nderung des Bulbus keine Erkldrung geben, weisen
aber aus rein formalen Gesichtspunkten auf die Wichtigkeit des Ausbleibens
der scharfen Bulbuskrimmung bei der Entstehung der Transpositionen hin.
Wenn wir das Ausbleiben der Bulbuskrimmung als eine wichtige Formab-
weichung bei der Transposition in Betracht nehmen, so sehen wir nach dem
oben D argeiegten, dass diese Formédnderung des embryonalen Bulbus tiefgreifend
auf den Septierungsvorgang des Bulbus auswirken muss und zwar durch ihre
vOllig andere Stromungsart. Mit der Abflachung bzw. Ausbleiben der Bulbus-
krimmung istja unvermeidbar die Abflachung der normalerweise spiralig gedrehten
Strémungsart verbunden, welche aber nur zu weniger gedrallten Septenleisten fihren
kann. Bei einem bestimmten Grade der Bulbusdeflexion besteht aus strémungs-
mechanischen Ursachen Uberhaupt keine andere Mdglichkeit mehr, als zur Ent-
stehung gerader (ungedrallter) Septenleisten im Bulbus. Der gerade Verlauf
der Septenleisten im ungekrimmten Bulbus ist also als eine stromungsdyna-
mische Folge der pathologischen Bulbusform anzusehen, ebenso, wie der schrau-
bige Verlauf der Septenleisten als eine haemodynamische Funktion der bajonett-
artigen Bulbuskrimmung zu betrachten ist. Auch am Beispiel der Septatio
aberrans bulbi sehen wir wieder die innige Korrelation zwischen Stromungsart
und Septenleistenverlauf. Ich komme daher zu der Annahme, dass die Septatio
aberrans transponans bulbi bei der gekreuzten Transposition als eine strémungs-
dynamische Folge der hochgradigen Bulbusdeflexion zu betrachten ist, deren
Entstehung vielleicht in der primdren Schwéiche der Wachstumtendenzen der
Herzanlage, oder in raumbeengenden Umgebungseinflissen gesucht werden
kann.

Zusammenfassung

Es wurden Stromungsversuche zur Beleuchtung der formativen Auswirkungen haemo-
dynamischer Kréafte im Herzbildungsvorgang durchgefiihrt. Es wurden die Stromungseigen-
schaften von Modellréhren, die der Form der embryonalen Herzschleife nachgeformt waren,
analysiert und mit dem Verlauf der embryonalen Septenleisten verglichen.
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Es wurde an Hand der Stromungsversuche darauf hingewiesen, dass im bajonettartig
gekrimmten Teil der Modellrbhre — dem bajonettartig agbeknickten Bulbusabschnittes der
embryonalen Herzschleife entsprechend — schraubig gedrehte Spiralstrome vorhanden sind, deren
Verlaufsform und Drehungssinn dem schraubigen Verlauf der Bulbusleisten Weltgehend ent-
spricht. Weitere Ubereinstimmungen zwischen Verlaufsform der Septenleisten und der durch
die Krimmungsform der Herzschleife determinierten Stromungsart im embryonalen Herzen
fuhrten zu folgender Annahme beziiglich der Entwicklungsmechanik des Herzens :

Die phylogenetisch tief verankerten Wachstumtendenzen der Herzanlage und die durch
die Herzschleifenbildung determinierten haemodynamischen Kréafte wirken in untrennbarer
Einheit im Herzbildungsvorgang zusammen. Im normalen, durch das schraubigc Septum aortico-
pulmonale bewirkten Septierungsvorgang der grossen Gefasse, spielt die scharfe bajonettartige
Krimmung des embryonalen Bulbus (Flexi6 bulbi), im fehlerhaften Septierungsvorgang bei
Transpositionen das Ausbleiben der Bulbuskriimmung (Deflexio bulbi) die wichtigste haemo-
dynamisch-entwicklungsmechanische Rolle.
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PONMb TEMOAMHAMUWYECKNX ®AKTOPOB B TMPOLEECCE HOPMAJIBHOIO W
MATONTIOMTMYECKOIO PA3BUTUA CEPALA

[Ab. PomxaHu
Peswome

ABTOpP NPOBOAMA OMbIThl B LIENSX YCTAHOB/EHWS PO/IM TEMOAUHAMUYECKUX (DaKTOPOB B
MexaHu3Me pasBUTWA cepaua. B ModenbHbIX TPy6Kax, COTHYThbIX COOTBETCTBEHHO X0y 3mM6puo-
Ha/IbHOW CepfeyHoll TPYOKM, OH MCCNea0Basl YCOBUS TEUEHNS C MOMOLLBIO NNACTUHOK, CPaBHU-
Basg PACMo/IOXeHNe MOCNefHUX C PasBUTMEM CKNafoK, HaXOAALWMXCA Ha Meperopofke cepaey-
HOM TPY6KM. ABTOP HalLesl, YTO pasHbiM 13rnbam TPy6KM COOTBETCTBYHOT XapaKTepHble YCI0BMA
NaMUHAPHOTO TeueHUs. B uacT MOAenbHOW TpyOKM, COOTBETCTBYIOLIEN »LUTHIKOOGPA3HOMY«
13rnby amM6pUOHaNLHOTO CTBOMA, UMEKOTCS CNMPasibHble TEUEHWUS, XOZ4 W CTemneHb U3BUMCTOCTU
KOTOPbIX, COOTBETCTBYIOT CMMpa/bHOMY XOfY CKMafoK Neperopofki aMOpUOHaNbHOW Tpy6KN.

[anbHelilve ‘aHanorum, ycTaHaBnMBaemble MeXAy reMOAMHAMUUYECKUMM YCNOBUAMM
W XOHOM CKNafloK 3MBPUOHASLHON Meperopogky, BeayT K MPeAnoNoXeHNto, YTo (UnoreHeTu-
HYECKM 3a(pUKCUPOBaHHbIE SMOPUOHAIbHBIE TEHAEHLM POCTA U Ha/IMUHbIE TEMOAMHAMUYECKME
CUNbl AEMCTBYIOT B HEpa3fgeNMOM eAMHCTBE U COBMECTHO BAWSIIOT Ha HOPMa/bHOE W MaToforu-
yeckoe pasBuTMe cepaua. MOXHO NpeAnonaratb, 4YTO pasNYHble W3rUGbI 3MEPUOHANLHON
CepfeyvHoil Tpy6KM BbI3bIBAIOT XapaKTepHble FeMOAMHAMUYECKME YCIOBUS, N Pa3BUTHE CKNMafok
NeperopofKn COOTBETCTBYET 3TUM YC/IOBUSM.

6 Acta Morphologic« 11/3



312 GYORGY ROMHANYI

B xope HOpMasbHOro NepekpecTBatOLLErocs pPasBUTUSA 6OMbLUMX COCYAWCTLIX CTBO/IOB
camoe 60/bLIOe 3HAYeHWEe MMEET, C reMOANHAMNYECKOM TOUYKM 3peHUS, OCTPbIA LUTLIKOOBPA3HBIN,
nepern6 HadyaibHOM paclumpeHHoi uvacT (bulbus), Tak Kak ChvpanbHble TeYeHWs KpPoBu
BbI3bIBAKT CMMPANbHLIV X0 CKNafgok neperopogku bulbus’a. Ecnun n3ru6 bulbus’a otcytcTyeTt
(oednekcus), Torga KpoBb TeueT NPSAMO W BCIEACTBME 3TOTO M Neperopofika pa3BmBaeTca npsmo.
Taknm 06pa3omM BO3HMKAeT MOPOK PasBUTKA, T. H. MepeMeLLeHre 60/bLINX COCYLO0B.

BbllwensnoxeHHoe 06CYyXAeHWe remMoAMHAMUYECKOro MexaHu3Ma pa3BUTUA ceppua
cnocobcTByeT 60nee rNy60KOMY MOHUMAHUIO YCMIOBMIA HOPMANbHOrO PasBUTUA Cepaua U BO3HU-
KHOBEHMSA MOPOKOB PasBUTUS, CBA3AHHBIX C NepeMeLLeHeM 60/bLIMX COCY/0B.
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