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Fritz Strauss

Eine Neuuntersuchung der Implantation und Placentation
bei Microcebus murinus1

mit 10 Abbildungen

Aus dem Naturhistorischen Museum Bern

(Direktor: Prof. Dr. W. Huber)

Da nach der bis vor kurzem gültigen Lehrmeinung der Halbaffe Microcebus murinus
(Primates, Lemuroidea, Strepsirhini) eine völlig epithelio-choriale Placenta besitzen

sollte, wurde er mit den übrigen Lemuriden den Adeciduata zugeordnet. Diese
Annahme basierte auf älteren Untersuchungen (MILNE-EDWARDS 1871, 1875;
TURNER 1876; STRAHL 1899, 1905; JENKINSON 1915; HILL 1932, HILL AND
BURNE 1922; HILL, INCE AND SUBBA RAU 1928). Da jedoch bis zur Mitte dieses

Dezenniums keine Schnittserien zur Placentation von Mausmaki zur Verfügung
standen, fand die vom Altmeister der Primatologie HILL nachdrücklich vertretene
Ansicht, die Lemuren-Placenta sei generell epithelio-chorial, verständlicherweise
Eingang in die zeitgenössische Literatur GROSSER 1927; MOSSMAN 1937; STARCK
1956).

Die Frage der Keimeinbettung bei Microcebus murinus Miller hat erstmalig
BLUNTSCHLI (1939) an den Objekten seiner "Sammlung Bluntschli, Madagaskar
1931 "2 kurz erörtert. Die gleichen Schnittserien dienten auch LUCKETT (1974); nach
deren Durchsicht kam er zum Schluss, dass die Nidation von Microcebus als dem

Vertreter der Lemuridae und die Einbettung der Lorisidae Nycticebus und Loris den

einfachsten Anlagerungsvorgang einer Primaten-Blastocyste repräsentieren.
Die Auffassung, die Reifplacenta von Microcebus sei epithelio-chorial, fand

allerdings durch Bearbeitung neuen Materiales3 eine Korrektur (RENG 1977). Aus diesem

Grund war es erforderlich, das Problem der Ovoimplantation bei Mausmaki nach seiner

Neubearbeitung (STRAUSS 1978) in Verbindung zum placentaren Geschehen zu
bringen und zusammenfassend darzustellen.

Herrn Prof. Dr. A. FALLER (Freiburg i. Ue.) zu seinem 65. Geburtstag in kameradschaftlicher
Verbundenheit gewidmet.
Herrn Prof. R. O'RAHILLY (Carnegie Embryological Laboratories, University of California,
Davis, CA) danke ich herzlich für die mir im Frühjahr 1976 zum Studium der Microcebus-
Schnittserien der Sammlung Bluntschli gewährte, grosszügige Gastfreundschaft.
Herrn Dr. R. MARTIN (The Zoological Society of London, Wellcome Institute of Comparative
Physiology, London) gebührt mein besonderer Dank für die Übergabe zur Bearbeitung der von
ihm 1970 auf Madagaskar gesammelten Objekte.
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Material und Methodik

Die technische Verarbeitung des Untersuchungsgutes ist bei RENG und STRAUSS
(1978) angegeben. Die Objekte mit der Bezeichnung A. T. und Bö finden sich in der
Bluntschli-Kollektion, während alle anderen (S & T) der Sammlung Martin
entstammen.

Befunde

Das gametenreiche und leicht walzenförmige Microcebus-Ovarium, das an einem
muskelkräftigen Mesovarium befestigt ist, wird zum Teil von einer Bursa ovarica
umgeben. In ihm sind alle Phasen der Entwicklungs- und Reifestadien, d. h. vom Primordial-

bis zum Tertiärfollikel, zu erkennen. Als Folge des Follikelreichtums ist stets auch
die Zahl der atretischen Follikel der verschiedenen Entwicklungsstadien gross. In einer
gegen das Infundibulum tubae gerichteten, ovariellen Eversion, wie sie bei den
Tenrecidae vorkommt (STRAUSS 1939), waren im Genitale Bö 1938/2 (Ser. 61) zwei
reife Eier, die kurz vor der Ovulation standen, zu finden.

Der an diese Genitaldrüse anschliessende, muskelkräftige Eileiter ist in seinem
cranialen Abschnitt, an dem deutlich Ampulle und Praeisthmus zu unterscheiden sind,
stark in sich verschlungen. Gegen den Isthmus hin geht der Ovidukt, an dem sich
Schneckengang und Gegenläufigkeit der so gern und irrtümlich als Längs- und
Ringschicht bezeichneten Muskellagen gut abheben (STRAUSS 1964), in einer eher gerade
verlaufendes Rohr über. Den von einem kräftigen Bindegewebsgerüst gestützten
Schleimhautfalten sitzt ein einschichtig-prismatisches Flimmerepithel auf, in das
sezernierende Zellen eingestreut sind. In der Ampulle übertrifft die Zahl der Flimmerzellen

die der Sekretionszellen, wie das mit Ausnahme von Prooestrus und Brunft bei
der Ratte der Fall ist LEUPIN 1974). Über das zyklische Wechselbild des Eileiters ist
aus Materialgründen keine Aussage zu machen; dennoch darf aufgrund des Zellbildes
der hier geschilderten Teile angenommen werden, dass er unter Progesteron-Wirkung
stand. In welchem Tempo der Ovidukt von den Eiern auf ihrem Weg zum zweihörnigen
Uterus durchwandert wird, ist infolge der Herkunft der Objekte nicht zu sagen.

Infolge Auflockerung des Stroma endometrii des dieser Tuba uterina zugehörigen
Uterus-Hornes sind Pars functionalis und basalis endometrii gut zu unterscheiden. Die
zahlreichen Uterindrüsen sind in ihren basalen Zweidritteln stark gewunden. Diese
Abschnitte besitzen bei engem Lumen ein sehr dicht stehendes und hochprismatisches
Epithel. Die teilweise leicht erweiterten Drüsenhälse verlaufen in der lockeren Pars
functionalis gestreckt und münden in das sternförmige, buchtenreiche Uteruslumen
aus. Das einschichtig-hochprismatische uterine Oberflächenepithel ist ebenfalls dicht
gefügt. Das mikroskopische Bild dieses Fruchthalters spricht somit für das Praegra-
vidum Sekretionsphase).

Das jüngste Keimstadium (Tgre) liegt als noch von der Membrana pellucida
umschlossene Blastocyste (etwa 80 /im Durchmesser) frei in utero. An ihr ist der zwei-
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schichtige und von der RAUBER'sehen Deckschicht überdachte Embryonalknoten gut
vom Trophoblasten zu differenzieren. Trotzdem der Keim ohne Kontakt zur Mucosa

uteri in einer schüsseiförmigen Schleimhautbucht liegt, sind trotz des generell

praegraviden Zustandes des Endometriums nirgends materne Zeichen eines prospektiven

Nidationsortes festzustellen (Abb. 1). Die Blastocyste darf somit als im
VorkontaktStadium (preattachment stage, TACHI, TACHI AND LINDNER 1976) befindlich

betrachtet werden, wie das LEISER (1975) durch Unterteilung des Praeimplanta-
tionsstadium der Rinderblastoeyste vortrefflich darlegt.

In die gleiche Phase gehört auch das hier anschliessende Entwicklungsstadium aus

A. T. 4a (Ser. 59, Keim II), bei dem die trotz gegenüber dem Vorstadium vergrösserte
Blastocyste und fast völliger Umschliessung durch das Endometrium noch keine
Verbindung zur Schleimhaut aufgenommen hat. Diese zeigt jedoch in der Umgebung der
Keimblase und im Vergleich zur übrigen Endometriumoberfläche eine vermehrte
Auflockerung. Eine dünne Bindegewebsschicht trennt als Pars functionalis das uterine
Oberflächenepithel von einer mächtigen Zona glandularum (RENG), zu der sich die
Uterindrüsen entwickelt haben. Ein nur knapp älterer Keim (A. T. 4a, Ser. 59a) zeigt
in seinem Verhältnis zum Endometrium die gleiche Situation wie das ihm unmittelbar
vorangehende Stadium; sein Embryonalknoten (Abb. 2) ist orthomesometral
orientiert. Das embryonale Entoderm folgt dem paraembryonalen Trophoblast bis zu
dessen Äquator. Das Blastocoel wird vom Omphalochorion ausgekleidet, dessen auf
2—3 Zellagen verdickte abembryonale Region das uterine Epithel berührt (Abb. 3). Die
wiederum nur wenig ältere Keimblase aus Ser. 61c (Bö 1938/2) ist mit ihrem Embryoblast

ebenfalls orthomesometral orientiert. Auch in dieser Phase sind lichtmikroskopisch

noch keine sicheren Zeichen einer bald erfolgenden embryo-maternen
Kontaktnahme erkennbar. Dagegen ist nachdrücklich auf den ebenfalls abembryonal
liegenden trichterförmigen Zusammenfluss von Drüsenmündungen aufmerksam zu
machen, der vom Nährblatt überdeckt wird.

Mit der nun folgenden Phase wird das Appositionsstadium (LEISER) (early attachment

stage, TACHI, TACHI AND LINDNER) erreicht, in dem sowohl Keim als auch

Fruchtträger wesentliche Veränderungen gegenüber den Vorstadien aufweisen. Die

Uteruslichtung hat sich im Gebiet der Keimblase zur Eikammer ausgedehnt, wodurch
die Höhe des Endometriums embryonal-orthomesometral stark abgenommen hat.
Stellenweise zeigt jetzt das endometrale Oberflächenepithel deutlichen Kontakt zum
paraembryonalen Trophoblasten (Keim A. T. 4b, Ser. 56), der materne Zellen
aufnimmt. Über dem orthomesometralen Zusammenfluss von Drüsenmündungen hat sich
das einschichtige Chorionepithel zirkumskript und plattenförmig verdickt (Abb. 4).
Unter dieser abembryonalen Resorptionsplatte (BLUNTSCHLI) (absorptive plaque,
LUCKETT) münden die genannten Drüsen in einen, von endometralem Epithel
ausgekleideten, mehrkammerigen Hohlraum.

Die hier ontogenetisch anschliessende Blastocyste (Ser. 58, A. T. 12) leitet das

Adhäsionsstadium (LEISER) ein, wobei die Eikammer nochmals stark erweitert
wurde. Am Stroma endometrii ist dessen beginnende Decidualisierung festzustellen.
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Abbildung 1: Blastocyste (Tsre) des Vorkontakt-

K-r. Stadiums im Uteruslumen.
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Ut.-Lumen

rm»u

r^___/./././..vt» Abbildung 2: Der den Embryonalknoten (Keim II,
Ser. 59) bedeckende embryonale Trophoblast hat
keinen Kontakt zum uterinen Epithel.

Jt.-Lumen

Abbildung 3: Im orthomesometralen abembryonalen

Cytotrophoblasten beginnt die Bildung der

Nidationsplatte (Ser. 59a).
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Abbildung 4: Choriale Nidationsplatte über dem
Confluens glandularum im Appositionsstadium
(Ser. 56).
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Abbildung 5: Ausgedehnte Auflösung des uterinen
und Drüsenepithels im Adhäsionsstadium unter
dem Einfluss der Nidationsplatte (Ser. 58).
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Abbildung 6: Weder an der dreischichtigen und
nicht mehr vom embryonalen Trophoblasten
bedeckten Keimscheibe (Ser. 58) noch am endome-
tralen Epithel sind im Adhäsionsstadium
irgendwelche Zeichen der Implantation erkennbar.

Jt.-Lumen

C^C^S^V;•. o
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Der einschichtig-hochprismatische Cytotrophoblast ist überall in Verbindung mit dem

uterinen Oberflächenepithel, das stellenweise aufgelöst ist. Die jetzt nicht mehr von
embryonalem Trophoblast abgedeckte Keimscheibe ist dreischichtig (Abb. 6). Weder

am Embryonalschild noch an ihm gegenüberliegenden Endometrium sind irgendwelche
Hinweise auf eine bevorstehende Nidation erkennbar. Im nächsten in diese Phase

gehörenden Keim (A. T. 10, Ser. 57) ist das Endometrium gegenüber der Resorptionsplatte

deutlich höher als in den anderen Schleimhautregionen der Eikammer. Der

Cytotrophoblast der Resorptionsplatte nimmt ihm gegenüberliegende Proliferationen
des uterinen Oberflächenepithels auf (Abb. 5). Ausserhalb der über den konfluierenden
Drüsenmündungen liegenden Resorptionsplatte wölbt sich das Chorion stellenweise

gegen erweiterte Drüsenmündungen vor; hier entstehen während der Placentation
Chorionblasen.

Mit dieser Entwicklungsphase schliesst die Apposition ab; auf sie folgt das

Invasionsstadium (LEISER), das Embryo T5 einleitet. Sein hochprismatischer, von reichlich

Chorionbindegewebe getragener und noch von omphaloiden Gefässen versorgter
Cytotrophoblast ist überall in enger Verbindung zum flachen endometralen
Oberflächenepithel. Dieses ruht auf einer gegenüber den Vorstadien nochmals aufgelockerten

Bindegewebsschicht, deren unmittelbar subepithelial gelegenen Zellen eine

Tendenz zu weiterer Vergrösserung erkennen lassen. Infolge des gegenüber dem

vorangehenden Entwicklungsstadium vermehrten Fruchtwachstums und Ausdehnung der

Amnionhöhle kam es zu weiterer Dehnung der Eikammer unter gleichzeitiger Ausbildung

einer hohen Zona spongiosa (Abb. 8). In ihr ziehen Gefässstrassen bis nahe unter
das Oberflächenepithel. Durch Aufweitung des Fruchtträgers und Ausbildung der Zona

spongiosa hat die bereits in der Vorphase in ihrer Höhe reduzierte Drüsenschicht eine

weitere Verschmälerung erfahren. An mehreren Stellen innigen chorio-endometralen
Kontaktes dringt der Trophoblast unter Verlust des maternen Epithels in die Mucosa
uteri ein. Dadurch werden in der Oberflächenregion der Zona spongiosa bizarr
geformte und dicht gelagerte Riesenzellen abgelagert. Es lässt sich dabei nicht mit Sicherheit

entscheiden, ob diese Zellen als Synthrophoblast (AREY 1959) dem Chorion
angehören oder als deciduale Reaktion zu werten sind. Einzelne kleine bis mittelgrosse,
mit Sekret gefüllte Chorionblasen stehen mit Drüsenausführungsgängen in Verbindung,
wie sie nach TURNER und STARCK (1956) für die Lemuriden charakteristisch sind.

In der nun folgenden Trächtigkeitsperiode, mit der die Placentation beginnt (Ti A,
B & C, T3 Iks, T4 re & Iks), kommt es in der feto-maternen Beziehung zu entscheidenden

Differenzierungen. Ausserhalb der Kontaktregion von Resorptionsplatte und
Endometrium zeigt jetzt die uterine Innenfläche, die ebenfalls mit dem Trophoblasten
in Berührung ist, in Form von Höckerbildungen eine erhebliche Oberflächenvergrösse-

rung. Von der Resorptionsplatte aus dringt das Chorionepithel expansiv in die mütterliche

Schleimhaut ein, der bereits vielenorts das Oberflächenepithel fehlt. Die
Bindegewebszellen der Zona spongiosa haben durch das Eindringen des Chorions

epitheloiden Charakter angenommen; deshalb ist nicht daran zu zweifeln, dass das

Stroma endometrii eine intensive Decidualisierung erfährt. Durch das sukzessive Vor-
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Abbildung 7: Ausschnitt aus der epithelio-choria-
len Ringplacenta (T3UCS).

Abbildung 8: Übersicht einer Eikammer. Man
beachte die unterschiedliche Differenzierung des

Endometriums, in dem es orthomesometral unter
der Nidationsplatte zu einer deutlichen Zona
glandulärem mit Höhenzunahme kam (D-S:
Dottersack).

00p

Nidations
platte

Abbildung 9: Schnitt durch Durchdringungszone
und Decidua basalis einer Reifplacenta mit komprimierten

Uterindrüsen (S26lks).
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i i'lUterusepithel i /QTrophoblast

Chorionbindegewebe
Durchdnngungszone

Uterindrusen

Abbildung 10: Schema der zentralen syndesmo-chorialen Labyrinthplacenta mit epithelio-chorialer
Ringzone (nach RENG 1977).

aussetzung ist (MOSSMAN 1937, 1971), erst einige Zeit nach ihrem Eintritt in den

Fruchtträger erreichen. Da im Vorkontaktstadium die Blastocyste sich stark
vergrössert und dabei der Embryoblast sich schrittweise differenziert, ist anzunehmen,
dass das Endometrium trotz nicht existenden morphologischen Kontaktes für Ernährung

und Wachstum des Keimes sorgt; dafür liefern die Untersuchungen von BIGGERS
(1971, 1976), sowie von TACHI, TACHI AND LINDNER Hinweise. Die hiefür
erforderlichen Reaktionen des Fruchthalters können durch den Stoffwechsel der im
Uterus befindlichen Blastocyste ausgelöst und gesteuert werden (YOSHINAGA 1976).
Die bei Mausmaki einige Zeit währende Vorkontaktphase könnte entweder durch
einen noch unbekannten, den Trophoblasten in seiner Aktivität inhibierenden Faktor
aufrecht erhalten werden (NILSSON 1970) oder ist die Folge eines noch nicht
aufnahmebereiten Endometriums (NILSSON 1974). Das Vorkontaktstadium gestattet
dem Trophoblasten die für den chorio-endometralen Kontakt erforderliche Ausreifung.
Zur Nidation bedarf es auch bei den Halbaffen des aktiven, symbiotischen Zusammenspieles

vom Keim und Uterus (HAFEZ 1971; STRAUSS 1944, 1960). Erst am Ende
des Vorkontaktstadiums erreicht die Microcebus-Blastocyste ihre typische intrauterine
Position, wobei sich der Embryonalknoten orthomesometral einstellt. Jetzt treten am
Endometrium auch die ersten morphologischen Reaktionen auf die Keimanwesenheit
ein: das Stroma lockert sich auf und am abembryonalen Orthoendometrium fliessen

Drüsenmündungen zusammen. Gleichzeitig mit diesem Zusammenfluss baut der über
dieser Region liegende Trophoblast unter Höhenzunahme seiner prismatischen Zellen
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eine zirkumskripte Verdickung auf, wie sie schon HILL für Loris beschrieb und später

BLUNTSCHLI, sowie LUCKETT sie ihres Verhaltens wegen mit Resorptionsplatte
bzw. absorptive plaque bezeichneten. Diesen abembryonalen Trophoblastzellen ist eine

gewisse Formähnlichkeit zum Riesenzelltrophoblast von Galago senegalensis nicht
abzustreiten (BUTLER 1959, 1967). Während der ganzen chorio-vitellinen Placentations-

phase bleibt sowohl bei Loris als auch bei Microcebus im Gegensatz zu Galago diese

endometrale Brücke bestehen. Die Trophoblastzellen der Resorptionsplatte nehmen
dabei an Höhe ab und utérines Epithel auf, wodurch sie jetzt in das decidual reagierende

Stroma eindringen können. Die Resorptionsplatte ist deshalb als Vorstufe der in
ihrem Bereich einsetzenden Placentation anzusehen und aussagekräftiger mit
Nidationsplatte zu bezeichnen (STRAUSS 1978).

Durch Auf- und Umbau der Nidationsplatte bei Microcebus, sowie die
anschliessende zentrale Einbettung bestehen klare implantative Analogien zu Loris
tardigradus (HILL). Dieses Geschehen kann daher als implantatives Charakteristikum
der Strepsirhini betrachtet werden.

Falls von Mausmaki nur placentare Frühstadien und von älteren Phasen nicht
zentral geführte Schnitte untersucht werden, erscheint auch bei ihm die feto-materne
Relation als epithelio-chorial; deren Ausdehnung nimmt in den späteren Stadien der
Placentation mit der steigenden Invasivkraft des aus dem Bereich der Nidationsplatte
stammenden Trophoblasten zentrifugal ab (RENG). Durch diese Transformation wird
die Microcebus-Placenta allmählich zu einem "Mischtypus, bei dem der zentrale und

ausgedehnte Placentakem eine syndesmo-choriale Labyrinthplacenta ist, die von einer
echten epithelio-chorialen Ringplacenta umgeben wird" (RENG). Damit findet die

Ansicht von JENKINSON (Lepidolemur) und STRAHL (Lemur mongoz), die
Lemuriden-Placenta sei eine Halbplacenta, ihre Bestätigung. Da auch Galago demodivii
mit seiner zentralen endothelio-chorialen Zottenplacenta und der diese umgebenden
epithelio-chorialen Placenta (GERARD 1929) einen zweifachen Placentatypus besitzt,
bestehen auch zwischen Galago und Microcebus enge placentologische Beziehungen.
Durch den bei beiden Formen (Galago demidovii, GERARD 1931; Microcebus

murinus, STRAUSS 1978) ausserdem noch erfolgenden Verlust des embryonalen
Trophoblasten, was zur Bildung eines Faltamnions führt, wird die placentare
Verwandtschaft verstärkt. Diese Ergebnisse erhärten die von STARCK (1949) getroffene
Feststellung, dass bei einer Tierart gleichzeitig verschiedene Placentatypen zu finden
sein können. Da sowohl Galago demidovii als auch Microcebus murinus innerhalb ihrer
Gruppe zu den kleinen Formen gehören, ist die gegenüber den anderen, grossen
Familienangehörigen differierende Implantation mit der nachfolgenden Placentation
auf die nahen Beziehungen von Körpergrösse und Placentatypus zurückzuführen
(STARCK 1956, 1959, 1960).
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Zusammenfassung

Das Nidationsgeschehen bei Microcebus murinus ist in mehrere Stadien zu unterteilen.
Erst im auf das Vorkontaktstadium folgenden Appositionsstadium orientiert sich der

Embryonalknoten orthomesometral. Gleichzeitig bildet sich im abembryonalen

Trophoblast eine einen Confluens glandularum bedeckende und resorbierende

Nidationsplatte aus. Im anschliessenden Adhäsionsstadium legt sich das paraembryonale
und bilaminare Omphalochorion dem uterinen Epithel an, wobei es stellenweise zu
dessen Auflösung kommt. Ausserdem beginnen sich Chorionblasen auszubilden.
Während diesen Phasen hat der Embryonalschild als Vorstufe zur Bildung des

Faltamnions die Bedeckung durch den embryonalen Trophoblasten verloren.
Die Bildung einer Nidationsplatte mit der ihr folgenden zentralen Implantation bei

Microcebus weist auf nahe Beziehungen zu Loris tardigradus hin, womit das implanta-
tive Verhalten der Strepsirhini charakterisiert wird. Nidationsplatte und ihre sich im
Placentationsstadium verstärkende Invasionskraft, aufgrund deren es bei Microcebus zu
einem Mischtypus mit zentraler syndesmo-chorialer Labyrinthplacenta und an diese

anschliessender epithelio-chorialer Ringplacenta kommt, vermitteln ihrerseits placento-
logische Beziehungen zu Galago demidovii.
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