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Vorwort. 
Wohl kein Gebiet der heutigen Biologie befindet sich so in 

FluB wie die Frage der Gesamtbeziehungen zwischen den Keim
zeHen und dem Korper. Man bnn wohl sagen, daB aHe ferneren 
Probleme der Biologie von der Losung dieser Frage ausgehen 
miissen. Die wichtigsten Grundpfeiler der Vererbungslehre ruhen 
hier, namentlich die Vererbung des Geschlechtes, .die geschlechts
begrenzte Vererbung, wie auch die Vererbung erworbener Eigen
schaften. Die Probleme der -Bestimmung des Geschlechtes und 
der Geschlechtsumwandlung konnen von hier in Angriff genommen 
und der Losung nii.b.er gebracht werden. Wichtige Abschnitte der 
Incretion kommen hier zur Erorterung: namlich die Beziehungen 
der Keimdriisen zu den sekundaren Merkmalen und der EinfluB 
der Incretion auf die Lebensphasen, besonders auch das Altern 
der Tiere und Menschen. 

Der Gesamtablauf des sterblichen Somas wird so in unlOsbare 
Verkniipfung zu den potentieH unsterblichen Generationszellcyclen 
gebracht. Alle Probleme betreffen meist in gleicher Weise die 
Botanik wie die Zoologie, wenn auch die Pflanze als weniger 
differenziert beziiglich Soma und Generationszellen mehr in den 
Hintergrund tritt. Jeder Biologe wird verstehen, daB ein einzelner, 
selbst wenn er nach Kraften forschend in diesen Problemen steht, 
nicht alIe Gebiete gleichmaBig griindlich bearbeiten kann. So mag 
mir hier und da aus deriibergroBen Literatur manches entgangen 
sein. DasWesentliche glaube ich jedoch beriicksichtigt zu haben. 
Mein Hauptbestreben war, einmal in groBen Ziigen das ganze Ge
biet so darzustellen, wie es sich mir jetzt ala gesichertes Fundament 
darbietet. Daraus laBt sich dann auch in gewissen Punkten schon 
erschlieBen, in welcher Richtung die Forschung wahrscheinlich 
weitere Klarung bringen wird und kann. Meine Darstellungsweise 
muB natiirlich eine vergleichend-anatomische und -physiologische 
sem, dabei muB aber stets die Entwicklungsgeschichte mit ein
geschlosBen und der Gesamtindividualcyclus, so weit heute Bchon 
moglich, beriicksichtigt werden. Ein groBer Teil meines 1914 er-
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schienenen Buches "ExperimenteHe Untersuchungen iiber die innere 
Secretion der Keimdriisen und deren Beziehung zum Gesamtorga
nismus" (Fischer: Jena 1914) ist in das vorliegende Buch hinein
gearbeitet worden, weil es schon einen Teil des hier Abgehandelten 
zur Darstellung brachte. Es erwies aich jedoch meist eine voH
standige Neubearbeitung als notig. Auch die Anlage und Stoff
umgrenzung ist eine ganz andere geworden, woriiber schon ein 
Blick auf das Inhaltsverzeichnis AufschluB gibt. 

Fiir Beihilfen bei der Niederschrift, Abbildungsanfertigung und 
bei den Korrekturen danke ich herzlichst vor aHem meiner Frau 
und Mitarbeiterin Frances Harms; ferner Herm Privatdozenten 
Dr. Stolte, Dr. Giesbrecht und Fraulein Brunke. Besonders 
danke ich Herm Dr. Giesbrecht noch fiir die sorgfaltige An
fertigung des Sachregisters. 

Dem Verlag bin ich fiir gute und gediegene Ausstattung des 
Buches iu groBem Dank verpflichtet. 

Tii bingen, den 1. Marz 1926. 
Jiirgen W. Harms. 
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I. Allgemeine gesetzmiU3ige Beziehnng 
zwischen Keimzellen nnd Somacyclns innerhalb 

der Tierreihe. 
Was wir heute als Individuum OOer arttypische Pflanze oder 

Tier bezeichnen, ist etwas sekundii.r Gewordenes, ist der stationare 
Zustand eines Individualcyclus, der von der befruchteten Eizelle 
iiber die progressive Periode zur regressiven Periode hinfiihrt 
und im Too seinen AbschluB findet. 

Diese cyclische Auspragung des Einzeltierlebens speziell ist 
in Anpassung an die vielseitige Umwelteinstellung des Reifetieres 
in Hinsicht auf seine Fortpflanzung zustande gekommen. 

Wir sahen die Parallelreihen sowohl bei den einzellig diffe
renzierten Tieren, den Protozoon, und den mehrzellig differen
zierten, den Metazoon, und auch bei den Pflanzen laBt sich 
Ahnliches verfolgen, nur daB hier die Umwelteinstellung eine 
weniger feste im allgemeinen ist als bei den hochst differenzierten 
Tieren. Urspriinglich ist jede Fortpflanzungszelle indifferent und 
omnipotent, und ihre spiitere geschlechtliche Differenzierung 
ist etwas Sekundares. Das beweist die bisexuelle Anlage auch 
der streng differenzierten Tiere. Nach Burgeff und Kniep 
haben wir bei Mucorineen sogar eine pluripolare Sexualitat 
(z. B . .Aleuro diBcU8 polygoniu8 nach Kniep).Der Begriff der 
Sexualitat ist also nicht auf zwei Geschlechter beschrankt. 

Nach der Biitschli (1887/89)-Schaudinnschen (1904) Sexuali
tatshypothese, der sich 1925 Hartmann anschlieBt, ist jede Pro
tisten- lind Geschlechtszelle, ja jede Zelle iiberhaupt, bisexuell und 
besitzt die vollstandigen Anlagen des mannlichen und weiblichen 
Geschlechts. Bei multipolarer Sexualitat ist es z. B. moglich, daB 
die Gameten einer Form A in bezug auf die Gameten einer Form B 
sich als weiblich, einer dritten Form C gegeniiber aber als mann
Hehe Gameten mch erweisen. Es ist also nur eine relative 
Sexualitii.t vorhanden, was auch von Hartmann 1925 fiir eine 
marine Braunalge Edocarpu8 siliculo8U8 nachgewiesen wurde. 

Harms, Kerper uud KeimzeJlen. 1 



2 GesetzmaBige Beziehung zwischen Keimzellen und Somacyclus. 

Schwach weibliche Gameten funktionieren gegeniiber stark weib
lichen als mannlich und die schwach mannlichen gegeniiber stark 
mannlichen als weibliche. Das ist also direkt ein Beweis fiir die 
Biitschli-Schaudinnsche Hypothese, die uns zeigt, daB die tiefste 
Ursache fiir die Befruchtung die Sexualitat ist. Wir gewinnen hier
durch auch eine gute Grundlage fiir viele unserer Betrachtungen 
iiber die Beziehungen des Somas zu den Keimzellen. 

Bei den Protozoen nun, die sich unter giinstigen Umstanden 
scheinbar dauernd durch Teilung fortpflanzen kormen, ist ein 
eigentlicher stationarer Individualcyclus nicht vorhanden ... Es ist 
nur eine Folge von standig sich ablOsenden Individuen festzu
stellen, die in ihrer Teilungsreihe nie einen materiellen Verlust 
des Korpers erleiden, woW aber an Materie nach jeder Teilung 
durch Stoffanbau zunehmen (Abb. 1). Wie stark diese Zunahme 

Abb. 1. Kurve (al eines Paramaeciums mit ansteigender und absteigender Teilungsrate. 
Die Pieile zeigen jedesmal zwei neu entstandene Indivlduen, von denen Immer eins in 
gerader Linie weitergeziichtet wird. Bei b ist die Kurve eines zugehorigen TeilungsPartners 
wiedergegeben. Die abnehmende Teilungsrate endet jedesmal in eiI)em sogenannten De· 
presslonsstadlum, in dem sich das Tier nicht teilt, aher eine Umdifferenzierung durch Endo· 

mixis durchmacht. (Original.) 

ist, das zeigen Berechnungenvon Woodruff (1913). Er sagt, 
"daB das Protoplasma der zuerst (in seiner Kultur) isolierten Zelle 
mindestens die Potenz hatte, ahnliche Zellen bis zu einer ZaW 
von 2 3340 und eine Masse von Protoplasma von mehr als 101000 

der Masse des Erdballes zu erzeugen." Woodruff ziichtete Para
maecien auf ungescWechtlichem Wege in 13 1 / 2 Jahren (bis1921) 
bis zu 8400 Generationen. Daraus geht hervor, daB wir eine Tier
reihe von 0 bis Unendlich ~erfolgen konnen, ohne daB ein mate
rieller Tod eintritt, nur die durch l'eilung einander ablosenden 
Individuen lassen eine individualcyclische Pragung zu. 

Diese sehr wertvollen Ergebnisse von Woodruff u. a., die von 
Hartmann (Eudorina1921) und seinenSchiileru weiter ausgebaut 
worden sind, zeigen, daB gescWechtliche Fortpflanzungsvorgange 
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dem ursprunglichen Organismus nicht zukommen, wie wir dies ja 
noch bei den Bakterien sehen. 

Bei Tieren haben wir heute, soweit die Beobachtung reicht, 
immer neben der ungeschlechtlichen Fortpflanzung die geschlecht
liche. Bei Protozoen bemerken wir stets auch bei ungeschlecht
lich . sich fortpflanzenden I,inien, die nur in standig erneuerter 
Kulturflussigkeit moglich sind, die Tendenz einer Erneuerung 
des Kernapparates durch einen Vorgang, den wir Endomixis 
nennen, und der in gewisser Weise der Parthenogenesis gleicht. 

Um diese Vorgange zu verstehen, mussen wir auf die geschlecht
lichen V organge bei Protozoen zunachst eingehen. Wahrend wir 
bei den Metazoen die Fortpflanzungsgeschafte eigenen Zellen, 
den Generationszellen des Korpers, ubertragen sehen, die sich 
streng von den Somazellen abtrennen, ist bei den Protozoen 
ala Volltieren in der einen Zelle zunachst eine geschlechtliche Diffe
renzierung und eine Trennung von Soma und Generationsapparat 
uberhaupt nicht zu erkennen. Rei hoher differenzierten Ciliaten 
ist insofern eine Arbeitsteilung im Hinblick auf die Fortpflanzung 
eingetreten, als ein eigener Kern, der Geschlechtskern, die ge
schlechtliche l!'ortpflanzung regelt. Niemals aber lassen sich, wie 
bei vielen Metazoen, im Stadium der Reifetiere mannliche und 
weibliche Tiere unterscheiden. 

Die Haupttypen der geschlechtlichen Fortpflanzung bei Pro
tozoen sind die Copulation und die Conjugation. Ich mochte die 
letztere fur die ursprunglichere halten, weil bei ihr die Umwelt
einstellung des Cyclus der vorwiegend sich ungeschlechtlich fort
pflanzenden Reifetiere erhalten bleibt. DasWesen der C onj u g a
tion ist, daB bei ihr nur eine vOriibergehende Vereinigung zweier 
Reifetiere eintritt, die ihren Somakern, den Macronucleus, auflosen 
und nach der Reifeteilung des Micronucleus die Hlilite ihres Ge
schlechtschromatins austauschen. Der Macronucleus wird dann 
mit dem Micronucleus erneuert, worauf die Tiere sich wieder 
voneinander lOsen. Nach der Conjugation beginnt wieder die 
Teilung, so daB die ursprunglich eingeschlagenen Individualreihen 
wieder in neuer Form auftreten. 

Die Endomixis ist ahnlich in ihrem Ablauf, es lost sich der 
Macronucleus auf, der Micronucleus teilt sich zweimal, wobei 
drei der Teilungsprodukte zugrunde gehen. Macronucleus und 
Micronucleus erneuern sichaber im Reifetier, ohne daB ein Chro-

1* 
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matinaustausch zwischen zwei Individuen eintritt, so daB wir 
hier mit einem gewissen Recht yon Parthenogenesis sprechen 
konnen. 

Die Copulation vereinigt im Gegensatz zu del' Conjugation 
zwei Cyclen zu einem, und zwar dadurch, daB zwei V olltiere, wie 
z. B. bei del' Isogamie, miteinander verschmelzen. Dadurch be. 
ginnt dann mit dem neu aus zwei 'fieren entstandenen Indivi. 
duum ein neuer Individualcyclus. Bei del' Copulation wird 
daher die Durchmischung del' Individualreihen viel weitgehender 
als bei del' Conjugation. 

Bei del' isogametischen und noch mehr del' anisogametischen 
Copulation haben wir einen V organg, del' del' geschlechtlichen 
Fortpfianzung del' Metazoen vergleichbar ist, denn auch hier ver
einigen sich zwei Geschlechtszellen, Ei. und Samenzelle, zur be· 

IL 

~--------------------------------------------
Abb. 2. Kurven (a-g), die sleh ergeben, wenn die Copulation in den Generationseycius 
eingeschoben 1st. Die teUungsiihig gewordenen Individuen der Kurven a und b vereinigen 
sleh (conjugieren) In c, das dann eine neue gieiehlauiende Kurve ergibt usw. bls /I. Die 

Pfelle zeigen die TeUungen an. (Original.) 

fruchteten Eizelle, aus del' nun abel' durch 'l'eilung keine neuen 
Individualcyclen entstehen. Dadurch, daB die Zellen bei del' 
Furchung im Verband miteinander bleiben, kommt es zu einem 
vielzelligen Organismus, del' nun seinerseits einen abgeschlossenen 
Cyclus durchmacht (Abb. 2). 

Bei vielen Protozoon werden nun, bevor die Copulat.ion ein. 
tritt, auch Fortpfianzungszellen gebildet, die den Ei· und Samen· 
zellen in gewisser Weise gleichzusetzen sind, das sind die Macro· 
und Microgameten, von denen die letzteren -durch GeiBeln beweg
lich sind und in den Macrogameten eindringen wie del' Sam en· 
faden in die Eizelle eindringt. Diese Copulation wird alsAniso
gamie bezeichnet. Oft entsteht bei del' Microgametenbildung, 
die durch Teilung erfolgt, ein Restkorper des Protoplasmas del' 
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Mutterzelle, sodaS wir hier zum ersten Male €linen materiellen 
Substanzverlust bei der Teilung bekommen. 

Wahrend also bei Protozoen fur die Vorgange dar Fortpflan
zung der Einreihencyclus der Art durch Copulation unterbrochen 
wird, macht sich gleichzeitig in der einen Zelle, die jades Protozoon 
darstellt, die Tendenz bemerkbar, das Individuum selbst zu einer 
Keimzelle (Macro-Microgameten) zu machen, womit das alte Indi
viduum ein Ende findet. Durch die Copulation wird" auch der 
Reihencyclus unterbrochen, der nur durch dauernde Teilungs
vorgange gewahrleistet wird. Die Lebensablaufe der Protozoen 
bestehen aus Reihencyclen, wo die durch Teilung aufeinander 
folgenden Phasenindividualitaten nur Soma sind und latent in 
sich den Geschlechtskeim bergen. Sie treten in dem Momente in 
einen echten gaschlechtlichen Individualcyclus ein, wosie zu Macro
und Microgameten werden. Diese verschmelzen miteinander zu 
einem neuen Volltier, das dann wieder in den Reihencyclus eintritt. 

Die Metazoen ergeben ganz andere Differenzierungsrichtungen, 
weil sie mehrzellig differenziert sind und daher nicht mehr mit 
den Protozoen verglichen werden konnen. Alle Metazoen gehen 
aus einer befruchteten Eizelle hervor, wenn sie sich geschlecht
lich fortpflarizen; diese entsteht aus einer Verschmelzung von 
Ei- und Samenzelle. Hier ist ein Vergleich mit einem Proto
zoenvolltier berechtigt, das aus einer Verschmelzung von Macro
und Microgameten (Amphimixis) entstanden ist. Die Amphimixis 
ist aber immer eine Folge der Befruchtung, die bedingt ist durch 
die urspriinglich relative Sexualitat. 

Die Protisten sind also zu fassen als eine Generationskette von 
Null bis Unendlich oderquantitativ gesprochene inPendeln zwischen 
Masse 1 kurz vor der Teilung und Masse 1/'1. nach der Teilung, 
wobei die alten Individuen in neuen aufgehen und zu"der Masse 1 
rekonstruiert werden, ohne daS €lin Substanzverlust eintritt. Sie 
zeigen also eine typische Phasenindividualitat. Hier laSt sich in 
klarer Weise das Gesetz von der Erhaltung der Kraft auch auf 
die lebende Substanz ubertragen. Wir haben so auch ein Gesetz 
von der" Erhaltung des Lebens. Woher die Kraft kommt, woher 
das 'Leben kommt, also wie die Urzeugung zustande gekommen istt 

wissen wir nicht; wir durfen aber nicht sagen, wir werden es nie 
wissen, denn damit leisten wir Verzicht auf das Endziel der 
Biologie, die ja die Wissenschaft yom Leben ist. 
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Einzellige Tiere mussen mit einer Zelle alle Verrichtungen voll
ziehen, die bei Mehrzelligen von zu Organen zusammengefiigten 
differenzierten Zellen ausgefiihrt werden. Hierbekommen wir 
nun echte Individualcyclen, die zeitlich scharf begrenzt sind 
und eine mehr oder weniger scharf begrenzte Reifephase zeigen. 
Zwei Einrichtungen sind es, die bei mehrzelligen Tieren den Cyclus 
bedingen. Einmal der materielle Tod des Individuums, den wir 
bei den Protozoen noch nicht kennen, und dann der festgelegte 

S s 

s 

Ss 

s, 

Abb. 3. Individua)cyclus eines nicht tellbaren mehrzeUigen Tieres - 0 und Q Soma
kurve, ----- 6 und Q Keimzellkurve. Sp SamenzeUe, Eiz Eizclle, CD befruchtete Eizelle, 
o oder Q sich differenzierend. 0 So mannliches Soma, Q So weibliches Soma. (Original.) 

Augenblick der Entstehung eines Individuums durch die Befruch
tung, die in der Verschmelzung des Eies und der Samenzelle be
steht, also Geschlechtsdimorphismus (0- und ~) voraussetzt. 

Befruchtung und materieller Tod sind aber auch erst allmahlich 
bei vielzelligen Tieren entstanden, und zwar durch ArbeitRteilung. 
Bei den Metazoen sondern sich sehr fruh die Zellen in Fortpf~an
zungszellen und Korperzellen. Die Fortpflanzungszellen sind in 
gewisser Weise noch den Protozoen zu vergleichen, sie sind poten
tiell unsterblich. Denn bei jeder Befruchtung, also dem Ver
schmelzen eines Eies mit einer Samenzelle (Abb. 3), geben sie 
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ihr eigenes Dasein zugunsten eines neuen Individuums auf. Sie 
spalten aber wahrend der Entwicklung der befruchteten Eizelle 
die Korperzellen von sich ab, die nun das Soma darstellen und 
den Gesamtverrichtungen in Beziehung zur AuGen- nnd Innen
welt dienen, mit Ausnahme der geschlechtlichen Fortpfianznng, 
die nur von den 'Keimzellen vollzogen werden kann. Diese Soma
zellen altern nnd sterben, wahrenddas neue Individuum sich aus 
den befruchteten Eizellen mit ihren mannlichen und weiblichen 
Erbanlagen wieder entwickeln muG. 

Bei wenig differenzierten Metazoen bleibt neben dieser ge
schlechtHchen Fortpflanzung noch die ungeschlechtliche der Proto
zoen erhalten, indem sich auch der Metazoenkorper noch durch 

--"- -~;;-- - .. ~ - - ....... --........... ~ . 
......... " 

"-
" 

Abb. 4. Die mogUchen Individualcyclen eines echten Regulationstlel'es (Turbellar). a und b 
sind glelchlaufende IndividUlllknrven mit progresslver, stationllrel' und regresslver Phase. 
Wilhrend der stationilren Phase 1st die Entstehnng einer neuen Kurve aus a und b dnrch 
Kelmzellen bel c angedeutet (= Verjiingung durch Befruchtung). a und e sind Kurven, 
die aus der Teilung des Indlviduums der Kurve a hel'vorgegangen sind(= Verjiingung 
durch Tellung). In del' Kurve list ein Individualzustand del' Kurve a zur Riickentwlck
lung gebracht worden, worauf eT elne neue Kurve durchliluft (= Verjiingung durch Riick· 

entwicklung oder Verkleinerung des biologischen Systems). (Original.) 

Teilung vermehren kann (Hartmann, Stenoswmum), wobei denn 
nur ein gleitender Obergang von einem Individuum in zwei neue 
sich vollzieht ohne Substanzverlust, also ohne den materiellen 
Tod (Abb. 4). 

Der zeitliche Cyclus eines mehrzelligen Tieres besteht also, 
wenn wir von der Teilungsfahigkeit wenig differenzierter Formen 
absehen, aus folgenden Phasen: befruchtete Eizelle ~ Entwick
~ung - Reife - Senium und Tod. 

In klarster Weise zeigen diesen Cyclus die determinierten Tiere, 
d; h. zellkonstante Tiere, die nur aus einer gesetzmaGig festge
legten Zahl von Zellen bestehen. Ein Radertier, Hydatina senta, 
besteht nur aus 959 Zellen. Die Entwicklung ist hier vollendet,. 
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wenn die Zahl 959 Zellen erreicht ist. Das Reifestadium dauert 
so lange, bis die Somazellen Alterserscheinungen zeigen, damit 
beginnt das Senium. Der Tod tritt dann ein, wenn lebenswichtige 
Zellen, also Nervenzellen, nicht mehr funktionsfahig sind; das 
Tier stirbt dann den physiologischen Tod. 

Der Lebenscyclus eines zellkonstanten Tieres ist zum erstenmal 
1923 von l!'r. Spemann verfolgt worden, allerdings stehen hier 
noch die cytologischen Untersuchungen aus. Er stellte seine Unter
suchungen an Rotiter vulgaris, einem Radertier, ail. Die Lebens
dauer dieser Tiere ist durchschnittlich 30-40 Tage, und zwar 
vom Ausschliipfen der Tiere bis zum Tode. Die Entwicklungs
periode selbst dagegen hangt in gewisser Weise von Temperatur
einfliissen ab; ein h6heres Alter von 40-50 Tagen erreichten nur 
20 vR. der dauernd daraufhin beobachteten weiblichen Tiere, 
ein "Oberschreiten der Grenze von 50 Tagen ist sehr selten, nur 
ein einziges Weibchen erreichte ein Alter von 52 Tagen. Da bei 
den Rotatorien der K6rper zellkonstant ist, so ist hier zu erwarten, 
daB besonders wichtigeAufschliisseii berdieAltersveranderungen be
stimmter mosaikartig zusammengefiigter zenen gegeben werden 
k6nnen. Wie schon yon Rar ms 1912 bei Hydroides £estgestellt 
wurde, lassen sich physiologisch die Alterserscheinungen immer 
in einer verminderten Reizgeschwindigkeit nachweisen. Das 
trifft auch ffir Rotatorien zu. Spemann steUte fest, daB jiingere 
Tiere auBerordentlich lebhaft sind, standig umherkriechen und 
-schwimmen, daB dagegen altere Tiere, etwa vom 10. Tage vor 
ihrem Tode an, trage werden, die Bewegungen verlangsamen sich, 
der RaderapparatO wird weniger gebraucht, die Reaktionen auf 
Beriihrung oder Erschiitterung erfolgen langsa.m und schlieBlich 
gar nicht mehr. Diese Erscheinungen steigern sich, bis das Tier 
in den letzten Tagen vollkommen regungslos erscheint und sich 
nur noch selten ganz langsam streckt und zusammenzieht; die 
letzte noch erkennbare LebensauBerung ist die Flimmerbewegung 
im Schlund. Mit diesen physiologischen Erscheinungen gehen auch 
morphologische einher. Die sonst geschmeidige und leicht bieg
same K6rperwand wird knittrig, und es treten starkere Falten auf, 
die sich besonders beim Zusammenziehen bilden, wahiend kontra
hierte jiingere Tiere gleichmaBig rund erscheinen. Der vorher 
ganz durchsichtige K6rper wird allmahlich undurchsichtiger und 
dunkIer, spater entstehen dann Hohlraume im Innern, sodaB 
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gewisse Stellen heller erscheinen. Der Korper derartig stark ge
alterter Tiere erscheint stellenweise, manchmal auch in groBerer 
Ausdehnung, wie aufgetrieben, an ihm treten starke Einschniirun
gen auf, besonders hinter dem Kauapparat und vor dem Ansatz 
des FuBes. Rier liegen die fiir die Lebensprozesse hauptsachlich 
in Betracht kommenden Raupt-Quermuskeln, die offenbar all
mii.hlich ihre Elastizitii.t verlieren. 

Schon am lebenden Objekt ist festzustellen, daB ein Verfall 
der inneren Organe eintritt. Da bei diesen zellkonstanten Tieren 
einmal ausgefallene Zellen nicht mehr ersetzt werden konnen, so 
muB das Tier natiirlich in dem Augenblick zugrunde gehen, wo 
lebenswichtige Zellelemente ausfallen. 

Das Alter der Rii.dertiere ist auch von EinfluB auf die I ... ei
stungs- und Lebensfii.higkeit der Nachkommen. Nach Fr. Spe
manns Feststellungen nimmt bei dem sich parthenogenetisch fort
pflanzenden Rii.dertier Rotifer vulgaris die GroBe der J ungen mit 
zunehmendem Lebensalter der Mutter abo Diese kleinen Tiere 
bringen wenigerNaChkommen hervor als die groBeren, vorhervon 
dem Muttertier erzeugten Weibchen. Wahrend die Durchschnitts
zahl der Jungen sonst 5-6 betragt, werden von den kleineren 
spii.ter geborenen Weibchen im Durchschnitt 4-6 Junge nur von 
20 vR., von weiter~n 20 vR. 3, von 30 vH. 1-2, von 30 vR. gar 
keine J ungen hervorgebracht, das deutet also auf eine entschiedene 
Beeinflussung der Leistungsfahigkeit der Nachkommen durch das 
Lebensalter der V orfahren bei diesen zellkonstanten Tieren. Die 
Lebensdauer allerdings scheint bei den N achkommen von altern
den Tieren nicht verkiirzt zu werden. 

Alle Rotatorien, wie iiberhaupt viele zellkonstanten Tiere (Ne
matoden, Bii.rtierchen usw.) haben nun weiterhin die ~'ahigkeit, 
sich bei giinstigen Lebensumstanden encystieren zu konnen, so
daB also dadurch eine Unterbrechung des sonstigen starren Lebens
cyclus eintritt, wie wir es in ii.hnlicher Weise nur bei den Protozoen 
beobachten. Verdunstet das Wasser, in dem sich Rii.dertiere 
befinden, so kontrahieren sich die Tiere, scheiden eine Gallerthiille 
ab und gehen in ein Dauerstadium iiber, in dem sie allen Fahrlich
keiten zu trotzen vermogen. Die Erdrotatorien sind in diesem 7.;u
stand des latenten Lebens nicht nur befii.higt, jeder Austrocknung 
zu widerstehen, sondetn sie konnen auch extremen Temperatur
gegensii.tzen bis nahe zum absoluten N ullpunkt ausgesetzt werden. 
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Rotatorien sindim encystierten Zustand15J ahre gehalten und dann 
von neuem zum Leben erweckt worden. Es ist das um so ver
wunderlicher, da normalerweise der eyclus dieser Tiere janur 
etwa 40 Tage betragt. Rahm behauptete sogar, dall Radertiere 
noch nach 59jahrigem Trockenliegen zum Leben erweckt werden 
konnen. 

Baumann 1919/21 gibt allerdings fiir Oallidina eine Grenze 
von nur 11/2 Jahren an, aber auch das ist eine betrachtliche Ver
langerung derLebensdauer gegeniiber der normalen von 40 Tagen. 
Man mull allerdings immer wieder bedenken, dall die Encystie
rung einen anabiotischen Zustand darstellt, wo also von einem 
eigentlichen Leben kaum gesprochen werden kann. N ach Be
obachtungen von Jacobs soIl sogar nach einer RUbeperiode bei 
Rotatorien eine Periode erhOhter Fortpflanzungsfahigkeit folgen, 
sodaB hier, ahnlich wie bei den Protozoen wahrend der Encystie
rung, auf eine Erneuerung der Organisation zu schliellen ware. 

a) Die Beziehungen zwischen del' Organisationshohe 
der Tiere nnd del' Differenziernng del' Soma-

nnd Generationszellen. 
Jeder Metazoenorganismus zeigt zwei verschiedene Zellanteile, 

die haufig schon von der friihesten Embryonalentwicklung an 
sich scharf voneinander trennen. Der eine dient der Erhaltung der 
Art, der andere dagegen den Gesamtverrichtungen des Indivi. 
duums. Es sind das die Geschlechts- oder Generationszellen und die 
somatischen Zellen. Wahrend die ersteren in der Metazoenreihe 
immer einen ganz charakteristischen Typus darstellen, der im 
groBen und ganzen unabhangig ist von der OrganisationshOhe 
des Tieres, sind die somatischen Zellen um so h6her differenziert, 
je vollkommener sich das Tier den Umweltbedingungen angepaBt 
hat, und je hOher es im System steht. Die Differenzierung der 
somatischen Zellen ist in erster Linie abhangig von der funk
tionellen Anpassung, sie wird um so starker, j e komplizierter die 
Verrichtungen der taglichen I~ebensbediirfnisse wie Ernahrung, 
Stoffwechsel, Locomotion usw. werden. Die somatischen Zellen 
haben also die Aufgabe, das Individuum als solches zu erhalten 
und tragen dadurch indirekt zur Erhaltung der Art bei. Urspriing
lich scheinen aIle LebensauBerungen der somatischen Elemente 



Beziehungen zwischen der Organisationshohe und Differenzierung. II 

bei den niederen Metazoen auf eine moglichst groBe Produktion 
von Nahrmaterial zugeschnitten zu sein, um moglichst viele Ge
nerationszellen zur sicheren Erhaltung der Art entstehen zu lassen. 
Ob hier jedoch ein lJ"bergang der somatischen Zellen in Generations
zellen erfolgt, ist fraglich, bei den hoheren Tieren kann es wohl 
als ausgeschlossen gelten. 

AUerdings haben Regenerationsversuche von Janda und 
Tirala bei Anneliden, denen die Geschlechtsregion und damit 
auch die Geschlechtssegmente entfernt wurden, ergeben, daB auch 
neue Geschlechtssegmente mit Keimdriisen, Hoden sowohl wie 
Ovarien, regeneriert werden konnten. Da man j edoch rudimentare 
Keimdriisen bei Anneliden in den auBerhalb derGeschlechtsregion 
gelegenen Segmenten findet, so ist die Moglichkeit vorhanden, 
daB die neugebildeten Keimzellen aus diesen oder in- different en 
Zellen gebildet sein konnten. 

Daraus nun aber, daB die Somazellen den Nahrboden abgeben 
fiir die Generationszellen, und daB vielleicht auch bei wenig diffe· 
renzierten Organism en wahrend des ganzen individuellen Lebens 
aus undifferenzierlem Material - ob somatischer oder genera
tiver Art ist nicht zu entscheiden - immer noch Keimzellen her
vorgehen konnen, folgt, daB beide Elemente enge Beziehungen 
zueinander haben. Denn auch die Generationszellen iiben einen ge
wissen EinfluB auf die somatischen Elemente aus, indem diese ge
wisse AnstoBe zu vermehrter Lebenstatigkeit von ihnen empfangen; 
die zur Regelung des somatischen Anteils an der geschlecht· 
lichen Betatigung zunachst absolute Bedingung sind. 

Bei den Keimzellen ist nun schon von den primitiv gebauten 
Metazoen an ein scharf ausgepragter Dimorphismus vorhanden, 
der sich darin zeigt, daB aus mannlichen und weiblichen Keim
zellen in homologer, j edoch specifisch verschiedener Weise Eier und 
Spermatozoen ausgebildet werden. Diese sexuelle Differenzierung 
der Zellen selbst ist auch bei manchen Protozoen schon in den 
Phasen des Cyclus ausgepragt, wo Macro· und Microgameten Ei
und Samenzellen entsprechen und durch eine Verschmelzung ein 
neues Individuum bilden. 

In dem MaBe nun, wie die Generationszellen sich von den soma
tischen Zellen bei der Hoherentwicklung der Tiere absondern, 
kommt es zu einer Zusammenlegung der Generationszellen zu 
einem Organ, der Keimdriise, die unter Vermittlung von somati-
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sehen Elementen zustande kommt, die sie sehutzen und ernahren. 
Die Wechselbeziehungen zwischen Keimzellen und Organismus 
werden nun noch enger, was sieh am besten in der jetzt erfolgen
den sexuellen Differenzierung der nunmehr aueh scharf gesonderten 
Somazellen erkennen laBt. 

Die Anlage der Keimdriise ist urspriinglieh stets eine indiffe
rente, weder mannlieh noch weiblieh differenziert. 

Die Keimzellen jedoch sind bei denjenigen Tieren, die einen 
Gesehleehtsehromosomenmeehanismus haben, schon in der Keirn
bahn als mannlieh oder weiblieh zu erkennen, sodaS die~ also iil 
extremer und starrer Weise als determiniert anzusehen sind. Mit 
Ausnahme dieser extrem determinierten Tierekommt erst unter dem 
EinfluB der sieh Il\annlieh oder weiblieh differenzierenden Keim
driise die primare somatisehe sexuelle Differenzierung zustande. 
Immer wieder gehtdeutlieh aus diesen Beziehungen hervor, daB 
die Somaelemente den Bediirfnissen der Gesehleehtselemente an
gepaBt sind. J a, erstere konnen sogar soweit reduziert we:r;den, daB 
nur noch die somatischen Begattungsorgane neb en den Keim
driisen iibrig bleiben, wie das bei den sogenannten Zwergmannehen 
parasitarer Formen vorkommt. Die weitgehende Sonderung der 
Keimzellen von den somatisehen Elementen bei hoheren Tieren 
laBt sieh ohne weiteres aus dem Prinzip der Arbeitsteilung erklaren. 

Wenn nun aueh bei den Metazoen die Fahigkeit der unge
sehleehtliehen Fortpflanzung dureh Teilung und Knospung bei 
labilen Regulationsformen noeh vorhanden ist, so ist dochimall
gemeineri die gesehleehtliehe Fortpflanzung die vorherrschende 
oder, bei stabilen und partiell odertotal zellkonstanten Tieren die 
einzige Art der Fortpflanzung. Dadureh nun, daB derKorper der 
mehrzelligen Tiere sieh aus somatisehen und Keimzellelementen 
zusammensetzt, konimt einzweifaeher Cyelus zustande, derjenige 
des Somas und der der Keimzellen. Der somatisehe Cyclus ist 
derjenige, den wir als Individualeyelus bezeiehnen. Er beginnt mit 
der befruehteten Eizelle und fiihrt dureh die progressive Phase 
zum Reifestadium und endet iiber die regressive Phase in dem 
natiirliehen Tod. Die Somazellen erleiden den natiirliehen Indi
vidualtod, weil sie zur Fortpflanzung nieht herangezogen werden, 
sieh also nieht verjiingen konnen. Die Keimzellen sind zwar im 
Cyelus des Somas verankert, haben jedoch wie die Protozoon 
einen Reiheneyelus; sie vermehren sieh in der Keimdriise dureh 
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Teilung, erreichen dann ihr Endstadium in der reifen Eizelle 
und im Spermatozoon. Damit ist der Reihencyclus beendet, wenn 
nicht die Endprodukte zweier geschlechtlich differenzierter Reihen, 
die Ei- und Samenzellen, miteinander zur Verschmelzung kom
men. Es entsteht so die befruchtete Eizelle, aus der nun wieder 
Keimzellengenerationen und das Soma fiir sich getrennt ent
wickelt werden. Die Keimzellen setzen nun ihren phasenhaften 
Reihencyclus in derselben Weise fort, wie wirdas schon bei den
jenigen Protozoen gesehen haben, die Macro- und Microgameten 
zu bilden vermogen. Wir konnen diesen Kehnzellencyclus bei den 
Metazoen als geschlechtlich differenten Reihencyclus mit notwendi
ger gesehlechtlicher Verkniipfung zweier geschlechtsdifferenter 
Raihen durch den Akt der Befruchtung ansehen. 

FUr die Keimzellen ist also im Weismannschen Sinne eine 
Kontinuita.t des Keimpmsmas vorhanden. Dieses ist potentiell 
unsterblich wie die Protozoon und wie iiberhaupt die lebende Sub
stanz. Die Somazellen dagegen in ihrer Verkniipfung zu einem 
vielzelligen Volltier sind auch fiir sich existenzfa.hig mit· ihren 
einseitig differenzierten Richtungen, indessen haben sie die Fahig. 
keit, Reihencyclen zu bilden, d. h. also Keimzellen zu bilden, 
eingebiiBt. Sie haben einen echten Individualcyclus, der aber 
ohne die Keimzellen nicht wiederholt werden kann. Baben jedoch 
die Metazoon die Fa.higkeit der Teilbarkeit beibehalten, wie 
viele Coelenteraten, Turbellarien, Anneliden usw., so kann auch 
der somatische Zellkomplex durch Teilung getrennt werden und 
in einen einfachen Reihencyclus eintreten, der in gewisser Weise 
dem einfachen Reihencyclus durch Teilung bei Protozoen gleich
zusetzen ist. Immer aber sehen wir, daB dieser Reihencyclus 
durch eine geschlechtliche Fortpflanzung unterbrochen wird, wie 
wir das such schon bei den Protozoon festgestellt hatten. 1st die 
Fortpflanzung eine parthenogenetische, so bleibt auch beiMetazoon 
beziiglich der Keimzellen der einfache Reihencyclus erhalten, da 
keine Verkniipfung mit einem rein mannlichen Cyclus eintritt. 

b) Die Keimbahn. 
Wenn man sich die Aufgabe stellt, die Wechselbeziehungen 

zwischen Geschlechtszellen und somatischen Elementen naher 
zu analysieren, so ist ein kurzer AbriB der Differenzierung der 
Keimzellen sowohl in phylogenetischer wie in ontogenetischer 
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Beziehung notig, zumal, wenigstens bei vielen hochdifferen
zierten Tieren, die Formgestaltung in gewisser Weise von den 
KeimdrUsen abhangig ist. Einen Anhaltspunkt dafiir, wie iiber
haupt eine Soma- und Keimzellendifferenzierung sich anbahnen 
konnte, laBt sich an Volvocineen, jenen koloniebildenden Proto
phyten, gut verfolgen. Wir kennen hier primitive und hoher ent
wickelte Formen. Eine primitive Gattung ist Pandorina, wo 
jede Kolonie nur aus Zellen besteht, die alle gleichartig sind und 
in einer gemeinsamen Gallerthiille leben. Jede dieser 16 Zellen 
hat die Fahigkeit, durch mehrfache Teilung eine neue Kolonie 
zu erzeugen. Betrachten wir dagegen eine hoch entwickelte Form, 
z. B. Volvox, so bemerken wir hier sofort einen cellulare:a Dimor
phismus. Die iiberwiegende Mehrzahl der Zellen ist ziemlich klein 
und fiillt die Wandung der hohlen GalIertkugel aus. Dadurch, 
daB die Zellen mit Augenfleck, Chlorophyll und GeiBel ausge
stattet sind, zeigen sie, daB sie die typischen Funktionen somati
scher ZelIen, die Verrichtung der Lebensbediirfnisse, besitzen. 
N eben diesen kleinen Zellen sind dann noch eine geringere Zahl 
andcrervorhanden, die erheblich groBer sind und sich auch morpho
logisch von den kleineren unterscheiden. Diese Zellen sind allein 
imstande ein neues Individuum durch Zellteilung zu bilden. Sie 
konnen sich aber auch zu Ei- und Samenzellen differenzieren, 
die nun ebenfalls durch Verschmelzung und darauf folgende Tei
lung eine neue Kolonie bilden. Durch diese interessanten Ver
haItnisse an verschieden hoch entwickelten V olvocineenkolonien 
laBt sich direkt die phylogenetische Entstehung von Soma- und 
Geschlechtszellen verfolgen. Allerdings handelt es sich hier um 
niedere Pflanzen. In der Tierreihe dagegen kennen wir derartige 
"Obergange nicht. 

Bei den Metazoen lassen sich in bezug auf die Differenzierung 
der Keimzellen drei groBe Gruppen unterscheiden. Die niedersten 
Formen besitzen zeitlebens einen Fond von indifferenten Zellen, 
von denen, ganz unregelmaBig im Korper verstreut, Keimzellen 
sowohl wie andere Gewebszellen sich differenzieren konnen. Zu 
diesel' Gruppe wiirden nur die Poriferen zu zahlen sein. 

Die zweite Gruppe (Cnidarier) besitzt ebenfalls noch ein in
differentes Zellenmaterial, aus dem, wie bei den Poriferen, mann
liche und weibliche Geschlechtselemente undsomatischeZellen her
vorgehen konnen. J edoch begeben sich hier die mannlichen und 
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weiblichen Keimzellen nach bestimmten scharf umschriebenen 
Stellen des Korpers hin, wo sie zur definitiven Reife gelangen und 
auch zur Entleerung kommen. 

Die dritte Gruppe endlich umfaBt die groBe Mehrzahl der 
Metazoen mit gut entwickelten Keimdriisen, die schon in der 
Embryonalentwicklung einen wohlumschriebenen Anlagekomplex 
darstellen und dann sich zu einer mannlichen oder weiblichen 
Keimdruse weiter differenzieren. 1m allgemeinen ist charak
teristisch fur die Gruppe, daB nach Entfernung der DrUse die 
somatischen Zellen nicht imstande sind, neue Keimzellen zu bilden. 

mer die erste Gruppe, die Poriferen, konnen wir kurz hinweg
gehen. Keimzellen und somatische Zellen sind noch keineswegs 
stark voneinander unterschieden; die Geschlechtsprodukte ent
stehenim Bindegewebe, dem sogenannten Mesoderm, aus Zellen, 
welche urspriinglich von den Bindegewebszellen dieser Schicht 
nicht zu unterscheiden sind. Die Eizellen sind von keiner cuticu
laren Hulle oder Dotterhaut umgeben. Sie liegen nackt in einer 
mesodermalen Hohle des Mutterkorpers, die von Endothel aus
gekleidet ist. Sie behalten stets die Fahigkeit bei, sich amoboid 
fortzubewegen. Wie esscheint, stehen auch hier schon die Ur
genitalzellen mit den Bindegewebszellen in genetischer Beziehung. 
Nach Maas stellen sie primitive larvale Elemente dar, die sich 
schon fruh von den specifischen Gewebselementen unterscheiden 
lassen und allein zur Bildung von 00- und Spermatogonien Ver
wendung finden. Die selteneren mannlichen Tiere lassen aus je 
einer Urgenitalzelle zwei Zellen hervorgchcn, deren cine durch 
fortgesetzte Teilung die Spermien liefert, wahrcnd die andere 
follikelartig die aus der ursprunglichen Keimzelle hervorge
gangenen Spermatozoen umgibt. Schon bei dies~n primitiveren 
Formen scheint also eine mannliche und weibliche Differenzierung 
ausgepragt zu sein. Dadurch, daB auch bei diesen Formen die 
Urkeimzellen sich in die embryonale Periode zuruckleiten lassen, 
bestatigt sich immer wieder die von M. NuBbaumbegrundete 
Lehre, die von W eis ~ann als Theorie der Kontiimitat des 
Keimplasmas . ausgebaut wurde. Welche Momente hier fur die 
Differenzierung zum mannlichen odeI' weiblichen Typus maB
gebend sind, ist nicht zu klaren. Die Beziehungen zwischen 
Soma und Keimzellen sind hier so eng, daB lllan in gleicher 
Weise den somatischen Zellen einen EinfluB auf die Differenzie-
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rung der Urzellen zuschreiben, als auch eine primar unabhangige 
Entwicklungsrichtung der mannlichen oder weiblichen Keimzelle 
annehmen kann. 

Wie innig die Beziehungen zwischen Keimzellen und somati
schen Elementen sind, erhellt aus ihrer Genese, aber auch schon 
daraus, daB die Keimzellen amoboid sich zwischen den Gewebs
zellen fortbewegen, ja daB die Oogonien sogar indifferente Gewebs
zellen in sich aufnehmen (Jorgensen), um sie zu ihrem eigenen 
Wachstum zu verbrauchen. Ein Stoffaustausch kann hier 
sowohl auf osmotischem Wege von Zelle zu Zelle stattfinden, als 

auch unmittelbar, entweder durch 
die Aufnahme von zugrunde gehen
den Keimzellelementen durch die 
FreBzellen, als auch durch die Auf
nahme der Gewebszellen durch die 

ei Oogonien. 
let em em eel 

ei 

b 

Abb. 5a, b. Lilngsschnitt durch einen Zweig eines Hydroldpolypen (Eudendrium racenw8um) 
mit wandernden Oocyten (ei) 1m Ectoderm (ect) und Entoderm (ent), BOwie Durchbrechen 
der StUtzlamellen zum Durchtritt von elnem in das andere Kelmblatt, hi Blastostylknospe. 

(Nach A. Weismann.) 

Auch bei der zweiten Gruppe, den Cnidariern und Ctenophoren, 
haben wir ·im wesentlichen noch ahnliche Zustande wie bei den 
Poriferen. 1m allgemeinen sind hier sogenannte Propagations
herde vorhanden, in denen sich die U rkeimzellen vermehren 
(Abb. 5a, b). Fiir diese Herde kann sowohl das Ecto- wie das Ento
derm in Betracht kommen. Zum Unterschied von den Poriferen 
wandern die reifenden Zellen nur an bestimmte Stellen des Kor-
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pers, wo sie zur vollstandigell Elltwicklung gelangen (Abb. 5b). 
Oft sind auch bestimmte Illdividuen einer Kolonie zu Geschlechts
individuen umgewandelt, die dann ausschlieBlich die Aufgabe 
haben, die Geschlechtsprodukte zur Reifo zu bringell. Die Ent
wicklung erfoIgt dann entweder in den Individuen oder die Ge
sohIeohtsprodukte werden, wie bei den Medusen, duroh Dehiscens 
der Korperwand naoh auBen befordert. Die Eier dieser Tiere 
sind schon mit einem Dotterhautohen versehen, sie sind einer 
amoboiden Bewegung nicht mehr fahig. 

Bei allen bilateralenMetazoen sind nun die Keimzellen zu paari
gen Organen im Organismus vereinigt und sind so vollstandig von 
den somatisohen 
Zellenabgetrennt; 
dieDrtise selbst ist 
meist von einer Pe
ritonealhtille um- PII' 

geben, die soma,ti
scherNaturist und 
auch sonst noch in 
enger Beziehung zu 
den somatischen pm 

Zellen steht (Abb. 
6a-b). Dersohar-
fe Untersohied in
dessen zwischen 
somatischen und pm 

Generationszellen 

fJ' 

~dr 

its nun schon in 
der Entwickiung 
der Metazoen aus
gepragt, so daB 
schon 1879 und 

Abb. 6a-d. Entwicklung des Eierstockes eines Ringelwurmes 
(Amphitrite rubra) . a-c Keimepithel (ge) und Gcschlechts· 
druse (gdr) als Wucherung des Peritonealepithels (pm). 
d OvariUln mit sich loslOsenden Oocyten (gz), Vv BauchgefllB. 

(Nach E. Meyer.) 

scharfer formuliert 1880 M. NuBbaum den Satz aufstellen 
konnte: ,,samen und Ei stammen nicht von dem Zellmaterial 
des elterIichen Organismus ab, sondeI'll sie haben mit ihm gIei
chen Ursprung." 

Durch embryologische Studien, diesich auf verschiedene Tier
kreise erstreckten, war NuBbaum zu der Ansicht gelangt, daB 
schon im gefurchten Ei das Zellmaterial sich in das des Indivi-

H a rms , Korper und Keimzellen. 2 
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duums und das fiir die Erhaltung der Art scheide, und daB beide 
Zellgruppen und ihre Abkammlinge sich unabhangig voneinander 
vermehrten. J eder Tierkarper ware dann gewissermaBen ein 
Doppelwesen, wenn auch, wie das NuBbaum annimmt, beide 
Zellgruppen denselben auBeren modifizierenden Einfliissen unter
worfen sind. Die Vercrbung erworbener Eigenschaften schlieBt 
diese Theorie also nicht aus. 

Weismann dagegen, del' diese Theorie del' Kontinuitat des 
Keimplasmas weiter ausbaute, zieht den SchluB, daB Keimzellen 
und Somazellen prinzipiell verschieden sind. Das Keimplasma 
allein ist fiiI' die Vererbung ausschlaggebend, in ihm sind aIle 
Erbfaktoren fiiI' die Gewebs- ung Organzellen in Form von soge
nannten Determinanten vorhanden. Weismann ist es dann auch 
gewesen, del' den Begriff del' Keimbahn einfiihrte, worunter wir 
diej enige Kette von Generationszellen verstehen, welche die ganzen 
Anlagekomplexe des Organismus von den Furchungsstadien ab 
mit auf den Weg bekommen hat und schlieBlich auf die Ei
und Samenzellen iiberliefert. Diese Generationskette beschrankt 
sich nicht auf das Individuum, sondeI'll sie verbindet dieses kon
tinuierlich mit den fernsten Ahnen und ist im Gegensatz zu den 
Somazellen potentiell unsterblich. Das Postulat fiir die W cis
mannsche Theorie ist, daB die Keimzellen sich erbgleich teilen, 
d. h. ungespaltene Ide auf die Tochterzellen iibertragen, im Gegen
satz zu den sich differenzierenden somatischen Zellen, wo eine 
erbungleiche Teilung bei del' Differenzierung zu Organzellen ein
tritt, wobei das Keimplasma sich in immer kleinere Gruppen von 
Determinanten spaltet. 

Diese erbungleiche Teilllng bestreitet O. Hertwig, der allen 
vom Ei abstammenden Zellen die volle Erbmasse zukommen 
laBt. Durch Einfliisse del' Zellen und Zellgruppen aufeinander 
und durch EinfluB von auBen her wird nun ihre Potenz in ver
schiedener Weise beeinfluBt, nul' die Keimzellen verbleiben unter 
derartig giinstigen Bedingungen, daB sie die volle Erbmasse im 
geeigneten Moment voll aktionsfahig aufweisen. Damit ware 
also del' Unterschied zwischen Somazelle und Keimzelle kein prin
zipieller, und wir miiBten annehmen, daB eine noch nicht zu weit 
differenzierte Somazelle, wenn sie unter die geeigneten Einfliisse 
gerat, zur Generationszelle werden kanne. Einige Experimente 
(Janda, NuBbaum, Oxner, Tirala), sprechen in del' Tat 
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fUr diese Umwandlung. Jedoch ist hier immer der Einwand zu 
machen, daB die umgewandelten Somazellen latent gebliebene 
Keimzellen oder Neoblasten waren. 

Den Keimplasmabegriff Weismanns halt nun neuerdings 
Child fiir unnotig und unmoglich. Nach ihm ist Keimplasma: 
jedes Protoplasma, welches unter geeigneten Bedingungen fahig 
ist, Regression, Verjiingung und Aufbau zu einem neuen Indi
viduum zu erleiden. Diese Annahme besagt insofern nichts Neues, 
als wir wissen, daB sich die Keimzellen erst im Laufe der phylo
genetischen Entwicklung herausdifferenziert haben, und daB es 
auch heute noch wenig specialisierte Metazoen gibt, bei denen 
scheinbar somatische Zellen noch im Laufe des individuellen 
Lebens zu Keimzellen werden konnen. Anderseits haben wir 
aber bei dem Auftreten der Keimbahnen auch ein wohl abge
grenztes specifisches Keimplasma, welches nun lediglich del' Fort
pflanzung dient und so uns hinfiihrt zu dem Begriff der Kon
tinuitat des Keimplasmas. Den Begriff "Keimplasma" wieder 
fallen zu lassen, zugunsten eines sehr wenig scharf definierten 
Protoplasmaszustandsbegriffes, wiirde meines Erachtens einen 
Riickschritt bedeuten. 

Am klarsten kommt die Differenzierung der Keimzellen natiir
lich bei den Tieren zum Ausdruck, die eine Keimbahn auf
weisen, wo wir also schon die Keimzelle vom ersten Furchungs
stadium an verfolgen konnen. Eine Keimbahn ist aufgefunden 
bei Fischen, Tintenfischen, Insekten, Spinnentieren, Krebsen, 
Rundwiirmern und Plattwiirmern, wahrend bei den iibrigen Meta
zoen, auch den meisten Vertebraten, eine Keimbahn in dem 
strengen Sinne bisher nicht nachgewiesen ist. Auch bei den Tieren, 
die eine Keimbahn aufweisen, ist das Merkmal der Urkeimzelle, 
das sie zu ihrer Erkennung natiirlich aufweisen miissen, kein ein
heitliches. Bald ist es der Kern, der als Merkmal dient, bald das 
Protoplasma und bald Einschliisse in letzterem. In neuerer Zeit 
sind durch die grundlegenden Untersuchungen von Meves, 
Duesberg und Rubaschkin Chondriosomen in den Keimzellen 
nachgewiesen worden, die im Gegensatz zu den stabchenformigen 
der Somazellen kornchenartig sind. Vielleicht ist damit ein Mittel 
gefunden, auch bei Tieren, bei denen bisher keine Keimbahn be
kannt war, einesolche aufzufinden, wie das Rubaschkin 1912 
schon beim Meerschweinchen bis zum gewissen Grade gelungen ist. 

2* 
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V orerst beschranken wir uns darauf, kurz die FaIle zu referieren, 
in denen eine Keimbahn durch irgendein erkennbares Merkmal 
zweifellos nachgewiesen wurde. 

Das bekannteste Beispiel fUr spezielle Eigenschaften des Ker
nes in der Keimbahngeneration hat Boveri bei Ascaris megalo. 

5, 

P, 

a b c 

e 

g 

Abb. 7 a-h. Die friihen }"urchllngssta dien von Ascaris megaiocephaia , welche Chro
matindiminlltion zeigen. (Naeh Boveri). a und b zwcizelligcs Stadium, II a die beiden 
Chromosomen der Ursomazclle isolicrt, e-e vierzelliges Stadium, f sechszelliges Sta
dium , g vierzehnzelliges Stadinm, h achtzehnzelliges Stadium , aile drei von rechts ge
sehen. A und B die Teilprodllkte der 1. Ursomazelle (S,), EM St die 2. Ursomazelle (S2); 
P" P 2 , P a die Stammzellen der tTrgeschlechtszellen, E Anlage des Ectoderms, eet Ectoderm, 

mat Anlage des Mesoderms und Stomodaeums, rk Richtungskorper. 

cephala erbracht. Boveri konnte die Keimbahnzellen bis zu den 
ersten l!'urchungsstadien zuruckverfolgen, und zwar auf Grund 
der Merkmale, die an den Chromosomen auftraten. Bei der ersten 
Teilung des befruchteten Eies (Stammkeimzelle PI und somatische 
Zelle ,S\) treten lange schleifenformige Chromosomen mit keulen
formig angeschwollenen Enden auf (Abb. 7 a-h). Wenn nun 
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diese beiden ersten Blastomeren in Mitose treten, so weisen ihre 
Kernapparate schon Unterschiede untereinander auf. In der 
ersten Stammkeimzelle (PI) bleibt die urspriingliche Chromosomen
form erhalten, wahrendin der anderenZelle 8 1 oder deren beiden 
Derivaten A und B, aus denen ein Teil des Ectoderms hervorgeht, 
eine sogenannte Diminution eintritt. Die Chromosomen dieser 
Furchungszellen werden so abgeandert, daB der diinne mittlere 
Abschnitt in eine Reihe von Kornchen zerfallt, wahrend die 
keulenformigen Enden ihre Form bewahren. Nur die aus dem 
Mittelstiick der Chromosomen hervorgegangenen Kornchen bilden 
eine Aquatoria.Iplatte und werden mitotisch gespalten, wahrend 
die groBen keulenformigen Endabschnitte zunachst im Aquator 
rudimentare Durchteilungsversuche machen, um dann im Cyto
plasma resorbiert zu werden. Dieselbe Differenzierung wiederholt 
sich auch bei dem nachsten Teilungsschritt, d. h. die Stammkeim
zelle verhalt sich wie die befruchtete Eizelle und produziert bei 
jeder Teilung eine Zelle, deren Chromatin nachher diminuiert wird 
(zweite Ursomazelle) und eine Zelle, die die volle Chromatinmasse 
beibehalt (zweite Stammzelle). Dieser Vorgang tritt viermal ein, 
bei der vierten, nach dem sogenannten Modus A entstandenen 
Zelle, werden endlich nur Tochterzellen produziert, bei denen 
keineDiminution mehr .eintritt, sie ist jetzt die Urgeschlechts
mutterzelle (Stammzelle 5. Ordnung), aus der dann schlieBlich 
die Keimdriise hervorgeht. 

Durch diese Befunde der Diminution des Chromatins in den 
somatischen Zellen scheint ein gewisser Anhaltspunkt dafiir ge
geben zu sein, daB im Sinne Weismanns die Somazellen erb
ungleich geteilt werden, vorausgesetzt, daB das Chromatin Trager 
der Vererbung ist. Leider ist es nicht gegliickt, diesen V orga,ng 
der Chromatindiminution bei allen Tieren nachzuweisen. AuBer 
bei einigen N emertinen und der Gallmiicke M iastor ist nur bei 
Dytiscus wahrend der Oogenese ein Vorgang beobachtet worden, 
der der Chromatindiminution entspricht. Wir haben es also hier 
scheinbar nicht mit einem allgemeingiiltigen Prinzip zu tun, sondern 
mit einer Eigentiimlichkeit, die nur wenigen Tieren zukommt. 

Erwahnt moge hier noch werden, daB Goodrich 1916 eine 
sehr klare Diminution bei Ascaris incurva beschrieben hat. Die 
Chromosomengarnitur ist merkwiirdigerweise geschlechtlich sehr 
different, was aus folgender Tabelle hervorgeht: 
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Spermatozoen + Eizellen Zygote 

(13A + 8X) + (13A + 8X) = 26A + 16X = 42 = Weibchen 
(13A + Y) + (13A + 8X) = 26A + (8X + Y) = 35 = Miinnchen 

Abb.8.Teilungs· 
spindel mit Ohro
matindiminution 
von Ascaris in

curva. (Nach 
Goodrich.) 

Die Elimination (Abb. 8) erfolgtwie beiA8cari8megalo
cephala hauptsachlich auf dem vierten Zellstadium. 

Ein wesentlich einfacheres und scheinbar weit 
verbreitetes Merkmal fand H ac ker bei den Cope
poden. Die Stammzellen, einschlieBlich des unge
teilten Eies, zeichnen sich gegeniiber den anderen 
Embryonalzellen dadurch aus, daB bei ihrer Teilung 
im Umkreis des einen Pols der Teilungsfigur farb
bare Kornchen auftreten, die Hacker als AuBen
kornchen oder Ectosomen bezeichnet. Er halt sie 
fur Nebenprodukte des Stoffwechsels, vielleicht je
doch habcn wir es hier mit den Mevesschen Chon
driosomen zu tun. N ach neueren Untersuchungen 
(Amma) sollen diese Kornchen wahrend jedes 

karyokinetischen Cyclus in einem bestimmten Stadium neu auf
treten und dann wieder verschwinden. Amma ist der Ansicht, 

Abb. 9 a . Netz und verbindender 
Strang verwachsen, zwei Epithelzellen 
in die Tiefe verlagert, vier Vacuolen. 

(Nach Paul Buchner.) 

"daB die Ectosomen als Abschei
dungen, Endprodukte des Zell
kernstoffwechsels aufzufassen sind, 

Abb. 9 b. Friihestes Stadium der Einwanderung 
einer Epithelzelle in die Oocyte. Von dem Kern 
der ersteren geht ein Faden zu einem dem Epi
thel aufliegenden Netz. (Nach Paul Buchner.) 

welche zu bestimmten Zeiten im Plasma des Kernes zur Ab
scheidung gelangen und wieder aufgelost werden". 
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Die Ectosomen gelangen bei der Teilung in diejenige Schwester
zelle, welche die Stammzelle der folgenden Zellgeneration darstellt. 
Wahrend sich die letzte Stammzelle, die Urgeschlechtsmutterzelle, 
teilt (primare Urgeschlechtszelle), bildet sie die beidenUrge
schlechtszellen. Die Kornchen tretcn jetzt nicht mehr einseitig 

Abb.9c. Ganzes Ei mit degenerativem Aufhangeapparat vor der Reifeteilllng. 
(Nach Paul Buchner.) 

in der Mitose auf, sondern im ganzen Umkreise der Teilungsfigur. 
Es ist daher berechtigt zu sagen, daB die Kornchenzellen die di
rekten Etappen der Keimbahn darstellen. 

Beieinigen anderen wirbellosen Tieren, Moina, Daphnia, nach 
Weismann und Ischikava (1888j89), sind es degenerierende 
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Zellen des Keimepithels, die aus der Umgebung des Eies im Keim
plasma am vegetativen Pole eingeschlossen werden und nun in der 
Keimbahn bis zur Vrkeimzelle verfolgt werden konnen (Abb. 9 
a-c). Derartige FaIle sind besonders eillgehend von Buchner 
bei Sagitta und Kiihn bei den Sommereiern von Polyphemus 
untersucht worden. Bei Sagitta tritt nach Buchner eine Epithel
zelle in das Ei und erliegt hier einer hypoplasmatischell De
generation (Abb. 9 a-c), woraus ein chromatischer Korper re
sultiert, der stets nul' in eine Tochterzelle gelangt. In spateren 

Abb. 10. Schnitt durch ein 16·Zellenstadium von Sagitta. 
Degenerierte Epithelzelle nur in einem BJastomer. 

(Nach Paul Bu chner.) 

Stadien zerfallt er 
zu Chromidien, wo
bei sich Beziehun
gen zur Sphiire fin
den. 

Die Chromidien 
gelangen nur in 
das Plasma del' 
V rgeschlechtszellen 
(Abb.lO), in del' Vr
keimzelle lOst sich 
die intensiv farb
bare chromatische 
l\Iasse in Chromi
dien auf und wird 
durch aIle folgenden 
Keimzellengenera -
tionen bis in die 

wachsenden Eier mitgefiihrt, wo sie eine den Nucleolen ent
sprechende Rolle im Stoffwechsel spielen soll. 

Bei den Sommereiern von Polyphemus lassen sich ahnliche 
Zustande aufdecken. An einer Stelle im Eiplasma ist eine auf
fallende Sonderheit zu bemerken. 1m vegetativen Pole befindet 
sich ein eingeschlossener Nahrzellkern odeI' die Reste von allen 
drei Nahrzellkernen, damit ist das Ei von Polyphemus polar 
differenziert. Die erste Furchungsebene stellt sich nun in einem 
spitzen Winkel zur Hauptachse (Abb. 11) ein, so daB die kleinere 
Blastomere Xl mehr yom Plasma des vegetativen mitsamt dem 
Nahrzellkern mitbekommt, wiihrend lEMI (siehe Abb. 11) 
mehr yom animalen Pol erhalt. Die beiden ersten Blastomeren 
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haben also schon verschiedenartiges Plasma mitbekommen. Eine 
gleichal'tige Schiefstellung del' Spindel und Furchungsebene 
konnte auch bei Lepas von Bigelow aufgefunden werden. Auch 
hier ist am animalen Pol del' 
Richtungskorper vorhanden, 
am vegetativen liegen zahl
reiche Dotterkugeln im Plas
ma. Bei der zweiten Fur
chungsteilnng bei Polyphemus, 
wo die Achsenverhaltnisse des 
Embryos sichtbar festgelegt 
werdenkonnten, bekommt nur 
eine der vier Zellen, na.mlich 
yll = DII, den Nahrzellenrest. 
Bei der dritten Teilung kom
men vier groBere animale und 
vier vegetative Zellen zur Ab
spaltung, unter denen DIll 

(Abb.12) die kleinste ist und 

Abb. 11. E nde der II. Furchungsteilung. 
Caryomerenstadium I-I. I Furche von Poly

phemus pediculus. (Nach KtlHN.) 

den Nahrzellenrest in sieh birgt. Diese Zelle DIII konnen wir 
auch als Z bezeichnen. Aus ihr geht schlieBlich die Keimbahn
zelle ZUI hervor. Wah-

.Alii 

, , 
e lll 

rend in den ersten drei 
Teilungen kaum ein Ein
fluB des Nahrzellkorpers 
auf die Teilungsvorgallge 
sich bemerkbar macht, 
scheint in der viertell Tei
lung derKeimbalmzelle die 
Nahrzellenkernmasse sieh 
aufzulockern und von di
rektemEinfluBaufdieAus
bildung der Teilungsfigur 
zu sein. Der Kernrest in 
der Urkeimzelle falIt dann Abb. 12. Horizontalschnitt durch das 8-ZeIlen
vollig in kleine Stiicken stadium von Polyphemus pediculus. (Nach KUhn.) 

auseinander. 1m weiteren Verlauf del' Bildung del' Oogonien aus 
den Urkeimzellen werden die aus dem Nahrzellenkern stammen
den Korner immer weitergegeben und noeh mehr aufgespalten. 
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Wie iiberhaupt das friihe Auftreten von Urgeschlechtszellen 
bei den Crustaceen mehrfach beobachtet wurde, so lassen sich auch 
bei den Insecten viele derartige Beispiele anfiihren. 1m all
gemeinen liegt hier an dem einen Pol des Eies eine stark farbbare 
Masse im Plasma, die als Polkorper bezeichnet wird und die, 
wie das eine Reihe von Untersuchungen ergeben haben, in die 
Urgenitalzellen gelangt. Es kommen hier hauptsachlich Cecido
myiden und andere Dipteren in Betracht, an denen schon Bal
biani und Metschnikoff wichtige Beitrage zur Keimbahnlehre 
geliefert haben. Wir wollen uns hier auf die neueren Unter
suchungen von Silvestri, Kahle und Hasper beschranken. 
Zuna,chst kann als ziemlich sicher gelten, daB bei den meisten 
Insectenfamilien, so den Phryganiden, Coleopteren, Hymenop
teren, Dipteren und Aphanipteren, bei einer Reihe von Species 
Polzellen festgestellt worden sind, und bei vielen Formen ist auch 
der Nachweis der sexuellen Natur derselben gefiihrt worden. 

Silvestri hat eine Reihe von parasitischen Hymenopteren 
untersucht. Die Eier dieser Tiere besitzen in der Regel eine birn
oder flaschenformige Gestalt. Das Chromatin der spateren Rich
tungsspindel liegt in Form zweier oder dreier Platten um den 
Hals der Zelle. Am entgegengesetzten Polliegt ein runder groBer 
Nucleolus, der sich stark farbt. Dieser Nucleolus gelangt nun 
nach der Befruchtung bei der ersten Furchung nur in eine Zelle, 
und auch im Vierzellenstadium ist er nur in einer Zelle vorhanden, 
wo er aber nun in Kornchen zu zerfallen beginnt. 1m achtzelligen 
Stadium tritt die Hemmung der Tellungsenergie auf, die auch 
sonst bei Keimbahnzellen beobachtet worden ist. Die zwei Zellen, 
die aus der Zelle mit dem Nucleolus aus dem Viererstadium her
vorgegangen sind, haben jetzt beide Antell an dem zerfallenen 
Nucleolus erhalten, von nun an bekommen aIle Nachkommen 
aus ihnen dieselben Granula im Plasma. Wenn auch das Schick
sal dieser Zellen von Silvestri nicht weiter verfolgt wurde, so 
ist doch wohl mit Sicherheit anzunehmen, daB sie den Wert von 
Keimzellen haben. Besonders interessant ware das Verfolgen der 
Keimbahn bei diesen Tieren insofern, als sie eine Entwicklung 
zum Polyembryo durchmachen. 1m Keimgewebe tritt wahrend 
der Entwicklung nach einiger Zeit eine Sonderung derart ein, daB 
ein groBer vorderer Tell groBe Kerne und dunkles Plasma be
kommt, ein hinterer dagegen kleinere helle Zellen. Buchner 
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weist darauf hin, daB die groBen Zellen im vorderen Teil wahr
scheinlich von den Zellen mitNucleolarsubstanz und verringertem 
Teilungstempo abstammen; dafiir spricht auch, daB aus der vor
dercn Partie eine Reihe von Zellnestern entstehen, die den Ge
schlechtstieren den Ursprung geben. Der hintere Teil liefert da
gegen nur eine einzige geschlechtslose Larve, die wahrschein
lich den Zweck erfiillt, den geschlechtlichen Larven den Weg 
durch das Gewebe zu bahnen. 

Rei einer anderen von Silvestri untersuchten Form 00-
phthora, bei der das Ei die fiir die iibrigen Insecten typische ovale 
Form aufweist, tritt auch zum erstenmal das bei den Insecten 
haufig beobachtete Verhalten der Urgeschlechtszellen im Blasto
derm auf, indemsie sichnicht demepithelialen Verbandeinfiigenson
dern mehr abgerundet sind. 
Auch hier ist am vegetati
yen Pole des Eies ein groBer 
Nucleolus vorhanden, der in 
die Urgeschlechtszelle ein
tritt (Abb. 13 a-c), aber 
schon friihzeitig einem Zer
fall in Granula unterIiegt. 

a b 
c 

An Oophthora schlieBt sich 
nun sehr eng Ghironornu8 an, 
wobei ich mich an die U nter- Abb.13a-c. Keimbahn von Oop hthora. 

suehungenvonHasper halte. Nach Silve s trL) 

Auch hier ist schon im Ovarialei eine stark farbbare rundliche An
sammlung vorhanden, die sich nach Ablage des Eies als wolkige 
Masse lebhaft tingierbarer Kornchen im vegetativen Pol vorfindet. 
Hasper nennt diese Partie das Keimbahnplasma (Abb. 14a). 
Wenn bei del' Furchung das Vierzellenstadium erreicht ist, riickt 
ein Kern mitsamt dem umgebenden Protoplasma auf die erwahnte 
chromophile Substanz zu, macht nun aber nicht, wie sonst die 
Blastodermzellen, an der Oberflache halt, sondern buchtet sich 
halbkugelartig vor. In der V orwolbung kommt es dann zu einer 
Teilung, woraus zwei sich vorwolbende Plasmahiigel resultieren, 
die sich vollstandig absehniiren (Abb.14 b). Das weitere Schick
sal dieser nunmehr als Polzellen bezeichneten Elemente gestaltet 
sich so, daB sie sich noeh mehrfach teilen, jedoch allmahlich in 
ihrer Aktivitat erlahmen. Der Teilungssehritt VIII-XVI kommt 
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gar nieht mehr zur V ollendung, sondern erstreekt sieh nur auf die 
Kerne. Diese lange Ruhepause, die sieh bis auf die junge Larve 
ausdehnt, wird dazu benutzt, um die Polzellen wieder in das Blasto
derm (Abb. 15 a, b) einzubeziehen. Sie liegen zunaehst vortiber
gehend im Verb and des Blastoderms, riieken dann abel' bis in 

It 

b 

, , 
c/o 

Abb. Ha, b. a Langsschnitt durch das Hinterende eines Eies 
von Chironomu8 auf dem Zweizellenstadium. b l,angs
schnitt durch die austretende primare PolzeJIe im Teilungs
stadium. (Nach Hasper.) ch Chorion, gz GenitalzeJIe, 
khbl Keimhautblastem, kpl Keimbahnplasma, opl Ooplasma, 

pltr Plasmatropfen. 

dasInnere des Eies 
VOl' (Abb. 15 b). 
Mankann sie dann 
weiter bis zur defi
nitivenKeimdriise 
verfolgen. 

N oeh mehr als 
beiChironomushat 
sieh bei den Mus
cidendiedieKeim
bahn begleitende 
Substanz von del' 
Form des Nucleo
lus entfernt. No
ack, del' dieKeim
balm beiMusciden 
genauer verfolgt 
hat, fand im Mo
ment del' Eiab
lage am hinteren 
Pol eineKornchen
platte, die zuerst 
fadenartig ist, sich 
spateI' abel' immer 
mehr konzentriert 
und sich in eine 
zarte, dunkel gra
nulierte Wolke am 
Pol umwandelt. In 

ihrem Bereich nun kommen Blastodermkerne zu liegen (Ab b. 16 a), 
die sich andel's als die iibrigen verhalten. Sie riieken nicht so 
nahe an die Peripherie wie die ubrigen, und jeder umgibt sich 
peripherwarts halbmondformig mit dem feinkornigen Plasma. Aus 
ihnen entstehen die Polzellen. 
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DaB wir es bei den Polzellen tatsachlich mit spa-teren Keim
zellen zu tun haben, hat ein sehones Exp!,\riment von Hegner 
1908, das 1916 von Reagan bestatigt wurde, dargetan, dem es 
gelang, bei Chryso-
meliden den hinteren kltbl 

granulierten Teil des 
Eies zu entfernen und 
die Eier trotzdem zur 
Entwieklung zu brin
gen. Es resultierten 
Embryonen ohne die 
typisehen 64 Urge
sehleehtszellen, wel
ehe normalerweise al
lein die Granula be
sitzen. Es ist hier 
also zur Bildung einer 
asexuellen Lar've ge
kommen, wie sie vor
hin gesehildert, nor
mal bei den parasiti
sehen Hymenopteren 
vorkommt. DiesesRe
suIt at ist insofern 
aueh noeh bemerkens
wert, als eine sonst 
als omnipotent ange
sehene Eizelle nieht 
imstande ist, die ent

b 

Abb.15 a, b. a ZweikernigePolzeJlen imMoment des Wiedcr
eintrittes in das Ei. Aufnahme des sekundarcn Keirn· 
hautblastems durch die Blastodermzellen. (OIti1"Onomus.) 
b Frontalschnitt durch ein Ei mit fast vollendetern 
Durchbruch der Urgeschlechtszellen durch das Blasto· 

derm. bid Blastoderm. (Nach Hasper.) 
Abbildungserklarung wie 14 a, b. 

fernten generativen Anteile zu ersetzen. Bei den Tieren mit 
Keimbahn seheintalso eine Regeneration der Keimbahn selbst 

Abb.16. Polzellen von ~fu8ca. (Nnell Noack.) 

in den friihesten Stadien ausgesehlossen zu sein. Die Entwiek
lung ist so hoehgradig determiniert, daB sieh daraus aueh die 
Wirkungslosigkeit der Kastration auf die sekundaren Merkmale 
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bei den Insecten beispielsweise erklart, worauf wir noch zuruck
kommen werden. 

Wir mussen nun noch der interessanten Keimbahn der Ceci..: 
domyidenlarven unsere Aufmerksamkeit schenken. 

Es handelt sich hier urn die parthenogenetische Entwicklung 
einer Gallm(icke Miastor (Kahle, Hegner). Schon im unbefruch
teten Ei sieht man an einem Pol eine besondere Plasmaart, das 
Polplasma (Abb. 17 a, pPl). Am entgegengesetzten Polliegt eine 
syncytiale Ansammlung von 20 Nahrzellen (Kors c he It und spater 
GroI3). Nach der AusstoI3ung der Richtungskorper beginnen die 
Furchungsteilungen, bei denen unter den Insectenkeine Zellgrenzen 
auftreten. 1m Vierkernstadium erleiden drei von ihnen eine Chro
matindiminution wie bei Ascaris. Der vierte dagegen teilt sich 
ohne Diminution und eine der Tochterzellen gelangt in das Pol
plasma, wie es in ahnlicher Weise bei Chironomus schon be
schrieben wurde(s.Abb.14a,bu.15a, b). DiesesPlasma trennt sich 
dann mit seinem Kern von dem Rest des Eies und ist die Ur
geschlechtszelle (Abb. 17). Die ubrigen Kerne bilden dann mit 
dem Plasma des Eies in der fur die Insecten typischen Weise 
Keimblatter und Organe des Embryos, wahrend die Urgeschlechts
zelle sich auf vier Zellen vermehrt. Genauer spielt sich die 
Kernteilung folgendermaI3en ab (hierzu Abb. 17): Auf dem 
Viererstadium wandert, wie auch sonst bei den Insecten, der der 
Polplasmamasse zugekehrte Tochterkern auf diese zu und ver
schmilzt mit ihr. Bei der Teilung zum Achtzellenstadium steht 
die Spindel nun so, daI3 die centrale Plasmamasse wieder in den 
Eidotter zurucktritt, wahrend der distale dunkel granulierte TeiI 
die erste Urgeschlechtszelle darstellt. Wahrend nun die sieben 
somatischen Zellen sich in 14 teilen, bleibt sie im Ruhestadium, 
und erst wenn 28 Zellen durch TeiIung hervorgegangen sind, teiIt 
sie sich in zwei Oogonien. Wenn dann das Blastoderm von 56 
Zellen gebildet wird, teilen sich die beiden Oogonien im ungleichen 
Tempo in acht Uroogonien, die nun.wieder in eine langandauernde 
TeiIungsruhe verfallen und sich im jungen Embryo zu einem rich
tigen Ovarium anordnen. Damit ist der Keimbahncyclus ge
schlossen, denn aus den Urgeschlechtszellen werden bald die par
thenogenetischen Eier der neuen Generation. 

Aus diesen Befunden geht hervor, daI3 eine Keimbahn bei 
Nematoden, PfeiIwiirmern und vielen Arthropoden festgestellt 
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Abb. 17a-d. Die Keimbahn der Gallmiicke MiastM. a Das Ei mit Nahrzellen nc, dem Kerngv 
nnd dcm Poipiasma pPI. b Die ersten Furchnngsstadien mit der I., III., IV. Teilnngsfigur. 
pb Richtungskiirper, cllip das zu eliminierende Chromatin. c Spateres Fnrchnngsstadium. 
cR Reste des Eliminationschromatins, c Protoplasmaansammll1ng, pgc abgesonderte Ur o 

geschiechtszelle. d Nach der Bildung des Biastoderms c. 06g die Ureier, R Chromatinreste. 
e Nach der Segmentierung des KeimeB. (Nach Hegner.) 
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worden ist. Dagegen sind bei Echinodermen, Anneliden, Tuni
eaten und den meisten Vertebraten Keirnzellbahnen nicht mit 
Sicherheit beobachtet worden. flier scheinen die Blastomeren 
sich auBerlich sichtbar erst in spateren Stadien in somatische 
und generative Elemente zu spalten. Der Zeitpunkt dieser Spal
tung unterliegt scheinbar einer gewissen Variabilitat und ist. wohl 

Abb. 18. Schema dar Keimbahn beim ~feer· 
schwelnchen. Die schwarzen Kreise ste\lcn die 
uDdlffercnzierten ZelleD (Ei, FurchuIlgszclJen Fz, 
UrgcschlechtszellcnUz,Oo·bzw. Spermatogonlen) 
vor, die weilleD Krelse die differenzlerten Zellen 

(Soma1.ellen). Htp Keimeplthcl. 
(Nneh Rubaschkin.) 

hei Tieren . mit nicht determinierter Entwicklung nicht so scharf 
abgegrenzt wie bei denen mit sogenannten Mosaikeiern. Bei 
ersteren tritt erst irn Laufe del' :Furchung oder Keimblatterbildung 
die erkennbare Somatisierung der Blastomeren ein. 

Nach Ru baschkin llluB die Keimbahnlehre sich bei Sauge
tieren auf morphologische Besonderheiten des Zellprotoplasmas 
stiitzen: es ist das der Chondriosomenapparat. Beirn Meerschwein-
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chen hat Rubaschkin diese Vel'haltnisse eingehend studiel't. 
Wahrend des FUl'chungsprozesses sind aHe Zellen gleich, und haben 
nicht wie bei Ascaris u. a. verschiedene charakteristische Merk
male. Oberall finden sich kornige Chondriosomen. Wahreud 
der Keimblatterbildung nun verlieren immer mehr Zellen diese 
Eigentumlichkeit, ihre Chondriosomen werden fadig; nUl' diese 
Zellen bilden das auBere Keimblatt und spater die Mehrzahl 
der Zellen des mittleren und inneren Keimblattes; andere bleiben 
undifferenziert. Die Zahl del' undifferenzierten Zellen vermindert 
sich immer mehr, indem diese den Charakter von somatischen 
Zellen annehmen (siehe Schema Abb. 18). 1m Stadium del' Meso
dermsegmentierung sind undifferenzierte Zellen nUl' in einem ein
zigen Abschnitt des Embryos, namlich im hintersten Teil (hinter 
dem Primitivstreifenende), vorhanden. NUl' wenige den Blasto
meren homologe Zellen bleiben also ubrig. Diese sind als Urge
schlechtszellen zu bezeichnen. Sie erleben keine weitere Differen
zierung, und bleiben eine Zeitlang imEntoderm Hegen, wandern 
dann aus dem letzteren in dasMesenterium aus und gelangen schlle.l3-
lich in dasKeimepithel des W olffschen Korpers, wo sich die Keim
drUse bildet. Nach einer Reihe von Generationen sondern sie sich 
in Oogonien und Spermatogonien, und zwar direkt. Eine zweite 
Generation von Keimzellen, die die zugrunde gehenden ersten er
setzen, gibt es nach Ru baschkin nicht, was allerdings von einer 
Reihe von neueren Autoren (van Beek u. a.) bestritten wird. 

Die Ausfiihrungen uber die Keimbahn zeigen uns, da.l3 das 
Material fiir die neue Generation in den Keimzellen von Anfang 
an unvermindert beiseitegestellt wird, und da.l3 somatische Zellen 
auch in fruheren Entwicklungsstadien sie nicht zu ersetzen ver
mogen (Hegner, Reagan). 

Die dieKeimzellen oft kennzeichnendenEinlag~rungen inForm 
von besonderen Protoplasmasubstanzen, die "Keimbahn bestim· 
mer", oder die volle Erhaltung des Chromatins im Gegensatz zu 
derDiminution derSomazellen, machen uns dieKeimzellen von vorn
herein in der Entwicklung als etwas Besonderes kenntlich. Diese 
sind gewissermaBen von Beginn der Existenz in einem Individual
cyclus bis zum Ende desselben "von verbrauchender physio
logischer Aktivitat dispensiert und funktionieren nUl' insoweit, 
als der erhaltende, sozusagen egoistische, Stoffwechsel ihnen natiir
Hch eigen iet" (Goldschmidt). Damit kommen wir auf die 

Harms, Kiirper nnd Keirnzellen. 3s. 
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Grundbedeutung der Sexualitat, die urspriinglich darin ausgedruckt 
ist, daB, wiewir es bei der Keimbahn sahen, sichhochdifferenzierte 
Zellen, die dem Tode am Ende des eyclus verfallen sind, £ruh von den 
Keimzellen absondern, die ihrerseits alle individualcyclische Ten
denzen bewahren, ohnedaB siej edem natiirJichen Todeanheimfallen. 

In der Entwicklung der Tiere macht sich nun die Tendenz bemerk 
bar, das Entwicklungsgeschehen in starrer Richtung verlaufen zu 
lassen. Die ganze Entwicklung eines Tiereskann so gesetzmaBig und 
zwangsIaufig sich abspielen, daB sie determiniert'wird im Gegen
satz zu der nicht determinierten oder Regulationsentwicklung. 

Unter Determination versteht man die Schicksalsbestim
mung der einzelnen Zellen zu bestimmten Zeiten der Embryonal
entwicklung. Am weitesten ist die Determination vorgeschritten, 
wenn schon in der befruchteten Eizelle oder gar schon in der un
befruchteten Eizelle die spateren Hauptregionen des Embryos fest
gelegt sind. Bei manchen Tieren finden wir in der unbefruchteten 
Eizelle bestimmte Bezirke, die uns sogar schon die Hauptrichtungen 
des Embryos erkennen lassen. So fand Schleip (1924) bei 
einem Weibchen von Ascaris megalocephala birnformige Eier, die 
den Nachweis ermoglichten, daB bei ihnen die Langsachse der 
ursprunglich in Kegelform der Rhachis ansitzenden Oocyte zur 
Polaritatsachse des reifen Eies, der von der Rhachis abgewandte 
und somit der Eirohrenwand anliegende stumpfe Oocytenpol zum 
animalen Pol des reifen Eies wird. Die Polaritat ist also schon 
lange vor der Reifung und Befruchtung im Wachstumsstadium 
der Oocyte vorhanden. Da jedoch erst durch die Befruchtung 
die Entwicklung ausgelOst wird, so werden die wirklich spater 
anfzufindenden Symmetrie-Ebenen eines Tieres erst durch diese 
festgelegt. 1st allerdings eine parthenogenetische Entwicklung 
moglich, so mussen auch in der unbefruchteten Eizelle schon bei 
Tieren, die uberhaupt eine Determination aufweisen, die Achsen
beziehungen des spateren Embryos nachzuweisen sein. Immerhin 
Jii.Bt sich feststellen, daB eine wirkliche Determinierung des Eies 
erst erschlossen werden kann, wenn die Furchung einsetzt. 

Die Furchungsprozesse bei den Metazoen sind nicht nur bei 
den einzelnen Tierkreisen verschieden, sondern auch innerhalb der 
Kreise finden wir weitgehende Verschiedenheiten, abgesehen da
von, daB die :Furchung an und fiir sich schon durch den Dotter
gehalt der Eier verschieden sein muB. Wir unterscheiden Fw-
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chungen mit determinativem Charakter und solche mit nicht
determinativem Charakter. 1m ersten FaIle finden wir schon im 
befruchteten, aber noch ungefurchten Ei bestimmte Regionen des 
Eiplasmas, sogenannte organbildendeKeimbezirke (Ht:s), die 
durch verschiedenen Inhalt an Nahrungsdottersubstanzen, durch 
das Vorhandensein oder Fehlen bestimmter Pigmente, durch 
hellere oder trubkornige Beschaffenheit des ProtopIa.smas, durch 
die Anweseuheit feinster mit hestimmten ]'arbungsmethoden dar
stellbarer Granula usw. gekennzeichnet sind. 

Die experimentelle ErschlieBung der Wertigkeit dieser Bezirke 
in der Eizelle in bezug auf die Entwicklungsfaktoren ist erst in 
den Anfangen. Wir konnen wohl heute schon sagen, daB wir es 
hier mit formativen Stoffen der Entwickluhg oder mit enzym
ahulichen Korpern zu. tun haben, die schon in den allerfriihesten 
Stadien der Entwicklung gewissermaBen diese selbst praformieren. 

Bedeutsam scheint mir, daB van Herwerden bei Seeigeln 
Fermente in den Eizellen als Oxydone feststellte, die einer Unter
gruppe der Oxydasen entsprechen. Solche oxydative Fermente 
konnte H.VoB (1924) auchinFroscheiernfeststellen. Bei600Hitze, 
durch Einwirkung von schwachem Alkohol oder durch Trypsin 
waren die Fermente vernichtet. Die intensivste Oxydasereaktion 
zeigt im Ovarialei des Frosches der Dotterkern und die von ihm 
abstammende vitellogene Substanz. In den groBen Ovarialeiern 
kommen auBerdem noch gewisse Stellen des Plasmas vor, die als 
Oxydasecentren bezeichnet werden. Der Eikern selbst gibt nie die 
Oxydasereaktion. Fur das Formbildungsproblem wahrend der 
Furchung spielen diese Centren sicher eine Rolle. 

Versuche mit a-Naphthol + p-Phenylendiamin an Ovarial
eiern vom Frosch, von denen ohne jede Fixierung Gefrierschnitte 
angefertigt wurden, und Beobachtungen in situ an den kleinen 
Oocyten ergaben, daB bei letzteren die Oxydase auf den Dotter
kern beschrankt ist: Bei langerer Wirkung erfolgt schwache 
diffuse Farbung des Pl'otoplasmas, dagegen keine des Kernes. Bei 
groBeren Eiern tritt vollige Blaufarbung ein, nur der Kern bleibt 
hell, weil das Ganze mit Dotterkernsubstanz erfullt ist.Bei noch 
groBeren Eiern (Schnitte) tritt die Reaktion im Eiplasma ein, 
das zwischen den Dotterplattchen verstreut ist. Kreisiormige 
Stellen mit intensiv gefarbtem "Oxydationscentrum" lassen aich 
jetzt nachweisen. Das Ferment gehort zu den "Oxydonen" im 

3* 
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Sinne Battellis (60 0 Hitze, Alkohol, Trypsin vetnichten die Re
aktion). Das Hauptergebnis ist also, daB sich intensive oxy
dierende V organge in der Dotterkernsubstanz abspielen, wahi'end 
der Kern keine oxydierende Wirkung hat. 

Beim Frosch lieB sich auf experimentellem Wege sogar fest
stellen, daB die Determination im Moment der Befruchtung ein
setzt, also sicher durch diese bedingt ist: das haben Versuche von 
Brachet ergeben, der Defektbildungen an der Eizelle 1/4, 1/2, 
3/4 bis 2 Stunden nach Zusatz des Samens verursachte lind dann 
die weitere Entwicklung des uberlebenden Eiteiles studierte. Es 
stellte sich dabei heraus, daB bis 3/4 Stunden nach Zusatz des 
Samens stets ganze und notmale Embryonen aus dem uberlebenden 
Eiteil hervorgingen. Bis dahin ist das Spermatozoon noch gar 
nicht in die Eihulle eingedrungcn, sondern hat erst die Gallert
hulle durchsetzt. Eine Stunde nach Zusatz des Samens ist aber 
die Befruchtung wirklich eingetreten, und die Anstichversuehe 
beginnen jetzt andere Resultate zu liefcrn. Zu Anfang sind die 
Embryonen zwar nur leicht asymmetrisch gebildet; sind aber 
11/2 bis 2 Stunden nach Zusatz des Samens verstrichen, so erhalt 
man nach Abt6tung der einen Eihalfte halbe Embryonen, genau 
so, wie wenn man eine der beiden ersten Blastomeren ausgeschaltet 
hatte. Das Froschei kann also selbst, nachdem das Spermatozoon 
eingedrungen ist, abel' noch keine Vereinigung mit dem Eikern 
stattgefundcn hat, seinen defckten Bau umregulieren. 1st dagegen 
einmal wirklich das Stadium der befruchteten Eizelle erreicht, 
so ist damit auch del' Beginn del' Determination gegeben. 

Charakteristisch fiir die determinierte Furchung ist, daB die 
schon am Ei zu unterscheidenden Substanzen scharfer durch die 
Furchung voneinander getrennt werden. Manfindet sie dann in den
jenigenBlastomeren wieder, in denen wir auch die Anlage einzelner 
Organe schon erkermenk6nnen. BeiAscidien (Ab b. 19a, b) und auch 
nachweisbar bei Amphibien, wahtscheinlich auch bei den ubrigcn 
Wirbeltieren, haben wir in del' befruchteten Eizelle, also von da 
an, wenn das Spermatozoon eindringt, bestimmte Cytoplasma
differcnzierungen. Um das Spermatozoon ordnen sich gewisse 
Stoffe herum, die einen gelben Halbmond bilden. Es sind chon
driosomenartige Gebilde, die von Meves entdeckt und beschrieben 
worden sind. Daruber entwickelt sich nach dem animalen Pol zu 
eine helle Plasmazone durch das weibliche Ferment, das aus dem 
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Zusammenbruch des Keimblaschens entsteht. Im zweiten Fur
chungsstadium entstehen weitere Bezirke, auf die wir spater die 
wichtigen Organsysteme des Organism us zuriickfiihren konnen. 
Aus einem bestimmten Teil des vegetativen Pols entsteht das 
Entoderm, aus dem gelben Halbmond unter Vermittlung von 
Fermenten das Myoblast und Mesenchym. Aus der hellen Plasma
zone geht das ganze spatere Ectoderm, aus einer anderen die 
Neurochordalplatte hervor. 

Wir sehen, daJ3 schon in del' befruchteten Eizelle die wich
tigsten Stoffe vorhanden sind, die die gesamte Unterlage fiir die 
verschiedeneDifferenzierung tragen. Das sindStoffe, die sich ledig
lich im Plasma befinden, und die wie Fel'mente, Oxydasen oder 

v 

u b 

Abb. 19a, b. Ei und 2. Blastomerenstadium von Cynthia parWa. Schema (verandert nach 
Conklin), an animaler Pol, veu vegetativer Pol, v vorne, k hinten. gk gelber Halbmond 
(spiiteres Mesenchym und Myoblast), kpl helle Piasmazone (spater Ectoderm). lh lichtgrauer 

Haibmond (spatere Neurochordaiplatte), en spiiteres Entoderm. 

Oxydone, wirken. Wir konnen sogar auf Grund del' Befunde Par
allelen ziehen zur Entwicklung der Vogel und Saugetiere. Wir 
haben am Hinterrand der Area embryonalis einen verdickten Kno
ten, den HensenschenKnoten, der sich beim Ovalwerden der Area 
embryonalis auszieht zum Primitivstreifen und aus sich hervor
gehen laJ3t: die Chorda und das Bindeglicd zwischen N euralrohr 
und Darm, den Canalis neurentericus. Diese ganzen Partien wer
den, vielleicht auch dieMedullarrinne, aktiviert durchdenHensen
schen Knoten. 

Bei sich entwickelnden Eiern von Rana fU8ca "vurden auf dem 
vorgeschrittenen Blastulastadium Teile der von O. Schultze 
als grauer Halbmond bezeichneten Zone mit einer erhitzten Nadel 

Harms, Kiirper und Keimzellen . 3b 
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(Brachet 1923) zerstort. 24 Stunden nach dem Stich werden 
die betreffenden Zellpartien als Extraovat ausgestoBen, wahrend 
die Entwicklung im ubrigen ungestort weitergeht. Die mittlere 
Partie des Halbmondes entspricht dem spateren Vorderhirn, das 
je nach der Intensitat des Eingriffes vollstandig fehlen oder rudi
mentar entwickelt sein kann. Wird eines del' Seitenhorner zer
stort, so schlieBt sich der Blastoporus nicht; es entwickeln sich 
so Spinae bifidae, deren eine Halfte jedoch - je nach dem Grade 
der Zerstorung - ganz fehlen kaHn oder mangelhaft ausgebildet 
ist. Die organbildenden Substanzen fUr Zentralnervensystem und 
Chorda sind also schon im befrucMeten Ei in Gestalt des grauen 
Halbmondes vorhanden. 

Bei Eiern, die dem ecMen Determinationstypus angehoren, 
fehlt, soviel wir wissen, jegliches Regulationsvermogen, d. h. die 
Fahigkeit, Storungen oder Verluste durch Umarbeitung des Keimes 
auszugleichen (P os t gener a ti on nachR oux).DieBlastomerensind 
in diesem FaIle nicht vertauschbar. Die Entwicklung ist in ge
wisser Weise Mosaikarbeit, und die Blastomeren sind ihrem Inhalt 
nach durch bestimmte organbildende Substanzen, die wir viel
leicht fUr Enzyme halten konnen, fur ein bestimmtes Schicksal 
determiniert. Die Stadien der Embryonalentwicklung werden 
hier meist sehr rasch durchlaufen, da die ganze Embryonalent
wicklung sich gesetzmaBig regelt durch den bei vielen Tieren starr 
gewordenen Chromosomenmechanismus. 

Bei allen Tieren. mit extrem determinierter Entwicklung sind 
die Chromosomengarnituren gewohnlich scharf individualisiert, 
und es ist daher die Annahme berechtigt, daB sie in ihrer wechsel
seitigen Wirkung mit dem Plasma die ganze Entwicklung leiten 
und formen. Wir haben es also hier mit cellularen formbildenden 
Reizen zu tun, die nicht mit Hormonen gleichgesetzt werden dur
fen, wie wir sie bei Tieren finden, deren Entwicklung durch ein 
dafiir spezialisiertes Organsystem gelenkt wird, namlich das inkre
torische System. 

Die Annahme, daB bei der determinierten Furchung Enzyme 
oder Fermente eine Rolle spielen, ist nicht neu; sie ist schon ver
mutet worden im Jahre 1894 von Driesch. In seiner "Theorie 
der organischen Entwicklung" sagt er: "Eine bestimmte Plasma
beschaffenheit wirkt auf den Kern ein und aktiviert aus dem
selben einen bestimmten Stoff, ein Ferment, das nun wiederum 
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bestimmte Prozesse im Zelleib ins Leben ruft. Das Primare, 
welches Differenzierungen aus16st, ist also doch das Zellplasma, 
obgleich dann die Veranderungen des letzteren vom Zellkern aus 
bestimmt sind." Diese Ansicht wird in gewisser Weise auch von 
Boveri vertreten und ist auch in modifizierter Form 1914 von 
Har ms prazisiert worden in seinen Untersuchungen iiber die 
Abhangigkeit der secundaren Geschlechtsmerkmale von den 
primaren. 

Die Geschlechtschromosomen eignen sich besonders gut zur 
Feststellung des Erbvorganges im Embryo und konnen uns da
her auch besonders klar, eine V orstellung von der Wirkungsweise 
der Chromosomen zu geben. Bei Tieren mit determinierter Ent
wicklung, namentlich bei Insecten, wissen wir, daB das Geschlecht 
starr durch die Geschlechtschromosomen bestimmt ist; hier sind 
aber Inkrete, wie sie sonst von Keimdriisen geliefert werden, sicher 
nicht vorhanden. Infolgedessen ist die Annahme berechtigt, daB 
wir die Geschlechtschromosomen wohl als Trager geschlechts
bestimmender Enzymerreger anllehmen konnen. Wir haben in 
ihnen die Fahigkeit, ahnliche Stoffe zu aktivieren, wie sie sonst 
bei inkretorisch gelenkten Tieren die ganzen Keimdriisen liefern. 

Auch bei Insecten ist der OrganiF'mus, also das Soma, doppelt 
geschlechtlich angelegt, wie das die Versuche von Goldschmidt 
an Lyrnantria dispar ergeben haben. Das dominierende Geschlecht 
kommt nun einfach so zur Differenzierung, daB entweder ein mann
liches oder ein weibliches Enzym von den entsprechenden Ge
schlechtschromosomen geliefert wird. Diese Annahme wird ge
radezu bewiesen durch die Goldschmidtschen Versuche der 
Erzielung intersexueller Nachkommen durch Kreuzung geogra
phisch weit entfernter Rassen die, noch weiter eingesteIIt, auch 
Eingeschlechtlichkeit des· Geleges ergeben kann. Da bei diesen 
Kreuzungen nur ein Geschlechtsenzym voll wirksam wird, das 
andere zunachst partiell oder schlieBlich ganz ausfaIIt, so miissen 
intersexuelle oder eingeschlechtliche Gelege zustande kommen. 

Goldschmidt hat dann auch ebenfalls die Enzymtheorie der 
Wirkungsweise der Chromosomen in seinen Arbeiten von 1920 
bis 1923 vertreten, nur will er die Chromosomenenzyme gleich
setzen mit den Hormonen inkretorischer Driisen, was natiirlich 
zu einer Begriffsverwirrung fiihrt, da ein einmal festgelegter Name 
nicht fiir ganz andere, wenn auch ahnlich verlaufende Prozesse 
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angewandt werden dad. Es ist daher besser, den schon von 
Driesch vorgeschlagenen Namen "aktivierende Stoffe" oder 
noch besser, wie ich vorschlagen mochte, "Harmenzyme" anzu
wenden, da wir dann eine dem Begriff "Harmozone" der inkre
torischen Drusen entsprechende Bezeichnung hatten. 

Die Furchung mit nicht determinativem Charakter ist dadurch 
gekennzeichnet, daB aIle Differenzierungsprozesse, welche zur Bil
dung der Keimblatter oder bestimmter Organanlagen fiihren, erst 
verhaltnismaBig spat an einem aus zahlreichen Zellen bestehenden 
Keirn einsetzen. Der Embryo besteht also wahrend der Furchung 
und der spateren Entwicklung aus einem gleichartigen Zellmaterial. 
Wir konnen bei ihm von einem harmonisch-aqui potentiellen 
System sprechen. Histologische Differenzierungen zwischen den 
einzelnen Blastomeren sind nicht vorhanden. Dementsprechend 
ist es auch unmoglich, am ungefurchten Ei bestimmte organ
bildende Keimbezirke wahrzunehmen. Charakteristisch fur aIle 
diese Eier ist ein weitgehendes Regulationsvermogen. StOrungen 
der Entwicklung werden einfach durch Umordnung der Eisub
stanzen und durch andersartige Verwendung bestimmter Zellen 
oder durch Prozesse der Umdifferenzierung ausgeglichen. Der 
Entwicklungsmechanismus ist also hier nicht starr festgelegt, 
sondern anpassungsfahig. 

In gewisser Beziehung zur determinierten oder nichtdeter
minierten Entwicklung steht nun weiterhin die Festlegung der 
Achsenverhaltnisse des Keimes, welche sich aus der wechsel
seitigen Beziehung der Blastomeren ergeben; denn wir mussen 
bedenken, daB aIle in der Natur vorkommenden extremen Pro
zesse einmal sich aus einfachen herausdifferenziert haben. So 
muB man auch von vornherein annehmen, daB die streng deter
minierte Entwicklung sich aus der nichtdeterminierten aIlmahlich 
herausdifferenziert hat. 

Den erst en Schritt zu einer Determination bedeutet immer 
die Festlegung der Achsenbeziehungen in der befruchteten Eizelle 
oder in den ersten Furchungsstadien. Weiterhin sehen wir 
dann, daB eine Determination in der Richtung eintritt, daB sich 
bei allen Metazoen mehr oder weniger fruh von den somatischen 
Zellen die Generationszellen absondern, und daB zunachst einmal 
in der Entwicklung eine Keimbahn festzulegen ist. Das ist der 
zweite Schritt zur determinierten Entwicklung. 
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EineweiterewichtigeFrage ist nun die nach der Bedeutung von 
Kern und Cytoplasma bei der Entwicklung, oder letzten Endes die 
Rolle beider wahrend der Vererbung. Die Chromosomen haben 
in den letzten 10 Jahren durch die Untersuchungen von Boveri, 
Morgan und seiner Schule eine geradezu dominierende Bedeutung 
bekommen. Sie werden oft als die Gentrager bezeichnet. Bei den 
Geschlechtschromosomen wird daruber noch weiteres zu sagen 
sein. Tatsache scheint mir zu sein, daB sie uns oft einen uber
raschend klaren Einblick in die Mechanik der Vererbung geben, 
trotzdem sind sie nur der physiologisch-chemische Niederschlag 
fUr das Gesamtgeschehen in der Zelle. Das zeigt uns schon die 
Kernplasmarelation (KIP) von R. Hertwig und Heidenhain. 
Nach Ruckert (1892) und Goldsch mid t (1904) spielen die Kern
substanzen, speziell das Chromatin, wahrend der Wachstums
periode der Eier eine groBe Rolle. Sie beeinflussen aIle V or
gange im Cytoplasma. 

Die Wachstumsperiode zeigt die physiologisch intensivste 
Tatigkeit. Sie gibt sich morphologisch inder proteusartigen Ver
anderung von Kern und Plasma kund (siehe Abb. 20). Es werden 
jetzt die Dottersubstanzen und die organbildenden Substanzen 
oder Harmenzyme abgelagert. Von diesen physiologisch aktiven 
Substanzen trennt sich aber das Material der Chromosomen, die 
dann gmvissermaBen gereinigt oder frei von Stoffwechselprodukten 
in das befruchtete Ei eingehen. Der Kern ist vor den Reife
teilungen riesengroB. Wahrend der Reifeteilungen dagegen geht 
er bis auf die winzigen Chromosomen zugrunde. Wenn dann der 
Kern nochmals in ein Ruhestadium eintritt, wie bei den Seeigeln, 
so ist der Kern viel kleiner als der unreife. 

Wenn wir uns die cytologischen V organge in den Keimzellen 
vergegenwartigen, besonders im Hinblick auf die organbildende 
Substanz, so hat R. Hertwig bis zu einem gewissen Grade recht, 
wenn er sagt, die Ausfuhrung liegt im Cytoplasma, die Leitung im 
Kern und weiterhin in den Chromosomen, worauf die von Boveri 
entdeckten Qualitatsunterschiede und die Chromosomendiminu
tion der Somazellen hindeuten. 

Nun scheinen aber auch im Cytoplasma Gebilde von Bedeutung 
zu liegen, die bisher stark vernachlassigt sind: es sind das die 
von L. R. Zoja, Meves und Held in ihrer Rolle bei der Be
fruchtung untersuchten Plastosomen (Abb. 21). Held stellt 
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diese Vorgange nach dem Stande unseres heutigen Wissens 1922 
in einer Rektoratsrede dar . 

Die Wirkung der Harmenzyme alsStoffwechselregulatoren wah
rend der Entwicklung zeigt uns nun, daB die erste Entwicklungs
periode eineLeistung desProtoplasmas allein ist. DasPlasma enthalt 

Abb.20:1. 
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also Entwicklungsfak
toren erster GroBe, so
mitki:innen wirmitHeld 
sagen, daB auch der 
Stoffwechsel als solcher 
vererbt wird (Rassen
geruch, Blutart usw.). 
Die Definition der Erb
lichkeit muB daher fol
gendermaBen erweitert 
werden: sie ist die 
Dbertragung einer be
stimmtenOrganisation, 
in welcher alleBestand
teile der Zelle, ihres 
Kernes sowohl wie ihres 
Protoplasmas, zusam
menwirken, um die Or
ganisation der Zelle in 
verjiingter Gestalt fort
zusetzen. Baur sagt 
daher schon mit Recht : 
"Nicht Merkmale wer
den vererbt, sondern 
die Reaktionscharak

tere mach en das Vererbungsproblem im Innersten aus." Befruch
tung sowohl wie Vererbung sind also als ein chemisches oder ein 
Substanzproblem aufzufassen. Diese Ansicht vertritt auch Fie k 
1924. DaB es sich hier um EiweiBstoffe in der Hauptsache han
delt, das machen schon die altenMiescherschen Untersuchungen 
an Spermatozoenkopfen wahrscheinlich, in denen er 95 vH. nu
cleinsaures Protamin fand; dafiir spricht weiter der Boverische 
Befund vom Qualitatsunterschied der Chromosomen wie auch 
die Untersuchungen von Zoja, Meves und Held, die den An-
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• ~bb. 2Od. 

Abb.20 e. 

Abb. 20a-e . .:Ii'tinf Stadien der Oogenese von Pro teu s zur Demonstration der Umwand
lungen in Plasma und Kern. d und e schwiicher vergrollcrt als a-c. (Nach Jorgen se n.) 
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teil der Plastosomen bei der Befruchtung feststellten (Abb. 21). 
1st die Samenzelle eingedrungen, so vermehren sich zuerst die 
Eiplasmosomen, das ist das erste Signal, daB die miitterliche 
Zelle dem EinfluB des Spermatozoons erlegen ist. Das Spermato-

~. . . . 
Spermie • .,. . .. Eitem 

V"'.' ''. ((1\'.': 
. . ' '. 
. . . . 

Eikem • 
Spermie 

Q Vorkern 

e 
Abb. 21 a-e. Befruchtung des Pferdespulwurms. Anteil des Protoplasmas. (Nach H. Hel d.) 

zoon dringt nun bis zur Eimitte vor und streut seinen Plasmo
somenvorrat aus, wobei die einzelnen Plasmosomen sich rasch 
teilen und vermehren. Es entsteht so nach Held auch neues 
Plasma, namlich das Plasma der befruchteten EizeUe. Durch 
Zusammenlagerung der weiblichen und mannlichen Genome wird 
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ebenso ein neuer Kern gebildet. Dem geht voraus die Bildung 
der halben oder Vorkerne mit ihren Chromosomen. Der neue 
Protoplasmaleib ist also fiir den Befruchtungskern schon vor seiner 
Bildung bereit gestellt. Nach einem kiihnen Schema von C. Ra bl 
sollen auch die Plasmosomen genau wie die Chromosomen re
duziert werden bei der Keimzellenbildung . 

. Das Wesen der Befruchtung ist also nicht in einelli Verschmel
zungsprozeB zu suchen, sondern in einem Ersatz einer bestimmten 
Menge weiblicher (miitterlicher) Zellbestandteile durch mannliche 
(vaterliche). DieChromosomen sind also nicht aHein die Trager der 
Erbsubstanz; dafiir sprechen auch die neuen Untersuchungen von 
Kniep und Burgef£ an Mucorineen. Das zeigen weiter Versuche 
von Kestner, der die Spermien vom Frosch kurze Zeit mit salpe
tersaurem Silber behandelte. Nach Befruchtung normaler EizeHen 
mit diesan Samenfaden ttaten SWrungen in der Entwicklung ein, 
wie wir sie nach Behandlung mit Methylenblau, Radium. usw. be
obachten. Die Chromosomen, die sich aus den so behandelten 
Spermien gebildet hatten, erwiesen sich als durchaus normal, nur 
das Plasma war durch das salpetersaure Silber zerstort worden 
und damit auch die Plasmosomen. 

Nach Wolff und Oswald ist das Wesan der Befruchtung in 
einer Wirkung von Fermenten zu suchen. Bei Amphibien sind 
tatsachlich zwei Fermente nachgewiesen worden, eine Peroxydase 
und eine Katalase, worauf auch die neuen Untersuchungen von 
Voss hindeuten. Es ha,t sich dabei ergeben, daB die Samenzellen 
dreimal so viel Fermentsubstanz enthalten als die EizeHen, wo
durch sie sich als aktivierendes Agens ausweisen. Es kommt also 
eine sehr konzentrierte Losung dieser Oxydasen und Katalasen 
bei der Befruchtung in die EizeHe hinein· im Vergleich zu der 
Menge dieser Substanz im Ei; dadurch werden die Oxydations
prozesse wesentlich beschleunigt, und die Entwicklung beginnt. 
Nach den Untersuchungen von Herwerden (1913) haben wir 
auBerdem noch Oxydone im Protoplasma. Voss konnte nach
weisen, daB auch bei den Samenzellen des Menschen Oxydasen 
in der Plasmahiille vorhanden sind. 

Bemerkenswert ist, daB Yoyet-Lavergne (1925) bei ge
schlechtlich auBerlich so gut wie gar nicht differenzierten Gre
garinen (Nina gracilis, Gregarina polymorvka, cuneata, Steinina 
ovalis usw.) ein Chondriom feststellte im Cytoplasma, das im 
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mannlichen Gamonten selbst bei isogamen Formen aus zahl
reicheren und gedrungener gebauten Elementen als im weiblichen 
bestand. Das mannliche Chondriom ist auBerdem basophil, rei
cher an Phosphor, es bindet energischer Eisen, Osmium und 
Fuchsin als das weibliche, das schwach oxyphil ist. 1m weib
lichen Gamonten finden sich auch Vitelloide. 

Nach Oswald kann nun eine einzige Zelle mehr als ein Dutzend 
verschiedener Fermente enthalten, und es konnen sich ebenso 
viele chemische Prozesse gleichzeitig nebeneinander abspielen 
infolge der Spumoidnatur des Protoplasmas. Namentlich ist das 
Cytoplasma im Gegensatz zum Caryoplasma ein au~gesprochenes 
kolloidales Gebilde mit zahllosen inneren Spannungsflachen. 

1m Gegensatz zu der herrschenden Chromosomenlehre spricht 
Fick 1924 geradezu aus, daB die Chromosomen nicht die Ver
erbungstrager sind, sondern die Fermente sind die Erbeinheiten. 

c) Individualcyclus mit entwicklungsgehemmten 
Keimzellen: der somatische Cyclus. 

In den Beziehungen zwischen Keimzelle und Soma lassen sich 
zwei dominierende Gipfelpunkte in der Tierreihe erkennen. Bei 
manchen Tieren wird als Anpassungserscheinung der Somacyclus 
immer mehr unterdriickt, so daB die Tiere fast nur eine isolierte 
Keimdriise darstellen. Wir beobachten das bei den parasitaren 
Plattwiirmern, wo schlieBlich der Bandwurm im Reifestadium nur 
noch eine zwitterige Keimdriise darstellt. Wir sehen das auch bei 
Nematoden, wo z. B. die Sphaerularia bomb.i nur noch als win
ziges Tierchen dem machtigen Uterus anhangt. 

Hierher gehoren auch die zahlreichen Falle von Zwergmann
chen, wie wir sie bei den Cirripedien, bei BoneUia usw. haben. 

Das andere Extrem ist, daB geweblich oder psychisch ver
kniipfte Individualcyclen Formen herausbilden, die nach und 
nach Somatiere darstellen, um den Geschlechtstieren Ernahrung 
und Fortpflanzung zu ermoglichen. 

Die stockbiIdenden Tiere, die wir als geweblich verkniipfte 
polyindividuelle Gesamtcyclen bezeichnen konnen, lassen zuerst, 
wie bei den C6lenteraten, Geschlechtspolypen neben Nahrpolypen 
erkennen. Die polymorphe Entwicklung erreicht ihren Hohepunkt 
bei den Siphonophoren, wo asexuelle neben sexuellen Individuen 
den neuen Gesamtindividualcyclus darstellen. 
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Bei den sozialen Insekten bahnt sich eine andere Entwicklungs
reihe an. Wir bekommen hier einen Gesamtcyclus, bei dem die 
Individuen nur psychisch, nicht geweblich verkniipft sind. Die 
Basis der Entstehung ist die Familie und der Kontakt von Mutter 
und Kind, wie wir es bei den solitar-en Bienen haben. Die Hummeln 
zeigen schon in unserem Klima den psychisch verkniipften poly
individuellen Gesamtcyclus deutlich ausgepragt. Die im Herbst 
geborene und befruchtete Konigin griindet im Friihjahr solitar 
eine neue Familie, bestehend aus sogenannten Arbeiterinnen, die 
verkiimmerte Weibchen sind. Die Arbeiterinnen haben ver
kiimmerte Geschlechtsorgane, so daB bei funen potentiell nur ein 
somatischer Individualcyclus in Erscheinung tritt. Die Ovarien 
sind allerdings nicht als funktionslose Organe zu bezeichnen, weil 

Abb.22. Jahrescyc!us einer Hummelfamilie. 0""'"Miinnchenkurve. Tod tritt nacb 
der Begattung ein. e unbefruchtetes Weibchen. ® befruchtetes Weibchen. Q Arbeiterin. 

(Original.) 

eine regeEibildung erfolgt. Die Eier werden aber standigresorbiert 
und wirken so stoffwechselfordernd, gleichsam inkretorisch. In 
Ausnahmefallen konnen sich aberdie Geschlechtsorgane entwickeln, 
und dann werden wie bei den Bienen nur Mannchen auf partheno
genetischem Wege erzeugt. 1m Herbst ist der Gesamtcyclus ab~ 
gelaufen, und die alte Konigin mitsamt den Arbeiterinnen und 
Mannchen stirbt abo Die junge befruchtete Konigin leitet ihn 
wieder von neuem ein {siehe Abb.22, Hummelcyclus}. 

Bei der Honigbiene, bei sozialen Wespen, den Ameisen und 
auch den ganz tief im System stehenden Termiten ist nun der 
Gesamtcyclus bis zu einem Extrem ausgepragt. Die sogenannte 
Konigin, bei den Termiten Mannchen und Weibchen, sind 
nur noch Eierlegemaschinen mit verkiimmertem Soma. Es fehlt 
ihnen oft, wie auch den Mannchen, die Fahigkeit, allein Nahrung 
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aufzusuchen, ihr Hirn und damit ihre Intelligenz stehen denen 
der Arbeiterinnen bedeutend nacho 

Generations- und Somazellen sind funktionell auf zwei Formen 
verteilt, die in getrennten Korpern nur psychisch im sogenannten 
Staate verkniipft erst wieder eine Einheit bilden. 

Der Po1ymorphismus kommt durch einen eigenartigen Erb
mechanismus zustande, den wir allerdings erst genauer bei den 
sozia1en Hymenopteren kennen. 

Die Konigin erzeugt hier aus befruchteten Eiern neue Koni
ginnen und Arbeiterinnen, dagegen gehen aus un,befruchteten 
Eiern der Konigin oder auch der Arbeiterinnen nur Mannchen 
hervor, die die hap10ide Chromosomenzah1 haben. 

Die Verkiimmerung der Geschlechtsorgane scheint bei Ter
miten und sozia1en Hymenopteren durch besondere Fiitterung 
der Larven erzie1t zu werden, denn die Bienen konnen aus ganz 
jungen Arbeiterinneneiern noch Koniginnen in einer Weise1wiege 
heranziehen. Wie die Verkiimmerung der Gesch1echtsorgane ver
ursacht wird, 1aBt sich einstwei1en nur vermuten. Es scheinen hier 
die bei Insecten haufigen intracellu1aren Symbionten im Spie1e zu 
sein, die bei Arbeiterinnen in extremer Weise wachsen und auf die 
Keimdriisenan1age driicken und so diese zur Verkiimmerung 
bringen. Die Termitenarbeiterinnen, rudimentare Mannchen so
wohl wie Weibchen, sind zu den neotenen Formen, also nicht 
voll ausmetamorphosierten Tieren zu rechnen, die an sich noch 
keine funktionstiichtigen Keimdriisen besitzen. 

II. Die Beziehungen von Soma und Keimzellen 
wahrend der progressiven Periode des Tieres 
bis zur Reife der mannlichen und weiblichen 

Keimdrfise. 
a) Wirbellose Tiere. 

Es b1eibt uns nun noch iibrig, zunachst bei den Wirbellosen 
das Schicksa1 der Urgeschlechtszellen weiter bis zur Keimdriise zu 
verfo1gen. Liickenlos ist diese Ab1eitung erst bei wenigen ]'ormen 
durchgefiihrt, und naturgemaB bei denjenigen, die eine Keirn
bahn aufweisen. Es liegen altere Untersuchungen vor von Gr 0 b
ben (1879) iiber Moina und neuere von Buchner, Hacker und 
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Hasper. Da diese drei Untersuchungen 
sich auf Sagitta, also einen Wurm, auf 
Cyclops und ChironorntlS (Arthropoden) 
erstrecken, so sind immerhin schon ge
wisse Schhisse auf dell Ablauf der Diffe
renzierung zulassig. 1ch gehe zuerst auf 
die Differenzierung bei Cyclops ein. 

Bei den Cope pod en bleiben die beiden 
Urgeschlechtszellen, die von einigen glat
ten Mesenchymzellen umhullt sind, im 
Naupliusstadium im Ruhezustand liegen. 
Zuerst befinden sie sich isoliert an beiden 
Seiten des Darmrohres, um sich spater 
an seiner Dorsalseite zu vereinigen. Erst 
dann erfolgt die Bildung der Gonaden 
und zwar so, daB sich sowohl die Urge
schlechtszellen als auch die sie umgeben
den mesenchymatischen Elemente durch 
Teilung vermehren. Aus den ersteren gehen 
die Urkeimzellen der noch undifferenzier
ten Geschlechtsdrusen hervor. Aus dem 
Mesenchym lei ten sich die Hullen der 
Gonaden ab und spater die Anfangs
abschnitte der Ausfuhrwege. 

Wenn sich dann bei den Copepoden 
die sekundaren Geschlechtscharaktere aus
bilden (2. Antenne, GreiffuB), laBt sich 
auch die Differenzierungsrichtung der Ge
schlechtszellen in mannliche und weibliche 
Elemente unterscheiden. 

Bei den meist schlauchformigen Ge
schlechtsdrusen der Wirbellosen (Abb. 23) 
laBt sich eine mehr oder weniger kon
tinuierliche regionale Geschlechtszellen
bildung verfolgen. Wir unterscheiden in 
demSchlauche eineKeimzone, eine Wachs
tumszone, eine Reifungszone. Die Rei
fungszone ist mit Oogonien bzw. Sper~ 
matogonien angefUllt und hat meist einen 

H arm s , Korper und KeimzeIJ en. 
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Abb. 23. Eierstock einer Da· 
phnide '( Sida crystallina). ei 
Oocyten, eil Eileiter, Kor Keirn· 
gruppen, klKcimiager, nkNahr· 

kammer, n.z Nahrzellen. 
(Nach A. Weism a nn.) 

4 
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syncytialen Charakter, das gilt namentlich fUr die Anfangsteile 
der Ovarien der Arthropoden und fUr die Roden der Copepoden 
und Myriapoden. 

Wie innig hier die Verbindung der Zellen ist, zeigen die Sper
matogonien z. B. der Schmetterlinge und Anneliden, die durch 
eine centrale kernhaltige oder kernlose Plasmarnasse (V ers onsche 
Zelle oder Cytophor [Abb. 24J) in Gruppen miteinander in syn-

Abb. 24. GroGe Versonsche Zelle aus dem Hoden von Oastropacha rubi mit Spermato
gonien (sp.u) tlnu Spermatocysten (sp.cyst) . (Nach v. La Valette St. George.) 

cytialer Verbindung stehen. Dieser Cytophor ist das einzige viel
leicht, was mit dem Interstitium der Vertebraten, das spater ge
nauer beschrieben werden solI, in Beziehung gebracht werden 
konnte. Wir wollen daher kurz erortern, wie sich die Verson
sche Zelle ableitet, urn darauf Bezug nehrnen zu konnen. 

Die Versonsche Zelle kommt bei Lepidopteren, Neuropteren 
undRemipteren vor. Es handelt sich urn eine groBe protoplasma
reiche Zelle, welcher, wie bei dem gleich zu besprechellden Cyto
phor, viele Keimzellen an- und eingelagert sind. Wahrscheinlich 
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hat diese Zelle eine ernahrende Funktion. L a Val e t t eSt.
George faBt diese Zelle als eine umgewandelte Spermatogonie 
auf. Sie entwickelt sich aus einer kleinen Spermatogonie zu einer 
Stutz- und Ernahrungszelle und ist zu vergleichen mit der Serto
lischen Zelle des Wirbeltierhodens, ist jedoch dieser nicht gleich
wertig, da es sich bei der ersteren um Spermatocysten handelt; 
Cystenkerne werden auch bei den Insecten spater entwickelt, so 
daB hier zweierlei alimentare Zellen vorkommen. 

Auch im Ovarium anderer Insecten findet man der Verson
schen Zelle ahnliche Bildungen. Zu ihnen stehen die Oogonien in 
demselbenVerhaltnis wie dieSpermatogonien. Man wird aber aIle 
diesen Zellen wohl nur eine nutritive Funktion zuschreiben konnen, 
zumal da sie nur in zwei Perioden der Keimzellbildung vorkommen 
und dann vollstandig aufgebraucht werden. 

Bei Turbellarien, Anneliden sowie auch bei Sagitta findet man 
die Samenzellen zu Bundeln vereinigt, in deren Mitte eine un
formige Protoplasmamasse liegt, und an deren Oberflache die 
Spermatocyten oder Spermatiden dicht gedrangt hangen. Auch 
bei den Araneen sind die Spermatocyten durch eine gemeinsame 
Protoplasmamasse, dem sogenannten Cytophor, miteinander ver
einigt. Der Cytophor kann auch beiAnneliden z. B. kernhaltig sein, 
so daB der Vergleich mit der Versonschen Zelle noch deutlicher 
wird. Man kann wohl mit Recht die Cytophore mit Nahrzellen 
anderer Tiere vergleichen. Auch die Ableitung ist der anderer 
Nahrzellen ahnlich, es sind umgewandelte Geschlechtszellen. Von 
vielen Autoren werden auch die Basalzellen und Cystenzellen ohne 
weiteres als umgewandelte Spermatogonien angesehen, so daB der 
Ursprung der alimentaren Zellen ziemlich klar und eindeutig ist. 
Ihre Bedeutung ist nach Korschelt undHeider darin zu suchen, 
daB sie Nahrsubstanzen fUr die mit der Zelle in Verbindung 
stehenden Geschlechtszellen zuleiten. 

Auch bei Sagitta sind neuerdings die Umwandlungsprozesse 
von der indifferenten Keimanlage bis zur mannlichen oder 
weiblichenKeimdruse eingehend verfolgtworden. Wir mussen 
dabei zuruckgehen auf die schon erwahnten zwei Urgeschlechts
zellen (Abb. 25a). Diese beiden Zellen teilen sich zunachst in vier 
Zellen (Abb.25b), die entsprechend ihrem ungleichen Teilungs
tempo verschiedene Entwicklungsgrade darstellen und auch ver
schieden groB sind. Das Vierzellenstadium tritt noch, wie das 

4* 



52 Soma und Keimzellen wahrend der progressiven Periode des Tieres. 

O. Hertwig schon feststellte und wie das Buchner bestatigte, 
in dem Gastrulastadium anf. Bezuglich ihrer Keimungsenergie 
konnte Buchner feststellen, daB zwei von diesen Zellen gleiche 
Eigenschaften besitzen. Sie ordnen sich zunachst in einer Reihe 
an, und wenn sich dann die Entodermfalten entwickeln, werden 
zwei Zellen durch sie nach rechts, zwei nach del' linken Korper
halfte hingedrangt. Nach O. Hertwig gelangendie beiden mitt
leren Zellen schwanz warts und ergeben Hoden, die auBeren wan
dern kopfwarts und hefern Ovarien. Nennen wir die vier Zellen 
entsprechend del' Keimbahnzellkette a-a, b--1J, so wurden auf 
jeder Seite ein Paar gleiche Zellen sich befinden, aus denen abel' 
ungleiche Drusen entstehen. Elpatiewsky, del' ebenfalls die 

Keimbahn bei Sagitta 
untersuchte, glaubt, daB 
die Viererreihe durch 
Schragstellung der Spin
del und Umordnung sich 
so anoranet, daB an einer 
Seite a-b, an del' ande-

a b renb-a vorhanden ware. 
Abb. 25a, b. Schnitt <lurch die Gastrula von Sagitta. Dann wurdenalsodieHo-

(Xach Hertwig.) denausb- -b, dieOvarien 

aus a-a entstehen, also aus Zellen gleicher Eigenschaft. Buchner 
tritt dieser Auffassung entgegen, er spricht mit Bestimmtheit aus, 
"daB ungleiche Drusen von Zellen mit, soweit wir augenblicklich 
sehen konnen, gleichen Eigenschaften entstehen". Die jungen 
Oogonien sowohl wie Spermatogonien sind nun in den ersten 
Stadien der Drusenbildung nicht voneinander zu unterscheiden, 
sodaB Buchner glaubt, daB auch Sagitta nicht fiir das Problem 
der Geschlechtsbestimmung an sich heitragen konnte. 

Auf jeden Fall scheint mir aber bemerkenswert zu sein, daB 
wir hier einen Fall vor uns haben, wo aus einer einzigen Keim
bahnzelle mannhche und weibliche Deszendenten hervorgehen, so 
daB hier tatsachlich ein indifferentes Stadium mit voller Sicher
heit festgestellt worden ist. Die weitere Ausgestaltung del' jungen 
mannlichen und weiblichen Urkeimzellen hat Buchner infolge 
Materialmangels nicht wei tel' untersuchen konnen, sodaB die 
interessanten Beziehungen zwischen Oval' beispielsweise nnd dem 
Spermoviduct noch unklar blieben. 
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Wir mussen nun wieder zuruekgreifen auf die versehiedenen 
Arten der Bildung eines Ovars oder eines Hodens bei den Wirbel
losen. Wir sahen, daB eine lokalisierte Entstehung der K eimzeHen 
bei den Calenteraten schon eingetreten war. Aueh bei den Wur
mem treffen wir schon Zustande einer wohl umgrenzten Organ
bildung neben diffuser 
Keimzellbildung. Eigen
artig ist, daB bei den 
mannliehen Gesehleehts
zellen viel fruher eine 
Organbildung auf tritt, als 
bei den weibliehen. 
Eine eigentliehe diffuse 
Samenzellbildung kommt 
vor aHem bei den Pori
feren vor. Die Hoden
bildung bahnt sieh bei 
der 11 ydra schon an, wo 
es dieht unter den Ten
takeln zu einer Vermeh
rung der subepithelialen 
Zellen kommt, die sehlieB
lieh so stark angehauft 
werden, daB sieh das 
bekannte mammafOrmige 
Organ bildet (Abb. 26). 

Bei allen Calorntieren 
lei ten sieh Roden und 
Ovarien vom Calomepi
thel abo 

Bei den zwittrigen Tur
bellarien und aueh bei 
den ihnen verwandten 

Abb. 26. Langsschnitt einer Hydra, die sich in ge· 
schlechtlicber und ungeschlechtlicber Fortpfianzung 
befindet; in etwas schematisierter Darstellung Dach 
einem Schnitt gezeichnet, welcher gleichzeitig mehrerc 
Hoden (t) in etwas verschiedenen Entwicklungs· 
stadien, ein Ovarium (ov ) und eine Knospe zeigte. 
(Xach Aders.) Ip Fullplatte, kn Knospe, m Mund· 

6ffnung, te Tenta kel. 

parasitisehen Plattwiirmem finden wir zum ersten Male bei 
Regulationstiel'en wohlumgrenzte Keimdrusen in Form von 
Hoden und OvarialbHisehen, die aueh paarig seitlieh im Karpel' 
auftreten. Sie liegen im Parenehym, von diesem dureh eine 
BindegewebslameHe abgegrenzt. Die Wand del' Blasehen ist mit 
Urkeirnzellen - Spermatogonien und Oogonien - ausgekleidet, 
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die in das Innere der Blaschen bei der Reifung vorriicken. Aus
fiihrkanale, die durch das Parenchym hindurchfiihren, leiten die 
reifen Eier und Spermatozoen nach auBen. Mit den Ovarien ist 
zunachst der Dotterstock verbunden, der aber bald selbstandig 

wird und mit 
eigenen Gangen 
die Dotterzellen 
der befruchteten 
Eizelle zufiihrt, 
als Nahrmaterial 
fiir den Embryo. 

Die Hoden 
und Ovarialblas
chender Plathel
minthen stellen 
die Urform der 
Keimdriisen al
ler iibrigen bi
lateralsymmetri
schen Metazoen 
dar. N ach der 
Langschen Go
nocoltheorie sind 
sie es, die in ih
rer serialen paa
rigen Anordnung 
die paarigen Co
lomsackchen der 
einzelnen Seg
mente der An
neliden bilden. 

Gehen wir zu
nachst auf die 

Abb.27. Ovarium von Lumliricus. Ez EizelIcn, P.ep Peri-
toncaiepithcl. (OriginaL) Hoden und Ova-

rien del' Colom
tiere naher ein, so finden wir zum erst en Male bei den Anneliden 
fest umgrenzte mannliche oder weibliche Keimzellager, die sich als 
Wucherungen des Peritonealepithels entwickeln. Die Wucherungen 
sind gewohnlich an ihrer basalen Partie von Peritonealepithel 
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uberzogen, wahrend an der apicalen Partie die groBen Spermato
cyten oder Oocyten direkt in die Leibeshohle fallen konnen, um 
dort zu reifen. Bei den Oligochaeten und Hirudineen wird die 
UmschlieBung von der Peritoneallamelle beim Ovarium eine voll
standige (Abb. 27), und es tritt eine SOllderung der keimerzeugen
den Abschnitte von der Reifestatte ein. Die Hoden wie auch die 
Ovarien treten dann auch haufig mit einem Leitungsapparat in 
enge Beziehung, der sich teilweise von dem Gonoduct, zum Teil 
von einem Nephridienpaar herleitet. Diese Abteilung der Keim
zellen und -drusen vom Peritonealepithel kommt bei einer ganzen 
Anzahl von Tieren vor, so auBer den Anneliden hei den Mollusken, 
Brachiopoden, Echinodermen und Vertebraten. 

Eine hohere Stufe der Hoden- und Ovarienausbildung sehen 
wir nun dadurch hei den Evertehraten angebahnt, daB die Keim
drusen Schlauchform annehmen (Nematoden, Crustaceen, Insecten 
und Echinodermen), die mit den Ausfuhrungsgangen in direkter 
Beziehung stehen, wie das sehon heiden Plathelminthen der E'all war. 
Der Hohlraum der Keimdriise ist dann von einemKeimepithel aus
gekleidet, wahrend die Wand vielfacheAusbuchtungen erfahrt, die 
trauhen- oderflechtenartig angeordnet sind. Das hindegewehigeStro
ma, das die Schlauche umgiht, tritt mit der Anlage der Keimdruse 
in diese hinein und macht einen hetrachtlichen Teil derselben aus. 

Bei den beiden Formen der Ovarien, dem sackformigen und 
flachenformigen, kann das Keimepithel dem Peritoneum ent
stammen, da die Gonade als Faltung oder Aussackung entsteht. 
Das peritoneale Stroma hildet dann entweder die auBere Be
deckung oder die innere Auskleidung der Gonade. 

Wiihrend nun hei den Vertebraten ein interstitielles Gewehe, 
das sich aus der Keimzelleiste des Peritoneums herleitet, vorhanden 
ist, kommen in den Ovarien und Hoden der Wirhellosen mit Aus
nahme vielleicht einiger Anneliden, worauf im Kapitel Zwischen
zellen eingegangen werden solI, keine derartigen Zellgehilde vor. 
Es sind lediglich den E'ollikel- und den SertolischenZellen homologe 
Gehilde vorhanden, die teils zur Ernahrung des Eies, teils zur 
Bildung von Cysten dienen. 

In bezug auf die Entleerung der Keimprodukte verhalten sich 
die Wirhellosen recht verschieden. Bei denjenigen Formen, die 
eine gut ausgehildete Leiheshohle hahen, fallen die reifen Eier, 
oft auch isolierte kleine Ovarialteile, in die Leiheshohle und wer-
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den dann durch Spermoviducte oder Oviducte (Abb.28) nach 
auBen befordert. Auch die reifen Samenfiiden werden zuweilen 
mittels Wimpertrichter und Ausfuhrungsgangen nach auBen ge
schafft, wie z. B. bei manchen Anneliden. Bei den Tieren, bei 
denen Colom zuruckgebildet ist, den Mollusken beispielsweise und 

Abb. 28. Schnict durch das OYariaIsegmmt cines Regcnwurms. Bg BlutgefiiLl. Ep E pider· 
mis , E.tr EiIeitertrichter, D Dissepiment, n Nephrillialtrichter, LJJf J.iingsm llsklllatllr, 
1lf Muskelkastchen, Ov Ovarillm, P.ep Peritonealepithel, R .o Receptaculum ovortlm, 

R.tr Trichter des Eihalters. (Original.) 

Insecten, stehen die Ovarien sowohl wie auch die Hoden in offener 
Kommunikation mit den Ausfiihrgangen des Coloms, was iibrigens 
unter den Vertebraten auch bei vielen Fischen der Fall ist. 

b) ChOl'data. 
Den hochsten Entwicklungszustand erreichen die Keimdriisen 

bei den Vertebraten. Sie stehen aber bei den Anamniern und 
besonders bei den Tunicaten noch in naheren Beziehungen zu 
Evertebraten. Sie sind aber hier schon, wie auch bei hoheren 
Evertebraten, in Be.ziehung zu besonders differenzierten Ab
leitungswegen getreten, die die Keimprodukte herausbefordern, 
und in Verbindung mit diesen sind fioch besondere Hilfsorgane 
fur die Begattung im weitesten Sinne vorhanden. 

Die Ableitung des gesamten Geschlechtsapparates ist eine 
sehr komplizierte. Wenn wir uns zuerst den Geschlechtsdriisen 
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zuwenden, so ist zunachst festzustellen, daB eine strikte Keimbahn, 
wie wir sie bei Wirbellosen kennen gelernt hatten, hier nicht nach
gewiesen ist. Es existiert meines Wissens nul' eine einzige Angabe, 
daB bei einem Knochenfische (Macrometrus) die Urgeschlechtszelle 
schon von del' fiinften Generation del' Furchungszellen an erkenn
bar sei (Eigenmann). Bei del' groBen Mehrzahl derVertebraten 
lassen sich die Genitalzellen odeI' Urkeimzellen erst nach del' Bil
dung des Mesoderms feststellen. N ach neueren Untersuchungen an 
verschiedenen Vertebraten kann man jedoch schon VOl' del' Diffe
renzierung des Mesoderms Genitalzellen nachweisen, die nach dem 
iibereinstimmenden Urteil del' Autoren auf Furchungszellen zuriick
gefiihrt werden miissen (s. namentlich Rubaschkin 1912). Wir 
bezeichnen diese Zellen als primare Urgeschlechtszellen, die im 
Entoderm zuerst zu erkennen sind (Abb.29a-b) und von dort 
durch das viscerale Blatt des Mesoderms und des Mesenteriums 
in die Gegend del' sogenannten Keimdriisenanlage gelangen. 

Beim Hiihnchen entstehen nach Swift (1913) die primaren 
Urgeschlechtszellen in einer spezialisierten Region des Entoderms, 
die am Rand del' Area pellucida gelegen ist. Sie hat die Form 
einer Leiste, in del' die Urgeschlechtszellen imStadium des Primitiv
streifens sichtbar werden. Del' Embryo hat in diesem Stadium 
drei Somiten. Da in del' Keimleistengegend das Mesoderm sehr 
spat auf tritt, so liegen in einem weiterenStadium die Urgeschlechts
zellen in dem Raum zwischen Entoderm und Ectoderm. SpateI' 
wandern sie amoboid in das Mesoderm und in die Blutinseln und 
werden noch spateI' mit dem Blute in aIle Teile des Embryos ver
schleppt, bis der Embryo das 26-29 Somitenstadium erreicht hat. 
So findet man dieUrgeschlechtszellen auch an dem splanchnischen 
Mesoderm nahe del' Radix mesenterii. Bei 30-33 Somiten liegen 
sie in del' Radix und im COlomepithel zu beiden Seiten des dorsalen 
Mesenteriums und des Colomwinkels. Hier bleiben sie, bis die 
Bildung del' Keimleiste erfolgt. 

Die Bildung del' ersten Keimdriisenanlage del' anuren Ba
trachier vollzieht sich als Endabschnitt einer Reihe von Organbil
dungen aus dem dorsalen Entoderm, wie Chorda, Hypochorda 
und dorsales Pancreas (Bounoure 1924). Gleich den genannten 
Organen wird die Keimdriise zunachst als ein unpaarer, solider 
Strang angelegt (in diesem Fall durch aktive Ansammlung von 
Zellmaterial), del' sich dann durch Spaltenbildung vom Entoderm 
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isoliert. Nach Witschi 1924 sitzen sie dem hinteren Teil des 
Entoderms als dorsale Dotterleiste auf. Der Umstand, daB die 
Keimzellen vom Entoderm herkommen, schlieBt nicht die Mog
lichkeit aus, daB die in diesem Keimblatt gelegenen Zellen 

Abb.29,.. 

Rana 

Abb. 29b. 

pradifferent und 
zwischen den dot
terhaltigen Zellen 

gewissermaBen 
nur aufgespeichert 
sind. 

Die ersteAnlage 
des spateren Or
ganes steUt ein 
Bezirk des Colom
epithels dar, das 
sogenannte Keim
epithel (Abb. 30), 
das schon von 
Waldeyer und 
S e m per so be
zeichnet wurde. 
Diese Stelle wird 
spater zur Keim
leiste und differen
ziert sich dann zur 
Keimdriise. N eben 
den primaren, ex
traregionar in be
zug auf das Keim
epithel entstande
nen Keimzellen, 

entstehen nun 
durch Differenzie-

rung gewohnlicher Colomzellen noch weitere Genitalzellen, die 
als sekundare bezeichnet werden, was aber wohl mit Recht von 
einigen neueren Beobachtern bestritten wird. Ob eine Kontinuitat 
zwischen den primaren und sekundaren Urkeimzellen besteht, ist 
bisher nicht nachgewiesen. J a, man hat sogar gefunden, daB ein 
groBer Teil der primaren UrgeschlechtszeUen schon in friiher Zeit 
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zugrunde geht. Theoretisch lassen sich allerdings auch die sekun· 
daren Geschlechtszellen auf Colomzellen zuriickfuhren, indem wir 
annehmen, daB in diesen Colomzellen latente Genitalzellen vorhan· 
den sind. Auf. 
fallend ist, daB se· 
kundare Genitalzel. 
len beimA mphioxu8 
uberhauptnichtauf. 
zufinden sind, wah· 
rend die primaren 
Genitalzellen eini· 
gen Teleostiern wie 
denSaugern zu feh· 
len scheinen. Die 
primaren extrare· 
gionarenGenitalzel. 
len entstehen bei 
den Holoblastiern 
(Abb. 29a S. C) in 
der Gegend des Dar. 
mes, bei den Mero· 
blastiern (Abb. 29d 
S. C) auBerhalb des 
Em bryos in der Fur· 
chungshOhle und 
demKeimwall. Auf· 
fallend ist nun auch, 
daB alle la tenten Ge· 
nitalzellen von An· 
fanganregionarauf. 
treten an einer be· 
stimmten Stelle zwi· 
schen Urniere bzw. 
primarem Harnlei· 
ter und der Radix 
mensenterii. Da nun 

Abb.29c. 

IImia. Amia. 

SC. 

~ 8 ~ 0 == e 

Peri ph. End. Vi~ End. 

Abb.20d. 

Abb.29a-d. Schemata der Wanderung der Geschlechts
zellen bei vier verschiedenen Wirbeltieren. (Nach Be n nett 
l\I. Allen aus Harms.) Int. Darm; Mes. Mesoderm; S.O Ge-

schiechtszellen in der Wanderung. 

nach Ansicht vieler Autoren in der Keimregion typische Colom· 
zellen in Keimzellen sich umwandeln, was indessen wie gesagt 
neuerdings bestritten wird und auch nicht wahrscheinlich ist, so 
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miissen wir unter' Keimepithel nieht nur die Keimzellen selbst 
verstehen, sondern aueh die dazwisehenliegenden C610melemente. 
Wir hatten hier also eine Mischung zweier Zellarten, seheinbar 
somatisehe und Propagationszellen, die uns die Differenzierung 

Uz 
.lIp 

ALL. 30. Querschnitt durch di e Kdmdriisenanlagc 
eines 1 em langen 1'IcefschweiJlt'hcllcmbryos. Ep C01onl
epithe); Uz Urgeschlechtszelle; ilfp Mitose der epi: 
thelia)en Zelle. Vergr. 780. (Nach Rubaschkin.) 

des Gesehleehts bei den 
Wirbeltieren komplizier
ter erseheinen lassen. 

Diese Ansieht ist aber 
schon deshalb sehr un
wahrscheinlich , da die 
Exstirpation von Keim
driisen im jugendlichen 
Stadium nie zu einer 
Regeneration aus dem 
Peritonealepithel fiihrt. 
Selbst die Entfernung der 
Keimanlage oder -leiste, 
die noch undif£erenziert 
ist, hat die Entstehung 
asexueller Tiere zur Folge, 
wie das eigene noeh un
ver6ffentlichte Versuche 
an Anuren und solchen 
von Reagan an Hiihner
embryonen ergeben ha
ben. Reagan maehte 
sich die Beobachtung von 
Sw ift (1914) zunutze, 
daJ3 die Urgeschlechts
zellen beim Hiihnchen
zuerst in einem leisten
f6rmig erh6hten Bezirk 

des extraembryonal en Blastoderms, anterior von der K6rperachse 
an der Trennungslinie zwischen der Area pellueida und opaca, 
auftreten. Wenn er diesen friihesten Keimbahnbezirk exstirpiert, 
so hat er damit die friiheste Kastration bei einem Wirbeltier vor
genom men , die iiberhaupt moglich erscheint. Es gelang ihm, diese 
Exstirpation bei einem Embryo vorzunehmen, des sen Alter da
durch gekennzeichnet ist, daJ3 er noch vor der Bildung der ersten 
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Intersomitengrube stand. 1m Alter von 120 Stunden wurde die 
trotz der Exstirpation gebildete rechte Keimleiste in Schnittserien 
zerlegt. Das Mesothelium besteht aus einer einzigen Lage von so
matischen Zellen (Abb. 31, Msth), wahrend bei normalen Embryo-

Abb. 31. Schnitt durch die rechte Gonade cines 120 Stunden alten Kiickens, das kurz vor 
dem Eintritt der ersten intersomitischen Grube kastriert worden war. Das Mesenterium, 
das Mesothelium .und die Gonade sind frei von Sexualzellen. Bemerkenswert ist das eigen
artige laubartige Aussehen des Gonadengewebes. Einige Erythrocyten sind im . untcren 
Teil der Abbildung eingeschlossen. Bouius Gemisch mit nachfolgendem Ha matoxylin und 
Eosin. Die rechte Gonade wurde zur Wiedergabe gewahlt, weil ihr Stromagcwebe weniger 
dichtmaschig ist alg das der linken. Belde Gonaden haben fast die gleiche GroBe. Das 
Mesothelium in der Nahe der linken Gonade enthiilt keine Keimzellen. Vergr. 800. Ooel 
Colom; Ertl' Erythrocyten; Gon Gonade; Mst Mesenterium; Msth Mesothelium des Mesen-

teriums. (Nach Reagan.) 

nen auf diesem Stadium das Mesothel verdickt ist und Keimzellen 
enthalt. Die Gonade enthalt nur Zwischenzellen. Das Gonaden
gewebe ist stark vacuolisiert, wahrend es normalerweise kompakt 
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ist. Wenn uberhaupt Keimzellen vorhanden sind,. so sind es 
naeh Reagan nur sehr wenige. Diese Frage laBt sieh aber erst 

prin~. 
Harnl~iltr 

Abb. 32 a. Querschnitt <lurch das I G. "L"rnierenkaniilchen cines miillnlichcll Pristi",,,s· 
Embryos von etwa 17 mm I.ange. (Xach Ra b I 1896.) Vergr. 140 : 1. Morphol. Jahrb. 24, 
756. 1896. Die GcnitaJfalte hiingt zwischen dem Nephrostom des Urnierenkaniilchens 

und der Radix mcsenterii, sic tragt nur auf ihrer la teral en Seite ein Keimepithel. 

b 

d e 
Abb.32b-e. Querschnitt durch die sich entwickelude Ge
nitaJfalte eines Embryos von Acanthias vulga,is (b-d) und 
Scyllium ca.nicula (e). (Nach Semper und Balfour, aus 
Korschelt und H eider 1902.) - Das Keimephitel, die 
Keim7.0ne bildend, sitzt auf der lateralen Seite und grenzt 
sich bei Scyllium canicula scharf gegen das ii brige Epithel 

der Genitalfalte abo 

entseheiden, wenn 
altere Versuehstiere 
erzielt werden. 

Bemerkenswert 
ist, daB die Urgeni
talzellen bei allen 
Wirbeltieren im fru
hen Stadium sieh 
noch amoboid be
wegenkonnen (naeh 
M.NuBbaum beim 
Huhn und Fu 13 
[1913J aueh beim 
Mensehen), wie das 
bei niederen Meta
zoen zeitlebens der 
Fall ist. In der 

Keimepithelzone 
kommt es nun zu 
einer lebhaften Ver
mehrung der Geni
talzellen und damit 
wegenRaummangel 
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zur Bildung der Genitalfalte (Abb. 32 a, b-e) des Peritoneums. 
Innerhalb der Falte gelangt Bindegewebe zur Entwicklung, das 
als Stromakern bezeichnet wird. Die Keimzell- oder Genitalfalte 
ist nun ein vollstandig indifferentes Gebilde, das weder mannlichen 
noch weiblichen Charakter hat. Die Keimzellen in ihr beschranken 
sich auf eine bestimmte Zone, die centrale oder gonale, wahrend 
der pro- und epigonale Abschnitt keine Genitalzellen enthalt. 

Eine Frage von fundamentaler Bedeutung ist nun die der 
geschlechtlichen Differenzierung der Urkeimzellen, so
wohl bei Evertebraten wie Vertebraten. Sind diese in der genitalen 
Falte wirklich indifferent, so miiBten sie durch auBere Einfliisse 
doch nach einer oder der anderen Richtung beeinfluBt werden 
konnen. Versuche in dieser Richtung haben keine positiven Re
sultate ergeben. Nach den neueren Befunden der Chromosomen
forschung (Henking, Wilson) scheint es vielmehr, als ob das 
Geschlecht bei vielen Tieren schon in der befruchteten Eizelle be
stimmt ware und zwar dadurch, daB die mannlichen und weiblichen 
Keimzellen in den meisten Fallen eine verschiedene Anzahl von 
Chromosomen besitzen, meist so, daB alle Eizellen n Chromosomen, 
die Samenzellen zur Halfte n, zur Halfte n - 1 besitzen. Wird 
nun eine Eizelle mit einem Spermatozoon von n Chromosomen 
befruchtet, so entsteht ein Individuum, das in allen seinen Zellen 
2 n Chromosomen besitzt, und dessen reife Keimzellen natiir
lich die reduzierte Chromosomenzahl n besitzen miissen. Das 
Individuum ist also weiblich. Kommt. dagegen eine Befruch
tung mit einer Chromosomenzahl n - 1 zustande, so haben wir 
ein mannliches Individuum mit 2 n - 1 Chromosomen, dessen 
reife Geschlechtszellen n und n - 1 Chromosomen haben. Wir 
miissen also ~nnehmen, daB die Chromosomen hinsichtlich der 
Geschlechtsbestimmung eine specielle Funktion haben. Die Ge
schlechtsbestimmung ware dann aber rein zufallig, je nachdem 
ein Spermatozoon mit oder ohne ein sogenanntes akzessorisches 
Chromosom die Befruchtung vollzieht. 

Die Frage der Geschlechtsbestimmung durch Geschlechts
chromosomen stoBt, obwohl sie sehr bestechend ist, nament
lich bei Vertebraten auf manche Schwierigkeiten. So werden z. B. 
bei denAnurenmannchen dieKeimdriisen stets zwitterig angelegt. 
1m Hoden junger Frosche findet man regelmaBig wohlentwickelte 
Eizellen, und auch experimentell kann man noch im erwachsenen 
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Roden Eizellen zur Entwicklung bringen, die allerdings die voll
standige Reife nicht erreichen. Bei Kroten ist im mannlichen Ge
schlecht stets ein woWentwickeltes, rudimentar ovariumahnliches 
Organ (Biddersches Organ) neben dem Roden vorhanden, in 
dem sich allerdings die Eier nicht zur Reife entwickeln, das aber 
infolge seiner periodischen Ruckbildung und Regeneration nicht 
als rudimentares Organ bezeichnet werden kann. Waren bei den 
Amphibien ebenfalls zweierlei Spermatozoen vorhanden, wie das 
Wits chi beim Frosch bewiesen hat, so konnte man ihnen hier 
eine geschlechtsbestimmende Rolle in der einfachen Weise, wie 
wir es theoretisch anzunehmen geneigt sind, nicht zuschreiben. 
Die Geschlechtsbestimmung muB daher noch von anderen Be
dingungenabhangen, wiedas auch diezahlreichen vonR. Rertwig 
angestellten Experimente zeigen. Danach ergeben uberreife 
Eier fast ausschlieBlich mannliche Individuen, wahrend bei fruhreif 
befruchteten Eiern die Weibchen uberwiegen. Die normale und 
die kunstliche Parthenogenesis sprechen allerdings fUr die Ge
schlechtschromosomentheorie. Bei kunstlicher Parthenogenesis 
sind aber erst wenige Tiere bis zur Geschlechtsreife aufge
zogen worden. N ur bei Seeigeln und Froschen ist es bisher ge
gluckt. Die parthenogenetischen Seeigel entwickeln sich mit der 
reduzierten Chromosomenzahl. Da das mannliche Geschlecht 
das digametische ist, so dlirfen parthenogenetisch nur Mannchen 
erscheinen, was Delage 1919 nachwies. Bei Froschen fand 
J. Loeb 1916 nur Mannchen, spater allerdings auch Weibchen. 
Golds ch mid t untersuchte die parthenogenetischen Mannchen 
cytologisch und fand, wie auch Brachet, eine normale Chromo
somenzahl (26 = 13 Paare). Auch die Spermatogenese ist normal. 
Es muB also von der Eizelle die ChromosomenzaW wieder resti
tuiert worden sein. Wie aber beide GescWechter in Erscheinung 
treten konnen, ist noch unklar, zumal wir noch nicht mit Bestimmt
heit wissen, welches GescWecht digametisch ist. Goldsch mid t 
halt das weibliche fur heterozygot, Wits chi das mannliche. Die 
Normalzahl kanu man sich auf verschiedene Weise wieder her
gestellt denken. Buchner £and bei Seesternen den Modus, daB 
ein Richtungskern mit dem Eikern verschmolz. Kostanecki 
£and bei Mactra denselben E£fekt erzielt durch eine rudimentare 
Teilung des reduzierten Eikernes, also eine Regulation. Rier 
mussen noch weitere Untersuchungen Klarheit schaffen. 



Chordata. 65 

Fur die sehr fruhzeitig schon in der befruchteten Eizelle sich 
auspragende Bestimmung des Geschlechtes spricht auch die Ge
schlechtsgleichheit eineiiger Zwillinge beim Menschen und die 
gleichgeschlechtlich polyembryonal erzeugten Wurfe der Gurtel
tiere. Die Frage also, welche determinierenden Faktoren fUr die 
Entstehung des Geschlechtes in Betracht kommen, kann bei dem 
Stande unserer heutigen Kenntnisse bei den Wirbeltieren noch 
nicht entschieden werden, wenn auch schon manches geklart ist, 
woruber im Kapitel Geschlechtsbestimmung berichtet werden 
wird. Bestande die Geschlechtschromosomentheorie fur aIle Tier
klassen wirklich zu Recht, so muBte man in del' scheinbar indiffe
renten Keimdrusenanlage aller Vertebraten und auch in den 
embryonalen Somazellen jeweilig ausschlieBlich mannliche oder 
ausschlieBlich weibliche Chromosomenverhaltnisse antreffen. Bis
her ist diesel' Nachweis meines Wissens nicht erbracht worden. 

In einer Arbeit von 1923 von Ess en berg, die bei der physio
logisch normalen Geschlechtsbestimmung eingehend beruck
sichtigt werden solI, sollen in der indifferent en Gonade von X ipho
phoru8 helleri groBe Primordialkeimzellen vorkommen neben 
kleineren, die sich aus den Peritonealzellen entwickeln. Es handelt 
sich hier hochstwahrscheinlich urn zwei Generationen von Keim
zellen; die groBen, die nach Essenberg direkt sich in Oocyten 
umwandeln sollen, gehen spateI' zugrunde. Sie sind zu homologi
sieren mit den mannlichen Eiel'll odeI' den Zellen des Bidder
schen Organes, die eine fruhere Urkeimdruse darstellen. Die 
kleinen Urkeimzellen dagegen sind die fur die Art charakteristi
schen Geschlechtszellen, die die Reifekeimzellen in del' Keim
druse ergeben. 

Die Keimdrusen sind in ihren fruheren Entwicklungsstufen 
nun vollstandig homolog, sodaB wir von einer indifferenten An
lage sprechen, in der das Geschlecht noch nicht zu erkennen ist. 
DaB trotzdem oft das Geschlecht schon ab ovo bestimmt ist, 
lehrt uns del' Geschlechtschromosomenmechanismus z. B. del' In
sekten, auf den hier nicht eingegangen werden solI. 

Die erste Anlage del' Keimdrusen ist flachenhaft. Sie stellt 
eine Epithelplatte dar (Waldeyers Keimepithel), die aus um
gewandelten Colomzellen mit eingelagerten Urgeschlechtszellen 
besteht. Die primaren Urgeschlechtszellen sind jedoch schon vor 
Bildung des Mesoderms im Entoderm zu erkennen. Sie wandel'll 

Harms, Korper und Keimzellen. 5 
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aktiv in die dann als solche bezeichnete Keimzone des Coloms 
ein. Manche, die nicht bis in die Keimleiste gelangen, wer
den im Mesenterium zu ausgewachsenen Gametocyten 
(Firket 1920). In der Keimdriise degenerieren die meisten pri
maren Keimzellen. Gleichzeitig aber wandeln sich dort zahlreiche 
Zellen vom kleinen Typus der sekundaren Keimzellen (gewohn
lich indifferente Keimzellen genannt) zu Urkeimzellen urn. Beim 
Hiihnchen leitet sich die Mehrzahl der reifen Geschlechtszellen 

h - -

z 

w 
A bb. 33. Entwicklung der mannIichen K eimdrlise cines Wirbeltieres. h Hodenkanalchen, 
z ZwischcnzeIIen, r Rete testis, "Urogenitalverbindung, W WoIffscher Gang. (Aus Kohn.) 

aus sekundaren Gametocyten her; es konnen sich aber auch 
einige aus primaren entwickelt haben. Bei der mannlichen Ratte 
sind primare und sekundare Keimzellen durch ihre Mitochondrien 
zu unterscheiden. Erstere haben einen Ring deutlich konturier
ter Granula urn den Kern herum, wahrend die sekundaren kurze 
wellige Faden besitzen. Acht Tage nach der Geburt degenerieren 
die primaren Zellen vollstandig, und nur von den sekundaren leiten 
sich die Geschlechtsmutterzellen abo Fir ket halt die primaren 
Keimzellen fUr phylogenetisch in Riickbildung begriffene Zellen. 

Vom Keimepithel geht die Entwicklung der Keimdriisen in 
der Weise weiter, daB zunachst ein Zellwulst entsteht, von dem 
Zellstrange in das Mesenchym einwuchern. Es ist jetzt eine 
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plattenartige Rindenschicht und eine strangartig angeordnete 
Markschicht vorhanden. Die Sexualstrange treten bald in Ver. 
bindung mit einem in der Tiefe zur Entwicklung gelangenden 
epithelialen Netzwerk, dem Rete, welches die Verbindung mit 
dem al,lBerhalb der Keimdriise verlaufenden Urnierengang ver
mittelt. Bis zu diesem Punkte geht die Entwicklung der mann" 
lichen und weiblichen Keimdriise homolog vor sich, obgleich man 
jetzt schon gewisse Sonderheiten zu erkennen vermag. 

Abb. 34. Entwicklung der weiblichen Keirndriise cines Wirbeltieres. m :iHarkstrange, 
ri Keirnepithel, sonst wie Abb. 30. (Kach Kohn.) 

Die Entwicklung der mannlichen Keimdriise (Abb. 33) voll
zieht sich so, daB die corticale Keimplatte unter Schwund der 
eingelagerten Geschlechtszellen zu einem platten Endothelbelag 
umgewandelt wird, der durch eine zusammenhangende Binde
gewebsschicht (Tunica albuginea) von den Sexualstrangen (h) 
abgetrennt wird. Letztere werden zu Hodenkanalchen, welche 
Samenzellen enthalten und durch das Rete testis (r) mit den 
Ductuli deferentes (u) und dem Wolffschen Gang (W) in Ver. 
bindung treten. Zwischen den Kanalen treten die Zwischenzellen 
(z) auf, die gesondertinihrer Entwicklung betrachtet werden sollen. 

Die Entwicklung der weiblichen Keimdriise (Abb. 34) spielt 
sich in umgekehrter Weise abo Die Hauptrolle fallt hier der Qber~ 

5* 
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flachlichen Keimplatte (ri) zu. Das ganze fertige Organ laBt 
sich im wesentlichen auf Wucherungen zuruckfuhren, die die 
Eistrange und weiterhin die Follikelbildungen hervorrufen; da
gegen bildet sich die anfangs so machtige Marksubstanz mit 
Markstrangen (m), Rete (r) und Urogenitalverbindung (u) fast 
vollstandig zuruck. Ais Reste der Urogenitalverbindung bleibt 
nur das Epoophoron erhalten. Das Schicksal des Rete wie auch 
der Sexualstrange ist wechselnd. Die Uberbleibsel der letzteren 
sind im Ovarium als Markstrange bekannt, zwischen denen die 
Zwischenzellen liegen. 

Die mannliche Keimdruse ist also distal warts orientiert 
(Abb. 33), die reifen Samenzellen gelangen durch den Nebenhoden 
nach auBen. Die weibliche Keimdruse dagegen ist proximal
warts gerichtet (Abb. 34), die Eier werden an der Oberflache ge
bildet, reifen in Follikeln und werden durch Platz en des Follikels 
wieder von der Oberflache aus in die Leibeshohle abgegeben. 

Wir wollen uns j etzt nach dieser allgemeinen histologischen 
Ubersicht der Weiterdifferenzierung der Genitalfalte zu 
einer mannlichen oder weiblichen Druse zuwenden. Wir 
werden vor allen Dingen hier sehen, daB eine ganze Reihe von 
somatischen Elementen in innige Beziehung zu diesen Drusen 
treten. Die Differenzierung zum Weibchen ist die einfachere. Sie 
solI daher zuerst kurz besprochen werden. (N eue eingehende 
Untersuchungen liegen daruber von Rubaschkin beim Meer
schweinchen, Kuschakewitsch und Witschi beim Frosch, 
Firket bei Vogeln, Beek beim Hind und Kingsbury beider 
Katze vor.) 

Die ersten Anzeichen fUr weibliche Differenzierung pragen sich 
darin aus, daB die Urkeimzellen zu Oogonien werden. Das 
junge Ei laBt sich stets an seiner auBerordentlichen GroBe er
kennen und zeigt ein sehr stark ausgebildetes Kernkorperchen 
(Abb. 35). Bald sieht man dann, daB das junge Ei sich oft noch 
innerhalb des Keimepithels mit gewohnlichen Colomzellen um
gibt, die dann spater das Follikelepithel abgeben. Da das Colom
epithel die Tendenz besitzt, selbst Geschlechtszellen zu produzieren 
oder doch wenigstens in seinem Verbande zu beherbergen, so 
gewinnt das Follikelepithel eine besondere Bedeutung insofern, 
als Zellen mit vielleicht latentem Keimzellcharakter zur Ernah
rung derKeimzelle herangezogen werden; Zustande, die ja beiden 
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Wirbellosen auBerordentlich haufig angetroffen werden. Durch 
die immer weiter sich vermehrenden Genital- und Colomzellen 
werden die jungen Eier dem Stroma zugedrangt und ragen in 
Form von Eistrangen in das Organ hinein. Bei der weiteren Ent
wicklungder jungen Eizellen werden sie dann auch mit einer 
bindegewebigen Rulle, der Theca folliculi, umgeben. 

NachWiniwarter, 
Sainmont und Ru
baschkin lassen sich 
bei der Bildung des 
Ovariums aus der in
differentenAnlage (un
tersucht wurden Ka
ninchen, Ratten und 
Meerschweinchen) drei 
Epithelproliferationen 
(Abb. 36) unterschei
den. Die erste liefert 
die Markschicht, die 
zweite die primitive 
Rindenschicht,die aber 
bald zugrunde geht 
und von der dritten er
setzt wird. Aus ihr geht 
die definitive Rinden
schicht hervor, aus der 
sich die Oogonien und 
Oocyten bilden. Nach 
Rubaschkin hat bei 
Cavia die dritte Pro
liferation keine groBe 
Bedeutung, die zweite 
bleibt erhalten und nur 

Abb. 35. Oberiliichlicher Teil des Eierstockes eines 2 Tage 
alten Meerschweinchens. Ep EpitheJ, pF primordiale 
FollikeJ, 00 Oocyten. (Nach Rubas chkin.) Anat. 

Refte 46. 1912, oder ebenda 1. Abt. 1910. 

die fruh entwickelten Follikel gehen zugrunde. Nach ihm ist die 
Urgeschlechtszelle die Mutterzelle aller Oogonien (Abb. 35) , was 
naturlich nach Winiwarter und Sainmont nicht der Fall ist. 
Aus dem Colomepithel bilden sich nach Ru bas chkin nur die 
Follikelzellen. Fur die Exaktheit der Ru baschkinschen Befunde 
spricht die Erkennungsmethode der Urgeschlechtszellen ver-
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miLtels der kornchcnartigcn Chondriocontcn, was indessen van 
B ec k 1924 beirn Uind nieht bestiitigell konnte. 

Beim Rind ist das wcibliche Gcseh lccht der Kcimdriisenanlage 
(van Beck 1924) erst beim F'otus von etwa 2 1 mm J~ii-ngc cr· 
kcnnbar, das miinnlichc schon bci IV mm. Gcgen Encle der 
'.rrilchtigkcit macht dag K eimepithel c inc Ruhc}Jeriodc durch, 
die kurz vor der Oeburt cndigt (800 mm). E s bildct sieh dann 

M, 
Abb. 36. & IIIlU t tlurd, die In A"I,,~~ I,,"~ rlfffn e Rlo"lc" ""I, iciLt ~in .. 2,6 c,,' L'nM~" l lM'T· 
."h,,·clnchenClUbT)"uOl. Ep }; l'lth~l , n . Rlndcn&eh lch t , M. lJarkSl'h k"ht. Ut '"1"11 ..... ·" 1('('101$. 

Idlen (Oou:onltn). '"C'r\:T. 310 ". CS"ach Il ubaechkln. ) J:: bN''' •. 

eine zweite, die definitive Ceschlecbtezcllcngclleration. Die Ei· 
zellcn werden teilweise schOll im K eimepit hel zu Primru-follikcln, 
teilwcise vctsellen sic sich im Stroma mit Epithel. Ein Teil dege. 
neriert ale nackte Zellen . Den Eizellen des Rindes fehlt (lin peri. 
vitelliner Spaitraum. Dic Granulosazellen entha.lten normaierwcisc 
Lipoid. Die intcrstilicllcn Zellen bJeihcn stets an die Follikcl 
oder ihre Reste gebunden. Die durcl. Einwuehcrn det Theca. 
interna. und Ausbrciten der Granulosa vor det crstcn Ovuiutioll 
atattfindende Follikelatresie weist gegenilber der Corpora lu te(l. · 
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Bildung nur quantitative Unterschiede auf. Die Anzahl der 
"innersekretorischen Zellen" im Rinderovarium ist abhangig von 
der Anzahi der atretischen Follikel. Das Rete ovarii entsteht beim 
Rind aus der progonalen Keimleiste. Die Geschlechtsdrusen diffe
renzieren sich fruher als die auBeren Genitalien, die erst bei F6ten 
von etwa 6 cm ausgebildet sind. Das Lipoid erscheint zuerst in 
den Eizellen, dann in der Granulosa und schlieBlich in ihrer Theca. 
VanBeek halt es fur m6glich, daB das Bersten des ersten Graaf-

Glmitalp/ortader 

Glollluul"" - --jH:!iil'1 

""~E",.-Eil!miilldunl1 tines 
GlmnIm1Z"8.weillC8 

llisceraler EpilheUlherW{/---trtr· 
Ralld chnilt au Narbe 

Abb.37. Querschnitt einer mittleren rcchten Hodengonade des Amphioxus, Neapler Exem
plar von 32 mm Lange. Vergr. 855 : 1. (Nach Zarnik 1904.) - Die im Original gelben 
Excretionskiirnchen sind in der Abbildung schwarz wiedergegeben. Man sieht eine groBe 
Strecke der lateralen Gonadenwand mit Excretkiirnchen erfiillt, ebenso einige wenige 

Zellen des visceralen EpitheHiberzuges. 

schen Blaschens abhangig ist von der Anzahl der bereits ausge
bildeten interstitiellenZellen. Auf die ausfuhrlichen Untersuchun
gen u ber die Geschlechtsdifferenzierung bei Fr6schen (K usc h a k e -
witsch, Wits chi) solI erst bei der Geschlechtsbestimmung ein
gegangen werden. 

Bei V6geln atrophiert das rechte Ovar vollstandig (Fir ket 
1920), oft ohne sichtbare Spuren, selbst unter dem Mikroskop, zu 
hinterlassen. Es kann aber auch wohl erhalten und in seiner oralen 
Partie gut ausgebildet sein. Stieve (1924) beobachtete beim Ha
bicht, daB auch das rechte Ovar reife Eier zu liefern vermag. 
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Die Entwicklung des Hodens ist beim Amphioxus und den 
Cyclostomen noch relativ einfach und stimmt mehr oder weniger 
mit der Ausbildung der weiblichen Keimdriisen iiberein, wie auch 
die ausgebildeten Organe noch wenig different sind (Abb. 37, 38), 
wahrend bei den iibrigen Vertebraten die Hodenbildung viel kom
plizierter ist. 

Beim Amphioxus entsteht aus der Gonadenanlage ein hohler 
Gonadensack, der die Periode der indifferenten Keimdriise ab-

:I\-- - d •• r."I. Na.rbe 

GOlladenliiille 

G.,.italpforlader 

GIOnlUIIZII88chl;1Iqe _ f:-- -I! 
""'-_ " mlrnl' Narbe 

Follitelepithel -1------4 
Ova.ialtasche 

Abb. 38. Zentraler Schnitt durch eine weibliehe Gonade des Amphioxus, welche ihre Eier 
entleert hat lInd sich in Regeneration befindet. Vergr. 200 : 1. (Nach Zarnik 1904). Die 
sieh entwiekelnden Eier stiilpen das Follikelepithel brlIchsackartig vor sieh her. Zwischen 

Ei lInd Follikelepithel liegen iiberall die Glomerlllusschlingen. 

schlie13t. Der Sack wird ausgekleidet von Genitalzellen und da
zwischenliegenden kleinen Zellen mit spindelformigem Kern, die 
spater aber verschwinden. Durch die Verbindung des Gonaden
sackchens mit dem Epithel des Branchialraumes kommt es hier 
zur Bildung eines Epithelkeils, dessen Zellen sich zu kolloidalen 
Bindegewebsfasern umwandeln. Nach Zarnik sollen sogar Genital
zellen in Bindegewebszellen iibergehen. Diese Verbindungsbriicke 
wird als Narbe bezeichnet. Gegeniiber der Narbe tritt dann an 
der'Iateralen Wand der Gonade eine Epithelverdickung auf, die 
als Exkretionsleiste bezeichnet wird. Die Zellen dieser Leiste ent-
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halten hellgelbe K6rnchen, die aus harnsauren Verbindungen be
stehen. Diese Zellen zerfallen spater und werden wahrscheinlich 
bei der Entleerung des Samens mit in den Peribranchialraum 
ausgestoBen. Die spermatogenetischen V organge erfolgen einfach 
so, daB die im Inneren der Gonade gelegenen Genitalzellen zu 
Spermatozoen werden. Letztere k6nnen schon in fruhen Bil
dungsstadien aus dem Epithelverband austreten und sich dann 
im Hohlraum zu Spermatozoen entwickeln. 

Bei den Myxinoiden erfolgt die Bildung des Hodens so, daB 
in der Genitalfalte kugelige Zellhaufen, sogenannte Hodenfollikel, 
entstehen, in denen sich die Samenfaden entwickeln. Die Follikel 
werden von einer bindegewebigen, gefaBfUhrenden Hulle um
geben. 

Bei den ubrigen Vertebraten entsteht der Hoden aus doppelter 
Quelle. Aus den Genitalzellen gehen die Spermatogonien hervor 
undausdenBowmanschenKapseln del' benachbartenMalpighi
schen K6rperchen, die sogenannten Genitalstrange. Letztere 
wachsen in Form von soliden Epithelzapfen in die Genitalfalte 
ein, indem sich noch die quer verlaufenden Strange durch zwei 
Langscommissuren mit dem Nierenrandkanal, der neben der Ur
niere liegt, und dem Hodencentralkanal verbinden. Genitalstrange 
und Urnierenkanalchen zusammen verbinden schlieBlich den Ho
den mit dem primaren Harnleiter, der so zum Ductus deferens 
wird. Nur bei den Teleostiern entwickelt sich der Ductus deferens 
unabhangig von del' Urniere und dem Harnleiter. 

Die Spermatogonien k6nnen sich nun verschieden verhalten; 
entweder k6nnen sie direkt in die Genitalstrange einwandern, 
wie das bei den Amphibien und Amnioten der Fall ist, oder sie 
bilden mit den C610mzellen zusammen besondere Strange, die 
V orkeimstrange, die mit den Genitalstrangen in Verbindung 
treten. Diese Vorkeimstrangebilden imlnnern ein Lumen und 
werden so zu Samenkanalchen, deren Wandzellen die Samen be
reitenden Elemente mitsamt den fruheren C610mzellen enthalten. 
Die Genitalstrange bilden dann lediglich die Ausfuhrgange. Diese 
Verhaltnisse gelten ausschlieBlich fUr die Selachier. 

Aus den Samenkanalchen k6nnen sich dann noch weiter be
sondere Acini oder Hodenampullen (Abb. 39 a, b) heraussondern, 
die dann lediglich del' Spermatogenese dienen, wahrend die Samen
kanalchen sich dem Ausfuhrgang anschlieBen. -
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Fur die Samenzellen erhebt sich auch hier wieder die Frage: 
sind sie direkt aus primaren oder aus sekundaren Urgeschlechts. 
zellen abzuleiten, d. h. entstehen sie unabhangig vom Keimepithel 
oder aus dem Colomepithel als umgewandelte Somazellen? 

Nach Winiwarter und Sainmont gehen die primaren Ur
geschlechtszellen zugrunde. Sie haben mit GeschlechtszeIlen nichts 
zu tun und sind weiter nichts als temporar hypertrophische ZeIlen. 
Rubaschkin dagegen hat auf Grund der Chondriocontenstudien 
die Uberleitung aus primaren GeschlechtszeIlen in Spermatogonien 
bei Meerschweinchen nachgewiesen. 

eh.,nal. 
K eimepithel 

Vorkeimkette 

b 

Hoden· 
konll~hen 

HodenampuUe 

Abb. 39a,b. a Vorkeimschlauch, an dreiStellen in kurze Vorkeimketten libergehend. Mann
Iicher Acanthias-Embryo von 25 em J.ii.nge. (Naeh Sem per 1875.) Vergr. 330: 1. bHoden
k:tnillehen und Hodemmpllllen aus dem Hoden eines Acanthias-Embryos von 25 em Liinge. 

(Nach Semper 1875.) Vergr. 330: 1. 

Die indlfferente Keimdruse ist nach ihm bei Cavia wie auch 
bei den iibrigen Saugern eiformig gestaltet, aus dem Epithel dringt 
zunachst die Markschicht in die Tiefe vor. Nach auBen liegt die 
Rindenschicht. Es sind dann bald drei Bestandteile unter der Rin
denschicht nachzuweisen, die Mark- oder Samenstrange (Abb. 40), 
die subepitheliale Schicht und das Zwischenstranggewebe. AIle 
drei sind epithelialer Natur. Nach Rubaschkin sind die beiden 
letztgenannten AnteiIe unverbrauchter Rest der epithelialen 
Keimdrusenanlage, worin sich aber noch Urgeschlechtszellen be· 
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finden. Es entsteht aus diesen Gewebsanteilen das Mesenehym 
fUr die Tubuli, aus der Rinde bildet sieh die Tunica albuginea. 

1m Zwisehenstranggewebe bleiben unveranderte Zellen liegen, 
die sieh zu Strangen und Gruppen anordnen; sie bilden statt 
der urspriinglieh fadenformigen Chondrioeonten kornehenartige 
aus, die als erste 
Seeretgranula zu 
deuten sind. Naeh 
Rubasehkin 
liegen hier die 
ersten interstiti
ellen Zellen vor, 
die epithelialer 
Natur sind, sieh 
also nieht von 
Gesehleehtszel

len ableiten. Nun 
sehwinden aber 
nieht aIle ex
tratubularen Ge-
sehleehtszellen; 

es ist daher die 
wiehtige Frage, 
was aus ihnen 
wird, oder ob 
sie spater noeh 
zugrunde gehen. 

Fast regelma
Big findet man 
in den Hodenka-
nalehen junger, 

Sp 

Abb. 40. Quersehnitt durch den 8amenstrang eines 3,6 em langen 
Meerschweinchenembryos. Sp Spermatogonien, Ez epitheliale 
Zellen, Iz interstitielle Zellen, Bz Bindegewebszellen. Vergr. 

780 : 1. (Naeh Ruhasehkin.) 

eben geworfener Saugetiere (ieh habe das bei der Maus, Katze 
und Meersehweinehen beobaehten konnen) Riesenzellen, die bis 
in das Lumen der Kanalehen vorgedrangt werden konnen. Oft 
haben diese Zellen ein bis zwei Follikelzellen, die ihnen dieht an
liegen, sie aber nie umsehlieBen. Sobald sie in das Lumen vor
gewandert sind und eine gewisse GroBe erreieht haben (siehe 
Abb. 41 a, b), gehen sie zugrunde. Schon wenn diese Zellen sieh 
noeh im Keimepithel der Kanalehen befinden, fallen sie dureh 
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ihre bedeutende KerngroBe gegentiber den Spermatogonien auf. 
Auch das Kernkorperchen ist stark entwickelt. Allmahlich nimmt 
dann das Protoplasma, das anfangs sparlich entwickelt war, an 
Masse zu, und die anfanglich runde Form del' Zelle geht in eine 
langlich ovale tiber. Auch deutlich ausgepragte Dotterflecke be
merkt man in diesen Zellen. Ich stehe nicht an, die Zellen als 
typische Eizellen zu betrachten, die, wie das bei den Amphibien 

;' 
o. b 

Abb. 41 a, b. llHinnliche Eizellen (ov) aus den Hoden der Katze und 
des lIIeerschweinchens. (Original.) 

regelmaBig del' 
Fall ist, auch 
bei den Saugern 
noch auftreten, 
sodaB man viel
leicht von einer 
zwittrigenAnlage 
des Geschlechtes 
sprechen konnte. 
Diese Tendenz 
des Hodens zur 
Entwicklung von 
j ungen Eizellen 
konnte auch viel
leicht die Ur
sache del' gar 
nicht so selten 
auftretenden Te
ratome des Ho-
dens sein. 

Wie ich nachtraglich aus del' Literatur ersah, hat schon Popoff 
diese Zellen gesehen und sie als "Ovules males" gedeutet. Er 
fand sie bei del' Ratte, dem Igel und dem Schaf. Er sagt dartiber: 
"il n' est done plus u'ne grosse cellule ronde meritant Ie nom 
d'ovule male, qui engendre la lingee spermatique mais un element 
plus petit, qui etant redevenue semblable it une cellule foHicu
leuse, ne peut plus etre distingue de celle-ci". 

Wir finden auch gar nicht selten im Hoden von erwachsenen 
Kroten in den Tubuli seminiferi Eizellen in groBer Zahl sich ent
wickeln, neben den Samenzellgenel'ationen (Abb. 42 a, b). Die 
histologische Untersuchung ergibt zweifellos, daB wir es mit Ei
zellen zu tun haben. Sie haben Lampenbtirstenchromosomen und 



Chordata. 77 

Dotterplattchen. Sie sind von einer Cyste umgeben, wie sie fur 
die spermatogenetischen Generationen von den Sertolischen 
Zellen geliefert werden. N ach C ham p y finden sich im Hoden von 
Rana esculenta in der jahrlichen Praspermatogenese Riesenzellen, 
die er als eiahnlich bezeichnet, 
von denen er die im Hoden be
obachteten Eier ableitet. Wenn 
man die Abb. 42a, b ansieht, so 
ist wohl kein Zweifel moglich, 
daB es sich urn Eizellen inner
halb eines Hodenkanalchens han
delt. Wits chi spricht diese von 
Cham py als Riesenzellen be
zeichneten Gebilde als hyper
trophierte oder uberwertige Sper
matogonien an. DaB solche vor
kommen, bezweifle ich nicht. 
Andererseits halte 
ich aber auch das 
V orkommen von 
echten Eizellen in 
den Hodenkanal
chen, zum inin
destens der Fro
sche und Kroten, 
fur durchaus be-

b 

wiesen , zumal ja 
auch Witschi 
selbst eine gute 
Beschreibung der 
sich erst nach 
der Metamorphose 
aus Weibchen her
ausdifferenzierten 
Mannchen gibt. 
DieAnnahme liegt 
wohl nicht fern, 

Abb. 42 a, b. Querschnitt durch einen Tubulus seminiferus cines 
normalen Kriitenmannchens aus dem Juli mit groBen EizeIJen 
und Spermatogonienwucherungen, daneben sind noch reife 
Spermatozoen vorhanden. b aus einem antleren Schnitt starker 
vergriil3ert. a Vergr. : Zeiss Ok. 4 Obi. A. b Vergr.: Zeiss Ok.2, 
Obi. C. Ei Eizellen, Sp Spermatogonienwucherung, Sz Sper
matozoen zum Teil in Degeneration,Jz Interstitium. (Original). 

daB auch Oocyten in einem Hoden sich erhalten haben konnen, 
der sich aus einem Ovarium herausdifferenziert ha,t. DaB sich 
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auch Eizellen aua Spermatogonien herausdifferenzieren, halte ich 
mit Wits chi ebenfalls fur wenig wahrscheinlich. 

Der Befund bei Kroten (Abb. 42 a, b) stimmt durchaus mit den 
Meynsschen Befunden 1910 uberein. Die lVleynsschen Unter· 
suchungen, die unter meiner standigen Kontrolle entstanden sind, 
und dessen Praparate ich in Besitz habe, beziehen sich auf regene· 
rierende und transplantierte Roden. In diesen entwickelten sich, 
genau wie bei meinem in freier Natur gefundenen KrotenfaIl, 
Eizellen innerhalb der Tubuli seminiferi. Ich halte es fur sehr 
wohl moglich, daB Spermatogonien bei einem RegenerationsprozeB 
sich so weit zuruckzudifferenzieren vermogen, daB sie zu Urkeim. 
zellen werden und nun naturlich die Moglichkeit haben, sich auch 
zu Oocyten zu entwickeln; jedenfalls ist dieses die zwangloseste 
Annahme. Ich halte esfur ausgeschlossen, daB die Eizellen vonalten 
intaktenRoden eines Dbergangszwitters stammen. DaB Lauche, 
der die Experimente von Meyns 1915 nachprufte, in seinen 
Regeneraten nie Eizellen auffinden konnte, spricht nicht gegen 
die positiven Versuche. Witschi kommt zu dem SchluB, daB aIle 
Versuche, Eizellen von Spermatogonien abzuleiten, auf Irrtumern 
beruhen, und daB das Keimepithel sich als einzige Bildungsstatte 
fUr die Eier erweist. Ich glaube nicht, daB Spermatogonien direkt 
Eizellen zu bilden vermogen, dagegen halte ich eine Ruckdifferen· 
zierung von Ursamenzellen zu Urkeimzellen fUr moglich, und solche 
konnen dann natiirlich auch Eizellen bilden. Jedenfalls steht fest, 
daB sich bei Froschen und Kroten Eizellen in Samenkaniilchen 
zu bilden vermogen, neben reifen Spermatozoen, wie das mein 
Krotenbefund zeigt. Van Oordt fand 1922 im rechten Roden 
einer Rana tU8ca ungefahr 100 Eier in den Rodenkanalchen. 
Eizellen gehen sicher, wie das Wits chi sagt, nur aus den Keirn· 
epithelien hervor, das sagt aber nichts gegen unseren Befund, 
denn die Samenkanalchen sind auch von einem solchen Epithelium 
tlusgekleidet. 

In den Samenkanalchen und im Keimepithel des Ovariums 
haben wir nun noch zwei Zellelemente zu erwahnen, die als 
Sertolische oder FuBzellen im Roden, als ]'ollikelzellen im 
Ovarium bezeichnet werden. 

1m Keimepithel des Ovariums vergroBert sich zunachst das 
Primordialei und wird, sobald es aus dem Verband des Keim. 
epithels in· die Tiefe des Stromas herunterriickt, von Zellen um· 
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geben, die ebenfalls aus dem Keimepithel stammen. Sie umhiillen 
das Ei mit dem sogenannten Follikelepithel (Abb.43), das auch 
als Stratum granulosum be
~eichnet wird. Das Follikel
epithel dient in der Haupt
sache dazu, die Ernahrung 
des Eies zu ubernehmen. Bei 
denSaugetieren(Abb. 44a, b) 
erfahrt der Follikel noch eine 
besonders hohe Differenzie
rung, indem in ihm einHohl
raum entsteht, der mit einer 
setosen Flussigkeit, die als 
Liquor folliculi bezeichnet 
wird, angefulltist. VonauBen 
her wird der Follikel noch 
von der Theca folliculi in
terna und externa umgeben, 
die beide bindegewebiger Na
tur sind. Das reife Ei wird 

Abb. 43. Eierstocksei von Lacerta agilis mit 
mehrschlchtigemFollikelepithel und umgebendem 

Bindegewebe. (Nach C. K. Hoffmann.) 

be\ den Vertebraten von dem Trichter der Eileiter oder den 
Miillerschen Gangen entweder direkt aufgenommen, oder es fallt 

ke 

d 

a b 
Abb. 44 a, b. a Sprungreifer Follikel der Maus, b Eierstocksei mit Discus proligerus (d) und 
Zona pellucida. I Liquor folliculi, fFollikel, th Theca foil., keKeimepithel. (Nach Sobotta.) 

in die Leibeshohle und gelangt von hier erst in den Trichter. 
Manchmal treten die Eier auch, wie z. B. bei den Fischen, durch 
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besondere kurze Kanale in der Afterregion (Pori abdominalis) 
aus der Leibeshohle direkt nach auBen. 

Die Follikel der Hoden zeigen andere Verhaltnisse. Sie ent
halten keine centralen Zellen und stellen echteBlaschen dar. 
Letztere bleiben aber nur den Cyclostomen und Selachiern erhalten 
(Abb. 39 b). Gewohnlich nehmen sie die Gestalt von ausgezogenen 
Sackchen oder Samenrohren (Tubuli seminiferie) an, die an einem 
Ende blind geschlossen sind und am anderen mit den flimmernden 
Kanalchen des Mesonephros in Verbindung treten. Die Epithel

a 

o 

Abb. 45 a-e. Spermatogonien und Spermatocyten mit 
umgebendem "FoUikel" oder "Oysten- (.,Niihr".) Ze]· 
len" von Tinea vulgaris (a), Scylliurn eatulu8 (b) uud 
Bombinator igneus c- eJ. (Nach Peter, Swaen und 

Jl{asgueJiu , v. la Va lett e St . George.) 

zellen der Samenrohren 
enthalten groBe, deut
lich begrenzte Zellen 
mit groBem, rundem 
Kern und daneben klei
nere mit Ian glichen , 
chromatin reich en Ker
nen. Erstere sind die 
Spermatogonien, letz
tere die Cystenzellen. 
Bei niederen Vertebra
ten (Teleostiern, Se
lachiern, Amphibien 
[Abb. 45 a-e]) um
hullen die Spermato
cystenzellen die Sper
matogonien und die 
darauffolgende Sper

matocytengeneration vollstandig. Wir haben dann eine sogenannte 
Spermatocyste vor uns, in ihr erfolgt die Umwandlung zu Sper
matozoen, die sich nun so anordnen, daB sie sich mit ihren Kopfen 
nach einer besonders groBen Cystenzelle mit groBem Kern hin
wenden. Diese Spermatocysten kommen in ganz ahnlicher Weise 
auch bei den Insecten vor. 

Bei den Amnioten unterbleibt die Bildung der Spermatocysten; 
die durch Teilung auseinander entstandenen Zellen werden hier 
zu bestimmten Komplexen zusammen gelagert und haufen sich 
schichtenweise an der Wand der nunmehrigen Hodenkanalchen 
an. In den Samenkanalchen der Saugetiere befinden sich kleinere 
Zellen mit runden, chromatinreichen Kernen, die Spermatogonien, 
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und in bestimmten Zwischenraumen groBere mit hellen Kernen 
versehene Zellen, die Sertolischen oder FuBzellen. AuBer durch 
ihre GroBe zeichnen sie sich gegenuber den Spermatogonien da
durch aus, daB sowohl der Kern wie auch die Zelle eine dreieckige 
Gestalt annehmen und sich zipfelformig gegen das Lumen des 
KanaIchens ausziehen. Durch diesen Fortsatz treten sie als Nahr
zellen spater in nahe Beziehung zu den in der Ausbildung be
griffenen Samenzellen. Wie bei den niederen Wirbeltieren tauchen 
auch hier die Kopfe der Spermatozoen in das Protoplasma der 
Nahrzelle ein, so kommt eine bundel- oder buschelformige An
ordnung der Spermatozoen zustande, indem mehrere zu einer 
Nahrzelle in Beziehung treten. Mit der erlangten Reife 16sen 
sich die Spermatozoen aus der Verbindung mit den Nahrzellen 
und werden nun nach auBen befordert. Wahrend sonst die Hoden 
mit Teilen der Geschlechtsniere als Ausfuhrungsgang verbunden 
werden, gelangen bei den Cyclostomen die Samenkorperchen ohne 
Ausfuhrungsgang in die Leibeshohle und von da durch den Ge
schlechtsporus nach auBen. 

Dber die Ableitung der Sertolischen Zellen liegen neuere ge
nauere Untersuchungen vor, auf die ich kurz eingehen will. Mont
go mery hat 1911 die Differenzierung der Sertolischen Zellen 
beirn Menschen verfolgt, ebenso Winiwarter 1912. Sie leiten sie 
nicht von Urgeschlechtszellen sondern von Urspermatogonien her; 
letztere mussen, um zu Spermatogonien zu werden, sich noch 
zweimal direkt oder indirekt teilen. J ede Urspermatogonie ent
halt ein stabchen£ormiges Gebilde, das sich mit basischen Farb
stoffen farbt. Es liegt auBerhalb des Kernes (nach Winiwarter 
"cristalloide sertolien") und geht bei der ersten der beiden Tei
lungen nur in eine der beiden Tochterzellen uber, bei der zweiten 
Teilung nur in eine der vier Enkelzellen. Diese eine Zelle wird 
nun zur Sertolischen, wahrend die anderen Spermatogonien 
werden. Die Sertolische Zelle teilt sich nun nicht mehr, nur 
der Stab wird noch in zwei Teile zerlegt. Verbinden sich spater 
die Spermatozoen mit der Sertolischen Zelle, so verschwindet 
der Stab. 

Wir haben es also wohl mit ziemlicher Sicherheit mit Ab
kommlingen der schon mannlich differenzierten Urgeschlechts
zellen in letzter Linie zu tun, die eine spezielle Differenzierungs
richtung eingeschlagen haben und zu Nahrzellen wurden. 

Harms, Kiirper und Keimzellen. 6 
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c) Bau der ausdift'erenzierten Keimdriise und die 
Reifungsvorgange der Keimzellen. 

Das Wesen der Fortpflanzung durch Keimzellen oder die ge
schlechtlicheFortpflanzung ist unabhangigvon der geschlechtlichen 
Differenzierung. Da,s zeigt die Iso- und Autogamie bei Protozoen, 
das zeigt weiter die weitverbreitete Parthenogenese, die auch da, 
wo sie nicht normalerweise auf tritt, experimentell hervorgerufen 
werden kann, selbst bei Wirbeltieren. Sie scheint sogar bei Sauge
tieren nicht unmoglich zu sein. 

1m allgemeinen ist aber die geschlechtliche Fortpflanzung an 
die Differenzierung von zweierlei Keimzellen gebunden, der Ei
zellen, die potentiell fUr sich allein den physiologischen Ablauf 
derFortpflanzung gewahrleisten, und derSamenzellen, dieweit
gehend spezialisiert schon als Microgameten bei den Protozoen 
und als Samenzellen bei den Schwammen auftreten und fiir sich 
allein nicht lebensfahig sind. 

Friih macht sich dann bei den Metazoen die Tendenz bemerk
bar, fiir die Bildung der Keimzellen, ihre Reifung, ihre Ausfuhr 
nach auBen und fiir die Vereinigung des Eies und der Spermato
zoen besondere Organe zu schaffen, die wir als Geschlechtsorgane 
ganz allgemein bezeichnen. Das Wesentliche an den Organen 
sind nun die Keimdriisen, die Roden und die Ovarien, deren 
Genese und damit auch deren Bau wir im vorigen Kapitel kennen 
gelernt hatten. Sie bestehen aus den mannlichen bzw. weiblichen 
Keimzellen und den Somazellen, die das eigentliche Organ von 
den iibrigen Teilen des Korpers abgrenzen und die Statte ffir 
die Vermehrung, Reifung und den Abtransport der Keimzellen 
schaffen. 

Die am wenigsten differenzierten Zellen sind die Eizellen, die 
im Gegensatz zu den Spermatozoen den Charakter einer typischen 
Zelle behalten haben. J a, man kann sagen, der Prototyp aller 
Zellen ist die Eizelle. AIle Somazellen sind dagegen mehr oder 
weniger weitgehend einseitig differenziert. 

Schon bei der Bildung der Geschlechtszellen sehen wir, daB sie 
eine eigene Geschichte haben und daB sie sich sehr friih durch die 
Keimbahn von den Somazellen absondern. Auch in der Keim
driise oder Gonade bewahren sie nun ihre morphologische und 
physiologische Selbstandigkeit. Nirgends ist bei Metazoen z. B. 
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ein "Obergang von Somazellen in Keimzellen nachgewiesen worden. 
Wahrend die Somazellen mit Ausnahme der Blutzellen und N eu
rone ein Syncytium bzw. ein Symplasma bilden, bleiben die Keim
zellen stets isoliert. 

Sehr eigenartig ist ihre Vermehrungs- und Reifungsweise, die 
zwar bei Eizelle und Spermazelle homolog ist, jedoch in wesent
lichen Punkten recht verschieden verlauft. 

1. Lebensgeschichte der reifen Eizelle. Die Besonderheiten 
der Lebensgeschichte der Geschlechtszellen, besonders klar die der 
Eizellen, beginnen mit einer Reihe von verwickelten V organgen im 
Kern. Die ersten weiblichen Geschlechtszellen, sogenannte Ur
eier oder Oogonien 1. Ordnung, sind beim Menschen z. B. schon 
in der 2. Embryonalwoche zu erkennen. Sie sind den Ursamen
zellen so ahnlich, daB sie nur dadurch zu unterscheiden sind, daB 
sie sich in der typischen Eierstockanlage befinden. Die Oogenese 
erfolgt in drei Perioden: Vermehrungs-, Wachstums- und Reifungs
periode. In der Vermehrungsperiode teilen sich die Ureier mehr
fach mitotisch, sodaB mehrere Generationen von Oogonien ent
stehen, die schlieBlich in einer einschichtigen Lage von Peritoneal
zellen bei Wirbeltieren liegen. Diese werden zu Follikelzellen. 
Die Eizelle wird jetzt als Primordialei bezeichnet. Die Bildung 
der PrimordiaI£ollikel beginnt beimMenschen wahrend der letzten 
Embryonalmonate und soll schon im 3. Lebensjahr beendet sein, 
sodaB jetzt keine neuen Eizellen durch Teilung gebildet werden 
konnen. 

Bevor die Wachstumsperiode der Eizelle beginnt, spielen sich 
am Kern eine Reihe verwickelter V organge ab, die wir als 
synaptische Prozesse bezeichnen. 1st die letzte Oogonienteilung 
vollzogen, so beginnt das Chromatin sich zu .. einem dichten Knauel 
aufzuwickeln. Darauf folgen Umwandlungen, die besonders deut
lich im Bukettstadium hervortreten, indem die einzelnen Schleifen, 
in die sich nach der Synapsis der Chromatinfaden auflOst, nach 
einem Kernpol orientiert erscheinen (Abb.46a-l). Am SchluB 
der synaptischen V organge erscheint zum erstenmal die halbe 
reduzierte Zahl der Chromosomen in Tetradenform. Die definitive 
Reduktion der Chromosomen erfolgt allerdings erst bei den 
Reifeteilungen. 

Die Wachstumsperiode der Primarfollikel beginnt schon, wenn 
wir das Beispiel des Menschen nehmen, wahrend der letzten Fatal-

6* 
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Abb. 46 a-I. Die synaptischen Phiinomene in der Oogenese von Dendrocoelum. a, b 
Ausbildung der Chromosomen, c Anordnung Zllr Parallelconjugation, d, e die Conjugation, 
f, g Sichtbarwerden der bivalenten Chromosomen. Die Abb. h-l sind von Herrn Prof. v. 
Gelei frellndliehst zur Verfiigung gestellt, wofiir ieh herzlich danke. Sie sollen die Vor· 
gange in Abb. d, e, f eingehend erlillitern. Abb. i zeigt in dem Chromosomenpaarling 
paarweise nUr glciche Kornchen, die naeh v. Gelei den Beweis erbringen. daB die 
Chromosomen einen festgeregelten Allfball aus ungleiehen Teilen besitzen. (Naeh v. Gelei.) 
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zeit. Die noch ruhenden Primordialeier folgen in den spateren Ent
wicklungsstadien und beim erwachsenen Weibe allmahlich nacho 
Eine groBeAnzahl gehen schon als Primarfollikel zugrunde. Die Ver
groBerung der Follikel betrifft sowohl das Primordialei, als auch 
die Follikelzelle. Das Ei teilt sich in dieser Periode nicht, es 
wachst dagegen durch reiche Aufnahme von Nahrungsmaterial 
in Form von Dotter zu einem sogenannten V orei, Oocyte erster 
Ordnung, heran. Die Follikelzellen vermehren sich dagegen durch 
zahlreiche Mitosen. Die von diesen Zellen ursprunglich gebildete 
einschichtige, dunne Rulle wandelt sich dabei in eine mehrschich
tige, dicke Rulle urn. Dabei wandert del' Primarfollikel vomKeim
epithel aus in das Stroma hinein. Die Follikelschicht, die als 
Stratum granulosum bezeichnet wird, wird immer machtiger, 
worauf eine halbmondformige Rohlraumbildung mit einer Flussig
keitssammlung auf tritt, die zum Teil aus der Ver£lussigung ganzer 
Zellen hervorgeht. So entsteht schlieBlich eine weite Rohlung 
mit dem Liquor folliculi, in welche eine das Ei umschlieBende 
Erhebung, der Cumulus ovigerus, hineinragt. Die das Ei unmittel
bar umgebenden cylindrischen Zellen werden als Corona radiata 
bezeichnet. Sie bilden urn das Ei herum eine glashelle Membran, 
das Oolemma oder die Zona pellucida. Das Ei ist jetzt von 45 fl 
auf 400 fl herangewachsen. 

Der Follikel wird jetzt als Graafscher Follikel bezeichnet; er 
ist mit einer epithelialen Membrana granulosa umgeben, urn die 
sich, wohl infolge des Wachstumsdruckes, eine bindegewebige 
Rulle, die Theca folliculi, bildet, die sich aus einer Glashaut, dem 
Stratum internum odeI' vasculosum, und dem mehr faserigen 
Stratum externum odeI' fibrosum zusammensetzt. Der reife Fol
likel, del' einen Durchmesser von 1 cm erreichen kann, ruckt jetzt 
wieder an die Ober£lache des Eierstockes und zwar so, daB der 
Eihugel del' freien Oberflache zugewendet wird. 

Die Wachstumsperiode der Eizelle ist eine solche mit be
sonders intensiver physiologischer Tatigkeit, die sich morpholo
gisch in proteusartigen Veranderungen im Kern und Plasma kund
gibt. Besonders deutlich wird das bei den groBen Amphibien- und 
Selachiereiern. Das geht auBerordentlich klar aus denAbb. 20a-e 
hervor. Rier sind eine Reihe von Stadien der Wachstumsperiode 
vom Grottenolm wiedergegeben. Das Plasma andert dauernd 
seine Struktur, wodurch morphologisch die chemischen Prozesse 
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zum Ausdruck kommen, die zur Ablagerung der Dottersubstanz 
und der organbildenden Substanzen fuhren. Hand in Hand damit 
gehen auch Veranderungen und Umwandlungen innerhalb desKer
nes vor sich, die auBerordentlich verwickelt sind. N ach J 0 r gens en 
treten bei Proteus schon im Bukettstadium geformte Chromatin
bestandteile aus dem Kern aus (Abb. 47 a-c), um sich von ihm 
zu isolieren und an der Bildung des Dotterkernes teilzunehmen. 
Ahnliches ist bei den verschiedensten Formen wie Trematoden, 
niederen Krebsen usw. beobachtet worden. Von dem Dotterkern 

b o 

Abb. 47 a-c. Cbromatinabscheidung aus dem Keimbliischen der jungen Oocyte von 
Proteus anuuineus. (NRCh Jorgensen.) 

losen sich kleinere oder groBere Teile ab, welche sich direkt oder 
indirekt an der Ausbildung des Eies beteiligen. Auf diese Weise 
scheinen die verschiedenen Zentren fur die organbildenden Stoffe 
oder Harmenzyme sich schon in der jungen Eizelle zu formieren. 
Bei allen V organgen in der wachsenden Eizelle beobachten wir ein 
deutlich ausgepragtes Wechselspiel zwischen Kern und Cyto
plasma. Die Chromo so men wachsen ins RiesengroBe und ver
teilen sich in den mannigfachsten Figuren im Kernraum. Wie das 
bei Selachiereiern deutlich hervortritt (Abb. 48a-h), treten auch 
eine Reihe von Nucleolen im Kern auf, die wieder verschwinden 
und anderen Platz machen. Auch die sonstigen Kernstrukturen 
andern sich dauernd, so daB auf eine intensive Tatigkeit des 
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Abb. 48a-h. Chromosomen und Nucleolen des wachsenden Selachiereies. a pachytllnes 
Bukettstadium. b-f Entfaltung der BiirstenchromoBomen. g, h Verkleinerung der Chromo

somen vor der 1. ReifeteiJung. (Nach MarechaI aus Buchner.) 
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Kernes geschlossen werden kann. Hat das Wachstum sein Ende 
erreicht, so beginnen mit den jetzt einsetzenden Reifeteilungen 
die Chromosomen sichtbar zu werden. Sie machen jetzt nur einen 
winzigen Bruchteil des V olumens derjenigen aus, die wahrend der 
Wachstumsperiode sichtbar waren (Abb. 48a--h). Beginnt dann 
die Reifeteilung, so geht der ganze riesenhafte Kern bis auf die 
winzigen Chromosomen zugrunde. 

Die Reifungsperiode ist durch zwei kurz aufeinander folgende 
eigenartige Mitosen, die sogenannten Reifeteilungen, charakteri
siert. Beim menschlichen Ei finden nachThomson (1919) die 
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Abb.49. Schema der miiDn\ichen und weiblichen Reifeteilungen nach Br o man. 

beiden Reifungsteilungen schon im Eierstock statt und zwar dann, 
wenn das Ei noch im Cumulus ovigerus eingebettet liegt. Bei 
anderen Saugetieren, z. B. der Maus, ist dies nur bei der ersten 
Reifeteilung der Fall. 

Durch die Reifungsteilung wird die Chromosomenzahl auf die 
Halfte reduziert, nachdem schon vorher in der Zahl der Tetraden 
die halbe Zahl erreicht war. Diese Reifungsteilungen sind denen 
der mannlichen Geschlechtszellen homolog, wie das Abb. 49 zeigt. 

Der Unterschied ist nur der, daB beim mannlichen Geschlecht 
vier gleichwertige Zellen die Spermien bilden, wahrend bei der Ei
reifung eine £unktionierende Eizelle und drei Richtungskorper
chen, die als rudimentare Eizellen aufzufassen sind, resultieren. 
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Die Oocyte erster Ordnung schniirt zunachst den erst en 
Richtungskorper oder die erste Polzelle abo Sie wird damit zur 
Oocyte zweiter Ordnung. Damit verlieren diese beiden Zellen 
mit ihrem umschlieBenden Cumulus ovigerus die cellulare Ver
bindung mit der Follikelwand und schwimmen jetzt frei in der 
Follikelfliissigkeit umher. Die Fliissigkeit vermehrt sich jetzt 
stark, so daB an der Peripherie des Eierstockes der Follikel platzt 
und die Follikelfliissigkeit mit der Eimutterzelle in die Peritoneal
hohle gelangt. Von hier aus wird die Eimutterzelle in die Tube 
hineingesogen. Hier findet nun bei der Maus und der Fledermaus 
die letzte Reifeteilung statt, wobei die Eimutterzelle noch eine 
zweite Polzelle und die erste Polzelle noch eine zweite Tochter
zelle abschniirt. Damit ist das befruchtungsfahige reife Ei erreicht. 
Dieses kann sich in der Regel nur dadurch lebensfahig erhalten, 
daB es von einem Spermium befruchtet wird. Geschieht das nicht, 
so geht es in langstens einer Woche zugrunde. 

Das Platz en reifer Sekundarfollikel findet normalerweise erst 
zur Zeit der Pubertat bei Wirbeltieren statt, beim Menschen sollen 
nach Runge (1906) schon boi renen Embryonen regelmaBig Se
kundarfollikel entwickelt werden, die aber nicht zur Rene gelangen. 
Nach der Entleerung des Follikels fiillt sich die Hohle zunachst 
zum groBten Teil mit einem Blutcoagulum (Corpus rubrum). Bald 
vermehren sich dann die Wandgranulosazellen des Follikels, sie 
fiillen allmahlich die Hohlung aus und resorbieren das Blut. Sie 
bilden die Luteinzellen, indem in ihrem Protoplasma Fett und 
gelbes Pigment erscheinen, das Corpus rubrum wird so zu 
einem Corpus luteum. DieAnteilnahmevonTheca-Luteinzellen 
am Corpus luteum kann nach neuesten Forschungen nicht mehr 
aufrecht erhalten werden. Wohl wachsen aus der Theca folliculi 
Bindegewebsziige zwischen die Luteinzellen hinein, um so dem 
Corpus luteum BlutgefaBe zuzufiihren, aber sie nehmen selbst 
nicht am Corpus luteum teil. Tritt keine Befruchtung ein, so 
wachst das Corpus luteum nicht zur vollen GroBe heran (Corpus 
luteum spurium s. menstruationis) und verschwindet in wenigen 
W ochen fast spurlos, indem es durch Bindegewebe ersetzt wird. 
Tritt dagegen Schwangerschaft ein, so wachst das Corpus luteum 
zu einem Umfang heran, welcher denjenigen des reifen Sekundar
follikels bedeutend iiberschreitet. Ein solches Corpus luteum 
verum kann noch nach J ahren durch eine deutliche Narbe an der 
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Oberflache des Ovariums in seiner friiheren Lage erkannt werden. 
Zugrunde gehende Corpora lutea werden durch gefaBarmes Binde
gewebe ersetzt und erscheinen im Schnitt als weiBglanzende Kor
per (Corpora albicantia). Echte Corpora lutea kommen nur bei 
Saugetieren vor, jedoch sind auch bei Reptilien und Vogeln die 
ersten Anfange einer Corpus luteum-Bildung schon vorhanden. 

Nur verhaltnismaBig wenige Sekundarfollikel erreichen das 
Reifestadium, die Mehrzahl verfallt der Riickbildung innerhalb 
des Eierstockes, und zwar kann diese Riickbildung auf jedem 
Entwicklungsstadium der Eizelle einsetzen; so konnen schon Ur
eier durch Pyknose und Karyolyse zugrunde gehen. Fallen nahezu 
sprungreife Follikel der Riickbildung anheim, so spricht man von 
Atresie. Haggstrom zahlte bei einer 22jahrigen Frau in beiden 
Ovarien 12 000 atretische Follikel. Meist gehen die atretischen 
Follikel zugrunde, ohne daB die Granulosazellen sich erhalten. 
Der ganze Follikel wird dann von der ganzen ihn umgebenden 
Theca durchwachsen und schlieBlich resorbiert. 

Bei Nagern und Raubtieren jedoch, gelegentlich auch beim 
Menschen, wuchern die Zellen der Theca interna und nehmen 
ein epitheloides Aussehen an, sodaB dann solche atretischen 
Follikel zur Verwechslung mit gelben Korpern Veranlassung ge
geben haben. Man bezeichnet sie als Corpora lutea atretica. 

Beim Menschen und einigen darauf untersuchten Saugetieren 
hort die Vermehrung bald nach der Geburt, beim Menschen etwa 
im 3. Lebensjahr, auf. Bei einem 3jahrigen Madchen sollen 
nach Sappey (1876) in beidenOvarien mehr als 800000 Eizellen 
vorhanden sein. Bei einem 18jahrigen Madchen findet man nach 
Henle in beiden Ovarien hochstens etwa 70000. Haggstrom 
dagegen hat neuestens noch 400 000 Follikel in den Ovarien einer 
22jahrigen Frau gezahlt. Bei einer 50jahrigen Frau dagegen sind 
nach Waldeyer keine Eier mehr zu finden. Da bei einer Frau 
hochstens 300-500 Eizellen innerhalb des individuellen Lebens nor
mal reif werden und das Ovarium verlassen, so ist ein gewaltiger 
physiologischer Verbrauch von Keimzellen zu konstatieren. Die 
Bedeutung dieser Erscheinung wird an anderer Stelle in Hinblick 
auf die Bedeutung der Ovarien fUr die sekundaren Geschlechts
merkmale noch weiter ge"'iirdigt werden. 

2. Lebensgeschichte des reifen Spermatozoons. Die Sam en
zellen oder Spermatozoen sind weitgehend veranderte Geschlechts-
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zeIlen, deren Differenzierung in Anpassung an die aktive Fort
bewegung zustande gekommen ist. Auch die Eizelle mancher Pori
feren hat noch die Fahigkeit sich fortzubewegen, wie auch manche 
Ureier, aber diese erfolgt durch amoboide Bewegung, die als die 
primitive im Tierreich anzusehen ist. Die Spermatozoen dagegen, 
mit denen die Microgameten der Protozoen verglichen werden kon
nen, bewegen sich durch meist eine oder zuweilen mehtere GeiBeln 
(Turbellarien, viele Arthropoden) und werden dadurch zu einseitig 
angepaBten Bewegungszellen. Trotzdem sind in ihnen aIle wesent
lichenAnteile einer Keimzelle enthalten. Die Bildung oder dieSper
matogenese wird dadurch viel komplizierter als die der Eizellen; sie 
vollzieht sich aber bei allen Tierstammen nach demselben Schema. 
Entsprechend den Ureiern oder Oogonien haben wir beim mann
lichen Geschlecht Ursamenzellen als zellige Vorfahren der Sperma
tiden oder Spermiden. Dieser Entwicklungsgang wird als Spermato
cytogenese bezeichnet. Die funktionelle Differenzierung erfolgt in 
der Spermatohistogenese, wobei die Spermatiden, die noch den 
Charakter typischer Zellen haben, in die fadenformigen, beweg
lichen Spermien umgewandelt werden. 

Die Spermiocytogenese umfaBt wie die Oogenese Vermehrungs-, 
Wachstums- und Reifungsperiode (s. Schema nach B rom a n 
[Abb.49]). Die Keimstrange der jungen Wirbeltierhodenanlagen, 
die sich aus zahlreichen kleineren, undifferenzierten Keimepithel
zellen (Stutz- undFollikelzellen) und den groBen Ursamenzellen zu
sammensetzen, bilden sich bei Saugern schon wahrend der Em
bryonalzeit zu den Tubuli seminiferi contorti des Hodens aus. 
Erst kurz vor der Pubertat entstehen aus den Ursamenzellen die 
Spermatogonien. Diese sind etwas kleiner als die Ursamenzellen, 
aus denen sie durch Teilung hervorgegangen sind. Sie zeichnen 
sich ihnen gegenuber durch helleres Protoplasma aus lind liegen 
zu auBerst an der Wandschicht der Kanalchen, eingedruckt in 
dieFuBplatten der S ertolischen Zellen (Abb. 50), die denFollikel
zellen des Ovars homolog sind. Sie teilen sich mitotisch (Ver
mehrungsperiode), wobei eines ihrer Teilungsprodukte nach innen 
ruckt und zu einer groBen Randzelle, Spermatocyte 1. Ordnung, 
heranwachst (Wachstumsperiode). Die Spermatocyte 1. Ordnung 
tritt in das Synapsisstadium ein, woraus die Tetraden resultieren, 
deren Zahl halb so groB ist wie in denN ormalzellen die der Chromo
somen. Nun beginnen die Reifungsteilungen, indem die Spermato-
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cyten 1. Ordnung an GroBe zunehmen und sich mitotisch teilen 
unter Halbierung der Tetraden (1. Reifestadium).Jetzt haben wir 
die Spermatocyten 2. Ordnung oder die Praspermatiden, die sich 
wieder teilen und die Spermatiden lief ern, die nur die halbe Chro
mosomenzahl, das Genom haben (2. Reifungsteilung). Es ent
stehen also aus jeder Spermatocyte 1. Ordnung vier Sperma
tiden (siehe Schema Abb. 49). Die Spermatiden erleiden nun 
eine sehr komplizierte Umwandlung bei der Bildung der Sper
mien (Spermatohistogenese) . Eine jungeSpermatide (Abb.51) hat 

Abb.50. Verbindung der Spermatiden mit den FuBzellen. 
Schnitt durch die Wandung derSamenkanalchen der Ratte. 
Drci FuBzellen mit Spermatid en. (Nach von I.enho ssEl k, 

1898. Urn die Halfte verkleinert.) 

Abb. 51. BestandteiJe der 
jungen Spermatide. 1 Kern, 
2 ZEmtralkiirper oder Zentri· 
olen, 3 Idiozom, 4 ~ntochon
drienkiirper (Nebenkern) , 5 
Chrornatoider N ebenkiirper; 
6 Spindelrestkiirper. (Nach 
Meves, Struktnr nnd Histo
genese d er Sarnenkiirper. Zeit
schr. f. d. ges. Anat., Abt. 3: 
Ergebn. d. Anat. u. Entwick
lungsgesch. 11, 458, Abb. 9. 

1902.) 

unmittelbar nach ihrer Entstehung eine kugelige Gestalt. Ihre 
wesentlichen Bestandteile sind 1. ein groBer Kern, aus dem stets 
der Kopf des Spermatozoons hervorgeht; 2. Centralkorper oder 
Centriolen. Sie liegen dicht unter der Zelloberflache und sind so 
angeordnet, daB ihre Verbindungslinie senkrecht zur Zellober
flache steht. Die Centralkorper liefern die tingiblen Kornchen, 
welche sich an dem vorderen (Endknopfchen) und am hinteren 
Ende des Halsstiickes vorfinden, sowie auch die SchluBscheibe 
des Verbindungsstiickes. Aus dem distalen Centralkorperchen 
wachst der Achsenfaden hervor. Das proximale Centralkorperchen 
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tritt erst sekundar mit dem hinteren Kernpol in Verbindung. 
Bei der Befruchtung liefern die Centralkorper allein den kine
tischen Apparat fiir die mitotische Teilung, worin manche Autoren 
ein wesentliches Moment fur die N otwendigkeit der Befruch
tung sehen. 

Das ldiozom (Archiplasma, Sphare) stellt einen rundlichen, 
schwer farbbaren Klumpen dar, der schon in den Sper
matogonien vorkommt und hier den Centralkorper als Hillle um
gibt. Aus ihm gehen die Perforatorien bzw. die ganze Kopf
kappe der Spermatozoen hervor. 

Die Plastosomen (Mitochondrien) sind fein spezia1isierte, farb
lose Kornchen, welche die N eigung haben, sich zu Faden an
einander zu lagern. Sie spielen eine wichtige Rolle bei der Akti
vierung der Entwicklungsvorgange. 

Das Chromatoid (Nebenkorper) ist nicht konstant. Es be
steht vielleicht aus Nucleolarsubstanz. 

Erwahnt moge noch werden der 
Nebenkorper oder Spindelkorper. Beide sind rur die Sper

matohistogenese bedeutungslos (s. Abb. 51). 
Bei der Bildung des Spermiums aus der Spermatide unter

scheidet Meves drei Perioden. Die erste bis zum Auftreten der 
Schwanzmanschette (Schwanzkappe), die zweite bis zum be
ginnenden Schwund dieses Gebildes und die dritte bis zur Ab
schnurung des gr6Bten zum Aufbau des Spermiums nicht verwen
deten Teiles der Zellsubstanz der Spermatide. In der ersten 
Periode wandelt sich zuerst das Idiozom um, indem in seinem 
Inneren ein groBes farbbares Acrosom entsteht (Abb. 52a-d) , 
das innerhalb eines groBen Blaschens, welchem ein halbmond
formiger Rest von Idiozomsubstanz anliegt, sich bildet. Blas
chen und Acrosom lagern sich dem Kern an. Das Blaschen, 
welches den spitzen K6rper umgibt, wird zur Kopfkappe. Der 
Rest des Idiozoms gleitet nach hinten und geht zugrunde 
(Abb.52d). 

Gleichzeitig andern sich auch die an der Zelloberflache ge
legenen Centralkorperchen. Das distale K6rperchen wachst in 
den langen Achsenfaden der GeiBel aus; das proximale lagert sich 
beim Menschen dem Kern an und wachst senkrecht zum Achsen
faden zu einem Stabchen aus, das sich mit dem Kern verbindet 
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(Abb. 53 a-d). Auch das distale Centralkorperchen ruckt gleich
falls gegen den Kern und verdickt sich zu einem stumpfkegel

a b 

I 

c d 
Abb.52 a-d. Umbildung des Idiozoms zur Kopfkappe. 

(Nach Meves.) 

abc d 
Abb. 53 a-d. Umwandlung der beiden Zentralkorper 

der Spermatide. (Nach Meve s.) 

formigen Gebilde, des
sen Spitze sich mit dem 
proximalen Centralkor
per verbindet. 

Der Kern wandelt 
sich in den Spermien
kopf urn, indem er eine 
exzentrische Lage an
nimmt, sich abplattet, 
in die Lange streckt 
und aus der Zelle her
austritt, soweit er von 
der Kopfplatte bedeckt 
wird. Der Kerninhalt 
wird immer dichter und 
homogener. 

Zu Anfang derzwei
ten Periode bildet sich 
die Schwanzmanschet
teo Ihre erste Anlage 
besteht aus einem Sy
stem feiner Faden, wel
che an der Oberflache 
des Kernes im Kreis 
urn den Ursprung des 
Achsenfadens herum 
entspringen und sich 
schrag nach hinten 
hinziehen. Die Faden 
schlieBen sich zu einer 
zarten Membran zu
sammen, die als dunn
wandige, hinten offene 
Rohre den hinteren 
Teil des Kernes und 
das Anfangsstuck des 
Schwanzfadens umgibt. 
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In der dritten Peri ode geht die Schwanzmanschette bis auf mehrere 
Faden zugrunde und auch der Idiozomrest schwindet jetzt. 

Der aus dem distalen Centralkorper hervorgegangene Ring 
riickt bis an das hintere Ende des spateren Verbindungsstiickes, 
um hier die SchluBscheibe zu bilden. Die Chondriosomen lagern 
sich nunmehr im Bereich des Verbindungsstiickes um den Achsen
faden herum und verschmelzen miteinander zu dem Spiralfaden, 
zwischen dessen Windungen eine Zwischensubstanz entsteht 
(Abb. 54a, b). Der Kopf nimmt gegen Ende der dritten Periode 
die definitive Form 
an. Der Entwick
lungsprozeB findet 
seinen AbschluB im 
Roden dadurch, daB 
die Cytoplasmamasse 
sich vom Spermium 
in Gestalt eines sack
formigen Ballons ab
schniirt. 

Bei der Umwand
lung der Spermatiden 
tritt in den Samen
kanalchen eine be
stimmte Orientierung 
und regelmaBige Zu
sammenlagerung der a b 

Elemente ein. Bei Abb. 54a, b. Bildung cler Schwanzmanschette. l\Ieer-
schweinchen. (Nach l\Ieves.) 

den Amphibien spielt 
sich die Spermatogenese in einer Cystenhiille ab, die aus Follikel
zellen besteht.Die Spermatidenlagern sich in einzelliger Schicht 
an lind riicken in dem MaBe wie die Schwanzfaden sich bilden an 
der Stelle zusammen, wo die Follikelhiille der Kanalchenwand 
anliegt. Bei den Saugetieren lagern sich die Spermatiden zu 
Biindeln zusammen und dringen gegen den Zellkorper der FuB
zellen vor (Abb. 50). Diese sind langgestreckte Zellelemente, 
deren Protoplasma sich durch besonderen Reichtum an Fett
kornchen auszeichnet. Die jungen Spermien losen sich aus dem 
Verb and der Sertolischen Zellen und konnen so monatelang im 
Roden, Nebenhoden und Samenleiter verweilen, ohne ihre Be-
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fruchtungsfahigkeit zu verlieren. In mannlichen Leichen findet 
man noch am dritten Tage nach dem Tode bewegliche Spermien. 
1m Brutschrank konnen sie iiber 8 Tage lebend erhalten werden. 
Die Form der reifen Spermatozoen ist in der Tierwelt auBerordent
lich verschieden, jedoch kehren die Hauptteile, Kopf, Mittelstiick 
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v 
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2 3 
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und Schwanz im
mer wieder (Abb. 
55a, b). 

Eine besondere 
Bedeutung fUr die 
Funktionsfahigkeit 
hat dann noch der 
Nebenhoden, wie 
das neuere Untersu
chungenvonBraus 
und Redenz er
geben haben. 

Der N ebenho-
denkanal hat eine 
betrachtliche Lan
ge. Denkt man sich 
beim Menschen die 
Kanalchen, welche 
aus demHoden aus-
treten, entwirrt, in 

Abb.55a. Vorderteile von Spermien und ganze Spermien von die Lange gestreckt 
niederen Wirbeitieren undA8cari81 }'ink; 2 Haushahn; 3 Schild- und aneinanderge
krate; 4 Chamaeleon; r. Triton marmoratu8; 6 Aaimutter 
(Zoarces, Knochenfisch); 7 Star; S Rochen (Raja) und 9 Sper- reiht, ebenso den 
mien vom Pferdespuiwurm (A8cars megalocephala). (1-4 und 
6 nach G. Retzius, 5,7, S nach Ballowitz, 9 nach Van Ductus epididymi-
Bene den.) KK Krystallkegcl; _"I Wellemembran mit Rand- dis ausgebreitet und 
faden; N Kern; W Widerhaken; Z Protopiasmakarper; die 
iibrigen Bezeichnungen wic in Abb. b5b. Die Abb.5, 7, S gestreckt, SO resul-

schwacher vergra13ert. (Nach Schaffer.) tiert in den Prapa-

raten von Braus und Redenz eine Gesamtlange von 4 m, nach 
friiheren Untersuchern von 5 m (der Ductus epididymidis allein 
miBt in den Praparaten 3 m). AIle reifen Samenfaden miissen 
diesen Kanal durchwandern. Die Natur hat hier eine Form ge
funden, bei welcher die Beriihrungsflache sich dauernd vergroBert, 
well die Samenfaden gezwungen sind, einen feinen Kanal von 
0,3 bis ansteigend 0,5 mm Lichtung zu passieren, in welchem 
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auBerdem noch Stereocilien reusenartig hineinragen, so daB auf 
dem Wege von mehreren Metern Lange wohl kein Samenfaden 
ohne innigste Beruhrung mit dem Erithel des Nebenhodens und 
dessen Sekret bleibt. 

U m die Wirkung der fUr die Spermienbewegung gunstigen 
Sto££e kennen zu lernen, stellten Braus-Redenz fest, daB aIle 
alkalischen Losungen belebend auf die Spermien wirken, und 
zwar ist PH' = 8,5 
die optimale Kon
zentration fur die 
Bewegung; Spuren 
von Sauren toten 
die Spermien und 
heben daher die Be
weglichkeit endgiil
tig auf. 

1m Hoden selbst 
sind nun die Sper
miennoch unbeweg
lich. Sie haben zwar 
in den Samenkanal
chen bereits ihre 
volle Beweglichkeit, 
wie P 0 s n e r be
obachtete,ohneaber 
dieser Beobachtung 
weiteren Wert bei
zulegen aber diese 
Beweglichkeit ist in 

v- v 

II 
·v 

H 
- H-

I/ 
H 3 

b 1 a b 2 8 

Abb. 55 h. Vorderteile von Spermien verschiedener Silugetiere 
nach G. R e t z ius. 1 Stier: a Flilchen-, b Profilansicht. 2 Meer
schweinchen: a Flilchen-, b Profilansicht. 3 Maus. 4 Fledermaus 
(Vesperugo): C H als, HHinterstiick ; K Kopf ; V Verbindungs
stuc],; h HinterstUck; p P erforatorium; v Vorderstiick. (Nach 

Schaffer.) 

situ nur virtuell vorhanden. Sie bleibt latent, bis das Sekret des 
Rete testis und ganz besonders das Sekret des Nebenhodens hinzu
kommt. Letzteres hat imN ebenhodenschweif eine fUr dieAus16sung 
der im Hoden latenten Beweglichkeit optimale H-Ionenkonzen
tration. lndem sich nun die Spermien im Nebenhodenschweif als 
einem Sam me lr 0 h r in groBen Mengen anhaufen, kommen sie zum 
Stillstand, denn die CO2 -Konzentration nimmt so zu, daB sie in 
ihrer Beweglichkeit gehemmt werden. Ge£aBe, welche den Neben
hodengang innigst umspinnen oder Epithelfalten mit eingelager
ten GefaBen, welche z. B. beim pferd zottenartig in die Lichtung 

Harm s , Rorper und R eimzellen. 7a 
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vorspringen, verhindern, daB die Spermien durch zu starke CO2 -

Konzentration absterben, denn sofort setzt erhohte Blutzufuhr 
durch Erweiterung der GefaBe ein, sowie die gefahrdrohende 
Konzentrationsgrenze heranruckt. Die Spermien wandern zwar 
durch eigene Kraft aus dem Roden gegen den Ductus deferens zu, 
verbrauchen aber nicht unnotige Energie, sondern werden still 
gestellt bis zu dem Moment der Ejaculation, in welchem das 
distale Ende des Nebenhodens entleert wird. 1m Nebenhoden 
werden nun die Spermien mit einer Sekrethulle umgeben. 

In dem Vorhandensein dieser Rulle liegt zugleich die Klarung 
der Bedeutung des Nebenhodensekretes fur den Vorgang der 
Zeugung: Da die weibliche Scheide sauer reagiert, so werden die 
Spermien durch ihre Hulle gegen die Wirkung der Saure bei der 
Passage durch das uterine Ende der Scheide geschutzt und konnen 
so ungeschadigt den Zugang zum Cervicalkanal finden. Das 
Nebenhodensekret ist eine Pufferungsflussigkeit, deren Pufferungs
grenze gewahrleistet, daB die H-Ionenkonzentration das Leben 
der Spermien nicht gefahrdet, wohl aber so gelegen ist, daB noch 
die Abwehrreaktion innerhalb des mannlichen Organismus durch 
vermehrte Durchblutung ausge16st werden kann (Braus und 
Redenz 1924). 

III. Entwicklung, Bau und Funktion 
der somatischen Elemente in den Keimdriisen. 

a) Vorkommen nnd Ban der Zwischenzellen. 
Besondere Aufmerksamkeit mussen wir jetzt noch den inter

stitiellen Zellen des Hodens und Ovariums zuwenden, well sie als 
Pubertatsdruse (Steinach) viel erortert wurden. Die sogenannte 
Zwischensubstanz des Saugetierhodens wurde 1850 von Leydig 
entdeckt und mit folgenden Worten charakterisiert: " ... die, 
wenn sie nur in geringer Menge vorhanden ist, dem Laufe der 
BlutgefaBe folgt; die Samenkanalchen aIlenthalben einbettet, 
wenn sie an Masse sehr zugenommen hat. " 

In der mannlichen sowohl wie in det weiblichen Keimdruse 
sind die Geschlechtszellen die ausschlaggebenden Ele
men teo Sie aIlein dienender Fortpflanzung; aIle anderenElemente, 
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die wir noch in den Keimdriisen antreffen, wie z. B. Nahrzellen, 
Follikelzellen und Zwischenzellen, sind nur als Hilfszellen zur 
Aufrechterhaltung der Bildung der Keimzellen und des Ge· 
schlechtscyclus aufzufassen. Namentlich die Zwischenzellen sind 
durch die Untersuchungen von Steinach und seiner Schule zu 
einer Bedeutung gelangt, die man diesen wenig hervortretenden 
Gebilden gar nicht zutrauen sollte. 

Es ist daher notig, den Bau und ihre Entwicklung etwas aus
fiihrlicher darzulegen. Schon Leydig betont als wichtigste Eigen-

Abb. 56a. Interstitium aus dem Roden der Kntze. i . Z. InterstitieHe Zellen, Sp Sper
matozoen. (Original.) 

schaft der Zwischenzellen die Einlagerung von Fettkornchen 
und die Tatsache, daB es sich um syncytiale Bildungen handelt, 
in denen sich die einzelnen Zellelemente nicht immer deutlich ab
grenzen lassen. Sie zeigen groBe Dbereinstimmung mit den Zellen 
der Nebennierenrinde. Die Zwischenzellen oder Leydigschen 
Zellen kommen sowohl im Hoden wie im Ovarium vor, jedoch 
wechselt die Menge ihres V orkommens auBerordentlich. Wir werden 
im folgenden die Bezeichnung Leydigsche Zellen oder Zwischen-

7* 
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zellen beibehalten, deIlll die neuerdings dafiir gepragten N amen: 
glande interstitielle oder interstitielle Driise (Bouin und Ancel 

i .Z. 

Abb. 56 b. Zwischengewebe des Maulwurfes im ruhenden Hoden im Herbst. wZ Keimepithel, 
i.Z. Zwischenzellen. (Nach Harms.) 

1903) und Pubertatsdriise (Steinach 1912) schlie Ben eine funktio
nelle Bedeutung ein, die zum mindesten noch sehr zweifelhaft ist. 

Abb. 57 a. MensehHeher Hoden von 
25 Jahren. Interstitielle Zelle mit 
Idiozomen, Chromosomen, Fett und 
Kristalloide. (Naeh Winiwarte r.) 

Am einfachsten lassen sich noch 
die Verhaltnisse des Hodens darstellen, 
wo die interstitiellen oder Leydig
schen Zwischenzellen machtig aus
gebildete Zellkomplexe bilden, die 
zwischen den Tubuli seminiferi liegell. 
Die Zwischenzellen sind in Form von 
zwei dicht aneinander liegenden Zell
bandern, die sich oft dichotomisch 
teilen, angeordnet und liegen mit 
ihren Endzellen immer dicht urn eine 
Capillare herum (siehe Abb. 56b). Sie 
sind im ganzen Hoden verbreitet, mit 
AusnahmedesMediastinum testis, und 
mit einer dichtell aber feinen Binde
gewebshiille umgeben, die schon 1880 
M. NuBbaum beschrieben hat. Die 

Zellen selbst sind oft auBerordentlich groB und polygonal ge
staltet. In ihrer Struktur haben sie eine gewisse Ahnlichkeit mit 
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secernierenden Driisenzellen und zeigen demgemaB cytoplasma
tische Einlagerungen, soosmierbare, mit Hamatoxylin, Kupfer-

Abb. 57 b. Menschlicher Hoden (41 Jahre). Gruppe von interstitlellen Zellen mit groBen 
und kleinen Kristalloiden. (Nach Winiwarter.) 

o d 

Abb. 57c-e. c Menschlicher Hoden-(21 J .). Mitochondrien in Kornern und Filamenten 
d dassel be. Zelle ganz mit kleinen Chondrioconten gefiillt. e Hoden eines menschlichen 

Foetus von 5 em. Mitochondrien sichtbar.1'(Nach Winiwa r ter.) 
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lack (Regaud) farbbareKornchen, acidophile und basophile Gra
nula, Pigmentkornchen und eigenartige Zellkristalle, die neuer
dings von W ini warter beim Menschen eingehend beschrieben 
wurden (Abb. 57 a-e). 

1m Hoden liegen die Zwischenzellen im lockeren, gefaBreichen 
Bindegewebe zwischen den Samenkanalchen. Zuweilen sind sie 
sparlich und verstreut, manchmal aber kommen sie geradezu 
massenhaft vor. Es sind groBe epitheliale Elemente von rundlicher 
oder polyedrischer Gestalt (Abb.57a-e), welche einen kugeligen 
Kern mit deutlichem Kernkorperchen, Kernmembran und Chro
matingeriist, manchmal aber auch von ganzhomogener Beschaffen
heit, besitzen. Er ist dann etwas kleiner und gleichmaBiger farb
bar. Der Kern liegt meist excentrisch, neben ihm befindet sich 
eine Sphare mit Diplosom. 

Die Zwischenzellen bilden oft Strange oder umhiillen die Blut
gefaBe (Abb. 56a u. b.). An Einschliissen enthalten sie Lecithin 
oder fettartige Kornchen, die sich mit Osmiumsaure schwarz en 
oder mit Sudan III rot farben und den frischen Zellen ein dunkles 
Aussehen verleihen. Intravital aufgenommene Farbstoffe, z. B. 
Pyrrholblau, scheiden sie kornig aus. Mehrere Autoren, so auch 
Goldmann, nehmen an, daB die Fortsatze der Zwischenzellen 
zum Teil durch feine Liicken der Membran der Samenkanalchen in 
das Innere dieser hineinragen. BeimMenschen findet man im Proto
plasma haufig EiweiBkristalle in Form von Nadeln oder stabchen
artigen Gebilden (Reinke 1896, Winiwarter 1912) (Abb. 57). 
Bei 'I'ieren finden sich diese Kristalle nur ausnahmsweise. Zu
weilen sind in den Zellen auch Vacuolen vorhanden, nur ausnahms
weise begrenzen sie Hohlraume und ordnen sich demgemaB zu 
driisenartigen Gebilden an (Schaffer 1920). 

Eine eingehende Untersuchung stellte Wagner 1925 iiber die 
Zwischenzellen des Hodens von Kaninchen, Meerschweinchen, 
Maus, Katze, Maulwurf, Igel und Mensch auf verschiedenen 
Altersstufen und unter verschiedenen experimentellen Bedingungen 
an. Die kleineren, wohl jugendlichen Zwischenzellen erwachsener 
Tiere zeigen starke Chromophilie. Reiche, mit Saurefuchsin sich 
farbende Einschliisse sind vorhanden (Abb. 58), die augenschein
lich Chrondriosomen darstellen. Diese Zwischenzellen speichern 
auch Pyrrholblau (Abb.58). Dagegen sind die groBeren, wohl 
voll ausgebildeten Zwischenzellen chromophob- und chondrio-
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somenarm und speichern kein Pyrrholblau. AuBer den Chon
driosomen finden sich in den Zwischenzellen stark lichtbrechende, 
sich weder mit Sudan noch Osmiumsaure tingierende Kugeln. 
Mit dem hoheren Alter des Individuums werden sie groBer, spater 
verflussigen sie sich zu Vacuolen. Letzteren sind lipoide Gebilde 
in stets gleicher Anordnung angelagert, zunachst als kleines Korn
chen, dann in Form eines sichelartigen Gebildes (Abb. 59a u. b). 

Abb. 58. Gruppe von Zwischenzellen aus dem Hoden elner erwachsenen Maus, die nach 
Goldm a nn mit pyrrholblau behandelt wurde (6 Wochen lang). Fixiernng: Kalium
chromat-Formol. Farbung: Safranin. Vergr. 550maI. Die kleineren, aber spindelfiirmigen 
Zwischenzellen haben sich dunkel gefiirbt (pyrrholophlle Zellen), wahrend die griiBeren 

epitheloiden Zellen ungefiirbt geblieben sind. (Nach Wagner.) 

Zuweilen umschlieBt die Sichel die Vacuole. Die Sichelkorper, 
die aus der Vacuole als dem Trager und der aufsitzenden Kalotte 
bestehen, ahneln Gebilden, wie sie in der Tranendruse des 
Kalbes beschrieben wurden. Die sichelformige lipoide Kalotte 
kann durch Fettaufnahme groBer werden und die Vacuole fast 
vollkommen verdecken. Die Vacuolen erreichen innerhalb der 
Zelle eine fur jede Saugetierart charakteristische EndgroBe. 
Die Sichelkorper konnen aus den Zwischenzellen in die peri
kanalicularen Raume gelangen und leicht mit Sudan hier dar-
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gestellt werden. Dabei werden sie gewohnlich groBer und ver
mogen die Zwischenzellen urn ein Vielfaches an Umfang zu iiber
treffen. Die Vacuole ist von einem deutlich sichtbaren Rautchen 

J 

a 

b 
Abb. 59 a , h. Zwischenzellen 
aus dem Hoden eines erwach· 
senen Meerschweinchens. Fi
xierung: Kaliumchromat-For
mol-Uran. Gelatineeinbettung. 
Sudan III. lIamatoxylin etwa 
7 I'. Vergr. 1333 mal. Vacuolen 
mit Sichelkorpern sichtbar; 
die Sichclkorper haben sich 
mit Sudan tingiert. l\'Iancbe 

Vacuolen sind fettfrei. 
(Nach Wagner.) 

umgeben. In den Lymphraumen scheinen 
die Gebilde schlie13lich zu platz en und 
ihren Inhalt an die Lymphe abzugeben. 
Eine Regeneration del' Zwischenzellen nach 
AusstoBung del' Sichelkorper und eine 
Neuproduktion letzterer ist ungewiB. 

Vermutlichbesteht auBerdem noch ein 
weniger stiirmischer AusstoBungsmodus 
des Vacuoleninhaltes in die Umgebung, 
wobei Umwandlungen im Zellkorper del' 
Zwischenzelle weniger hervortreten (Ka
ninchen). Die Zwischenzellen haben dem
nach Mel'kmale von Driisenzellen. Es 
spielen sich in Ihnen komplizierte morpho
logisch verfolgbare Veranderungen, die 
wohl mit ihrer Funktion in Zusammen
hang stehen miissen (Abb . 59), abo Die 
Variabilitat innerhalb ein und desselben 
Rodens ist wohl durch den wechselnden 
Funktionszustand bedingt. Es ergibt sich 
daraus, daB das Vorkommen von Zwi-
schenzellen odeI' ihre groBere und ge
ringere Menge bei ein und demselben Tier 
allein fiIr sich nicht die Grundlage bilden 
kann fill' irgendwelche Schliisse iiber den 
Sitz del' innersecretorischen Funktion des 
Testikels. 

Eine besondere Bedeutung ist von 
allen Autoren den Lipoiden in den Zwi
schenzellen zugeschrieben worden. Eine 
griindliche Untersuchung dariiber liegt 
von Kunz e (1922) VOl'. Danach sind die 

bisher als "Fett" beschriebenen physiologischen Organbestand
teile des Rodens keine chemisch einheitlichen Substanzen, son
deI'll stellen ein Gemenge verschiedener Lipoide dar, unter denen 
nehen Neutralfett die Lipoide im engeren Sinne, scheinbar abel' 
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besonders das Cephalin, eine hervorragende Rolle spielen. Cho
lesterinester sind mit Ausnahme des geschlechtsreifen Menschen 
nur in Spuren im Zwischengewebe vorhanden. Lipoide im engeren 
Sinne und Neutralfette kommen meist in demselben Tropfen ver
eint vor. Sie sind innerhalb des Tropfens nicht an bestimmte 
Regionen gebunden, sondern innig gemischt. Die Lipoide kommen 
vor der Pubertat in reichlicherer Menge meist nur iro Zwischen
gewebe vor. Mit Beginn derselben treten sie starker, mit dem 
Alter zunehmend, auch innerhalb der Samenkanalchen auf, 
wahrend sie dann extratubular haufig eine Abnahme zeigen. 
Vom Ernahrungszustand ist ihre Quantitat unabhangig. Zwischen 
den einzelnen untersuchten Tierarten (Hund, Kater, Eber, Ziegen
bock, Hengst, Ratte) bestehen hinsichtlich derChemie, Ver
teilung, Menge, Anordnung der morphologisch nachweisbaren 
Lipoide nur quantitative Unterschiede. Nach Sorg (1924) sind 
die Lipoide beim Kalb und Stier in den Saroenzellen und Zwi
schenzellen die gleichen. Er bezeichnet sie als Phosphatide und 
Cerebr03ide. 

Um die Frage, wie sich im kindlichen Hoden die Lipoide ver
halten, zu klaren, untersuchte Opper mann (1924) im ganzen die 
Hoden von iiber 50 Knaben von der Friihgeburt bis zum 16. Le
bensjahr. Bei den jiingsten Fallen fanden sich in den Zwischen
zellen schon Lipoide. Dagegen waren in den Samenzellen der 
Regel nach im kindlichen Alter keine Lipoide nachweisbar. Erst 
mit der beginnenden Pubertat treten auch in den Samenzellen 
Lipoide auf, und zwar erst dann, wenn die Spermatogonien und 
Spermatocyten bereits entwickelt sind. Auf Grund der Befunde 
und theoretischen Erwagungen von 0 p per mann ist eine trophi
sche Funktion der Zwischenzellen unwahrscheinlich und mit 
Wahrscheinlichkeit anzunehmen, daB Ihnen eine Bedeutung im 
gesamten Lipoidstoffwechsel und somit auch im endokrinen 
System zukommt. 

Die Hauptfunktion des intratubularen sowie des histochemiscb 
mit ihm vollig iibereinstimmenden extratubularen Lipoids ist 
dagegen nach Kunze hochstwahrscheinlich die Unterhaltung des 
spermatogenetischen Prozesses. Die Zwischenzellen des Hodens 
stellen also nach Kunze neben einem inkretorisch tatigen, das 
aber fraglich ist, ein trophisches Hilfsorgan fiir die Spermatogenese 
dar. Die Prostata des Hundes enthalt ebenfalls in jedem Alter 

Harms, Korper und Keimzellen. 7 b 
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morphologisch darstellbare Lipoide; wahrend nun die in den 
Driisenepithelien selbst gelegenen sich stets als isotrop erweisen 
und zum groBen Teil aus Neutralfetten bestehen, zeigen die im 
Prostatasecret auftretenden groBtenteils starke Anisotropie und 
stellen Abkommlinge des Cholesterins dar. 

In deli Zwischenzellentumoren des Hundehodens, fiir welche 
das Alter ein pradisponierendes Moment bildet, ist ein auffallender 
Reichtum dieser Geschwiilste an Lipoiden (Kunze 1922) nach
zuweisen. Die Zellen dieser Geschwiilste sind mit Lipoiden voll
standig erfiillt. Ihre nahe Beziehung zu den BlutgefaBen drangt 
zu· der Annahme besonderer lokaler und physiologischer Ver
knupfung zwischen der Ley dig schen Zwischensubstanz und 
dem BlutgefaBsystem. Auch nach dieser UntersuchunK ist 
Kunze eher geneigt, in dem Gewebskomplex ein "trophisches 
Hilfsorgan" zu sehen als eine "Blutdriise", wahrend Lip s c h ii t z , 
Wagner und andere die inkretorische Funktion in den Vorder
grund stellen. 

Zur Klarung der Frage des Vorkommens verschiedener 
Zwischenzellen wandte Takamore die Vitalfarbung des Hodens 
an. Lithioncarmin und einige andere Azofarbstoffe wurden in
travenos und auch lokal in den normalen oder rontgenisierten 
Roden von neugeborenen und geschlechtsreifen Kaninchen inji
ziert. Die Zwischenzellen des Hodens sind danach in zwei Arten 
einzuteilen, die erste sind mononucleare Zellen, welche grobere 
Farbstoffgranula enthaJten und nach ihrer Beschaffenheit als 
Histiocyten im Bindegewebe angesprochen werden mUBBen. Die 
zweite Art ist rundlich bis vieleckig geformt und reich an Proto
plasma, welches relativ wenig punktformige Farbstoffgranula 
enthalt. Die letzteren sind relativ schwer vital zu farben. 

1m Hoden der Saugetiere sind die Zwischenzellen naturgemaB 
am genauesten untersucht. Nach Benda (1921) ist das Zwischen
gewebe z. B. beim Pferd und Eber sehr machtig entwickelt, beim 
Menschen nach Messing (1877) besonders reichlich, bei der Ratte 
und dem Schnabeltier sehr sparlich. {jber die ZugehOrigkeit der 
Zellen zu einer bestimmten Gewebsgruppe herrscht heute noch 
keine {jbereinstimmung. Die alteren Autoren (Konnicke 1854, 
Leydig 1857, v. Ebner 1871) hielten sie fiir eine besondere an 
Protoplasma sehr reiche Form der Bindegewebszellen, eine An
sicht, die 1921 besonders Stieve vertritt. Henle erklart sie 1864 
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fiir ratselhafte Gebilde. Eine Klarung der Herkunft der Zwischen
zellen kann nur auf embryologischem Wege geschehen. Leider 
liegen hier nur wenige und keineswegs erschopfende Darstellungen 
vor, obwohl eine derartige Klarung von groBer Bedeutung ware. 

b) Entwicklung der Zwischenzellen. 
Es bestehen zwei Moglichkeiten der Herkunft der Zwischen

zellen; entweder sind die Leydigschen Zellen Abkommlinge der 
Urniere oder iiberhaupt des Mesenchyms, oder sie stammen aus 
Zellanteilen des Keimepithels. v. Bardeleben (1897) halt 
Zwischtmzellen und Sertolische Zellen fiir identische Gebilde. 
Erstere !jollen durch aktive Wanderung durch die Wand der 
Samenkanalchen in diese hinein gelangen. Diese Auffassung hat 
sich nicht bestatigt. 

Obwohl das interstitielle Gewebe nach Waldeyer (1874), N u 13-
baum (1880), Plate (1897) fiir Hoden und Ovarien als homo
log angesehen worden ist, sind doch in bezug auf die histologischen 
Beziehungen dieser Gebilde bei beiden Geschlechtern Verschieden
heiten vorhanden. Die alteren Autoren haben sie sehr verschieden
artig aufgefaBt, so bezeichnete sie NuBbaum (1880) als abortive 
Genitaizellen, eine Auffassung, die heute nicht mehr vertreten 
werden kann. 

NuBbaum sagt dariiber (1880): "Bei der groBen "Oberein
stimmung der yom Hoden und Eierstock bis j etzt behandelten 
Gebilde - der Hodenzwischensubstanz einerseits und der abor
tiven Eischlauche (= Interstitium des Ovars, d. Verf.) anderer
seits - wird es wohl erlaubt sein, beide fiir identisch ..... zu 
erklaren. " 

"Beiden hoheren Tieren verkiimmert demgemaB eine· groBe 
Zahl von Keimen und bildet im Hoden und Eierstock eine Sub
stanz, die in Schlauchen und Nestern zwischen den zur Reife ge
langenden Teilen persistiert und bestimmte Veranderungen er
leidet ..... " 

Die interstitiellen Zellen des Hadens sind in neuerer Zeit sehr 
oft untersucht worden. "Obereinstimmend berichten aIle Autoren, 
daB sie schon in der Foetalzeit auftreten und besonders machtig 
entwickelt sind (W. Messing, 1877; Pferdeembryo). 

AuBerst eingehend ist die Entstehimg der interstitiellen Driise 
von Bouin und Ancel untersucht worden. Sie lassen sie, wie 
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auch friihere Autoren es angegeben haben, aus dem Mesenchym 
der Geschlechtsanlage hervorgehen. Bei 32-53 cm langen Em
bryonen vom Pferde sind die Roden schon ziemlich groB. Beim 
siebenmonatigen Foetus haben sie schon den Umfang eines kleinen 
Ruhnereies erreicht, sind oval und braunrot. 

Bei den 32 cm langen Embryonen haben die RodenkanaIchen 
noch keine Lumina und treten vollstandig zuriick gegen die auBer
ordentlich groBen Massen der interstitiellen Substanz.· Auffallend 
ist dann, daB bei 3 1 / 2 Monate alten Fullen die Roden bedeutend 
kleiner sind als die des 6-7. Monate alten Foetus. Das Gewicht 
geht von 25~8 g auf 7-8 g zuruck. Die Rodenkanalchen sind 
jetzt dicht beieinander und stark entwickelt und in eiJ;l neu ge
bildetes interstitielles Gewebe von eigenartigem Bau eingebettet, 
dessen Zellen als Xantochrome deslnterstitiums bezeichnet werden. 

Bei 10-11 Monate alten Fiillen haben die Roden wieder 
30-40 g zugenommen. Die Rodenkanalchen Hegen auch hier 
dicht aneinander und sind nur durch wenig Bindegewebe von
einander getrennt. Die interstitiellen Zellen sind reichlich ent
wickelt. Sobald die Spermatogenese einsetzt, schwinden die 
Xantochromzellen, dafiir entstehen groBe Lymphknoten, aus 
denen mit dem Fortschreiten der Samenbildung neue interstitielle 
Zellen hervorgehen. 

14~15 Monate alte Fullen haben ein Rodengewicht von 100 
bis 150 g; wiederum eine ganz bedeutende Zunahme in relativ 
kurzer Zeit. Erst im vierten Lebensjahre ist die Spermatogenese 
im vollen Gange, und reife Spermatozoen sind vorhanden. Die 
Rodenkanale sind groB und durch eine reich entwickelte Zwischen
substanz voneinander getrennt. Die Zwischenzellen dieser Periode 
sind sehr groB (30-50 !t). Sie nehmen beim alten Pferde wieder 
an GroBe ab und schrumpfen auf 12-20!t zusammen. 

Durch diese Befunde von Bouin und Ancel waren also 
zweierlei interstitielle Zellen nachgewiesen, die sich verschieden
artig ableiten lassen. Die foetalen stammen aus der Keimdrusen
anlage, die postfoetalen aus Lymphzellen. 

Die foetalen interstitiellen Zellen entstehen nach Whitehead 
(1904) beim Schwein im Embryo von 24 mm an. Er halt die 
Zwischenzellen fiir direkte Abkommlinge derGenitalleiste. Es 
erscheinen zuerst die subalbuginealen interstitiellen Zellen, die 
eine reiche und bessere Ausbildung erfahren als die etwas spa-
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ter in den Septula auftretenden. Die Zwischenzellen erreichen 
ihr Maximum bei Foeten von 3,5 cm Lange. Dann folgt wieder 
eine Involution und bei 28 cm Lange ein zweites Maximum. 
Diese Ableitung der interstitiellen Zellen ist von Bar-ry (1907) 
genauer verfolgt worden. Das Rete stellt beim Embryo das Cen· 
trum dar, von dem aus die Keimzellen in soliden Strangen peri. 
pherwarts wachsen. Aus ihnen entstehen die Hodenkanalchen. 
Sobald diese Strange die Tunica albuginea erreicht haben,wer. 
den sie am Wachsen gehemmt und knauehi sich auf. 

Einzelne Keimzellell werden nicht in die Kanalchen aufge. 
nommen und bleibell nun als interstitielle Substanz zwischen 
den Tubuli seminiferi zuriick. DaB wir es hier tatsachllch mit 
umgewalldelten Keimzellen zu tun haben, scheint daraus her. 
vorzugehen, daB bei manchen Tieren aus ihnen noch eine Neu
bildullg von Hodenkanalchen· vor Beginn der Geschlechtsreife 
stattfinden kann. 

Die postfoetale Entwicklung von interstitiellen Zellen hat auch 
Moraux (1909) beim Pferde von 10-15 Monatell verfolgt und 
dieselbtin Ergebnisse wie Bouin und Ancel gehabt. Es findet in 
diesem Alter eine Auswanderung von jungen Lymphzellen im 
Hoden statt, die sich im Bindegewebe zu Knotchen ansammeln. 
Die jungen Knotchen zeigen eine lichtere Zone, in der sich viele 
Mitosen, scheinbar auch Amitosen, nachweisen lassen. Wir haben 
es bier also mit einem Keimcentrum zu tun. In den folgenden 
Monaten findet eine Umwandlung der Lymphoblasten in Lympho. 
cyten, manchmal auch in Leucocyten, statt, die in das umliegende 
Bindegewebe wandern, das sie dann in langen Ziigen durchsetzen. 
Bei 20-28 Monate alten Pferden werden sie dann zu inter· 
stitiellen Zellen und zwar so, daB sich zunachst der Kern ver· 
groBert . und das Chromatin in einzelne Korner zerfallt, die 
sich nun zu einem Netz vereinigen. Der Zelleib wachst eben. 
falls sehr stark, und bald lassen sich in ihm zwei Schichten unter 
scheiden, eine dichtere, die um den Kernherumliegt, und eine mit 
Vacuolen durchsetzte periphere, die mit dunkelgelbem Secret 
angefiillt ist. 

In den letzten 5 J ahren ist nun die Ableitung der Zwischen. 
zellen einigermaBen klargestellt worden. Firket sagt schon 1920: 
»La question de l'origine des cellules interstitielles aux depens 
des cellules conjunctives du stroma est aujourd'hui un fait bien 
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acquis; nous en devons surtout la demonstration a Whitehead 
et a. Sainmont. II est possible pourtant qu'une partie d'entre 
elles derive d'eIements lymphatiques (Ancel et Bouin, Mazetti) 
mais nollS n'avons pas vu d'indice de cette origine. 

l)'autre part, il parait de plus en plus certain aujourd'hui 
que la cellule interstitielle n'est pas un element fixe et 
immuable (von Winiwarter u.a.). Noussommespretes a nous 
ranger a cet avis et faisons remarquer qu'il y a, a ce point de vue, 
une analogie avec les celluies interstitielles de l'ovaire.{< 

Ochoterena und Ramirez (1920) leiten die Zwischenzellen 
des Ovars aus der Keimepithelleiste abo Ein Teil dieser Zellen 
wird zu Oocyten, ein anderer zu Zwischenzellen. Sie sind schon 
im Foetus vorhanden und unterliegen einer standigen Veranderung 
konform der Entwicklung des Tieres. 

Neuerdings ist von Goormaghtigh die Entwicklung der Zwi
schenzellen beim Hiihnchen, bei der Maus, Fledermaus und beim 
Meerschweinchen untersucht worden. N ach ihm leiten sich die N e
bennierenrinde und die Keimdriise von einem gemeinsamenMutter
boden her, namlich von der mesothelialen Leiste, die parallel der 
Achse des Korpers lauft. Sie erstreckt sich vor und hinter der 
Arteria mesenteric a superior und ist in ihrer Lange begrenzt von 
der Wurzel des Mesenteriums und dem renalen Segment. Aus 
der Anlage gehen zwei Wucherungen hervor, die im Abstand von 
einigen Stunden hintereinander erfolgen. Die erste, die Neben
nierenwucherung, tritt vor der Arteria mesenterica superior auf, 
die zweite, die Genitalwucherung, hinter derselben. Die Genital
anlage lagert sich nun in den auBersten caudalen Abschnitt der 
Nebennierenrinde hinein, so daB der betreffende Nebennieren
abschnitt unmerklich in den Caudalabschnitt iibergeht. So wer
den also die interstitiellen Zellen des Hodens und Ovariums von 
einem Abschnitt der Nebennierenrindenanlage hergeleitet. Daher 
erklart sich auch nach Goormaghtigh die morphologische und 
physiologische Ahnlichkeit der Nebennierenrinden- und Zwischen
zellen. Die Zwischenzellen sind nach ihm keine gewohnlichen 
BindegewebszelIen, die sich vom Sclerotom oder den benachbarten 
sexuellen Strangen herleiten, sondern sie entstehen aus einem 
speziellen mesothelialen NebennierenrindeRabschnitt. Sie durch
laufen in ihrer Entwicklung drei Stadien. Urspriinglich sind sie 
epithelial, dann bindegewebig und endlichepitheloid-driisig, nam-
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lich zur Zeit der sexuellen Aktivitat. Da wir auBerdem aus ex
perimentellen Untersuchungen (Leupold, 1920) wissen, daB 
Nebennierenrindenzellen und Keimdriisen in enger Beziehung zu
einander stehen, so ware eine weitere Bestatigung der Goor magh
tighschen Befunde nur zu wiinschen. 

Untersuchungen am embryonalen Roden in .verschiedenen 
Stadien der Entwicklung, speziell bei Schwein und Schaf, brachten 
Aron (1921) zur "Oberzeugung, daB das embryonale Zwischen
gewebe nicht identisch ist mit dem der erwachsenen Tiere; eine 
Ansicht, die schon wie gesagt 1903 Bouin undAncel aussprachen. 
Beim Schwein ist das Zwischengewebe schon bei Embryonen von 
18 mm vorhanden. Bei Embryonen von 35-140 mm beginnt die De
generation, die zu einem fast vollstandigen Schwund des Zwischen
gewehes bei Embryonen von 145-170 mm fiihrt. Bei Embryonen 
von 180 mm an bis zum Ende der Tragezeit bildet sich ein neueS 
Zwischengewebe aus dem intratubularen Mesenchym. Beim 
Schaf bildet sich die interstitielle DrUse bis zum Ende der Trage
zeit zuriick. Das zweite Zwischengewebe erscheint erst eine ge
wisse Zeit nach der Geburt. Es scheint wahrscheinlich, daB bei 
allen Saugetieren die zweite Zwischengewebsbildung ihreit H6he
punkt beim· Einsetzen der Prispermatogenese erreicht. 

Besonders wertvon ist hierfiir die Untersuchung von Kita
hira (1923). Er untersuchte Embryonen des Menschen, des 
Meerschweinchens, der Maus, des Rundes, des Maulwurfs in bezug 
auf das Auftreten und das Entstehen der Zwischenzellen in der 
nooh indifferenten Anlage der Gonade und bei deren Ausbildung 
zur mannlichen oder weiblichen Keimdriise in zahlreichen Ent· 
wicklungsstadien. Unter vergleichsweiser Heranziehung der 
Literatur wird die Ansicht ausgesprochen, daB die Gonade sich 
aufbaut a) aU8 Keimzellen, die, der Anlage iremd, in .8ie herein
wandern und sich in ihr vermehren, b) aus Abk6mmlingen des 
Keimepithels, die sich in einem gegebenen Moment zu den Keim
strangen anordnen, deren erste Bildungdie Markstrange des 
Ovars bzw. die Reteanlagen des Rodeos liefern, c) dem :Binde
gewebe, d) den Zwischenzellen. Letztere kommen durch Um
wandlung von mesodermalen Elementen dort zustande, wo 
sie, und zwar alsmesenchymaleZellen oder a}svereinzelte zwischen 
den sich plotzlich abgrenzenden Keimstrangen zuriickbleibende 
Abkommlinge desKeimepithels, denKeimstrangen anliegen. Diese 
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U mwandlung geschieht nur in der Nahe und unter dem direkten 
EinfluB der Keimstrange, wenn das Mesenchym in die primaren 
Keimstrarige eingelagert wird. AuBerhalb der EinfluBzone des Sy. 
stems Keimstrangelemente + Keimzellen kommt es nicht zur Bil. 
dungtypischer Z wischenzellen. Zwischenzellenbildung und V ermeh· 
rung auch in spateren Lebensperioden, sowie eine Reihe von 
Formen dieser Vermehrung infolge krankhafter Ursachen (es 
wurde auch die pathologische Literatur nach Moglichkeit beriick· 
sichtigt), werden darauf zuriickgefiihrt, daB diese Ursachenin erster 
Linie einen dem embryonalen Komplex des Systems Keimzellen 
+ Keimstrangelemente entsprechenden Zustand herbeifiihren, 
der dann zur Neubildung von Zwischenzellen AniaB gibt. Diese 
Annahme erlaubt, zahlreiche V orkommnisse der Pathologie und 
der experimentellen Pathologie der Gonaden aus eine m Gesichts· 
punkt heraus zu erklaren. K i tah ir a geht aus von denbesonders am 
menschlichen Material festgestellten Tatsachen, daB beim mann· 
lichen Foetus typische charakteristische Zwischenzellen in groBer 
Menge in den ersten Abschnitten der Embryonalentwicklung auf· 
treten, die dann aber in ihrer Menge unter teilweise auffalligen De· 
generationserscheinungen bis zur Geburt zuriicktreten und auch im 
ersten Kindesalter eine weitere Reduktion erfahren. Die Erfahrung 
lehrt, daB diese Zwischenzellen im weiblichen Organismus erst in 
den letzten Perioden des Foetallebens, typisch aber erst zu der Zeit 
der Follikelbildung, auftreten.Daraus wird mit Hinblick auf Er· 
fahrungen in der . Pathologie angenommen, daB sie zwischen das 
generative Gewebe lind das somatische als Vermittler eingeschoben 
sind. Sie sind Vermittler in dem Sinne, daB sie gegeniiber Stoffen, 
welche dem Keimplasma fremd oder im OberfluB schadlich sind, 
als entgiftende Schutzeinrichtungen funktionieren; sie konnen 
solche Stoffe aber nur, wenn sie in nicht zu groBer Menge im Soma 
circulieren, unschadlich machen (Kitahira), andernfalls kommt 
durch diese Stoffe trotz der unter diesen Umstanden auftreten· 
den Hypertrophie der Zwischenzellen an Menge und GroBe eine 
Atrophie des generativen Gewebes zustande. Dabei konnen noch 
einige Zeit lang die wirklich oder nur scheinbar vermehrten Zwi. 
~henzellen iibrig bleiben. Unter den in Frage kommenden Stoffen 
werden auBer den bekannten typischen Giftstoffen Hormone einer 
andersgeschlechtlichenGonade, vielleicht auch noch andere Stoffe, 
angenommen. Aber auch dem Soma gegeniiber diirftendie Zwi. 



Entwicklung der Zwischenzellen. 113 

schenzellen als Speicherer, vielleicht Umwandler, jedenfalls Ver
mittler von dem Soma fremden, im generativen Gewebe gebil
deten Stoffen eine Rolle spielen, woraus sich die Wirkungen auf 
die sekundaren Geschlechtscharaktere bei stark riickgebildetem 
generativen Anteil zwanglos erklaren. Diese Hypothese erlaubt 
es uns auch, die verschiedene Entwicklung der Zwischenzellen 
in den einzelnen Ordnungen des Wirbeltierreiches aus einem Ge
sichtspunkt heraus zu erklaren. 

Die interstitiellen Zellen, die beim Rinderembryo durch ihre 
Lagerung wie ihre Farbreaktion gut erkennbar sind, lassen sich 
nach Bascom (1923) im Hoden das erste Mal bei 30 mm langen 
Embryonen und weiterhin stets nachweisen. 1m Ovarium sind 
sie erst bei 82 em Lange aufzufinden. Das GeschIecht kann 
dagegen schon bei Embryonen von 25 mm Lange bestimmt 
werden. Die Entwickung des Hodens verlauft also rascher als 
die des Ovariums. Zur Zeit der Geburt scheint ihre relative Zahl 
abzunehmen, urn nachher wieder anzuwachsen. 1m Markteil 
des Ovariums konnten keine interstitiellen Zellen nachgewiesen 
werden; im Rindenteil treten sie yom 82 em-Stadium an in 
der Theca interna der Follikel auf am starksten bei atretischen 
Follikeln. SowohI im Hoden als im Ovarium scheinen die 
Zwischenzellen bindegewebiger Herkunft zu sein. Bascom ist 
der Auffassung, daB das specifische Hodenhormon von den inter
stitiellen Zellen geliefert wird. Das Geschlecht der Keimdriise 
wird jedoch durch die Zwischenzellen nicht bestimmt. 

1m einzelnen konnte Bascom folgendes feststellen: Beim 
Rinde sind die auBeren Geschlechtsmerkmale bis zum Stadium 
30 mm indifferent. Dagegen messen bei 27 mm langen Mannchen 
die Hoden schon 0,67 : 0,82 mm im Querschnitt. Sie stehen in 
kurzer, aber breiter Verbindung zum Wolffschen Korper. Auf 
diesem Stadium unterscheidet sich das Ovarium yom Hoden vor 
allem durch seine nur oberflachIiche Verbindung mit der Urniere. 
Es miBt 0,64 : 0,97 mm im Querschnitt. Weder im Hoden noch 
im Ovar finden sich auf Stadium 25 mm und 27 mm Zwischen
zellen. Dagegen sind sie auf Stadium 30 mm. im Hoden zwischen 
den Keimstrangen (Abb. 60a) vorhanden, sie werden jedoch spar
licher in spateren embryologischen Stadien (Abb. 60b), sind aber 
jetzt immer bis zum Hoden des geschlechtsreifen Bullen an
zutreffen (Abb. 61). 

Harms, Karper und Keimzellen. 8 
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1m Ovar wurden die erst en Zwischenzellen in der Theca interna 
atretiseher Follikel erst im Stadium 82 em angetroffen, also nahe 
vor der Geburt. Kings bury (1914) gibt sie erst von 95 em an. 
1m Stroma wurden sie ebenfalls gefunden. Sie verhalten sieh mor
phologiseh wie Hodenzwisehenzellen, wahrend sieh die Luteinzellen 
durch ihre GroBe und ihren Luteingehalt von ihnen unterseheiden. 
Sie sind ein sehr variables Element im Ovar der Rinderembryonen, 
sind aber im erwaehsenen Zustande stets vorhanden im Gegensatz 
zum Sehwein, wo sie naeh d em Stadium 3,5 em vollstandig fehlen; 

Iv ic 8e 

Abb. 60 a. Teil cines Querschnittes 
vom Hoden cines 30 mm groOen 
Rind erem bryos. Erstes Auftreten 
der interstitiellen Zellen derTestis. 
be Blutkorperchen; Iv BlutgefaOe, 
ie interstitielle Zellen; se Sexual· 
strauge. Bouinsche Losung, 6 ,(/ . 
IIfallorysche Dreifarbung des 
Bindegewebes. (Nach Bascom 
K e II 0 g, Americ. iourn. of anat. 

31, nr. 3, 222-259. 1923.) 

Abb. 60 b. Teil eines Querschnittes durch den Haden 
eines 11,0 cm iangen Rinderembryos. etc Binde· 
gewebszelle, ie interstitielle Zelie, 8e Sexuaistrange. 
Zenker· Formalin (HellysFiiissigkeit) 3 ,(/; Harris 

Hamatoxylin. (Nach B ascom.) 

dagegen besitzt sie die Katze zeitlebens. Bas com folgert aus 
seinen Befunden gegen Lipschutz, daB das Geschlecht bei 
Rindern nicht hormonisch sondern zygotisch bestimmt wird, 
jedenfalls nicht dureh die Zwischenzellen, die zu dieser Zeit noeh 
gar nicht vorhanden sind. 

Die interstitiellen Hodenzellen stammen sowohl beim Meer
sehweinchen - Lamm (1922) leitet sie beim 6' dieses Tieres 
yom Keimepithel ab, doeh sind die Angaben nieht sehr positiv; 
beim ~ laBt er sie auch aus Bindegewebe entstehen - wie beim 
Schaf und Schwein von Bindegewebszellen. Ihre Entstehung 
liegt aber nicht vor der gesehlechtlichen Differenzierung; ihre 
Tatigkeit kann daher nieht als die urspriingliche geschlechts-
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bestimmende betrachtet werden, was mit den Beobachtungen von 
Bascom bei der Kuh iibereinstimmt. Sie werden beim Meer
schweinchen zuerst sehr reichlich gebildet, spater erscheinen 
sie infolge der gesteigerten Entwicklung der Samenkanalchen 
sparlicher. Am sparlichsten kommen sie am Ende des embryo
nalen Lebens und nach 
der Geburt vor. N ach 
dem Stadium 5,7 mm Lan
ge sind keine Teilungen 
der interstitiellen Zellen, 
weder mitotisch noch ami
totisch, in den Embryonen 
mehr zu finden. Auch eine 
Degeneration der intersti
tiellen Zellen ist nicht 
wahrzunehmen. Das Cyto
plasma ist in fruhen Sta
dien feiner, in spateren 
grober gekornelt. Die Korn
chen sind bei den Embryo
nen acidophil, nach del' 
Geburt farben sie sich aber 
teilweise auch mit Eisen
hamatoxylin. Fettkornchen 
und -tropfen sind von den 
fruhestenStufenangefangen 
immer reichlich vorhanden. 
1m ausgewachsenen Tiere 
bilden sich zahlreiche groBe 

Abb. 61. Intertubularraum zwischen Seminiferi 
tubuli des Hodens eines erwachsenen Bullens. 
ctc Bindegewebszellen, etf Bindegewebsfibrillen, 
it interstitieJle Zelle, 8t Seminiferi tubuli. Bo ui n
sehe Losung , 6 I'; Mallory-Dreifarbung des 

Bindegewebes. (Nach Bascom.) 

Fettropfen in den Zellen. Del' innige Zusammenhang mit den Blut
bahnen ist schon in ganz fruhen embryonalen Stadien festzustellen. 

Eine Bestatigung der Untersuchungen von Rubaschkin , 
die an anderer Stelle erwahnt wurden, stellen die Untersuchungen 
von Benoit dar. Nul' die zur Darstellung del' Mitochondrien 
gebrauchlichen Methoden gestatten nach ihm eine befriedigende 
Untersuchung der Hodenzwischenzellen, die Benoit besonders 
beim weiBen Leghorn-Hahn untersuchte. 

Auch bei einer Reihe von anderen Huhnerrassen hat Benoit 
(1922 /23 ) die Entstehung del' interstitiellen Zellen des Hodens 

8* 
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verfolgt: Sie entstehen hier vpm lO. Tage der Inkubation an und 
bis in die erste Woche nach dem Ausschliipfen aus den kleinen 
epithelialen Zellen der Sexualstrange. Die Chondriosomen dieser 
Zellen werden langer, der Kern wird starker farbbar, es lagert 
sich reichlich Fett in den Zellen abo Sie wandern in das Binde
gewebe aus, wo sie anfangs von einer Membrana propria umgeben 
sind. Sie liegen entweder zu mehreren zusammen und behalten 
dann ihre polygonale Form bei; oder, wenn sie einzeln sind, konnen 
sie das sternformige Aussehen von Bindegewebszellen annehmen; 
spater liegen sie frei im Gewebe. Die interstitiellen Driisenzellen 
behalten ihr Aussehen wahrend der ganzen impuberalen Periode 
des Hodens nahezu unverandert bei; ihre Degeneration oder ihr 
Verschwinden hat Benoit nie beobachtet. Eine gelegentliche 
Entstehung interstitieller Zellen aus Mesenchymzellen kann Be
noit gegenwartig nicht mit Sicherheit ausschlieBen, er halt aber 
eine alleinige Entstehung aus den Sexualstrangen fUr das Wahr
scheinlichste. Diese Beobachtung zusammen mit den gleich
lautenden Angaben von N onidez fiir andere Hiihnerrassen und 
von Loisel fUr Haushuhn, Taube undSperling lassen diese Art 
der Bildung der Zwischenzellen aus den Sexualstrangen des Hodens 
bei den Vogeln als recht allgemein verbreitet erscheinen. Zu 
Beginn der Geschlechtsreife treten nach Benoit an den Zwischen
zellen eingreifende cytologische Veranderungen auf. Sie bestehen 
darin, daB die Fettropfchen immer mehr verschwinden. Die 
Zwischenzellen nehmen das Aussehen typischer Driisenzellen mit 
reich entwickeltem Chondriom und fuchsinophilen Secretgranula 
an. Diese Struktur behalten die Zellen dann wahrend der ganzen 
Geschlechtsperiode bei. 

Die Arbeiten von Benoit werden sehr gut erganzt von No
nidez (1922/23), der die Entwicklung des Zwischengewebes im 
Ovarium der Hiihner untersucht und auch rlie Frage der Lutein
zellen bei normalen hennenfedrigen Sebright-Bantamhahnen zu 
klaren versucht. 

Er geht von der Entdeckung Borings und Morgans (1918) 
aus, daB in den Hoden der Sebright-Bantamhahne, die aIle hennen
fedrig sind, sich Zellen befinden, die mit den Zwischenzellen des 
Ovars identisch erscheinen. Kastration bedingt nun bei diesen 
Hahnen die Entwicklung des Hahnenfederkleides, wie bei anderen 
Zuchten Ovariotomie dasselbe hervorruft. Die Zwischenzellen sollen 
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hier die Entwicklung des mannlichenFederkleides gehemmt haben 
(Morgan 1919/20). Wie nun Firket (1914) undNonidez (1922) 
feststellten, entstehen die Luteinzellen des Ovars oder die 
Zwischenzellenaus degenerierenden Sexualstrangen der erst en Pro
liferation (Abb. 62a). Es war nun besonders wiinschenswert, die 
Entstehung der Zwischenzellen auch im Hoden des Sebright-Ban
tamhahns zu verfolgen. Es ergab sich auchhier, daB die Zwischen
zellen oder die Luteinzellen Borings aus den degenerierenden 
Sexualstrangen entstehen, und zwar erst im spateren Stadium 
der Bildung der Tubuli seminiferi (Abb. 62b, c). Dabei gehen die 
Spermatogonien vollstandig zugrunde, wah rend sich auch die Zwi
schenzellen aus Mesenchymzellen herausdifferenzieren. Auch im 
Hoden junger Hahne anderer Hiihnerrassen finden sich Gruppen 
dieser Zellen zwischen den Tubuli vor. 

Besonders wichtig ist fiir das morphologisch-physiologische 
Verstandnis der Zwischenzellen ihr Verhalten im Individual
cyclus. Wir sahen schon aus dem Auftreten der Zwischenzellen 
bis zur Pubertat, daB Perioden des An- und Abstieges vorhanden 
sind. Hier miiBte weitere Klarheit erzielt werden, namentlich in 
der Untersuchung des Verhaltnisses der Zwischenzellen zum Zu
stand des Hodens und des iibrigen inkretorischen Systems in 
den verschiedenen Phasen. Begonnen sind solche Untersuchungen 
von Stieve, soweit Hoden und Zwischenzellen in Betracht kom
men. Beim Frosch hat Sklower derartige Untersuchungen des 
gesamtinkretorischen Systems ausgefiihrt. Stieve untersuchte 
vergleichsweise die Hausmaus und die Feldmaus, die allerdings 
systematisch weit auseinanderstehen. 

Wahrend der ersten Vermehrung der Samenzellen geben die 
Zwischenzellen der Hausmaus ihr Fett ab und werden zu langen, 
spindeligen, fettfreien Bindegewebszellen umgestaltet. Erst wenn 
der Hoden eine bestimmte GroBe erlangt hat, wachsen auch die 
Zwischenzellen wieder her an, sie nehmen Fett auf, auch der Kern 
dehnt sich aus, und erst wenn die Samenbildung ihren Hohepunkt 
erreicht hat, haben auch die Zwischenzellen den hochsten Grad 
der Entwicklung erlangt und bleiben auf ihm, ebenso wie das 
Keimgewebe, wahrend der ganzen Zeit, in der die mannliche Maus 
voll zeugungsfahig ist, stehen. 

In den ersten Tagen des Lebens vermehren sich die spindeligen 
Bindegewebszellen noch durch indirekte Teilung, in den spateren 
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Abb.62a. 

Abb.62b. 
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Zeiten des Lebens findet die Zwischenzellenneubildung durch 
direkte Kernteilung statt, dauernd gehen im Zwischengewebe 
vereinzelte Zellen zugrunde und werden durch neue ersetzt. 

Die vollausge bildeten Leydigschen Zwischenzellen 
entstehen (nachStieve) aus den spindeligenBindegewebs
zellen und k6nnen sich wieder zu solchen umgestalten, 

b 

Abb. 62a-c. Teil der Medullarzone aus dem Ovarlum eines Sebright-Embryos 18 Tage 
nach der Befruchtung. i interstitieJle Zellen (LutearzeJlen nach Boring nnd Pearl) fast 
ganz die KeimzeJle umgebend. 0 Keimzelle; Delaf. Hamatoxylin-Eosin. b BJutk6rper, 

m Granularcytoblast; 8 Zellen der Sexualstrange. (Nach N onide z, J OS6.) 

was mit Beobachtungen an Amphibien ubereinstimmt. Fetteinlage
rungen finden sich sowohl in den vollausgebildeten Leydigschen 
Zellen des Hodens beim Neugeborenen wie beim ausgewachsenen 
Tier, als auch, allerdings in geringerer Menge, in all den Formen, 
welche die Zwischenzellen wahrend ihrer Entwicklung oder Ruck; 
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bildung zur spindeligen Gestalt durchlaufen. Nur bei der 14 Tage 
bis etwa 8 Woohen alten Maus ist das Zwischengewebe gewohn
lich vollkommen frei von Fett und enthiilt hochstens einige klei
nere Pigmentkornchen . 

"Gerade in den Zeiten, in denen die erste starke 
Vermehrung der Samenbildungszellen statthat, sind 
die Zwischenzellen am schwachsten ausgebildet, und 
gerade da entwickeln sich am ubrigen Korper jene 
Merkmale, deren Entfaltung von der inkretorischen 
Keimdrus entatigkeit abhangt. Kann es einen deut-

Abb. 63. Zwischenge,vebe a.us dem Hodon ciner neugeborenen Hausmaus . Fix:. FIero ming, 
Paraffin, Farbung Hiimatoxylin-Heidenhain-Lichtgriin. Vergr. Zeiss Apochromat hom. 
Imm. 2 mOl, Sum. AI'. 1,30, Okular 12. Zeichentisch 3 em hoher ois der Objcktivtiseh; bei 
der Wiedergahc ",urde die Zeichnung urn '/' vcrkleinert, so dal.l die Vergr61.lerung jetzt 

etwa 1000fach ist. C~ach Stieve.) 

licheren Beweis dafur geben, daB gerade die Keim
zellen, nicht aber die Zwischenzellen fur diese Vor
gange verantwortlich sind ?" , sagt Stieve. ImAlter, wenn 
die Ruckbildung des generativen Hodenanteils eintritt, lassen 
sich auch starkere regressive Veriinderungen an den Zwischen
zellen nachweisen. Allerdings wird bei ihnen der entstehende 
Ausfall durch reichliche Neubildung ersetzt. Infolgedessen er
scheint das Zwischengewebe, verglichen mit den stark geschwun
denen Samenkanalchen, vermehrt. 
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Ganz kurz noch etwas tiber die angestellten Rodenmessungen. 
Del' rechte Roden einer untersuchten neugeborenen Maus miBt 
0,85 : 1,1 mm, del' Inhalt betragt 1,32 cmm, davon trifft auf das 
Keimgewebe 0,60 cmm, auf das Zwischengewebe 0,72 cmm, die bei
den Gewebsarten verhalten sich zueinander wie 0,83: I (s. Abb. 63) . 
1m Roden del' neugeborenen Maus ist also mehr Zwischengewebe 
als Keimgewebe vorhanden. 

Bei del' 21 Tage alten Maus betragt die RodengroBeI,8 :3,2mm, 
del' Inhalt 5,43 croro; auf den generativen Anteil entfallen da
von 5,15 cmm, auf 
dasZwischengewebe 
abel' nul' 0,28 crom, 
das Verhaltnis del' 
beiden Gewebsarten 
betragt also jetzt 
18,4 : 1. Deutlich 
genug zeigen diese 
Zahlen, wie sehr 
sich das gegensei
tige Mengenverhalt
nis verschoben hat, 
noch klarer wird 
diese Erscheinung, 
wenn wir aus den 
Zahlen berechnen, 
daB sich das Keim-

Abb. 64. Zwischengewebe alls dem Hoden einer 5 Wochen alten 
Hausmaus. j<'Lx. Sublimat-Formol-Eisessig. Fiirbung Hiimato
xylin-Heidenhain-Lichtgriin. Vergr.wie Abb.63. (NachSti e ve.) 

gewebe im ganzen auf das 8,6fache vermehrt, das Zwischen
gewebe abel' um das 2,57 fache vermindert hat. 

Bei einem 5 W ochen alten Tiere des gleichen Wurfes miBt 
del' rechte Roden, dessen Schnitt Abb. 64 darstellt, 2,4 : 3,8 mm, 
sein Inhalt betragt 1l,47 cmm, wovon nach del' Berechnung 
10,57 cmm auf den generativen Anteil und 0,90 cmm auf das 
Zwischengewebe entfallen. Das Verhaltnis betragt jetzt also 
1l,7 : 1. Verglichen mit den bei del' neugeborenen Maus gefun
denen Werten laBt sich demnach feststellen, daB del' generative 
Anteil sich im ganzen auf das 17,5fache vermehrt hat, wahrend 
das Zwischengewebe erst jetzt wieder annahernd die Ausgangs
menge erreicht hat. In diesel' Zeit sind die Samenblasen sehr gut 
elltwickelt, Prostata und Penis deutlich ausgebildet. - Von da 
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an geht die Entwicklung der beiden Rodenanteile ziemlich gleich
sinnig VOl' sich. Bei dem letzten Mannchen dieses Wurfes, das 
im Alter von 3 Monaten getotet wurde, betrug die RodengroBe 
4,2 :7,7 mm, del' Inhalt 72,6 cmm; auf das Keimgewebe treffen 
61,3 cmm, auf das Zwischengewebe 11,3 cmm, das gegenseitige 
Verha,ltnis betragt also 6 : 1. 1m ganzen hat sich also seit der 
Geburt das Keimgewebe auf das 100fache, das Zwischengewebe 
auf das 15fache vermehrt (Abb. 65). 

In einer gro/3eren Reihe von Roden ausgewachsener Raus
mausemannchen, an denen Stieve ahnliche Berechnungen aus
fuhrte, ergab sich mit ziemlicher Genauigkeit immer wieder als 

Verhaltnis des Keimge
webes zum Zwischen
gewebe etwa 6 : 1. (Es 
schwankt zwischen 5 : 1 
bis 7 : l.) 

Wie schon erwahnt, 
tritt die eigentliche Ver
groBerung des Zwischen

Abb. 65. Zwischengewebe aus dem Boden einer 12 
Wochen alten Bausmaus. Behandlung us\v. wie 64 . gewebes erst dann ein, 

(Nach Stieve.) wenn das Keimgewebe in 
seiner Entwicklung schon sehr weit fortgeschritten ist und wenn 
die sekundaren Geschlechtsmerkmale schon von ausgebildet sind. 

1m hochsten FaIle, bei einer RodengroBe von 5,4 : 7,9 mm 
und einem Inhalt von 112 cmm, fand Stieve 14,0 cmm Zwischen
gewebe. 

Beim Rinde haben die ZwischenzeIlen nach Bascom, wie wir 
gesehen haben, ebenfalls keinen Zusammenhang mit del' Ge
schlechts- und Geschlechtsmerkmal-Differenzierung. 

Vergleichen wir nun damit die Mengen beim greisen Vater del' 
eben beschriebenen Mause, del' im Alter von 17 Monaten noch 
vollkommen fortpflanzungsfahig war, dann abel' langsam steril 
wurde, und bis zum 31. Monat, wo er getotet wurde, lebte. Del' 
rechte Roden (siehe Abb. 66) mi/3t 3,6 : 6,8 mm, was einem In
halt von 49,0 cmm entspricht. Davon entfallen 35 ,2 cmm auf 
den generativen Anteil, 13,8 cmm auf das Zwischengewebe. Das 
gegenseitige Mengenverhaltnis betragt jetzt 2,5 : 1, hat sich 
also ganz wesentlich zum Nachteil del' Keimzellen 
ver scho ben. 
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Vergleichen wir diese Mengen mit denen des volltatigen Rodens, 
so erkennen wir sofort, daB das Keimgewebe ganz erheblich ver
mindert ist. Seine Masse betragt jetzt etwa 1/3 von fruher. H in
gegen hat sich das Zwisch engew ebe hinsichtlich s einer 

Abb.66. Zwischengewebe aus dem Hoden ein~r 26 Monate alten HausIDllus, die deutliche 
Zeichen des Alterns tragt und seit 2 Monaten steril und impotent war. Wie Abb. 64. (Nach 

Sti ev e.) 

Gesamtmenge nicht wesentlich verandert, die im Ein
zelschnitt erkennbare Vermehrung ist demnach ledig
lich eine relative, durch die starke Ruckbildung def 
Kanalchen vorgetauschte. 

Das Bild des Rodens der Feldmaus zeigt nach Stieve ganz 
andere Verhaltnisse, weil hier die J ahreszeit eine Rolle spielt. 
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Untersucht man Tiere zu Anfang des Winters, so erkennt man 
in allen KaniUchen ausschlieBlich kleine Spermatogonien; je mehr 
der }fJ,'iihling herannaht, desto lebhafter schreitet die Samen
bildung vor und desto mehr vergroBert sich auch der Hoden. Es 
scheint jedoch, daB die Spermatogenese niemals vollkommen zum 
Stillstand kommt, so wie man das sonst bei periodisch briinstigen 
Tieren beobachtet. Denn selbst im Herbst findet man im Hoden 
alter Tiere, bei denen schon ein groBer Teil der KaniUchen in Riick
bildung begriffen ist, immer vereinzelte Stellen, an denen Sper
matocyten entstehen und wachsen. 

Das Auffallendste ist nun, daB im Winterhoden der 
ausgewachsenen Feldmaus so gut wie kein Zwischen
gewebe mehr vorhanden ist. 

Bei denFeldmausen kommt im Herbst dieAusreifung derSamen
bildungszellen ganz zum Stillstand, die Kanalchen werden enger 
und kiirzer, gleichzeitig verkleinern und verandern sich auch die 
Zwischenzellen, sie verlieren ihr Fett, ein groBer Teil von ihnen 
geht zugrunde, kurz die Hoden bilden sich im ganzen zuriick. 
Erst im Spatwinter setzt die Samenbildung von neuem ein, und 
zwar mit groBer Heftigkeit in allen Kanalchen, sie fiihrt zu einer 
wesentlichen VergroBerung des generativen Anteils, dem langsam 
eine Vermehrung und VergroBerung der Zwischenzellen folgt. 

Bei Feldmausen, die im Spatsommer und Herbst geworfen 
werden, unterbleibt gewohnlich die Samenbildung bis zum nach
sten Fmhjahr, statt dessen vergroBern und vermehren sich die 
Zwischenzellen in sehr erheblichem MaBe. Wenn dann im Friih
jahr die Samenbildung beginnt, bilden sich zunachst die Zwischen
zellen zuriick, um erst spater den gleichen Entwicklungsgang zu 
durchlaufen wie bei den Friihjahrstieren. 

Naheres wird damber bei verschiedenen Saisontieren in einem 
weiteren Kapitel zu sagen sein. 

c) Die Zwischenzellen des Hodens und ihr Vorkommen 
innerhalb der Tierwelt. 

Wir haben schon im vorigenKapitel gesehen, daB die Zwischen
zellen sie bei den meisten Tieren in ihrem Auftreten innerhalb des 
Individualcyclus sehr wechselnd sind. 

Sie gehen eine Reihe von gestaltlichen Veranderungen ein, 
die verschieden sind nach dem Lebensalter der Tiere, verschieden 
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auch bei Tieren mit cyclisch auftretender Spermatogenese und 
sekundaren Sexusmerkmalen, endlich bei alternden Tieren. 
Kasai hat 1908 bei einer Reihe von Saugetieren die Ver
anderung der Zwischenzellen untersucht. In neuerer Zeit hat 
sich die Zahl der Untersuchungen sehr stark vergroBert. Kasai 
fand, daB die interstitiellen Zellen ihre Gestalt erst gegen Ende 
des fotalenLebens verandern. Auch beim neugeborenenMenschen 
sind fast nur ruhende Zellen vorhanden. Erst wahrend der Pu
bertat tritt die fur das Interstitium typische Zellform auf, und eine 
bedeutende Vermehrung der Zellen tritt ein. Sobald dann die 
funktionierenden Samenzellen zum V orschein kommen, nehmen 
sie wieder von neuem abo Bei Greisen sollen sie wieder zahlreicher 
werden, im Gegensatz zu anderen Autoren (zitiert nach Biedl, 
Aschoff usw.), die eine derartige Zunahme nicht beobachten 
konnten. Auffallend ist, daB sie sich auch bei Hoden vermehren, 
in . denen durch chronische Erkrankungen der 8amenzelle eine 
Schadigung eingetreten ist. Ich selbst habe an einem 'senilen 
Meerschweinchenmannchen ein vollstandiges Schwinden des 
Interstitiums beobachten konnen, ebenso bei einem 16jahrigen 
Hund, bei dem die Spermatogenese noch im vollen Gang war. 
Oft bleiben die Zwischenzellen auch bis in das hohe Alter ganz 
intakt. 

Es mage j etzt eineBeschreibung des Vorkommens der Zwischen
zellen des Hodens bei den verschiedenen Tierklassen folgen. 

1. Die Zwischenzellen bei Anneliden. 

Bis vor kurzem nahm man an, daB die Zwischenzellen des 
Hodens auf die Wirbeltiere, besonders von den Anuren an, be
schrankt waren, also bei wirbellosen Tieren nicht vorkom
men. Bei den niedersten Chordaten, Tunicaten und Acraniern 
hat man sie auch bis heute nicht gefunden. Dagegen be
schreibt Dehorne 1923 sie bei den Oligochaten Stylaria und bei 
Lumbricus. 

Stylaria besitzt massive, sackformige Hoden oder Samensacke, 
welche denen der Regenwiirmer gleichen. Sie enthalten auBer den 
zelligen Elementen der einzelnen Phasen der Spermatogenese noch 
ganzlich andersartige Zellen, die zwischen jenen gelegen sind und 
den sogenannten Zwischenzellen der Verlebratenhoden entsprechen 
sollen. Diese Zellen sind nicht fest verbunden mit den anderen, 
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bilden um die Spermatospharen eine Art Hiillgewebe. Sie 
haben einen driisigen Charakter. Da ihre Einschliisse nur auf 
Osmiumpraparaten sichtbar sind, schein en sie ein mitochondrien. 
artiges Substrat darzustellen. Andere Chondriosomen fehlen dem 
Zellplasma. Von der ersten Bildung der Spermatiden an bis zum 
AbschluB der Spermatogenese finden sich in diesen Zellen Sper. 
matozoen, die in Nahrungsvacuolen verdaut werden. Da De
horne Spermatozoen auch in anderen Geweben des Wurmkorpers 
gefunden hat, meint er, jene Zwischenzellen hatten die in ihnen 
enthaltenen Spermatozoen nicht aktiv, wie Phagocyten, aufge. 
nommen, sondern er halt es nicht fUr ausgeschlossen, daB die 
Spermatozoen selbst in die phagocytar wirkenden Zwischenzellen 
eindrangen. Wenn die Spermatogenese beendet ist, stellt der Ho· 
den einen fliissigkeitsgeschwellten Sack dar, in dem die Spermato. 
zoenbiindel flottieren. Von den interstitiellen Zellen ist keine 
Spur mehr zu sehen. Sie sind geplatzt und haben sich aufgelOst. 
Die Hodenfliissigkeit stellt demnach eine deren Bestandteile ent· 
haltende Losung dar. Bei Lumbricus sind die Verhaltnisse im 
wesentlichen die gleichen, wie Dehorne sie bei Stylaria gefunden 
hat. Sie sind bereits 1905 von Brasil beschrieben worden, der 
den sogenannten interstitiellen Zellen aber eine andere Bedeutung 
beilegte. Die beschriebenen interstitiellen Zellen ahneln solchen 
von Triton nach Perez (1921) und solchen vom Pferd nach 
Bouin und Ancel (1905). 

Es scheint mir, als ob diese sogenannten interstitiellen Zellen 
der Samensacke von Stylaria und Lumbricus Follikel. und Nahr· 
zellen sind, also hochstens den Sertolischen Zellen zu homologi. 
sieren waren. 

Interessant ist jedoch, daB sie eine phagocytare Rolle spielen, 
also vielleicht indirekt als Hormontragel' wirken, und in ahnlicher 
Weise wie vielleicht die Zwischenzellen im Hoden der Wirbeltiere 
wirksam werden. 

2. Die Zwischenzellen bei Cyclostomen und Fischen. 
Wahrend, wie erwahnt, bei Tunicaten und Acraniern schein. 

bar im Hoden Zwischenzellen fehlen, sind sie bei Cyclostomen 
nachgewiesen worden. 

Walter und Ferd. Kolmer (1922) und Scheminsky 
konnten bei dem Cyclostomen M yxine glutinosa zwischen den 
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Follikeln typisehe Zwisehenzellen naehweisen, Bei Petromyzon 
fluviatilis habe ieh sie nieht auffinden konnen, 

Bei den Selaehiern, Raja punetata, Seyllium eatulus und cani
eula wurden Zwisehenzellen von W, undF, Kolmer vermiBt, da
gegen deutlieh im Hoden von Chimaera monstrosa und Torpedo 
marmorata, im Interstitium eingelagert, gefunden. Wahrend eine 
groBere Anzahl von Teleostiern keinen positiven Befund ergaben, 
lieBen sieh bei lJl yrus (einer marinen Aalart) Z wisehenzellen naeh
weisen. Dureh die nbereinstimmung mit den Befunden von 
Cour rier beim Stiehling ergibt sieh, daB man nunmehr in allen 
Wirbeltierklassen wenigstens zeitweise das V orkommen von Zwi
sehenzellen in der mannliehen Gonade annehmen kann, 

Champy wies 1923 naeh, daB im Hoden von Tinea, Phoxinus 
und einigen lebend gebarenden Cyprinodontiden sieh keine Spuren 
von Zwiseh~mgewebe finden. Das Auftreten auBerer Gesehleehts
eharaktere fallt dagegen mit der Spermatogenese zusammen. Diese 
bilden insgesamt ein komplexes Ganzes, und ihr Erseheinen hangt 
von verschiedenen Ursachen, jedenfalls aber nicht von der Gegen
wart interstitiellen Gewebes, abo 

Courrier konnte Zwischenzellen bei Gobius, Hemiehromis, 
Callionymus, Girardinus und Coitus nachweisen. 

BeiGasterosteusaeuleatus enthalten nach Courrier (1922) gegen 
Ende Marz die Hodenkanalchen nul' Sertolische Zellen, Sper
matogonien und Spermatozoen, Gleichzeitig werden die vorher 
sparlichen, platten Zellen des intertubularenBindegewebes groBer, 
zeigen feine Mitochondrien und groBere Einschlusse und ordnen 
sich um die zahlreichen eingedrungenen BlutgefaBe an: diese Bil
dung nennt Courrier die endokrine Inters ti tialdrus e. Die 
Hochzeitsfarbung des Mannchens entwickelt sich, sob aId die 
Secretbildung einsetzt, also erst nach Beendigung der Spermato
genese, Daher schreibt Courrier den Hormonen der cyclisch 
sich entwickelnden Interstitialdruse der Fische ursachliche Be
deutung fur die Ausbildung der sekundaren Geschlechtsmerkmale 
zu, ohne aber einen bindenden Beweis durch seine daraufhin 
angestellten Temperaturexperimente dafiir zu erbringen. Auch 
van Oordt (1923/24) hat beim Stichling die Zwischenzellen 
gefunden. 

Die sekundaren Geschlechtsmerkmale entwickeln sich zu einer 
Zeit, wo die Hoden vollkommen reif sind, also im Fruhjahr, wo die 
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Spermien sich im ejakulationsfahigen Zustande befinden. Die 
Zwischenzellen vermehren sich dann sehr stark. 1st die Spermato
genese durch irgendwelche Ursaehen fruher beendigt, dann wird 
das Interstitium breiter, und die Zahl der Zwisehenzellen nimmt 
zu. 1st dieses im Herbst der Fall, so muB wahrend des Winters 
im Hoden ein Ruhezustand eintreten. Sind die Hoden im Anfang 
des Winters in Spermatogenese begriffen, so findet dieser ProzeB 
aueh wahrend der Wintermonate, jedoeh nieht sehr intensiv, 
statt. 1m Fruhling wird die Spermienbildung wieder lebhafter. 

Abb. 67. Brunsthoden; in den KanaJchen groDe )!engen von Spermien; a n der Wand 
derselben kleine Pakete von Spermienkopfen, vereinzelte Stiitzzellen und Spermatogonien. 
1m breiten Interstjt.iu111 zahlreiche ZWischenzeIIen, BlutgefiiDe nnd vereinzelte Melano· 

phoren. Tier Nr. 31; Vergr. 275. (Nach van Oordt.) 

In einigen Herbst- und Winterhoden (von Tieren also, bei 
welehen sieh noeh keine sekundaren Merkmale entwiekelt haben,) 
war die Spermatogenese beendet. Die Spermien liegen jedoeh 
noeh meistens in Cysten. Das Interstitium dieser Hoden ist bteit 
und enthalt zahlreiehe Zwisehenzellen. Die Hoden der Brunst
tiere weisen keine Spermatogenese auf. In den Hodenkanalehen 
liegen auBer vereinzelten Spermatogonien im Ruhestadium groBe 
Mengen freier Spermien. Aueh sieht man gegen die Wa.nd der 
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Kanalchen gestellt zahlreiche aus Spermienkopfen bestehende 
Pakete, welche je um eine Stiitzzelle gruppiert sind. Das Inter
stitium der Brunsthoden ist breit, enthalt groBe Gruppen von 
Zwischenzellen und viele BlutgefaBe (Abb. 67). 

Aus dem iiber Herbst- und Winterhoden Gesagten folgt, daB 
das Vorhandensein vieler Zwischenzellen im Haden nicht not
wendigerweise die Ausbildung der sekundaren Geschlechtsmerk
male zur Folge hat. Die Zwischenzellen sind daher nicht als 
die Quelle der Geschlechtshormone zu betrachten, doch haben 
sie sehr wahrscheinlich eine trophische Funktion, weil das Inter
stitium immer verbreitert ist, die Zwischenzellen immer an Zahl 
zugenommen haben, wenn die Spermatogenese beendet ist. Sie spei
chern Stoffe auf, welche von dem generativen Teile der Geschlechts
druse verbraucht werden, wenn die Spermatogenese wieder anfangt. 

Es ist also daher sehr wahrscheinlich, daB die Geschlechtshor
mane vom generativen Teile der Geschlechtsdriise gebildet werden. 

Die Zwischenzellen entstehen wahrscheinlich nach van 0 ord ts 
Ansicht beim Stichling aus Bindegewebszellen. Dieselben SchluB
folgerungen zieht van 0 a r d t (1924) fiir X iplwphoru8 helleri, einem 
lebendgebarenden Zahnkarpfen, bei dem aber die Zwischenzellen 
trotz dauernder Brunst sehr sparlich im Vergleich zum Stichling sind. 

3. Die Zwischenzellen im Roden der Amphibien. 
Die Amphibien sind noch mehr als die Fische Saisontiere, weil 

sie auBer der jahresperiodischen Brunst, die sie mit den Fischen 
und den wildlebenden Amnioten gemeinsam haben, einen Winter
schlaf durchmachen. Es laBt sich daher bei diesen Tieren nur ein 
Urteil iiber die Zwischenzellen fallen, wenn man mindestens zwei 
Jahrescyclen untersucht. AIle diese Untersuchungen iiber die 
Zwischenzellen der Amphibien, wie auch anderer Wirbeltiere, sind 
nun immer, namentlich in neuester Zeit, mit der ausgesprochenen 
Absicht angestellt worden, die Frage nach der Bedeutung dieser 
Elemente zu klaren, nicht immer zum Vorteil der Auswertung 
der Resultate, zumal wenn der betreffende Autor sich schon nach 
einer gewissen Richtung festgelegt hat. 

Wahrend die Zwischenzellen des Hodens der Anuren schon 
langere Zeit geniigend gut bekannt sind (N u B b a u m, H arm s , 
Champy u. a.) sind die der Urodelen erst neuerdings genauer 
und eingehend untersucht worden. 

Harms, Korper und Keimzellen. 9a 
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a) Die Zwischenzellen des Hodens der Urodelen. 
Perez hat schonl904, NuBbaum 1906 imHoden von Triton 

bestimmte Zellen gefunden, deren histologisches und mikrochemi
sches Verhalten eine groBe Ahnlichkeit mit denen der Zwischen
zellen der hoheren Tiere zeigt. Diese Zellen sind Follikelzellen, 
die die Spermatogonien cystenartig umgeben. Sie vermehren sich 
mit den Spermatogonien und erfahren wahrend der Spermato
genese eine erhebliche VergroBerung des Protoplasmaleibes durch 
Fettansammlung. N ach AusstoBung der Samenpakete werden die 
zu einer Cyste gehOrigen Follikelzellen zuriickgebildet; sie ent
art en dann fettig und erinnern an den gelben Korper in dem 
Eierstock der hOheren Wirbeltiere. Ganz ahnliches Verhalten 
beobachtete Stieve 1920 beim Hoden des Olmes. Diese Follikel
zellen sind nun aber Abkommlinge des Keimepithels und sind 
wahrscheinlich den Sertolischen Zellen gleich zu setzen, nicht 
aber den ZwischenzelIen, mit denen sie, wie schon Perez sagt, 
nicht homologisiert werden konnen. 

Den Betrachtungen tiber die sogenannten Zwischenzellen des 
Urodelenhodens legen wir am best en die Ar beiten von Hum p hr e y 
(1921) zugrunde. 

Champy hat schon im Jahre 1913 die Zwischenzellen im 
Hoden von verschiedenen europiiischen Urodelenarten gefunden. 
1hm fallt besonders die Ahnlichkeit des interstitiellen Gewebes 
mit dem Corpus luteum des Saugerovars auf, er nennt es sogar 
"veritable corps jaune testiculaire". Seine Resultate decken sich 
im allgemeinen mit den 1921 veroffentlichten von Humphrey. 

Das Material, auf vvelches Humphrey seine Untersuchungen 
groBtenteils aufbaut, besteht aus Hoden von 52 Exemplaren von 
N eciurus maculosus, wovon 49 die sexuelle Reife hatten. 

Bei hoheren Vertebraten fallt das Maximum der Entwicklung 
der Leydigschen Zellen meist in die progressiven und die Reife
perioden des Keimgewebes, doch zeigen nahe verwandte Arten 
oft erhebliche Unterschiede. Bei Urodelen sind die Zusammen
hange viel klarer. Hier reifen die Lobuli des Hodens, angeordnet 
um den centralen oder peripheren Ausfiihrgang, vom caudalen 
zum cephalen Pol des Organs ("spermatogenetische Welle", 
Abb.68a-e), so, daB ineinem Lobulus jeweils nur ein bestimmtes 
Stadium der Spermatogenese vorliegt. Nach AusstoBung reifer 
Spermatozoen bleiben nur Sertolische Zellen zuriick, die bald 
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degenerieren. Am Apex des Lobulus (am Ausfuhrgang) persistieren 
Spermatogonien und erzeugen einen neuen Lobulus, del' die Reste 
des entleerten an die Peri
pherie drangt; regressiver 
und progressiveI' Bezirk sind 
scharf getrennt (sieheSchellla 
Abb.68a-e). Die Schnellig
keit del' spermatogenetischen 
Welle ist je nach den Arten 

~======~ 
b 

del' Urodelen verschieden, 8 ~ 
daher der Abstand in del' C ____ ~ 
Entwicklung caudaler und 
cephaler Lobuli ungleich. 

BeiN ecturu8 (Abb. 69a-c) 
entwickeln sich die prima
ren Spermatogonien an den 
Apices wahrend des Fruh
j ahrs und Sommers zu Lo
buli, die im Oktober reife 
Spermatozoen entleeren; De
generation schlieBt sich als
bald an, nul' die Lobuli am 
Kopfende bleiben langeI' be
stehen. Zwischen den Lobuli 

c 

c: _______ ~8~ 
d 

e 
Abb.68a-e. Schematischer Langsschnitt durch den 
Hoden von Desrllognathus, urn die Umwandlung in 
Form und Inhalt des Organes zu veranschauIichen, 
hervorgerufen durch die langsame spermatogene
ti~che WeUe und verzogerte R egeneration der 
I,obuli. (a) Anfang Juni. (b) Ende September. 
(c) Ende November. (d) lIIarz. (e) Juli. Die Grenze 
ieder Ahbildung wird durch eine Linie dargestellt, 
die unmittelbar tiber den Bezeichnungsbuchstaben 

liegt wahrend ihrer progressi- herlallft. Links von der Grenze 1st die Region, die 
ven Phase nul' ein stark zu- in der crsten Zeit die Spermatozoen hervorbringt, 

rechts da von die Region, die diesel ben in den spa
sammengedrucktes Stroma, teren Monaten erzeugt. Schema a und b zeigen die 
dessen platte Zellen als caudocephale Bewegllng der spermatogenetischen 

Welle; Schema c, d und e veranschaulichen die 
einschichtiger "epitheloider Veriinderungen, die der Entleerung einer Region 
R · " . d L b I folgen. 1. Schlanke cephalische Region, die nur 

lng Je en 0 u us um- die primaren Spermatogonien enthiilt. 2. Sekun-
geben. N ach AusstoBung del' dare Spermatogonlen. 3. Spermatocyten I . 4. Tei. 

lungen der Spermatocyten I , und Spermatocyten 
Spermatozoen werden die II 1m Ruhestadium oder Teilung begrifien. 5. Sper-
Stromazellen zu typischen matiden. 6. Reifende Spermatiden und unreife Spero 

matozoen. 7. Relfe Spermatozoen. 8. Geleerte 
"Interstitialzellen". N ach- I,obuli, degenerierend lImgeben von interstltlellen 
dem sie sich bereits kurz vor- Zellen. 9. Caudalcr Teil, aus dem die interstitiellcn 

ZeUen verschwunden und nur noeh primiire Sper
her durch Mitose vermehrt matogonien um oen Sammelgang zu sehen sind. 

haben, werden sie rundlich, (Nach Humphrey.) 

ihr reichlicheres Cytoplasma zeigt Lipoidtropfen, sowie fuchsino
phile Einschlusse als Kornchen odeI' Netze, die eine groBe strahlige 

9* 
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Centrosphare umgeben. Aueh die Entwieklung der typisehen 
Zwisehenzellen zieht als eaudoeephale Welle iiber den Roden. 
Mit der Ausbildung neuer Lobuli wil'd aueh das Interstitialgewebe 
zur Peripherie verdrangt; seine Zellen degenerieren teils, teils 
werden sie in Stromazellen riiekverwandelt. 

Andere Urodelen zeigen prinzipiell das gleiehe. 
Bei Desmognathu8, Die.myctylu8 (Abb. 70) und Salamandra zer

fallt der Roden dureh eine "Grenzebene" degenerierter Lobuli in 
einen eaudalen Absehnitt, an dem zunaehst allein die Reifung der 

Abb.69[1. 

Lobuli mit folgender Entwieklung von Zwisehenzellen vor sieh 
geht, und einen cephalen, dessen Spermatogonien bis zur nach
sten Brunst persistieren. Bei unreifen Mannehen wurden nirgends 
typisehe Ley dig sehe Zellen gefunden. Causale Beziehungen 
dieser Zellen zur gesehleehtliehen Reifung oder zur Brunst er
seheinen bei den Urodelen ausgesehlossen. Ihre Entstehung 
aus Stromazellen wahrend der regressiven Phase des Keim
gewebes legt den Gedanken nahe, daB sie die Degenerations
produkte del'selben speiehern, im iibrigen ist ihre Rolle im Kor
perhaushalt unklar. 



Zwischenzellen des Hodens und ihr Vorkommen in der Tierwelt. 133 

Die Zwischenzellen der Urodelen erweisen sich als temporare 
Modifikationen der 8tromazellen. Ihren Entwicklungs- und De
generationscyclus zeigt in klarer Weise die Abb. 71 a-po Eine 
Bildung aus Bindegewebszellen ist hier wohl kaum zu bezweifeln, 
damit ist auch der Champysche Vergleich mit dem Corpus 
luteum nicht ohne weiteres annehmbar. 

Ahb.69h. Abb.60 c. 

Abh. 69a-c. Querschnltt (schematisch) durch den Hoden von Necturus, um die Saison
unterschiede betreffend GroBe und Struktur zu veranschauJichen. a Der Hoden im August. 
Die Lobuli sind durch Spermatiden erweitert. In dieser Periode gibt es keine interstitielle 
Zellen. i Zwischenzellen, c Langssammelgang, d Zweig des Sammelganges, p primiire Sperma
togonien am Ende dcr J.obull, m Mesorchium, b Blutgef1W. b Der Hoden (Caudalteil) Ende 
Dezember. Die regenerierenden Lobuli enthalten primare und sekundare Spermatogonlen, 
wiihrend die periphere Hiilfte des Hodens angefiillt ist mit degenerierenden Lohuli (dl) und 
interstitiellen Zellen (i). AbbildungenerkIarung wie oben. c Hoden im Juni kurz vor dem 
endgiiltigen Verschwinden der Interstitlellen Zellen, die man jetzt noeh als verstreute hyper
trophierte Zellen in der iluBeren Peripherle des Organes antrlfft. A bbildungenerklarung 

wie oben. (Nach Humphrey.) 

Da die Zwischellzellen der Urodelen bei nicht geschlechtsreifen 
Mannchen noch fehlen, so konnen sie bei diesen Tieren fur die Ent
wicklung der sekundaren Merkmale keine Rolle spiel en, hier sind 
es also sic her die Keimzellen allein, die den EinfluB ausiiben. In 
der Reifeperiode der Urodelen haben die Zwischenzellen nur trophi
schen Wert. Hum p h re y spricht ihnen die Rolle einer incretorischen 
Druse im strengen 8inne des Wortes wohl mit Recht ab, zumal sie 

Harms, Korper und Keimzellen. 9b 
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Abb. 70. I~angsschnitt des Hod ens von D'ie· 
myrtylus nach der Friihjahrsbegnttllng. Nur 
noch einige Lobuli enthalten Spermatozocn. 
Die vor kurzem entleerten Lobllii sind um· 
geben von interstitlellen Zellen, deren I,ipoide 
durch Osmiumsauregeschwiirzt sind. c Haupt· 
sammelgang, b Zweig des Hauptsammelganges, 
s J,obuli angefiillt mit sekundaren Sperma· 
togonien; sp I,obuli .mit Spermatozoen ange· 
flillt, i interstitielle Zellen, B Grenzlinie. 16 x . 

(Nach Humphrey.) 

keine konstante Beziehung zur 
Brullstperiode haben. Auch 
die Bildung und Reifung der 
Samenzellen hallgt llicht von 
ihllen abo 

Eill sehr gunstiges Objekt 
um diese Frage weiter klarzu· 
legen, scheint der von K 0 1 mer 
und Koppanyi (1923) unter. 
suchte Pleurodeles Waltli. Bei 
diesem Molch, der als sekun· 
dares Merkmal keinen Kamm 
und auffalligeBrunstfarben son· 
dern wie die Anuren eine Brunst· 
schwiele hat, sitzen den Hoden 
an beiden Polen ein durch Caro· 
tin wie das Fett des Fettkorpers 
orangegelb gefarbter, mehrere 
Millimeter groBer Korper a,uf, 
der der jeweiligen GroBe des 
Hodens entspricht. 

Beider histologischen Unter· 
sue hung ergab sich, daB dieser 
Korper zum groBten Teil aus 
dichtgedrangten Zwischellzellen 

Ahb. 71 a-,p. Interstitielle Zellen eines Hodens von Necturus. Aile Figuren sind mit dem 
Zeichenapparat entworfen. Yergr. 750mal. Nach Praparaten konserviert in Bensleys 
Vlsung, mit Saurefl1chsin lind ]\[ethylgriin gefiirbt. Lipoidtropfen erscheinen schwarz, 
Mitochondrien und fuchsinophile Granula rot, Nucleo!en griin. - a Stromazellen aus 
den Sommermonaten zwischen den I,ohuli der Spermatogonien oder Spermatocyten. 
- b Zelle, die die teilweise geleerten Lobuli am caudalen Ende des Hodens Anfang Oktober 
umgeben. Zahlreiche Mitochondrien sind jetzt vorhanden, Zellgrenzen sind noch nicht 
wahrnehmbar. Oben rechts ist eine Bindegewebszelle, die noch nicht die Umwandlung zum 
interstitiellen Zelltyp begonnen hat. -- c Eine der mitotischen Figuren, die sehr zahlreich 
Anfang Oktober zwischen sich entwickelnden interstitiellen Zellen anft.reten. Zwischen den 
roten Grannla sind einige gro/3er als in Abb. b . - d Zelle im fortgeschrittenen Entwicl{· 
11Ingsstadinm. Der Nucleolus ist jetzt gerundet , die Grenzen sind ansgeprii,gt nnd viele 
fuchsinophile Granula sind lInzweifelhaft groOer a Is die Granula (Mitochondrien?) in 
Abb. b. -- e Zelle aus dem caudalen Ende des Hodens Ende Oktober. Lipoide mit Os· 
millmsanre geschwiirzt sind nufgetreten, viele haben die glelche Gro/3e wie die fuchsine· 
philen Granula . Nucleolen nnniihernd rund und Zellgrenzen erkennbar. - f Zelle aus 
dem gleichen Teil wie Abb. e, jcdoch zeigt sie den Einschlll/3 nmgeben von zahlreichen 
fuehsinophilen Granula und geschwiirzten lipoidtropfen. - g Zelle aus dom calldalen 
Teil des Hodens im April mit riesengro/3en Centrospharen mit Einschlul3 und Centriolen. 
Interstitielle Zellen dieser Art iiberwiegen im Friihjahr. - h Degenerationszelle (oder Zell
masse?), haufig im Hoden 1m !\faL Die Korper reehts sind anscheinend !\fengen von Cyto' 
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a 

c d 

g h 

k 

m n o p 

A bb. 71 a- I). 

plasma, angefiillt mit kleincn fuchsinophilen Granula (Mitochondrien?) . Es besteht die An· 
nahme, daB dieselben vielleicht einen Anrelz geben fiir die Bildung stark farbender fuch
sinophilen Massen auf der linken Seite. - i-pZellformen. die im Roden wahrend derMonate 
Junl-Jnli vorkommen. Hin nnd wieder konnen wohl Formen wie in j oder k den Sommer 
iiberdauern, bei der Mehrz:thl der untersuchten Tiere jedoch sind sie voll1wmmen ver· 
sehwllnden. n lind p zeigen Zellen von einer Form, die haufig an der Peripherie des Rodens 
a uftritt zu der Zeit, wenn die griiBeren Zellen sieh an Zahl verringern. (Naeh R II m phre y.) 
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besteht. AuBer Zwischenzellen, die durch ihre Form, GroBe, ihre 
Farbbarkeit, durch Fettgehalt und cytologische Einzelheiten 
charakteristisch sind und den Nebennierenrindenzellen ahnlich 
sehen, finden sich nur einzelne Spermatogonien, bei einzelnen 
Individuen auch sehr groBe Elemente yom Charakter der Oogo
nien. Es schein en bei diesem Tier die bei anderen Urodelen zwi
schen den Lappchen verteilten Zwischenzellen zu einem beson· 
deren Organ zusammengefaBt zu sein. Da bei anderen Urodelen, 
wie ~Iolchen, eine Fettspeicherung nicht in Z wischenzellen sondern 
in vergroBerten Sertolischen Zellen beobachtet wird, die aber 
auch bei Pleurodeles vorkommen, es aber nunmehr feststeht, daB 
nicht nur Pleurodeles, sondern auch andere Molche Zwischenzellen 
besitzen, so muB man annehmen, daB verschiedene Mittel zur Er
reichung des gleichen Zieles angewendet erscheinen, d. h. um 
Reservestoffe fUr die Spermatozoen herbeizuschaffen. 

Anderer Ansicht uber das Zwischengewebe bei Urodelen ist 
Aron (1922/23). Das endokrine Drusengewebe im Hoden der 
Urodelen entsteht nach ihm aus den Sertolischen Zellen der 
Spermiencysten; diese Zellen vermehren sich, beladen sich mit 
Lipoiden und fUIlen den Hohlraum der Cyste, aus dem die Sperma
tozoen verschwinden, aus; die Cystenwand bildet sich zuriick, und 
das entstandene driisenartige Gewebe tritt mit dem umgebenden 
gefaBreiyhen Bindegewebe in Beriihrung. Die Zellenhaufen atro
phieren bald, neue bilden sich aus. Das endokrine Gewebe der 
Urodelen ware somit dem der Sauger physiologisch aber nicht 
morphologisch gleichwertig, was nach der Untersuchung von 
Humphrey nicht aufrecht erhalten werden kann. Die morpho
logische Bedeutung der Umwandlung der Sertolizellen in Zwi
schenzellen ist in der Umstellung der Polaritat der Sertolischen 
Zellen von exokriner (nutritiver) zu endokrinerTatigkeit zu sehen, 
sob aId sie durch Schwund des Lumens und del' ·Wand der Cyste 
mit den BlutgefaBen in Beziehung treten. (Experimelltell erhielt 
Aron wohl Vermehrung, aber keine endokrine Betatigung der 
Sertolischen Zellen.) Bei hOheren Vertebraten nun sind die 
Sertolischen Zellen spezialisiert zu rein exokriner nutritiver 
Tatigkeit, fiir die Spermienbildung; die endokrine Funktion wurde 
den Zwischenzellen iibel'tragen, die aber gleichzeitig wohl an die 
Sertolischen Zellen Stoffe abgeben, also doppelte Polaritat der 
Funktion zeigen. 
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1m Gegensatz zu Champy, Kolmer und Humphrey 
sieht Aron in den Zwischenzellen die Bildungsstatte der Hor
mone fur die sich jahrlich entwickelnden sekundaren Sexual
charaktere; vor Eilltritt der Geschlechtsreife fehlt dieses Drusen
gewebe. Sein Auftreten leitet die Spermatogenese ein, die 
Zeit seiner hOchsten Entfaltung {allt mit der Entwicklung des 
Hochzeitskleides, seine Ruckbildung mit dem Versch"winden des 
letzteren zusammen. Experimente - ein- und doppelseitige 
Kastration in verschiedenen Stadien der Brunst, Radiumbestrah
lung - deutet Aron im gleichen Sinne. Beweisend schien 
Galvanokautel'isation des endokrincn Gewebes unter Schonung 
des Keimgewebes, worauf das Hochzeitskleid schnell und vollig 
verschwand. 

Gegen diesen Befund, dem auch Bouin und Ancel zustim
men, verwahrt sich Champy. Aus seinen eigenen ausgedehnten 
Untersuchungen bei Tritonen (1921/23) geht hervor, daB das 
Hochzeitskleid ausgebildet wird, obgleich keine interstitiellen 
Zellen vorhanden sind, und daB umgekehrt trotz eines gut aus
gebildeten interstitiellen Gewebes ("tissu adipeux") das Hochzeits
kleid fehlen kann. Dasselbe Resultat findet er auch bei Fischen. 
Seine Anschauungen werden durch Humphrey unterstiitzt, der 
keinen Parallelismus zwischen geschlechtlicher Reife und Ver
anderung der interstitiellen Driise finden kann. 

Beim Triton gibt es nach Champy keine eigentlichen Zwi
schenzellen; jedoch sind BindegewebszeIlen, die sich nach Aus
stoBung der Spermatozoen, also nach der Brunst, mit Lipoiden 
fUllen, vorhanden; diese Zellen sind bis zum Fruhjahr, wo die 
sekundaren Geschlechtsmerkmale sich entwickeln, wieder frei von 
Fetten. Bei 'l'riton alpestris konnte nun Champy 1921 nach
wei sen, daB bei den Tritonen ein Hochzeitskleid nur gebildet wird 
wahrend die Spermatozoen zur definitiven Reife gelangen, was 
ich auf Grund meiner langen Beobachtungen an Triton alpestris, 
taeniatus und cristatus durchaus bestatigen kann. Champy 
hat diese Frage auch experimentell zur Entscheidung gebracht. 
Er lieB Triton alpestris wahrend der Spermatogenese vollstandig 
hungern. Er fand dann im Oktober statt der Spermatozoen nur 
Spermatogonien. Von Okt,ober an wurden diese Tiere wieder gut 
gcfuttert. Ende November bekamen die normalen Tiere ihr 
Hochzeitskleid, ebenso Tiere, die von Oktober an gehungert hatten. 



138 Die Entwicklung der somatischen Elemente in den Keimdriisen. 

Diejenigen Tiere, die im Sommer gehungert hatten und noch 
keine Spermatozoen besaBen, bekamen auch bis in das Friihjahr 
hinein kein Hochzeitskleid. 

b) Die Zwischenzellen del' Anurenhoden. 

Bei Froschen nun, die wie die urodelen Amphibien cyclische 
Brunstmerkmale haben, ist wahrend del' Brunst das Zwischenzell
gewebe stark ausgebildet, wie das NuBbaum bei Rana fusca, 
Harms bei Bufo vulgaris und Champy bei Rana esculenta fest
stellen konnten. Nach NuBbaum sind in diesel' Zeit Kornchen in 
den Zellen vorhanden, die durch Osmiumsaure geschwarzt werden 
und mit Damarlack entfarbt werden konnen. N amentlich Oh amp y 
hat in neuerer Zeit die Hoden verschiedener Anuren und Ul'odelen
arten untersucht. Bei Rana esculenta ist wahrend des ganzen J ahres 
gut entwickeltes Zwischengewebe vorhanden, nul' wahrend des 
Hohepunktes del' Samenentwicklung ist es relativ etwas vermin
dert. 1m Winter sind die Zwischenzellen vollgepfropft mit Fett
tropfen. Wahrend del' Brunst dagegen sind sie sehr viel kleiner 
und ohne jede Einlagerung. Die Ausbildung del' sekundaren Ge
schlechtsmerkmale soIl vollkommen unabhangig yon dem Verhal
ten del' Zwischenzellen erfolgen. Bufo calamita und vulgaris, Hyla 
arborea und Alytes obstetricans verhalten sich ganz ahnlich. Bei 
Bufo allerdings Eehwinden die lipoiden Einlagerungen schon Ende 
des Winters, wahrend im Biddersehen Organ dann noch reieh
lieh Secretbildung vorhanden ist. 

,Rana tempararia odeI' fusca verhalt sich dagegen andel's. 1m 
Winterhoden ist nur ganz wenig Zwisehengewebe vorhanden. Es 
Iiegt in den kleinen Zwischenraumen, da wo die meist sechseekigen 
Samenkanalehen mit ihren Winkeln aneinanderstoBen. Die Zellen 
enthaIten allerdings keinerlei lipoide EinschIiisse und sind sehr 
klein. Die Angabe von Champy, daB sie im Winterhoden voll
kommen fehlen, kann ieh daher nieht bestatigen. Auch NuB
b a u m hat schon VOl' mil' das gleiehe gefunden. Mit dem Einsetzen 
del' Spermatoeytenvermehrung wachsen die Zwischenzellen wieder 
und beladen sieh reiehlich mit Fett. 1m Mai und J uni haben sie 
ihre hOchste Ausdehnung erreicht und bilden sieh dann mit Begilln 
del' eigentliehen Samenfadellbildullg wieder zurUck. 

Aus einem Vergleich del' Spermatogenese, del' Entwieklung des 
illterstitiellen Gewebes und dem Au£treten del' Brunstschwielen 



Zwischenzellen des Hodens und ihr Vorkommen in der Tierwelt. 139 

bei Rana temporaria , die sich wegen des zeitlich begrenzten Ein
tretens del' Spermatogenese dazu besondcrs eignen, ergibt sich 
nach neuen Untersuchungen von Champy (1922), daB zwischen 
dem Auftreten der Brunstschwielen und dem Zwischengewebe 
keinerleiBeziehungen bestehen. DieSchwielen erscheinen VOl' den 
Zwischenzellen und konnen VOl' ihrem Auftreten verschwinden. 
Die Brunstschwielen treten erst auf, wenn reife Spermien vor
handen sind. Die Arten, bei denen das ganze J ahr tiber Hoden
zwischenzeUen und die einzelnen Stadien del' Spermatogenese zu 
beobachten sind (Bufo, Rana esculenia, Discoglossus) , odeI' bei 
welchen die Brunstperioden zahlreich odeI' variabel sind (Alytes, 
Discoglossus, Bombinator) eignen 
sich zur Untersuchung del' vor
liegenden Frage weniger. Trotzdem 
konnte auch bier festgestellt wer
den, daB die Brunstschwielen nur 
dann erscheinen, wenn eine be
stimmte Menge reifer Spermien vor
handen ist . Bei Discoglossus ist von 
besonderem Interesse, daB zur ge
wohnlichen Zeit, wo sie bei anderen 
Anuren erscheinen, keine Zwischen
zellen vorhanden sind. Dagegen 
entwickeln sich einige fettbeladcne 
ZeUen an del' Peripherie derSamen
kanalchen kurz VOl' Beginn del' Sper
matogenese nach dem Verschwinden 
del' Brunstschwiele. Bei Bufo vulgaris 

Abh. 72. Zwischengewebe aus dem Ho
den ciner Krote im Herbst . Zwischen
zellen dicht mit geschwiirzten Lipoid
kornchen angefiillt. Zwischen den von 
vier Kaniilchen begrenzten Vippchen 
des Zwischengewebes ein Gefiil.l mit 

BIutkorperchen. (Harms.) 

konnte ich 1915 beobachten, daB das Zwischengewebe im Spat
sommer den Hohepunkt seiner Entwicklung erreicht (Abb.72) , 
also in einer Zeit, wo die Spermatogenese in voUster Entwicklung 
ist und sich ihrem Ende naht. Bis zum Frtihjahr ist dann das 
Zwischenzellengewebe wesentlich an Umfang zurtickgegangen, ist 
abel' im Winter noch mit Lipoidgranula angefiillt. Osmierbares 
Secret ist gewohnlich unmittelbal' VOl' del' Brunst in den Zellen 
nicht mehr vorhanden. 

Das Zwischengewebe kommt daher als Ul'SPl'Ungsstatte des 
Hodenhormons nicht in Betracht; dies wird von den Spel'mien ge
liefel't. Ob es durch Resorption zedallender Spermien entsteht 
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odeI' als Nebenprodukt gegen Ende derSpermatogenese gebildet 
wird, kann zur Zeit nicht entschieden werden. 

Bei den Untersuchungen an Amphibien muB man meines Er
achtens in del' Auswertung del' Resultate sehr vorsichtig sein. 
Diese Tiere haben beziiglich ihr~r Keim- und Zwischenzellencyclen 
in verschiedenen Klimaten, was ich besonders im Vergleich 
Konigsberger und mitteldeutscher Kroten feststellen konnte, 
sehr abweichende Zustande (siehe auch Wits chi [1925]), ebenso 
sind sie Gefangenschaftseinfliissen auBerordentlich zuganglich, 
wie das auch die Untersuchungen Stieves am Tritonenovar zeigen. 

4. Die Zwischenzellen bei Sauropsiden. 
N och mehr als bei den Amphibien nahern sieh die Verhiilt

nisse del' Zwischenzellen del' Sauropsiden denen del' Saugetiere. 
Unter den Reptilien hat sic schon Leydig bei del' mannlichen 

Eidechse gesehen. Mazetti beschreibt Zwischenzellen von cha
rakteristischem Bau im Hoden einer Schlange und einer Eidechse. 

Genauere Untersuchungen iiber den Hoden del' Eidechse 
sind von Frankenberger (1922) und ReiB (1923) angestellt 
worden. 

Die mannliche Eidechse besitzt eine Reihe sehr ausgesprochener 
sekundarer Geschlechtsmerkmale, die aIle im Laufe des Friihjahrs 
auftreten und sich im Herbst wieder zuriickbilden. Als derartige 
Merkmale fiihrt ReiB die Riicken- bzw. Bauchfarbung, die Hyper
trophie des Penis, den von Regaud und Policard beschriebenen 
Secretionscyclus del' Niere, die von Henry geschilderten Saison
veranderungen des Nebenhodens an. Die Ausbildung del' Merk
male steht nach ReiB zeitlich in Beziehung mit del' Secretions
phase del' interstitiellen Driise des Hodens, abel' nicht mit del' des 
samenbereitenden Hodengewebes. 

Del' Hoden von Lacerta muratis und L. agilis zeigt nach ReiB 
cyclische Veranderungen. Vom Marz bis Anfang April setzt eine 
starke Vermehrung del' Spermatogonien ein, die bis zum Herbst 
fortdauert. Gleichzeitig bildet sich die Reserve von Spermatiden 
aus dem vorhergehenden Jahre weiter aus. Die Zwischenzellen 
sind zu diesel' Zeit sparlich, den Bindegewebszellen ahnlich und 
ohne Anzeichen von secretorischer Tatigkeit. 1m Mai ist die Re
serve an Spermatiden in Spermien umgewandelt. AuBerdem wird 
noch neues Samenmaterial vom Epithel del' Kanalchen gebildet. 
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Jetzt entwickeln sich dieZwischenzellen. 1m Protoplasma der 
stark vergroJ3erten Zwischenzellen liegen reichlich Mitochondrien 
und fuchsinophile Granula. Ende Mai treten in ihnen viele Lipoid
tropfchen auf. 1m Herbst sind die Spermien entleert. Das Samen
epithel bildet eine groBe Menge von Spermatiden fur das nachste 
J ahr aus. Die Zwischenzellen sind in Ruckbildung, enthalten 
aber noch viel Lipoid, das sie erst wahrend des Winterschlafes 
im Dezember verlieren. Es finden also fur den samenbereitenden 
Teil zwei Perioden starker Aktivitat statt: im Fruhjahr undHerbst. 
Die interstitielle Druse zeigt den Hohepunkt der Secretion da
gegen im Mai und Juni. Zwischen der Tatigkeit der inter
stitiellen Druse und jener des samenbereitenden Teiles besteht 
keine Beziehung. 

Dem entgegen steht bezuglich der Funktion· der Zwischen
zellen die Beobachtungvon Franken berger, del' imHoden einer 
im J uli getoteten Lacerta vivipara J ac s. das Keimepithel in 
einem gewissen Ruhestadium fand, was mit der Beobachtung von 
ReiB ubereinstimmt. Neben Sertolischen Zellen waren nur 
Spermatogonien ohne Mitosen und Spermatocyten 1. Ordnung 
nachzuweisen; ein anderes Tier zeigte Mitosen in letzteren, sowie 
Spermatocyten 2. Ordnung. Die Kanalchen grenzen mit ihren 
Membranae propriae unmittelbar aneinander; nur wo mehrere 
zusammenstoJ3en, finden sich neb en BlutgefaJ3en und Binde
gewebszellen auch groBere Zwischenzellen mit chromatinarmem 
Kern und ohlleZeichen vonMitose. Diese sind (an nach ]'le m ming 
fixierten Praparaten) dicht mit geschwarzten Fettropfchen ge
mUt, die durch die Membranae propriae in die Kanalchen uber
treten. Praformierte Lucken (P 1 at 0) in der Membran waren 
nicht zu erkennen. 1m Kanalchen bildell die Fettropfen keine 
kontinuierliche Fettrandzone; dagegen ist die innere Zone des 
Keimepithels, gegen das Lumen zu, stark mit Fett erfiilIt, das 
wohl den Restkorpern der zu Spermien gereiften Spermatiden 
entstammt. - Die Befunde sprechen gegen ReiB fur eine er
nahrende Bedeutung der Zwischenzellen und stutz en die von 
Plato an Saugern gemachten Beobachtungen. 

Bei Reptilien hat weiterhin Dalcq die cyclischen Vorgange 
im Hoden der Blindschleiche untersucht. Ende des Winters sind 
die Samenkanalchen erfullt mit Spermatocyten 1. Ordnung, das 
Zwischengewebe ist relativ stark entwickelt. 1m Marz und April 
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reifen die Spermatozoen; es ist jetzt eine anscheinende Aktivitats
abnahme derZ wischenzellen z u beobachten (V olumenverminderung, 
Kleinerwerden ihrer Inseln, Cytoplasma ohne irgendwelche 
Differenzierung). 1m Mai werden die Spermatozoen ausgestoBen. 
Die Spermatogonien sind noch in weiterer Proliferation begriffen, 
die Entwicklung geht jedoch nicht im Juli tiber die Entwicklung 
del' Spermatocyten 1. Ordnung hinaus. Die Zwischenzellen be
ginnen nun wieder an V olumen zuzunehmen, das Cytoplasma ist 
deutlich vacuolisiert. 1m August haben die Drtisenzellen des 
Zwischenzellengewebes um das Doppelte an V olumen gegentiber 
April und Mai zugenommen. Ihr Cytoplasma ist von Secretgranula 
erfUllt, die jungen Zellen befinden sich in Mitose. Die Spermato
genese bleibt nun wahrend des ganzen Winters auf dem Stadium 
del' Spermatocyten 1. Ordnung stehen. Del' Cyclus del' Blind
schleiche ftigt sich also dem noch zu erwahnenden del' Vogel und 
Saugetiere sehr gut ein. 

Uber die Zwischenzellen im Hoden del' Vogel ist noch vel'
haltnismaBig wenig bekannt. Sie sind jedoch hier in guter Aus
pragung vorhanden. (Schoneberg 1913, Ente; Stieve 1919, 
Dohle; Loisel 1902, Sperling, Kanarienvogel; Boring und Pearl 
1917, Hahn; Benoit, 1923, Finken usw.). 

Gcnauere Untersuchungen hat Stieve bei del' Dohle angestellt. 
Er findet beim jungen Tier, bzw. beim alten Vogel auBerhalb 
del' Fortpflanzungszeit typische Zwischenzellen, die in groBen 
Gruppen im lockeren Stroma Hegen. Sie stellen eine zusammen
hangende Masse dar, in welche die Samenkanalchen eingebettet 
sind. Die Zellgrenzen sind haufig verwachsen, so daB das Zwischen
gewebe den Eindruck eines Syncytiums erweckt. Beim Hahn 
nimmt nach Pezal'd (1918) das Zwischengewebe gegen Ende des 
zweiten Lebensjahres an Menge abo Nach Boring, Pearl und 
Loisel sind im Hoden des erwachsenen Hahns tiberhaupt keine 
Zwischenzellen mehr vorhanden. 

Poll beschreibt 1920 Zwischenzellen im Hoden des Pfaus und 
des Perlhahns. Sie treten bei beiden Arten in sehr verschiedener 
Menge auf und lassen sich im allgemeinen von den gewohnlichen 
Bindegewebszellen mit ihren platten, eiformigen Kernen leicht 
abgrenzen. 

Benoit (1923) untersuchte den Hoden des Combassou (Buch
finkenart) unter Berticksichtigung des Verhaltens del' Chondrio-
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somen der Zwischenzellen. Er stellt dabei fest, dal3 die Zwischen
zellen in ihrer Struktur im Laufe der Jahre betrachtliche Unter
schiede aufweisen. Wahrend der Ruhezeit ist das Chondriom der 
Zwischenzellen, die yom Bindegewebe abstammen, nur schwach 
entwickelt. Ein Teil derselben enthalt osmiumreduzierende Ein
schliisse. Die Protoplasmamenge ist nur gering. Zu Beginn der 
Geschlechtstatigkeit bekommen die Zellen das Aussehen von 
Driisenzellen mit stark entwickeltem Chondriom. 

Die Hodenzwischenzellen nehmen von Beginn der Geschlechts
periode beim Combassou an Menge und V olumen zu, sodal3 sich 
ihre Gesamtmenge zur Zeit des Hohepunktes der Geschlechts
tatigkeit urn das 3-4fache vermehrt hat (die Hodenkanalchen 
urn das 120fache). 
Sie betragen zu 
dieser Zeit 1/9800 

des Korpergewich-
tes. Deshalb und ' • 
im Hinblick auf Abb.73 . GraGe der Hoden (links: rechter und linker wahrend der 

ihre cytologischen 
Veranderungen 

I{.uheperiode im Winter; rechts: rechter und linker, wiihrend der 
Fortpflanzungszeit der Dohle. (Nach Stieve.) 

glaubt Benoit, dal3 die Zwischenzellen die Fahigkeit besitzen, 
das Geschlechtshormon hervorzubringen. Er steht da im Gegen
satz zu Stieve, den er scharf angreift und auch zu Pezard und 
Z a wad 0 w sky, die das Hodenhormon, wie fast alle neueren 
Autoren, den Samenzellen zuschreiben. 

Bei den Vogeln machen sich die cyclischen Schwankungen in 
der Grol3e des Hodens noch viel starker geltend als bei Amphibien. 
Sie sind durch die Vermehrung des generativen Anteils bedingt, 
und sind nach Etzold (1891) bei denjenigen Arten am betracht
lichsten, die den Begattungsakt am oftesten nacheinander aus
fiihren, Leuckart stellte 1853 fest, dal3 der Hoden des Haus
sperlings wahrend der Brunst eine Gewichtsvermehrung urn das 
192 fache hat. Etzold gibt sogar das 336fache im aul3ersten Falle 
an. 1m Winter ist das Gewicht des Hodens bei Fringilla domestica 
N aum. = Passer domestic us Linn. 0 ,00062 v H. des Korpergewichts, 
wahrend der Paarungszeit 2 v H. Das Volumen hatte zuweilen 
urn das 1127 fache zugenommen. 

Die starkste HodenvergroBerung gibt Dis s e 1 h 0 rs t (1908) beim 
Hausgefliigel an. Nach Poll (1911) verhalt sich bei Enten der 
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Ruhehoden zum Brunsthoden wie 1: 200, bzw. 1: 300. Schone, 
berg hat 1913 die Samenbildung bei denEnten genau untersucht, 
und hat dieselben Erscheinungen im Hoden gefunden wie Tandler 

a 

b 

Abb. 74a, b. a r echter Haden einer am 25. Jannar 1917 erlegten jnngen Dahle. Vgl. Abb. 73 
links: HodengroJ3e 2.2 : 1,4 mm, Knbikinhalt etwa 1,693 mm3• Das Verhiiltnis der Zwischen 
zellen zu den Keimzellen bctragt ungefiihr 1 : 1. - b Rechter Haden einer am 24. April 
erlegten Dahle. Vgl. Abb. 73 rechts : HodengroJ3e 17,3: 10,2 mm. Kubikinhalt gIeich 
706,7 mm' . R eife Spermatozoen in Masse vorhanden. Das Verhiiltnis der beiden Hoden-

anteiIe betragt etwa 1 : 40. (Nach Stieve.) 
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und GroB imMaulwurfshoden. Danach sollen wahrend der Brunst 
die Zwischenzellen fast vollstandig verschwunden sein. Man muB 
jedoch hier immer in Betracht ziehen, daB diese Verminderung, 
wie namentlich Stieve ausfiihrt, nur eine relative ist im Ver
gleich zu der ungeheuren Vermehrung der Keimzellen. Die Zahl 
der Zwischenzellen scheint ziemlich konstant zu sein, nur ihr funk
tioneller Zustand istverschieden in den verschiedenenJ ahreszeiten. 

Bei den Vogeln laBt sich nun sehr schon nachweisen, daB die 
rasche Vermehrung der Keimzellen mit der Ausbildung der sekun
daren Geschlechtsmerkmale Hand in Hand geht (Boring und 
Pearl 1917 beim Hahn, Pezard 1918 beim Hahn). Loisel 1902 
macht die Sertolischen Zellen fiir die Auspragung der sekun
daren GeschIechtsmerkmale bei den Hiihnervogeln verantwortlich. 
Es scheint dieses nicht so unwahrscheinlich, da die Sertolischen 
Zellen umgewandelte Keimzellen sind. 

Sehr eingehend hat Stieve(1918) dasVerhaltnis derZwischen
zellen zu den Keimzellen im Hoden der Dohle untersucht. Die 
Gewebsvermehrung betragt hier wahrend der Brunst das 260£ache 
(Abb. 73), die VergroBerung ist durch die Keimzellen bedingt. 
Der Durchmesser der Samenkanli1chen betragt im Winter 40 fl 
(Abb. 74a), im Friihjahr 250 fl (Abb. 74 b). Auch das Zwischen
gewebe erfahrt wahrend der gleichen Zeit Massenschwankungen, 
die gleichsinnig mit denen des Keimgewebes verlaufen, nur viel 
geringer sind (etwa das lO£ache). DieMassenzunahme des Zwischen
gewebes ist zum groBten Teil durch die Ausdehnung des GefaB
netzes bedingt; es scheint also auch hier die Zahl der Zwischen
zellen ziemlich konstant zu bleiben. 

5. Die Zwischenzellen des Siiugerhodens. 
1m Hoden der Saugetiere sind die Zwischenzellen am ge

nauesten untersucht. Nach Benda (1921) ist,,,,ie erwahnt, das 
Zwischengewebe beim Pferd und Eber sehr machtig entwickelt, 
beim Menschen nach Messing (1877) besonders reichlich, bei der 
Ratte und dem Schnabeltier sehr sparlich. 

Bei der Beurteilung der Mengenverhaltnisse der Zwischenzellen 
bei einem Tier muB man sehr vorsichtig sein, wie das besonders 
die Untersuchungen von Leupold zeigen, und wie das auch 
Stieve betont. Es schwanken namlich die Mengen auBerordent
lich nach dem jeweiligen Zustand des Tieres. 

Harms, Korper und Keimzellen. lOa 
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Die obigen Angaben von Benda werden durch die Unter. 
suchungen von Lenninger erganzt (1923). Am besten ausgebildet 
sind danach die Zwischenzellen beim Eber, Hengst und Kater 
in tJbereinstimmung mit Benda, nach Stieve gehort hierher 
auch der Wildeber und der Maulwurf. Daran schlieBen sich Reh, 
Gemse und Hund. Am schlechtesten entwickelt, sowohl was die 
Zahl wie die GroBe der einzelnen Zellen anbelangt, ist das Zwischen
gewebe beim Stier, Ziegenbock und Widder. Aus eigenen Unter
suchungen kann ich noch mitteilen, daB die Zwischenzellen bei 
Walen (Phocaena communis, M egaptera boops undBalaenoptera bore
alis) auBerordentlich sparlich sind. Menge und GroBe der Zwischen
zellen, die innerhalb einer Tierklasse betrachtlichen Schwan· 
kungen unterworfen sind, stehen bei den Haussaugetieren nicht 
im proportionalen Verhaltnis zur Ausbildung der sekundaren 
Geschlechtsmerkmale. Nach Lu barsch Bollen beim Menschen 
Zwischenzellen sicher erst von der Pubertat an naehzuweisen 
sein (siehe aber weiter unten Sternberg und Kudo). Die Unter
suchungen iiber die Zwischenzellen sind nun meist unter dem 
Gesichtspunkt angestellt worden, um festzustellen, welche Be
deutung ihnen zukommt, oft wie gesagt nicht zum V orteil der 
Untersuchung selbst. 

Eine Reihe von Autoren will den Zwischenzellen auch heute 
Hormonfunktion zuschreiben, wahrend die Keimzellen bei der 
Bildung und Aufrechterhaltung der Geschlechtsmerkmale un
beteiligt sein sollen. An ihrer Spitze stehen noch heute die 
Begriinder dieser Theorie, Bouin und Ancel. Ihnen schHeBen 
sich an Steinach, Aron, Sand, Lipschiitz, Wagner, Tho
rek u.a. 

Man wendet diesen Autoren mit Recht ein, daB sie niemals eine 
isolierte Wirkung von Zwischenzellen erzielt haben, stets waren 
auch noch Reste von Keimzellen vorhanden. Meiner Meinung 
nach ist es von vornherein schon logisch richtiger, den Keim
zellen die Hormonwirkung zuzuschreiben, wie man das bei manchen 
niederen Tieren, die keine Zwischenzellen haben, klar nachweisen 
kann. So lange nicht derNachweis gelungenist, daB die Zwischen
zellen sich von Keimzellen herleiten, und das scheint nach allen 
neueren Untersuchungen nicht der Fall zu sein, kann ihnen auch 
keine geschlechtsspecifische Funktion zukommen. Diesen Stand
punkt habe ich seit 1914 vertreten. DaB sie dagegen oft einever-
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mittelnde Rolle bei der lnkretion 
spielen konnen, ist moglich 
und wahrscheinlich, miiBte aber 
noch nachgewiesen werden. So 
mehren sich denn auch die Stim
men, die den Zwischenzellen bei 
SiLugern eine trophische und 
PuHerrolle zuschreiben. lch er
wiLhne da nur Plato, Kyrle, 
Stieve, Romeis, Berblinger, 
R. Mayer, Champy, Leupold 
u. a. Die Bedeutung der Zwi
schenzellen, die man scharf von 
dem gesamten Zwischengewebe 
trennen muB, hat man so fest
stellen wollen, daB man die Ver
haItnisse in bezug auf die Menge 
des samenbereitenden Materials 
in den verschiedenen Entwick
lungsperioden beobachtete.Solche 
Untersuchungen haben vor aHem 
Stieve, Wagner, Romeis und 
Benoit angestellt. Benoit be
stimmt die Menge des samenbe
reitenden Gewebes (S) der Zwi
schenzellen (Z) und des nicht 
driisigen Zwischengewebes (n. Z.) 
im Hoden und bringt die erhal
tenen ZahIen in Beziehung zum 
Hodengewicht (H) und Korperge
wicht (K) (siehe nebenstehende 
Tabelle). 

Daraus zieht Benoit den 
SchIuB, daB die Verminderung des 
interstitiellen Driisengewebes bei 
Eintritt der GeschIechtsreife nur 
scheinbar ist. In Wirklichkeit 
besitzt der erwachsene Hoden 
relativ dreimal soviel Zwischen-
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zellen als der geschlechtsunreife. Aus den Relationen zum Korper
gewicht ergibt sich, daB der Rattenbock relativ elfmal so viel 
Zwischenzellen besitzt wie der Kater. Der Mensch ist, immer 
reiativ mit Beziehung auf das Korpergewicht gerechnet, 5,7mal 
weniger reich an Zwischenzellen als der Hahn, der auch das 
27,5fache an Hodenmenge besitzt. 

Stieve verdanken wir genaue Messungen bei der Hausmaus, 
die hier beigegeben sein mogen, urn die Angaben von Benoit 
zu erganzen. 

Verhalten der Hodenanteile der Hausmaus. Nach Stieve. 

GroBe Menge des Menge des Verhiiltnis Alter des rechten generativen Zwischen- Zwischen-des Tieres Hoden Anteils gewebes gewebe = 1 in cmm in cmm incmm 

Neugeboren 1,32 0,60 0,72 0,83: 1 
21 Tage . 5,43 5,15 0,28 18,4: 1 
35 

" 
11,47 10,57 0,90 11,7: 1 

3 Monate. 72,6 61,3 11,3 6,0: 1 
6 

" 
98,0 84,0 14,0 6,0: 1 

Greis 49,0 35,2 13,8 2,5: 1 

S tie ve steht bei seinen Untersuchungen an den verschiedensten 
Wirbeltieren auf demStandpunkt, daB injedemFall mit dem Still
stand der Samenbildung auch die Geschlechtstatigkeit still steht, 
die vollkommen unabhangig vom Verhalten der Zwischenzellen 
ist. Wieder ein deutlicher Beweis dafiir, daB diese nicht das ge
schlechtseigentiimliche Inkret absondern. Das Verhalten der Feld
maus wahrend der Nachbrunst zeigt des weiteren ebenso wie das 
Verhalten der schwer alkoholvergifteten Hausmaus, daB die 
Zwischenzellen auch nicht bestimmt sein konnen, die in den 
Kanalchen abgesonderten Substanzen in groBerer Menge zu resor
bieren und zu speichern. Denn gerade dann, wenn am meisten 
resorbierbare Stoffe in den Kanalchen vorhanden sind, sehen wir, 
daB die Zwischenzellen sich nicht vergroBern, sondern sogar recht 
erheblich an Menge zUrUckgehen. Untersucht man die ver
schiedensten periodisch briinstigen Tierarten, so erkennt man, 
daB bei ihnen die Keimzellen sich stets ebenso verhalten, wie ich 
es eben hier bei der Feldmaus beschrieben habe, wahrend das 
Zwischengewebe ganz verschiedenes Verhalten zeigt. 

Bevor ich nun auf die Verhaltnisse bei periodisch briinstigen 
Tieren eingehe, mochte ich erganzend das V orkommen und 
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Verhalten der Zwischenzellen im Lebensablauf des Menschen 
schildern, hauptsachlich nach Untersuchungen von Cejka (1922). 
Die Zwischenzellen des Menschen, die wahrscheinlich, wie das 
auch Untersuchungen von Kudo (1922) beim Meerschweinchen, 
Schwein und Schaf ergeben, dem Bindegewebe entstammen, haben 
auf die Geschlechtsdifferenzierung keinen EinfluB; sie werden 
zweifellos sehr fruh angelegt. Nach Mignot sind die Zwischen
zellen schon bei 10 cm langen menschlichen Embryonen gut sicht
bar. Sternberg vermiBt sie noch bei 12cm-Embryonen und 
findet sie erst bei Stadien von 28 cm an. 1m Laufe der weite
ren Entwicklung nehmen die Zwischenzellen an Zahl zu, so daB 
sie in 4-5 Monaten des embryonalen Lebens bis 3/4 des gesamten 
Inhaltes der Geschlechtsdriise ausfullen konnen. Zu dieser Zeit 
sind die Geschlechtszellen groB, elliptisch, oder, wo mehrere zu
sammengeballt sind, polygonal, und es beginnen in ihnen Stoffe 
zu erscheinen, die nach mikroskopischen Reaktionen fettiger 
Natur sind. Thaler betrachtet jene Stoffe als Fettsauren oder 
deren Derivate. 

Der generative Teil des Hodens hat in diesen friihen Stadien 
schon ein gut entwickeltes System samenbildender Kanalchen 
von dunnen Wanden, die mit noch nicht differenzierten Urge
schlechtzellen in einer Schicht liegend ausgekleidet sind. Spater, 
infolge der weiteren intrauterinen Entwicklung, geht nun das 
Wachstum des generativenTeils des Hodens auf Kosten des Inter
stitiums, so daB kurz vor der Geburt eines Kindes die Wande der ein
zelnen Kanalchen schon ziemlich nahe beieinander gelegen sind 
und wir zwischen ihnen nur sehr wenig interstitielle Zellen vor
finden. Etwa demselben mikroskopischen Bilde begegnen wir 
beim gesunden normalen Neugeborenen. Auf der Stufe der Ent
wicklung, die wir beim normalen Neugeborenen finden, bleibt 
der Hoden grundsatzlich auch wahrend des ganzen Kindesalters. 
Nur in den samenbildenden Kanalen lagern sich die Sertolischen 
Zellen und die primaren Spermatogonien mehr an die Wand der 
Kanale, und es entsteht so in ihnen ein Lumen. Wahrend dieser 
Zeit finden wir in ihnen besondere Gebilde, sogenannte Lu barsch 
Kristalle, von unbekannter Funktion. Knapp vor der Pubertat 
beginnen sich die Zwischenzellen zu vermehren, obzwar weitaus 
nicht in dem MaBe, wie wir es in der Embryonalzeit gesehen haben. 
Der menschliche Testikel verandert seine GroBe und seinen Bau 

Harms, Korper und Keimzellen. lOb 
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von derGeburt bis zum II. bis 12. Lebensjahre nur ganz unwesent
lich (Stieve 1923). 

Die Zeit der Geschlechtsreife zeigt sich schon auBerlich an 
den Roden durch die rasche VergroBerung, die durch die Ver
mehrung der Zellen der samenbildenden Kanalchen entsteht, 
deren Lumen wahrend dieser Zeit sich rasch erweitert; demzu
folge legen sich die Wande dicht aneinander. Innerhalb der 
Kanalchen beginnt dann eine lebhafte Spermatogenese. Die 
Zwischenzellen sind in dieser Zeit selten, obwohl die Meinungen 
der Autoren beziiglich der Zahl und ihrer Menge sehr verschieden 
lauten. Es scheint, daB dasEntscheidende hier derGesamtzustand 
des Korpers sein wird, ob normal oder pathologisch, aber die 
Mehrzahl der Anschauungen neigt dazu, daB die interstitiellen 
Zellen in der Zeit von Beginn der Pubertat an rasch abnehmen. 
Von dieser Zeit an finden wir reichlich intratubulares Fett, 
hauptsachlich in den Sertolischen Zellen, das hier fiir die 
Ernahrung der sich bildenden Spermien bestimmt ist. Einige 
Zeit nach einer regen Geschlechtstatigkeit zeigen diese Fettropfen 
nach der Einwirkung von Osmiumsaure eine auffallende Vacuo
lisation; diese Erscheinung nimmt mit dem Alter zu, wogegen 
die Fettropfen in den spater auftauchenden interstitiellen Zellen, 
wo sie etwa nach dem 20. Jahre erscheinen, immer nach dieser 
Reaktion eine homogene Struktur aufweisen. Darin sehen 
wir schon einen starken Unterschied zwischen beiden 
Fettarten. 

Ungefahr nach dem 20. Lebensjahre beginnt in den Zwischen
zellen des Rodens neben dem Fett auch ein Pigment von gelber 
bis brauner Farbe zu erscheinen, das zu der Gruppe der Lipo
fuchsine, d. h. einer Gruppe fettiger Pigmente, von denen spater 
die Rede sein wird, gehort. Mit zunehmendem Alter mehren sich 
nicht nur die Zwischenzellen, sondern auch das Pigment hauft 
sich mehr hier an, so daB das Interstitium auf den Schnittflachen 
farbige Inseln bildet, die auch beim mikroskopischen Betrachten 
nach der Farbung zu sehen sind. Die Spermatogenesis befindet 
sich aber selbst in diesem Stadium in normalem Gang. 

1m ersten Jahre vergroBert sich der Roden zwar etwas, die Ka
nalchen wachsen, die Ursamenzellen vermehren sich. Erst nach dem 
12. Lebensjahre aber setzt mit der Pubertat die lebhafte Keirn
zellenvermehrung ein, sie fiihrt zu einer sehr raschen, sehr erheb-



Zwischenzellen des Rodens und ihr Vorkommen in der Tierwelt. 151 

lichen Vergr6Berung der Roden, die mit dem 18. bis 20. Jahre be
endet ist. Von da ab verharrt der Roden dann bis zum Beginn 
der Altersriickbildung auf dem gleichen Zustand. In einer nach
folgenden Abbildung (Abb.203a, b) habe ich versucht, dieses Ver
halten wieder in Kurvenform darzustellen (Stieve), auf der 
Abszisse sind die einzelnen Lebensjahre eingetragen, auf der 
Ordinate links das Gewicht des Gesamtk6rpers, rechts das Gewicht 
eines Rodens. Das K6rpergewicht ist nach der Zusammenstel
lung von Vierordt (1906) nach den einzelnen Lebensjahren, an
gegeben worden das Gewicht der Roden zum Teil durch Unter
suchungen von Stieve ermittelt und noch erganzt nach den An
gaben von Leupold und Kyrle. Beide Kurven sind aus ver
schiedenem Material gewonnen, sie diirften die Verhaltnisse aber 
doch einigermaBen richtig zur Anschauung bringen. 

Wie sich das menschliche Wachstum abspielt, wenn die Keim
driisen im J ugendzustand entfernt werden, wissen wir heute 
noch nicht, nur so viel ist bekannt, daB beim Fehlen der Keim
driisen das Langenwachstum besonders der GliedmaBen keinen 
rechtzeitigen AbschluB erreicht, wahrscheinlich deshalb, weil dann 
das Gleichgewicht zwischen Roden und Gesamtk6rper in Wegfall 
kommt. 

Beim Menschen fallt also die lebhafte Keimzellbildung wahrend 
der Pubertat zusammen mit einem gesteigerten Wachstum des 
Gesamtk6rpers. Ungefahr mit dem 55. Jahre beginnt allmahlich 
die Gerasis, d. h. die Senescenz aller Rodengewebe, die sich wie 
eine allmahliche Involution auBert, die in einigen Fallen mit 
ganzlicher Gewebsatrophie endigt. Diese Vorgange gehen manch
mal rascher vor sich, ein andermal ganz langsam, was individuell 
ganz verschieden ist, so daB auch im 90. Jahre Falle von Sperma
togenesis bekannt sind. Die Degenerationsvorgange im senes
centen Roden sind schon an der dicker gewordenen Tunica al
buginea sichtbar und hauptsachlich an den bedeutend starker 
gewordenen Wanden der samenbildenden Kanalchen, was eine 
Verkleinerung des Lumens und infolgedessen des ganzen Rodens 
zur Folge hat. Spangaro unterscheidet im ganzen zwei Arten 
von Degeneration, die ein bestimmtes mikroskopisches Bild des 
Rodens charakterisieren: 

I. Der normale senile Roden, der sich grundsatzlich nicht 
viel von einem normalen in voller Tatigkeit befindlichen unter-
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scheidet. Nur die Wande der Kanalchen werden dicker, wobei sich 
der ganze Kanal verengt, weshalb sich dann die Raume zwischen 
den Kanalen vergroBern. Die Spermatogenese hort ganz alI
mahlich auf, und die frei werdenden Geschiechtszellen ver
schiedener Entwicklungsstadien losen sich aus dem Verbande der 
anderen und von den Wanden der Kanale los und wandern in 
die Tubuli recti und von hier aus weiter nach auBen. Einen 
derartigen Zustand des Hodens finden wir manchmal noch im 
spatesten Alter. 

II. Ein andermal beginnt im senescenten Hoden der 
Zustand der sogenannten senilen Atrophie. Der Hoden 
wird dabei bedeutend kleiner, so daB er oft nicht mehr wiegt 
als der eines 12-13jahrigen Knaben. Wir unterscheiden drei 
Stufen seniler Atrophie, die sich nach der Menge und dem Zu
stand der geschlechtlichen ZeHen in den samenbildenden Ka
nalchen richtet. Die Sertolischen Zellen und Spermatogonien, 
die den Kanalwanden eng anliegen, nennen wir den sessilen Teil 
oder anliegenden Kanalteil, wogegen die Spermatocyten I. und 
II. OrdnungSpermatiden undSpermien, denmo bilen oder freien 
Teil der samenbildenden Kanalchen bilden. Nach dem Verhaltnis 
dieser beiden Teile unterscheiden wir verschiedene Stufen von 
Atrophie: 

Erster Grad der Atrophie: Die Spermatogenesis hort auf; 
es beginnt die Reduktion des Kanalinhaltes damit, daB der mobile 
Teil der Geschlechtselemente, d. h. Spermatocyten - Spermatiden 
und Spermien - verschwindet. Die Wand der Kanalchen wird 
starker und wolbt sich hier und da aus in Gestalt von Lappen, 
die Spangaro Hernien nennt. Die Fettdegeneration greift aIle 
Gewebe des Hodens an und in dem sich mehrenden Interstitium 
lagert sich reichliches Pigment abo Gleichzeitig vermehren sich 
auch Reinkes und die Charcot-Leydigschen Kristalle. 

Der zweite Grad der Atrophie schreitet fort, und zum 
SchluB bleibt in den Kanalchen nur der sessile Teil der Geschlechts
zelIen, das sind die Spermatogonien und die Sertolischen Zellen. 
Dabei werden die Kanalwande flicker, und das Lumen ver
kleinert sich. 

Dritter Grad der Atrophie: Nach LoslOsung des sessilen 
Teils werden die Geschlechtszellen fortgeschwemmt. Das Lumen 
der Kanale leert sich und schlieBt sich auch bis auf eine kleine 
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Fuge. Die Kanalwand erreicht eine maximale Dicke und 
verandert sich infolge der hyalinen Degeneration in eine 
gelatinose Sehieht, in der wir vereinzelten Wandermastzellen be
gegnen, die bis in das Kanalinnere eindringen konnen. Ahn
lieh degenerieren aueh die Bindegewebszellen. Demgegenuber 
mehrt sich die Zahl der interstitiellen Zellen, und in ihrem 
Korper lagert sich reichlich Pigment abo Stellenweise degene
rieren auch diese, und das frei gewordene Pigment lagert sich 
in den Fugen ab, die nach ihnen zwischen den Bindegewebszellen 
entstehen. 

1m ganzen kann man nach del' Ansicht von Koch von dem 
Verhaltnis der Degeneration im Hoden und dem Auftreten von 
interstitiellen Zellen sagen, daB die Atrophie des genera tiven 
Teils eine primareErscheinung ist, und die Vermehrung 
del' interstitiellen Zellen sowie die Ablagerung del' 
Pigmente eine sekundare Erseheinung, was fur die Aus
fUhrungen vom Entstehen des 1nterstitiums von groBer Wiehtig
keit ist. 

Cej ka untersuehte weiterhin mit versehiedenen mikrosko
pisehen Methoden mehrere atrophisehe Hoden und stellte fest, 
daB das in seneseenten Hoden enthaltene Pigment in die Gruppe 
der Fettpigmente (naeh Hueck Lipofuscine) gehort. Diese 
Farbstoffe sind am ausgebreitetsten im menschlichen Organismus 
und gehoren zu den ganz normalen Erscheinungen, haufen sich 
aber im Alter, wie man schon makroskopisch an einzelnen Or
ganen sehen kann; davon stammt auch ihr deutscher Name: Ab
nutzungspigmente. Wir treffen sie nicht nur im Hoden, sondern 
auch in den Ganglienzellen, in Leber, Niere, Herz, Thymus, 
Knorpel, wo sie uberall die deutlich braune oder diffus marmo
rierte Farbung bewirken, wie uns die Schnittflachen der einzelnen 
Organe aus einem von Cejka beschriebenem Fall Kreschl 
schon illustrieren. 

Cejka ist der Ansieht, daB die interstitiellen Zellen 
verschiedene Zedallsprodukte aus den umliegenden Ge
weben, die toxiseh wirken, transformieren, in ihren 
K6rper aufnehmen und hier zu unschadlichen Verbin
dungen - Pigmenten - umwandeln. 

Was nun die Ableitung del' Zwischenzellen anbetrifft, so steht 
Cejka auf demStandpunkt, daB erstensdasZwisehengewebeeines 
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jeden einzelnen Organismus nur aus einer Art genetisch ganz 
iibereinstimmender ZeIlen, die in denHodendurch dasganze 
Leben erhalten bleiben, besteht, indem es sich nach funktioileller 
Inanspruchnahme in den einzelnen Phasen des Lebens, was die 
Form und Zahl anbetrifft, andert. Dabei kommt es nicht so sehr 
auf seinen Ursprung an wie auf seine eigentliche physiologische 
Funktion, die es im Leben des Organismus spielt. 

Die zweite Moglichkeit ist die, daB das in der embryonalen 
Zeit enstandene Zwischengewebe, ob nun auf diesem oder jenem 
genetischen Wege, nicht homolog ist mit jenem, das wir in der 
Zeit nach der Pubertat und hauptsachlich im senescenten Ho
den finden. Diese zweite Anschauung vertreten Bouin und 
Ancel u. a., die in ihren Arbeiten zwei Arten genetisch ganz ver
schiedener interstitieller Zellen bei der Entwicklung z. B. des 
Pferdehodens unterscheiden. 

Amhaufigsten pflegenhier Bindegewe bszellen, sogenannteFibro
blasten, vorzukommen, deren Leib spindelformig ist. Die Theorie 
von der Entstehung der Zwischenzellen aus den fibroblastischen 
spindelformigen Bindegewebszellen lehnt Cejka abo Dagegen 
hat Cejka sehr oft einzelne verstreut liegende Zellen gefunden, 
die entweder zwischen den Kanalchen liegen oder in den Wanden 
der degenerierenden Kanale, oder ganz in der Mitte, die er als 
eine besondere Art von Wanderzellen, genannt Mastzellen, 
bezeichnet. Diese Zellen hat zum erstenmal Ehrlich im Korper 
der Sauger und nach ihm Westphal beschrieben. 

In den Biindeln der Zwischenzellen und auch frei zwischen den 
fibroblastischen Zellen finden wir weiter haufig im senescenten 
Hoden Zellen, die durch ihre Gestalt ganz an Blutlymphocyten 
erinnern. In manchen Fallen hat Cejka im Hoden auch eine ge
wisse Art von lymphatischen Zellen, sogenannte Plasmazellen, 
beobachtet, die zum erstenmal von Unna bei Entziindungen be
schrieben wurden, deren steter Begleiter sie sind. 

Das verbreitetste Element neben den Fibroblasten sind im 
Hoden in den Raumen zwischen den samenbildenden Kanalchen 
gewisse Zellen verschiedener GroBe, in Knoten angehauft, die 
wir eigentliche Zwischenzellen nennen. Auf Grund des morpholo
gischen Studiums dieser Zellen gelangte Cejka zu dem SchluB, 
daB sie nichts anderes sind, als Maxi mows Polyblasten oder 
sogenannte Pyrrhol Zellen Gold manns, die sich elektiv mit 
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Pyrrolblau farben. Sie stehen in enger genetischer Verbindung 
mit den gesamten wandernden, lymphoiden Zellen und finden 
sich iiberall zahlreich in den Geweben vor, sowohl im normalen, 
als auch im pathologischen Zustande. 

Die Zwischenzellen des senescenten Hodens gehoren also in die 
groBe Gruppe der lymphoiden Zellen (Polyblasten). Sie ent
wickeln sich entweder aus praexistierenden Wanderzellen als 
histiogene Lymphocyten oder wandeln sich aus ruhenden Wander
zellen (Ranviers Clasmatocyten) urn, oder aber sind ad hoc emi
grierte Lymphocyten, die erst im Hoden die Phagocytose be
ginnen, sich gleich den oben genannten Typen v~rgroBern und in 
Polyblasten (Pyrrholzellen) umwandeln. Das wichtigste Moment 
ist hier nach Cejkas Ansicht, daB die Zwischenzellen gene
tisch in die Art der lymphatischen Wanderzellen ge
horen, die sich dem Wesen nach keinesfalls von Maxi
movs Polyblasten unterscheiden, denen wir im ganzen 
menschlichen Korper begegnen; hauptsachlich freilich dort, 
wo der Korper durch entziindliche oder ihnen verwandte Pro
zesse gefahrdet ist. Cejka betrachtet dieses Interstitium, 
das im Alter zunimmt, fiir morphologisch verschieden 
vom embryonalen Interstitium. Danach muB dieses 
Interstitium notwendigerweise im alternden Hoden eine ganz 
andere physiologische Funktion haben, als man dem 
Interstitium im interembryonalen oder im ganz jungen Hoden 
zuschreibt. 

Der Zweck dieser mobilisierten Wanderzellen, die sich im 
Hoden in interstitielle Zellen umwandeln wie das Abb. 75, 
als eine gute Parallele zu Abb.71, zeigt, ist also der, die 
sich hier bildenden toxisch wirkenden Zerfallsprodukte zu 
paralysieren. 

Das geschieht nach C ej kas Anschauung auf die Weise, daB 
sie in ihrem urspriinglich kleinen Korper diese Degenerations
und andere schadigende Produkte aller Art aufnehmen und nun 
mittels ihrer Lebenskraft in andere unschadliche Stoffe trans
formieren, die im sich Laufe der Zeit ablagern. Die durch die 
Senescenz bedingte Degeneration schreitet aber unerbittlich fort, 
und deshalb ist zum Paralysieren der neu entstehenden schad
lichen Stoffe ein bestandiges Hinzustromen von Wande~zellen 
notig. Und gerade durch diesen Umstand erklart sich Cejka 
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Abb.75. Schomatische Darstellung der Entstenung der ~Iaximowschen "Polyblasten", die Cejka mit 
den interstitiellen Zellen des Hodens identifizierte. 1. lUesenchymatisehe embryonale Zelle von indifferentem 
Charakter, die der Auggflngspunkt fUr aile ilt-rigen Stadien der Iymphoidcn Blemente ist. - 2. Histiogener 
Lymphocyt , der in den verschiedenen Korpergewehen als freie Wanderzelle bleibt, Yom Cha.rakter eines 
k1einen Lymphocytcn. - 3. Hamatogener Lymphocyt, der im Blute kreist . - 4. Fibroblast, durch 
vollkommene Differenzierung der primaren mesoblastischen Zelle entstanden, die im Korper lIIito
chondrien enthiilt. Daneben hat sie die Fahigkeit, sogenannte collagene Fibrillen auszuscheiden. Nie mehr 
kann sie sich in cine andere Zellart umiindern. - 5. Endotheliale Zelle der embryonalen GemOe mit Ab
lagerun:;(en von pyrrholblau nach vitalcr ·Fiirbung. - 6. Die sogenannte advcntiticlle Zelle der GofiWwand, 
die elektiv die vitalcn Farbstoifehauft. - 7. Plasmozelle hiimatogencn Ursprunges. - 8. Plasmazelle histio
genen Ursprunges. - 9. Jun.ge Wanderzellen, die im Gewebe dureh Teilung entstehen, also histiogenen Ur
sprunges sind. - 10. Blutlymphoeyt, in der embryonalon Zeit durch Umwandluug nicht differenzierter endo
thelialer Zellen entstanden. - 11. Ruhende Stadien von Wanderzellen (l\laximows) in Geweben histiogenen 
oder hama togcnen Ursprunges, die RII n vie r Clasmatoeytennannte, die sieh a usnahmsweise in Fibroblasten vcr
wandeln (Xr. 4). -12. Dberga ngsstadien erwachcnder und mobilisierterru higer Wanderzellen (Clasmatocyten) , 
die reiehlich phagocytieren undsich progressiv in dicweitercn Stadien andern. --13. Polyblasten (l\{ ax im 0 W s). 
in denen wir eine ilIenge farbiger Granula bei vitaler Methode sehen. Diese Zellen sind homolog mit den Poly
blasten des Hodens. die 14. interstitielle Zellen heWen und die Reihe dieser genetiseh verwandten Wander
zellen abschlieBen. Sic stellen IIns den hoehstdifferenzierten Typtls vor , der Bien weiter nieht me~r so stark 

audert uud hier an derselben Stelle bleibt, indem erin sich reiche Pigmentgraunla hauft. (Xaeh C ej ka.) 
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nicht nur die Zunahme der interstitiellen Zellen wahrend der 
Senescenz der Roden, sondern auch die Zunahme des Pigmentes, 
das schon makroskopisch die Schnittflache diffus farbt, und zwar 
braunlich oder schwarzbraun. 

Die embryonalen Zwischenzellen sollen zum Teil die sekun
daren Geschlechtsmerkmale hervorrufen, wahrend die des Se
niums die Aufgabe haben, die sich im Roden bildenden toxischen 
Zerfallsprodukte aufzunehmen und unschadlich zu machen. 
Diese Stoffe werden in den interstitiellen Zellen in unschadliche 
Pigmente - Lipofuscine - umgebildet, die dann fur langere Zeit 
in den Zwischenzellen ruhen. Nach Zerfall derselben geraten sie 
als Pigmente in die intracellularen Raume, aus denen sie durch 
den Lymphstrom langsam fortgeschwemmt werden. 

6. Die Zwischenzellen der periodisch brnnstigen Tiere. 

Periodisch briinstige Saugetiere im gema.Bigten Klima sind alle 
diejenigen, die in bestimmten Zeitpunkten im Jahre befruchtungs
fahig werden, bei denen die Mannchen also nur zu diesem Zeit
punkt reife Samenfaden haben. Durch langandauernde Domesti
kation scheint die periodische Brunst bei den Mannchen vollstan· 
dig zu verschwinden; dennderHauseber, derStier, derHund usw., 
auch der Mensch, sind dauemd das ganze J ahr hindurch zeugungs
fahig. Die in der Periode der Zwischenbrunstzeit auftretenden Ver
anderungen an Keim- und Zwischenzellen mussen uns nun noch 
besonders beschaftigen. Am klarsten treten sie bei winterschlafen
den Saugern hervor, die in ausgesprochener Weise eine jahres. 
regelnde Brunst- und Ruheperiode haben. 

Untersucht ist hier das Murmeltier von v. Ransemann, 
Kyrle, Ganfini undder Igel von Marshall. Beibeidenvergro.Bert 
sich der Roden wahrend der Brunst betrachtlich, und zwar ist 
diese Vergro.Berung bedingt durch die erheblich starkere Aus
bildung des generativen Anteils, dann aber auch durch eine 
parallel mit dieser gehende Vermehrung des Zwischengewebes .. 
Marshall fuhrt daraufhin die Brunsterscheinungen des Igels auf 
die Vermehrung der Zwischenzellen zurUck; Stieve betont da
gegen mit Recht, da.B man dafiir auch ebenso gut und mit 
gleichem Recht die Vermehrung der Keimzellen in Anspruch. 
nehmen kann. 
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Bei dem Murmeltier (Marmota monax) hat Rassmussen 
(1917/18) ahnliche Ergebnisse gehabt wieMarshall. Die Vermeh
rung der Samenzellen beginnt im J uni, steigert sich langsam 
und gleichmaBig bis zum Februar und nimmt im Marz wahrend 
der Brunst sehr stark zu. Nach der Brunst bilden sich die Samen
kanalchen sehr stark zurtick. Die Masse der Zwischenzellen bleibt 
sich in den Monaten August bis Februar ungefahr gleich. 1m 
Marz dagegen nimmt sie sehr betrachtlich zu und bleibt dann 
bis zum Juli, also tiber die eigentliche Brunst hinaus, erhalten. 

Nach Untersuchungen von Stieve wahrt beim Feldhasen die 
Hochbrunst fast ebensolange wie bei der vorhin erwahnten Feld
maus; das Bild des Hodens ist bei beiden fast vollkommen gleich, 
bei beidenArten sind imRuhehoden nur sehr wenig Zwischenzellen 
vorhanden. 

Ganz ahnliche Verhaltnisse fand Stieve beim Rehbock und 
Hirsch, auch bei ihnen ist der Hoden in der Zeit der Geschlechts
ruhe klein und enthalt wenig Zwischengewebe. Der Beginn der 
Samenbildung macht sich hier schon auBerlich in der Geweih
entwicklung bemerkbar: Sobald die ersten wachsenden Spermato
cyten im Hoden auftreten, beginnt am Schadel die Geweihent
wicklung. Ihre Abhangigkeit vom Verhalten der Keimzellen 
laBt sich besonders deutlich zeigen; sie hat mit dem Zwischen
gewebe nicht das Geringste zu tun, denn dieses verharrt beim Reh 
und Hirsch gerade in der Zeit der Geweihentwicklung in einem 
Zustand geringster Ausbildung. Beim Damhirsch sowie beim 
Rehbock fanden sich nur wenig Zwischenzellen. 1m Vorbrunst
hoden war bei letzterem das Verhaltnis von Zwischenzellen zu: 
Samenkanalchen wie 1: 7, im N achbrunsthoden wie 1: 3,5. 
Die erste Geweihbildung wird bei den Cervi den durch die inkreto
rische Hodentatigkeit veranlaBt. Die weitere Ausbildung verlauft 
gleichsinnig mit der Keimzellenbildung aber unabhangig vom 
Verhalten des Zwischengewebes. Die volle inkretorische Hoden
tatigkeit leitet die Geweihbildung in bestimmte Bahnen und bringt 
sie rechtzeitig zum AbschluB, ahnlich wie durch sie auch das 
Wachstum der Rohrenknochen beendet wird. Sie bewirkt also 
den regelmaBigen AbschluB der Geweihbildung und den AbfaH 
des Bastes; der Ausfall der inkretorischen Tatigkeit aber bedingt 
den Abfall des Geweihes. Die Wucherung des Geweihes wird durch 
die starke Inanspruchnahme des Gesamtstoffwechsels von seiten 
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der Keimdriisen beendigt. Die Zellbildung in den RosensWcken 
mht so lange, wie in den Hoden Keimzellenbildung vor sich geht. 
1st diese beendet, so werden Stoffe frei; es beginnt neue Zell
bildung in den RosensWcken, wodurch es zum Geweihabfall 
komrnt. Ganz ahnlich wie die Feldrnaus verhiilt sich auch die 
Haselmaus und der Eichkater. Der Hoden des Eichkaters ist 
zur Brunstzeit 22 mal groBer als zur Ruhezeit. Das Verhiiltnis 
von Zwischengewebe zu generativem Anteil betragt in seinem 
Ruhehoden 1: 17,5, beirn Maulwurf 1: 0,27. 

Auf die Beobachtung von Stieve am Gansehoden, der mit dem 
der Hausente iibereinstimmt, sei hier nur verwiesen. Die Haus
ente unterscheidet sich von der Gans nur durch die Menge und 
den Bau der Zwischenzellen. Das gleiche laBt sich auch vom 
Haushahn sagen; bei ihm haben schon eine ganze Anzahl von 
Forschern darauf hingewiesen, daB die Keimzellen selbst ffir die 
specifisch mannliche oder weibliche Entwicklung des Gefieders, 
fiir die Ausbildung des Kammes und das Krahen verantwortlich 
sind. Dabei weist Stieve noch besonders darauf hin, daB nur ein 
Teil der mannlichen Haushahne periodisch briinstig ist, nur 
bei einem Teil bilden sich die Hoden im Herbst wahrend der 
Mauser zuriick. Ein anderer Teil der Haushahne ist dauernd 
briinstig, bei ihnen verharren die Hoden wahrend des ganzen 
Jahres auf dem Zustand der hOchsten Geschlechtstatigkeit und 
bilden sich auch wahrend des Federwechsels nicht zuriick. 

Offenbar geht beim Haushahn, den ich hier zur Erganzung 
der Saugetierbefunde mitschildere, als Folge der Domestikation 
der periodisch briinstige Cyclus in den chronischen Zustand iiber, 
und dadurch ist das verschiedene Verhalten der einzelnen Hahne 
erkliirt. Die bisher angefiihrten Arten: Hausmaus, Feldmaus, 
Feldhase, Hirsch, Reh, Gans, Ente und Haushahn enthalten nach 
Stieve in ihrem Hoden im allgemeinen nur wenig Zwischenzellen. 
Dagegen haben der Wildeber und der Maulwurf sehr reichlich 
Zwischenzellen. Stieve hat zwar bisher nur fUnf Hoden von 
Wildebern undeinigevonHausebern untersuchenkonnen. Sie 
betreffen sowohl die Zeit der Geschlechtsmhe als die der Bmnst, 
doch fiillt in ihnen stets die ungeheure Masse der Leydigschen 
Zellen auf. 

Nachst dem Maulwurf fand sich die groBte Menge von Zwischen
gewebe bei den Saugern im Hoden desHausebers wie des Wildebers. 
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Der Hoden des letzteren stimmt zur Rauschzeit histologisch mit 
dem des standig briinstigen Hausebers vollig iiberein. 1m kryp
torchen Hoden des Hausschweines ist der generative Antell um 
so schlechter entwickelt, je kleiner das ganze Organ ist. Das 
Zwischengewebe ist stets gut ausgeblldet, seine Menge erscheint 
im Einzelschnitt um so groBer, je kleiner der Hoden im ganzen 
und je geringer der generative Antell entwickelt ist. Sehr reich an 
Zwischenzellen ist auch der Hoden des Hauskaters; doch ist die 
Menge der voll entwickelten Zwischenzellen gerade bei diesem 
Tiere auBerordentlich starken Schwankungen unterworfen. 

Besonders interessant ist der Maulwurf, iiber den am ausfiihr
lichsten wohl Tandler und GroB (1911) und nach ihnen Leu
pold (1921) berichtet. Stieve hat ebenfalls 1923 die Hoden 
des Maulwurfs untersucht und kann die Beobachtung der eben 
genannten Untersucher in sachlicher Hinsicht im groBen und 
ganzen bestatigen. 

Der Hoden des Maulwurfes zeichnet sich zur Zeit der Fort
pflanzung und noeh mehr zur Zeit der Geschlechtsruhe durch die 
ungeheure Menge seines Zwischengewebes aus. Die Geschlechts
organe entwickeln sich, sob aId die Keimzellenbildung einsetzt, 
und erreichen ihre volle Ausbildung wenn die Samenbildung 
ihren Hohenpunkt erlangt hat, wahrend sich die Zwischenzellen 
gerade dann, wenn der Erfolg der inkretorischen Hodentatigkeit 
am sinnfalligsten hervortritt, nicht unerheblich zuriickbilden. 
In der Begattungszeit (Marz, April) sind die Samenkanalchen 
des Maulwurfhodens auf der Hohe derEntwicklung(Abb. 76ah). 
Sie sind strotzend mit Spermatozoen gefiiIlt, wahrend die Zwischen
zellen sehr sparlich sind. Nach den von Stieve, nach den Bildern 
von Tandler und GroB, angestellten Messungen betragt am 
30. Marz das Verhaltnis der Zwischenzellen zur Keimsubstanz 
2 : 13. Am Ende des Friihjahres beginnen die Samenkanalchen an 
Durchmesser abzunehmen. Die Samenbildung ist eingestellt, und 
die zellige Auskleidung wird im wesentlichen immer mehr auf die 
Spermatogonienreduziert. DasZwischenzeligewebe erscheint auBer
ordentlich stark vermehrt (Abb.76b), sodaBim Herbste die engen, 
von einfachem Cylinderepithel ausgekleidetenHodenkanalchen von 
breiten Ziigen lipoidreicher Zwischenzellen getrennt werden. 

Nach Stieve ist das Verhaltnis der Zwischensubstanz zur 
Keimsubstanz im J uli 8: 6. Die Gesamtmenge des generativen An-
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teiles wird auf 16,1 mm3, die der Zwischensubstanz auf 26,6 mm 3 

berechnet. Zur Winterszeit setzt die Vorbereitung zur Spermato
genese ein. Die Spermatogonien beginnen sich zu teilen, die Zell
auskleidung der Kanalchen wird vielschichtig und ihr Lumen wird 
weiter, dagegen nehmen die Zwischenzellen im Verhaltnis zu den 
generativen Zellen abo Das Mengenverhaltnis ist jetzt 1: 1. Vor 
Fruhj ahrsbeginn ist dann die Samenbildung im vollen Gange, 
wahrend die Zwischenzellen bis auf geringe Reste verschwunden 
sind. In diese Zeit fallt nun aber nach Kohn die ungestume 
Geschlechtslust, die zu heftigen Kampfen um das Weibchen 
fuhrt, wahrend 
zur Zeit der teil
nahmslosen Ge
schlechtsruhe die 
Zwischenzellen in 
ihrer wei ten Aus
dehnung im Ver
gleich z um genera
tiven Gewebe das 
Hodenbild beherr
schen. "W 0 bleibt 
da der Parallelis
musvonZwischen
zellen und Ge-

schlechtstrieb ?" 
{Kohn 1920.) 

z 

A l>h. 76a. Brunsthoden des }IauJwurf; h HodenkaniiJchen, z Zwi· 
schenzelle. (Xach Kohn.) 

Stieve und Kohn wollen aus diesen Befunden die Eigen
schaften der Zwischenzellen als trophische Hilfsorgane fur die 
Samenbildung herleiten, sodaB also die Zwischenzellen gewisser
maBen ein Speicherorgan sind, in dem die Nahrstoffe fur die ein
setzende Spermatogenese bereit gehalten werden. Indessen ist 
auch zu bedenken, daB die Zwischenzellen vor der Brunst und 
auch noch wahrend der Brunst sich noch andauernd in Ruck
bildung befinden, wahrend die eigentliche Samenbildung schon 
aufgehort hat. Es ist also immerhin die Moglichkeit vorhanden, 
daB die zur Resorption gelangenden Zwischenzellen dem Blute 
Stoffe zufuhren, die in Form von Inkreten die Brunst auslOsen. 
lch mochte aber hier schon betonen, daB es nicht die Zwischen
zellen selbst sind , die das Inkret liefern, sondern daB aus den 

Harms , Kiirper und Keimzell en. 11 
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Keimzellelementen oder den Sertolischen Zellen, die die Derivate 
der Urkeimzellen sind, Stoffe in das Zwischengewebe iibertreten, 
die dann als Hormone dem Blut zugefiihrt werden. Die Zwischen
zellen haben also wie die Phagocyten eine doppelte Aufgabe. 
Sie sind Speicherorgane fur die Bildung der Samenzellelemente 
(Vergleich mit Trophocyten). Nachdem sie diese Aufgabe erfullt 
haben, nehmen sie die Produkte der bei der Spermatogenese im 
reichlichen MaBe zerfallenden Keimzellenelemente und Stoff
wechselabbauprodukte auf und fuhren sie dem Blute zu (Ex
cretophoren). Ich werde spater auf diesen Punkt eingehender 
zu sprechen kommen. 

Die cyclischen Schwankungen in der GroBe des Hodens weisen 
unter den Saugetieren vor allem die Nager und die Insektivoren 
auf. Auch bei den Schnabeltieren sind sie vorhanden. Die V olum
vergroBerung des Hodens bildet bei einigen Saugetierarten mit 
einen Grund fur den periodischen Descensus testiculorum. 

Sehr eigenartig sind die Fortpflanzungsverhaltnisse unserer 
einheimischen Fledermause. Die Begattung findet im Herbst 
statt. Die Spermamasse wird den Winter iiber im Uterus des 
Weibchens aufbewahrt, erst im Fruhjahr tritt die eigentliche 
Befruchtung ein. tJber die cyclischen Veranderungen im Hoden 
dieser Tiere hat Courrier (1923) Untersuchungen angestellt und 
damit auch diese Verhaltnisse klargelegt. 

Wie wir gesehen haben, gibt es bei gewissen Saugetieren mit 
periodischer Spermatogenese neben dem spermatogenen Cyclus 
auch eine cyclischeEntwicklung der interstitiellen Druse im Hoden. 
Die beiden Cyclen sind nicht immer synchron, und das Verhalten 
der sekundaren Geschlechtsmerkmale ist gerade in den asyn
chronen Cyclen von besonderem Interesse. Courrier konnte bei 
der Fledermaus Vesperugo pipistrellus zeigen, daB wahrend des 
Winters die sekundaren Geschlechtsmerkmale (Anhangsdrusen) 
gut entwickelt sind, wahrend gleichzeitig die Spermatogenese ruht, 
die Zwischenzellen aber in voller Secretionstatigkeit sind. 1m 
Friihling setzt die Spermatogenese ein, die Anhangsdriisen und 
Zwischenzellen ruhen. Auch andere Arten scheinen den gleichen 
eyclus zu haben. 

Der samenbereitende Teil des Hodens der Zwergfledermaus 
ist von Oktober bis Juni im Ruhezustand. Die Spermatogenese 
beginnt im Juni, die Spermatiden erscheinen im August. 1m 
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Oktober hat die 'ratigkeit der samenbereitenden Zellen ihr Ende 
erreicht. Wahrend dieser Ruhezeit enthalten die Samenkanalchen 
das "Sertolische Syncytium" mit kleinen, dunklen Kernen und 
Spermatogonien mit groBen, blassen Kernen. Die "interstitielle 
Driise" besteht im Herbst und Winter aus groBen Zellen, deren 
Protoplasma mit fuchsinophilen Kornchen dicht beladen ist; 
nur in einzelnen Zellen trifft man groBere osmiophile Tropfchen. 
Anfang Mai ist das Protoplasma der Z wischenzellen dagegen mit 
groBen Fettropfchen angefullt; Ende Mai verschwindet das Fett, 
und die Zwischenzellen beladen sich mit Pigment. Die Druse ist 
also von J uli bis April in Tatigkeit, im Mai und J uni im Ruhe
stadium. Die sekundaren Geschlechtsmerkmale, wie Nebenhoden, 
Samenstrang, Samenblasen, Prostata, Geschlechtstrieb, sindim Win
ter und Fruhjahr auf dem Hohepunkt ihrer Ausbildung. Courrier 
bringt das aber merkwiirdigerweise nicht mit den um diese Zeit 
im N ebenhoden usw. angehauften Mengen von Spermien in Verbin
dung sondern mit der stark ausgebildeten "interstitiellen Druse". 

Bei Vespertilio murinus beginnt die Spermatogenese eben
falls imJuni; gleichzeitig sind die Anhangsdrusen in Ruhe, und die 
Zwischenzellen beladen sich mit Fett. Ebenso verhalt sich Rhino
lophus hipposideros, wahrend Rhinolophus ferrum equinum im 
Winter ruhende Spermatogenese, ruhende Zwischenzellen und 
nichtsecernierende Anhangsdrusen zeigt. Ein Vergleich zwischen 
Vesperu(Jo pipistrellus und Rhinolophus ferrum equinum ist be
sonders instruktiv; bei beiden Arten ruht die Spermatogenese im 
Winter; bei der ersten sind zur selben Zeit die Zwischenzellen in 
Tatigkeit, bei der zweiten ruhen sie, dementsprechend sind auch 
die Anhangsdriisen beim ersten secretorisch tatig, bei der zweiten 
nicht. Dem Unterschied im Verhalten der sogenannten inter
stitiellen Druse entspricht auch ein Unterschied im Verhalten der 
sekundaren Geschlechtsmerkmale, wobei aber ein Beweis fur die 
alleinige kausale Wirkung der Zwischenzellen nicht erbracht ist, 
weil ja im Hoden ruhende Spermatogonien und im Nebenhoden 
lebensfahige Spermatozoen vorhanden sind. 

"Bei allen bisher daraufhin genau untersuchten Tier
arten laBt sich ein unmittelbarer Zusammenhang 
nachweisen zwischen dem Verhalten der Keimzellen 
und dem Erfolg der inkretorischen Hodentatigkeit; 
aIle Arten stimmen in dem Punkte vollkommen uber-

11* 
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ein, daB die Ausbildung del' sekundaren Geschlechts
merkmale gleichsinnig mit del' Keimzellentwicklung 
verlauft", so sagt Stieve mit Recht. Romeis bemerkt sehr 
treffend, "es erscheint bemerkenswert, daB sich denmach auch bei 
einem begeisterten Jiinger Bouins, Ancels und Steinachs (id 
est Lipschutz) hinsichtlich del' Rolle del' Pubertatsdruse etwas 
Skepsis bemerkbar macht". 

Das Lehrgebaude von derinkretorischen Tatigkeit del' Zwischen
zellenist, wie hier schon betont werden moge, zusammengebrochen. 
In zahlreichen, zum Teil sehr grundlichen Arbeiten, die aus den 
verschiedensten Erdteilen stammen, wUl'de dargetan, daB, so wie 
das ja Plato, Kyrle, Harms und Stieve stets angenommen 
haben, die Keimzellen selbst, nicht die Zwischenzellen, das ge
schlechtsspecifische Inkret absondern. Stieve hatte in seinem 
Referat vom Jahre Hl21, vorher in einer kurzeren Arbeit (1919) 
dargetan, daB alle Angaben uber eine inkretorische Tatigkeit del' 
Zwischenzellen ungenugend begrundet sind und sich groBtenteils 
auf ungenaue biologische Untersuchungen stutzen. 

Seit dem Erscheinen diesel' Zusammenstellung hat sich die 
Meinung uber die Zwischenzellen grundlegend geandert. NUl' 
ganz vereinzelte Untersucher ubergehen noch immel', wie dies 
ja lei del' in del' Wissenschaft vielfach ublich ist, mit unbegreif
licher Hartnackigkeit die Ergebnisse del' neueren Untersuchungen 
und fuhren geradeso wie huher, zum Teil sogar in Lehrbuchern, 
die Zwischenzelle als besondere Druse mit innerer Secretion an. 
WeI' mit den Ergebnissen del' neueren Untersuchungen bekannt 
ist, kann einen solchen Standpunkt nicht mehr vertreten. 

Nach einer Zusammenstellung von Ro meis sind seit 1921 
nicht weniger als 130 Arbeiten uber die Zwischenzellen erschienen. 
Heute sind es sichel' 200. Allerdings ist mit diesel' ]'eststellung, 
wie Romeis des weiteren noch betont, die Frage nach del' Bedeu
tung del' Zwischenzellen noch nicht gelOst. Auch heute stehen 
sich in diesel' Hinsicht zwei Ansichten gegenuber, deren eine 
in den Zwischenzellen ein trophisches Hilfsorgan des Hodens 
erblickt, wahrend die andere glaubt, das Zwischengewebe entfalte 
zum mindesten zu bestimmten Zeiten auch eine resorptive Tatigkeit, 
es nahme irgendwelche Stoffe aus dem generativen Hodenanteil in 
sich auf, urn sie dann an den Kreislauf weiter zu geben. Stieve 
kann wohl mit Recht keinen Gegensatz zwischen diesen Ansichten 
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erblicken. Da jedesGewebe in einer gewissen Abhangigkeit zu allen 
anderen Organen des gleichen Korpers steht, einem Wechselver
haltnis, das ohneweiteres durch die gemeinsameBlut- undLymph
bahn bedingt ist, so muB auch jedes Gewebe durch Veranderungen 
jedes anderen im gleichen Organismus gelegenen Gewebes unmittel
bar oder mittelbar beeinfluBt werden. Es ist deshalb ganz einleuch
tend, daB die von den Keimzellen abgegebenen Stoffe, gleichgiiltig 
ob es sich dabei umgeschlechtsspecifischeHormoneoderumirgend
welcheandereAusscheidungenhandelt, auchindieZwischenzellen ge
langen. Es fragt sich nur, ob sie in ihnen, wie dies von manchen Seiten 
angenommen wird, in groBerenMengen gespeichert werden konnen. 

Meines Erachtens lautet die ~'rage nach der Bedeutung der 
Zwischenzellen heute nur noch so: 1st das Zwischengewebe aus
schlieBlich zur Speicherung von Nahrstoffen fur die Keimzellen 
bestimmt, oder kommt ihm daneben dauernd oder nur in manchen 
Zeitabschnitten auch noch eine andere Aufgabe zu: etwa die der 
Pufferzellen, oder sind sie auch als Zellen mit entgiftender Funk
tion (Kitahira) zu betrachten~ 

7. Zwischenzellen au8erhalb des Hodens. 
Erganzend sei hier noch erwahnt, daB Zwischenzellen amlh 

im Nebenhoden einiger Saugetiere aufgefunden worden sind. So 
fandKyr Ie (1922) beiHunden inSchnitten durch denNebenhoden
kopf in der Umgebung der Ductuli efferentes Zellkomplexe im 
Bindegewebe, die er fur zwischenzellenahnliche Elemente halt. 
Sie kommen aber nur gelegentlich vor. Solche Zwischenzellen
haufen von vielfach geradezu tumorartigemAussehen wurden auch 
im Nebenhoden des Menschen aufgefunden. 

In der Ampulle des Vas deferens hat weiterhin Cutore (1922) 
bei Equiden (Pferd, Esel, Maulesel) ein eTJ.dokrines Organ ge
funden, das er naher beschreibt und abbildet. Ohne sich genau fest
zulegen - es bedarf noch weiterer morphologischer und funk
tioneller Untersuchungen - glaubt er, daB diese endokrine Druse 
in Wechselbeziehungen zu der interstitiellen Druse des Hodens 
(Leydigsche Zellen) steht. Interessant ist, daB von den Equiden 
der sterile, aber stark sexuell veranlagteMaulesel die am starksten 
ausgebildete endokrine Druse in der Ampulle vasis deferentis besitzt. 

Weitere Untersuchungen mussen noch zeigen, ob tatsachlich 
eine Homologie mit den Zwischenzellen des Hodens vorhanden ist. 
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d) Die Zwischenzellen des Ovariums. 
Die Leydigschen Zellen des Ovariums werden als Korn- oder 

lVIarkzellen bezeichnet (His 1865). Sie kommen bald in ge
schlossenen Haufen und Strangen VOl' wie bei dem Kaninchen, 
lVIeel'schweinchen, del' Fledermaus (Abb. 77) , bald verstreut, z. B. 
beim Menschen und del' Katze (Abb. 78) . 

Wahl'scheinlich besitzen aIle Saugetiel'e ein ovariales Zwischen
gewebe, welches sich in einzelnen aufeinandel' folgenden Schiiben 
entwickelt. (Sainmont 1906/7, Winiwartel' und Sainmont 
1912). Nach den Untersuchungen diesel' Autoren wie auch naeh 

z 

Al:b. 77. Echtes Zwischengewebe des Ovars der Fledermaus (Serotintts) von Capillaren 
durehzogen, z ZwischcnzeIIcn . (Xach A thi as.) 

denen von van del' Stricht und Athias (1919) bei del' Fleder
maus, entwickeln sich die Zwischenzellen erst nach del' Geburt 
aus den Elementen des Stroma. Die Zellen sind ebenfalls groG 
und epitheloid. In ihnen treten Kornchen und Tl'opfchen fett
artiger Natur auf, die VOl' ihl'er Auflosung eine Umwandlung in 
Lipoide erfahren. Den Zwischenzellen in ihrem histologischen Bau 
fast vollkommen gleich sind die gl'oGen, fetthaltigen Gebilde, die 
bei del' Atresie del' Follikel aus den bindegewebigen Elementen del' 
Theca entstehen. Es sind das die Thecaluteinzellen. Nach Stieve 
sind die Zwischenzellen wie auch die Thecaluteinzellen nichts an-
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deres als Fettspeicher zur Nahrstoffversorgung neuer Follikel. So 
ist auch die Angabe Ashners (1918) zu erklaren, daB die Menge 
des Ovarialzwischengewebes urn so groBer sei, je mehr Junge bei 
der betreffenden Art in einem Wurf abgesctzt wiirden. 

Die Zwischenzellen 
des Ovariums (Abb. 79) 
haben mit dem des Hodens Th .i 

morphologisch und physio
logisch groBe Ahnlichkeit. Th .• 

Zunachst ist die Struktur 
ziemlich die gleiche. Bei 
beiden ist das Protoplas

OI.i 

rna mit fettartigen Korn
chen erfiillt, die sich mit 

Gl.i 

Th •• 

Abb. 78. Zwischenzellen aus dem 
Ovar der Katze mit Secretblldungs

stadien. (Nach Harms .) 

A bh. 79. Partie aus dem Kaninchenovarium zwi
schen zwei Follikeln 6 Tage nach dem Wurf. Vergr. 
120 : 1. SchOn ausgeblldete InterstitieJ\e Driise 
(GI.i) , Theca externa (Th.e), Theca Interna (Th.i). 

(Nach S e itz.) 

Osmiulllsaure schwarzen, im Kanadabalsam sich nachher aber 
wieder auflosen. Dieses Verhalten wird iibereinstimmend von 
Limon bei Ovarien und M. NuBbaum beim Hoden von :Frosch 
und Krote beschrieben und erstreckt sich in gleicher Weise auch 
auf die Sauger, wo ich selbst verschiedentlich dieselbe Erfahrung 
gemacht habe, ebenso wie auch bei Amphibien. 
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Die interstitiellen Zellen konnen sich an verschiedenen Stellen 
des Ovariums vorfinden. Sic konnen oft, wie beim Kaninchen, 
bei der Feldmaus und beim Meerschweinchen, sehr dicht in Form 
von Lappchen gelagert sein und die Hauptmasse des Organs ein
nehmen, bald sind sie bei anderen Tietarten nur rudimentar ent
wickelt und nur schwer nachzuweisen. 

1. Die Zwischenzellen iIll Ovar der Sauropsiden. 
Uber die Zwischenzellcn im Ovarium der Nichtsauger ist noch 

sehr wenig bekannt. Bei Huhnern und anderen Vogeln konnten 
Pear I und Boring (1917) im Eierstock Zellen nachweisen, die den 
Luteinzellen und den Zwischenzellen im Saugetierovarium ahnlich 
sind. Fur die Dohle gibt Stieve (1918) typische Zwischenzellen 
an. 1hre Menge erfahrt wahrend des ungeheuren Follikelwachs
turns zu Beginn der Fortpflanzungszeit eine allerdings nur relative 
Verminderung, urn nach der Eiablage wieder etwas zuzunehmen. 
Die Ruckbildung der geplatzten und atretischen Follikel vollzieht 
sich ahnlich wie bei denSaugetieren durch Wucherung der Epithel
zellen. Bei Amphibien habe ich im Ovar keine Zwischenzellen 
nachweisen konnen. 

Auch bei Reptilien finde ich keine zweifelsfreien Angaben uber 
ein Vorkommen von ovariellen Zwischenzellen, doch sind sie als 
wahrscheinlich anzunehmen. Bekannter sind die Zwischenzellen 
bei Vogeln durch die Untersuchungen von N onidez, Stieve, 
Fell ~. a. geworden. Sie scheinen aber ihrer Farbung nach mehr 
den Luteinzellen des Ovariums der Sauger zu gleichen und nicht 
den Zwischenzellen des Hodens. 

Das Vorhandensein eines deutlichen interstitiellen Gewebes 
im Ovarium der Hennen ist schon von Sonnenbrodt, Ganfini, 
Poll und Fir ket angegeben worden. Es findet sich auch nach 
Wokom (1923) bei einer Reihe von Wildvogeln, Phalarop1lslo
batus u. a. Es besteht aus Zellen mit vieleckiger AuBenlinie 
und runden Nucleolen, umgeben von hochgradig vacuolisiertem 
Cytoplasma. Diese Zellen trcten gewohnlich in :Form von An
haufungen in dem medullaren Teil der Gonade und urn die Follikel 
auf. Das Aussehen dieses Gewebes weist stark auf seine epitheliale 
Abstammung hin. Wie Firket nachweist, entstehen sole he 
Zellen auch aus einer Differenzierung der Epithelialelemente, 
welche die Sexualstrange der ersten Proliferation bilden, wahrcnd 
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die Keimzellen der Degeneration anheimfallen. Boring und 
P·earl (1918) beschrieben dasOvarialgewebe von normalen Vogeln 
undHermaphroditen, lehnen aber dessen interstitielleBeschaffen
heit abo Sie schrieben den Zellanhaufungen eine groBe Rolle bei 
der Bildung des Corpus luteum zu. Hieraus resultiert der Aus
druck "Luteinzellen", den sie durchweg anwenden. Das inter
stitielle Gewebe wird nach diesen Autoren dargestellt durch ge
wisse mit Granula, heladene Zellen, die sie als Zwischenzellen be
zeichnen. Diese Zellen sind rundlich und besitzen einen kleinen, 
tieffarbbaren Nucleolus, ihr Cytoplasma ist reichlich beladen mit 
Granula, welche sich nach Mannschem und Mallory-Gemisch 
rotlich-purpur farben, auch nehmen sie Eisenhamatoxylin an. Die 
granulabeladenen Zellen konncn durch das Ovarialstroma ver
streut sein, kommen aber vor aHem in der Nahe der Peripherie vor. 

Goodale nimmt an, daB die granulabeladenen Zellen eosino
phile Leucocyten sind, die dem Blutkreislauf entstammen. 

Die kleinen Lymphocyten, die im Mesenchym und in den 
Lymphknoten sich entwickeln, sind Zellen, die mit verschiedenem 
Bildungsvermogen ausgestattet sind. 

Neben ihrer Umbildung zu Granulaleukocyten kleiner GroBe 
wachsen sie a nch zu groBen Wanderzellen heran, welche in ihren 
charakteristischen Eigenschaften mit Zellen iibereinstimmen, die 
bisher als interstitielle betrachtet worden sind. Derartige Zellen 
konnen Fett im Cytoplasma speich ern, wobei sie ihre Wander
eigenschaft verlicren. 

Tl'otz ihres konformen Auftretens mit den sekundaren Ge
schlechtsmerkmalen bei jungen Tieren scheinen sie doch nicht 
notwendig zur Erhaltung dieser Merkmale beim Erwachsenen 
infolge ihres unregelmaBigen V orkommens zu sein. 

Die granulabeladenen Zwischenzellen im Ovarium, die von 
Boring und Pear 1 beschrieben werden, sind nach N onidez (1921) 
Granulosacytoblasten (= Myeloblasten), hervorgegangen aus der 
haematopoietischen Eigenschaft des Bindegewebes. - Die Wirk
samkeit dieser Granula mag unter gewissen physiologischen Ver
hiiJtnissen sehr rege sein und zu einer myeloiden Metaplasie des 
Bindegewebes fiihren. 

Wie Boring und Morgan (1918) gezeigt hatten, kommen im 
Hoden der normal hennenfedrigen Hahne der Sebrightrasse 
Zellen vor, die mit den Zwischenzellen des Ovariums identisch 
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sind; da Kastration dieser Hahne das Auftreten der Rahnen
fedrigkeit hervorruft, so war es naheliegend, eben diese Zellen fiir 
die Hennenfedrigkeit verantwortlich zu machen. Andererseits 
hatte N onidez (Hl22) die Entstehung der betreffenden Zellen 
im Ovarium aus degenerierten Sexualstrangen beschrieben, d. h. 
sie waren hier sichel' epithelialen Ursprungs. Wenn nun die Zellen 
im Hoden der Sebrightrassc denen im Ovarium homolog sind, 
muB ein gleicher epithelialer Ursprnng fiir sie erwartet werden. 
N onidez hat diese Tatsache, wie schon dargelegt, nachweisen 
konnen. Die sogenannten Luteinzellen (oder wie N onidez sie 
nennt "fettbeladenenen Zellen") im Hoden der Sebrightrasse ent
stehen a,ns degenerierten Sexualstrangen und jungen Samen
kanalchen in den letzten Tagen VOl' dem Ausschliipfen und in den 
ersten Lebenstagen des Hiihnchens. Sie sind das Ergebnis einer 
fettigen Infiltration del' Epithelzellen und cytologisch gut unter
schieden von den degenerierenden Zellen del' Kanalchen; je mehr 
die iibrigen Zellen zugrunde gehen und verschwinden, desto mehr 
schlieBen sich die sogenannten Luteinzellen zusammen und bilden 
am Schlusse des Prozesses Haufen von Zellen, als letzter Rest 
des Samenkanalchens, in dem viele Oogonien und Epithelzellen 
spurlos verschwinden. 

Die sogenannten "Luteinzellen" sind nach Fell (1924) ein 
normaler Bestandteil des Ovariums bei verschiedenen Vogeln; 
sie wurden aber auBerdem, wie erwahnt, von Boring und Mor
gan auch im Hoden del' hennenfedrigen Sebrighthahne gefunden 
und als dasjenige innersecretorische Element aufgefaBt, welches 
fiir die Hennenfedrigkeit in einelll wie in dem anderen FaIle ver
antwortlich zu machen sei. Neuerdings wurde diese Hypothese 
dadurch ins Schwanken gebracht, daB Pease diese Zellen auch 
bei normalell Hahnen fand, wenn die Hoden nicht reif waren, 
oder in solchen Roden, in denen die Sperlllatogenese inaktiv oder 
nur im Beginn war. }'ell untersuchte nun die Histogenese dieser 
Zellen an weiblichen Hiihnerembryonen und jungen Hahnchen, 
an ausgewachsenen normalen Hennen verschiedener Rassen und 
an den acht Fallen von Hiihnern mit Geschlechtsumkehr, iiber 
die weiteI' unten berichtet werden wird. Die "Luteinzellen" gehen 
aus den Medullarstrangen im Embryo, und zwar durch eine Art 
"fettiger Infiltration", hervor. Ihre Bildung beginnt etwa am 
zweiten Bebriitungstag, abel' auch illl jungen Hiihnchen findet 
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noch eine Neubildung solcher Zellen statt, die von im Stroma und 
in den Thecae liegenden epithelialen Elementen ausgeht; diese 
letzteren stammen von den distalen Enden der Medullarstrange 
abo Die Bildung der "Luteinzellen" in den Fallen mit Geschlechts
umkehr stellt eine Wiederholung des embryonalen Prozesses dar: 
Ins Ovarium einwuchernde Sexualstrange, die undifferenziert 
bleiben, bilden typische "Luteinzellen". Fell lehnt auf Grund 
der Entstehungsweise der "Luteinz-ellen" die ihnen von Boring 
und Mor g an zugeschriebene elldokrine Bedeutung fUr die Hellnen
fedrigkeit ab; diese letztere ware nach ihm vielleicht in Analogie 
zum Fall des bekannten Krebses lnachu8 und Sacculina auf einen 
hohen Lipoidgehalt des Blutes zuriickzufUhren. 

Bei Vogeln konnte Stieve (1918) £eststellen, daB die perio
dische Entwicklung der keimleitenden Organe, also die erhebliche 
VergroBerung des Uterus und der Tube, mit dem in jedem Friih
jahr sich wiederholenden Wachstum der Follikel zusammenfallt. 
Nach der Eiablage bildet sich das Ovarium weitgehend zuriick 
und bekommt ein jugendliches Geprage. Entsprechend diesen 
Riickbildungsvorgangen HiBt sich auch am Eileiter und an der 
Gebarmutter eine Involution £eststellen. Es ist also eine gegen
seitige Wechselbeziehung zwischen Keimzellen und sekundaren 
Merkmalen vorhanden, zumal die Zahl der Zwischenzellen in der 
Zeit vor der Eiablage eine wesentliche relative Vermillderung er
fahrt. Bei der Bildung des gelben Korpers und damit der Lutein
zellen kommt es bei der Dohle und beml Huhn zu einer, wenn 
auch unbedeutenden, Wucherung der Follikelepithelzellell, die 
groBe, polygonale Gestalt annehmen und manchmal mit Fett 
gefiillt sind. 

2. Die Zwischenzellen im Ovar der Siinger. 
Besonders eillgehelld ist das Interstitium des mellschlichell 

Weibes von Wallart untersucht worden, und zwar vom 8. Lu
narmonate bis zum 91. Jahre. 1m allgemeinen laBt sich fest
stellen, daB im menschlichen Ovarium stets interstitielles Gewebe 
anzutreffen ist, wenn noeh wachsende Follikel vorhanden sind. 
Am stiirksten und dichtesten ist das Driisengewebe in den ersten 
Lebensjahren bis zur Pubertat entwickelt. Bei Neugeborenen 
fehlen noch die fettartigen Protoplasmaeinlagerungen in den 
interstitiellen Elementen der Theca interna. Nach der Pubertat 
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tritt das Gewebe gegen die ubrigen Teile des Ovars zuruck, kommt 
aber wahrend der Schwangerschaft zur hochsten Entwicklung; 
auch wahrend der Menstrua,tion ist eine VergroBerung wahrzu
nehmen, die an die der Graviditat erinnert. 1m Klimakterium 
bildet es sich bis auf Reste, die noch langere Zeit nachweisbar 
sind, zuruck. 

Auch bei den ubrigen Saugetieren variiert die interstitielle 
Druse sehr stark, sowohl in den einzelnen Lebensperioden wie 
auch bei verschiedenen Arten. So konnten Regaud und Du
breuil nachweisen, daB beim Kaninchen die Menge der inter
stitiellen Substanz schon auBerlich am Ovarium erkennbar war. 
Ovarien mit geringer Zwischensubstanz waren grau und durch
scheinend, wahrend bei gut entwickelter Zwischensubstanz das 
Ovarium weiB und undurchsichtig war. 

Cesa Bianchi findet bei Ovarien von Insectivoren, daB je 
starker die interstitielle Druse, desto schwacher das Corpus lu
teum ist und umgekehrt. Wahrend des Winterschlafes fehlt bei 
M eles, Vesperugo und Vespertilio die Druse fast ganz, nimmt 
aber nach dem Erwachen schnell an V olumen zu und wird im 
Sommer unverhaltnismaBig groB. Cesa Bianchi kommt daher 
zu der Annahme, daB das Interstitium des Ovariums eine dem Ho
den analoge Funktion ausube. 

Bemerkenswert ist, daB im Ovarium zweierlei Zellarten vor
kommen, die fur eine innere Secretion in Betracht zu ziehen sind, 
namlich das epithelial gebauteCorpus luteum und die interstitiellen 
Stromazellen bindegewebigen Ursprungs, auBerdem ware viel
leicht noch der Follikelapparat der wachsenden Eier heranzuziehen. 

1m AnschluB an fruhere Untersuchungen uber das Ovar der 
Meerschweinchen und Fledermause setzte Athias (1923) seine 
Studien an Ovarien von Dachsen, Wieseln, Fuchsen, Zibetkatzen, 
Stachelschweinen, Igeln, Haselmausen usw. fort. Immer wieder 
fand er in den untersuchten Ovarien ein besonders wahrend der 
Schwangerschaft gut ausgebildetes interstitielles Gewebe, dessen 
GroBe bei den einzelnen Tierarten schwankte. Er sieht die Auf
gabe dieser Zellen nicht darin, den Follikelzellen N ahrungsstoffe 
zuzufiihren, sondern schreibt Ihnen eine echte endokrine Rolle 
zu, die darin besteht, die Zerfallsprodukte der atretischen Follikel 
aufzunehmen und weiter zu verarbeiten, urn sie dann schlieBlich 
als Increte an das Blut abzugeben. N ach Rontgenbestrahlung 
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2-4 Wochen alter Meerschweinchen schwollen die Brustdrusen 
an und secernierten 8 Wochen spater Milch. Die histologische Un
tersuchung der Ovarien ergab zahlreiche atretische Follikel und 
eine Vermehrung der interstitiellen Zellen. 

Fur eine secretorische Funktion des Interstitiums spricht 
schon das Vorkommen der bereits erwahnten Fettkorperchen in 
ihnen, und auch das anderer Secretgranula. Nach Athias kom
men im Protoplasma der Zwischenzellen auch viele Mitochon
drien vor. 

Wie nun im Hoden zweierlei interstitielle Zellen nachzuweisen 
sind, so scheint ahnIiches auch fUr das Ovarium zu gelten. Nach 
Ai me sind die Zwischenzellen des Ovariums beim Pferd sehr fruh 
aufzufinden, bilden sich dann aber wahrend der zweiten Halfte 
des intrauterinen Lebens ZUl"uck, wobei ]'ettkornchen in ihnen 
auftreten. Was die Herkunft dieser interstitiellen Zellen au
betrifft, so leitet sie Mc llroy von indifferent gebliebenen Oogo
nien her, die teils zu FoIlikelzeIlen, teils zu interstitiellen Zellen 
werden. Das wurde alsdann mit der Ableitung des ersten Inter
stitiums des Hodens ubereinstimmen. Die Untersuchungen WUl"

den am Ovarium von Embryonen von SU8, Cani8, Feli8 undHomo 
angestellt. Die Differenzierung zum Ovarium gestaltet sich so, 
daB zunachst die Medullarstrange schwinden. Es bleiben nUl" die 
Oogonien ubrig, von denen ein Teil sich zu den flachen Zellen 
der Ovarialkapsel, der andere zu drusenartigen Pfl ugerschen 
Schlauchen ohne Lumen differenziert. 1m Hilus des Ovariums 
bleiben die Reste des Rete und des W olffschen Korpers erhalten. 

Uber das ersteAuftreten der Zwischenzellen beim Rinde haben 
Bascom und van Beek (1924) berichtet. Van Beek konnte 
feststeIlen, daB, bevor Zwischenzellen uberhaupt auftreten, schon 
Lipoid oder Fett im Ovarium eines Foetus von 47 cm angetroffen 
wird, abet nicht fruher. Bei solchen Foeten ist das Lipoid haupt
sachlich auf die Eizellen beschrankt. Es kommt darin als feine 
Kornchen vor, die uber das ganze Ooplasma verteilt sind. Es 
kann sich aber auch auf die Peripherie der Eizelle beschranken. 
Degenerierende Eizellen enthalten im Vergleich zu normalen im 
allgemeinen mehr Fett, das in Kugelchen an den verschiedensten 
Stellen in der Zelle vorkommt. Die groBeren Fettkugelchen schei
nen durch ZusammenflieBen kleinerer entstanden zu sein. Bei 
weit fortgeschrittener. Degeneration sind die Eizellen so schwer 
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mit Fett beladen, daB kaum noch etwas von dem Kernrest zu 
sehen ist. Diese Befunde stimmen sehr gut mit der Degeneration 
der Eier im Bidderschen Organ uberein. 

AuBerordentlich feine Lipoidgranula sind in dem Epithel der 
Strangfollikel hier und da vorhanden. Dasselbe Bild findet man 
auch bei Foeten von 56 und 64,5 cm. 1m allgemeinen ist sehr 
wenig Lipoid vorhanden. Somatische Zellen, im Stroma ovarii 
liegend, deren Protoplasma Lipoidgranula enthiUt, und die des
halb alsZwischenzellen zu deuten waren, kommen nicht vor. 

Bei einem Foetus von 80 cm, bei dem die Strange beinahe 
ganz verschwunden sind, sind wenig Follikel vorhanden, welchem 
Umstand wohl der auffallend geringe Lipoidgehalt in diesem Sta
dium zuzuschreiben ist. In den Eizellen der degenerierenden Fol
likel kommen groBe Tropfen vor, die sich leicht mit Sudan III 
farben. Wir konnen daher auch eine fettige Degeneration der 
Eizellen annehmen. Einzelne Granulosazellen zeigen ebenfalls 
kleine Lipoidgranula" 

Je alter nun das Tier wird, desto mehr Lipoid tritt auf, jedoch 
ist es stets an die Follikel gebunden. 

Beim jungen Rinde ist noch keine interstitielle Druse (Glande 
interstitielle, Bouin) nachgewiesen. Danach muB also der Fol
likelapparat, insbesondere die Eizelle selbst, fur die Auspragung 
der Geschlechtsmerkmale in specifisch weiblicher Richtung ver
antwortlich gemacht werden. Daher behalt Ro bert Me yer recht, 
der nach seinen Erfahrungen an den Ovarien von Homo die 
Pubertatsdruse fUr ein "Phantasieprodukt" halt. Das Zwischen
gewebe bestimmt das Geschlecht nicht; eine eigene Druse, un
abhangig yom Follikel, gibt es nicht; die Theca ist nur ein "Nahr
speicher"; eine interstitielle Uterusdruse besteht nie. -

Besonders interessant ist das Verhalten des Zwischengewebes 
wahrend der Embryonalzeit und zum Corpus'luteum beim Maul~ 
wurf, der von Popoff daraufhin sehr eingehend untersucht wurde. 
Es sind im Ovarium dieser Tiere zwei Portionen vorhanden, eine 
innere, die in einer Peritollealtasche liegt und einem echten Ova
rium gleicht, und ein anderer Teil, der auBerhalb dieser Tasche 
liegt (Abb. 80, 81). Letzterer hat eine rotliche Farbullg und be
steht nur aus interstitiellem Gewebe; dasselbe ist in zelligen 
Strangen angeordnet und ruhrt von der erstell Proliferation des 
Keimepithels her, ein V organg, der also homolog der Bildung 
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Abb. 80. ~raulwurfsovar aus der Zeit der Gescnlechtsrllhe. September. t Follikel im funk· 
tionellen Ovarialabschnitt, t Test.oid, mit )Iarkstrangen, m Zwischenzellen. (Nach Kohn.) 

A bb. 81. Starker vergroBerte Partie aus dem Testoid der Abb. 80, m )Iarkstrange, deren 
ziemlich weite Zwischenriillme Yon zahlreichen Zwischenzellen (z) ausgefiillt sind. 

(Xach Kohn.) 
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del' Samenkanalchen ware. Popoff bezeichnet daher das inter
stitielle Organ auch als rudimentaren Hoden, bei dem das Keim
epithel sich in interstitielle Zellen differenziert hat. Das Organ 
besitzt auBerdem eine Peritonealhiille und ein Rete. Die zuerst 
angelegten Zellstrange, die Medullarstrange, verwandeln sich in 
gleichfOrmige Follikel mit einer kernhaltigen Membran, die Zellen 
teilen sich lebhaft mitotisch. 

Das Ovarium des Maulwurfs bewahrt also dauernd in einem 
Abschnitt den embryonalen Typ. Schon auBerlich laBt es eine 
gewisse Zweiteilung erkennen, die schon Leydig (1857) beschreibt 
(Abb. 80). Nul' die oberflachliche, lappenformige Ringzone wird 
vom Ovarialgewebe eingenommen. Die meist groBere Markschicht 
besteht aus wenig differenzierten, kurzen, cylindrischen Epithel
strangen und reichlichen Zwischenzellen. Am Rande erscheinen 
Retekanalchen, die mit dem Epoophoron zusammenhangen. Ent
wicklung, Lage, Bau und Anordnung, sowie die Anwesenheit 
zahlreicher Zwischenzellen, erwecken den Eindruck eines hoden
ahnlichenGebildes (Abb. 81), welches Kohn mit Testoid bezeichnet. 
"Die hermaphroditische Ahnenform del' Keimdriise bleibt. be
stehen ohne den unisexuellen Geschlechtscharakter irgendwie zu 
beeintrachtigen, denn die Persistenz del' heterosexuellen Elemente 
wird hier zur Norm" (Kohn). AIle bei Hel'maphroditismus verus 
gefundenen Ovotestes will nun Kohn mit diesen Testoiden ver
gleichen. Das mag zweifellos fiir mane he Falle zutreffen; zuweilen 
abel' findet man doch in den Ovotestes typische Eizellen und 
Samenzellen, wenn auch ein Teil gewohnlich nicht zur Entwick
lung kommt. Hier miissen also durch Storungen des Gesehlechts
chromosomenmechanismus zweierlei Keimzellen im Organismus 
vorhanden sein. Derartige Flille sind aueh bei niederen Wirbel
tieren beobaehtet worden, namentlich bei ]'isehen und Amphibien. 

Nach Winiwarter kommt das Interstitium wahrscheinlieh 
samtlichen Saugern zu und tritt schubweise periodisch auf. Die 
Annahme einer interstitiellen Driise ist naeh ihm wedel' gerecht
fertigt noeh bewiesen. Das Interstitium spielt lediglich eine tro
phische Rolle. Auch L. Loe b schreibt ihm keine Driisenfunktion 
zu. Nach ihm ist es am meisten entwickelt an den del' Ovulation 
folgenden sechs Tagen, bei allen Tieren, die keinem sexuellen 
eyelus unterliegen. Aus diesen Ergebnissen erklaren sieh auch 
die Befunde von Anna Schaffel', die eine groBe Reihe von 
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Saugetieren auf die interstitielle Eierstockdruse hin untersucht hat. 
Sie fand bei manchen Species uberhaupt kein Interstitium, so bei 
Macropus, bei sechs Arten der Artiodactylen, bei Rhirwceros, 
Tapirus, Bradypus, Oentetes und bei drei untersuchten Species 
von Lemuren. AuBerdem fand sie, wie auch Loe b, daB das Vor
kommen bei derselben Species nicht konstant war. Bei 13 Ovarien 
von graviden und puerperalen Frauen fand sie keine interstitiellen 
Zellen. Die Beobachtungen an sich treffen aIle zu, jedoch aus 
ihnen den SchluB zu ziehen, daB das inkonstante V orkommen 
gegen die groBe Wichtigkeit des lnterstitiums spreche, scheint 
nicht berechtigt, denn gerade das vermehrte V orkommen des 
Interstitiums bei einem Individuum in einer bestimmten Ge
schlechtsperiode spricht fiir eine gewisse Funktion. Auch das 
Nichtauffinden von interstitieIlen Zellen bei einer Reihe von 
Saugetierspecies erklart sich daraus, daB das betreffende Tier sich 
in einem Zustande befand, in dem das Interstitium ruckgebildet 
war. Nur eine Untersuchung des Interstitiums wahrend eines 
ganzen sexuellen Cyclus, wie es auch von einigen neueren Autoren 
geschehen ist, kann hier zu einem abschlieBenden Urteil fiihren. 
Auch ist immer zu bedenken, daB Follikelzellen und Interstitium 
als etwas prinzipiell Verschiedenes wohl kaum aufzufassen sind. 

1m Ovarium spielen also sicher die Zwischenzelleneine sehr 
viel unbedeutendere Rolle als im Roden. Nachweisen laBt sich 
aber im Ovarium aIler Wirbeltiere eine enorme Resorption von 
jungen und alteren Eizellen. Einige Zahlen von Sappey (1876) 
mogen das darlegen, wobei bemerkt werden soU, daB die Zahl 
der einmal vorhandenen Eizellen im individueUen Leben keine 
Vermehrung mehr erfahrt. Bei einem 3jahrigen Madchen sind 
etwa 800000 Eizellen vorhanden, bei einem 18jahrigen nach 
Henle hochstens noch 70000; bis zu diesem Jahre aber sind 
die weiblichen sekundaren Geschlechtsmerkmale voll ausgebildet, 
und es liegt daher der SchluB nahe, daB die in so groBen Mengen 
resorbierten Eizellen das Incret fiir ihre Ausbildung geliefert 
haben. Bei einer 50jahrigen Frau sind nach Waldeyer keine 
Eizellen mehr vorhanden, und gerade in diesem Alter erleiden die 
weiblichen Geschlechtsmerkmale eine auffallige Involution. Da 
bei jeder Frau hochstens 300-500 Eizellen reif werden, so werden 
nahezu aUe 800 000 fur den Stoffwechsel des weiblichen Sauge
tierkorpers verwandt. 

Harms, Kiirper uud Keimzelleu. 12 
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Zum SchluB sei noch eine Arbeit von Berger (1922) fiber 
zwischenzellenahnliche Gebilde im Hilus des Ovariums, zu denen 
homologe Gebilde auch beirn Manne vorkommen sollen, erwahnt. 

1m Hilus des Ovariums der erwachsenen Frau finden sich 
nach Berger immer kleine Organe, die morphologisch und ent· 
wicklungsgeschichtlich teilweise den Charakter von Paraganglien, 
teilweise den der interstitiellen Druse des Hodens haben. Sie 
liegen zwischen den GefiiBen des Rete ovarii. Ihre Zahl, ihr Bau 
und ihre GroBe ist wechselnd; manchmal bestehen sie nur aus 
wenigen Zellen, sie konnen aber den Umfang von 2 mm erreichen; 
Beirn Manne liegen diese Organe im Niveau der sympathischen 
Nerven, die zum Hoden ziehen und in die Albuginea eintreten; an 
den Nerven des Nebenhodens befinden sie sich nicht. Die cellu· 
lare Zusammensetzung ist genau dieselbe wie bei den weiblichen 
Organen. An einigen Stellen schlieBen sich die Zellen dieser Organe 
direkt an das Interstitium des Hodens an. Sie atrophieren und 
hypertrophieren konform mit den interstitiellen Elementen des 
Hodens. Berger halt die sympathicotrope Druse des Ovariums 
fur homolog mit dem Interstitium des Hodens, und da sie weiter 
paraganglionare Elemente enthalt, so ware zu uberlegen, ob das 
Interstitium des Hodens nicht eine Art Paraganglion oder eine 
sympathicotrope mannliche Druse ware. 

Uber die Stellung 9.er Zwischenzellen des Hodens sowie des 
Ovariums zu sonstigen ahnlichen Gebilden des Korpers hat 
Brugnatelli (1922) eine Theorie aufgestellt, die manches fur 
sich hat; zumal wenn man die groBe trbereinstirnmung von 
Nebennierenrindenzellen und Zwischenzellen bedenkt. 

Sowohl die Ergebnisse neuerer Arbeiten, die Brugnatelli 
kritisch bespricht, wie eigene Beobachtungen veranlassen ihn, 
die Hypothese aufzustellen, daB die Zwischenzellen del' Keirn· 
drusen keine Organe fur sich darstellen, sondern einem uber den 
ganzen Korper verbreiteten System angehoren, das in einzelnen 
Regionen und zu bestirnmten Zeitabschnitten des physiologiscben 
Lebens, wie unter gewissen pathologischen Bedingungen, eine be· 
sondere Entwicklung nimmt. Dafur spricht die Ahnlichkeit zwi· 
schen interstitiellen Driisen und Zellbildungen, die im groBen N etz 
auftreten konnen, ferner die trbereinstimmung, die sich zwischen 
dem bei Extrauteringraviditat in Tuben und Uterus auftreten· 
den Deciduagewebe und den Zwischenzellen zeigt. Des weiteren 
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weist Brugnatelli auf das Verhalten der Hodenzwischenzellen 
in Deckglaskulturen hin, das mit dem von Bindegewebszellen 
iibereinstimmt. Auch ein bei Deckglaskulturen von Ovarial
gewebe zu beobachtender Zelltyp, der in seinem Aussehen vollig 
den Luteinzellen und interstitiellen Zellen gleicht, ist sicher binde
gewebigen Ursprungs. fiber die funktionelle Bedeutung der Zwi
schenzellen und der ihnen ahnlichen Zellen, die also eine lipoid
tropfchenenthaltende Abart der Histocyten darstellen, laBt sich 
zur Zeit noch nichts aussagen. 

e) Der gelbe Korper, Corpus luteum. 
Ganz allgemein kann man sagen, daB die Bildung eines gelben 

Korpers nur da vor sich gehen kann, wo nach der Ovulation die 
}'ollikelzellen des Eies im Ovar zuriickbleiben. Sie ist also an 
eine follikulare Eibildung gekniipft. So finden wir vOriibergehend 
auftretende gelbe Korper in Form von Follikelresten, die resor
biert werden, bei den Insecten und besonders bei den Ohordaten. 
Eine Fortentwicklung dieses gelben Korpers zu einem echten 
inkretorischen Organ haben "rir allerdings nur bei denjenigen Sau
gern, die eine intrauterine Entwicklung haben. 

Bei den Insecten werden die reifen Eier durch Platzen des 
Follikels aus der Eizelle ausgestoBen. Sie gelangen dann in den 
Eikelch und Eileiter. Die zuriickgebliebenen Follikelzellen sam
meln sich an der Basis des Eifaches an, degenerieren fettig und 
erzeugen gelbliche Anhaufungen, die sogenannten gelben Korper 
oder Oorpora lutea (Abb. 82a-c). 

Sie stellen ein Kriterium des vollzogenen Eidurchganges bzw. 
der geschehenen Eiablage dar (NiiBlin). 

1m Ovarium der Wirbeltiere haben wir nun neb en dem Oor
pus luteum verum ganz allgemein verbreitet den atretischen 
Follikel, (Oorpus luteum atreticum), der aus der physiolo
gischen Eidegeneration entsteht. Bei Nichtsaugern bleiben nach 
der Eiablage Restfollikel zuriick (Oorpus luteum restiforme). 

Nach Untersuchungen von Hett (1923) besteht die Wand 
des reifen Follikels bei Triton vulgaris aus Follikelepithel, Theca 
und Peritonealiiberzug. Nach dem Sprung bleiben Dotterhaut 
und Zona radiata des Eies im Follikel zuriick, dessen Epithel 
noch eine Zeitlang Pigment und Dotter secerniert. Diese Stoffe 

12* 
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K a 

b 

werden dann in die Peritonealhohle ent
leert. Das Epithel wird nunmehr mehr
reihig und schwindet dann durch De
generation vollstandig; Pigment tritt 
dabei nicht auf. 1m Bindegewebe treten 
Mitosen auf, ohne daB es jedoch zu einer 
nachweisbaren N eubildung kommt; auch 
hier zeigen sich Degenerationserschei
nungen unter Bildung geringer Pigment
mengen. Die Resorption degenerierter 
Zellen scheint durch Wanderzellen zu 
erfolgen, wie ich das auch beim Bidder
schen Organ beobachten konnte. Nach 

B 

K c 
K 

Abb. 82a-c. Verschiedene Stadien der weiblichen Geschlechtsorgane von H"Ie8inu8 pini· 
perda. a jungfriiulicher Geschlechtsapparat nach dem Sommerausflug; b weiblicher Ge· 
schiechtsapparat belm Beginn der Eiablage; c Geschlechtsapparat elnes aus dem Mutter
gang entnommenen, abgebrunfteten Welbchens. A Endfaden, B Keimfach, C EI, D Elkelch, 
E unpaarer EUeiter, F Receptaculum seminis, G Anhangsdriise, H Begattungstasche, 

J Kittdrlisen, K Schelde, L Corpora lutea. (Nach Knoche.) 
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dem Untergang samtlicher Epithelzellen restiert ein bindegewebiges 
Gebilde als spindeHormige Verdickung der Lamina ovarii. Bei einem 
Vergleich des Corpus luteum der Vogel uud der Amphibien zeigen 
sich in den feineren histologischen Bildern wesentliche "Oberein
stimmungen. Gegeniiber Giacomini und Ashner und auch der 
Auffassung von H et t, daB bei Molchen ein Corpus luteum voriiber
gehend existiere, betont Duschak (1924), daB die AmplUbien 
keinesfalls ein echtes Corpus luteum, das als Organ mit innerer 
Secretion aufgefaBt werden konne, besitzen, da den Amphibien in 
der Entwicklung jene Beziehungen zum Keim fehlen, die als Rolle 
des Corpus luteum der hOheren Wirbeltiere aufgefaBt werden. 

Hett untersuchte auch die gelben Korper bei Sauropsiden, 
wo sich mit den Amphibien "Obereinstimmungen ergaben. 

Die Ovarien von Dohlen wurden so untersucht, daB die Tiere 
gefangen gehalten wurden, so daB man die Moglichkeit hatte, die 
Eiablage zu kontrollieren und dadurch genaue zeitli9he Angaben 
iiber das Alter der Corpora lutea zu machen. 

Am frisch geplatzten Follikel findet sich das Epithel mit der 
Basalmembran vom Bindegewebe abgelOst, w~s als Kunstpro<lukt 
anzusehen ist. 1m einen Tag alten Corpus luteum ist das Epithel 
mehrschichtig geworden, die Zellgrenzen werden UIideutlicher. 
Vacuolen, die schon im ungeplatzten Follikel sich beobachten 
lassen, vergroBern sich und bedingen mechanisch eine Verande
rung der Kernform. Die Kernmembran wird eingedellt und zeigt 
spater eine unregelmaBige Form. Schon am ersten Tag finden 
sich Kerndegenerationen, die weiter zunehmen. In aIteren Stadien 
werden die Zellgrenzen wieder deutlicher, gleichzeitig bemerkt man 
V erschmelzung ei~elner Epithelzellen, in deren Protoplasma durch 
Vacuolenentstehung wabiger Bau auftritt. Mitosen und Pigment 
werden nach dem Sprung nicht gefunden. In den spii.testen Cor
pus luteum-Stadien fanden sich collagene Fasern zwischen ein
zelnen EpitheUen und Syncytien. 

Lange Zeit ist das Lumen des Follikels nachweisbar von 
glattem Epithel begrenzt. Die anfangs offenbleibende RiBstelle 
wird spater paseiv durch einen Epithelpfropf verstopft. Eine 
durch Regeneration des Epithels oder Bin<legewebes bewirkte 
VerschlieBung wurde nicht beobachtet. 

Novak und Duschak (1923), die das Corpus luteum des 
Haushuhns untersuchten undahnliche Resultate bekamen wie 
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Hett, nehmen die Moglichkeit an, daB das Corpus luteum die 
Secretion der EiweiB- und der Kalkdrusen sowie die Weckung des 
Brutinstinktes anregt, wenn auch die innersecretorische Leistung 
des Corpus luteum bei den Saugern eine ungleich groBere ist. 

Ein Vergleich der gelben Korper der Amphibien, Reptilien 
und Vogel ergibt wesentliche lJbereinstimmungen. Unterscbiede 
bestehen nach Hett (1924) insofern, als bei Reptilien und Vogeln 
das Epithel erhalten bleibt und vom Bindegewebe durchwucbert 
wird, wahrend es bei den Amphibien schnell zugrunde geht. 
Geplatzte Follikel und in Ruckbildung begriffene ungeplatzte 
lassen sich bei allen drei Tierklassen auseinanderhalten. 

Bei dem Corpus luteum der Saugetiere, mit Ausnahme 
der Monotremen, stellt R. Meyer (1924) auf Grund fruherer 
Untersuchungen zunachst fest, daB die Entstehung der Lutein
schicht beim Menschen aus der Granulosa sich allgemein bestatigt 
(Winiwarter, R. Schroder, Rensch, Wiczonsky, von Mi
kulicz). Er unterscheidet: 1. Stadium Proliferation der Granu
losa; 2. Stadium Vascularisation des Luteinraumes; 3. Stadium 
Organisation oder Abdeckung am lnnenrande. 

Nach <len histologischen Befunden sind in der Entwicklung 
der Corpora lutea des Rindes folgende Stadien zu unterscheiden: 
a) Proliferationsstadium, b) Vascularisationsstadium, c) Blute
stadium, 4. Ruckbildungsstadium. 1m Corpus luteum finden sich 
regelmaBig Lipoide (Glycerinester, Phosphatide Ulid Cerebroside). 
Der Lipoidstoffwechsel der Follikel tritt an Bedeutung wesentlich 
hinter dem der Corpora lutea zuruck. 

Meyer stellte mit Carl Ruge II einen Zusammenhang zwi
schen Corpus luteum und Menstruationscyclus fest, der auch bei 
den Gynakologen anetkannt wird. Die Menstruation selbst hat 
eine untergeordnete Bedeutung. Menstruation ist ein katastro
phales Ende der pragraviden Schleimhautvorbereitung. Die pra
gravide Scl)leimhaut degeneriert nur, wenn der Beruf fehlt, d. h. 
wenn das Ei nicht befruchtet wird. Das Corpus luteum spu
rium ist als ein totes Corpus luteum zu bettachten, das Corpus 
luteum verum dagegen lebt, aber nach der Geburt erleidet es auch 
den Tod. Corpus luteum menstruationis und puerperis sind daher 
auf der Seite des Todes; das Corpus luteum graviditatis und pra
graviditatis aber auf der Seite des Lebens. Dasselbe gilt auch fur 
die Uterusschleimhaut und fUr die Mucosa praegravida. 
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Wie funktionieren nun Corpus luteum und die Uterus
schleimhaut 1 

Corner fand als erster ein Primatenei in der Tube, es war 
unbefruchtet, zeigte einen Polkorper und eine sekundare Spindel. 

Corners Befunde lassen nun die positive Behauptung zu: 
Wenn das Ovar normal funktioniert, sobesteht genau wie 
beim Menschen eine zeitlich genau bestimmbare Beziehung zwi
schen der Entwicklung des Follikels (Corpus luteum) und dar 
der Schleimhaut. Menstruation ohne entsprecheride ovarielle 
Funktion (Corpus luteum) beruht auf unrichtiger Anwendung 
des Begriffes Menstruation. Menstruation und Blutung sind 
zweierlei. 

Geschlechtsabstinenz, die infolge Domestikation eintritt, ist 
unnatiirlich und ruft in ihren Folgen pathologische Verande
rungen hervor. Beim Menschen sind diese: erstens, haufig ein
tretender Eitod, Rftckbildung des Corpus luteum und damit auch 
Zugrundegehen. der ihren Beruf verfehlenden Uterusschleimhaut 
(Menstruation). Zweitens tritt infolgedes Fortfalles der von 
einem funktionierenden Corpus luteum ausgelOsten Hemmung 
auf die Befruchtungsreife der iibrigen Eizellen im Ovarium mei
stens sofort eine neue Reifung und dazu 14 Tage spater Fol
likelsprung auf. Dadurch ist die Regelmal3igkeit eines an sich 
unnatiirlichen Zustandes, der ein eingeiibtes Spiel scheint, ohne 
weiteres zu erklaren. DaB der Zustand ein unnatiirlicher ist, 
erhellt auch daraus, daB im Uterus allmahlich bei Frauen von 
30-35 Jahren an pathologische Zustande sich einstellen, die 
sich in einer basalen Hyperplasie der Schleimhaut auBern. Bei 
MacacU8 rhesus sind die Menstruationsblutungen viel unregel
maBiger als beim Menschen, und zwar deshalb, weil keineso 
prompte Neureifung der Eizellen eintritt. Der Macacus steht 
eben noch am Anfang der Domestikation. 

Zusammenfassend laBt sich mit R. Meyer sagen, daB das 
Corpus luteum weder die Menstruation hervorruft noch diese 
hemmt. Das Corpus luteum liefert nur den Stoff, der auf un
bekanntem Wege inkretorisch die Uterusschleimhaut ZUlli nor
malen funktionierenden Aufbau treibt. Ohne Befruchtung und 
damit Persistenz des Corpus luteum kann die fiir die Schwanger
schaft vorbereitete Uterusscheimhaut nicht lebensfahig bleiben 
(R. Meyer, Schickele, Sfameni 1922). 
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Die Menstruation ist aber beim Ausbleiben eines befruchteten 
Eies die Einleitung zur Riickbildung des UterUs zum Ruhe
zustand. Sie entspricht nach Sfameni (1922) der postpuerperalen 
Hamorrhagie bei der Geburt. Vor der Pubertat und nach· der 
Menopause konnen einzelne Follikel reifen; sie platzen abet nicht 
und werden nicht zu gelben Korpern; darum kommt es nicht 
zum menstrualen BlutfluB. Das erste Auftreten der Menstruation 
als Folge des Platzens reifer Follikel ist bedingt durch die Entwick
lung glatter Muskelfasern im Eierstocksstroma, deren Contraction 
zu der das Platzen bewirkenden intrafollikularen Drucksteigerung 
beitragt. 1m Uterus wiederum ist die Entwicklung der mittleren 
Muskelschicht das Ausschlaggebende fiir die Reife. In ihr sind 
die diinnwandigen Venen jeder Druckwirkung im Gegensatz zu 
den Arterien mit ihrer starken Eigenmuskulatur ausgesetzt. 1m 
Klimakterium bilden sich die Muskeln der Mittelschicht zuriick, 
so daB jetzt die zum menstrualen Blutgang fiihrende Kompres
sionsstauung wegfallt. In der fortpflanzungsfahigen Lebens
periode unterscheidet man zumeist nur eine menstruelle und eine 
intermenstruelle Periode. Genauere Beobachtungen fiihrten dazu, 
noch eine mittlere Phase anzunehmen, die bei vielen Frauen 
durch den sogenannten MIttelschmerz charakterisiert ist (middle 
pain, Milieu de mois, crisis intermenstrual. Sie koinzidiert mit 
dem Platzen des Follikels. Durch sie scheidet sich der KreiRlauf 
des ovariouterinen Lebens in 4 Phasen: zuerst eine aktive des 
Reifens der Follikel bis zum Eiaustritt, eine Ruhepause bis zum 
Beginn des Wachstums des Corpus luteum, dann wieder eine 
aktive, die langstens 10-12 Tage umfassende Phase der Reifung 
des gelben Korpers und zuletzt die menstruelle Ruhepause. Die 
beiden letzten Phasen sind in der Schwangerschaft verlangert 
auf 280 Tage. Wahrend der beiden aktiven Phasen ist die GefaB
muskulatur erschlafft, es sind also die GefaBe erweitert. In den 
Ruhestadien sind anfangs die Muskeln kontrahiert, spater im 
Zustand des Tonus. In der aktiven Periode der Schwangerschaft 
ist die Muskulatur "dekontrahiert". Die Entbindung wird durch 
den Eintritt der Kontractionsphase der Gebarmutter eingeleitet, 
ebenso wie die AusstoBung des Ovum aus dem Follikel durch 
die Kontraction der Stromamuskulatur und die menstruale Blu
tung durch die GefaBmuskulatur der Uterusschleimhaut. DaB 
es vor der Pubertat nicht zur vollen Reifung der Follikel im 
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wachsenden Ovarium kommt, kann damit erklart werden, daB 
die dazu erforderlichen Antriebe, seien es chemische, seien es 
sonstige, erst im reifen Organismus existieren. Das wird dadurch 
bewiesen, daB das in ein erwachsenes Tier transplantierte Ovarium 
eines neugeborenen Kaninchens viel rascher reift, als wenn es mit 
dem N eugeborenen heranwachst. 

Der in der menstrualen Blutung zum Ausdruck kommende 
Zustand der muskuliiren Erschlaffung ist verursacht durch das 
Ausbleiben der decidualen Hormone. Sie wirken starker noch als 
die ovarialen, die wahrend der Schwangerschaft durch den Reiz 
des wachsendenEies nach seiner Implantation in die Uterusschleim
haut den Decontractionszustand iiber deren ganze Dauer erhalten. 
Die decidualen, placentaren und myometralen Hormone iiber
treffen sogar die Reizkraft der ovarialen und konnen sie ganz 
ersetzen, wenn sie nach und trotz beiderseitiger Ovarektomie 
wahrend der Schwangerschaft allein ausreichen, den Erschlaf
fungszustand aufrecht zu erhalten. 1m Laufe der zweiten Schwan
gerschaftshalfte nimmt die Bildung dieser Hormone ab, bis 
schlieBlich die Geburt durch dieselben Krafte, die sonst zur Men
strualblutung fUhren, zustande kommt. So bleibt nur noch die 
Frage offen, welche Ursachen die RegelmaBigkeit der menstrualen 
Periode veranlassen. Sfa meni meint dafiirdie Gewohnung durch 
die Wiederholung des gleichmaBigen Reizes annehmen zu konnen. 
Dann bleibt nur noch zu erklaren, wodurch die Verlangerung 
dieser Zeit auf 280 Tage in der Schwangerschaft sich erklaren 
laBt. Nach Sfamenis Ansicht wirkt hier das Gesetz der natiir
lichen Zuchtwahl: je langer die Tragezeit, desto besser fiir das 
sich entwickelnde Individuum, desto schwerer fiir die tragende 
Mutter. 1m Interesse der Erhaltung der Art liegt die Verlange
rung, in dem der fiir die Fortpflanzung tatigen Mutter die Ver
kiirzung der Tragezeit. Die Art "treibt ihre Anforderungen 
auf die auBerste Grenze im Einklang mit der Erhaltung des In
dividuums" . 

Kehren wir nun zum Corpus luteum und seiner Bildung beim 
Tier zuriick. 

Bei der Maus schlieBt sich die Rupturoffnung des Eies voll
kommen in wenigen Stunden nach der Ovulation durch Adha
sionen des Keimepithels und der Follikelwand, ohne daB mito
tische Teilungen auftreten (Togari 1923). 

Harms, Kiirper und Keimzellen. 13a 
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Das Corpus luteum bildet sich in jedem FaIle, ob das Ei be
fruchtet ist oder nicht; sogar dann, wenn das Ei nach der Follikel
berstung nicht in den Eileiter gelangt, sondern in der gebildeten 
FollikelhOhle zurtickbleibt. Das Corpus luteum verum und spu
rium der Maus kann deshalb nicht zur Zeit seiner Bildung so deut
lich unterschieden werden wie das Corpus luteum graviditatis 
und menstruationis beim Menschen. 

Das Corpus luteum spurium hat beim Menschen nur eine 
Lebensdauer von 14-20 Tagen (S e itz 1922). Nach vollstandiger 
Gebarmutterexstirpation ist die Persistenz des gelben K6rpers 

Abb.83. Corpus luteum des Kaninchens etwa 15Tage post coitum. Farbung nach Plessen 
lind Pabinovies. Zeiss OJimm. 'iI., Ok. 2. Zeichentisch in der Hiihe des Objekttisches. Das 
Protoplasma der J,uteinzeJlen zeigt eine maschige Struktllr, bedingt dnrch EinJagerung 
zahlreicher Vacuolen. Das Chromatin der Kerne ist fein verteilt. Rechts oben eine CapiIJare. 

(Nach Cohn.) 

tiber 60-80 Tage mit mitotischer Proliferation die Folge (L. 
Loeb 1923). Wird nur ein schmaler Gewebsstreifen aus der Ge
barmutter entfernt, so daB sich noch Placenta entwickeln kann, 
so bewirkt auch diese Teilextirpation eine Lebensverlangerung 
des Corpus luteum, was riickwirkend wieder die Bildung von 
Placentargewebe ohne Schwangerschaft hervorzurufen imstande 
ist. Auch die Mammae erfahren dabei eine Entwicklung im 
Sinne der Schwangerschaft. 
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Die Histologie und Bildung des Corpus luteum und seine 
chemisch wirksamen Stoffe miissen nun noch kurz einer Betrach. 
tung unterzogen werden (Abb. 83 und 84). 

Die Luteinzellen nehmen ihren Ursprung immer aus der Gra. 
nulosa. Diese liegt bei allen gut fixierten Praparaten eng der 
Grundmembran an, und wenn sie auch bei dem reifenden Follikel 
nur aus 1 oder 2 Zellagern besteht, zeigt sie doch nirgends Zeichen 
einer Auf· oder AblOsung. Die Schicht der Thecaluteinzellen 
(die Winiwarter Zwischenzellen nennt) ist breiter. Beide Zell. 
kategorienlassensichgutaus
einander halten. Wie ein Fall 
zeigt, wo das Ovar knapp 
nach beendeter Menstruation 
operativ entfernt wurde, 
bleibt die Granulosa auch 
nach dem Follikelsprung zum 
groBten Teil intakt. Sie legt 
sich stellenweise in Falten, 
waseineDickenzunahmevor
tauschen kann, enthalt groE'
sereMengen von Lipoidkorn
chen und weist eine Anzahl 
von Blutzellen auf, die be
sonders bei der Sprungstelle 
in groBer Menge aufzufinden 
sind. Es ist beachtenswert, 
daB neben dem gesprungenen 
Follikel auch weitere reife, 
nochnichtjedochzumSprung 

Abb. 84. Corpus luteum des Kaninchens 8 Tage 
post coitum. Farbung wie Abb. 83. Zeiss 
lilimm. 'iI 2, Ok. 2. Zeichentisch in der Rohe 
des Objekttisches. Das Protoplasma der Lutein
zellen enthiilt zahlrelche schwach gefarbte, pfropf
chenfiirmige Einlagerungen (Secrettropfchen), die 
von einem Kranz intensiv schwarz gefitrbter 

Kornchen umgeben sind. (Nach Cohn.) 

gelangende Follikel lagen; auch war der Sprung des bereits er· 
wahntenFollikels hOchstens 12~15 Stunden alt. Der Fall bestatigt 
also die Annahme, daB die Ovulation nicht notgedrungen der Men. 
struation vorangehen muB. Auch im ausgebildeten Gelbkorper 
sind die Thecaluteinzellen von den hypertrophierten und zu Lutein· 
zellen umgewandelten Granulosazellen gut zu unterscheiden. Es 
finden sich nirgends 1Jbergange zwischen den zwei Zellarten. Bei 
den Riickbildungsvorgangen gehen erst die Thecaluteinzellen ein 
und erst spater die Granulosaluteinzellen. Winiwarter halt die 
Annahme einer Incretion der interstitiellen Zellen fur unbe. 

13* 
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griindet. Er haltesfiirwahrscheinlicher, daB dieses Gewebe dieschad
lichen Stoffe zuriickhalt, die mit den Nahrungssaften zum Ei ge
langen und dieser sehr empfindlichen Zelle Schaden z ufiigenkonnen. 

Dieser Deutung stehen die Experimente entgegen, die von 
Ha berlandt iiber die hormonale Sterilisierung mittels Corpus lu
teum-Extrakts bei Kaninchen und die Beeinflussung der sekun
daren Geschlechtsmerkmale durch diesen Extrakt von Stein und 
Herrmann angestellt worden sind. 

Alamll,illa --------""" 

Abb.85. Mamma des Kontrolimannchens. (Nach Herrm a nn lind Stein). 

Haberlandt kommt zu dem Ergebnis, daB eine Sterilisierung 
durch Einspritzung selbst hoher Dosen von Corpus luteum-Opton 
(Merck), das aus den Ovarien nichttrachtiger Tiere gewonnen 
ist, bei Weibchen nicht gelingt. Bei Verwendung von Ovarial
opton trachtiger Tiere glaubt Haberlandt dagegen festgestellt 
zu haben, daB durch die Injektion eine derartige Hemmung der 
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Follikelreifung hervorgerufen wird, daB sich das Tier fur mmge 
Zeit nicht belegen laBt. Eine ahnliche Wirkung solI die Injektion 
mit Placentaopton besitzen. Dabei sind drei Stadien der Ovula
tionshemmung zu unterscheiden. 1m ersten laBt sich das Tier 

.Acin. 

Abb. 86. Mamma des injizierten Meerschweinchenmannchens. 
(Nach Herrmann nnd Stein.) 

uberhaupt nicht belegen; im zweiten wird es besprungen, aber 
nicht befruchtet, im dritten wird es trachtig; die Zahl der Jungen 
ist aber gering. 1m ubrigen war bei einer relativ nicht unerheb
lichen Zahl von Tieren trotz sehr groBer Dosen (z. B. in 20 Tagen 
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100-140 Ampullen Ovarial- oder Placentaopton) nicht der ge
ringste Erfolg zu erkennen; die Tiere nahmen den Rammler 
sofort an und wurden auf den erst en Belegakt hin trachtig. 

L. 
Abb.8711. 

Nach Untersuchungen von Herr mann und Stein reagieren 
mannliche Ratten, Meerschweinchen und Kaninchen auf die Ein
verleibung eines Hormons des Corpus luteum, bzw. der Placenta in 
gleicher Richtung. Nicht nur die Keimdriisen jugendlicher Mann
chen werden in ihrer Entwicklung gehemmt, sondern die Wirkung 
des Hormones erstreckt sich auch auf die sekundaren Geschlechts
charaktere. Wahrend die Mammae (Abb. 85, 86) und die Reste 
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des M iillerschen Ganges im fordernden Sinne beeinfluBt werden 
und unter rapider Heranreifung von Driisengewebe bzw. starker 
Entwicklung von Muskulatur machtig heranwachsen, werden die 

Abb. 87 b. 

A bb. 87 a, h. Etwa 3 Monate alte Ratten eines Wurfes. Bauchhiihle erafinet, Genitale in 
situ. C Cauda epidymidis, Ep Ropf des Nebenhodens, P Penis, Pr Prostata, T Hoden, 
V.s. Samenblase. a Kontrolltier. b mit Corpus luteum behandelt. (Nach Herrman n 

und Ste in.) 

akzessorischen Geschlechtsdriisen in ihrem Wachstum gehemmt; 
sie bleiben an GroBe und in der Differenzierung der Gewebe (wie 
Muskulatur und Epithel) hinter den Organen der Kontrolltiere 
desselben Wurfes mehr oder weniger weit zuriick (Abb. 87, 88). 
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Die Schadigung der Drusen zeigt sich weiter in einer eigentum
lichen Umwandlung des einschichtigen Epithels der verschieden
sten Organe in ein mehrreihiges und in Verwischung des speci
fischen Charakters der Zellen, sowie in der herabgesetzten Se
cretionsfahigkeit des Epithels. Die glatte Muskulatur der Drusen-

Abb. 88. Ucnitale von zwei jungen Kaninehcn (1 :1 Wo('hen) . A Anahlriisen. C Callda cpidid ., 
Ep Caput epidid" F Fctt, .J IngninaldrUsr, P Penis, T Testikcl, V.S Vesicula seminalis, 

f eehts Kontrolltier . (Xu!'!) H (' rrmann und St e in). 

schlauche ist in ihrem Gefuge gelockert, in ihrer regelmaBigen 
Anordnung gestort und von Bindegewebe mehr als normal durch
setzt; die einzelnen Muskelfasern sind kurzer. 1m Gegensatz zur 
Reduktion dieser Gewebe findet man das Bindegewebe in einem 
hypertrophischen Zustande. Diese Hypertrophie kommt zum 
Ausdruck in Vermehrung des interstitiellen und intercanalicularen 
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Bindegewebes, als Verdickung der Basalmembranen und als Ersatz 
von Muskulatur. Abgesehen von diesen Veranderungen, die aIle 
drei Tierarten in einem groBeren oder geringerem MaBe durch
machen, zeich:hen sich die einzelnen Species auch noch durch 
Besonderheiten in ihrer Reaktion aus. So findet man Z. B. an 
den akzessorischen Drusen der Meerschweinchen eine starke 
odemaWse Durchtrankullg aIler Schichten, parenchymatose und 
vacuolare Degeneration der Zellen und Aufsplitterung des hyper
trophischen Bindegewebes in feinste Lamellen. Bei der Ratte 
ist von einer Tendenz zur Auflockerung und Quellung der Gewebe 
kaum etwas zu sehen, das hypertrophische Bindegewebe ist sogar 
verdichtet und scheint zu Schrumpfungen zu neigen, wie aus 
Deformierungen der von ihm eingeschlossenen Kanale hervorgeht. 

Die hochste Stufe der Hypertrophie erreicht das Bindegewebe 
bei den Kaninchen; hier nehmen neben den zahlreichen akzessori
schen Genitaldrusen (einschl. Inguinaldriisen) auch die Testikel 
selbst an der Bindegewebsproliferation teil. Auf die Vermehrung 
des interlobularen und intercanalicularen Bindegewebes des Ka
ninchenhodens naeh Injektion von Corpus luteum-Hormon haben 
wir schon seiner Zeit hingewiesen. Die genauere Untersuchung 
dieses Organes hat ergeben, daB auBerdem auch die Mem
brana propria verdickt ist und hyalin degeneriert, ahnlich wie 
es von Kyrle an Menschen und Tieren nach Einwirkung ver
sehiedener Noxen (Alkohol, chronische Infektionskrankheiten) 
und bei abnormer Veranlagung beschrieben wurde; auch hier 
findet daneben eine Wucherung des interstitiellen Hodengewebes 
statt. Bindegewebsvermehrung im Hoden ist also nicht als 
specifische Reaktion auf das weibliche Hormon aufzufassen. 

Die Art und Weise, in welcher diese Beeinflussung vor sich geht, 
stellen Stein und Herrmann sich folgende"!"maBen vor: Das 
weibliehe Hormon findet Angriffspunkte einerseits in den ihm 
bezuglich des Geschlechtes homologen Organen wie Mamma 
(Abb. 85 und 86) und Uterus masculinus, die es in ihrem Wachs
tum und ihrer Entwicklung fOrdert, andererseits beeinfluBt es 
die heterologen Organe (Abb. 87 und 88), indem es sie iIll Wachs
tum und in der Differenzierung ihrer Gewebe hemmt; es ruft, als 
schadlicher Reiz auf sie wirkend, ahnlich wie der Alkohol auf die 
Leber, Hypertrophie ihres Bindegewebes hervor. Dabei besteht 
im Verhalten der Keimdrusen und der akzessorischen Geschlechts-
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drUsen kein wesentlicher Unterschied, weder beziiglich ihres Aus
sehens, noch beziiglich des Datums, in welchem die Schadigungen 
manifest zu werden beginnen. DaB bei ganz jungen, nur kurzeZeit 
hindurch behandelten Kaninchen der EinfluB der Corpus luteum
Substanz von der eben geschilderten Wirkungsweise abweicht 
und sich zunachst als fordernder Reiz geltend macht, steht nicht 
im Widerspruch mit der gegebenen Darstellung, da Gifte, die in 
groBer Menge Gewebe zugrunde richten, in kleinen Dosen als 
Reiz wirken konnen. 

Sowohl aus der Placenta als auch aua dem Corpus luteum ist 
es nun Frankel und :Fonda (1923) gelungen, in gleicher Weise 
und mit der gleichen Methodik, die zuerst von E. Herr mann 
im Laboratorium der Ludwig Spiegler - Stiftung in Wien ge
fundene Substanz darzustellen. Es zeigte sich, daB die hoch
wirksame Substanz aus beiden Geweben ganz identisch ist. -
Die Verbindung ist ein dickfliissiger, lichtgelber harziger Korper 
von Terpentingeruch, vom Siedepunkt 197 0 bei 0,064 mm Hg, 
unlOslich im Wasser, lOslich in allen organischen Losungsmitteln. 
Die Bruttoformel dieser rein dargestellten Substanz ist C32H5202. 
Die Substanz addiert 4 Bromatome, so daB man annehmen muB, 
daB es sich urn 2 Doppelbindungen handelt. Die Substanz zeigt 
die Cholesterinreaktion, so daB man auf Verwandtschaft mit 
Cholesterin und Gallensaure schlie Ben konnte. Ebenso konnte 
sie in Beziehung stehen zu dem Bufotalin, einem Abspaltungs
produkt des Bufotoxins von der Formel C26H3606. - Steht die 
neue Verbindung mit Cholesterin, Cholalsaure und Bufotalin in 
Beziehung, so handelt es sich hier urn eine weitere Kohlenstof£
kette, die dem Cholesterin 5, der Cholalsaure gegeniiber 8 C-Atome 
mehr enthalt und nicht durch Sauerstoff, sondern durch Kohlen
stoffbindung zusammenhangt. - Bei der Analyse des Chloro
formextraktes des Corpus luteum wurde auBer der wirksamen 
Substanz das Vorhandensein von einer weiBen Materie und eines 
Galaktosides, das nicht weiter analysiert wurde, nachgewiesen; 
auBerdem wurde eine Anzahl ungesattigter Phosphatide ge£unden, 
von denen nur Cephalin, Lecithin und in geringer Menge DiIigno
ceryl-N -Diglycosaminmonophosphorsaureester bestimmt wurde; 
ferner Cholesterin, Cholesterinester und in groBer Menge Neutral
fette, die bis auf Glycerintripalmitat und freie Mycistinsaure nicht 
weiter untersucht wurden. 
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Salazar (1923) unterscheidet speziell beim Kaninchenovar 
einen Eizellen ernahrenden Apparat, ein follikulares Corpus lu
teum, einen atretischen und einen interstitiellen Anteil, was wohl 
fur aIle Sauger zutrifft. Die Struktur der einzelnen Anteile ist so 
different, daB man sie in physiologischer Hinsicht gleichsam fur 
verschiedene Organe halten konnte. Dementsprechend ist anzu
nehmen, daB sich auch die Extrakte des Ovariums auf diesen 
einzelnen Entwicklungsstadien voneinander in ihrer Zusammen
setzung wie ihrer Wirkung unterscheiden; hierauf wurde bisher 
bei experimentellell Arbeiten vielfach nicht genugend geachtet. 

Interessant sind die Beziehungen des Corpus luteum zum 
Interstitium, die schon Frankel genauer beobachtete, trotzdem 
eine histogenetische Verschieclenheit des Corpus luteum und der 
interstitiellen Druse vorhanden ist. Dieser Tatsache entsprechend 
hat Seitz eine neue Nomenklatur aufgestellt. Die Luteinzellen 
des interstitiellen Gewebes, die aus der Theca interna gebildet 
werden, nennt er Theca-Luteinzellen im Gegensatz zu den Granu
losa-Luteinzellen, die das Corpus luteum bilden, und die nach 
So botta aus rein hypertrophischem Follikularepithel entstehen. 
Dazu kamen dann noch die den Thecazellen ahnlichen Stroma
zwischenzellen. 

Nach Cohn ist die Entwicklung des Corpus luteum und des 
atretischen Follikels ein prinzipiell verschiedener ProzeB. Die Lu
teinzellen des echten Corpus luteum entstehen aus den Epithelien 
del· Granulosa. Bei der Follikelatresie dagegen bahnt sich nach der 
Degeneration des Eies und des Epithels eine Wucherung der Theca 
interna an, die in der Bildung einer Theca-IJuteinschicht ihr Ende 
findet. Die Wucherung ist besonders stark wahrend der Schwan
gerschaft und wahrend pathologisch-hyperamischen Zustanden 
des Genitales. 

Die Granulosazellen spielen dagegen bei den atretischen Fol
likeln eine mehr untergeordnete Rolle. Lipoide Thecazellen und 
Stromazwischenzellen entstehen nur aus dem Bindegewebe, wah
rend die Granulosazellen, die das Corpus luteum bilden, aus 
Follikelepithel entstehen, also aus Peritonealepithel, das zwischen 
sich eingebettet die Primordialeier tragt. Mir scheint, daB die 
Rolle der beiden ersteren Zellen offenbar wohl trophischer Art ist. 
Die follikularen Luteinzellen des Ovars, also die Zellen des echten 
Corpus luteum haben wohl sicher eine innersecretorische Funk-
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tion, die ihnen aber erst durch die Wechselbeziehungen mit der 
unbefruchteten und spater befruchteten Eizelle verliehen wird. 
Frankel und Cohn haben dann auch experimentell festgestellt, 
daB die Corpora lutea vera die Eiinsertion im Uterus bewirken, wah
rend der wachsende Follikel die Vorbereitung der Uterusschleim
haut dazu bedingt, und die Follikelfliissigkeit die Brunst auslOst. 

f) Das Biddersche Organ. 
Bei den Mannchen der Kroten findet sich zeitlebens zwischen 

Hoden und Fettkorper ein keimdriisenahnliches Gebilde, welches 
den Bau eines rudimentaren Ovariums hat, ohne daB es einem 

6 

5 

IJ 

3 

2 

1 

5 

II 

3 

z 

o 

o 

I 

I 

" /' 

'X' 
/' " 

.,.-.._._._. __ .. _ .. _--

./ . '\ 
, / ' 
:./ \. 

./; ', ....... ----..... .......... _-- --/' : ..... _-_ ... 
rT T7I lTlI l11lT IX x 17 XlI 

I"""" _____ ~:-...::----:....-=-r-~ ......... --& ..... 
I /' 

,/ ./ 
./ -----_/ / / . 

T7I lTlI T11Il IX Xl X1l 
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0--6 Stilrke des Organs, O-XII Jlonate. Ausgezogene Linie: BrnnstcycIus; gestrichelte 

Linie: Biddersches Organ; Pnnkt·Strichlinie: Hoden bzw. Ovar. (OriginaL) 

solchen homolog ware, und das als Biddersches Organ bezeich
net wird. Bei den weiblichen Kroten ist es mit Ausnahme von 
Bufo vulgaris beim erwachsenen Tier nicht mehr vorhanden. Ich 
erwahne dieses Organ hier, wei! es mir dazu gedient hat, einen 
Beweis dafiir zu erbringen, daB die Zwischenzellen des Hodens 
nicht zur Auspragung der sekundaren Geschlechtsmerkmale notig 
sind: das Biddersche Organ allein geniigt dafiir. ImBidderschen 
Organ sind niemals Zwischenzellen vorhanden, selbst dann nicht, 
wenn das Interstitium des Hodens auf dem Hohepunkt der Ent
wicklung steht. Das Biddersche Organ des Mannchens hat, wie 
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auch die Zwischeuzellen mancher Saugetiere, eine cyclische Ent
wicklung im Laufe des Jahres (Abb. 89, unten). Es bildet sich im 
Friihjahr und Vorsommer zuriick, erreicht bis zum Herbst den Hohe
punkt seiner Entwicklung und erleidet dann von neuem eine Involu
tion zuBeginn der Brunst, biszumFriihjahr. DerCyclusdesBidder
schen Organes des Weibchens ist davon recht verschieden, wie die 
Kurve Abb. 89 (oben) zeigt. Seine Bedeutung ist. noch nicht restlos 
geklart. Es kommt auch nur hei einer 
Krotenart (Bufo vulgaris) in beiden 
Geschlechtern im geschlechtsreifen 
Zustande vor. 

Die Eizellen des Bidderschen Or
ganes zeichnen sich dadurch aus, daB 
sie niemals zur Reife kommen und 
auch keinen Dotter bilden. Unter 
aktiver Beteiligung des Kernes bilden 
sich in ihnen in reichlichem MaBe Fett
granula (Abb. 90), die wahrscheinlich 
in gewisser Weise in Beziehung zur 
Inkretion dieses Organes stehen. Es 
werden namlich die mit Fettgranula 
gefiillten Eizellen von den wuchernden 
Granulosazellen resorbiert (Ab b. 91Fz). 
Diese durchwandern dann mit Fett 
beladen die Theca und geben ihren 
Inhalt an BlutgefaBe ab (Abb. 92 gr). 
Stieve halt diese auf Beobachtung 
begriindete Anschauung fiir nicht ganz 
stichhaltig, er sagt: "Wahrschein

Abb. 90. Biddersches Organ des 
Mannchens von BufQ vulgaris im Fe
bruar. Schwarze Secretmassen in den 
Eicrn. Viele CapiIIaren in der Theca 
interna. (NachHarms.) grGranulosa· 

zellen, bl Blntkorperchen. 

Hcher (als die Inkretion, d. Verf.) erscheint mir allerdings, daB 
die fraglichen Fettgranula, so wie dies auch J 0 r gens e n annimmt 
(beim Ovariumdes Olms, d. Verf.), spater zurBildung des Dotters 
verwendet werden." Dotterschollen werden aber im Bidderschen 
Organ nicht gebildet, und da auch in dem dem Bidderschen 
Organ benachbarten Hoden kein Dotter gebildet wird, so diirfte 
dieser Einwurf von Stieve wohl hinfallig sein. 

Die Granulosazellen, die im Bidderschen Organ die Resorp
tion des Eies vollziehen, (Abb. 91,92) sind den Granulosa-Lutein
zellen des Corpus luteum oder denjenigen der atretischen Follikeln 
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zu vergleichen. Dagegen ist ein Vergleich mit den Zwischenzellen 
nicht ohne weiteres angangig. Zweifellos aber spielen sie eine ahn-

l! -$ ~ 

···· c· 
Abb. 91. Beginnende Wucherung der Granulosa 7.eIlen. C CapiIlaren, Ern Kernmembran 

D Protoplasma, S Secret, Fz Granulosazellen. (Nach Harms.) 

g, 

Abb.92. :Mit Secret vollgepfropfte Granulosazellen im Stroma des Bidderschen Organs 
des Weibchens (Bufo vulgaris ). ez Eizellen, ke Kcimepithel, fir Granuiosazellen (Original). 

liche Rolle wie diese, wie wir spater bei der Klarung der mut
maBlichen Bedeutung der Zwischenzellen sehen werden. 

Das Biddersche Organ des Weibchens ist kein spezielles 
Brunstorgan, weil es beim Weibchen vom Juli bis Dezember, also 
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nach der Brunst, inkretorisch wirksam ist. Das wachsende Bidder
sche Organ hat dagegen inkretorische Funktion nach Hoepke, 
weil standig Eier degenerieren. Die Hormone sind denen des 
Hodens ahnlich (Abb. 92), aber niemals ihnen gleich, sie bilden 
aber die Daumenschwielen, wenn auch schwacher, und losen 
die Brunst aus. 

DaB nun nach Entfernung des Rodens unter Einwirkung des 
Bidderschen Organes Daumenschwielen und Brunstzeichen auf
treten, wie Har ms zuerst feststellte, ist nach Roepke nur ein 
Symptom des veranderten Stoffumsatzes, nicht ein specifischer 
EinfluB des Bidderschen Organes. Sein Inkret, das standig ge
bildet wird wie das der Keimdriisen und nicht identisch ist mit 
dem wahrend der Degeneration gebildeten, ist nicht geschlechts
specifisch. Die Kurven vonHarms sollen das bestatigen; sie geben 
aber nach Hoepke kein klares Bild, weil einmal das Biddersche 
Organ in Beziehung zur Entwicklung der Spermatogenese, einmal 
zur GroBe des Ovariums dargestellt wird. Dazu ist zu bemerken, 
daB der Hoden sich in der GroBe verhaltnismaBig wenig andert 
und daher der funktionelle Zustand aus der Histologie geschlossen 
werden muB. Das Ovar dagegen schwankt auBerordentlich in der 
GroBe, und daher ist hier der histologische Zustand, der beriick
sichtigt wurde, der GroBe in gewisser Weise gleichzusetzen. 

Da aber die Hoepkesche Messung genauer ist als meine 
Kurve, gebe ich sie hier bei. Aus ihr folgt, daB der Cyclus des 
Bidderschen Organs des Weibchens abhangig ist vom Ovar. Zwi
schen Bidderschem Organ und Ovarium besteht eine Korrelation 
(siehe Tabelle S.200). 1m allgemeinen entspricht einem jungen 
Ovarium ohne pigmentierte Eier ein regenerierendes Bidder
sches Organ, einem reifen Ovarium ein degenerierendes. Ob das 
Zerfallsprodukt der Bidderschen Zellen das Pigment der Eizellen 
bilden hilft, steht nicht fest, ist abel' nicht unwahrscheinlich. 

Durch die Entfernung beider Ovarien in den Monaten Juni bis 
August werden die Bidderschen Organe zur Neubildung von 
Zellen angeregt. Dieser Reiz ist so stark, daB der Cyclus der 
Organe vollstandig abgeandert wird. Die schon degenerierten 
Organe beginnen zu regenerieren. Der RegenerationsprozeB bleibt 
aber nicht auf die zUriickgebliebenen Organe beschrankt. Auch 
in ihrer Umgebung bilden sich iiberall aus dem Peritonealepithel 
Eizellen. Diese Zellen werden ofters erheblich groBer als sonst 
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Korrelation zwischen B. O. und Ovarium. 1m Stadium der Ruhe ist 
das B. O. ganz klein. Die Zahlen 1, 2, 3 unter Regeneration bedeuten 
die GroBenzunahme des Organs, 1-4 unter Ovarium die Zunahme an 

GroBe und Pigment (1 gar nicht pigmentiert, 4 ganz pigmentiert). 
(Nach Roepke.) 
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Biddersche Zellen. Sie bilden sogar Dotterschollen und Pigment, 
beides von der Peripherie aus. Dann aber degenerieren sie genau 
wie die Bidderschen Zellen. Die Entstehung reifer Eier konnte 
nicht beobachtet werden. 

Auch die Entfernung nur eines Bidderschen Organs bedingt 
die VergroBerung des anderen, wobei gleichfalls dessen Cyclus 
abgeandert werden kann. 

Daraus geht hervor, daB das Hormon des wachsenden, regene
rierenden Bidderschen Organs fiir den weiblichen Korper, be
sonders nach Entfernung, also auch AusstoBung der Eier aus dem 
Ovarium, sehr wichtig ist. Der Cyclus des Bidderschen Or
gans ist abhangig von dem des Ovariums. 

Das Experiment bestatigt, was normalerweise auch geschieht: 
"Nach AusstoBung der Eier 'wahrend der Begattung beginnt die 
Regeneration des Bidderschen Organs." 

Hoepke halt "weder die normale Krote fiir einen Zwitter, 
was beispielsweise Kl-izenecky tut, weil eben ihr Hoden kein 
specifisches Hormon produziert, noch auch die Tiere, die nehen 
Hoden und Bidderschem Organ noch ein ,Ovarium' haben. Was 
bisher unter diesem Namen beschrieben worden ist, wies entweder 
Eier auf, die nur groBer waren als normale (Spengel) oder nicht 
pigmentiert (Harms), was sie zum mindesten im Spatsommer 
sein miiBten". 

Hoepke ist der Ansicht, daB zu einem Krotenvollzwitter 
nicht nur Hoden und Ovarium gehort, sondern zu jeder Keimdriise 
noch ein Biddersches Organ. Es ist ja aus der Keimdriise ent
standen und gehort funktionell irgendwie zur Keimdriise. Zehn 
solcher Falle hat Knappe beobachtet. Das Biddersche Organ 
muB also doch wohl, auch nach Hoepke, in irgendeiner Weise 
geschlechtsspecifisch sein. 

Das Biddersche Organ ist nach Hoepke mehr als ein nicht 
vollendetes Ovarium, es ist ein wichtiges Organ fiir den Stoff
wechselhaushalt des Korpers, das seinen eigenen bei beiden Ge
schlechtern verschiedenen Cyclus hat und nicht ohne Schaden 
entfernt werden kann, wie gewohnlich ein rudime~tares Organ. 
Wir nennen, so sagt Hoepke mit Recht, auch nicht einen mark
losen Nerven rudimentar, weil er einem .Jugendstadium des 
markhaltigen vollstandig gleicht. Eine neue Bezeichnung an 
Stelle der altElll zu setzen, geht noch nicht an, ehe wir nicht mehr 

Harms, K6rper und Keimzellen. ISb 
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fiber die Bedeutung des Organs wissen. Auf jeden FalllaBt sieh 
naehweisen, daB das Biddersehe Organ aus der Urkeimdrfise 
hervorgegangen ist, also aueh kein rudimentares Ovar sein kann, 
weil es beim Mannchen und Weibchen auftritt. Wenn naeh Ent
fernung beider Hoden das Biddersche Organ allein die sekun
daren Geschlechtsmerkmale aufrecht erhalt oder wieder hervor
ruft, so sind Zwischenzellen, die nach der Ansicht aIler Autoren 
im Bidderschen Organ nicht vorhanden sind, bestimmt nicht 
daran beteiligt. So glaubt dann Harms auch bewiesen zu haben, 
daB "das Biddersche Organ beim Mannchen und Weibchen aIlein 
imstande ist, aIle wesentlichen Charaktere des Geschlechtes auf
recht zu erhalten" (Hoepke). Das beweist nach Hoepke nichts 
anderes, als daB junge EizeIlen unter bestimmten V oraussetzungen 
dasselbe leisten konnen wie reife Spermatozoen, GeschlechtszeIle 
dasselbe wie GeschlechtszeIle. Dem muB aber entgegen gesetzt 
werden, daB wir im Bidderschen Organ es nicht mit EizeIlen zu 
tun haben, sondern mit weiterdifferenzierten UrkeimzeIlen mann
lich inkretorischer Pragung. Diese Formulierung gibt im Prinzip 
den Sachverhalt eindeutig wieder, wenn auch im einzelnen man
ches noeh zu erforschen ist. Seit nun Vergleiche zwischen Bidder
schem Organ undZwischenzellen aufgesteIlt wurden, ist dieser klare 
Tatbestand, wie Hoepke sagt, von mir verwischt worden. 1922 
sagt Harms: "Die GranulosazeIlen, die im Bidderschen Organ 
die Resorption des Eies vollziehen, sind den Luteinzellen des 
Corp~s luteum oder den atretischen Follikeln zu vergleichen. Da
gegen ist ein Vergleich mit den Zwischenzellen nicht ohne weiteres 
angangig. Zweifellos aber spielen sie eine ahnlicheRolle wie diese." 

An anderer Stelle formuliert Harms seineAnsicht dahin, man 
konne das Biddersche Organ entweder dem Interstitium oder 
dem generativen Anteil des Hodens gleich setzen. Meine An
sichten haben sich also nach Hoepke mehrfach geandert. Das 
stimmt aber nicht, demi die letzteFormulierung ist rein physio
logisch aufzufassen und nur aus dem Zusammenhang heraus zu 
verstehen. 

Harms konnte beweisen, daB die "Zwischenzellen des Hodens 
nicht zur Auspragung der sekundaren Gesehlechtsmerkmale notig 
sind, well das Biddersehe Organ aIle in das leisten kann. Deshalb 
kann man es mit dem generativen Anteil des Hodens oder Ova
riuIns vergleichen. J eder andere Vergleich kann nur verwirren" 
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(Hoepke). Vorausgesetzt nun, daB die Zwischenzellen der Hoden 
nicht nur eine trophischeRolle haben, sondern auch das lnkret 
der Hoden den GefaBen zufiihren, was wahrscheinlich ist, so ist 
ein physiologischer Vergleich der Granulosazellen mit Zwischen
zellen ebenfalls angangig; mit Granulosazellen des Ovars dagegen 
sowohl morphologisch wie physiologisch. 

Wichtig ist vor allem, daB Hoepke wie auch Takah ashi 
(1923) bestatigen, daB das Biddersche Organ diesekundaren 
Merkmale, wenn auch etwas schwacher als der Hoden, aufrecht 
erhalten oder· wieder hervorzubringen vermag. Nach Taka
has hi sollen das auch die transplantierten Ovarien konnen. 
Bei Froschen laBt sich dadurch zwar der Brunstreiz auslosen, 
aber die Daumenschwielen bleiben wie bei Kastraten. Es miiBte 
untersucht werden, welche Umdifferenzierung das transplantierte 
Ovar erleidet, vielleicht in die Entwicklungsrichtung des Hodens. 
In diesem FaIle ware das Resultat bhne weiteres geklart. 

Bei meinen eigenen Krotenversuchen kam es mir darauf an, 
nachzuweisen, daB ein Biddersches Organ beim Mannchen allein 
die sekundaren Merkmale aufrecht zu erhalten vermag, daB 
also hier ein Organ vorliegt, das ohne irgendein echtes Inter
stitium aus Urkeimzellenabkommlingen, den sogenanntenEiern 
des Bidderschen Organs, ein mannliches Geschlechtshormon zu 
liefern vermag. Das bestatigen nun, wie gesagt, die Versuche 
von Takahashi (1923) und auchdie von Hoepke (1923), obwohl 
er in gewisser Hinsicht, wie wir gesehen haben, anderer Ansicht 
ist als ich. Das tut indessen fiir unsere Fragestellung nichts zur 
Sache. 

Ganz entgegengesetzter Meinung iiber das Biddersche Organ 
und seine Wirkung als Hormonbildner ist nun Guenot und sein~ 
Schiilerin Kitty Ponse, die ihre amangs mit Guenot zusammen 
vorlaufig publizierlen Versuche 1924 ausfiihrlich dargestellt hat. 
Ponse wirft mir vor, daB ich in meinenArbeiten sie und Hoepke 
nicht beriicksichtigt habe. Das war nun schlechterdings nicht 
moglich, da die ersten Mitteilungen 1922 und am20. Dezember 1923 
in der Societe de physique et d'histoire naturelle de Geneve er
schienen sind, und dieArbeit von Hoepke am 21. Marz 1923 zum 
Druck gegeben wurde. Meine erste ausfiihrliche Mitteilung iiber 
das Biddersche Organ war aber schon am 7. April 1920, die 
zweite am 22. Mai 1923 in der Zeitschrift fiir die gesamte Anatomie 
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eingereicht worden. Die Arbeit von Roepke war zu der Zeit 
noch gar nicht erschienen, die von Guenot und Ponse lagen mir 
so kurze Zeit nach ihrem Erscheinen (1922) noch nicht im Referat 
vor, sodaB ich nichts von ihnen "issen konnte; die ausfiihrliche 
Arbeit ist zudem erst 1924 erschienen. Ponse wirft mir weiter· 
hin vor: "Une serie d'experiences nombreuses, poursuivies pendant 
plusieurs annees, me permet aujourd'hui d'affirmer que l'OpiniOll 
que Harms s'est efforce de repandre est une Iegende qui ne peut 
reposer que sur Ie resultat d'experiences incorrectement prati. 
quees. Comme chez les autre animaux, Ie determinisme des ca· 
racteres sexuels secondaires des Crapauds males depend du testi. 
cule, et l'organe de Bidder n'a rien it faire avec Ie mecanisme 
de leur apparition/' Die Versuche, die Ponse angestellt hat, 
sind zahlreich genug (63 Tiere aus allen Jahreszeiten) und auch 
einwandfrei durchgefiihrt, sodaB an der Tatsache, daB bei den 
Genfer, Florentiner und Komer Kroten, die zu den Versuchen ver· 
wandt wurden, die somatischen und psychischen sekundaren Merk· 
male trotz des Bidderschen Organs schwanden, entgegen meinen 
und Takahashis Versuchen (die vorgekommenen fiinfAusnahme· 
falle erklaren sich durch vorhandene kleine Hodenreste) nicht zu 
zweifeln ist. Die Erklarung ist meines Erachtens in der verschie~ 
denen Rasse zu suchen, worauf auch die Witschischen Befunde 
(1925) an Froschen hinweisen. Bei den Genfer und Florentiner 
Kroten hat auch Ponse die Umwandlung des Bidderschen Or. 
gans in ein' OVaI' beobachten konnen. Diese Umwandlung geht hier 
viel schneller und leichter als bei Marburger Kroten vor sich. Wie 
sich die Konigsberger Kroten verhalten, wird noch weiter unter· 
sucht. Ponee berichtet, daB manchmal schon nach einem Jahr 
das Biddersche Organ deutlichen Ovariencharakter angenommen 
hat, und zwal' scheint es bei den Genfer und Florentiner Kroten 
ohne Stoffwechselbeeinflussung zu gehen. Es ist also die Moglich. 
keit vorhanden, daB diese Kroten, die aus warmen Gegenden stam· 
men, sehr bald nach der Entfernung der Roden in ihrem verblie· 
benen Bidderschen Organ eine Remmung der Inkretion erleiden, 
so daB sie nicht mehr fiir die Roden eintreten konnen. Meine Ver· 
suche an Marburger und neuerdings an Konigsberger Kroten zeigen, 
daB bei ihnen das Biddersche Organ die samtlichen sekundaren 
Merkmale allein aufrecht zu erhalten vermag, wenn auch oft 
schwacher und in bezug auf denCyclus in abgeanderterWeise. Der 
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sowohl bei meinen Tieren ausgepragteCyclus im Bidderschen Or
gan des Mannchens und des Weibchens, den auch Hoepke fest
stellte, ist ja ebenfalls nach Ponse bei Genfer und Florentiner 
Tieren nicht vorhanden, so daB diese Lokalrassen sich auch in die
ser Hinsicht a.nders verhalten. Wenn ich beiMarburger Kroten das 
Biddersche Organ in Ovarien umwandelte, hprte natiirlich auch 
hier fiir gewohnlich die mannliche inkretorische Wirkung auf. 

Die Entwicklung des Bidderschen Organs ist von Knappe 
an Bufovulgaris und neuerdings von King an Bufo lentiginasU8 
studiert worden. v. Wittich, v. 10. Valette St. George und 
NuBbaum haben die ersten noch unvollkommenen Unter
suchungen dieser Art gemacht. Ich gebe die Entwicklung ganz 
kurz nach King an. Das Biddersche Organ tritt gesondert von 
den Keimdriisenanlagen bei Kaulquappen von 15-18 Tagen zum 
erstenmal auf. Der vordere Teil der Genit8J.leiste wuchert schneller 
als der hintere Teil und enthalt 5-8 groBe Primordialkeimzellen, 
wahrend in den hinteren und mittleren Regionen, wo spa.ter Hoden 
und Ovarien entstehen, nie mehr als drei dieser Zellen vorhanden 
sind. Der starker entwickelte vordereAbschnitt wird zum Bidder
schen Organ, er enthalt in diesem Stadium die Primordialkeim
zellen und kleine Peritonealzellen. Die hinteren Abschnitte der 
Keimzelleiste werden zu den Geschlechtsdriisen. Das Biddersche 
Organ entwickelt sich sehr viel schneller als letztere. - Schon 
lange bevor man das Geschlecht unterscheiden kann, hat es eine 
betrachtliche GroBe erreicht. Die Vermehrung der Urkeimzellen 
des Organs erfolgt durch Mitose in ganz ahnlicher Weise wie 
bei den Keimdriisen. In den spateren Entwicklungsstadien ver
mehren sich die Zellen jedoch nur durch Amitosen, wahrend si<lh 
die Keimzellen stets durch Mitose vermehren. Na.ch der letzten 
mitotischen Teilung nehmen die Zellen den Ch&I'akter von jungen 
Oocyten an· und sind gewohnlich mit mehreren abgeplatteten 
Peritonealzellen umhiillt. Die Zellen liagen haufig wie beim 
Ovarium in Zellnestern zusammen. Die Entwicklung der jungen 
Oocyten im Bidderschen Organ gleicht derjenigen der Ovarial
oocyten bis zum Synapsisstadium. Nach diesem Stadium teilen 
sie sich im Gegensatz zu den Ovarialoocyten nur noch amitotisch 
und fallen der Degeneration anheim. 

Zur Zeit der Metamorphose sind Hoden und Biddersches Or
gan scharf voneinander getrennt, dagegen ist beim Weibchen eine 
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Kommunikation des Hohlraumes yom Bidderschen Organ und 
Ovarium bis zum 2. Jahre vorhanden; bei Bufo vulgaris dagegen 
nach meinen Beobachtungen zeitlebens. 

Die von de,» friiheren Autoren als Degeneration bezeichnete 
Phase, die sich aus der Betrachtung des Cyclus ergibt (Abb.89), 
ist nichts weiter als eine besonders starke Inkretionsphasc dieses 
Organes. Diese Inkretion laBt sich nun, viel besser als das beim 
mannlichen Bidderschen Organ der Fall ist, beim weiblichen 
Schritt fiir Schritt verfolgen. 

Das Inkret wird von den sogenannten Eizellen des Bidder
schen Organes, die wir am besten als Biddersche Zellen be
zeichnen, gebildet, und es ergeben sich hier, um das gleich vor
auszuschicken, weitgehende fibereinstimmungen mit der Inkretion 
des Ovariums. -

Auch im Ovarium der Kr5ten treten in umfangreichem MaBe 
Follikelatresien auf. Nach den Untersuchungen von Ruge und 
Biihler auBern sich die ersten Degenerationserscheinungen am 
Kern in den eihaltigen Follikeln. Der Kern verkleinert sich, die 
Kernmembran wird unterbrochen, und der Kernsaft tritt aus. Die 
Kernstruktur geht schlieBlich vollstandig verloren, bis schlieBlich 
nur noch eine intensiv gefarbte Stelle iibrigbleibt. Bald dringen 
dann Follikelepithelzellen unter Durchwanderung des Oolemmas 
in das Plasma der Eizelle ein. Die Eihaut schwindet, und es kommt 
zur Bildung eines Dotterepithels. Die Epithelien zerlegen den 
Dotter vollstandig und fiihren ihn, wie das Ruge angibt, den 
BlutgefaBen zu. Das Follikelbindegewebe beteiligt sich an der 
Resorption nur durch Aussendung von GefaBsprossen in die 
Eikorper. Ahnliche Vorgange hat auch Burkhardt (1912) bei 
Rana esculenta beobachtet. 

In gewisser Weise ist die Riickbildung der Eier des Bidder
schen Organes der Follikelatresie des Amphibienovariums ahnlich, 
und zwar sowohl beim Bidderschen Organ des Mannchens und 
Weibchens. 

Wahrend nun aber bei der Follikelatresie lediglich die Eizellen 
also solche resorbiert werden, kommt es in den Eizellen des 
Bidderschen Organes vor der Resorption durch die Granulosa
zellen zu einer Inkretbildung im Plasma der Eier. Dieser Vorgang 
ist nun besonders gut am Bidderschen Organ des Weibchens zu 
verfolgen. Er stimmt aber mit dem des Mannchens iiberein. 
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Wir hatten schon bei der Genese der Eier des Bidderschen Or. 
ganes gesehen, daB die Dotterbildung hier nur in ganz rudimentarer 
Weise ausgebildet ist. Dagegen spielen sich im Kern eigenartige 
Prozesse ab, die ha.uptsachlich die N ucleolarsubstanz betreffen. Bei 
jungen Bidderschen Zellen bis zur mittleren GroBe sind wenige 
kleine runde Nucleolen vorhanden, die manchmal eine konzentri· 
sche Schichtung zeigen. Die Nucleolen teilen sich nun lebhaft 
und ergeben dabei Bilder, wie man sie bei der Amitose beobachtet, 
wie sieAimee (1908) beschrieben hat, und ich sie ebenfalls beob· 
achten konnte. N achdem die Eier des Bid derschen Organes bis zur 
mittleren oder maximalen GroBe hetangewachsen sind, haben 
die Nucleolen bedeutend an Umfang zugenommen. Sie sind jetzt 
rundllch oder unregelmii.Big geformt und sind im Inneren vacuoli. 
siert, wie das auchsonst haufig bei Nuc1eolen beobachtet worden 
ist (J orgens en). 1m Centrum beobachtet man haufigeine braun· 
schwarze kornelige Masse. Die im friiheren Stadium sehr schOn 
ausgepragte Lampenbiirstenformation des Chromatins geht all· 
mahlich verloren. Es ist in den Kernen dann eine grobwabige 
Struktur wahrzunehmen. Auf dem Maschenwerk liegen die ver· 
schieden groBenChromatinbrocken. Die Nucleolarsubstanz tritt 
nun nach eigenartigen Umbildungsprozessen aus dem Kern aus, 
sodaB wir ihr eine besondere Bedeutung zumessen konnen. 

Nucleolen kommen sowohl bei Pflanzen wie bei Tieren vor. 
-aber das, was wir von diesen eigenartigen Gebilden wissen, ist 
1920 von A. Meyer zusammenfassend berichtet worden. Er be· 
zeichnet die Nucleolen als ergastische Gebilde; denn sie entstehen 
in den jungen und iilteren Kernen ganz neu und konnen rest· 
los in der Zelle gelost werden. Es spricht manches dafiir, daB 
die Substanz des Nucleolus beirn Wachstum des Plasmas ver· 
braucht wird. Dazu miiBte aber der Nucleolus in irgendeiner Form 
in das Plasma iibertreten. Ob das bei normalen Zellen, nament· 
lich Eizellen, insichtbarer Form vorkommt, muB bezweifelt wer· 
den. DaB die Nucleolen aber tatsiichlich verbraucht werden, zeigen 
die Untersuchungen von Jorgensen (1913) bei den Eiern von 
Melamphaes. Neben dem in der Einzahl vorhandenen Nucleolus 
entstehen in jungen Oocyten dieses Frosches zahlreiche basi. 
chromatische Randnucleolen, die sich abflachen, vacuolisieren und 
zu eigenartigen Tetraden, Achterfiguren usw., auswachsen. Diese 
werden bis zu ihrem volligen Schwund verbraucht. Diese Be-
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obachtungen sind auch am lebenden Objekt gemacht worden. 
Auch iiber das AusstoBen der Nucleolen aus ruhenden Kernen gibt 
es mehrfache Angaben. Die Nucleolen sollen durch die Kern
membran der Eizellen hindurchtreten und sich in Dotterelemente 
umwandeln. Die Beobachtungen Montgomerys scheinen fiir 
einen Nucleolenaustritt aus dem Kern zu sprechen. Die Nach
untersuchungen von Jorgensen haben jedoch ergeben, daB die 
Deutungen nicht zutreffen. Korschelt sieht in den Kernkorpern 
eine Anhaufung von Stoffen, welche zur geeigneten Zeit wieder 
zum Aufbau des Kernes verwendet werden. Nach seinen Unter
suchungen an Ei- und anderen Zellen findet zweifellos eine Auf
losung der Nucleolarsubstanzstatt. Die Erklarung dieser Erschei
nung findet er darin, daB die Nucleolarsubstanz in und vielleicht 
auBerhalb des Kernes zur Verwendung gebracht werden soIl. Auch 
bei Amphibien halt er den Austritt von Kernsubstanzen aus 
dem KeimbIaschen nicht fiir ausgeschlossen. Weiter beobachtete 
er die Bildung von langeren oder kiirzeren Fortsatzen des Ker
nes bei secernierenden Zellen verschiedener Art. Die Fortsatze 
waren nach demjenigen Tell der Zelle gerichtet, wo die Secretion 
stattfand. 

Der Kern verliert gerade an solchen Stellen oftmals seine 
scharfe Begrenzung, sodaB sein Inhalt direkt in das Zellplasma 
iibergehen kann. 

In den secernierenden Doppelzellen der Ovarien von N epa 
und Ranatra finden sich groBe massige Kernkorper, die spater 
zum Teilschwinden, also wohl in Losung iibergefiihrt werden. 

Die Bilder, die Korschelt von Nahrzellen der Insectenovarien 
gibt, stimmen in auffalliger Weise mit den Secretbildungsstadien 
der Eier des Bidderschen Organes iiberein. 

Die Verwendung der Nucleolarsubstanz im Zellplasma findet 
nun vor allen Dingen bei Secretions- und Inkretionsbildungen 
statt. Fiir die Zellen des Interrenal- und Internephridialorgans 
habe ich das fiir die Nucleolargranula nachweisen konnen. Bier 
tritt die N ucleolarsubstanz direkt in das Plasma ein und gibt 
AnlaE zur Bildung der Inkrete des N ebennierenrindensystems. 

Ganz Ahnliches laBt sich auch wieder am Bidderschen Or
gan beobachten. Die mit Vacuolen durchsetzten Nucleolen be
geben sich an die Kernmembran heran (Abb. 93). Die Nucleolar
substanz lOst sich dann in kornige Brocken auf, die sich dunkel 
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mit chromatischen Farbstoffen farben. Die Kernmembran, die 
vorher glatt und kreisrund war, wird jetzt unregelmaBig und 
ist an vielen Stellen ausgebuchtet. Die in Kornchen aufgelOste 
Nucleolarmasse buchtet zuweilen die Kernmembran kuppen
formig vor, und es kommt dann zur AusstoBung von Nucleolar
granula, die oft massenhaft im Plasma nachzuweisen sind. Ob die 
Granula auf osmotischem Wege, gelost also, die Kernmembran 
durchwandern oder geformt, liiBt sich nicht mit Sicherheit ent
scheiden. Hier findet jetzt ein weiterer staubformiger Zerfall 
der Granula statt, so daB sich Herde von osmierbaren Massen im 
Plasma nachweisen lassen. Meist liegen diese Massen zuerst halb
mondfOrmig urn den Kern 
herum. Zuweilen liegen 
auch diffuse Massen im 
Plasma, wie z. B. in 
Abb. 93 oder es sind stab
chenformige Gebilde vor
handen, die zu Bundeln 
vereint sind. Auch zwi
schen diesen liegen die 
osmierbaren Granula. 

DieseeigenartigenStab
chenmassen sind auch von 
Knappe gesehen worden. 
Er kommt zu der merk
wiirdigen Auffassung, daB 

Abb.93. Schnitt durch eine Biddersche Zelle des 
Weibchens, deren Kern fast ganz degenericrt und 
deren Plasma vollstandig mit osmiertem Sekret an
gefiilIt ist. Die Granulosazellen (gT) sind hOher ge
worden. In der Theca folliculi liegen dieKapillaren(cp). 
Yergr. Oc. 2. Obj. E (auf 3/ . verkleinert). Das Prii-

parat stammt vom 20. 7. 1920. (Original.) 

es sich hier urn Spermatozoen handele, die sich im Bidder
schen Organe des Mannchens in anormaler Weise bildeten. 

Welche Bedeutung diese stabchenartigen Gebilde haben, ver
mag ich nicht zu sagen. DaB sie nichts mit Spermatozoen zu tun 
haben, ist wohl selbstverstandlich. Sie verschwinden ubrigens 
bei den weiteren Secretionsphasen und sind dann nicht mehr 
nachzu weisen. 

Bei diesem lnkretionsablauf drangt sich ohne weiteres ein Ver
gleich auf mit der Bildung des Corpus luteum der Saugetiere. 
Auch dieses bildet sich aus Granulosazellen und ist fur die Inkre
tion des Ovariums wahrend der Schwangerschaft verantwort
lich. Auch hier geben die sogenannten Granulosaluteinzellen ihr 
Inkret direkt indas Blut abo lch glaube hier eine trophische 
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Funktion der Granulosazellen festgestellt zu haben, wie das auch 
Champy, Regaud, Goldmann und Kyrle fur die Zwischen
zellen beim Frosch angeben. Untersuchungen beim Runde spre
chen jedoch mehr dafur, daB die osmierbaren Kornchen in den 
RodenkaniHchen aus degenerierten Keimzellen gebildet und dann 
von den interstitiellen Zellen aufgenommen werden. 

Andererseits habe ich auch mehrfach feststellen konnen, daB 
die Zwischenzellen des Rodens ihr Inkret an die sie reichlich durch
ziehenden Capillaren abgeben. Ich mochte daher annehmen, daB 
das Inkret des Rodens von degenerierenden Samenzellelementen 
gebildet wird, daB es dann gewissermaBen als Prosecret in die 
Zwischenzellen gelangt, wo es zum definitiven Inkret umgebildet 
wird. Bei denjenigen Tieren, die keine Zwischenzellen im mann
lichenGeschlecht haben, so z. B. Tritonen und Wurmern, wird dann 
das Inkret von den Keimzellen aus direkt in die Blutbahn befordert. 
Den Beweis dafur habe ich beim Regenwurm erbracht, wo im 
Roden kein echtes Interstitium vorhanden ist und dennoch die 
sekundarell Geschlechtsmerkmale von den Roden, also den Keim
zellen, abhangig sind. 

Bestarkt werde ich in dieser Auffassung durch die U ntersuchung 
am Bidderschen Organ besonders des Krotenmannchens. Wie 
meine experimentellen Untersuchungen dieses Organes gezeigt 
haben, ist das Biddersche Organ beim Mannchen und Weibchen 
allein imstande, aIle wesentlichen Charaktere des Geschlechtes 
aufrecht zu erhalten. 1m Bidderschen Organ ist, wie das auch 
Ognew schon feststellte, kein Interstitium vorhanden. Die Zel
len des Bidderschen Organes leiten sich, wie das King angibt, 
aus den Urkeimzellen her. In ihnen bildet sich das Inkret, das 
dann von den Granulosazellen aufgenommen wird. Diese sind 
also funktionell direkt den Zwischenzellen des Rodens und den 
Luteinzellen des Ovariums gleichzusetzen. Die Granuiosazellen 
geben das Inkret, ahnlich wie die Zwischenzellen, an das Blut 
ab, von wo es auf die sekundaren Geschlechtsmerkmale wirkt. 
Damit ware in groBen Zugen der ProzeB der Inkretion der 
Keimdrusen geklart. Die Keimzellen selbst sind es, wie das schon 
NuI3baum vermutet hat, dieletzten Endes das Inkret dieser Or
gane produzieren. NuB b a Urn kam indessen so zu diesem Schlusse, 
daB er annahm, die interstitiellen Zellen waren umgewandelte 
Keimzellen. Auch ich habe bis 1914 in einem gewissen Grade 
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diesen Standpunkt vertreten und habe versucht, die rudimentaren 
Keimzellen des Bidderschen Organes mit den Zwischenzellen 
zu homologisieren, betonte aber schon damals, daB experimentell 
nur bewiesen sei, daB, soweit uberhaupt nachzuweisen, allein 
die Keimzellen imstande sind, die Geschlechtscharaktere zu be
herrschen, gestutzt auf meine Versuche am Regenwurm und auf 
die Befunde am Bidderschen Organ der Kr6te. Die genaue 
Analyse des Bidderschen Organes im Vergleich mit dem Inter
stitium der echten Keimdrusen zeigt uns jedoch, daB die inter
stitiellen Zellen Speicherorgane oder Transportorgane fur die 
in den Keimzellen derGeschlechtsdriisen oder den in rudimentaren 
Keimdrusen des Bidderschen Organes gebildeten Inkrete sind. 
In beiden Fallen fuhren die Zwischenzellen des Hodens und die 
Luteinzellen des Ovariums oder die Granulosazellen des Bidder
schen Organes das Inkret dem Blutstrome zu. 

Durch diesen Befund fugt sich auch dieGeschlechtsbestimmung, 
bedingt durch den Geschlechtschromosomenmechanismus, der 
Hormonlehre ein. 1m mannlichen und weiblichen Geschlecht wer
den, ",ie das auch Goldschmidt annimmt, von den Geschlechts
chromosomen specifische Enzyme gebildet, die zur Bildung des 
Inkretes AniaB geben. Da nun, wie wir beim Bidderschen Or
gan gesehen hatten, die Bildung des Inkretes vom Kern ausgeht, 
und das Chromatin dabei schlieBlich mit verbraucht wird, so ist 
es nicht unwahrscheinlich, daB die mannlichen und weiblichen 
Enzyme direkt in der Zelle zur Wirkung kommen und nun die 
Bildung eines specifisch mannlichen oder weiblichen Inkretes an
regen. 

Wir sehen auch gar nicht selten im Hoden von er
wachsenen Kr6ten in den Tubuli seminiferi Eizellen in groBer 
Zahl sich neben den Samenzellgenerationen entwickeln .. Die histo
logische Untersuchung ergibt zweifellos, daB wir es mit Eizellen 
zu tun haben. Sie haben Lampenburstenchromosomen und Dot
terplattchen. Sie sind von einer Cyste umgeben, wie sie fUr die 
spermatogenetischen Generationen von den Sertolischen Zellen 
geliefert werden. Ahnliche Eizellbildung findet sich auch in den 
Samenkanalchen junger Saugetiere, wie das Popoff und Har ms 
festgestellt haben. Bei Rana esculenia bezeichnet sie Cha mpy 
als eiahnlich, Witschi dagegen halt sie fur hypertrophierte Sper
matogonien (Abb. 127). 

14* 
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Auch meine Befunde bei Kroten (Abb. 42 a, b) stimmen durch
aus mit den erwahnten vonMeyns (1910) iiberein. Ich halte es fiir 
sehr wohl moglich, daB Spermatogonien bei einem Regenerations
prozeB sich so weit zuriickzudifferenzieren vermogen, daB sie zu 
Urkeimzellen werden und nun natiirlich die Moglichkeit haben, 
sich auch zu Oocyten zu entwickeln; jedenfalls ist dieses die zwang
loseste Annahme. lch halte es fiir ausgeschlossen, daB in den von 
mir untersuchten Fallen die Eizellen von alten intakten Roden 
eines Dbergangszwitters stammen. Eizellen gehen zwar sicher, wie 
Witschi sagt, nur aus den Keimepithelien hervor, das sagt 
aber nichts gegen unseren Befund, denll die Samenkanalchen sind 
auch von einem solchen Epithelium ausgekleidet. 

Bei meinen eigenen Versuchen iiber experimentell-physio
logische Geschlechtsumstimmung bei erwachsenen Kroten 
liegt die Ursache klar zutage. Alle mannlichenKroten habellneben 
dem Roden ein Biddersches Organ, das die direkte Entwicklung 
aus Urkeimzellen in weiblicher Richtung darstellt, ohne daB man es 
als Ovar bezeichnen konnte. 1m Bidderschen Organ entwickeln 
sich Biddersche Oocyten nur bis zum Synapsisstadium der Ova
rialoocyten und fallen dann der Degeneration anheim. Man konnte 
das Biddersche Organ vielleicht als die undifferenzierte Urkeim
driisenanlage des Urodelenstadiums der Kroten auffassen. Entfernt 
man nun bei mannlichen erwachsenenKroten die Roden, so bleiben 
zunachst die sekundaren Geschlechtsmerkmale unter dem Einflu.B 
des mannlich inkretorisch wirkenden Bidderschen Organes voll
standig erhalten. Dadurch, daB das Tier seiner mannlichen Gene
rationszellen vollstandig beraubt ist, werden in immer starkerem 
MaBe vom Roden bewirkte Remmungen, die normalerweise die 
weibliche Anlage latent erhalten, beseitigt. Fiittert man diese 
Tiere auBerdem noch stark mit fetthaltigen Substanzen, so hyper
trophieren die Eier des Bidderschen Organes, sie fallen nicht 
mehr nach dem Synapsisstadium der Degeneration anheim und 
wachsen allmahlich zu normalen Eizellen heran. 

In dem MaBe, wie das Biddersche Organ sich zu einem Ova
rium umdifferenziert, kommen die latenten weiblichen Merkmale 
zur Entwicklung, d. h. Eileiter und Uterus entwickeln sich, die 
Korperform und das Verhalten der Tiere wird weiblich. Dagegen 
bilden sich die mannlichen Charaktere zuriick. Die Daumen
schwielen, der Klammerungsreiz und der Brunstlaut verschwinden. 
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Es laBt sich also im Laufe mehrerer Jahre durch Beseitigung der 
Hemmungen fiir die latente weibliche Anlage und die Forderung 
der Entwicklung von normalen Eizellen im Bidderschen Organ 
durch Fiitterung, also durch Stoffwechselbeeinflussung, aus einem 
normalen Mannchen ein normales Weibchen entwickeln. DaB 
diese Versuche schneller und leichter gehen bei jungen Tieren 
und solchen, die schon eine Tendenz zur Entwicklung von Ei
zellen im Bidderschen Organ haben, ist wohl ohne weiteres klar 
und geht einwandfrei aus den Versuchsprotokollen der Original
arbeit hervor. Naheres werden wir iiber diese Gesehleehtsum
wandlung imnaehsten Kapitel horen. 

IV. Die bisexuelle Veranlagung der Tiere. 
a) Mechanik und Physiologie del' normalen 

Geschlechtsbestimmung. 
Die Ontogenese und besonders das Studium der Keimbahn 

konnte uns keinen AufsehluB dariiber geben,' wie die Differen
zierung in mannliehe und weibliche Keimdriisen erfolgt. 
Nur die Entstehung der gesehlechtlieh noch indifferenten essen
tialen Gesehlechtsanlage konnte naeh den bisherigen Untersuchun
gen aus einer indifferenten Keimbahnzelle oder Urkeimzelle be
schreibend verfolgt werden. Es miissen daher andere Forschungs
wege eingeschlagen werden, um die Geschlechtsdifferenzierung 
klarzulegen. Man kann dem Ziele auf dreierlei Weise naher kom
men. Erstens, indem man durch Bastardierungsversuehe auch 
die Geschlechtsfaktoren nach der Mendelschen Regel analysiert, 
zweitens, indem man die cytologischen Verschiedenheiten der mann
lichen und weiblichen Keimzellen studiert und drittens, indem 
man den sich entwickelnden Embryo experimentell nach der mann
lichen oder weiblichen Seite hin zu beeinflussen sucht. AIle diese 
Forschungsrichtungen sind in neuester Zeit auBerordentlieh frucht
bar gewesen, und gerade die ersten beiden Methoden haben auch 
vieles zur Klarung der' Korrelationen der genitalen essential en 
und akzidentalen Merkmale beigetragen. 

Wir gehen zunachst auf die Anwendung der Mendelschen 
Vererbungsregel auf die Geschlechtsverteilung bei den Nachkom
men ein. Mendel selbst hat schon eine derartige Moglichkeit in 
Erwagung gezogen. Wir miissen zunachst eventuelle Erbeinheiten 
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annehmen, die in spaltenden allelomorph en Paaren auftreten. Man 
kann sowohl fUr die essentialen sowie auch fiir die akzidentalen 
Sexualcharaktere Merkmalspaare heranziehen. Da wir nun wissen, 
daB die weiblichen akzidentellen Merkmale fast ausschlieBlich nur 
mit dem Weibchen oder den Ovarien zusammen auftreten, die 
mannlichen nur mit dem Mannchen oder mit den Hoden, so 
muB der Faktor fUr Weiblichkeit auch mit dem Faktor fiir die 
Erbeinheiten der weiblichen sekundaren Sexusmerkmale verbunden 
sein, der Faktor fiir Mannlichkeit dagegen mit den mannlichen 
sekundaren Merkmalen. Man hat daher mit Recht die sekun
daren Merkmale als geschlechtsabhangig bezeichnet und spricht 
in der Mendel-Forschung haufig von einer geschlechtsabhangigen 
oder geschlechtsbegrenzten (sex limited) Vererbung, obwohl hier 
meist nicht nur eigentliche sekundare Merkmale gemeint sind, 
sondern auch andere Eigenschaften, die in bestimmten Kreuzungen 
immer nur auf das eine Geschlecht iibergehen, obschon sie auch 
durch geeignete Kreuzungen ebenso auf dasandere Geschlecht 
vererbt werden konnen. 

Diese Forschung iiber die geschlechtsbegrenzte Vererbung hat 
eine bedeutende Stiitze in der cytologischen Methode gefunden, 
indem es gelungen ist, die hierher gehorigen Eigenschaften auf 
bestimmte Chromosomen zuriickzufUhren. Besonders durch das 
Verhalten der Chromosomen bei der Reduktionsteilung in den 
mannlichen und weiblichen Keimzellen wird die Geschlechtsab
hangigkeit im hohen Grade verstandlich gemacht. Cytologie und 
experimentelle Bastardierung haben sich also in der vollkommen
sten Weise· erganzen konnen. 

Die Resultate dieser Forschung haben L. Plate (1913) und 
Goldschmid t (1923) in ihren Biichern iiber Vererbungslehre 
iibersichtlich dargestellt (neuerdings auch Morgan, 1920); ich 
werde mich im folgenden auf ihre sehr klaren Darstellungen, wie 
auch auf die Zusammenstellungen von Wilson, Schleip und 
R. Hertwig stiitzen. 

Die beiden Formen der Fortpfianzung sind die ungeschlecht. 
liche und die geschlechtliche. Die erstere, die Teilung und Knos
pung, lasse ich hier auBer Betracht, da sie eine heute meist ab
geanderte, primitive Form der Fortpfianzung darstellt. 

Die geschlechtliche Fortpfianzung stellt heute die wichtigste 
Form der Erhaltung rezenter Arten dar, Sie ist gekniipft an die 
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Herausdifferenzierung von Keimzellen aus dem Soma und deten 
allmahIicher Zusammenlagerung zu einem abgegrenzten Organ, 
den Keimdriisen. Das Ei hat den Charakter einer typisch primi
tiven Zelle; die mannliche Keimzelle, das Spermatozoon dagegen 
ist zu einer Lokomotionszelle differenziert, um das Ei aufzu
suchen, in dasselbe einzudringen und mit dem Eikern zu ver
schmelzen. Diese Zelldifferenzierung ist etwas Sekundares, denn 
die Urkeimzellen sind in beiden Geschlechtern gleich, bis auf die 
Geschlechtschromosomengarnitur, die, wie jetzt nachgewiesen, bei 
vielen Tierstammen bei mannIichen und weiblichen Keimzellen 
charakteristisch verschieden ist. Entweder haben wir Mannchen: 
n + x Chromosomen; Weibchen: n + 2x, oder Mannchen: n + 
(x + y); Weibchen: n + 2x, wo x und y das Geschlechtschromo
som bedeutet, oder das Umgekehrte bei den Geschlechtern. Damit 
ist nach eingetretener Reduktion des ChromosomeIibestandes um 
die Halfte bei der Keimzellreifung das Geschlecht bestimmt. 

Das Geschlecht wird nun normalerweise bei sehr vielen Tieren 
so festgelegt, daB Ei und Samenzelle in bestimmter Kombination 
miteinander verschmelzen. Die Geschlechtsbestimmung ist also 
sehr einfach, wenn wir nur den Geschlechtschromosomenmechanis
mus spielen lassen. Hat ein Tier Mannchen: .n + x, Weibchen: 

n 
n + 2 x Chromosomen, so haben die reifen Eizellen alle 2 + x, 

n 
die Samenzellen dagegen zur Halfte 2 + x und zur anderen 

Halite ; . Durch Verschmelzung entstehen zur Halfte Weibchen: 

zur Halfte Mannchen: 

Wir nennen diese Art der Geschlechtsbestimmung Protenortyp 
(Abb. 94 und 95). 

In diesemFalle ist also das mami.liche Geschlecht hetero
gametisch, das weibliche homogametisch oder jede geschlecht
liche Zeugung ist eine Riickkreuzung mit Fl (50: 50 vB.), d. h. 
gleiche Zahl der Mannchen und Weibchen. Es gibt nun aber 
weiterhin Falle, wo in den mannlichen Keimdriisen das X -Chro-
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mosom noch einen kleinen Partner behalten hat, das Y-Chro
mosom, wir haben dann den Lygaeustyp (Abb. 96a und 96b). 

Nezara Lygaeus Protenor ~romasrer Fifch/a Sinea. 
OnCQpelr!.. tuschi.fu. PyrrhOCl)r" 'hyllaxero Thyanta Prion ;dus 

Fle/fit,dung 

I! r III r. r I .. r l.t r rIb 
¥-l(lasse 

des 
Miinncher"ls '(- /(la$5' 

Relfefe/lung I I b I I ! I I b rar lnb I ill l ,(-Klasu 

des 

Weibchen.$ '(-/(Iasse 

Befruchlung 

@ @ @ @ @ 
Sperm(/ ~ 

g ibl 0O ~ + 
Mjjnnchen 0 1 0 0 ' 0 0,. 0". ~~ fi,( 

Befruchfung 

~ @ (9 @ ~ 
Spuma,( 

9 ,bf @ + 0. 0 0,0 0 . o '0 0"0 •• 
Weibchen 0 - 0 fiX 

Abb. 94. Schematlsche Darstellung der verschiedenen Typen geschlechtsbestimmcnder 
Chromosomen. (Nach Wilson.) 

n 
Die beiden Arten der Spermatozoen haben dann -2' + x und 
n 2 + y Chromosomen, wo x das 

x 
~ 0 •••••••• •· 
J1I.l:Zf'1- ••••• • • • • . 

~xO •••••••••• 
a ,., •• II ••• 

<0 ][ 
\/ 
X 

Abb. 95. Die Kcrnkorper der Wanze Anasa 
tristis, und zwar I aus einer Samenmutterzelle, 
I I aUB einer J:imutterzelle. Links jeweils 
deren Anordnung vor der Teilnng (" Aqua
torialplatte"), dem filr ihre Wahrnehmung be
quemsten Stadium; rechts die einzelnen Kern
korperchen aus dlcser Gruppe paarweise ~or
tiert. Die Autochromosomen sind schwarz ge
zeichnet, die Geschlechtschromosomen x weif3 
ausgespart. (Nach Wilson aus R . Hertwig.) 

Weibchen bestimmende, y das 

mannlich bestimmende Chro-
mosom ist. Die Kreuzungsbei
spiele von Drosophila sollen uns 
weiter unten Naheres damber 
aussagen. Die heterozygoten 
Mannchen, bzw. Tiere mit Ge
schlechtschromosomen, haben 
wir bei vielen vermoiden For
men, sehr vielen Arthropoden 
und Vertebraten, insbesondere 
bei den Saugetieren. 1m Gegen
satz dazu haben die Schmetter
linge und die Vogel heterozygote 
Weibchen beziiglich der Ge
schlechtsbestimmung. Cytolo

gisch ist das 
nachgewiesen 

von Seiler bei der Psychide Talaeporia tubulosa 
worden. Wir bekommen hier reife Eizellen mit 
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; - und ; + x Chromosomen und Spermatozoen, die aIle ; + x 

Chromosomen haben. Das X-Chromosom in der Halfte der Eizellen 
ist also hier das Mannchen bestimmende. Da die Geschlechts
bestimmung durch das Kreuzungsexperiment fiir Schmetterlinge 
zuerst bei Abraxas genau untersucht worden ist, so konnen wir 
hier von einem Abraxastyp sprechen fiir aile Tiere, bei denen 
das wei b lie h e Gesehleeht heterozygot ist. Den Ablauf des 
Chromosomenverhaltens gibt uns das ausgezeiehnet untersuchte 
Objekt Ancyracanthus (Protenortyp) naeh Mulsow (Abb. 97). Der 
rechte Kreis gilt fiir den weibliehen Cyelus, der linke fiir den 

Abo. 96a. Zweite Reifeteilung in der Samenreifung 
der Wanze Gala8toem8 oClllatlls: beide Jinke Abbil
dungen zeigen die Teilung in Gang, wobei die Kern
korper auseinandertreten, darunter auch die Ge
schlechtschromosomen, undzwar mehrereX-Chromo
somen nach der einen, ein Y -Chromosom nach der an
deren Seite. Die rechte Abbildung zeigt als Teil
ergebnls die Gruppen der Kernkorper, wie sie sich 
vor ihrem UndeutHchwerden in den reifen Samen
zellen finden: oben die X-Chromosomen, nnten das 
Y-Chromosom. (Nach Payne aus R. Hertwig.) 

••• 
• 0 ,-.O· 

-" 
Abb. 96 b. Zweite ReifeteiIung in 
der Samenreifung der Wanze EUlck{-
8tU8 variolariu8. Linke AbbiIdung 
zeigt die TeiIung soeben in Gang, 
wobei die Kernkorper auseinander
streben, das X-Chromosom zu dem 
einen, das Y-Chromosom zu dem 
anderen Pol wandert; die rechte 
Abbildung zeigt das Resultat der 
vollwgenenTeilung(die Kernkorper
gruppcn in den Samenfaden, ehe die 
Kernkorper wieder unsichtbar wer
den), niimlich die obere Gruppe mit 
dem kleinen Y -, die untere mit dem 
grol3eren X-Chromosom. (Nach 

Wilson aus R. Hertwig.) 

mannliehen. Am Beriihrungspunkt beider Kreise liegt die Be
fruehtung. Der r~chte Kreis zeigt in 1 das weibliehe Tier mit 
einer Ureizelle im Ovar, die 12 Chromosomen enthalt. In Wirk
liehkeit sind beide X-Chromosomen, die weill bezeiehnet sind, nicht 
zu unterscheiden. Schema 2 zeigt die Oogonie oder Ureizelle als 
Ausgangspunkt der Oogenese. Zwischen 2 und 3 liegt die Synapsis 
mit der paarweisen Conjugation der Chromosomen. Sie werden 
in der Wachstumsperiode (3) unsiehtbar und erst im Beginn der 
Reifeteilung als 6 zweiwertige, also paarweise vereinigte Elemente 
wieder sichtbar. Die erste Reifeteilung (5) entfernt aus dem Ei (6) 
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ganze Chromosomen in den ersten Richtungskorper, wahrend die 
zweite Reifeteilung (6) jedes iibriggebliebene Chromosom der Lange 
nach halbiert und die Spalthalften verteilt. In dem reifen Ei (7) 
befindet sich somit die reduzierte Zahl von 6 Chromosomen, dazu 
aber das weiBe X·Chromosom, und zwar ist dieses in allen ge· 
bildeten Eiem vorhanden. 

Das mannliche Tier aber (Abb. 97 links) besitzt in seinen Ursamen
zellen des Hodens nur Zellen mit 11 Chromosomen, darunter ein un· 
paares X·Element (2 und 7, das hier auch weiB gezeichnet worden ist). 

Wenn diese nun in der Synapsis conjugieren, erhalt das weiBe 
X·Chromosom natiirIich keinen Partner, es bleibt einwertig. und 
in der Spermatogenese zeigt es seine Besonderheit dadurch an, 
daB es im folgenden Ruhekem (3) erhalten bleibt. Fiir die Vor
bereitung zur ersten Reifeteilung stehen somit fUnf doppelwertige 
Elemente zur Verfiigung und das einwertige X·Element (4). Die 
erste Reifeteilung teilt dann die Paarlinge auf die beiden Tochter
zellen auseinander; das unpaare X·Element wandert aber unge
teilt ab zu einem Pol (5), wobei es durch seine isolierte Lage an 
der Spitze wieder seine Besonderheit kennzeichnet. 

Es entstehen also 2 Spermatocyten erster Ordnung, von denen 
die eine 5 Chromosomen, die andere 6, namIich 5 gewohnliche 
und 1 X·Element, enthalt. 

Die zweite Reifeteilung (6) laBt dann jede dieser Zellen mit 
einer gewohnlichen Mitose sich teilen, nur entstehen hier 4 Sper
matiden, von denen zwei 5 und zwei 6 Chromosomen besitzen. 
Bei diesem so auBerordentIich giinstigen Objekt bleiben diese 
4 Spermatiden nur durch ein Cystophor verbunden und konnen 
in diesem Znstand isoliert werden und so zur Herstellung einer 
iiberaus beweisenden Mikrophotographie dienen. 

Dieses Objekt hat nun besonders den Vorzug, daB die Sper
matide sich kaum verandert, wie es sonst bei der Bildung des 
befruchtungsfahigen Spermatozoons beobachtet wird. Die Chro
mosomen bleiben hier auch noch weiterhin sichtbar, und so laBt 
sich der entscheidende Punktauch beobachten: namlich, daB 
die Halfte der Eier von einem Spermatozoon mit 6 Geschlechts
chromosomen (5 + x) befruchtet werden (8 a), die andere Halfte 
aber von einem solchen mit nur 5 Chromosomen (8 b). 

Da der Eikern in jedem Fall 6 Chromosomen enthalt, zeigen 
die befruchteten Eier im Vorkernstadium (9) wieder in der ersten 
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Furehungsspindel (10) und aIle weiteren Furehungskerne (ll) 
12 = (5 + x) + (5 + x) Chromosomen und das gibt die Weib
chen (reehts). Oder es treten II = (5 + x) + 5 Chromosomen 
zusammen und das gibt Mannehen (links). Und da nun gerade 
bei Nematoden eine ausgesproehene Keimbahn existiert, wie wir 
friiher gesehen haben, d. h. also die Gesehleehtszelle und ihre 
Chromosomen sieb von der sieh teiIenden Eizelle herleiten, ist 
damit der ganze Chromosomeneyclus dieses Objektes gesehlossen. 

Dureh die Kenntnis der Gesehleehtsehromosomen ist nieht 
nur die Entstehung des Gesehleehts dem Verstandnis ersehlossen 
worden, sondern aueh die mit den Gesehleehtsfaktoren korrelativ 
verkniipften Faktoren sind uns jetzt klar. 

Es ist bemerkenswert, daB die Erkenntnis der Vererbung des 
Gesehleehts und der gesehlechtsbegrenzten Faktoren zuerst ohne 
Kenntnis des Chromosomenverhaltnisses nur durch das Kreuzungs
experiment erschlossen worden ist, daB aber aIle diese Ergebnisse 
durch die Chromosomenforsehung wesentlieh im Verstandnis ver
einfacht erscheinen. 

Die Geschleehtsehromosomen sind von Hen kin g entdeekt 
worden, Mac C 1 u n ghat zuerst den Gedanken ausgesprochen, 
daB das X-Chromosom geschlechtsbestimmend sei. Das Ver
dienst, die wahre Bedeutung der X-Chromosomen geklart zu 
haben, gebiihrt E. B. Wilson. Wie wir heute die Wirksam
keit der Geschlechtschromosomen in der Zelle aufiassen kon
nen, soIl weiter unten geschildert werden. Zunachst gehe ich 
jetzt auf das Kreuzungsexperiment ein, das die Vererbung des 
Geschleehts und die mit dem Gesehlecht verkoppelten Merk
male klarlegt. 

U m zunachst auf die Bastardierungsversuche einzugehen, ist 
es notig, fiir die hier in Betracht kommenden Erbfaktoren kurze 
Bezeichnungen einzufiihren, wie es auch sonst beim MendeIismus 
geschieht. (leh lehne mieh hier an die sehr klaren Ausfiihrungen 
von Plate an.) AIle groB geschriebenen Buchstaben bezeichnen 
den dominanten, aIle klein geschriebenen den reeessiven und 
aIle in Klammern den latenten Zustand. 

W oder w = Faktor fiir WeibIichkeit; W' oder w' = Faktor 
der zugehorigen sekundaren weiblichen Merkmale. 

Moder m = Faktor fiir Mannlichkeit; M' oder m' = Fak
tor der zugehorigen seku.ndaren mannlichen Merkmale. 



Mechanik und Physiologie der normalen Geschlechtsbestimmung. 221 

D = dominanter, R = recessiver, geschlechtsabhangiger 
Faktor. 

Die Forschungsmethode besteht darin, daB man zwei verschie
dene Varietaten mit geschlechtsgebunden verschiedenen Merkmals
paaren kreuzt. Bei einigen derartigen Bastardierungen hat sich 
nun herausgestellt, daB in der FI-Generation die Heterozygoten 
in beiden Geschlechtern verschieden aussahen. Ais Beispiel sei 
hier eine Schafkreuzung, (Wood 1906) die schon Darwin bekannt 
war, angefiihrt, die zwischen gehornten Dorsets und ungehorn
ten Suffolks angestellt wurde, wobei "gehornt" = D, "ungehornt" 
= R ist. Es ergab sich so, daB die DR der FI-Generation beim 
Mannchen den dominanten, beim Weibchen den recessiven Cha
rakter hatten. Das heiBt, es waren aHe heterozygoten Mann
chen gehornt, aHe Weibchen ungehornt. Der Verlauf der Kreu
zung laBt sich am besten an der Hand eines Schemas verfolgen. 
Zum Verstandnis sei ferner vorausgeschickt, daB W ein D ver
decken kann. 

l,' = gehOrnt. 0, ~ = ungehOrnt. 
p Dorset l DD X Suffolk ~ RR 

---------~----------~-
Fl l DR+ ~DR 
---------- -v- -------------' 

F2 Il DD + 2l DR + 10 RR + 1 , DD + 2 ~ DR + 1 ~ RR 
oRR + ~DR 

lDR+ oRR+ ~DR+ ~RR 
~ 

beobachtet: 8 9 II 

Aus der F2-Generation geht hervor, daB es drei verschiedene 
Mannchen und drei Sorten von Weibchen gibt, wenn auch auBer
lich nur zwei Sorten von jedem Geschlecht zu erkennen sind. Es 
sind also neun mogliche Kreuzungen auszufiihren, wobei wir jedes 
hornlose Mannchen mit RR bezeichnen miissen, es kann also 
Horner nicht vererben. Jedes gehornte Weibchen dagegen ist DD 
und kann auf jeden seiner Nachkommen die Anlage von Hornern 
iibertragen. 

Klarer werden die Verhaltnisse noch, wenn wir annehmen, 
daB H gehornt, h ungehornt, J ein Hemmungsfaktor ist und 
daB x+-~i und y+-~J AbstoBung zeigen (Arkell und Daven
port 1912). 
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P Suffolk 0 xyhhJi X Dorset, xxHHJJ 
Fl I xyHhJi X s: xxHhJJ 
F2 IxyHHJi 'xxHHJJ 

I xyHhJi s: xxHhJJ 
I xyhHJi s: xxhHJJ 
o xyhhJi s: xxhhJJ 

Die Erklarung dieser Ergebnisse ist deshalb schwierig, weil 
die sekundaren Geschlechtsmerkmale, in diesem FaIle die Horner, 
in ihrer Ausgestaltung von den Harmozonen abhangen, die wir 
nur bei Wirbeltieren kennen. Hier reichen aber die Geschlechts
chromosomen selbst nicht aus, urn uns verstandlich zu machen, 
weshalb DR-Schafe im weiblichen Geschlecht immer ungehornt, 
im mannlichen dagegen immer gehornt sind. Der Faktor gehornt 
kann hier nicht allein mit dem Geschlechtschromosom verkniipft 
sein, sondern muB auch durch andere Chromosomenkorrelationen 
vererbt werden. Bevor wir nichts Genaueres iiber die Wirkungs
weise der Harmozone wissen, bleiben diese FaIle ungeklart. Der 
Weg dazu ist durch den Morganschen Versuch bei Sebright Ban
tamhiihnern gewiesen worden. 

Bei diesen Hiihnern ist der Hahn normal hennenfedrig. Wird 
er dagegen kastriert, so bekommt er den mannlichen Feder
schmuck, das zeigt, daB im Haden ein Harmozon gebildet wird, 
das die Hahnenfederentwicklung hemmt. Normalerweise ist es 
jedoch so, daB der Hoden die weiblichen sekundaren Charaktere 
hemmt, denn diese kommen z. B. bei mannlichen Kroten nach 
physiologischer Geschlechtsumstimmung zur Entwicklung, wah
rend die mannlichen sich riickbilden. 

Bei den Tieren nun, die einen starr ablaufenden Geschlechts
chromosomenmechanismus haben, ist die Analyse der V organge 
eine einfachere. Ich gehe zunachst auf den Fall, von der die Lo
sung des Problems ausging, ein, auf den von Donca ster und 
Raynor studierten Stachelbeerspanner Abraxas grossulariata. 

Dieser Schmetterling hat eine helle Varietat (partieller Albinis
mus), lacticolor, die gewohnlich nur im weiblichen Geschlecht 
gefunden wird (Abb. 98). Kreuzt man Lacticolor-Weibchen mit 
Grossulariata·Mannchen, so entstehen in der Fl"Generation 50 vH. 
Grossulariata-Mannchen und 50 vH. Grossulariata-Weibchen. Der 
Grossulariata-Faktor dominiert also iiber den Lacticolor-Faktor 
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1f2 ergibt beide Formen im Verhaltnis 3: 1 (18 Grossulariata, 7 Lacti
color). Erstere enthalten beide Geschlechter, letztere nur das weib
liche. Kreuzt man ein heterozygotes Grossulariata-Mannchen der 
FI-Generation mit einem Lacticolor-Weibchen zuriick, so bekommt 
man, wie nach der Mendelschen Regel zu erwarten: 63 Grossu
lariata-Mannchen, 62 Grossulariata-Weibchen, 65 Lacticolor-Mann
chen, 70 Lacticolor-Weibchen. Hier bekommt man also zum ersten
mal Lacticolor-Mannchen. Werden dieseMannchen mit heterocygoten 
Grossulariata-Weibchen von Fl gepaart, so ist die Nachkommen
schaft wieder zur Halfte Grossulariata (145 Stiick), zur Halfte Lacti
color (130 Stiick). Erstere sind aber jetzt ausschlieBlich Mannchen, 
letztere ausschlieBlich Weibchen. Dieselben Lacticolor-Mannchen 
mit wilden, aus der freien Natur kommenden Grossulariata·Weib
chen gepaart, ergeben das gleiche Resultat (19 Grossulariata-Mann
chen, 52 Laic-tcolor-Weibchen). 

Aus dieser letzten Kreuzung ergibt sich, daB die Grossulariata 
Tiere in der N atur in bezug auf den Lacticolor-Faktor heterozygot sein 
miissen, wobei der Grossulariata-Faktor G iiber Lacticolor-Faktor g 
dominiert. Die Kreuzungsergebnisse sind in dem Schema (Abb.98) 
dargelegt: n bedeutet den Somachromosomenbestand, x das Ge
schlechtschromosom, mit dem bei Grossulariata G dominant, bei 
Lacticolor g recessiv verkoppelt ist. 

Die gleichen, wenn auch etwas verwickelteren Verhaltnisse 
haben wir bei der geschlechtsbegrenzten Vererbung der Hiihner, 
die auch im weiblichen Geschlecht heterozygot sind. Pearl, Sur
face, Goodale, Spillmann, Bateson und Hagedoorn haben 
solche Fane der gegitterten Plymouth-Rock-Henne X schwarzen 
Indian Game-Hahn und der braunen Leghorns Mannchen und 
Weibchen X Nigerhiihner Weibchen, Mannchen gefunden. Noch 
klarer tritt uns die Vererbung geschlechtsbegrenzter Merkmale 
bei einem auBerordentlich giinstigen Objekt vor Augen, namlich 
bei der Bananenfliege Drosophila melanogaster ampelophila, die im 
mannlichen Geschlecht heterozygot ist, und zwar ist die genoty
pische Zusammensetzung Mannchen n + (x + y), Weibchen n + 2 x. 

Bei Abraxas stammen die X-Chromosomen eines jeden Weib
chens von seinem Vater und die 2 X-Chromosomen eines jeden 
Mannchens stammen je eins vom Vater und von der Mutter. Es 
geht also das X-Chromosoni eines Weibchens an den Sohn iiber, 
sonst vom GroBvater durch Tochter zum mannlichen Enkel. 
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Bei Drosophila haben alle mannlich bestimmenden Sperma
tozoen ein Y-, die weiblich bestimmenden ein X-Chromosom. 
Alle Eier haben ein X-Chromosom (Abb. 99). 

Drosophila kann leicht in Tausenden von Exemplaren ge
ziichtet werden. Dabei treten leicht Mutationen an allen mog
lichen Organen auf, die von Anfang an erblich sind, bis jetzt 
wurden 200 gefunden. Neben diesen Mutationen sind eine ganze 
Reihe geschlechtsbegrenzter Faktoren erblich und an das X-Chro
mosom gebunden. 

Abb. 99 . . Chromosomenbestand der weiblichen und mannlichen Drosophila, etwas sche
matisiert. (Nach lIforgan.) 

Wir wollen als Beispiel die Kreuzung eines weiBaugigen Mu
tanten und der rotaugigen Wildform verfolgen (siehe beistehen
des Schema). 

p weiBaugiges 0 
n+(xr+y) 

n n 
2+ xr; 2 + Y 

x rotaugiges !;' 

n+xxRR 

n n 
-- +xR' - +xR 
2 ' 2 

Fl 50 vH. (n + xxRr) und 50 vH. (n + xR + y) 
rotaugige ~ Q X rotaugige 0 0 

n n 
- +xR' ---+xr 
2 ' 2 

F2 n+xxRR; n+xxrR; 
rotaugige ~ ~ rotaugige ~ ~ . 

2459 
H a r rn s, Korper und Keirnzellen . 

~---"---,", 
n n 
2+ xR; 2'+y 

n+(xR+y); n+(xr+y) 
rotaugige 0 0 weiBaugige 0 0 
"-.....--' "-....--" 

1011 782 
15 
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rotaugiges (heterozygotes) Q 

Ruckkreuzung: 

weiBaugiges :.) 
n+(xr+y) X (F1 ) n + xxr R (wie bei Abraxas) 

n n 
2+ xr; -2 +y 

n n 
2 +xR; -f+xr 

n+xxRr; 
rotaugige ~ Q 

n+xxrr; n+(xR+y); 
weiBaugige ~ Q rotaugige 0 0 

n+ (xr+y) 
weiBaugige 0 0 
~ --~ --~ '----..,----

129 88 132 86 

Ein rotes aus der Natur stammendes Mannchen ergab, mit 
einem weiBen Weibchen gepaart, halb rote Weibchen, halb weiBe 
Mannchen. Wir haben daher das gleiche Verhaltnis wie bei 
Abraxas, nur mit Umkehr der Geschlechter. Die roten Mannchen 
aus der Natur erwiesen sich fUr weiB heterozygot, ebenso wie 
bei Abraxas die Weibchen. 

p weiBaugiges Q 

n +xxrr 
,-----"---~ 

n n 
-+xr' --Lxr 
2 ' 2 I 

x rotaugiges 0 
n+(xR+y) 

n n 
2+ xR; 2-+ y 

Fl 50 vR. n + xxRr und 50 vR. n + (xr + y) 
rotaugige Q ¥ weiBaugige 0 0 

Durch die Untersuchungen von Bridges ist es nun weiterhin 
gelungen, einen absoluten Beweis dafiir zu erbringen, daB die 
geschlechtsbegrenzten Faktoren mit dem X·Chromosom bei Droso
phila verknupft sind. Bei den in unserem Erbschema dargelegten 
Kreuzungen ergab sich namlich bei der Mutante (vermilion), daB 
sie sich genau so wie die Mutation "weiBe Farbe" vererbt. Wir 
konnen deshalb unser Schema fur "rot X weiB" beibehalten. Bei be
stimmten Kreuzungen dieser Art erschienen nun in Fl statt der 
erwarteten 50 vR. raten Mannchen und Weibchen nur 47,5 vR., 
dafiir aber 2,5 vR. weiBe Weibchen und 2,5 vR. rote Mannchen, 
wenn wir ein weiBes Weibchen und ein rotes Mannchen kreuzen. 
Diese Ausnahmetiere erklaren sich so nach Bridge, daB bei tier 
Eireifung bei einem kleinen Teil der Eier das X-Chromosom nicht 
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gleichmaBig auseinanderwachst, sodaB eines in dem Richtungs
korper, eines in dem Ei verbleibt. Beifolgendes Schema (Abb. 100) 
zeigt das, wie auch die genetische Konstitution der zu erwarten
den Nachkommen, von denen die Halfte nicht lebensfahig ist. 

Kreuzen wir nun das weiJ3e Drosophila-Weibchen XXY, ein 
Ausnahmeweibchen, mit einem roten, normalen Mannchen, so sind 
genotypische N achkommen moglich, wie das beistehende Schema 
(Abb. 101) sie zeigt. 
Der strikte Beweis 
dafiir, daB die An· 
nahme des Nichtaus· 
einanderriickens der 
Chromosomen richtig 
ist, sind vielfach 
variierte Kreuzu?gs. 
versuche, und be
sonders der Chromo
somenbefund, der mit 
der 'Erwartung tiber
einstimmte. Die Abb. 
102 zeigt den Chro
mosomenbestand von 
einem XXYY- und 
X XY-Weibchen von 
Drosophila. 

Der Chromosomen
satz bei Drosophila 

roles <1 

® 
Mchlauseinander-/ \ Reduklion 

welChefl ~ 

R~@~ ~s~~ r, 

sf/rot we/Res 
/lusnahms 9 

roles 
lIusnahms <1 

Abb.l00. Schema des primaren Auseinanderweichcns der 
X·Chromosomen von Drosophila. (Nach Bridges.) 

(Abb. 99) ist nun noch weiterhin der Trager einer Reihe von 
Merkmalen, die aber geschlechtsbegrenzt sind. Nach Morgan 
sollen diese Erbfaktoren, wie Roux das schon theoretisch postu
lierte, in einer Reihe hintereinander liegen, wodurch sich auch der 
Faktorenaustausch durch einfache und doppelte Chiasmatypie 
leicht erklaren soIl. 

Die weiteren wertvoUen Untersuchungen von Bridges an 
triploiden Drosophila-Individuen haben ihn zu dem SchluB ge
fiihrt, daB das Geschlecht abhangig ist von dem Verhaltnis zwi
schen der Zahl der X·Chromosomen und der Autosomen. Ein kom
plett triploides Individuum (3X + 3A) ist aus diesem Gnmde ge
schlechtlich gleich einem komplett diploiden Individuum (2 X + 2A), 

15* 
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d. h. ein ~ . Ein haploides Individuum (X + A) muG dann eben· 
falls ein Q sein. Bei Drosophila sind haploide Individuen bisher 
unbekannt. Nun kennen wir aber verschiedene Gruppen mit par· 

weiBes XX!J r:; @ 
I 

X!lSynapsis 16% @ ~ xxSynapsis 6~% 
895 / \ 8% \ 811% 

(@]) C[]f)([j) 
Ret/uk/ion ! ~ r ~ 

11% ¥% ":!!'!!.~ ~""2% 

oer@ 0 ®® 
8e/hJelllung mil x-Spermo 

vonrotem0@J) ® ® C® 
8 fi ell shr/;f roles AusrI(Jhm~r:f roles 9 '1?/~9 

:!:±7!® ® ® @ 
wei8es Ausnahms 9 slirbf weiBes r:f wel8es rJ 

Abb. lOl.': 'Schema des sekundliren Auseinanderweichens der X-Chromosomen bei Droso
phila. (Nach Bridges. ) 

tieller Parthenogenese (Rotatorien, Thysanopteren, Aleurodien, 
Hymenopteren, Acarinen), bei denen haploide Individuen normaler· 

~~:f ~.~ 
l ;I <V~I i I ~ 
: : : : I I 1 
x X l'Y xx Y 

Abb. l02. Chromosomenbestand von xx Y Y und xx 
Y-Individuen(Q) von Drosophila. (Nach Bridg es.) 

weise vorkommen, und 
diese sind immer O. Die 
Schwierigkeit, die da· 
durch entsteht, HWt sich 
beseitigen, wenn ange· 
nom men wird, daB nicht 
das einfache Verhaltnis 
von X zu A fiir das Ge· 

schlecht ausschlaggebend ist, sondern die algebraische Summe von 
X und A. Indem nach dem Vorbild Goldschmidts fUr die Weib· 
lichkeits· und die Mannlichkeitsfaktoren verschiedene Werte an· 
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genommen werden, wird von Schrader und Sturtevant 1923 
gezeigt, daB bei einer derartigen Formulierung das triploide In
dividuum mit 3X ein Q sein muB, das haploide mit IX aber 
ein d. 

Die Lehre von den Geschlechtschromosomen als den Tragern der 
der geschlechtsgebundenen Gene ist nach Ansicht von Held (1923), 
Stieve (1922) und Fick (1924/25) ungeniigend begriindet: bei 
Drosophila insbesondere seien nach den Abbildungen der Autoren 
x- und V-Chromosome nicht klar auseinander zu halten, die Deu
tung des Y -Chromosoms als genfrei habe wenig Wahrscheinlichkeit. 

Nach Fick beruht der Chromosomenmendelismus nicht auf 
Tatsachen, sondern auf Lehren, die auf anfechtbarer Grundlage 
stehen. Auch die Geschlechtschromosomen sind nur Geschlechts
merkmale, nicht aber Geschlechtsbestimmer. 

He I d sagt: "Nicht Eigenschaften und Merkmale werden ver
erbt, sondern feinste Reaktionsweisen der Zelle," waS sicher 
richtig ist. 

Miescher analysierte im Lachssamen die Kernstoffe. Danach 
laBt sich schlieBen, daB bei nur 40 asymmetrischen C-Atomen in 
einem Eiweif3molekiil nicht weniger als 1 Billion stereoisomerer 
Eiweif3arten denkbar sind. 

Fick nimmt aus dieser Oberlegung hemus ein Individualplasma 
an, d. h. fiir jedes Individuum ein bestimmtes chemischphysiologi
schesGebaude oderGefiige, wofiir auch dieVersuchevonReid t (1925) 
an Musca sprechen. Die Vererbungsanalyse auf Grund des Chromo
somenmechanismus lehnt er als "Chromosomenphantasien" ab. 

Allerdings muB betont werden, daB noch vieles in der Chro
mosomenlehre reine Theorie ist. Festgestellt ist aber, daB die 
Chromosomen uns _ die Vererbungsvorgange in ihrem Verhalten 
dazu klarlegen. Fick geht daher in seiner Ablehnung der Chro
mosomenlehre etwas zu weit. Das X-Chromosom ist wahrschein
lich nicht Trager der Erbfaktoren, sondern ist als geschlechts
bestimmender Enzymerreger anzusehen, der in der Zelle die Har
menzyme aktiviert, worauf noch eingegangen werden solI. 

DaB diese Stoffe eine Rolle spielen, zeigen Kreuzungsversuche 
an Hiihnern, die Pezard und Caridroit und Zawadowsky 
1921-25 angestellt haben. 

Zawadowsky kreuzte einen schwarzen Longchamphahn und 
eine graue Plymouth-Rockhenne. Graue Hahnchen und schwarze 
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Hiihnchen der F 2-Generation wurden kastriert. Die grauen Hahne be
hielten ihr Plymouth-Rockgefieder, wahrend die kastrierten schwar
:zen Hennen das Gefieder von Longchamphahnen annahmen. Hier 
Hegt somit ein Fall vor, wo das Soma von Bruder und Schwester 
nicht aquipotentiell ist. 

Bei Kreuzungen, die zwischen den beiden reziproken Hiihner
rassen Leghornmannchen und Dorkingweibchen, die beide einen 
starken sexuellen Dimorphismus aufweisen, von P e z a r d und 
Caridroit ausgefiihrt wurden, zeigten die erwachsenen F1-Hiihner 
das Federkleid des Vaters. Die F1-Hahne dagegen zeigten in 
beiden Fallen Mischcharaktere. Die geschlechtsbegrenzte Verer
bung der Hiihner erscheint daher physiologisch als eine direkte 
miitterliche Erblichkeit, die nach Einfiihrung des Hemmungs
faktors beim Weibchen die entgegengesetzten Charaktere in Er
scheinung treten laBt. 

Dieser Befund laBt sich nach Morgan und Goodale ohne 
Zwang nach der Geschlechtschromosomentheorie erklaren, da die 
Hiihner bei der Heterozygotie des weiblichen Geschlechts nur ein 
X-Chromosom haben, das jedesmal von der vaterlichen Raase 
stammen muB. Dazu stehen aber die weiteren Befunde von Pezard 
und Caridroit im Widerspruch, denn es lieB sich durch Riick
kreuzung der F1-Hiihner, die dorkingahnlich waren, mit reinen 
Dorkinghahnen EinfluB des Leghornfederkleides nachweisen. Kreuzt 
man einen weiBen Wyandotte mit reinen Dorkinghiihnern, so 
diirften nach der Morganschen Theorie keine Spuren des Dorking
gefieders in Erscheinung treten. Werden die F1-Dorkinghiihner 
ovariotomiert und lokal der Federn beraubt, so zeigen die neu
wachsenden Federn Leghorneinschlag. Diese Tatsachen fiihren 
dazu, die Morgan-Theorie abzulehnen oder mindestens einzu
schranken. Die Resultate konnen vielmehr als weitere Stiitze 
der von P e z a r d aufgestellten Hormontheorie in Anspruch ge
nommen werden. 

Fiir den GeschlechtBchromosomenmechanismus sprechen nun 
noch einige Beispiele, die Tiere mit eigenartigem Fortpflanzungs
verhaltnis betreffen, die z. B. Generationswechsel haben oder 
Parthenogenese aufweisen. 

Besonders charakteristisch als Beispiel ist Angiostoma nigr 0 

venosum, ein Nematode in der Lunge des Frosches, das ein aus 
gesprochenes somatisches Weibchen ist und im Eierstock Eier 
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und Samen produziert. Auf diese zwittrige, parasitische Generation 
foIgt eine freiIebende, getrenntgeschlechtliche Form (Rhabditis). 

9 

/ 
100 
~ 

/ 

©J ... ~ 
• 0 

3 

4 

@ ..... 9 
. ' . .. ' 

\ 
(Q)7 

Abb.103. Schematische Darstelhmg desChromosomencyclus von Angiostoma nigroveno8!tm. 
Anl3erer Kreis Ovogenese der Q (1-3), Spermatogenese der 0 (5-9). 4 die Befrnchtnng, 
ans der der Hermaphrodit ~ entsteht. Innerer Kreis, dessen Ovogenese (10-12) nnd 
Spermatogenese (12-15), 18 nnd 17 die beiden Spermiensorten, die in 13 nnd 14 die gleiche 
Eiart befruchten. 22 befruchtetes Q·Ei, 23 befruchtetes d-Ei. (Nach Goldschmidt.) 

Boveri und Schleip haben 1911 festgestellt, daB das Mannchen 
11, das Weibchen 12 Chromosomen in den Somazellen besitzt. 
Die Zwitter zeigen darin weiblichen Charakter, daB sie in den 
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Keim- und Somazellen 12 Chromosomen besitzen, 10 gewohnliche 
und 2 sogenannte X-Chromosomen. 

Das Schema Abb. 103 gibt uber den Erbmechanismus klaren 
AufschluB. 

Merkwurdig ist, daB die Zwitter zweierlei Spermien (M) 5 
und (MW) 5 + x bilden, was nach Schleip darauf beruht, daB 
ein X bei der Spermatidenteilung ausgestoBen wird. - Zugunsten: 
der Heterozygotie der Weibchen sprechen auch die Befunde bei 
Aphiden, Phasmiden, Rotatorien und Daphniden, wo nach mehreren 
parthenogenetischen Generationen plotzlich 0 0 entstehen. Sie 
mussen also Wm gewesen sein. Bei Aphiden ist nach Morgan 
der Umschwung dadurch erreicht, daB das Weibchen bestim
mende X-Chromosom mit dem Richtungskorper eliminiert wird. 

Abb. 104. Reifeteilung bei der Spermatogenese einer Aphide mit Bildung einer !;l bestim· 
menden Spermatide (groB, drei Chromosomen) llnd einer rlldimentaren 0 bestimmenden. 

(Nach v. Baehr.) 

Die Blattlause pflanzen sich im Sommer parthenogenetisch 
fort durch unbefruchtete Weibchen. 1m Herbst entstehen beide 
Geschlechter manchmal aus Weibchen, die nur Mannchen er
zeugen und manchmal aus Weibchen, die nur wieder Weibchen 
erzeugen. Die befruchteten Eier aber ergeben nur Weibchen. 
Die cytologische ErkHtrung fUr diese eigenartige Fortpflanzungs
weise werden von Baehr, Morgan und Stevens erbracht. Die 
Mannchen besitzen im Gegensatz zu den Weibchen eine ungerade 
Chromosomenzahl. Sie sind also heterozygot und konnten zweierlei 
Spermatozoen erzeugen, die Mannchen- und Weibchenbestimmend 
sind. Nun ergibt sich aber, daB wahrend der Samenreife (Abb. 104) 
nach der Reduktion die Mannchenbestimmenden Spermatozoen 
zugrunde gehen, sodaB nur Weibchen mit der vollen Chromo
somenzahl entstehen konnen. Die Parthenogenese aus einem er
zeugten weiteren Weibchen hat ebenfalls die volle Chromosomen-
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zahl, da bei der Eireifung ein Richtungskorper in die Eizellen 
eintritt, und so die Chromosomenzahl wieder hergestellt wird. 
Wenn nun diese Weibchen auf parthenogenetischem Wege im 

~70 

~ 
96 \ 

.,. t 

/ 

Abb.105. Schema des Chromosomencyclus der Blattlause. Yom Dauerei ausgehend innen 
die parthenogenetischen Generationen bis zur Bildung der Geschlechtstiere, aullen links 
(1-5) die Spermatogenese, rechts die Ovogenese (10-7), in 6 die Befruchtung. In 51st 
der Zerfall der mannchenbestimmenden Spermatozoenangedeutet. (Nach Goldsclimidt.) 

Herbst Mannchen entwickeln, so wird bei der Bildung der Rich
tungskorper ein Chromosom mehr aus dem Ei entfernt als in 
ihm zuriickbleibt. Es kommt so die ungerade mannliche Chro
mosomenzahl zustande, und die cytologischen Befunde erklaren 
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in schoner trbereinstimmung das biologische Verhalten. Den ganzen 
Cyclus zeigt uns Abb. 105. 

Dixippus mor08U8, die indische Stabheuschrecke, pflanzt sich 
ausschlieBlich parthenogenetisch fort. Mannchen sind nach N a c h t s
heim sehr selten (0,1 vH.). Dazu kommen hin und wieder Gyn
andromorphe (0,05 vH.). AIle bisher geziichteten Tiere, Weib
chen, Mannchen und Gynandromorphe sind diploid. Die Eier 
bilden zwei Richtungskorper, reduzieren aber die Chromosomen
zahl nicht. So entstehen normalerweise nur Weibchen, die Mann
chen und Gynandromorphen entstehen wahrscheinlich nur bei 
N ondisjunktion der Geschlechtschromosomen. Trotz normalen ge
schlechtlichen Verhaltens der Mannchen (Kopulation wiederholt 
beobachtet) entwickeln sich die Eier der begatteten Weibchen 
parthenogenetisch. In hoher Temperatur (25 0 C) gehaltene Weib
chen erzeugen zwar auch nur Weibchen (von den Ausnahme
mannchen abgesehen), doch kommen bei diesen mannliche sekun
dare Merkmale (Farbung und Zeichnung) zum Vorschein. 

Auch bei den Bienen und Ameisen haben wir durch die Be
ziehung zwischen Parthenogenesis und Geschlecht eigenartige Ver
haltnisse beziiglich des Chromosomenmechanismus. Bei der Honig
biene entstehen aus normal parthenogenetischen Eiern nur Drohnen, 
aus befruchteten Eiern aber nur Arbeiterinnen und Koniginnen. 
Die Drohnen entwickeln sich hier aus reifen Eiern mit der haploiden 
Chromosomenzahl, haben also damit nur ein Chromosom, wahrend 
die weiblich befruchteten Eier die vollstandige diploide Zahl, also 
2 X-Chromosomen haben. Dafiir ist aber Bedingung, daB bei der 
Bildung der Samenzellen der Drohnen die Reduktion unterdriickt 
wird, und daB so nur eine Sorte von Samenzellen, solche mit 
X-Chromosomen, entsteht. 

N och verwickelter ist der Chromosomenmechanismus nach 
Don cas t e r bei einer Gallwespe N euroteru8. Aus den iiber
winterten befruchteten Eiern schliipfen Wespen aus, die sich 
parthenogenetisch vermehren. Manche Weibchen legen nun Eier, 
aus denen sich nur Weibchen entwickeln, manche solche, aus 
denen nur Mannchen werden. Diese paaren sich, worauf be
fruchtete Wintereier entstehen, sodaB der Cyclus geschlossen 
ist. Die aus den befruchteten Eiern des Friihjahrs entstandenen 
Weibchen haben die diploide Chromosomenzahl 20 in ihren Zellen, 
ebenso die parthenogenetisch erzeugten Sommerweibchen. Die 



Mechanik und Physiologie der normalen Geschlechtsbestimmung. 235 

Mannchen dagegen habennur die haploide Zahl 10. Es findet 
also nur bei Parthenogenesiseiern, die Mannchen liefern sollen, eine 
Reduktion statt. Anderseits haben die Mannchen bei der Bil
dung der Spermatozoen keine Reduktion, sodaB wieder be
fruchtete weibliche Wintereier entstehen mussen, die die volle 
Chromosomenzahl mit 2 X haben und daher Weibchen sein mussen. 

Da bei den Insecten alle Zellen durch den Chromosomen
mechanismus sexuell abgestimmt sind, ergeben sich merkwur
dige Verhaltnisse bei den Gynandromorphen. Ais Gynandro
morphismus wird das gelegentliche Auftreten von Individuen be
zeichnet, die in ihrem Korper ein Sexualmosaik zeigen, etwa 
weiblichen Charakter links und mannlichen rechts haben. Bei 
der cytologischen Untersuchung findet man nun, daB die ZeBen 
der einen Korperhalfte 2 X-Chromosomen haben und damit 
Weibchen sind und die andere Halfte nur 1 X-Chromosom ent
halt und damit mannlich ist. Diese Befunde haben aBerdings 
nur Geltung fUr Tiere mit extrem starr ausgepragtem Geschlechts
chromosomenmechanismus. Fur die Bienen -Gynandromorphen 
aus Eugster-Bienenstocken konnte Boveri folgende Chromo
somenverhaltnisse nachweisen. Der Eikern hatte sich schon vor 
der Befruchtung geteilt, sodaB nur eine Halfte mit dem Samen
kern verschmolz. Somit waren also Zellenderivate der einen 
Eikernhalfte gleich 1 X (mannlich) und haploid, die andere Halfte 
aber befruchtet (weiblich) diploid. Da in seinem FaBe eine Rassen
kreuzung vorlag, so durften die mannlichen Zellbezirke nur die 
Charaktere der mutterlichen Rasse zeigen, die weiblichen aber 
die des Bastards. Dies war nun tatsachlich der Fall. 

Auch die P fl an zen gehorchen, sowei t sie solche Un ter
suchungen zulassen, dem Heterogametie·Homogametie-Schema, wie 
das die alteren Untersuchungen von Correns (1910) an der Zaun
rube Bryonia alba zeigten, die monocisch ist und mit der ge
trennt geschlechtlichen Bryonia dioeca gekreuzt werden kann. Die 
Kreuzung verlauft im Schema dargestellt folgendermaBen: 

p [Jryonia dioeca Q X alba ~ 

Fl 587 Individuen alle Q (mit Ausnahme 2 6) 

p Bryonia dioeca 6 X alba Q 
v 

Fl 38 6: 38 Q Pflanzen. 
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Es mussen also die Mannehen in bezug auf das Geschleeht 
heterozygot sein mit mannlieher Dominanz M m, die Weibehen 
dagegen homozygot (mm) sein, erstere zweierlei Geschlechtszellen, 
M und m, letztere nur eine Sorte, m, haben. Es muB dann wei
terhin angenommen werden, daB aus der Monocie dureh den Fak
tor M bzw. m siehtbare Mannlichkeit oder Weibliehkeit wird. In 
neuerer Zeit sind nun auch bei anderen hoheren Pflanzen, z. B. bei 
der Wasserpest, bei Melandrium, Populus, Urtica etc., Gesehlechts
chromosomen nachgewiesen worden, wie weiter unten gezeigt wird. 

1. Polyembryonie. 
Eine Erscheinung muB hier noch erwahnt werden, die uns 

klar zeigt, daB das Geschlecht nicht nur bei Insekten, sondern 
aueh bei Saugetieren mit der Befruchtung eindeutig festgelegt 

Abb. 106. Junge~Keimblase von Tatusia novemCi:ncta mit vier Embryonen I-IV, deren 
Amnia durch die Verbindungskaniile I, II, III u. IV mit der gemeinsamen, zentralen Am
nionbtihle c. a. m. kommunizieren, tr Trager mit Zotten; ca helles Feld des Tragers; 

hHticker des lJottersackes; 8. t. Sinus terminalis. Verg.5mal. 
(Xach Newman und Patterson). 

ist, das ist die Polyembryonie. Sie kommt zustande, wenn aus 
einer Eizelle mehrere Individuen so entstehen, daB in fruheren 
Furchungsstadien die Blastomeren auseinanderfallen und sich ge-
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trennt weiter entwickeln. Der ganze Vorgang ist also eine Art 
ungeschlechtliche Vermehrung. Aus solchen polyembryonalen Kei
men gehen nun aber ausschlieBlich Tiere des gleichen Geschlechts 
hervor. Vnter den Saugetieren haben wir dafiir ein sehr schones 
Beispiel bei dem Giirteltier Tatusia. Bei ihm entwickeln sich 
fast immer gleichzeitig 4 oder auch bei verwandten Arten durch 
einen merkwiirdigen KnospungsprozeB zahlreiche Embryonen, die 
aber aIle eine gemeinsame Eizelle haben; das deutet auf eine 
Trennung von den 4 
ersten Furchungszel
len hin (Abb. 106 und 
107). Die 4 Jungen 
sind stets gleichge
schlechtlich, entwe
der Mannchen oder 
Weibchen. 

Einen Fall von 
Polyembryonie bei 
Tauben beschreibt 
Riddle (1921). Er 
hatte nachgewiesen, 
daB aus groBen Eiern 
Weibchen, aus klei
nen Mannchen hervor
gehen. Er fand nun 
weiter, daB aus ganz 

Abb. l07. AufgeschnitteneK eimblase von Tatu novemcinc
tum mit den vier Embryonen. 

(Xach Newm a n uncI P a tte rson.) 

besonders groBen Eiern weibliche Zwillinge ausschliipften, wahrend 
die Embryonen in den besonders kleinen Eiern starben. 

Auch bei Menschen ko~men eineiige Zwillinge vor, die auch 
gleichgeschlechtlich sind, jedoch ist die Entstehung nicht erschlossen. 

Stockard, 1921, beschreibt einen solchen Fall von weiblichen 
Zwillingenmit gemeinsamer Placenta und Chorion, die mit 6 Mo
naten durch Verschlingen der N abelschniire abgestorben waren 
(Abb.108). 

N och klarer als bei Tatusia ist unter den Hymenopteren bei 
parasitaren Wespen die Polymbryonie zu beobachten (Chalcididen: 
Ageniaspis, Lithumastix und anderen verwandten Formen). Es 
ist das nicht verwunderlich, weil ja die Insecten zu den Tieren 
mit ausgepragtem Geschlechtschromosomenmechanismus gehoren. 
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Die Wespen legen ihre Eier in Schmetterlingseier hinein, wo sie 
sich entwickeln, bis sich schlieBlich die fertige Wespe aus der 
Raupe hinausbeiBt. Die Eier der Wespe zerfaIlen nach der ersteu 
Furchungsteilung in einzelne ZeIlen. So entsteht eine ganze Kette 
von Embryonen aus einem einzigenEi, manchmal bis zu 1000 
Individuen, die aIle gleichgeschlechtlich sind. Die Abb. 109 und 
110 zeigen diese VerhaltnisRe. 

Abb.l08. Weiblich e Zwillinge mit. g" l'mcinsamcr Placenta undChoiron. (Nach Stockard. 

Neuerdings zeigte Lei by 1922, daB, wie andere Encyrtinen, 
sich auch Copodosoma geZechiae How. polyembryonal, und zwar 
in Gnorimoschema gallaesolidaginis Riley in Stengelgallen an So
lidago entwickelt. Das Ei des Schmarotzers wird in das des 
Wirtes gelegt. Friihzeitig im Eifollikel entsteht der Keimzell
determinator ("germinal cell determinant") (= Pattersons "Nu
cleolus") aus Plasmaverdichtungen am hinteren Ende der Eizelle. 
Bei del' Reifung findet Bowohl in befruchteten wie in partheno-
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genetisch sich entwickelnden Eiern die Reduktion der Ohromo
somenzahl von 16 auf 8 statt. Wahrend parthenogenetische Eier 
stets mannlicbe Brut ergeben, konnen sich aus befruchteten Eiern 

na 

rmb 
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Abb.I09a-c. Drei Stadien der Entwicklung von Polygnotu8 minutu8. na Amnlonkerne. 
emb Embryonen. (Nach MarchaI.) 

mannliche odet· weibliche Nachkommen entwickeln. In ahnlicher 
Weise wie bei Paracopidosonwpsis verzogert auch hier der in eine 
der ersten 4 Blastomeren iibernommene "Keimzellendeterminant" 
die Entwicklung der betreffenden Blastomere. Bis zum 26 zelligen 
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Stadium sind die Zellen, die von dem "Keimzelldeterminant" Sub
stanz ubernommen haben, noch zu erkennen; spater ist eine Un
terscheidung nicht mehr moglich. - Die im Eiinneren verblei
benden Polkorper verschmelzen zu einem Polkern, wobei das Ei 
eine Differenzierung in eine Polar- und eine Embryonalregion er-

Abb.ll0. Embryonenkette der Wespe Encyrfus. (Xach Marchal.) 

fahrt. Die erstere erweitert sich stark und umgibt sehlieBlich 
als Trophamnion, in das die Abkommlinge des Polarkerns als 
"Paranuclei" eintreten, die Embryonalregion. Gegen den Winter 
ist aber schlieBlich die starke vordere Region aufgebraucht und 
das Trophamnion nur noch in dunner Lage vorhanden, umgeben 
von Geweben des Wirtes. Durch weitere Teilungen wird allmah
lieh die Zahl der Embryonalnuclei stark vermehrt, und diese grup-
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pieren sich zu Keimanlagen, die sich weiter in je zwei Morulae 
spalten, von denen jede sich zu einem Embryo entwickeln kann. 
Hierbei sind Entwicklungshemmungen haufig, Pseudomorulae, Pseu
doembryonen und schlieBlich Pseudolarven ergebend. Mit der Bil
dung der Morulae zerfallt die gesamte Polygermmasse in kleinere 
Stiicke, bis jede Morula durch Einschiebung von Trophamnion 
isoliert ist. Die jungen Larven, die sich zunachst yom Blut des 
Wirtes ernahren, nehmen spater auch Fettgewebe und Muskeln 
zu sich und verpuppen sich in der erhartenden Raupenhaut inner
halb der Galle. Die Durchschnittszahl der sich aus einem Ei 
entwickelnden Individuen betragt 163. 

Uber die experimentellen Bedingungen des Zustandekommens 
der Polyembryonie ist noch wenig bekannt. Stockard nimmt 
beim Giirteltier an, daB Temperaturerniedrigung unter gleich
zeitiger Entziehung von Sauerstoff die Polyembryonie bedinge. 

Er fand, daB bei Fischeiern Mehrfachbildungen und Zwillinge 
dadurch hervorgerufen werden konnen, daB die Entwicklung auf 
einige Zeit mittels derartiger Beeinflussung unterbrochen wird. 
Diese Ursache muB aber wahrend eines bestimmten Stadiums 
geschehen, namlich wahrend der Teiiungsperiode vor der Gastru
lation. Diese Tatsachen vergleicht er nun mit einigen Befunden 
in den grundlegenden Untersuchungen Pattersons iiber die 
Polyembryonie des Giirteltiers. Beim Giirteltier findet sich, im 
Gegensatz zu den anderen Saugetieren, eine "Ruheperiode" der 
Blastocyste, die mehrere Wochen dauert, und wahrend der keine 
Mitosen in der Keimscheibe gefunden werden. Wir haben also 
hier eine Unterbrechung derEntwicklung auf einem Stadium 
vor Anlage der Primitivrinne, die der Gastrulation des Fischeies 
nach Stockard gleichzusetzen ist. Aber auch fiir die Ursache 
der Unterbrechung laBt sich diese Analogie durchfiihren. Denn 
Patterson fand diese Blastocysten stets frei im Uterus, so daB 
anscheinend eine verspatete Anheftung des Eies im Uterus das 
Primare ist, die durch FeWen der Sauerstoffversorgung die La
tenzperiode des Eies bedingt. Fiir die Sicherheit und Prazision 
der Reaktion, sowie dafiir, daB stets dieselbe Zahl von Embryonen 
entsteht, miissen natiirlich. innere Dispositionen des Eies ange
nommen werden. 

Bei 5 von 7 untersuchten Rassen des Seidenspinners konnten 
auch Pigorini und Tocco (1923) Polyembryonie feststellen;sie 

Harms, Korper nod Keimzellen. 16a 
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betrug im starksten Falle, bei der chinesischen Tsu-hwei-Rasse, 
6,45 vH. In den gewohnlichen Fallen schliipften aus einem Ei 
2 Raupen, bei der chinesischen weiBen Rasse jedoch ergaben 
2 Eier je 3 Larven. Wir haben hier also den ersten bekannt 
gewordenen Fall von Polyembryonie bei einer Schmetterlingsart. 

2. Vorkommeu nud mntmaBliche Rolle der 
Geschlechtschromosomeu. 

Geschlechtschromosomen kommen nicht in allen Tierklassen 
regelmaBig und ohne Ausnahme vor. Nur die so hoch differen
zierten Insecten, die ja auch das klassische Objekt fiir die einschla
gigen Untersuchungen geworden sind, scheinen stets Geschlechts
chromosomen aufzuweisen, wobei die Lepidopteren (Seiler) im 
weiblichen Geschlecht heterozygot (Abraxas-Typus), die iibrigen, 
soweit bekannt, im mannlichen Geschlecht heterozygot sind (Pro
tenor- oder Drosophila-Typus). Die zellkonstanten Nematoden 
haben ebenfalls oft sehr deutlich ausgepragte Geschlechtschromo
somen (Mulsow, Schleip u. a.), aber wir vermissen sie bei so 
haufig untersuchten Objekten wie Ascaris megalocephala, die 2 bzw. 
4 Sammelchromosome und doch eine scharfe Geschlechtsdifferen
zierung neben einer gut ausgepragten Keimbahn besitzt. Das 
X-Chromosom soll hier mit einem gewohnlichen Sammelchro
mosom verschmolzen sein, gelegentlich aber auch noch selbstandig 
auftreten. Auch die Nematoden (Heterakis- und Strongylus-Arten, 
Angiostomum nigrovenosum, Ancyracanthus cystidicola, Ascaris) ge
horen dem Protenor-Typus an; ebenso die Myriopoden und Arach
noiden und auch die Seeigel (Baltzer 1913). Bei den Wirbel
tieren widersprechen sich die Befunde noch oft. Ich will daher 
versuchen, einen kurzen Dberblick zu geben. Die Untersuchun
gen tiber die Chromosomenverhaltnisse stoBen bei Wirbeltieren 
auf groBe Schwierigkeiten, weil meist die Zahl der Chromosomen 
sehr groB ist und die Zellen oft recht klein sind. So kommt es 
denn auch, daB wir nicht einmal beim Menschen vollkommene 
Klarheit haben. 

Die Amphibien, die so oft fiir experimentelle Untersuchungen 
iiber die Geschlechtsbestimmung und Differenzierung verwandt 
worden sind, zeigen nach Wits chi (1923) keine geklarten Ver
haltnisse. Nur die Frosche haben bisher siher nachgewiesene 
Geschlechschromosomen. 
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Auch die Frage nach der exakten Chromosomenzahl ist fUr 
die meisten Amphibienspecies noch ungelost. 

Nach allen zuverlassig studierten Fallen zeigt auch das mann
liche Geschlecht eine gerade Chromosomenzahl. Bei partheno
genetischen Amphibien entwickeln sich die Eier zum Teil mit 
der haploiden Chromosomengarnitur. Haufig findet jedoch eine 
Aufregulierung auf die diploide Zahl statt. 

Der cytologischen Untersuchung zufolge findet sich weder im 
weiblichen noch im mannlichen Geschlecht ein Heterochromosom; 
dagegen konnte Wits chi bei Rana temporaria nachweisen, daB 
beim Mannchen unter 2 X 13 Chromosomen ein Idiochromosomen
paar (x + y) vorhanden ist. Vielleicht hat das y·Chromosom, das 
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Abb.111a-c. a Aquatorialplatten mit 5 grol.len llnd 8 kleinen, znsammen 13 Gemini. 
Die Geschlechtschromosomen sind schon auseinandergewichen (IV und IV' ). Es sind beide 
Teilprodul<te eingezeichnet worden; das tieier liegende ist heller dargestellt. - b, c Ana
phasen. Fortschreitende Entwicl<lung der Geschlechtschromosomcn. Beide Spindeln sind 

ans demselben Praparat cines Freiburger Frosches. (Nach Wits chil. 

wenig kleiner als das x-Chromosom ist, bei verschiedenen Lokal
rassen eine verschieden starke Reduktion erfahren (Abb.lll a-c). 
Das y-Element ist ein reduziertes x-Element, sowohl beziiglich 
seines Soma- wie seines Geschlechtschromatins. Wenn (0" + cp) die 
Konstitution von x darstellt, dann ist (0"' + cp') die Formel fUr y, 
wenn 0" das Soma-, cp das Geschlechtschromatin darstellt. 

Bei der Spermatogenese ist von Interesse, daB die einzelnen 
Chromosomen fast wahrend der ganzen Umbildung des Kernes 
zum Spermienkopf sichtbar bleiben. 

Bei den von Witschi untersuchten Froschen schlagen geno
typisch identische Urkeimzellen die Mannchen- oder die Weibchen
entwicklungsrichtung ein, je nach dem Ort, wo sie sich in der Keim-

16* 
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druse befinden, und zwar entwickeln sie sich im Keimepithel aus
schlieBlich zu Oocyten, in den Sexualstrangen zu Spermatocyten. 
1m Keimepithel sind also Weibchenbestimmer, in den Sexualstrangen 
Mannchenbestimmer tatig. AHe Tiere, gleichgiiltig ob sie die ge
netische Konstitution von Mannchen oder Weibchen besitzen, sind 
bezuglich des Geschlechtes bipotent, d. h. es kann bei geeig
neten entwicklungsphysiologischen Bedingungen sowohl der mann
liche wie der weibliche Geschlechtsfaktor wirksam werden. Keim
epithel und Sexualstrange sind nicht als die geschlechtsbestim
menden Faktoren selbst zu betrachten, sondern es sind diese nur 
darin lokalisiert. Diese Faktoren treten nur unter bestimmten Be
dingungen und zu gewissen Zeiten in Erscheinung. So entbehrt das 
Keimepithel der indifferenten Keimdruse offenbar des Differen
zierungsfaktors. Ebenso steHen die Sexual strange ursprunglich 
indifferente Gebilde dar und behalten bei den Weibchen diesen 
Charakter zeitlebens. Mannchenbestimmend wirken sie erst von 
dem Moment an, wo sie infolge von Wucherungsprozessen in einen 
voluminos-kompakten Zustand ubergehen. Die geschlechtsdiffe
renzierenden Faktoren sind trophische Systeme. Temperatur ge
staltet die trophischen Bedingungen im Keimplasma tiefgreifend 
um, indem in der Kalte die Stoffspeicherung, in der Hitze da
gegen der Stoffabbau das Ubergewicht erhii.lt. Stoffspeicherung 
ist das charakteristische Merkmal der weiblichen Geschlechtszellen 
und plasmatische Reduktion dasjenige fur die mannlichen. Ge
netische Weibchen sind Tiere, die auf Grund ihrer Erbkonstitution 
das weibliche differenzierende Nahrsystem zu entwickeln vermogen, 
und der Erbfaktor F bezieht sich in erster Linie auf diese Ge
schlechtsmerkmale. Entsprechend bedeutet M das mannlich· diffe
renzierende trophische System. Fund M konnen nicht AHelo
morphe sein; es sind also zwei Merkmalspaare an der Geschlechts
vererbung beteiligt. 

Die Geschlechtsbestimmung erfolgt bei Froschen nach zwei 
verschiedenen Modi: 1. Bei den differenzierten Rassen sind die 
Mannchen heterozygot. Ein Erbmechanismus entscheidet uber 
das Geschlecht; das letztere ist im befruchteten Ei schon fest
gelegt. 2. Bei den undifferenzierten Rassen erfolgt die Entschei
dung auf Grund physiologischer Faktoren fruher oder spater im 
Verlauf der individueHen Entwicklung. Die jungen Tiere sind in 
der Regel noch N eutra - sie werden Intermediare genannt. Ihre 
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sexuelle Differenzierung vollzieht sich oft erst im 2. oder 3. Lebens
jahr. Hinsichtlich der weiteren theoretischen Deutung seiner Be
funde schlie6t sich Witschi in manchen Punkten den bekannten 
Anschauungen Goldschmidts an. Danach ist nach Wits chi 
die mannchendifferenzierende Kraft der mannchenbestimmenden 
Spermienam gro6ten bei den bestdifferenzierten Rassen, am ge
ringsten bei den undifferenzierten Rassen. Das gleiche gilt von den 
weibchenbestimmenden Spermien. Die Eier differenzierter Rassen 
haben eine starker weibchenbestimmende Kraft als die vo~ un
differenzierten Rassen. Eier und weibchenbestimmende Spermien 
ein und desselben Typus besitzen die namliche Konstitution. Vor
ausgesetzt, daB Gameten des gleichen Rassetypus verglichen wer
den, ist die mannchendifferenzierende Kraft eines mannchenbestim
menden Spermiums dreimal so gr06 als die weibchenbestimmende 
Kraft eines weibchendifferenzierenden Spermiums oder Eies. Beim 
"Obergang von einem Rassentypus zum nachsthoheren ist die Ver
starkung der differenzierenden Kraft des mannchenbestimmenden 
Spermiums dreimal so gr06 wie die des weibchenbestimmenden 
Spermiums oder Eies. Die Geschlechtsdifferenzierung steht beim 
Frosch unter dem Einflu6 bestimmter, £iir die beiden Geschlechter 
verschiedener trophischer Systeme. 

Es steht also bei Froschen und Kroten fest, da6 Geschlechts
chromosome nicht zur Differenzierung des Geschlechtes notig sind. 
Auch dort, wo die Mechanik der Geschlechtsbestimmung an das 
X-Chromosom scheinbar starr gekniipft ist, ist sie zu sprengen, 
wie dieweiter unten zu schildernden Ergebnisse von Goldschmidt 
gezeigt haben. 

Die Sauropsiden scheinen in den beiden Klassen der Reptilien 
und Vogel ein verschiedenes Verhalten zu zeigen. Nach Painter 
(1921) finden sich bei Anolis und Sceloporus, zwei Eidechsen, 
zweifellos Geschlechtschromosome. Fiir vier weitere Arten ist ihre 
Anwesenheit sehr wahrscheinlich. 

Die Embryonen besitzen entweder 12 gr06e V-formige Chro
mosomen; Macrochromosomen, oder sie besitzen 14. Die Tiere mit 
14 Macrochromosomen sind Weibchen, die mit 12 sind Mannchen. 
Au6erdem haben beide Geschlechter eine nicht ganz sicher fest
gelegte Anzahl von kleinen Chromosomen. Aus diesen Zahlen
verhaltnissen ist zu schlieBen, daB das Weibchen 4 X-Chromo
somen hat,' das Mannchen nur 2. Wahrend der Synapsis der 

Harms, Klirper und Keimzellen. 16b 
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Spermatogenese conjugieren <liese beiden X-Chromosomen und 
sollen einen kompakt bleibenden Chromosomennucleus bilden. 
In die Aquatorialplatten der ersten Spermatocytenteilung treten 
6 paarige Macrochromosomen ein; ein Paar (die beiden X-Chro
mosomen) geht ungeteilt an einen Spindelpol; deshalb finden 
wir in den Aquatorialplatten der zweiten Reifeteilung entweder 
5 Macrochromosomen oder 6. Somit entstehen also zwei Sorten 
von Spermatozoen, solche mit 5 Macrochromosomen und solche 
mit 6, wobei hier das X-Element zweiwertig sein solI. 

Der ganze Chromosomencyclus scheint also (wenn wir nur die 
Macrochromosomen beriicksichtigen, zu welchen also die X-Chro
mosomen gehoren) folgenderma6en zu verlaufen: 

I. R. T. II. R. T. 

f 5 + 2x J: + ;x _______ 
Q=1O+4x l + X/1O + 4X =Q 

l5+2x f5 + 2x 
15 + 2x, 

f 5 + (2x) J 5 + (2 x) ~ . 
1=1O+2x 1.5 + (2x) ~1O+2x=o 

l5 J 5 _________ 
15 

Die Reptilien scheinen danach dem Protenor-Typ anzuge
horen, was urn so merkwiirdiger erscheint, als fiir die Vogel der 
Abraxas-Typ angegeben wird. Jedoch widersprechen sich hier 
Qie Angaben. Guyers Beobachtungen, wonach beim Huhn, Perl
huhn und bei der Taube im weiblichen Geschlecht ein Hetero
chromosom vorkommt, wurden von Boring und Pearl in Frage 
gestellt. Auch bei Saugetieren lauten die Angaben noch wider
sprechend. 

Besonders eingehend wurde in den verflossenen Jahren die 
Spermatogenese der weillen Maus und, wenn auch weniger durch
greifend, auch die der Ratte von Gutherz (1922) nach dieser Rich
tung hin durchforscht, und der sogenannte Intranuclearkorper der 
Autoren als Heterochromosom angesprochen. 

Beim Menschen scheinen die Zahlen Mannchen 47, Weibchen 
48 zu sein, jedoch nehmen manche Autoren auch als Gesamtzahl 
die Halfte, 24 an. Painter (1924) beschreibt fiir den Menschen ein 
gr06es stabchenformiges X- und ein au6erst kleineskugeljges Y-Ele
ment. Auch bei zwei Affeilspecies der alten und neuen Welt, M aca-
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cus rhesus und einer Oebus-Art findet er ahnliche Verhaltnisse. Die 
diploide Chromosomenzahl in den Spermatogonien betragt bei Oe
bus 54, bei Macacus 48, unter ihnen glaubt Pain ter auch das mini· 
mal kleine Y-Chromosom naehweisen zu konnen. Bei somatisehen 
Zellen von Macacus-Embryonen findet Painter beim mannliehen 
Geschlecht die gleichen Chromosomenverhaltnisse wie in den Sperma· 
togonien, im weiblichen Geschleeht die gleiche Chromosomenzahl, 
aber statt des XY·Paares zwei gleich groBe X·Chromosomen. 

Zieht man im Vergleieh dazu eine Reihe von Untersuchungen 
liber die Spermatogenese anderer Saugetiere in Betracht, so mer
ken wir erst recht, wie schwierig es ist, sich aus allen diesen 
meist nicht unbestrittenen Angaben ein sicheres Urteil zu bilden. 
Wir konnen deshalb Stieve (1923) sehr wohl verstehen, wenn 
er seiner tJberzeugung auf diesem Gebiete dahin Ausdruek geben 
konnte, daB die Befunde liber das Vorkomrnen eines Geschlechts
chromosoms bei Sii.ugetieren und besonders beim Menschen durch
weg zu unsieher seien; als daB sie ausf~hrlicher besprochen werden 
miiBten. Sie krankten insgesamt daran, daB es bei diesen Arten 
noch niemals sicher gelungen sei, die Chromosomerinormzahl zu 
ermitteln. 

Diese MeinungsauBerung Stieves laBt sich erst voll ermessen, 
wenn man bedenkt, daB bis dahin Reteroehromosomen, denen doeh, 
man mochte sagen durchweg, der Charakter von Geschlechtschromo
somen in diesen Fallen zugesproehen wird, u. a. bei Pferd, Maulesel 
und Sehwein (Wodsedalek), beirn Kaninehen (Baehhu ber), Meer· 
schweinchen (Stevens), Runde (Malone), Opossum (Jordan), bei 
dEr Katze (Winiwarter und Sainmont) und sehlieBlich beim 
Menschen von den verschiedene~ Autoren besehrieben worden 
waren. Trotz allem laBt sich aber nicht verhehlen, daB aueh bei 
denSaugetieren besonders in jiingster Zeit wesentliche Fortschritte 
in der Heterochromosomenfrage zu verzeichnen sind. Zunaehst 
ware hierbei an die Beuteltiere zu denken, eine Tierklasse, welehe 
infolge ihrer relativ niedrigen Chromosomenzahl zu diesbeziigliehen 
Forschungen besonders geeignet erscheint. Rier gelang es bereits 
Jordan (1911), ein Reterochromosom mit ziemlicher Sieherheit fest
zustellen, sodaB man annehmen darf, daB die Geschleehtsbestim· 
mung beim Opossum sich derjenigen bei den Hemipteren ganz 
analog verhiUt.' Beim gleichen Objekte konnte dann Painter (1922) 
interessanterweise noch ein Y·Chromosom auffinden und darauf-
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hin beim Mannchen die diploide Ohromosomenzahl auf 10 + xy 
festsetzen. Bestatigt wurden diese Beobachtungen vor kurzem 
durch Agar (1923) beim Kanguruh; wahrend Greenwood (1923) 
bei Sarcophilus und Dasyurus durchaus ahnliche Verhaltnisse be
schreiben konnte. Auch hier lieB sich die normale Ohromosomen
zahl 12 + xy beim Mannchen und 12 + xx beim Weibchen 
fast durchweg nachweisen. Bei Schafen konnte Wodsedalek (1922) 
nachweisen, daB die Spermatogonien 33 Ohromosomen, deren eines, 
das Geschlechtschromosom, deutlicher als die anderen ist, haben. 
In der ersten Reifeteilung erscheinen 17 Ohromosomen, namlich 
16 bivalente und das unpaare Geschlechtschromosom, welches un
geteilt zu einem Pole wandert, so daB zwei Sorten von Sper
matocyten zweiter Ordnung entstehen. Die Oogonien besitzen 
34 Ohromosomen, davon 2 Geschlechtschromosomen. Die 17 Ohro
mosomen der ersten Reifeteilung sind samtlich bivalent. Die Ab
schnlirung des ersten Richtungskorpers findet statt, wahrend die 
Oocyte im Graafschen Follikel liegt. Die in somatischen Zellen 
von Mannchen und Weibchen gefundenen Ohromosomenzahlen 
entsprechen den Spermatogonien- bzw. Oogonienchromosomen
zahlen. 

AuBer diesen an Marsupialiern und anderen Saugern gewonnenen 
Forschungsresultaten beanspruchen jedoch hier vor aHem die um
fassenden Untersuchungen liber die Spermatogenese von Ratte und 
Maus eine eingehende Wiirdigung, zumal als sich dieselben in 
einigen nicht unwesentlichen Punkten mit den bei den Beutel
tieren gewonnenen Ergebnissen in eine Parallele bringen lassen. 

Erst Gutherz (1922) hat, auf Grund seiner eingehenden um
fassenden Studien liber die Spermatogenese der Maus, daB der 
inmitten der Wachstumsperiode der Spermatocyte stets in der 
Einzahl und und nur auBerst selten in der Zweizahl auftretende 
sogenannte Intranuclearkorper mit an Sicherheit grenzender 
Wahrscheinlichkeit ein Heterochromosom darstellt. 1m einzelnen 
laBt der Autor dieses Gebilde, fUr dessen Vorhandensein in den 
Spermatogonien kein Anhaltspunkt vorliegt, bei der Maus aus 
einem Teil des Spirems entstehen und weist ihm eine Lagerung 
in einem besonderen Raume an der Peripherie des Spermato
cytenkernes zu, wo dieses Element als eine verdichtete homo
gene Partie von stabchenfOrmiger Gestalt und etwa 2 - 3 fl Lange 
leicht nachgewiesen werden kann.Da ferner alles dafiir spricht, 
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daB dieses Heterochromosom, welches in der Spermatocyte vom 
Pachytanstadium bis zur spaten Diakinese verfolgt werden konnte, 
wie die Autosomen in den Reifungsmitosen geteilt wird und fUr 
eine Heterokinese kein Anhaltspunkt be'steht, mochte Gutherz 
es von den bisher bekannten Heterochromosomen den ge
paarten Microchromosomen der Insecten am nachsten steHen. 
Der Nachweis fUr eine Beziehung dieses Gebildes zu den Ge
schlechtschromosomen lieB sich auf jeden Fall nicht durchfiihren, 
wie diese Bezeichnung ja schon vermuten laBt, vor aHem des
halb, weil dieser Korper nach Auflosung der Kernmembran sich 
von den iibrigen Chromosomen morphologisch nicht unterscheidet 
und infolgedessen nicht durch die Reifungsteilungen verfolgt 
werden konnte. 

In der Literatur variiert die fiir die Eientwicklung der Maus 
von verschiedenen Seiten ermittelte Chromosomenzahl nicht un
erheblich (Sobotta 16, Gerlach 12, Kirkham 12, Lams et 
Doorme 12 -15), und nur Tafani (1889), Long (1908), Long 
und Mark (1911), und betreffs der Spermatogenese der Hausmaus 
auch Y okom (1917), stimmen genau mit friiheren, z. B. Kremers 
Angaben iiberein. EbenfaHs konnte schon Holl (1893) kurz vor 
Bildung der ersten Eireifungsspindel der Maus 20 bivalente Chro
mosomen sicher feststellen. Sehr vorsichtig driickt sich Federley 
(1919) in dieser Hinsicht bei der Spermatogenese der Waldmaus 
aus, da er die Meinung vertritt, daB die Anzahl der Chromosomen 
unmoglich exakt festzustellen sei; dennoch konne die haploide 
Zahl auf einige zwanzig geschatzt werden. 

Mit einiger Sicherheit laBt sich aus diesen neuesten Unter
suchungen wohl sagen, daB die Sauger, mit EinschluB des Men
schen, im mannlichen Geschlecht heterozygot sind und entweder 
dem Protenor- oder dem Drosophila-Typus (Marsupialia) ange
horen. . 

Auch bei hoheren Pflanzen haben wir heute eine Reihe von 
Angaben iiber die Geschlechtschromosomen~ 1m allgemeinen ist 
bisher der Lygaeustyp festgestellt worden mit mannlicher Hetero
gametie. Es kommt aber auch der Protenortyp vor (Valisneria). 
Geschlechtschromosomen wurden beobachtet bei Elodea cana
densis (Santos 1924). Es finden sich hier beim Mannchen und 
Weibchen 24 Paare. Das 24. Paar ist aber beim Mannchen un
terscheidbar von den iibrigen: es besteht aus einem groBen (t) 



250 Die bisexuelle Veranlagung der Tiere. 

und einem kleinen (m) Chromosom. Bei Weibehen hingegen fin
den sieh zwei groBe (j) Chromosomen. Wir haben also beim 
Mannehen n+ 1m oder n + (x + y), beim Weibehen n + It oder 
n + 2x sind. 50vH. der Pollenkorner; bei der Reduktionsteilungm, 
50 vH. I. Die Pollenkorner sind aber nieht nur in den Gesehleehts
ehromosomen versehieden, sondern aueh in der GroBe. Das mann
ehenbestimmende (m) ist kleiner als das weibehenbestimmende I. 
Weiterhin wurden aueh Gesehleehtsehromosomen bei Populus, 
UTtica, Melandrium und Vali8neria beobaehtet. Bei Lebermoosen 
(8phaerocarpus) hat Ch. E. Allen (1919) versehiedene Chromo
somensatze bei maIinliehen und weibliehen (haploiden) Gamet 0-

phyten naehgewiesen. 
Um nun die Rolle der Gesehleehtsehromosomen bei der Be

stimmung des Gesehleehts naher zu ergriinden, miissen wir auf 
die experimentelle Gesehleehtsbestimmung und ·umstimmung ein
gehen, was weiter unten erfolgen solI. Hier solI nur ihre mutmaB
liehe Bewertung als Faktor kurz erortert werden. Dazu moehte 
ieh auf die interessanten Befunde von Junker an Perla margi
nata eingehen, obwohl sie rein eytologiseher Natur sind. Es 
ware sehr zu wiinsehen, wenn sie aueh experimentell ausge
baut rirden. Ich gebe sie nach seiner eigenen Zusammenfassung 
wieder. Das Mannchen von Perla marginata hat im Gegensatz 
zu seinen naehsten· Verwandten (P. maxima und P. cephalote8) 
an seinem Geschleehtsorgan auBer normalen Hodenfollikeln einen 
bestimmten, betraehtliehen Bezirk mit Eirohren ausgebildet, das 
"Mannchenovar". Das Weibehen besitzt ein normales Ovar. Die 
diploide Chromosomenzahl betragt beim Mannehen 22; davon 
lassen sieh 20 zu 10 Paaren ordnen, zwei ungleieh groBe Elemente 
bleiben iibrig, die Heteroehromosomen x und x'. Es entstehen so 
Spermatozoen mit 12 (Gynospermium) und solehe mit 10 Chro
mosomen (Androspermiumj. 

Die diploide Chromosomenzahl in der Oogenese des Weibehens 
ist 24; hier lassen sieh aIle Chromosomen zu Paaren ordnen. Die 
Oogenese verlauft normal. 

Die Zellen der Eisehlauehe des Mannehens haben diploid 
22 Chromosomen, also die mannliehe Zahl. Aueh hier lassen 
sich, genau wie in der Spermatogenese, 20 Chromosomen zu Paaren 
ordnen, zwei ungleieh groBe Elemente stell en die Heterochromo
somen dar. Die Vorgange im Mannchenovar sind trotz der mann-
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lichen Chromosomenzahl denen im echten Ovar gleich bis zur 
Conjugation. Nach erfoIgter Parasyndese der Autosomen bleiben 
zwei ungleich groBe Ieptotane Schleifen ungepaart, die Hetero
chromosomenschleifen. Sie unterscheiden sich aber sonst in nichts 
von den leptotanen Autosomenschleifen. Die Zellen des Mann
chenovars fallen in spateren Wachstumsstadien der Degeneration 
anheim; sie erreichen nie auch nur annahernd die GroBe nor
maIer Weibcheneier. 

1m normalen Hoden konnen, aber nur bei jungen Larven, in 
seltenen Fallen Eier, einzeln wie cystenweise, vorkommen. Diese 
Hodeneier konnen als solche erst nach dem Auftreten der synap
tischen Phanomene in ihnen erkannt werden. Vorher gleichen 
sie voIlig den Spermatogonien I. Ordnung. Ihre Chromosomenzahl 
ist wahrscheinlich die mannliche. Die Hodeneier degenerieren 
meist im oder bald nach dem pachytanen Stadium. 

Das Mannchen von Perla marginata zeigt also deutliche Zwitt
rigkeit, und zwar in zweierlei Formen: 1. Mannchenovar und 
2. Hodeneier. 

Die Verteilung der Heterochromosomen bei der maBgebenden 
Reifungsteilung ist nun, wie J un k e r ausdriicklich hervorhebt, 
keine zufaIlige, sondern es muf3 ein sie regelnder Faktor vorhan
den sein; denn sie gelangen ja immer, ohne verbunden zu sein, 
in die gleiche Tochterzelle. Das Mannchen von Perla marginata 
liefert weiter mit der gleichen Chromosomengarnitur Spermato
zoen und Eier. 

Die Chromosomen haben nach J un k e r daher mit der Be
stimmung der primaren Geschlechtszellen nichts zu tun; es wer
den von ihnen hochstens die sekundaren Geschlechtsmerkmale 
bestimmt. Trotzdem glaube ich, daB sie als Indices wirken konnen, 
denn es ist ja ein modifizierter Protenor-Typus vorhanden mit 
zweierlei Spermatozoen, die Mannchen- und Weibchen-bestimmend 
sind. Das Mannchenovar mit der gleichen Chromosomengarnitur 
der Hodenzellen spricht geradezu fUr eine physiologische mann
liche Angleichung dieser nur grob morphologischen weiblichen 
Zellen, die, wenn die Geschlechtschromosotnen ein Ausdruck des 
geschlechtlichen Stoffwechsels sein sollen, und dafUr spricht man
cherlei, ja chemisch-physiologisch ganz wie mannliche Geschlechts
zellen wirken. Die Manncheneier, die so oft bei den verschieden
sten Tieren beobachtet worden sind, sprechen fUr eine bi-
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sexuelle primare geschlechtliche Anlage der Tiere. Interessant ist 
nur, daB auch diese Zellen bei Perla den mannlichen Chromo
somentyp haben. Leider ist bei anderen Tieren dariiber noch 
nichts bekannt. Beim Bidderschen Organ der mannlichen Kroten 
haben wir ja ein ganz ahnliches pseudo-weibliches Organ wie bei 
Perla; ich konnte hier jedoch iiberhaupt keine Geschlechtschro
mosomen nachweisen, wie diese ja auch sonst bei Amphibien, mit 
Ausnahme von Rana temporaria nach Wits"hi, noch sehr zwei
felhaft sind. 

Der so weit verbreitete Geschlechtschromosomenmechanismus 
spielt nun sicher eine groBe Rolle bei der Geschlechtsbestimmung. 
Dabei ist es gleich, ob man die Geschlechtschromosomen als En
zymerreger ansieht fiir die Auspragung des Geschlechts, oder ob 
man sie nur als Index fiir das Geschehen fiir die bereits durch 
einen der vielen noch unbekannten Faktoren angebahnte Differen
zierung gelten lassen will, was das Wahrscheinlichere ist. Mir 
scheint, daB die Differenzierung der mannlichen und weiblichen 
Geschlechtszellen nur von chemisch-physikalischen Faktoren ab
hangt, die ein Ausdruck des verschiedenen, von diesen Faktoren 
bedingten Stoffwechsels der Zellen sind. DaB dabei auch die X·Chro
mosomen eine Rolle spielen konnen, zeigt eine Untersuchung von 
Hovasse (1922), der in den sogenannten Autocyten, den jungen 
Spermatocyten der Grille, nur zwei farberisch verschiedene Massen, 
die dicht beieinander liegen, nachweisen konnte, den Nucleolus 
und das Heterochromosom. Die iibrigen Chromosomen fltrben sich 
wahrend des Strepsinems nicht. Das verschieden farberische Ver
halten weist auf die physiko-chemische Verschiedenheit des He
terochromosoms und der Autosomen hin. Ahnliches zeigen auch 
die Untersuchungen von Gutherz. 

Jede Urkeimzelle ist undifferenziert und kann trotz des Chro
mosomenmechanismus zu einer mannlichen oder weiblichen Zelle 
werden, wie das noch zu schildernde Experimente zeigen sollen. 
Die Chromosomen sind also etwas Sekundares und haben die 
Aufgabe, bei geschlechtlich stark ausdifferenzierten Tieren die 
Kontinuitat des specifisch geschlechtlichen Stoffwechsels in der 
Keimplasma.relation aller Zellen, Keim- und Somazellen, in gleich
sinnig-geschlechtlicher Weise zu regeln. Dafiir spricht auch die 
Inkretwirkung der Keimdriisen, z. B. bei Wirbeltieren, zur Aus
pragung und Aufrechterhaltung der. sekundaren Merkmale. 
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b) Die experimentelle Geschlechtsbestimmung. 
Den Ausfuhrungen uber die experimentelle Beeinflussung der 

Geschlechtsbestimmung knupfen wir am besten auch eine kurze 
Schilderung der in der N atur vorkommenden Arten der normalen 
Geschlechtsbestimmung bezuglich ihres Zeitpunktes an, wie sie 
Haecker gibt. 

1. Die progame Geschlechtsbestimmung. 
Sie ist dann gegeben, wenn das Geschlecht bereits im wachsen

den Ei oder noch fruher, jedenfalls vor der Reifung und unab
hangig yom Chromosomenbestand, festgelegt ist. Ausgesprochen 
progam ist unter den Anneliden Dinophilus apatris (Metschnikoff, 
Korschelt, Nachtsheim.) 1m Ovarium dieses Tieres kann 
man groBe Eier, die zu Weibchen, und kleine, die zu Mannchen 
werden, unterscheiden, die bereits vor dem Oocytenwachstum be
samt werden. Geschlechtschromosomen konnten nicht nachge
wiesen werden. 

Auch parthenogenetisch werden aus groBen Eiern Weibchen, 
aus kleinen Mannchen. Gleiches gilt fur die amerikanischen auf 
Hickorybaumen lebenden Phylloxeren mit nur drei Generationen. 
Die einen Weibchen der zweiten parthenogenetischen Generation 
(Sexuparae) erzeugen groBe Weibcheneier, die anderen kleine Mann
cheneier. Ahnliche VerhliJtnisse zeigen die marinen Rotatorien, 
die Seisoniden und eine Milbe (Pediculopsis graminum). 

Reinzuchten von V ogelwildformen haben meist als erstes Ei 
im Gelege ein kleines mannliches, als zweites ein groBeres weib
liches. Whitman und Riddle fanden weiterhin bei Tauben, 
daB bei gesteigerter Produktion im Sommer aus dem ersten Ei 
jedes Geleges ein Mannchen, aus dem zweiten urn 9-13 vH. 
groBeren Ei, ein Weibchen hervorgeht. 

Bei entfernt stehenden Gattungskreuzungen (z. B. Lachtaube X 
Turteltaube) werden zuerst fast nur Mannchen, im Herbst fast nur 
Weibchen erzeugt. Eier mit mannlicher Tendenz haben im ganzen 
einen starkeren Stoffumsatz, starke Oxydation, hohen Wasser
gehalt und geringeren Gehalt an Fett und Phosphatiden. So ist 
es auch erklarlich, daB bei wachsenden Oocyten noch durch kunst
liche Hebung und Senkung des Metabolismus das Geschlecht be
einfluBt werden kann. Die Geschlechtschromosomen brauchen also 
direkt keine Rolle bei der progamen Geschlechtsbestimmung zu 
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spielen. Da die Vogel im weiblichen Geschlecht heterozygot sind 
[n + (x + y)], so mussen normalerweise 50 v. H. mannliche Eier 

(; + x), und 50 v. H. weibliche Eier (; + y) erzeugt werden. 

Wenn das erste Ei aber mannlich ist (; + x), so muB der 

Stoffwechsel die Reifungsteilung nach der mannlichen Richtung 
beeinflussen, und der Chromosomenmechanismus stellt dann nur 
den Ausdruck fur das Geschehen in der Zelle dar, ist also ge
wissermaBen nur ein Index, wie das H a e c k e r ausdruckt. 

Das zeigt sich besonders in einem Beispiel der 

2. pro-syngamen Bestimmung. 

Bei heterogamen SuBwasserradertieren (Hydatina usw.) werden 
auch Eier von verschiedener GroBe erzeugt. Die groBen Eier 
werden stets Weibchen, aber nur parthenogenetisch. Die kleinen 
Manncheneier werden parthenogenetisch wirkliche Mannchen, wer
den sie aber befruchtet, so werden sie zu dickschaligen groBen 
Dauereiern, aus denen Weibchen hervorgehen. Das Geschlecht 
wird also hier durch das eindringende Spermatozoon umgestimmt, 
obwohl es progam vorlaufig festgelegt war. 

S. Die syngame Bestimmung. 

Diese Form der Geschlechtsbestimmung scheint bei den heu
tigen Tieren allmahlich die Norm zu werden. Sie fallt in die 
Entwicklungsrichtung von regulativer zu determinierter Be
stimmtheit. 

a) Die Ubergangsform von der progamen zur syngamen Be
stimmung stellt die diplo-syngame Bestimmung dar. 

Sie umfaBt alle die Falle, wo der Geschlechtschromosomen
mechanismus noch nicht starr genug ist, um nicht auch bei ver
anderten Umweltsbedingungen eine Verschiebung der Sexualver
haltnisse hervorzurufen. 

Es sind also etwa die Eizellen an sich progam geschlechtlich 
bestimmt, die eindringenden zweierlei Samenzellen aber legen das 
Geschlecht endgiiltig fest, wie wir das schon bei den Radertieren 
sahen. Ais Beispiel mochte ich hier besonders die Amphibien an
fiihren, von denen manche Lokalrassen,'wie wir weiter unten 
sehen werden, noch labil in ihrer Bestimmung sind. 



Die experimentelle Geschlechtsbestimmung. 255 

b) Die arrheno-syngame und die thelyo-syngame Bestimmung 
haben wir im vorigen Kapitel kennen gelernt. Bei ersterer ist das 
mannliche Geschlecht, bei letzterer das weibliche heterogametisch. 

Als 
c) eu-syngamer Typus waren die sozialen Hymenopteren zu 

bezeichnen. Hier entscheidet die Befruchtung (Weibchen, Arbei
terin) oder Nichtbefruchtung (Mannchen) das Geschlecht, und zwar 
durch den Geschlechtschromosomenmechanismus. 

Noch weniger als die progame stimmt 

4. die epigame Geschlechtsbestimmung 

mit dem Chromosomenmechanismus iiberein. Bei ihr wird das 
Geschlecht erst nach der Befruchtung entschieden, so bei Aalen, 
wo die Syrskischen Organe, die Keimdriisenanlagen, entweder zu 
Hoden oder bei giinstigen Lebensbedingungen (Warme, gute Nah
rung) zu Ovarien werden. Nach Grassi, d'Ancona (1919) sind 
die jungen Aale bei 15 cm Lange noch indifferent, dann bilden 
sich verschieden spat bis zu 30 em Lange Mannchen und Weib
chen heraus. Gerade bei den spat differenzierenden Tieren sieht 
man ein Schwanken zwischen beiden Geschlechtern, wie z. B. auch 
bei Salmoniden und Petromyzonten, sodaB man sie als jugend
liche Zwitter bezeichnen kann. Bei Froschen gibt es sogenannte 
undifferenzierte Rassen (Frosche der Umgebung von Miinchen), 
wo nach der Metamorphose aIle Tiere zu Weibchen werden; erst 
spater differenzieren sich etwa 50 vH. zu Mannchen urn. Ander
seits gibt es differenzierte Rassen (alpine Frosche und Konigs
berger Frosche), wo nach der Metamorphose schon 50 vH. Weib
chen und 50 vH. Mannchen vorhanden sind. Diese Rassen leben 
in Gegenden mit spaten Sommern, also ungiinstigeren Ernahrungs
verhitltnissen, wahrend die undifferenzierlen Rassen in warmen 
Gegenden leben, wo bei giinstiger Ernahrung und Stoffspeicherung 
die Weibchendifferenzierung begiinstigt wird, wie bei Aalen. 

Hochst eigenartig ist die epigame Geschlechtsbestimmung bei 
Bonellia viridis, einer Gephyree. Die junge Larve ist noch ge
schlechtlich undifferenziert. Mannchen entstehen nur, wenn die 
Larven Gelegenheit haben, sich an einem alten Weibchen fest
zuheften (Baltzer). 

Schon aus diesem kurzen Dberblick iiber das normale Ge
schehen bei der Geschlechtsbestimmung geht hervor, daB die 
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Geschlechtschromosomen nicht zu sehr in den Vordergrund ge
stellt und als etwas Dominierendes betrachtet werden diirfen. 
Das sollen nun weiter die Experimente zur willkiirIichen Ge
schlech tsb estim mung und Geschlech tsumsti mm ung 
dartun. 

Zunachst bedarf es zu dieser Frage einer klaren Begriffsbe
stimmung. Man konnte geneigt sein anzunehmen, experimentelle 
Geschlechtsbestimmung und -umstimmung gingen flieBend inein
ander iiber. Denn wenn z. B. R. Hertwig durch Uberreifwerden 
der Eier bei Froschen in extremen Fallen nur Mannchen erzielt, 
so konnte man sagen, daB 50 vH. der Eier, die sonst Weibchen 
geworden waren, zu Mannchen umgestimmt worden sind. Da 
nun aber die Eier noch vor der Befruchtung undifferenziert 
waren, trotz der vielleicht vorhandenen, allerdings wohl nicht 
durch Geschlechtschromosomen bedingten Heterozygotie der 
Eier bei Froschen, so kann es sich hier nur um experimen
tell beeinfluBte Geschlechtsbestimmung handeln. Diese haben 
wir iiberall dort, wo das Geschlecht vor oder wahrend der Be
fruchtung aktiv bei Keimzellen oder bei undifferenzierten Larven 
nach einer Richtung experimentell festgelegt wird. Geschlechts
umstimmung· dagegen haben wir iiberall dort, wo bei einer schon 
geschlechtIich differenzierten Larve oder einem erwachsenen 
Tier das entgegengesetzte Geschlecht experimentell hervorge
rufen wird. 

Die Geschlechtsbestimmung kann experimentell beeinfluBt 
werden durch folgende Mittel: 

1. Durch Auswahl der beziiglich der Geschlechtschromosomen 
heterozygoten Spermatogonien. 

Solche Versuche sind bisher nur bei Pflanzen (Correns) mit 
gewissem Erfolge angestellt worden. Weibchen-bestimmende Pollen
korner gelangen leichter zu den Eizellen als Mannchenbestimmende. 
Nimmt man daher groBe Pollenmassen, so entstehen mehr Weib
chen. Zugunsten der Mannchen kann das Verhaltnis verschoben 
werden dadurch, daB man die Pollen alt werden laBt; die Mannchen
bestimmenden Pollenkorner haben dann die groBere Widerstands. 
fahigkeit. Da nun aber bisher bei Pflanzen mit Aqsnahme der 
Lebermoose und der Wasserpest (Santos 1924) und einige weiter 
oben erwahnte hoheren Pflanzen, (wahrend die Lichtnelke und die 
Zaunrebe wohl im mannIichen Geschlecht heterozygot sind) keine 
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Heterochromosomen gefunden worden sind, so lassen sich diese 
Befunde nicht direkt auf die Tiere iibertragen. tJber die Phy
siologie der Geschlechtsbestimmung bei Pflanzen wissen wir noch 
so gut wie gar nichts. 

J edoch scheinen die Verhaltnisse ahnlich wie bei den Tieren zu 
liegen, wie das eine weiter oben schon erwahnte Untersuchung von 
Santos (Bot. Gaz. 77, 1924) an der Wasserpest zeigt. Es finden sich 
hier im weiblichen und mannlichen Geschlechte 24 Paare. Das 
24. Paar ist nun aber beim Mannchen von den iibrigen Paaren da
durch verschieden, daB es aus einem groBen (x) und einem kleinen (y) 
Chromosom besteht, also n + (x + y) ist und heterozygot. Das Weib
chen hat zwei groBe x Chromosomen, ist also homozygot n + 2 x. 
Bei der Reduktion bekommen 50 v. H. der Pollenkorner das x Chro
mosom, 50 vH. das y Chromosom. Die Pollenkorner sind nun aber 
nicht, - und das ist sehr wichtig, wenn es sich bestatigen sollte, -
nur beziiglich der Chromosomen verschieden, sondern haben auch 

verschiedene GroBen. Die Mannchenbestimmer (; + y) sind 

kleiner als die Weibchenbestimmer. 
2. Durch Stoffwechselbeeinflussung von seiten der Mutter. 

Hier gibt es eine Reihe von Versuchen , die einen derartigen 
EinfluB sehr klar zutage treten lassen. Das beweisen auch aIle 
Falle der normalen progamen (siehe z. B. Dinophilus) und epigamen 
(z. B. Aal, spatdifferenzierende Frosche) Geschlechtsbestimmung. 
Ais einwandfreiestes Experiment ist hier der Versuch Baltzers 
an Bonellia viridis zu erwahnen. Aile Larven, die an den weib
lichen Tieren sich festsaugen, werden zu normalen Zwergmann
chen. Nimmt man die Larven von dem Weibchen fort, so werden 
sie, je nach der Kiirze oder Lange der Zeit des Parasitierens am 
Weibchen, starker oder schwacher ausgepragte intersexuelleFormen, 
da sie sich, von dem Weibchen fortgenommen, wieder in der 
weiblichen Richtung entwickeln, den aber schon erlangten mann
lichen Charakter beibehalten. (Abb. 112a, b und 113a-c.) 

Baltzer faBt das Bonellia-Mannchen als neotene Form auf. 
Ais wichtiges Argument fiir diese Behauptung wird die Entwick
lung des Excretionssystems angefiihrt; weiterhin deuten darauf 
hin beim Mannchen das larvale Wimperepithel auf der ganzen 
Korperoberfiache, die geringe GroBe, der Mangel der sonst so cha
rakteristischen Borsten, wahrend es in einzelnen Organen (larvale 

Harms, KOrper und Keimzellen. 17a 
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Wimperkranze, Kopflappen, die an ihm vorhandenen Pigmentflecke) 
zu Reduktionen kommt. Rier ist also gleichzeitig mit der Auspragung 
des mannlichen Charakters durch den Chemismus der Mutter eine 
Entwicklungshemmung zu beobachten. 
Neue Versuche Baltzers (1925) deuten 
in del' Tat auf Stoffe der Mutter hin, 
die im Epithel des Riissels gebildet wer
den und entwicklungshemmend wirken. 
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Abb. 112 a, b. a Junges aus dem Ei geziichtetes Q von Bonellia kurz nach Metamorphose. 
abl Analblase, b Borsten. bm Bauchmark, coe Ciilom, d Mitteldarm, mn lIfetanephridien, 
mrg mittleres RiisselgefiW, oe Oesophagus, ov Ovar, pn Protonephridien, STy seitliches 
RiisselgefaB, vg centrales BlutgefaB. - b <5 geschlechtsreif. Bezeichnungen wie vorher, 
dazu: sa Samenschlauch, satr Trichter des Samenschlauchs, SPl-3 Spermatogenesestadien. 

(Nach Baltzer aua Goldschmidt.) 
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Abb. 113a-c. lntersexuelle Bonellia·J,arve 
mit stark weiblichem Einschlag. (Nach 1 Tag 
vom Rilssel entfernt, dann 10 Tage freie Ent· 
wicklung.l - b mittleres Intersex desgl. -
c Vorderendc eines stark intersexnellen, fast 
mannlichen Individuums. a After, abl Anal· 
blasen, b Borsten, bm Bauchmark, d Darm, 
mn Metanephridium, oe Osophagus, QV Ovar, 
sa Samenschlauch, satr Trichter des Samen
schlauchs, schl Schlauch, sp Spermienbilndel, 
x - x . Stelle des hinteren Wimperkranzes. 

(Nach Baltzer.) 
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In der Erkenntnis, daB das Problem der Geschlechtsbestimmung 
nur experimentell zu lOs en sei, ging Leupold (1924) unabhangig 
von der heute geltenden Lehre, ganz anders als es bisher ge
schehen war, vor. Den Ausgang fur seine Versuche bildeten die 
Resultate seiner Arbeiten der letzten Jahre, in denen er zeigen 
konnte, daB die Keimzellen in ihrer Reifung und in ihrem Be
stande in hohem Grade Stoffwechselvorgangen des Organismus und 
inkretorischen Einflussen unterworfen sind. Er konnte nachweisen, 
daB eine normale Spermatogenese und Oogenese nur moglich sei, 
wenn der Cholesteringehalt des Elutes sich innerhalb bestimmter 
Grenzen halt, welche den bei den verschiedenen Tieren verschieden 
hochliegenden Durchschnittswerten entsprechen. Sinkt der Chol
esteringehalt des Blutes und mit diesem der der Nebennieren
rinde unter die untere Grenze der Normalwerte unter Einwirkung 
von Substanzen, welche durch das Blutcholesterin neutralisiert 
werden konnen, wie Thyreoidin, Bakterientoxine, herab, so kommt 
es zu Degenerationen der Keimzellen, welche um so hochgradiger 
sind, je schwerer und langer die Alteration des Cholesterinstoff
wechsels ist. In gleicher Weise kann man die schwersten Dege
nerationen der Keimzellen durch Exstirpation der Nebennieren er
zeugen. Auch hierbei durfte die durch die Entfernung der Neben
nieren hervorgerufene Schadigung des Cholesterinstoffwechsels eine 
Rolle spielen. 

Einen Beweis fUr die Bedeutung des Cholesterinstoffwechsels 
fur die Keimdrusen liefert die Natur selbst. Leupold konnte 
nachweisen, daB die Ruckbildung der Maulwurfshodens nach der 
Brunst erst dann einsetzt, wenn die N e bennierenrinde an Cholesterin 
verarmt. Dabei besteht ein vollkommener Parallelismus zwischen 
dem Gehalte der Nebennierenrinde an Cholesterinestern und dem 
Grade der Ruckbildung der Roden. In den Monaten August und 
September, in denen der Maulwurfshoden vollkommen ruckgebildet 
ist, enthalten die Nebennieren so gut wie keine Cholesterinester. 
Vnter der Voraussetzung, daB auch bei Maulwiirfen wie bei 
Kaninchen, Katzen, Runden und anderen Tieren und schlieBlich 
auch beim Menschen der Cholesteringehalt der N ebennierenrinde 
dem des Blutes parallel geht, konnen wir die bedeutsame Fest
stellung machen, daB die cyclischen Veranderungen der Maul
wurfshoden mit cyclischen Schwankungen der Blutcholesterin
werte einhergehen. Die hierbei beobachteten Grenzwerte der Chol-
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esterine liegen sehr weit auseinander. So konnte Leupold bei 
Maulwiirfen in der Brunstzeit fast 30 vH. Cholesterin der Trocken
substanz der Nebenniere feststellen, in der Zeit der groBten Riick
bildung der Boden 5 vH. und weniger . .Ahnlich groBe Schwan
kungen werden up.ter pathologischen Verhaltnissen beim Menschen 
beobachtet. Die hierbei auftretenden Zellveranderungen der Samen
epithelien sind hochgradige; ane Formen und Phasen der Kern
degenerationen und des zenans des Protoplasmas bis zu volligem 
Untergang der Zeilen konnen beobachtet werden. 

Auf Grund der Tatsache,daB zwischen dem Cholesteringehalte 
des Blutes und der Reifung der Keimzellen innige Beziehungen 
bestehen, suchte Leupold der Losung des Problems der Ge
schlechtsbestimmung zunachst in der Beantwortung der Frage: 
Gelingt es, einen EinfluB des Cholesteringehaltes des Blutes der 
Eltern auf die Sexualproportion des N achwuchses nachzuweisen 1 
naherzukommen. 

Zu seinen Versuchen dienten ihm Kaninchen. Die Methodik 
bestand darin, daB er einerseits die Tiere mit Cholesterin an
reicherte, anderseits versuchte, den Gehalt des Blutes an Cholesterin 
moglichst herabzudriicken. Die Tierewurden 14 Tage bis 6 Wochen 
und langer vorbehandelt. Von Zeit zu Zeit wurde eine quan
titative Bestimmung des Serumcholesterins vorgenommen nach 
der Methode von Authenrieth und Funk. Die Bocke wie die 
Weibchen wurden in gleicher Weise behandelt. Wenn das Blut 
den gewiinschten Gehalt an Cholesterin hatte, wurden die Tiere 
gedeckt. Durch Zufuhr von kleinen Dosen von Thyreoidin bei 
gewohnlichem Futter laBt sich andererseits auch eine Cholesterin
verarmung des Blutes erzielen. Einige Tiere wurden in dieser 
Weise behandet. 

Nach Basile betragt die Sexualproportion von normal gehalte
nen Kaninchen 48,8 vH. Weibchen, 51,2 vH. Mannchen, Punnett 
gibt an, daB normal gehaltene Kaninchen 47,6 vH. Weibchen geben. 

Das Ergebnis des Versuchs mit Cholesterinfiitterung zeigt 
folgende Tabelle (siehe S. 262). 

Es wurde nun weiterhin der Versuch gemacht, durch Ver
abreichung von Phosphatiden das Geschlecht zu beeinflussen. 
Schon Russo glaubte im Ovar von Kaninchen Iecithinreichere 
weibliche Eier von lecithiniirmeren mannlichen unterscheiden 
zu kfumen und dnrch Lecithinzufuhr die- Sexualproportion m-

Harm s, K6rper und Keimzellen. 17 b 
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Nr. IKanin-1 chen 
Dauer der IChOlesteringehaltl Datum I 

Cholesterinfiitterung im Serum desWurfes 

I 4a 17. IX. bis 27. X.20 I 17. IX. 51,65 26. XI. 20 1 2 
21. X. 200,00 

II 2 6. IX. .. 28. X.20 4. X. 106,00 23. XI. 20 2 4 
13. X. 182,00 

III 3 20. X. .. 20. XI. 20 19. X. 75,60 17. XII. 20 - 5 
15. XI. 108,00 

IV 4a 10. V. .. 15. VI. 21 10. V. 75,79 15. VII. 21 2 3 
19. V. 69,12 
2. VI. 181,61 
8. VI. 84,76 

15. VI. ll6,OO 
V 9 8. V. .. 2. Vl21 17. V. 81,90 2. VII. 21 2 3 

25. V. 89,60 
VI 10 9. V. .. 4. VI. 21 9. V. 52,48 4. VII. 21 I 5 

30. V. 79,20 
4. VI. lll,lO 

VII 

I 

lla 18.III. .. 23. IV. 21 18. III. 81,00 26. V. 21 4 2 

I 
6. IV. 179,00 

22. IV. 230,00 
12 24 

33,3vR.66,7vl 

gunsten des weiblichen Geschlechts beeinflussen zu konnen. Nun 
aber glaubt Leupold, daB das Cholesterin allein nicht maBgebend 
fiir die Geschlechtsbestimmung sein kann. Das geht schon daraus 
hervor, daB wir bei der Erzeugung weiblicher Junge durch Zu
satz von Lecithin bessere Resultate erzielen. 

Durch Cholesterinanreicherung bei relativer Lecithinarmut be
kommt er dagegen einen starken ManncheniiberschuB, wie fol
gende Tabelle (siehe S. 263) zeigt. 

Drei Momente sind es nun nach Leupold, welche fiir die 
geschlechtliche Differenzierung der EizeHen maBgebend sind: l.·der 
Verlauf der Cholesterinkurve im Blutserum, 2. das Mengenver
haltnis des Cholesterins zum Lecithin, welches man auch als die 
Konzentration des Lecithins im Cholesterin bezeichnen kann. 
3. Der Nudeolus als Geschlechtsbestimmer. Keines dieser beiden 
ersten Momente kann fUr sich aHein wirksam sein, sondern nur 
dann, wenn ganz bestimmte Voraussetzungen im Zusammenwirken 
beider gegeben sind, wird die Eizelle nach der weiblichen bzw. 
mannlichen Seite hin differenziert. Fiir die weibiiche Bestimmung 
der EizeHe muB als erste Grundbedingung geIten, daB Lecithin 
iiberhaupt in geniigender Menge vorhanden ist. Die Konzentration 
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I ' I I N IKanin-1 Dauer I Cholesterin- Datum 
r. chen des Versuches Art der Fiitterung IgehaltimSerum! desWurfes 0 ~ 
I 

IT 

III 

IV 

17 I 30. XII 2Z Kartoffeln und Riiben, 30. XII. 69,01 I 3. III. 23 5 
IbiS 31. I. 23 vom 11.1. abtagl. 50mg 9. I. 57,00 I 

Cholesterin, vom 17. I. 16. I. 94,00 
tagl..1oomgCholesterin 23. I 196,00 

30. I. 306,00 
lla 18. ITI. bis Gewohnliches Futter, 18. III. 81,00 26. V. 21 4 

23. IV. 21 auJ3erdem Cholesterin 6. IV. 177,00 
22. IV. 230,00 

13 14. V. bis Zunachst gewohnliches 14. V. 50,02 27. VII. 21 5 
28. VI. 21 Futter + 2 ccm Lein- 24. V. 55,11 

01 tagl. Yom 11. VI. an 1. VI. 51,00 
Reis und Kartoffeln 10. VI. 69,00 

28. VI. 88,20 
19 23. IV. bis Kartoffeln nnd Riiben. 23. IV. 51,87 2.VIT.23 2 

2. VI. 23 Tagl. 2 Tropfen Leci- 30. IV. 107,80 
thin und 10 mg Ke- 7. V. 175,20 
phalin + 100 mg Chol- 14. V. 186,83 
esterin. Yom 15. V. an 2-2. V. 182,60 
150 mg Cholesterin. 
Vom 23. V. an 200 mg 
Cholesterin, sonst wie 

28. V. 376,00 

bieher 

16 

des Lecithins im Cholesterin mull eine gewisse Hohe erreichen, sie 
darf nicht unter ein bestimmtes Minimum heruntergehen, damit 
iiberhaupt das weibliche Geschlecht gebildet werden kann. Um 
dieses Optimum der Konzentration zu erreichen, mull natiirlich der 
absolute Wert des Lecithins im Blute geniigend hoch sein. Die zur 
Erreichung dieser Konzentration notwendige Menge Lecithin ist 
abhangig von der Rohe des Cholesterinspiegels im Ser:um. Wir 
konnen demnach nach Leupold als Gesetz folgendes aufstellen: 

Die Eizelle des Kaninchens wird nur dano weiblich 
differenziert, wenn Lecithin in geniigender Menge im 
Blutserum vorhanden ist. 

Die Eizelle des Kaninchens wird weiblich differenziert, wenn 
unter Wahrung einer bestimmten Lecithinkonzentration eine Cho
lesterin-Lecithinvermehrung im Serum eintritt. 

Die Eizelle des Kaninchens wird mannli'ch differen
ziert bei relativer Lecithinarmut des Serums. 

Die Eizelle des Kaninchens wird mannlich differenziert, wenn 
ein Verlust an Cholesterin und Lecithin im Blutserum eintritt. 

1 

2 

1 

5 

9 



264 Die bisexuelle Veranlagung der Tiere. 

Der Nucleolus der Eizelle stellt die Geschlechtsan
lage dar. 

Man konnte den Nucleolus demnach das Geschlechtskorper
chen nennen. Speichert der Nucleolus Lecithin (bzw. Phosphatid), 
so wird das Ei weiblich differenziert, entbehrt der Nucleolus des 
histochemisch nachweisbaren Lecithins (Phosphatids), so ist es ein 
mannliches Ei. 

Mit dem letzteren Satz solI nun nicht gesagt werden, daB 
die mannliche Eizelle, insbesondere ihr Nucleolus iiberhaupt kein 
Phosphatid enthiilt. Das ist an sich nicht wahrscheinlich, auch 
lehren uns die mikroskopischen Untersuchungen, daB Unterschiede 
in der Menge der im Keimfleck gespeicherten Phosphatide bestehen. 

Diese tJberlegungen fiihren Leupold zu der Frage, in welchem 
Stadium der Entwicklung die geschlechtliche Differenzierung der 
Eizelle einsetzt und vollendet ist. Er ist der Ansicht, daB im 
allgemeinen die geschlechtliche Differenzierung des Eies friihestens 
erst im Stadium der mittelgroBen, in der Regel wohl erst der 
groBen Follikel vollendet ist. 

In einigen Versuchen konnte Leupold feststellen, daB die 
Eier der Blaschenfollikel, ganz besonders aber die reifen Eier 
der sprungfertigen Follikel, positive Phosphatidreaktion des Nu
cleolus zeigten, obwohl in den letzten 8 Tagen nach dem Ver
laufe der Cholesterinkurve Mannchenbildung zu erwarten war. 
Es muB also die Vollendung der Geschlechtsdifferenzierung in 
diesen Eiern alter als 8 Tage sein. Zugleich geht aber daraus 
hervor, daB das einmal festgelegte Geschlecht keiner Anderung 
mehr unterworfen sein kann. Der geschlechtlich differenzierte 
weibliche Nucleolus hiilt die gespeicherten Phosphatide fest, auch 
wenn die Bedingungen im Lipoidstoffwechsel des Blutes nach 
der mannlichen Seite hin sich verschieben, wie umgekehrt von 
einem gewissen Stadium der Eidifferenzierung an der mannlich 
gebildete Nucleolus keine Phosphatide mehr aufnehmen kann. 
Hierfiir ergeben sich aus morphologischen Untersuchungen einige 
Beispiele. 

Leupold ist der Ansicht, daB seine Untersuchungen gestatten, 
den biologischen Vorgang der geschlechtlichen Differenzierung der 
Eizelle zu analysieren und die hier obwaltenden Gesetze zu er
kennen. Das Problem der Geschlechtsbestimmung ist nach ihm 
ein Problem des Cholesterin-Lecithinstoffwechsels und seiner Be-
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ziehungen zu der Eizelle. Es ist ein chemisches und physika
lisches Problem, welches dadurch kompliziert wird, daB nicht ein 
einzelner chemischer Korper wirksam ist, sondern daB zwei es 
sind, deren physikalische und chemische Reaktionen noch un
bekannt sind. 

Greifen wir zuruck auf die von Leupold aufgestellten Gesetze, 
die er auf Grund seiner Blutuntersuchungen aufgestellt hat, so 
laBt sich zunachst einmal sagen, daB eine weibliche Diffel'enzie
rung der Eizelle nur dann moglich ist, wenn Lecithin uberhaupt 
in genugender Konzentration im Elute vorhanden ist, daB aber 
anderseits die Cholesterinmengen ganz bestimmten Gesetzen folgen 
mussen. Sind diese Bedingungen erfullt, so ergeben die Zucht
versuche Weibchen und die morphologische Untersuchung der 
Ovarien gibt am Keimfleck eine histochemische Reaktion, welche 
wir als eine Phosphatidreaktion ansprechen mussen. Cholesterin 
hat Leupold in der Eizelle niemals nachweisen konnen, weder 
im Kern noch im Dotter. 

Wir weisen demnach im Nucleolus des Eikerns nicht das 
Cholesterin oder Lecithin nach, sondern eine uns unbekannte 
Cholesterin-Lecithinverbindung. Als Kriterium fur "weibliche Eier" 
fUhrt Leupold die Farbung des Nucleolus mit Heidenhains 
Hamotoxylin usw. an. An chemisch "reinen" Substanzen konnte 
er die gleiche Reaktion sowohl am Lecithin wie am Kephalin er
halten. Andere Phosphatide hat Leupold nicht nachgepruft; es 
ist aber anzunehmen, daB auch sie die gleiche Reaktion geben. 
Dem Kephalin und Lecithin gemeinsam ist der Gehalt an Phos
phorsaure, und es durfte naheliegen, daB die Reaktion bedingt 
wird durch die Anwesenheit der organisch gebundenen Phosphor
saure, welche ja wohl auch das biologisch wirksame Prinzip bei 
der weiblichen Differenzierung der Eizelle ist. 

Die Eizellen werden nach Leupold mannlich differenziert, 
wenn Lecithin in solchen Mengen gegeben wird, daB auch bei 
gleichzeitiger Futterung von Cholesterin ein Abfall in der Chol
esterinkurve eintritt. 

Diese komplizierten Vorgange des Stoffwechsels in der "mann
lichen und weiblichen Eizelle" stellen die Vorbedingung fUr die 
geschlechtliche Differenzierung derEizelle dar, d. h. sie ermog
lichen es, daB in dem einen Fall die Phosphatide bis in den 
Eikern vordringen, in dem anderen nicht. Wir mussen demnach, 
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um ein abgeschlossenes Urteil fallen zu konnen, die Bedingungen 
noch kennen lernen, welche es gestatten, daB die Phosphatide in 
das Ei eindringen bzw. von ihm ferngehalten werden. Dies ist 
eine Frage des Stoffaustausches zwischen der Zelle und dem Blute 
bzw. der Gewebsfliissigkeit, kurzum der Osmose und der Diffusion. 

Leupold glaubt, daB seine Versuche ergeben haben, daB so
wohl das weibliche als auch das mannliche Geschlecht auf zweier
lei Weise entstehen konnen. Weibchen werden gebildet entweder 
bei gleichzeitiger Anreicherung des Blutes mit Oholesterin und 
Lecithin oder bei Verminderung des Oholesteringehaltes und Ver
mehrung der Phosphatidkomponente. Mannchen entstehen bei 
gleichzeitiger Verarmung des BIutes an Oholesterin und Lecithin 
oder bei Vermehrung des Oholesterins und relativer Verarmung 
an Lecithin. Wir sehen also, daB das einheitliche Prinzip jedes
mal in dem Verhalten des Phosphatids gegeben ist, daB das 
Oholesterin sich dagegen anscheinend widersprechend verhalt. Um 
Klarheit zu gewinnen, versucht Leupold, die verschiedenen Mog
lichkeiten der Geschlechtsbestimmung auf eine einheitliche Basis 
zuriickzufiihren. 

Die Eizelle wird mannlich differenziert, wenn der osmotische 
Druck des Oholesterins und des in ibm gelosten Phosphatids bzw. 
Cholesterinphosphatids im Blute niedriger ist als in der Eizelle 
oder wenn bei Erhohung des Oholesterindruckes im Bhite die Kon
zentration des im Oholesterin gelOsten Phosphatids (Oholesterin
phosphatids) eine geringe ist. 

Die Eizelle wird weiblich differenziert, wenn der osmotische 
Druck des Oholesterins und des in ihm gelosten Phosphatids 
(Oholesterinphosphatids) im Blute hoher ist als in der Eizelle und 
eine geniigende Konzentration des im Oholesterin gelOsten Phos
phatids vorhanden ist. 

Die interessanten Leupoldschen Versuche geben natiirlich 
zu mancher Beanstandung AnlaE. Der Nucleolus als Geschlechts
bestimmer in der Eizelle muB zu entschiedenem Widerspruch 
herausfordern. Gerade der Nucleolus ist morphologisch und far
berisch ein so variables Gebilde, daB nur die Schwarzfarbung der 
Nucleolen der weiblichen Eier allein kein Beweis fiir ihr spateres 
Geschlecht sein kann. Den Geschlechtschromosomenmechanismus, 
der doch auch bei Saugern zu beriicksichtigen ware, erwahnt 
Leupold nicht im Rahmen seiner Beweisfiihrung. Es scheint 
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mir auch die Zahl der Versuchstiere zu klein, um so weitgehende 
Schliisse ziehen zu konnen. Es wiirde auch besser sein, eine 
reinrassige Standardzucht zu verwenden. Das soIl aber die Leu· 
poldschen Versuche nicht herabsetzen. Wir wissen ja schon, 
und das wird weiter hier an Beispielen erlautert werden, daB 
der Stoffwechsel ein wichtiger, ja ausschlaggebender Faktor bei 
der Geschlechtsbestimmung ist. Auch meine spater zu schildern· 
den Versuche der Geschlechtsumstimmung mannlicher KrOten in 
Weibchen sind durch Lecithinfiitterung moglich geworden. Fest· 
zustehen scheint nur, daB es Leu pol d gelungen ist, die Geschlechts· 
proportion bei Kaninchen durch Oholesterin· und Lecithinstoff. 
wechsel zu beeinflussen. Es ist zu hoffen, daB weitere noch be· 
weiskraftigere Resultate erzielt werden. 

Wahrscheinlioh ware dazu die Ameise oder die Honigbiene sehr 
geeignet. Wir wissen aus den Untersuchungen von Straus (1911), 
daB der Stoff· und Energieumsatz bei beiden Geschlechtem, wie auch 
bei anderen Insekten (Seidenspinner Bombyx mon) sehr verschieden 
ist. In der Entwicklung der Bienen zeigtsich, daB der Fett- und 
Glycogengehalt bei Drohnen bis zum Puppenstadium doppelt so 
groB wie ais bei der Arbeiterin, die ein rudimentares Weibchen ist. 

Zu den Stoffwechselversuchen zur Beeinflussung der Differen· 
zierung des Geschl'echts gehort auch die Implantation von 
Keimdriisen junger oder erwachsener Tiere in Embryonen im 
Beginn der Geschlechtsdifferenzierung. 

Minoura (1921) implantierte 1 mm groBe Stiickchen von Keim· 
driisen 8 Tage alter bis erwachsener Tiere auf das Allantochorion 
verschieden lange bebriiteter Hiihnereier mit bestern Erfoig zwi· 
schen dem 5. -13. Bebriitungstag, d. h. in der Periode der be· 
ginnenden Geschlechtsdifferenzierung; friiher tritt Einheilung nicht 
ein, spater bekommt man nur eine unvollkommene Einwirkung. 
An Wirkungen im Sinne der Geschlechtsumstimmung wurden ge· 
funden: a) bei Hodenimplantation: mannliche Gonaden bei ent· 
wickelten Miillerschen Gangen:; Ausbleiben der Riickbildung des 
rechten Eierstockes bei relativ spater Einpflanzung (n.-13. Tag); 
b) bei Ovariumimplantation: GroBendifferenz der Roden zugunsten 
des linken bei Persistenz der Miillerschen Gange von weiblichem 
Typus (links besser entwickelt ais rechts); dasselbe ohne M iillersche 
Gange bei Einpflanzungen zwischen dem 11.-13. Tag. Bei einigen 
Embryonen, die auf Ovariumimplantation persistierendes rechtes 
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Ovarium zeigten, bleibt die Deutung des urspriinglichen Geschlechts 
unsicher. - Vom Implantat aus secernierende Geschlechtshormone 
sind also imstande, die primaren Geschlechtscharaktere umzustim
men; ihre Wirkung erfolgt auf dem Blutwege (Allantoiskreislauf) 
und ist specifisch (Implantationen anderer Driisenstiicke sind wir
kungslos). 

Diese Versuche werden allerdings von Green woo d (1925) nicht 
bestatigt. 

a) Dberreifwerdenlassen der Eier. 
Es ist das groBe Verdienst R. Hertwigs und seiner Schiiler, 

das Problem der experimentellen Geschlechtsbestimmungen in FluB 
gebracht und zuerst nachgewiesen zu haben, daB einfaches extremes 
Dberreifwerden von Froscheiern diese nach der Befruchtung zu 
100vH. zu Mannchen werden laBt. Ahnliche Versuche Hertwigs 
am Schwammspinner, wo im Gegensatz zu den Froschen die 
Weibchen heterogametisch beziiglich der Geschlechtschromosomen 
sind, und wo bei Dberreife die Weibchen allerdings nur schwach 
iiberwiegen, fiihrten ihn zu dem SchluB, daB die Dberreife der 
Eier das heterogametische Geschlecht begiinstigt. 

Die Ergebnisse von Hertwig an Froschen sind neuerdings 
(1923) von K. Wagner bestritten worden. 

Entgegen den Befunden Hertwigs und seiner Schiiler erhalt 
Wagner auch bei starker uteriner Dberreife nicht 100 vH. 
Mannchen, sondern das normale Zahlenverhaltnis der Dorpater 
Frosche: etwa 5 Weibchen auf ein Mannchen. Wagner glaubt 
auf Grund der histologischen Befunde nachweisen zu konnen, 
daB dieses Ergebnis auf einer Umwandlung in der Richtung vom 
Mannchen zum Weibchen (unter Verschwinden der zunachst vor
handenen Intersexe) beruhe. Das von Hertwig u. a. beschriebene 
Dberwiegen des mannlichen Geschlechts bei uteriner Dberreife 
wird durch zeitweilige Hemmung des weibchenbestimmenden 
Faktors erklart. 

Die Resultate Wagners diirften sich aus seiner mangelhaften 
Methodik (Romeis) und der hohen Sterblichkeit seiner Tiere 
(77 vH.) (Witschi) erklaren, zumal Hertwigs Resultate von ihm 
selbst (1921), von Ei dm ann (1922) und Wi tschi (1924) vollkommen 
bestatigt worden sind. Immer konnten bei geniigend langer Dber
reife bis zu 100 vH. Mannchen bei nur einer Sterblichkeit von 4 vH. 
erzielt werden, wie das die Tabelle von Kuschakewitsch zeigt. 
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N ormalserie . . . . . ..1 58 
Uberreifeserie (Befruch-

Tabelle. 

53 

Total 

111 

269 

Sterblichkeit 

6 vR. 

tung 89 Stun den nach der I 
normalen Kultur) . . .. 299 I 1 300 4 " 

Eine interessante Beobachtung, die die Uberreifeversuche er
ganzt, bringt King, die bei Kroteneiern nach Entzug von Wasser 
vor der Befruchtung ungefahr 90 vH. Weibchen erzielte bei einer 
Mortalitat von weniger als 7 vH. Riddle nimmt an, daB Was
seranreicherung, verursacht durch Uberreife, die Eier mannlich, 
Wasserentzug die Eier weiblich werden laBt. (Weiteres s. S. 285.) 

Witschi baut die Uberreifeversuche in interessanter Weise 
noch nach der Richtung weiter aus, daB er Hermaphroditen mit 
normalen Tieren kreuzt. So beschreibt er einen Fall Zf.-Weibchen 
(Davos) X Hermaphrodit-Mannchen (Freiburg). 

Diese letzte Kombination ist von besonderem Interesse, da der 
Hermaphrodit aller Wahrscheinlichkeit nach ein genetisches Weib
chen war. So erhielten aIle Nachkommen eine weibliche Konstitu
tion. In der Tat lieferte die Kultur auch 237, das sind 99vH. Weib
chen. Zwei Tiere (1 vH.) jedoch zeigten den EinfluB der Uberreife. 

Das erste dieser beiden Tiere ist auBerlich normal, besitzt 
typische Hoden, ist also ein regelrechtes Mannchen. Sein Vor
kommen in dieser Kultur beweist unzweideutig die 
Moglichkeit der Geschlechtsumwandlung, und zwar in 
wei blich -mannlicher Rich tung. 

Das zweite Uberreife-Froschchen ist wiederum auBerlich ge
kennzeichnet, und zwar betrifft die Schadigung diesmal das rechte 
Hinterbein. Es hat sich zu einem kriippelhaften Rudiment imt
wickelt. Da auch der Hinterleib auf dieser Seite unterentwickelt 
ist, so muB das Tier aus einem geschadigten Ei hervorgegangtm sein. 

Ein Teil der Eier des Davoser Weibchens Zf. zeigten auch 
auf dem achtzelligen Stadium charakteristische Abweichungen 
vom normalen Furchungsbild, aus denen auf eine Uberreife ge
ringen Grades geschlossen werden konnte. 

Die alteren und neuen Resultate der Uberreifeversuche Hefern 
den Beweis, daB die Wirkung der uterinen Uberreife auf das Ge
schlecht nicht auf einer Abanderung des Mechanismus der zweiten 
Reifeteilung oder auf selektiver Befruchtung beruht .. Es handelt 
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sich speziell in drei von Wits chi beschriebenen Fallen sogar um 
eine bestimmte metagame Beeinfl ussung der Keimzellen, die 
friihestens auf dem Stadium der Gonadenanlage beginnt. Wenn nun 
bei den partiell geschadigten Tieren die Geschlechtsumwandlung ge
rade im Gebiet der betroffenen mesodermal en Organe, in denen sich 

Abb.114. Querschnitt durch 
dierechte Gonade einerRegen
bogenforeUe 121 Tage nach 
ded Befruchtung, weibliche 
Tendenz. Beschreibung siehe 
Textl GezeichnetaufObjekt
tischh6he mit Leitz-lIIikro
skop. Leitz-Objektiv 7, Zeiss
Kompens.-Okular 6, Tubus
Hinge 169 mm. Vergr. ctwa 

2031ach. (Nach MrSic.) 

Abb. 115. Querschnitt durch 
dierechteGonade einerRegen
bogenforelle, 121 Tage nach 
der Befruchtung, mannliche 
Tendenz; Keimzellen cysten
artig angeordnet. Beschrei
bung siehe Text! Gezeichnet 
auf ObjekttischhOhe mitLeitz
lIIikroskop, Lcitz-Objektiv 7, 
Zeiss -Kompens. - Okular 6, 
Tubusliinge 169 mm. Vergr. 
etwa203fach. (NachMrSic.) 

die Keimdriisen
anlagen formieren, 
einsetzt, so beweist 
das, daB die U m
wandlung nicht 
von den Keim
zellen seIber aus
geht, sondern 
dies en d urch 
ihre somatische 
Umgebung in
duziert wird: 
Ein instrukti yes 
Beispiel von Ge
schlechtsbeeinflus
sung durch Innen
faktoren mit lokal 
beschranktem Wir-
kungsraum. 

Von Interesse 
ist, daB auch Uber
reifeversuche an 
der Regenbogen
forelle (MrSic 1923) 
die Ergebnisse bei 
Froschen durchaus 
bestatigen. 

Die Gonaden der Regenbogenforelle sind auf jungen Stadien 
zunachst indifferent; dann treten aIle Fische in ein Stadium ein, 
auf welchem die Keimdriisen den Eindruck einer Entwicklung in 
weiblicher Richtung erwecken (Abb. 114). Nach diesem Stadium 
degenerieren aber bei etwa 50 v H. die eiahnlichen KeimzeIlen, 
und die Gonaden nehmen durch Vermehrung der Keimzellen, die 
nicht ins Wachstumsstadium getreten sind, mannlichen Charakter 
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an (Abb. 115 u. 116). Bei der anderen Halfte entstehen dagegen 
durch vermehrtes Wachstum der Keimzellen Ovarien (Abb. 114). 
Die linke Gonade des Weibchens ist stets langer als die rechte. 
Auch bei Dberreife ist die Entwicklung von Keimdriisen und 
Keimzellen zunachst normal. Erst von einem gewissen Alter ab 
hort bei einem Teil der Fische weiblicher Tendenz die Entwick
lung in weiblicher Richtung auf. Die eiahnlichen Zellen degene
rieren, und die Gonaden nehmen, in caudocranialer Richtung 
fortschreitend, mann
lichen Charakter an. 
Je hoher der Grad del' 
Dberreife ist, des to 
zahlreicher trifft man 
beim weiblichen Ge
schlecht auf abnorm 
gebildete Gonaden. 
Die Einwirkung der 
Dberreife diirfte auf 
Stoffwechselstorun -

gen zuriickzufiihren 
sein, die zunachst das 
Plasma schadigen, wo
durch dann im Laufe 
der Entwicklung auch 
der Chromosomenme
chanismus verandert 
wird. Da die neuesten 
Untersuchungen da

Abb. 116. Querschnitt durch die rechte Gonade einer 
Regenbogenforelle, 121 Tage nach derBefruchtung. Degene
ration der grolJen eiiihnlichen Keimzellen; ersterSchrittzuf 
mannlichen Tendenz. Beschreibung siehe Text I Gezeichnet 
mit Leitz-Mikroskop, Zeiss- i:)limmersion Apochromat 2mm, 
Zeiss·Okuiar 6, Tubusiiinge 152 mm, auf Objekttischhiihe. 

Vergr. etwa 312fach. (Nach lIltSi':') 

fiir sprechen, daB die Dberreife die Entwicklung des heterogameten 
Geschlechtes begiinstigt, und bei der Regenbogenforelle durch die 
Spatbefruchtung ein Dberwiegen mannlicher Nachkommen erzielt 
wird, so diirfte die Regenbogenfol'elle im mannlichen Geschlecht 
het~rogametisch sein. 

Versuche mit Dbel'reifekultul'en ergeben also, 1. daB mit der 
Dauer der Dberreife die Zahl der Mannchen und del' Indifferenten 
zunimmt, und 2. daB die Mannchen der Dberreifekulturen durch 
Umwandlung aus indifferenten Tieren entstehen; denn mit zu
nehmendem Alter del' Kultur wachst die Zahl del' Mannchen auf 
Kosten del' sexuell Indifferenten. Es tritt also zweifellos eine 
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Umwandlung von Formen mit urspriinglich weiblicher Tendenz 
in Mannchen ein, sodaB schlieBlich die ganze Kultur mannlich 
wird. Den AnstoB zu dieser metagamen Umbildung liefert offen
bar die Uberreife. - Der Nachweis indifferenter Formen und 
deren allmahliche Abnahme zeigt, daB das Geschlecht nicht durch 
Ausbildung nur einer Gametensorte von vornherein unverriickbar 
bestimmt ist; es handelt sich vielmehr um eine metagame 
Geschlechtsumstimmung (Eidmann) (vgl.Bonellia). Die Uber
reife beeinfluBt direkt nur die Eier, und zwar nicht deren Kern
substanz, sondern deren Protoplasma (gealterte, plasmaarme Sper
matozoen haben keinen EinfluB auf das Sexualverhaltnis.) 

Wahrscheinlich fiigen sich trotzdem auch schon die anuren 
Amphibien und weit ausgesprochener die hoheren Wirbeltiere 
in ihrer Geschlechtsbestimmung in den Homozygotie- und 
Heterozygotiemechanismus ein, ohne daB vielleicht immer ein 
auBerer Ausdruck in den Geschlechtschromosomen dafur vor
handen ist. Bei den Froschen scheint nach R. Hertwig im 
Gegensatz zu den Schmetterlingen das Weibchen das homogamete 
Geschlecht zu sein. Das steht mit den Witschischen Chromo
somenuntersuchungen in Einklang, der fUr die Baseler undiffe
renzierte Lokalrasse 2 X 13 Chromosomen gefunden hat, die 
ziemlich gut individualisiert sind und in zwei Gruppen von 5 
groBen und 8 kleinen geteilt werden konnen. Die mannliche 
Chromosomenzahl ist ebenfalls 2 X 13, wobei sich entsprechende 
GroBenunterschiede zeigen. Wit s chi nimmt an, daB das 
10. Chromosom das Geschlechtschromosom ist. Es laBt sich 
morphologisch eine geringe Heterogametie nachweisen. Hertwig 
ist nun der Ansicht, daB die Uberreife die Bildung des hetero
gametischen Geschlechts begiinstigt, d. h. eine Veranderung des 
homogametischen Geschlechts zugunsten des heterogametischen 
verursacht. In beiden Fallen wiirde es sich um eine Riickbildung 
oder Abschwachung des zweiten geschlechtsbestimmenden Faktors, 
des X-Chromosoms, handeln. Dieser Satz wird durch Experimente 
R. Hertwigs an Schmetterlingen, wo das weibliche Geschlecht 
heterogamet ist, auf eine breitere Basis gestellt.. Er gibt hier 
dieselbe Erklarung fur die Geschlechtsumstimmung, namlich die 
Abschwachung des X·Chromosomenfaktors, wie sie auch fUr die 
Goldschmidtschen Experimente am Schwammspinner gegeben 
werden kann. Wir konnen wohl annehmen, daB auch bei den 
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Anuren der Geschlechtschromosomenmechanismus schlieBlich ein
mal im Laufe der Entwicklung durch die Geschlechtsbestimmung 
epigam fest bestimmt werden wird, daB er aber heute erst in der 
Entwicklung begriffen ist, wie der geringe Unterschied zwischen 
X- und Y-Chromosomen andeutet. Wie die Untersuchung von 
Hovasse (1922) zeigt, scheinen im Gegensatzzu Witschi die 
Chromosomen bei Rana temporaria in ihren Zahlen inkonstant 
zu sein. Bei normaler Befruchtung variiert die Zahl in weiten 
Grenzen in den Geschlechtszellen sowohl wie in den somati
schen Elementen. 

b) Kreuzung von Varietaten geographisch 
weitgetrennter Arten. 

Zu denjenigen Tieren, welche den bestausgepragten Ge
schlechtschromosomenmechanismus haben, gehoren die Insecten. 
Jede einzelne Zelle, Keimzelle wie Somazelle, ist geschlechtlich 
differenziert und an ihrem Chromosomenbestand als solche zu 
erkennen. Rier haben wir die typische syngame Geschlechts
bestimmung, meist durch zweierlei Spermatozoen bedingt oder 
bei Schmetterlingen durch zweierlei Eizellen. Trotzdem kann das 
.starre Verhaltnis von 50 vH. Weibchen zu 50 vH. Mannchen ge
sprengt werden durch einfache Kreuzung von geographisch weit
entfernten Varietaten einer Art, wie das die Versuche von Brake
Goldschmidt iiber die Geschlechtsbestimmung bei Lymantria 
dispar gezeigt haben. Ziichtet man Mannchen und Weibchen 
derselben Rasse, so erhalt man das normale Sexualverhaltnis von 
50 zu 50 vH. Kreuzt man dagegen andere Ra,ssen aus ver
schiedenen Gegenden oder Erdteilen, so iiberwiegt bei manchen 
Kombinationen der mannliche, bei manchen der weibliche Ein
.schlag der Zuchten. tJberwiegt der mannliche Einschlag, so er
halt man neben 50 vH. normalen Mannchen statt der erwarteten 
Weibchen intersexuelle Formen. Bei den hochsten Graden der 
mannlichen Praponderanz besteht die gesamte Kultur ausschlieB
lich aus Mannchen, von denen etwa 50 vH. an mancherlei An
klangen noch erkennen lassen, daB sie aus Weibcheneiern hervor
gegapgen sind. Man kann alsohier durch geeignete ·Au~wahl der 
Rassen eine tJbergangsreihe intersexueller Formen von reinen 
Weibchen bis zu fortpflanzungsfahigen Mannchen erzielen, ebenso 
ist eine fortlaufende Reihe in umgekehrter Richtung moglich, die 

Harms, Kijrper nnd Keimzellen. 18a 
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Abb. 117. Serie intersexlleller Mannchen von .Lymantria dispar I,. von gerade beginnender 
bis starker InterseXllalitiit. (Nach Goldschmidt.) 
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vom Mannchen zum Weibchen iiberleitet (Abb. 117). Bei diesen 
Versuchen ist eine Grenze zwischen experimenteller Geschlechts
bestimmung und Umstimmung oft nicht mehr zu ziehen. 

Auf diese fUr unser Problem wichtigen Goldschmidtschen Ver
suche und ihre theoretische Auswertung muB jetzt noch etwas weiter 
eingegangen werden. Goldschmidt selbst nimmt zur Erklarung ein 
quantitatives Verhaltnis der Geschlechtsanlagen zueinander an und 
weiter ein Vorhandensein beider Faktoren fUr jedes Geschlecht. 

Schwache Europiier 
~ (F) Mm "b 

80 60 
6' (F) 1"1 M 

80 60 60 1" 

"/ 

Starke Japaner 
a/ (Fa) Mam 

/ 100 80 

" (Fa) Ma Ma 
... 100 80 80 

Es ist klar, daB beide Rassen, wenn sie rein geziichtet worden 
sind, sexuell normal sind. Kreuzen wir nun ein japanisches Weib· 
chen mit einem europaischen Mannchen (Pfeil a), dann ist F 1 : 

Fi ~ (Fa) Mm FI 6' (Fa) Ma M 
100 60 100 80 60 

Der Wert e, die Differenzierung zwis.chen den Valenzen beider 
Anlagen betragt dann + und - 40, beide Geschlechter sind nor
mal. Die reziproke Kreuzung aber (Pfeil b) gibt in F 1 : 

FI ~ (F) Ma m FI 6' (F) Mll ~11 
80 80 80 80 60 

Hier ist nun beim Weibchen e = 80 - 80 = O. Die Weibchen 
sind also intersexuell, genau halbwegs zwischen den Geschlechtern. 
Dies erklart nun ohne weiteres die Resultate der verschiedenen 
Kreuzungen, die oben aufgezahlt wurden. Die Reihenfolge des 
Wertes fUr M bei den genannten Rassen ist: 

Schwache Rassen: aIle Europaer, Japaner Hokkaido und Siid
japaner. 

Starke Rassen: mittel Gifu; sehr stark Ogi, Aomori. 
Fiir den Wert von (F)ist die schwachste Rasse Fiume, dann 

folgen Schneidemiihl und Hokkaido, - dann die Siidjapaner, wie 
sich in allen weiteren Versuchen bestatigen laB!. Vielleicht die 
klarste Demonstration ist die folgende: Wir haben gesehen, daB 
die Weibchen der schwachen Rasse Fiume, gekreuzt mit den 
mittelstarken Mannchen Gifu, ziemlich stark intersexuelle Weib
chen in Fl liefern. Die gleichen Weibchen ergeben aber mit den 
starken Mannchen Aomori nur Mannchen. Die japanischen Weib-

18* 
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chen von Kumamoto ergeben mit den gleichen Mannchen von 
Gifu ganz schwache weibliche Intersexualitat in Fl. Dann miissen 
diese Weibchen, nun mit Aomori-Mannchen gekreuzt, etwa mittlere 
Sexualitat liefern, was auch der Fall ist. Das Schema, Abb. US, 
erlautert dies ohne weiteres. 

Go Ids c h mid t entwickelt nun folgende Grundgedanken einer 
Theorie der Vererbung des Geschlechts : "Erbfaktoren sind Sub
stan zen , denen sowohl eine bestimmte specifische Qualitat zu
kommt, als auch eine genau dosierte Quantitat. Sie wirken nach 
der Art von Enzymen, indem sie Reaktionen katalysieren, deren 
Geschwindigkeit ceteris paribus proportional der Masse der Erb
faktoren verlauft. Als die von den Faktoren katalysierte Reaktion 

~~ ! JJJl ! 
1 l. J 'I- 5 

Abb. 118. Intersexllalitatsgleichung von 1-3 weibliche, von 
5-3 mannlirhe Intersexllalitat . (Nach Gold sc hmidt.) 

11/ x GJ == 1IIitte\-Fiume!;. x Gifu <5 == P I nur Weibchen. 
::; x (M == Schwach-Fiume !;: x Gifu <5 (mitte\stark) == P I 

stark intersexuelle Weibchen. 
J[x A == lIfittel-Fiume Q x Aomori <5 == PI stark inter

sexuelle lIliinnchen. 
:-; x A == Schwach-Fiume Q x Aomori <5 (stark) == F I nur 

Miinnchen . 

kann man sich 
die Produktion der 
Hormone der Diffe
renzierung vorstel
len, aber auch 
irgendeine andere 
Reaktion, also et
wa eine, die dafiir 
sorgt, daB in einem 
bestimmten Mo
ment ein bestimm-

tes Enzym vorhanden ist; oder irgendeine andere chemische Situation 
sich vorfindet." Die als Entwicklung bezeichneten Differenzierungs
vorgange bestehen aus einer Serie nebenaneinander laufender Re
aktionen von genau dosierter Geschwindigkeit, und die richtige 
Abstimmung dieser Geschwindigkeiten ermoglicht zur bestimmten 
Zeit und am bestimmten Ort das Eintreten einer Situation, die 
zu einem bestimmten Differenzierungsvorgange fiihrt. Hieraus er
klart sich auch die Prothelie und die Hysterothelie, die voreilende 
und nachhinkende Entwicklung bei Insecten. 

Hier interessiert uns nun noch besonders bei intersexuellen 
Weibchen die Umbildung des Eierstocks in einen Hoden im Ver
gleich mit der Entwicklung der Keimdriisen normaler Tiere. Das 
Gegenstiick bei mannlicher Intersexualitat, namlich die Umbil
dung des Hodens intersexueller Mannchen in ein Ovar, solI an
schlieBend geschildert werden. Aligemein kann man sagen, daB, 
je starker die Intersexualitat, um so mehr der Drehpunkt, d. h. 
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die geschlechtliche Umschlagsreaktion gegen den Entwicklungs
anfang, verschoben ist. Bei geringer Intersexualitat nun, wo also 
nach dem Drehpunkte nicht mehr viel Zeit zu Umanderungen 
bleibt, pflegen sich die Umwandlungen auf eine Degeneration 
der fast fertig ausgebildeten Eirohren zu beschranken, die am 
Kopfende beginnend allmahlich bis zu den reifsten Eikammern 
fortschreitet (Abb. 119a, b). Der zerfallende Inhalt wird von ein
wandernden Lymphocyten phagocytiert. Bei mittelstarker Inter
sexualitat sind die Ovarien sehr stark im Wachstumzuriick
geblieben, zudem beginnt am Kopfende die Umbildung zu Roden, 
die um so mehr fortschreitet, je fruher der Drehpunkt fallt, d. h. 
je mehr das Weibchen sich den starkeren Intersexualitatsstufen 
nahert. Als fruhestes Anzeichen der Umbildung kann das Auf
treten einer Kappe pigmentierten Bindegewebes gelten, die dem 
zentralen Ende der Eirohren aufsitzt; der Roden ist gleicher
weise von dieser Kappe bedeckt. Weiterhin konnen die End
faden der Eirohren, d. h: die Zone der Oogomenbildung beim 
normalen Weibchen, zu einem blasigen Gebilde, der Endkammer, 
aufschwellen, in welcher lebhafter Zellabbau und Phagocytose 
zu beobachten sind. Bei starker Intersexualitat liefert diese Stelle 
Rodengewebe. Beim Aomori-Typ liegt der Drehpunkt etwa zur 
Zeit der Verpuppung: die Eirohren bleiben demgemaB ganz in 
der Bindegewebshulle stecken, die Endblase zeigt hodenartige 
Facherung und ist mit degenerierten ZeBen und Phagocyten ange
fullt. Liegt endlich der Drehpunkt noch vor dem Verpuppungszeit
punkte, so gesellt sich zu der auBeren Formahnlichkeit mit dem 
Roden noch die innere histologische. Die Endkammern beher
bergen neben den Zedallsresten von Ei- und Nahrzellgruppen und 
unversehrten Ei- und Nahrzellen aIle Stamen der Spermatogenese, 
wahrend die afterwarts gelegenen Eirohrenabschnitte noch normale 
Eikammern enthalten konnen. Die Umbildungsprozesse laufen 
nun in den verschiedenen Eirohren desselben Tieres verschieden 
rasch ab; so finden sich beim gleichen. Tiere neben dem be
schriebenen Typus auch solche, in denen der Eirohrenstiel un
mittelbar an die Endblase grenzt; die Endkammer enthalt im 
distalen Teil noch einen Ei- und Nahrzellhaufen, wahrend ihr 
Kopfteil ganzlich hodenartig aussieht. Endlich verschwinden noch 
diese letzten Reste weiblicher Zellen. Stets sind die noch er
haltenen weiblichen Bezirke von einem dichten Mantel phago-

Harms, Kilrper und KeimzeJIen. 18 b 
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cytierender Lymphocyten umgeben, was in dem mannlichen Ab
schnitte nie der Fall ist. In extremen Fallen verschwinden end
lich auch die Eir6hrenstiele, und die beiden Keimdriisen sehen 
genau wie Hoden aus, ja, diese k6nnen sogar zu dem unpaaren, 
medianliegenden, achtkammerigen Hoden verschmelzen, der dann 
vom normalen Hoden des genetischen Mannchens nicht mehr 

II III IV 

EK 

ES-----"'~ 

Abb. 1191'. 

unterschieden werden kann, auBer durch die Haufigkeit apyrener 
Spermienbiindel. Weiterhin finden sich gelegentlich auch "Pseudo
spermien", abenteuerlich geformte Gebilde mit achsenfadenartigen 
Einschliissen, die an ahnliche Bildungen erinnern, wie sie Go ld
schmidt bei der Ziichtung von Hodengewebe eines Schmetter
lings (Samia cecropia) in vitro erhielt. Sie treten nur in Fachetn 
auf, wo normale Urgeschlechtszellen fehlen. Vermutlich vermochten 
diese Spermatocyten nicht mehr, sich zu Spermatocysten zusammen
zuordnen und ihre Kerne erlitten Schadigungen; nur die Fahig-
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keit der Achsenfadenbildung blieb erhalten. Einzelfalle, die sich 
dem gegebenen Schema schwer einfiigen, z. B. eine vollig hoden
artige Keimdriise, in deren einem Fache ein reifes Ei mit Schale 
liegt, wahrend andere weibliche Zellen vermiBt werden, wurden 
ebenfalls beobachtet. 

Wichtig ist, daB die aus Weibchen umgewandelten Mannchen 
trotzdem die genetische Konstitution von Weibchen beibehalten, 

If 1'1 I'll r ill 

Abb.IIOb. 

A bb.119a, b. Etwas vereiniachte Rekonstruktion der beiden Geschlechtsdriisen einer Puppe 
eines intersexuellen Weibchens, die sich mitten in der Umwandiung vom Eierstock zum 
Roden befinden. I-VIII Endkammern der OvarialschUiuche, jetzt in Umwandiung zum 

Roden; EK Eikelch. E S EiriihrenstieJ. (Nach Goldschmidt.) 

wie das weitere Versuche von Go Ids c h mid t ergeben haben. 
Es wird also so ein neues Mannchen erzielt, das im Gegensatz 
zum normalen heterozygot ist und daher zweierlei Spermatozoen 
bilden kann. 

Die Kreuzungen zur Klarung der bisher etwas stiefmiitter
lich behandelten mann lichen Intersexualit~t (genetische Mann-
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chen, die mehr oder weniger vollkommen zu Weibchen umge
wandelt werden, die extremsten Intersexe, die auBerIich vom 
Weibchen nicht zu unterscheiden sind, heiBen Mannchenweibchen 
oder Umwandlungsweibchen), ergeben nun weitere interessante 
Aufschliisse iiber die Geschlechtsbestimmung. Folgendes Beispiel 
fiihrt am einfachsten in den Gedankengang ein und macht zu
gleich den Sachverhalt des Zustandekommens mannHcher Inter
sexualitat klar; der rein miitterIich vererbte WeibIichkeitsfaktor F 
steht in Klammern, um an seine eigenartige Lokalisation (im 
Plasma des Eies, oder wesentIich wahrscheinIicher im Y-Chro
mosom) zu erinnern. Die unteren Indices der Geschlechtsfaktor
symbole (F), M bedeuten die Starke derjenigen Rasse, die mit 
diesem Buchstaben beginnt (M T = Mannlichkeitsfaktor der starken 
Rasse Tokyo, (FH) = Weiblichkeitsfaktor der schwachen Rasse 
Hokkaido usw.). Darunter sind jeweils wieder die angenommenen.. 
Valenzzahlen angegeben, die zwar keinen Anspruch auf absolute 
Richtigkeit machen konnen, aber das beobachtete Krafteverhaltnis 
annahernd zum Ausdruck bringen. 

Jf Fl ~ Tokyo ~ ~I Hokkaido 0 
(FTl MT m (Fn) Mn Mn 
160 130 - I, 80 60 60 

/ (FT) MH 
) 160 68 

~I Hokkaido 0 
m (Fn) Mn Mn 

, 
Fa:(FT) MT m 

160 130 -
Normale ~ <2 

~I (FT) MT Mn 
160 130 60 
Normale 00 

(FT) Mn m 
160 60 
Normale ~ ~ 

(FT) Mn m 
160 60 
Normale ~ ~ 

(FT ) NT m 
160 130 60 
Normale 00 

80 60 60 

(FT) Mn Mn 
160 60 60 
U mwandlungs-

weibohen 

(FT) Mn Mn 
160 60 60 
Umwandlungs-

weibohen 

Tatsachlich verHefen die Zuchten wie erwartet; in F2 traten 
3 Weibchen: 1 Mannchen auf, in der_Riickkreuzung der F 2-Weib
chen X Hokkaidomannchen aber wurden nur Weibchen erzielt, 
da man die echten und die Umwandlungsweibchen auBerlich nicht 
unterscheiden kann. - Es ware nun erwiinscht, die entscheidende 
Vorstellung, daB die Umwandlungsweibchen entstehen, weil (F T) 

= 160 groBer ist als Mn = 120, dadurch zu priifen, daB man 
in die Formel der Umwandlungsweibchen (FT)MnMn statt des 
einen Mn ein anderes etwas stii.rkeres M einfiihrte; je starker 
es ist, um so mehr wiirden an der Stelle der auBerlich rein weib-
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lichen Umwandlungsweibchen mehr oder weniger intersexuelle 
Mannchen und zuletzt rein normale Mannchen treten mussen. 
Tatsachlich gelang es, wenigstens die beiden Endglieder der Reihe 
zu erhalten, andererseits aber rein normale Mannchen bei del' Ruck
kreuzung: (Tokyoweibchen X Hokkaidomannchen) Fl Weibchen 
X Tokyomannchen, wo 49 Weibchen und 39 Mannchen auftraten. 
Anderseits bekommt man fast nur Weibchen und daneben einige 
wenige sehr stark intersexuelle Mannchen, also ein an den oben 
beschriebenen Fall der Umwandlungsweibchen sich unmittelbar 
anschlieBender Sachverhalt, bei Verwendung der relativ schwa
cheren Rassen Sofia, Berlin, Delitzsch anstatt der Hokkaido
mannchen. 

Werden sehr schwache Weibchen mit sehr starken Mannchen 
gekreuzt, so erhalt man nur Mannchen, und die Theorie erfordert, 
daB die HaUte von Ihnen normale, die andere aber Umwandlungs
mannchen (genetische Weibchen von hochstgradiger Intersexualitat) 
seien. AuBerlich sind beide Kategorien nicht unterscheidbar, gene
tisch aber mussen sie es sein, da die Umwandlungsmannchen, 
als genetische Weibchen, ein X- und ein Y-Chromosom besitzen, 
d. h. heterogametisch sein mussen. [Erbformel (F)M m.] Es wurden 
nun 4 Versuchsserien angestellt, um diese Annahme zu beweisen, 
und aIle 4 hatten positive Ergebnisse; bei den 3 ersten ist der 
Nachweis ein rein statistischer und deshalb, weil selektive Sterb
lichkeit storend eingreift, nicht ohne weiteres vollig befriedigend. 
In der 4. Serie aber lassen sich die N achkommenschaften der 
normalen und der Umwandlungsmannchen auch sichtbar dadurch 
unterscheiden, daB bei den ersteren einige intersexuelle Mannchen 
zu erwarten waren, bei den letzteren aber nicht, und auch diese 
Erwartung verwirklichte sich in 48 Versuchen auf das schonste. 
Somit darf die Heterogametie der Umwandlungsmannchen fUr 
bewiesen gelten; die Umwandlungsmannchen haben, obwohl sie 
auBerlich von echten Mannchen nicht zu unterscheiden sind, 
dennoch die gametische Konstitution von Weibchen. - In ent
sprechenden Zuchten wurden auch Gonaden gefunden, die sich 
vielleicht als die bisher vermiBten Umwandlungsstadien sehr 
junger genetischer weiblicher Keimdrusen in Hoden werden 
deuten lassen. 

Wie Gold s c h mid t annimmt, solI der Weiblichkeitsfaktor 
F sehr wahrscheinlich im Y-Chromosom lokalisiert sein. In den 
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mannlich determinierten Eiern nun wird ja bei der Reduktion 
das Y-Ohromosom ausgeschaltet; da aber auch diese Eier die 
Wirkung von F erkennen lassen, so muB das F seine Wirksam
keit schon zu einer Zeit ausgeiibt haben, als das Y-Ohromosom 
noch im Ei enthalten war, d. h. vor der Reduktion in der wach
senden Oocyte, deren Plasma es verandert haben muB. Wir 
wissen nun aus den Erfahrungen der Entwicklungsmechanik, daB 
die Eigenart der ersten Entwicklungsschritte lediglich von plas
matischen Einfliissen abhangt. Mit anderen Worten heiBt das, daB 
die Wirkung des Protoplasmas mit dem Fortschreiten der Entwick
lung allmahlich abklingt und immer mehr durch die Wirkung 
der im Kern lokalisierten Gene ersetzt wird. Es laBt sich aber 
dieses Abklingen des plasmatischen Faktors F durch den ab
steigenden Ast einer F-Linie, die kurvenartig verlauft, aufs schonste 
versinnbildlichen. Gleichzeitig iibernehmen die Mannlichkeitsfak
toren (ungebrochen aufsteigende Geraden), die in den X- Ohro
mosomen lokalisiert sind, die Fiihrung. 

Diese Annahme ist sehr bestechend, aber doch etwas stark 
theoretisch. Man kommt viel einfacher zu einer Klarung, wenn 
man die starre Auffassung von der qualitativen und der quanti
tativen Rolle der Ohromosomen (Morgan) einschrankt und sie 
lediglich als Indikatoren betrachtet. Vnter" normalen Verhaltnissen 
gibt dann ihr Verhalten eine mechanische Erklarung der Ge
schlechtsbestimmung, ohne daB damit aber gesagt ist; daB sie 
unter experimentell veranderten" Bedingungen auch stets die 
friihere Rolle beibehalten miiBten. 

Fiir diese Vrsachen der Intersexualitat ist bemerkenswert, daB 
sich durch Temperatureinwirkung bei Lymantria dispar ebenfalls 
Intersexe erzielen lieBen (Emelj anoff 1924). Als Versuchsobjekte 
dienten etwa 700 Puppen, die 6 bis 24 Stunden alt waren. Zwei 
Drittel von ihnen ergaben veranderte Schmetterlinge. Die Warme
experimente (+ 37 bis + 40° 0) dauerten ein- bis dreimal24 Stun
den, die Kalteexperimente (+ 6 bis + 8° 0) 14 bis 41 Tage. Die 
Veranderungen erfolgten im Sinne einer Annaherung an das an
dere Geschlecht und wurden bei fast allen Organen, die Ge
schlechtsdimorphismus aufweisen, erzielt, namlich in Bezug auf 
Farbung, Schuppenform, Fiihler, Zeichnung des Abdomens, Far
bung der Beine und Kopulationsorgane. 1m allgemeinen veran
dern sich die" Mannchen bedeutend weniger als die Weibchen. Der 



Die experimentelle Geschlechtsbestimmung. 283 

Kopulationsinstinkt war bei den letzteren normal, bei vielen 
Mannchen aber unterdriickt. Diejenigen Mannchen, die sich 
paarten, vermochten nicht die Eier zu befruchten, und bei der 
histologischen Untersuchung stellte sich eine Degeneration des 
groBten Teils der Spermien heraus. Bei einigen Weibchen war 
ein Teil der Eier degeneriert und oft sogar die Zahl der Eirohren 
reduziert. 

Kurz sei hier noch eine andere Versuchsreiheangeschlossen 
(Goldschmidt und Pariser 1923), die eine Wiederholung der 
StandfuBschen Experimente zur Erzeugung von triploiden Inter
sexen darstellt. Saturnia pyri besitzt haploid 30, S. pavonia 
29 Chromosomen. Beide wurden miteinander gekreuzt. 

Die FrWeibchen waren steriI, die FrMannchen lieferten in 
jahrelangen und zahlreichen Riickkreuzungsversuchen 42 normale 
Mannchen und 38 Weibchen, von denen aIle bis auf eines "gy
nandromorph" waren. 

Die Vorgange in der Spermatogenese der F1-Mannchen ent
sprechen ganz den Beobachtungen Fed e r ley s bei Pygaera
Bastarden: keine oder doch keine regelrechte Chromosomenkon
jugation, infolgedessen vollstandiges bzw. teiIweises Unterbleiben 
der Reduktion und Bildung mehr oder weniger diploider Sper
mien. Die hochgradige Sterilitat der FI-Mannchen beruht viel
leicht darauf, daB nur vollstandig diploide Spermatocyten be
fruchtungsfahige Spermien liefern. Die Riickkreuzungsindividuen 
sind triploid bzw. beinahe triploid. Von 5 Riickkreuzungsindivi
duen waren 2 weiblich, beide intersexuell. Entwicklungsphysio
logisch betrachten Go Ids c h mid t und Pari s e r die triploiden 
Intersexe als das gleiche wie die diploiden LymantriaoIntersexe 
und erklaren ihre Entstehung auf Grund der Quantitatstheorie 
der Geschlechtsbestimmung Goldschmidts. 

Hierher gehoren auch die Gattungskreuzungen von Whitman 
und Riddle bei Tauben. . 

Wenn bei Gattungskreuzungen (z. B. Lachtaube mit Turtel
taube) durch fortgesetzte Wegnahme der Gelege die Brutzeit 
kiinstlich verlangert wird, so werden zunachst, wie iiberhaupt 
bei Kreuzung entfernter stehender Vogelspezies (Guyer 1909) 
fast nur Mannchen, gegen Herbst dagegen vorwiegend Weib
chen erzeugt. Ferner ist bei Reinzucht von Wildformen das erste 
Ei jedes Geleges meist mannlich, das zweite weiblich. 
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Aus allen diesen Versuchen zur experimentellen Geschlechts
bestimmung, oder besser experimentell erzielten Eingeschlecht
lichkeit geht hervor, daB, wie Darwin schon annahm, die sekun
daren Merkmale jedes Geschlechtes in dem entgegengesetzten 
Geschlecht schlafend oder latent ruhen, bereit, sich unter ge
wissen Bedingungen zu entwickeln. Diese Ansicht muB auch auf 
die primii.ren Merkmale, also auf die Keimzellen, ausgedehnt wer
den, die ja erst die sekundaren Merkmale bei vielen Tieren in Er
scheinung treten lassen. Wir hatten also dann in jeder Urkeim
zelle und auch noch in jeder befruchteten Eizelle entweder einen 
indifferenten geschlechtlichen Zustand, z. B. BoneUia, oder durch den 
Geschlechtschromosomenmechanismus wird normal ein Gescblecht 
dominant bestimmt, das andere ist aber auch latent vorhanden. Mit 
Haecker mochte ich fiir die Auspragung des einen Geschlechts 
nicht die Quanten der Chromosomen verantwortlich machen, son
dern auch diese als Indices fiir die physiologisch durch Stoffwechsel
vorgange bedingte Geschlechtsbestimmung in Anspruch nehmen. 

Wenn eine schon geschlechtsdifferenzierte Keimdriise experi
mentell in das andere Geschlecht umgewandelt wird, so ist Be
dingung dafiir, daB auch der gesamte Stoffwechsel des betreffenden 
Geschlechts gleichzeitig eine conforme Anderung erfahrt. Hier wird 
also der normale Geschlechtschromosomenmechanismus zur Un
wirksainkeit gezwungen. Das zeigt wiederum, daB die Chromo
somengesetze nicht die unbedingt notigen Ursachen fiir die Be
stimmung des Geschlechtes sind. Sie sind nur ein Index fiir das 
Geschehen und tragen normalerweise wesentlich zilr Entwicklungs
richtung des Geschlechtes bei, und zwar fUr dasjenige, fiir welches 
sie charakteristisch in ihrer Auspragung sind. Immer ist das Pri
mare der mannliche und weibliche Stoffwecbsel, fUr dessen Ein
leitung die Geschlechtschromosomen als verantwortlich angesehen 
werden konnen. Wir sehen aber, daB der mannliche oder weib
liche Stoffwechsel auch unabhangig von den Geschlechtschromo
somen zur Entfaltung gebracht werden kann, so daB die Grund
ursachen der Geschlechtsbestimmung in Stoffwechselvorgangen 
liegen. Diese Annahmen werden wesentlich gestiitzt durch Ver
suche an Tauben, die Riddle ausgefUhrt hat, und die deutlich 
zeigen, daB die Losung all dieser Fragen auf dem Gebiet der 
Physiologie und Biochemie liegen. Das Weitere moge die fol
gende Tabelle nach Rid die erlautern: 
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Diagramm. 
Bonellia, Zwicke, Inachus, Frosch, 
Taube, Ente, Huhn, Fasan, Schaf, 

Mensch, Hirsch 

1 ~oh;r 'P~~z~~t~atz' ~n' H~O (1)' . . 
----- - ---'>- Mensch 

Kuh ................... . 

l ~e·d~ .. Pr~z~~t~at~ ~~ H~O (?)' 

r wenig Fett u. P ...... . 

I 0 starker Stoffwechsel . . . . . . 
Taube} hoher Prozentsatz an H20 .... 

1 -----~ erwachsen. Huhn I viel Fett u. P ........... . 
~ geringer Stoffwechsel .. . . . l niedr. Prozentsatz an H20 ... . 

Frosch 

Krote 

hoher Prozentsatz an H20 ... . 

o 
~------

Krebs 

(Blut) niedr. Prozent
satz an Fett 

starker Stoffwechsel 0 

(Blut) hoher Prozent-
satz an Fett 

geringer Stoffwechsel 
............ ~ 
(Blut) wenig Fett u. 

Phosphotide (I) 
....... ··.··0 

(Blut) viel Fett u. P . 
. . . . . . . . . . . . ~ 
(Blut) niedr. Prozent~ 

satz an Fett 0 

(Blut) hoher Prozent
satz an Fett ~ 

geringer Prozentsatz an H20. . . ........... . 
Hydatina: Mannchen durch Nahrungswechsel und verstarkte Sauerstoff

zufuhr, Weibchen durch unveranderte Nahrung und vermin
derte Sauerstoffzufuhr. 

Daphnien: intermediares Geschlecht - geschlechtliche oder ungeschlecht
liche Fortpflanzung beeinfluBt durch auBere Bedingungen. 

Motten: intermediares Geschlecht - quantitative Keimbasis eines Ge
schlechts. 

Bei parthenogenetisch sich entwickelnden Tieren ist die reife 
Eizelle meist nach einer Richtung geschlechtlich determiniert; 
dennoch konnen zu gewissen Zeiten beide Geschlechter auftreten, 
wobei dann der Chromosomenmechanismus in geeigneter Weise 
angeglichen wird. Bei Ameispn (Formica 8anguinca und rufa) habe 
ich in koniginlosen Kolonien nach 15 Jahre lang fortgesetzten Ver
suchen nicht nur gefliigelte Mannchen bekommen, was das normale 
in Analogie mit den Bienen Ware, sondern auch sehr oft Arbeiterin
nen von sicher nicht befruchteten eierlegenden Arbeiterinnen. 
Ich halte es daher auch fUr moglich, daB bei geeigneten Tracht
verhaltnissen auch einmal ein drohnenbriitiges V olk Arbeiterinnen 
erzeugen kann. Allerdings wird das selten vorkommen, aber ex
perimentell diirfte es in Analogie mit den Ameisen moglich sein. 
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5. Die normale uud experimentelle Geschlechtsumwandlung. 

Machen wir die wohl berechtigte Annahme, daB aHe Tiere 
aus geschlechtlich undifferenzierten Formen hervorgegangen sind 
und die differenzierten Tiere in den primaren und sekundaren 
Merkmalen die Anlagen des entgegengesetzten Geschlechts latent 
enthalten, so muB auch bei jungen Tieren und schwieriger bei 
alteren eine Geschlechtsumstimmung moglich sein. Ge
schlechtsumkehr bei erwachsenen Amphibien z. B. scheint gar 
nicht so selten zu sein. 

Diese Annahme ist ohne wei teres aus den vorher erorterten 
Ergebnissen der experimenteHen Geschlechtsbestimmung zu be
weisen, sodaB die partielle oder totale Geschlechtsumwandlung 
nur ein Experimentum crucis dazu darsteHt. 

a) Die normale physiologische Geschlechtsumwandlung. 
(Protrandrischer Hermaphroditismus.) 

Wir kennen heute eine beschrankte Anzahl von Tieren, die in 
ihrem Lebensablauf einen geschlechtlichen Phasenwechsel haben. 
Es handelt sich hier um WirbelIose sowohl wie Wirbeltiere. Ich 
erwahne zunachst Asterina gibbosa, einen Seestern. Diese Tiere 
sollen im mannlichen Geschlecht heterozygot sein. Ich konnte 
zahlreiche Tiere alIer Altersstadien von der Kiiste von Lanzarote, 
den Balearen und von N eapel untersuchen.· Alle diese Formen 
zeigen protrandrisches Zwittertum, weil sie zuerst bis zu einer 
GroBe von. 0,5 em Armradius Mannchen sind. In der GroBe von 
0,5-0,7 em sind die Tiere Zwitter (Abb. 120), d. h. sie entwickeln 
jetzt aus den blaschenfOrmigen traubigen Hoden die Eirohren, 
indem die Blaschen auswachsen. Cuenot hat dasselbe schon 1892 
kurz von Lokalrassen von Bagnyule und Roscoff berichtet. Wir 
haben hier also eine in der Natur vorkommende normale physio
logische Geschlechtsumstimmung eines sogenannten erwachsenen 
Tieres. So glaubt Ephrussi (1923), daB die Kolonien von Clava 
(einem Hydrozoon) ihr Geschlecht im Laufe der Jahre wechseln, 
wobei zwittrige Zustande durchlaufen werden; dasselbe trifft fiir 
eine festsitzende Schnecke (Crepidula) zu. 

Seit den Untersuchungen von Pfl iiger und den ersten Ex
perimenten von Born wissen wir, daB die Frosche ·auch hin
sichtlich der Sexualverhaltnisse sich nltch Lokalrassen verschie
denartig verhalten. Auch Swingle (1923)beschreibt solche 
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Lokalrassen beim Ochsenfrosch (Ran a catesbyana). Die erbanalyti
schen Untersuchungen ergaben bekanntlich das Resultat, daB 

Abb.120. Asterina yibbosa. 1m September in Porto-Pi (Balearen) vorkommendc neun 
Grof.lenkiassen. Die kicin8ten Tiere sind erst irn gieichen Sommer metamorpho"iert. In 
der 5. GriHlenk!asse bahnt sich die Umdifferenzierung zurn Weibchen an. Xatiirliche GroCe. 

(Originaiphotographie.) 

sowohl bei Rana esculenta als auch bei Rana temporaria eine 
Reihe genotypisch verschiedener Rassen existieren. An einem 
Ende stehen die "differenzierten Rassen", die unter optimalen 



288 Die bisexuelle Veranlagung der Tiere. 

Entwicklungsbedingungen sich schon wahrend der ersten Halfte 
der Larvenentwicklung sexuell differenzieren, und zwar im Ver
haltnis von 50 Mannchen zu 50 Weibchen. Am anderen Ende 
finden wir die "undifferenzierten Rassen", die unter den gleichen 
Bedingungen noch nach beendeter Metamorphose uniform sind 
und samtlich wohlentwickelte Ovarien besitzen. Bei der letzten 
Rasse vermogen also die Erbfaktoren nicht von sich aus die 
Geschlechtsdifferenzierung zu bewirken. Der AnstoB zur Differen
zierung, d. h. in diesem FaIle die Mannchenbildung, kann durch 
verschiedene Mittel gegeben werden. Am sichersten wirkt, nach 
den zahlreichen iibereinstimmenden Experimenten von Hertwig, 
Kuschakewitsch und Witschi, die uterine Dberreife der Eier. 
Ferner wirken extreme Temperaturen wahrend der Larvenent
wicklung ("Hitze" von 30°, "Kalte" von 0-10°); nach Witschis 
Erfahrungen sind es ganz besonders auch groB;, Temperatur
schwankungen, welche die Differenzierung auslosen. Yung glaubt 
auch mit Fiitterungsversuchen, King mit hyper- und hypoto
nischen Losungen Resultate erhalten zu haben. Diese AuBen
faktoren konnen sowohl bei undifferenzierten als auch bei differen
zierten Rassen bestimmend wirken. Nach geniigender Dberreife 
erhalt man bei allen bis zu 100 vH. Mannchen. Ebenso wandeln 
sich in Witschis Hitzekulturen auch die Weibchen der differen
zierten Rassen nachtraglich noch in Mannchen um. 

Es ist wohl klar, daB "Dberreife", "Hitze", "Kalte" usw. nur 
mittelbar geschlechtsbestimmend wirken. 

Welches sind nun die Differenzierungsfaktoren, die den Ur
keimzellen die weibliche oder die mannliche Entwicklungsrich
tung geben? 

Hirschfeld sagt: "Genau genommen kommen vollig mitein
ander iibereinstimmende Fane von Hermaphroditismus iiberhaupt 
kaum vor; jeder tragt sein besonderes Geprage". 

V om Moment der Geschlechtsdifferenzierung - der typisch 
in der ersten Halfte der Larvenperiode liegt - bis zur vollen 
Geschlechtsreife, d. i. bis zur Vollendung des vierten Lebensjahres, 
durchlaufen die Geschlechtsorgane der Froschweibchen eine best an
dige Reihe fortschreitender Veranderungen. Zunachst bilden sich 
noch vor der Metamorphose die ersten Oocyten aus. Mit der Ver
wandlung beginnt in den ersten Eiern die Dotterbildung; sie 
schreitet gleichmaBig fort, bis Ende des vierten Jahres der erste 
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Schub reifer Eier abgelaicht wird. Erst nach der Metamorphose 
werden die M u lle rschen Gange angelegt. Die endgiiltige Aus
pragung erhalten sie noch bedeutendspater. Am Ende des zweiten 
Jahres verlaufen die Eileiter als diinne Faden ohne Windungen 
dicht dem lateraleD Nierenrand entlang. Gegen die Geschlechts
reife hin erfolgt dann das bedeutende Langenwachstum und infolge
dessen die bekannte starke Schlingenbildung. Endlich entwickeln 
sich auch die Eileiterdrusen. 

Wahrend sich das Ovar - graphisch dargestellt - in gerader 
Richtung entwickelt, schlagt die Hodenbildung einen Seitenweg 
ein (Abb. 121). Die Abzweigungsstelle liegt da, wo sich das Keim
epithel auflost und die Migration der Keimzellen erfolgt. Es ist 
klar, daB sich ganz verschiedenartige Bilder ergeben mussen, nicht 

Abb. 121. Schema der Geschlechtsdifferenziernng beim Frosch. Das Ovarium entwickelt 
sich in gerader Richtung, der Rod en schlagt Seitenwege ein. Die Zahlen J- V bedeuten 

friih (I) bis spiit (V) diflerenzierende lIIilnnchen. (Nach witschi.) 

nur nach dem mehr oder weniger weit gediehenen Ablauf der Um
wandlung, sondern auch nach der Lage der A bzweigungspunkte, 
also entsprechend dem Entwicklungszustand der weiblichen Or
gane im Zeitpunkt, wo die Abzweigung· erfolgte. Das Schema 
bringt diese Vberlegung graphisch zur Darstellung. 

Bei Berucksichtigung dieser zwei variablen Zeitfaktoren er
klart sich bereits die groBe morphologische Mannigfaltigkeit der 
Hermaphroditen. Ein dritter spielt aber noch herein: die Um
wandlungsvorgange verlaufen nicht immer gleich energisch. Es 
kann vorkommen, daB sich einzelne weibliche Bezirke noch langere 
Zeit lebenskraftig erhalten, wahrend daneben die Mannchenbildung 
schon weit fortgeschritten ist. Aber stets - das ist das prin
zipiell wichtige Resultat der folgenden Untersuchungen - sind 
die Froschzwitter genetische Vbergangsglieder zwischen 

Harms , Korper und Keimzellen. 19 
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den Geschlechtern, und zwar geht die Entwicklung aus
nahmslos vom weiblichen zum mannlichen Geschlecht 
(Abb. 122a, b und 123a, b). 

g 

ph ::.': 

8 

It b 
Abb. 122a, b. Degenerierende m er mit Phagocyten, hypertrophierende Grannlosazellcn 
und Bildung dotteriihnlicher Plattchen. }' b:ierung u!1d Farbung wie in Abb. 127. f F~ifollikel, 

gGranulosazellen,iZwischenzellen,ph l'hagozyten,s StUt zgewebe.Vergr.627 . (NachW i t s chL) 

pI! 

f 
b 

Abb. 123a, b. Eidegeneration unter Beteiligung von Keirn- und Zwischenzellen. Fixierung : 
Zenker , F iirbung E hrli ch s Harnatoxylin-Eosin. Abbildungserklarungwie oben, Vergr. 627. 

(Kach Wit schL) 

Die Gruppe der unsymmetrischen Zwitter fiihrt uns 
zu dem iiberraschenden Resultat, daB die Samenblasen 
und Daumenschwielen sich stets symmetrisch ent
wickeln, und zwar in Abhangigkeit von der zuerst sich 
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umwandelnden Keimdriise, wahrend die Riickbildung 
der Miillerschen Gange nur in Verbindung mit der 
Degeneration des gleichseitigen Eierstockes erfolgt. 

Wahrend Witschi in seinen alteren Arbeiten die Innenfak
toren als geschlechtsbestimmend den Erb- und AuBenfaktoren 
koordinieren wollte, muB er sie nach den neuen Untersuchungen 
eher als Differenzierungsfaktoren bezeichnen - als Mittel 
der Geschlechtsbestimmung. 

Abb.124. Friihestes Umwandlungsstadium: annahernd normales weibliches Keimepithcl, 
wuchernde Sexualstrange (r), Bildung interstitieller Zcllen (i). Fixierung Zenker, 

Farbung Ehrlichs Hamatoxylin·Eosin. Vergr. 547. (Nach WitschL) 

Dementsprechend ist dann Zu erwarten, daB die Zwischen
zellen der Sexualstrange nicht nur bei metagamen Geschlechts
umstimmungen sondern auch bei der reinen Geschlechtsvererbung 
in Erscheinung treten und die differenzierende Rolle spiel en. 

In der Tat laBt sich da (bei Praparaten, die Witschi 
1914 zur Darstellung der typischen Hodenentwicklung dienten) 
eine der Migration der Keimzellen vorausgehende Wu
cherung der Sexualstrange im mannlichen Geschlecht 
beobachten. 

19* 
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Vnter den Zellen des gewucherten SexualstrangeEl fallen wieder
um einige durch die hellen Kerne und die besondere Anordnung 
der Nucleolen auf. Es scheint mir, mit Witschi, auBer jedem 
Zweifel zu stehen, daB wir hier bereits die differenzierten Zwischen
zellen vor uns haben (Abb. 124) und daB sie eine indirekte Rolle 
bei der Differenzierung spielen. 

Bouin und Ancel haben ebenfalls das Auftreten der Zwischen
zellen vor der sexuellen Differenzierung der Keimzellen bei Saugern 
beobachtet und ziehen daraus die gleichen Schlusse wie wir. 

Diese tJbereinstimmung bei systematisch so weit auseinander
liegenden Arten berechtigt zu der Erwartung, daB dieGe
schlechtsdifferenzierung bei den samtlichen Wirbel
tieren mit einer Vrogenitalverbindung und mit Zwischen
zellen vom beschriebenen Charakter in der gleichen 
Weise sich vollziehe (Witschi): 
1. Differenzierungsfaktor: geschlechtsbestimmende Erb- od.AuBenfaktoren: 

a) weiblich b) mannlich 

y 
1. Differenzierungsgeschehen: Entwicklung eines 

(hypothetischen) 
trophischen Systems 

im Keimepithel. 

2. Differenzierungsfaktor: 
~ 

weibl. morphogene
tische Substanz 

~ 

~ 
Entwicklung des 
Interstitiums der 

Sexualstrange. 

~ 
mannl. morphogene
tische Substanz (fett

artiger Stoff?) 

t 
3. Differenzierungsgeschehen: Bildung von weibl. Bildung von mannl. 

(teilweise abhangige Keimzellen. Keimzellen. 
Differenzierung) 

Das Keimepithel erweist sich als die einzige Bildungsstatte 
fUr Eier. Damit sind auch Champys Theorien von der sexuellen 
Indifferenz der primaren Spermatogonien die tatsachlichen Grund
lagen entzogen. 

Bei ihrer Aufstellung scheint ein MiBverstehen der deutschen 
Literatur eine Rolle gespielt zu haben. 

Champy glaubt an die Moglichkeit der Vmwandlung von 
Mannchen in Weibchen bei Froschen, wahrend Pfluger nie etwas 
anderes als die V mwandlung im entgegengesetzten Shme beschrieben 
hat. - Pfluger kam allerdings zur theoretischen tJberzeugung, 
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daB die spateren Umwandlungstiere erblich bereits als Mannchen 
determiniert seien. Bei allen Rassen sollen die befruchteten Eier 
potentiell aus 50 vH. Mannchen und 50 vH. Weibchen bestehen. 
Entwicklungsgeschichtlich sollte fj,ber bald ein groBerer, bald ein 
kleinerer TeiI del' Mannchen sich zunachst wie Weibchen ver
halten und Ovarien bilden. Erst im zweiten odeI' dritten Jahr 
sollte dann die Umwandlung der Eierstocke in Hoden erfolgen. 
Anatomisch ware stets nul' del' letztel'e V organg festzustellen. 

ZurweiterenAufklarungder genetischen Konstitution del' Frosch
zwitter untersuchte Witschi (1923) 500 laichl'eife Rana IU8ca aus 
Mitteleuropa (Davos bis Riga). Es fan den sich 2 Hermaphl'oditen 
von vorwiegend weiblichem Habitus (Fl'eiburg), von den en del' 
eine (I) beiderseits Ovotestes, del' andere (Hh) nur im rechten 
Oval' eine kleine Hodeneinsprengung hatte. Del' letztere kopu
lierte normal wie ein Weibchen und zeigte beiderseits typischen 
Follikelsprung. Mit ihm gelang kunstliche Selbstbefruchtung so
wie Kombination mit normalem Davoser Mannchen (d) und Weib
chen (D); es wurde hier also das Oorrenssche Bryonia-Experi
ment an Rana wiederholt. - DXd ergibt: 128 Weibchen + 127 
Mannchen+ 1 lat. herm.; DXh: 182Weibchen; HXd: 132 Weib
chen + 135 Mannchen; H X h (geselbstet): 45 Weibchen + 1 Mann
chen (bei 91 vH. Verlusten; partielle Selbststerilitat?). Es ist da
mit el'wiesen, daB - wenigstens bei del' Davoser Rasse -- das 
Weibchen homo-, das Mannchen heterogamet sein muB. Beide 
Zwitter gehoren dem undifferenzierten (Irschenhausener) Rassen
typus an, wie weitere Experimente ergaben. Die Hauptzentren 
diesel' Rassen (Munchen und Freiburg i. B.) zeichnen sich durch 
relativ haufiges Vorkommen von Adulthermaphl'oditismus aus. El' 
und del' Juvenilhermaphl'oditismus sind durch die gleichen Fak
toren bedingt und haben im wesentlichen dieselbe Bedeutung; 
beide sind Rudimente eines fruhel' allgemeinen protogynen Herma
phroditismus, unterscheiden sich abel' dadurch wesentlich vonein
ander, daB in del' Regel die JuveniIhel'maphl'oditen genetische 
Mannchen mit Rudiment der weiblichen (1.) Phase, die Adult
hermaphroditen dagegen genetische Weibchen mit Rudiment der 
mannlichen (2.) Phase sind; denn H h erweist sich durch das 
Selbstbefruchtungsexperiment seiner genetischen Konstitution 
nach als Weibchen. - Die Erbanalyse ergab, daB die verschie
denen Lokalrassen bezuglich del' Geschlechtsfaktoren einen quanti-
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tativen, multiplen Allelomorphismus zeigen. Der hypothetische 
urspriingliche Zwitter, bei dem sich Weiblichkeits- und Mannlich
keitsfaktoren das Gleichgewicht hielten, war homogametisch 
(F F M M, wobei F F = M M); das Endglied der Umwandlungsreihe 
ist der typische Gonochorist mit mannlicher Digametie, d. h. der 
genetischen Konstitution nach ist das Weibchen: F" F" M M mit 
F" F" > M M und das Mannchen: F" 0 .~ M M mit M M > F". 

Witschi machte weiterhin die Beobachtung, daB unter dem 
EinfluB des Ovars eine Verstarkung der weibchenbestimmenden 

a b 

Faktoren in den 
Spermien der Zwit
ter stattgefunden 
hat, und daB dieser 
Effekt auf die direk
ten Nachkommen 
vererbt wurde. 

Crew fiihrt 40 
aus der Literatur 
bekannte Falle von 
Froschlurchen (Ra
na, Bufo, Pelobates, 
Hyla, Bombinator) 
mit anormalem Ge
schlechtsapparat an, 
die nach ihm erlau-

Abb. 125a, b. Situsbilder von zwei Froschzwittern. Ausfiihr· tern, wie eiD. weib
gang an beiden Seiten wie beim normalen Froscllmiinncllen. lichesIndividuumzu 
SamenbJasen gut ausgebiJdet. Miillerscher Gang miil3ig gut 

entwickelt. (Knell Crew.) einem mannlichen 
werden kann, und 

welche die Wi tschischen Befunde gut el'ganzen. Bei einem sol
chen Mannchen, das sonst durchaus mit dem echten Mannchen uber
einstimmt, bleiben als weibliche Merkmale nur die Mullerschen 
Gange oder Eizellen mitten im Hodengewebe zuruck (Abb.125a, b). 
Nach Befruchtung von Eiern eines normalen Weibchens von Rana 
temporaria durch ein (umgewandeltes) Mannchen der gleichen Art 
aus einer Population, die aus 80 vH. Mannchen und 20 vH. 
Weibchen bestand, erhielt Crew ausschlieBlich weibliche Nach
kommen (77 4 Stuck). Dagegen enthielt die Nachkommenschaft von 
Kontrolltieren der gleichen Population im Durchschnitt 46 vH. 
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Mannchen und 54 v R. Weibchen; insgesamt setzten sich die N ach
kommen der ganzen Population (einschlieBlich 774 Weibchen) 
aus ·23 vR. Mannchen und 77 vR. Weibchen zusammen. Dieses 
Ergebnis weist darauf hin, daB die Froschchromosomen dem XY-, 
XX-Typus entsprechen. AHe Frosche mit anormal ausgebildetem 
Geschlechtsapparat sind ihrer Chromosomenanordnung nach Weib
chen (XX), obwohl sie auBerlich als Mannchen erscheinen und 
so auch funktionieren. N ach Kreuzung eines solchen "somati
schen" Mannchens oder maskulinierten Weibchens (XX) mit einem 
normalen Weibchen (XX) erhalt man daher eine ausschlieBlich 
weibliche N achkommenschaft. Durch die Anwesenheit eines soma
tischen Mannchens in einer Population wird das Zahlenverhaltnis 
der Geschlechter in der nachsten Generation vollig verandert. Das 
Phanomen der Geschlechtsumkehr beim Frosch ist sehr ahnlich dem 
gleichen Vorgang beim Rind (Zwicke), nur besteht beim Frosch 
ein Antagonismus der Geschlechtshormone, wobei das der weib
lichen Keimdriise bei Anwesenheit der mannlichen machtlos ist. 
Auch bei Vogeln wurden Falle von Geschlechtsumkehr beobachtet. 
Allerdings scheinen hier immer pathologische Ursachen maBgebend 
zu sein, wie Tuberkulose der Keimdriise oder Tumoren. 

Riddle beschreibt eine Ringeltaube, die vom Januar bis April 
1914 insgesamt 11 Eier legte. Wahrend der folgenden 6 Monate 
begann sie dreimal zu briiten, ohne jedoch Eier zu legen. Wahrend 
der nun folgenden 19 Monate verwandelte sich ihr sexueHes Ver
halten und die Art zu gurren in dasjenige eines Mannchens; sie 
zwang auch oft das angepaacte Mannchen, nach Art eines Weib
chens sich bei der Copula zu verhalten. 441/2 Monate nach Ab
lage des letzten Eies starb das hinsichtlich seines Geschlechtes um
gewandelte Tier an weit vorgeschrittener Bauchtuberkulose. Die 
Sektion fOrderte zwei Roden zutage; Reste der urspriinglichen 
Ovarien wurden in den vorhandenen Wucherungen nicht gefunden. 

Bemerkenswert ist das Verhalten des Korpergewichtes wahrend 
der mehr als dreijahrigen Beobachtungszeit. 1m ersten Jahre ent
sprach die Gewichtskurve dem Durchschnittsgewicht einer weib
lichen Taube mit den iiblichen jahreszeitlichen Schwankungen. 
Gegen Ende des zweiten Jahres erfolgte ein auffallender Gewichts
an stieg, dem im Juni bis August des dritten Jahres ein rascher 
Verlust folgte. Yom September des dritten Jahres ab steigt das 
Gewicht wieder ganz rasch an und iibertrifft sogar das mann-
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liche Durchschnittsgewicht. 1m ganzen nahert sich also das Ge
wicht dem mannlichen Durchschnitt. Riddle weist darauf hin, 
da.13 solche FaIle wohl schon ofter zur Beobachtung kamen, aber 
nur in einem bestimmten Stadium ohne Kenntnis des ganzen Ver
laufes und daher irrtumlich alsHermaphroditismus aufgefa.l3twurden. 

Crew berichtet uber 8 Huhner, die eingehend beschrieben 
werden. Sie stellen eine vollstandige Serie des trberganges eier
legender Hennen in befruchtungsfahige Hahne dar. Crew nimmt 
fUr das mannliche Geschlecht die Konstitution XX, fur das weib
liche X Y an. Der in den Geschlechtschromosomen gegebene 
Mechanismus der Geschlechtsdifferenzierung uberschneidet sich 
mit Mechanismen, die den Zeitpunkt der Geschlechtsdifferenzierung 
bestimmen im Sinne Goldschmidts. Vom LeibeshOhlenepithel 
dringen Geschlechtsstrange in das Ovarialgewebe ein. Solange 
funktionierende Oocyten vorhanden sind, werden diese Strange 
in ihrer Entwicklung zuruckgehalten. Sobald aber durch Tuberku· 
lose, Tumore, Hamorrhagie oder senile Erschopfung die Oocyten
bildung unterbleibt, entwickeln sich die vom LeibeshOhlenepithel 
abstammenden Strange zu mehr oder minder funktionstuchtigem 
Hodengewebe. Entsprechend entwickeln sich die sekundaren mann
lichen Geschlechtsmerkmale. Die fruher eierlegenden Hennen wer
den hahnenfederig, der Sporn wachst, sie fangen an zu krahen, 
sie kampfen gegen Hahne und treten Hennen, deren Eier sie 
zum Teil befruchten. 

Fell hat nun die Gonaden dieser 8 Huhner Crews histo
logisch untersucht. Der erste Fall mit vollstandiger Geschlechts
umkehr vom Weibchen zum Miinnchen (Anwachsen des Kammes, 
Hahnenfedrigkeit, Erzeugung einer Brut mit einer vorher jung
fraulichen Henne) wies bei der Sektion an Stelle eines Ovariums 
einen tuberkulosen Tumor auf und besa.13 2 Hoden, 2 Vasa de
ferentia und einen dunnen linksseitigen Ovidukt; reife Spermien 
waren in fast allen Kanalchen vorhanden. Die ubrigen 7 Falle 
mit mehr oder weniger ausgesprochener Geschlechtsumkehr wiesen 
teils reife Samenkanalchen in der linken Gonade und kleine 
Hoden auf, teils blo.13 unreife oder atrophische Samenkanalchen 
oder schlie.l3lich nur Sexualstrange und Kanalchen von embryo
nalem Typus im Ovarialgewebe. Eine Degeneration des letzteren 
ging immer voraus, Oocyten konnten nur in einem Fall fest
gestellt werden. Die Bildung des Hodengewebes ging eben so 
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wie bei der embryonalen Entwicklung durch Proliferation von 
Sexualstrangen vom Peritoneum aus vor sich. Typische "Lutein
zellen" waren in allen Gonaden reichlich vorhanden, mit Aus
nahme des ersten Falles der vollstandigen Geschlechtsumkehr, 
wo sie fehlten; ihre Entstehung aus undifferenzierten Sexual
strangen war die gleiche wie beim Embryo. Die Faktoren, die 
diese Umstimmung bewirken und die cytologischen Vorgange sind 
noch Gegenstand weiterer Untersuchungen. 

In gewisser Parallele zu den Befunden bei Asterina stehen 
Beobachtungen an dem lebendiggebarenden Schwertfisch Xipho
phorus helleri. Schon seit Hingerer Zeit haben Ziichter dieses 
Fisches behauptet, daB Weibchen, die mehrere Jahre lang Junge 
geliefert haben, sich in normale Mannchen umwandeln. 

Ich bin schon vor 1914 dieser Frage nachgegangen und habe 
einmal zweifellos die Umwandlung eines Weibchens, das ich durch 
Kauf erworben hatte, beobachtet. Leider konnte ich bei Kriegs
ausbruch diese Untersuchung nicht weiter fOrdern. Neuerdings 
nahmen Essenberg (1923), van Oordt und Bellamy (1922), 
angeregt durch Liebhaberbeobachtungen, .diese Frage wieder auf, 
ohne daB aber bisher abschlieBende Resultate vorliegen. Ich 
selbst habe in meinen wieder aufgenommenen Zuchten drei voll
standige Umwandlung und vier mehr oder weniger weit fort
geschrittene beobachten konnen. 

Mit dem Umwandlungsmannchen habe ich auch zwei Nach
zuchten von einem Weibchen, das ebenfalls schon in Umwand
lung begriffen ist, erzielt. In der ersten Zucht von 40 Tieren 
haben sich, wie erwartet, nur Weibchen entwickelt. Das Ge
schlechtsverhaltnis ist normal beiXiphophorushe1leri 1000: 67,7 Q 

(Bellamy). Besonders interessant miiBte Poecilia spilurus. sein. 
Die Mannchen sind hier 4-41/ 2 cm, die Weibchen 7-8 cm lang. 
K. Stansch berichtet, daB bei den Wiirfen von 40-50 Stiick 
stets nur 2 - 3 Mannchen waren, wenn nach 5 Monaten die Ge
schlechtsreife eintritt. Es ist hier zu erwarten, daB eine groBe 
Zahl von Weibchen sich in Mannchen umwandeln. Es ware wich
tig, daB man bei lebendiggebarenden Zahnkarpflingen die Ge
schlechtsproportion genau feststellte. Essenberg hat damit den 
Anfang bei Xiphophorus helleri gemacht und da zunachst die Aus
differenzierung in Mannchen und Weibchen untersucht. Damit 
kommen wir zu dem 
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b) Naturexperiment der undifferenzierten Frosch· 
und Fischrassen (Witschi), 

das im vorigen Kapitel schon fiir Rana temporaria erortert wurde. 
In warmen Gegenden sind aIle eben metamorphosierten Frosche 

Weibchen oder besser Tiere, die erst die weibliche Differenzie
rungsrichtung einschlagen, von denen sich dann spater 50 vH. 
durch Umdifferenzierung des jugendlichen Ovariums zu normalen 
Mannchen entwickeln. Erfolgt die Umdifferenzierung erst dann, 
wenn schon weibliche sekundare Merkmale ausgepragt sind, so 
bekommen wir Zwitter. Welche Faktoren hier bei dem Natur
experiment wirksam sind, muB noch naher erforscht werden. 

Dasselbe wird ja auch, wie schon geschildert, durch Dberreife 
der Eier erreicht, wo in extremen Fallen aIle Eier zu Mannchen 
werden. Es findet also eine Umdifferenzierung von 50 vH. Weib
chen in Mannchen statt. 

Alter o+~ ~ Indifferent 

13-17 Tage 10 
24 

" 2 2 
28-42 

" 
22 20 8 

Metamorphose 
51 Tage . 4 1 

52-97 
" 46 

Total Larven und Frosche: 115. 
Sterblichkeit der Larven+Frosche: 35vH. (Nach Witschi.) 

Als Beispiel noch einen Versuch von Wit s chi. Die Dber
reife betrug etwa 80 bis 100 Stunden. Das Zuchtparchen gehOrte 
der undifferenzierten Irschenhausenerrasse an. Wie aus der oben
stehenden Tabelle ersichtlich wird, begann die Geschlechtsdiffe
renzierung nach dem 17. Tage. Obwohl die Tiere der undifferen
zierten Rasse angehoren, erscheinen zuerst einige Mannchen. Dar
in zeigt sich schon die tJberreifewirkung, ebenso im Verharren 
einiger Keimdriisen auf dem indifferenten Stadium bis zur Meta
morphose. Doch sind das Nebenresultate, die uns hier nicht 
weiter beschaftigen sollen. Wesentlich ist, daB bis zur Meta
morphose (sie erfolgte zwischen dem 30. und 41. Tage) das 
Gleichgewicht der Geschlechter hergestellt ist. Gleich 
nachher beginnt die Umwandlung der Weibchen in 
Mannchen. Aus der Tabelle verschwinden die Weibchen schon 
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nach dem 51. Tage. Nun ist aber unser Material zahlenmaBig 
zu gering - namentlich noch in Anbetracht der relativ hohen 
Sterblichkeit -, um darauf schon einen Be wei s fur die Ge
schlechtsumwandlung bauen zu konnen. 

Die mikroskopische Untersuchung jedoch bestatigt zweifellos, 
daB eine Geschlechtsumwandlung in weiblich-mannlicher Richtung 
vor sich geht und verleiht damit dem entwicklungsstatistischen 
Resultat volle Beweiskraft. 

Jenes Phanomen nun, das wir als transitorische Intersexualitat 
bezeichnen wollen, findet seinen bekanntesten und am besten durch
gearbeiteten Ausdruck in den absonderlichen Geschlechtsverhalt
nissen der Frosche. Pfluger entdeckte in den achtziger Jahren 
des vorigen Jahrhunderts die merkwurdige Tatsache, daB ganz 
junge Frosche, die von verschiedenen Lokalitaten stammen, ein 
ganz verschiedenes Geschlechtsverhaltnis zeigen. Wahrend die 
Bonner Frosche die beiden Geschlechter im normalen Verhaltnis 
von 1: 1 enthielten, wogen bei den Utrechtern die Weibchen 
auBerordentlich vor, namlich 87: 13. Die ausgewachsenen Tiere 
dieser Lokalitat zeigten aber auch das normale Verhaltnis der 
Geschlechter. Pfluger kam daher auf die Vermutung, daB sich 
ein gewisser Teil der jungen Utrechter Weibchen in Mannchen 
umzuwandeln vermochte. Und in der Tat fand er bei dreijahrigen 
Utrechter Mannchen Eier im Hoden und schloB nun, daB es 
bei den Froschen im Jugendstadium drei Arten von Tieren 
gibt, Weibchen, Mannchen und Hermaphroditen, welche letztere 
sich auch im Laufe der Entwicklung in Weibchen oder Mann
chen verwandeln. In neuerer Zeit hat nun R. Hertwig mit 
seinen Schiilern Sch mi tt- Marcel, K uschakewi ts ch und 
Wit s chi dieses Problem von neuem aufgenommen und experi
men tell und embryologisch eingehend bearbeitet. Die wichtigsten 
Tatsachen, die geeignet sind, die Erklarung an den richtigen Platz 
innerhalb des Geschlechtsproblems zu stellen, sind die folgenden: 
Es gibt bei den Froschen zwei Haupttypen in bezug auf die 
Entwicklung der Geschlechtsdrusen, die sich gewohnlich bei geo
graphisch getrennten Rassen vorfinden. Bei einem Typus erfolgt 
eine normale fruhzeitige Differenzierung der Geschlechter, und die 
Keimdrusen sind von Anfang an mannlich (Abb. 126a) oder weib
lich. Beim anderen Typus haben samtliche Geschlechtsdrusen 
zuerst weiblichen Charakter und fruher oder spater wandeln sich 
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solche in Hoden urn (Abb. 126b und 127). 1m letzteren Fane 
gibt es mancherlei quantitative und zeitliche Schwankungen. 

Ganz ahnliche Verhaltnisse konnte E sse n b e rg (1923) bei 
Xiphophorus beschreiben. 

Ausgepragte sekundare Geschlechtscharaktere gestatten hier ein 
leichtes Erkennen der beiden Geschlechter. Die wichtigsten Merk
male sind Korperform und Afterflosse. Die Afterflosse des Mann
chens wandelt sich postembryonal durch VergroBerung des dritten 

a 

Schwanzstrahles in ein Begattungs
organ urn. Als MaB der Korperform 
diente das Verhaltnis der Lange zur 
groBten Tiefe (Formindex), als MaB 
des Umwandlungsgrades der After-

b 

Abb. 126 a , b. a Schematische Darstrllung d rs jungen Hoden. vom F rosch bei direkter E nt
wicklung. A m p H odenampulle, Gh I primiire Genitalhohle, P Peritoneum, 8 Sexualstrang, 
Z .strg. Centralstrang. (Nach wits chi .) - b Schema des jungen Hodens eines Pflii ger
schen Hrrmaphroditen. A mp H odeno mpullen , Gh I primare, Gh II sekundiire Genita l· 
hohle, K .ep weibliches Keimepithel, P Peritoneum, 8 .strg . Sexualstrang. (Nach WitschL) 

flosse das Langenverhaltnis des dritten zum vierten Flossenstrahl 
("Flossenverhaltnis") (Abb. 128a-f). Die Lange der Fische bei der 
Geburt betragt 8 mm. Die Tiere sind geschlechtlich noch in
different (Abb. 129a). Die Gonaden sind paarig und liegen, beide 
ziemlich weit voneinander getrennt, in einem peritoneal en Sack 
unmittelbar unter der Schwimmblase. Sie bestehen aus zwei 
Sorten von Zellen, den Primordialkeimzellen und Zellen perito
nealen Ursprunges. Die Geschlechtsdifferenzierung beginnt bei 
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10 mm langen Tieren. Bei den Weibehen versehmilzt die paarige 
Gonade zu einem unpaaren Ovar, wobei die mediane Oberflaehe 
der versehmelzenden Go
naden zur Hohle des Ovars 
wird (Abb. 129 b). Die Pri
mordialkeimzellen vergro
Bern sieh langsam und 
werden zu Ooeyten. Bei 
den Mannehen bleiben die 
beiden Hoden dauernd ge
trennt. Die histologisehen 
Veranderungen in den Ho
den sind tiefgreifender als 
in dem Ovar (Abb. 130a, b) ; 
die Keimzellen und die 
Peritonealzellen trennen 
sieh, erstere nehmen die 
Peripherie der Gonaden ein, 
letztere die medianen Teile. 
Bei allen Weibehen, die eine 
GroBe von etwa 12,5 mm 
erreieht haben, beginnt eine 
Riiekentwieklung der Ova
rien (Abb. 130 a). AIle pri
mordialen Keimzellen zer
fallen, die definitiven Keim
zeBen werden von den Peri
tonealzeBen (naeh E sse n
berg) geliefert. Es wird sieh 
aberwohl urn kleine Urkeim
zeBen handeln. Naeh dem 
Grad der Riiekbildung, der 
das Ovar des einzelnen 
Weibehens verfaBt , unter
seheidet Essenberg drei 
Klassen. In der dritten 
Klasse geht Hand in Hand 
mit der Riiekbildung des 
Ovars eine Ausbildung 

e/l 

Vwd 

e/l 

.11 

Vwd 

Abb.127. Keimdriisc eines Frilschchens mit indirekter 
Hodenentwicklung(Umwandlung) .degdegenerierende 
Elemente, eft Vasa efferentia, Gel BlutgefaB, Perit 
Peritoneum, Spg Spermatogonie, V IVd Hohlvenen-

wand . (Xach Wi tschL) 
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Abb.128a-d. a Gonopoaiulll eines erwachsenen ~fiinnchen von Xipkopkorus helleri. b-cl 
Gonopoclium in verschie<lcnen Smdlen cler Memmorphose. dh dorsaler Copulatlonshaken; 
d4,· dorsaler Ast von Strahl 4; knKnoten; t3 r Zahne von Strahl 3; t 4 r Z1thne von Strahl 4; 
vh ventraler COPl1latlonShaken; v 4 r ventraler Ast von Strahl 4; 1 ,-10, erster bis zehnter 

Strahl der Afterflosse A-A; B- B Ql1erschnittlagen. (Nach Essen berg.) 
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mannlicher sekundarer Geschlechtsmerkmale (Abb. 128). Der Form
index nahert sich dem des Mannchens, ebenso das Flossenver
haltnis; bei einzelnen Individuen kommt ein regelrechtes Gono
podium zustande. Die vollige Umwandlung der Weibchen der 
Klasse 3 in Mann-
chen scheint Es
se n b erg bisher 
nicht verfolgt zu 
haben, neigt aber 
auf Grund von Be
obachtungen tiber 
das Geschlechts
verhaltnis bei ju
gendlichen und bei 
geschlechtsreifen 

Tieren zu der An
nahme, daB dies 
geschieht. Bei ju
gendlichen Tieren 
von 10 -- 25 mm 
Lange stellte er ein 
starkes Dberwie
gen der Weibchen 
fest (2 Weibchen 
zu 1 Mannchen), 
bei geschlechtsrei
fen Tieren ist das 
Verhaltnis umge
kehrt (1 Weibchen 
auf 3 Mannchen). 
Eine groBere Sterb

lOr 

2r 3r 

e 

9 r 

~ ;, 3, 

1, 

Abb. 128 e-f. e Afterflosse eines Indifferenten Stadiums. 
Vergr.55maI. - f Afterflosse eines erwachsenen Weibchens. 

Vergr. lOmal. Siehe Abb.l28a-d. (Nach Essenberg.) 

lichkeit der Weibchen kann nicht die Ursache dieser Umkehr sein, 
denn nach anderweitigen Untersuchungen brauchen die Mannchen 
doppelt so viel Sauerstoff wie die Weibchen und sind gegen un
gtinstige AuBenbedingungen (Gifte, extreme Temperaturen) wesent
lich empfindlicher als die Weibchen. Die Umwandlung derRalfte 
der Weibchen in Mannchen scheint die einzige Erklarung fiir die 
U mkehr des Geschlechtsverhaltnisses zu sein. Das haufige V or
kommen nur eines Rodens, der aber durch eine Gabelung seinen 
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Abb. 129 a-d. a Qllcrschnitt ciner lInrlHfcrcnzierten Gonade von cinem jllngen Tier, das 
9 mm lang war. Vergr.lOOOmal. - b Querscllllitte von vorderen und hinterenAbschnitten des 
Ovariums. Yergr.115mal. - c Qllersebnitt cines sieh zuruekhildenden Ovarinms in Klasse 2. 
Vergr.140mal. - d Quersehnitt dureh ein normales reifes Ovarium. Abbildungserklilrung 

siehe Abb.130b. Yergr.22,5mal. (Naeh Essenberg.) 
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Ursprung aus zwei Gonaden erkennen laBt, deutet Essenberg 
so, daB es sich hier urn ein rnannliches Geschlechtsorgan han-

Abb.130a. Querschnitt durch cinen Haden im fortgeschrittcncn Stadium der Kanalchcn
bildung (iriihe Phase). Vergr.1000ma!. 

Abb.130b. Querschnitt durch einen Haden im Spatstadium der Kanlilchenbildung (spate 
Phase). Vergr. 135 rna!. ac Spermatocyten: be zweikernige Keimzellen; bse Zweig des Sexual
stranges; bv Blutgefii/3; dno zerfallende Eizelle; ee auBeres Epithelium der Gonaden; epo Epi
thelium der OvarialhOhle; m lIIesenterium; meh Mesorchium; "'0 Mesovarium; nt Urkeim
zellennester; nte Nest von dcfinitivcn Keimzellen; 0 Eizelle; ooOozyte; oe Ovarialhohlc: 
p Peritoneum: pc Peritonealzellen: pyc Primordialurkeimzellen; ppy Urkeimzellen in der 
Peripheric des Hodens; rerote Blutkorperchen; rt Rectum; se GeschlechtszeUen; spdSamen-

gang; thm verdickter Teil des lIIesovariums. (Xach J~ssenberg.) 

Harms, Korper und Keimzellen. 20 
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delt, das durch Umwandlung aus einem Ovar entstanden ist. 1m 
ganzen betrachtet kann zu der Arbeit gesagt werden, daB sie auf 
eine fiir das Sexualitatsproblem augenscheinlich sehr wichtige 
Gruppe aufmerksam macht, die vielleicht ahnliche Verhaltnisse 
bietet wie die Amphibien (Frosche), doch bedarf es zu einer Klar
legung noch weiterer histologischer und experimenteller Unter
suchungen. 

c) Die parasitische und durch Krankheit bedingte 
G esc hie c h t sum s tim m u n g. 

Die Geschlechtsumwandlungen, die durch Parasiten hervor
gerufen werden, stellen ein Naturexperiment dar und haben des
halb besonderen Wert. 

So ruft der Wurzelkrebs Sacculina bei den Mannchen von 
Krabben (Inachus) eine Umwandlung der auBeren Geschlechts
charaktere (Form des Abdomens, AbdominalfiiBe) in weiblicher 
Richtung hervor, und hier nehmen sogar die Keimdriisen, also 
die primaren Geschlechtscharaktere, teilweise einen weiblichen 
Charakter an. Ein botanisches Gegenstiick bildet die Beobach
tung, daB bei den weiblichen Pflanzen von Melandrium album 
oder rubrum die Infektion mit einem Brandpilz (Ustilago violacea) 
eine Zuriickbildung des weiblichen Organs, des Pistills, und eine 
volle Entwicklung der normalerweise rudimentaren Antheren be
wirkt (StraBburger 1900 und Correns-Goldschmidt 1913). 

An die spater zu schildernden kiinstlichen Kastratibnsversuche 
schlieBen sich nun diese Naturexperimente an, die oft so exakt sind, 
daB sie einer analytischen Kritik standhalten. Es ist das die par a
sit are Kastration. Siewurde von Giard zuerst entdeckt. Erstellte 
fest, daB die zu der Gruppe der RankenfiiBler gehorende Sacculina 
jraisea in den Krebsen (Stenorhynchus phalangium, Eupagurus bern
hardus, Gebia stellata, Palaemon, Hippolyte u. a.) parasitiert und 
namentlich die Geschlechtsdriisen fast oder vollstandig zum Schwin
den bringt. Die sekundaren Merkmale des betreffenden Geschlechts 
werden dureh diese Kastration im Gegensatz zu den Insecten redu
ziert, und in manchen Fallen konnen die Charaktere des entgegen
gesetzten Geschlechts bei den untersuchten Individuen auftreten. 
Diese parasitare Kastration ist nun, wie sich weiter herausgestellt 
hat, im Tier- und Pflanzenreich ziemlich weit verbreitet. In 
neuerer Zeit ist sie bei Lumbricus herculeus, vie len Insecten (Ohr-
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wurm, Erdbiene, Papierwespe), auch bei Mollusken und Echino
dermen (Julien und Wheeler 1894, 1910) gefunden worden. 
1m Pflanzenreiche kommt sie vor bei Lychnis dioica, bei der die 
Antheren durch Ustilago antherarum vernichtet werden. Dasselbe 
soIl von Saponaria officinalis gelten, die von Ustilago saponariae 
befallen wird. 

In neuerer Zeit ist die Frage der parasitaren Kastration von 
Geoffrey Smith und Potts eingehender studiert worden. 

Smi th stellte fest, daB die Geschlechtsdriisen von Inachus 
mauretanicus, Pachygrapsus marmoratus, Eriphia spinifrons von 
Parasiten, besonders von Sacculina und Entoniscus befallen 
werden. ,Wahrend nun Entoniscus die funktionierenden Anteile 
der Sexualdriisen nicht angreift, bewerkstelligt Sacculina eine Re
duktion der Keimdriisen. 

Inachus mauretanicus wird besonders haufig durch Sacculina 
neglecta infiziert. Den Modus der Infektion und ihren EinfluB 
hat Smith an dieser Krabbe genauer studiert. 

Der Parasit haftet sich im Larvenstadium an einem Haar der 
AuBenseite seines Wirtes an und laBt eine kleine Gruppe von 
Zellen in den Korper des Wirtes eindringen. 

Diese Zellen entwickeln sich dann tumorahnlich auBerordent
lich stark und senden Verzweigungen aus nach allen Teilen des 
Korpers der Krabbe. Ein Teil des Tumors entwickelt sich be
sonders stark an der Verbindung von Thorax und Abdomen, wo 
sich ventral die Geschlechtsorgane befinden. Es wird so eine 
vollstandige oder partielle Atrophie der inneren generativen Or
gane mitsamt ihren Ausfiihrungsgangen bewirkt, und dadurch 
wiederum werden auch die auBeren sekundaren Geschlechts
merkmale umgewandelt. Eine Veranderung dieser sekundaren 
Merkmale konnte bei 70 vH. alIer beobachteten Tiere festge
stellt werden. 

Die Geschlechter vom normalen Inachus mauretanicus sind 
auBerlich ohne weiteres dadurch kenntlich, daB das erwachtlene 
}iannchen (Abb. 131 a, b) stark verlangerte und verdickte Scheren 
besitzt, wahrend das Abdomen klein ist und nur zwei Paar Anhange 
tragt. Das eine Paar dient als Kopulationsorgan, das andere da
gegen ist ein stark reduzierter Extremitatenanhang. Das erwachsene 
Weibchen (Abb. 132 a, b) dagegen hat schmale und kleine Scheren 
und ein auBerordentlich breites muldenfOrmiges Abdomen, das 

20* 
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mit vier Paar SpaltfiiBen versehen ist. An ihnen befinden sich 
lange Haare, die zum Teil zum Anheften der Eier benutzt werden. 

Wie iiberall, so werden auch hier die sekundaren Merkmale 
erst vollstandig bei der Geschlechtsreife ausgebildet. Das trifft 

a b 
Abb. 131 a, b. a Erwarhsenes )Hinnehrll yon 
Inachus mauretaniws. - b Unt~rseite dessdben 

z. B. fUr die Schere ohne Ein
schrankung zu, der Unter
schied im Abdomen ist je
doch schon lange vor der Ge
schlechtsreife deutlich, wenn 
er auch noch nicht so groB 
ist wie bei geschlechtsreifen 
Tieren. Die Haaranhange an 
den Extremitaten des Weib
chens entwickeln sich aber 
erst bei der Geschlechtsreife. 

An den mit Sacculina in-
fizierten Mannchen lassen sich 
nun aIle Grade der Annahe-

crwachsenen lIIannchclls. (Xach S m i th.) rung an den weiblichen Typus 

feststellen (Abb.133). Bei einigen sind nur die Scheren etwas kleiner, 
bei anderen ist das Abdomen schon verbreitert, und es konnen auch 

a b 

Abb.132a, b. a Erwachsenes Weihchen von Inachus rnauretanicus. 
- b Unterseite desselben erw<lehsenen Weibchens, um die plumpe 
Gestalt des Abdomens unc'. die Anhiinge zu zeigen. (Kaeh Smith.) 

Abb. 133. Mit Sac
('nlina. infiziertes 
l\[annchcn. Die 
l'ntcrseite des Ab
dOHl.cns zeigt eine 
Reduktion des Co-

pula tionsstiletts 
unddasVorhanden
sein von asymmc
trischen Anhiingen , 
die fUr das Wei!>
chen charakteri-

.tisch sind. 
(Naeh Smith.) 

schon einige weibliche SpaltfUBe in rudimentarer Weise entwickelt 
sein. Bei diesen Tieren sind aIlerdings die Hoden stark geschadigt, 
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es lassen sich jedoch noch einige Klumpen von Spermatozoen 
in den Vasa deferentia feststellen; dann aber gibt es auch Formen 
(Abb. 134 a, b), deren Scheren und Abdomen vollstandig weib
lichen Charakter angenommen haben. Ais einziges mannliches 
Merkmal ist nur noch das Kopulationsstilett vorhanden, das 
aber auch mitunter bis zu einem kleinen Knopf reduziert ist 
(Abb. 135 a-c). Bei den meisten dieser Tiere ergaben sich keine 
Reste der Gonaden und Gonodukte, mit Ausnahme eines schmalen 
Keimepithelrestes in einigen Fallen. 

Erholen sich nun diese Krebse von der parasitaren Schadi
gung dadurch, daB die Sacculina abgefallen ist, oder wird der 
Krebs experimentell von den Parasiten befreit , so regenerieren 

a 

b c 

Abb. 134", b, c. "Mit Sacculina infiziertes Mannchen, das ganz
lich weiblichen Typus bekommen hat. - b Unterseite des be
treffenden ~ninnchens zeigt (bs znriickgegangene Copulations
stilett nnd kleine weibliche Anhange. - c Infiziertes Weibchen. 
Xur die Abdominalanhlinge sind reduziert (vgl. Abb.132a, b u.1 33). 

IXach S mith.) 

die Keimdrusen aus dem restierenden undifferenzierten Keirn
epithel; es entstehen nicht nur mannliche, sondern auch weib
liche Keimzellgenerationen. Smith fand dann in den Gonaden 
sowohl reife Spermatozoen als auch normal rotlich gefarbte, fast 
reife Eier. Es ist das also eine ganz ahnliche Erscheinung, wie 
man sie auch bei Froschen beobachten kann. Transplantiert man 
hier reifes Hodengewebe, so gehen aIle Keimzellgenerationen bis 
auf die Urkeimzellen zuruck, aus denen sich dann in den spater 
wieder gebildeten Tubuli sowohl Spermatozoen als auch Eier 
bilden (M e y n s). 

AufVeranlassung von Smith hat Potts dieparasitareKastra
tion bei den Einsiedlerkrebsen (Eupagurus), die von Peltogaster 
infiziert werden, genauer untersucht. Auch hier konnte die Ver
wandlung aus einem infizierten mannlichen Tiere in ein weib-
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Hches beobachtet werden. Die Weibchen jedoch wurden, wie auch 
bei Inachu8, niemals in dieser Weise beeinfiui3t, sie zeigten nur 
Reduktion ihrer spkundaren Merkmale. Bei Eupaguru8 konnte 
·sogar festgestellt werden, dai3 schon wahrend der parasitaren 
Periode sich kleine Eier im Hoden bilden. 

Durch diese Beobachtungen will Smith beweisen, daB eine 
inn ere Sekretion zur Hervorbringung der sekundaren Merkmale 

a b c 

Abb. 135a-c. n Erstor Abdominalanhang (Copulationsstilett) von uninfizierten normalen 
Miinnchen. - b Zweiter Abdominalanhang eines infizierten Mannchens. Diese Abbildung 
kann auch fur den Abdominalanhang eines erwachsenen Weibehens gelten. c erster Ab· 

dominalanhang cines infizierten Miinnehens. (Xaeh Smith.) 

nicht existiert. Er meint, daB die Fahigkeit aBer ZeBen, eine 
mannliche oder weibliehe Gonade zu bilden, sie aueh in Stand 
setzt, sekundare Merkmale zu produzieren, bevor uberhaupt eine 
Keimdruse da ist. Er nennt diese hypothetisehe Substanz, die 
hier anzunehmen ware, die "sexual formative substance", von 
denen wir zwei Arten, mannliehe und weibliehe, annehmen mussen. 
Er glaubt dadureh die Entwieklung der weibliehen sekundaren 
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Merkmale bei infizierten Krabbenmannchen erklaren zu konnen, 
die vor der Entwicklung der Ovarien und nach Schwund der 
Hoden entstehen. 

Diese Theorie ist von C u n n i n g ham angegriffen worden 
zugunsten der Theorie der inneren Secretion. Es scheint mir 
jedoch kein groBer Unterschied zwischen der Theorie der forma
tiven Substanzen oder der inneren Sekrete zu bestehen. Auch 
die Theorie der inneren Secretion nimmt an, daB schon die 
jugendlichen Keimzellelemente oder auch bei den Wirbeltieren 
deren Abkommlinge, die degenerierenden Keimzellen, einen wesent
lichen EinfluB auf die Auspragung der sekundaren Merkmale aus
iiben, wie ja Smith selbst zugibt, daB ein direkter EinfluB der 
primaren auf die sekundaren Merkmale bis zu einem gewissen Grade 
nicht geleugnet werden kann. 

Den ProzeB der Umwandlung der infizierten Krabbenmann
chen stellt Smith sich folgendermaBen vor: Er beobachtete, daB 
die Wurzeln von 8acculina eine Produktion von Dottersubstanzen 
im Blute von mannlichen Inachu8 anregen, die ahnlicher Art ist 
wie die bei erwachsenen weiblichen Inachu8. Urn nun die Ent· 
wicklung dieser Dottersubstanz anzuregen, "they (die Wurzeln 
der 8acculina) take up from the blood of Inachus the female 
formative substance, which is the necessary material for forming 
the yolk", und dann "the female sexual formative substance, 
being anchored by the Sacculina roots is regenerated in excess". 
Diese Substanz zirkuliert dann in groBen Quantitaten in der 
Korperfliissigkeit der infizierten Krabben und bringt dadurch so
wohl die sekundaren weiblichen Geschlechtsmerkmale und auch 
nach dem Absterben des Parasiten dotterhaltige Eier zur Aus· 
bildung. 

Wenn man bei dieser etwas komplizierten Folgerung bleiben 
will, so ergibt sich eine groBe Schwierigkeit, namlich die, woher 
8acculina die weibliche formative Substanz der immerhin doch 
mannlichen I nachu8 nimmt. 

Viel einfacher mid zwangloser erklart sich der Vorgang nach 
Biedl, der annimmt, daB wir es hier mit der Transplantation 
einer heterosexuellen Keimdriise zu tun haben. Die die Krabben 
infizierenden 8acculina sind namlich immer Weibchen, die erst 
im Wirt geschlechtsreif werden. Da sie nun die mannlichen 
Keimdriisen zerstoren, so wird das Secret des Weibchens auf den 
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Wirt einwirken und ihm weibliche Geschlechtscharaktere auf
driicken. Da durch die innige Verbindung von Wirt und Parasit 
die biochemische Differenz der beiden Tiere aufgehoben ist, so 
liegt kein Grund vor, diese Annahme nicht gel ten zu lassen, da 
ja, wie meine spater zu erwahnenden Versuche erwiesen haben, 
sonst unwirksame inn ere Sekrete von Keimdriisen zur Wirkung 
kommen konnen, wenn die biochemische Differenz zwischen den 
beiden Versuchstieren ausgeglichen wird. Auch die Versuche Von 
Steinach und Sand, die durch Austausch der mannlichen und 
weiblichen Keimdriisen eine, wenn auch nur geringfiigige, ge
schlechtliche Umstimmung erzielten, bestatigen obige Annahme, 
ebenso die heteroplastische Keimdriisentransplantation (Harms 
1912 und 1913). 

Mit dieser Annahme stimmt auch iiberein, daf3 die noch ganz 
jungen, noch nicht reifen Weibchen durch Infektion mit Sacculina 
veranlaf3t werden, vorzeitig die Merkmale von ausgewachsenen 
Weibchen anzunehmen. Da die Gonade selbst aber durch den 
Parasiten zerstort ist, so kann nur das inn ere Secret der weib
lichen Sacculina diese Beschleunigung in der weiblichen Rich
tung bewirken. 

Unsere Erklarung ist also der von Smith gerade entgegen
gesetzt. Smith nimmt an, daf3 der Schmarotzer den Krabben 
namentlich die Fettsubstanzen entzieht, die im Blut zu ihm hin
wandern und auf ihrem Wege die weiblichen Geschlechtsattribute 
zur Ausbildung bringen. Diese Fettentziehung ist aber ein Pro
zef3 fiir sich, der lediglich der Ernahrung der Sacculina die nt, 
wahrend andererseits Sacculina ihr weibliches inneres Secret auch 
der Krabbe zugute kommen lant. Nach Smiths Annahme wurde 
dann ja das Mannchen eine versteckte weibliche Anlage besitzen, 
d. h. es muf3te sexuelle formative Substanzen in mannlicher und 
weiblicher Auspragung aufweisen. Gerade die indifferenten Fette 
sollen nun nach Smith durch die von ihnen hergestellten Stoff
wechselbedingungen jedes weibliche Merkmal charakteristisch zum 
Vorschein bringen, ebenso wie auch das Fett rein auf3erlich die 
Formen des weiblichen Korpers bedingt. Welche Stoffe beim 
l\:Iannchen diese Rolle ubernehmen, ist noch unklar. Smith ver
mutet, daf3 es dem Zellkern verwandte formbildende Materialien 
sein mussen, weil sich die mannlichen Geschlechtscharaktere be
sonders durch reges Wachstum (Zellvermehrung) auszeichnen. 
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DaB eine Anderung des Chemismus durch die parasitare Kastra
tion eintritt, ist wohl klar. Goldschmidt betont besonders, daB 
die kastrierte Krabbe mit der Umstimmung zum Weibchen auch 
den weiblichen Stoffwechsel annimmt. Gerade aber die spater 
noch zu schildernden Geschlechtsumstimmungsversuche an Kroten 
zeigen klar, daB die Umstellung zu einem heterologen Stoff
wechsel das Wesentliche bei einer Umstimmung ist. Auch die 
hormonale Umstimmung basiert ja wie die Inkrete selbst auf 
Stoffwechselvorgangen. Dafiir sprechen auch die durch Infektion 
(Tuberkulose) oder Tumore bedingten Geschlechtsinversionen, wie 
sie bei Hiihnern (und Tauben [Riddle]) beobachtet worden sind. 

Boring und Pearl sowie Crew haben hier ausgedehnte 
Untersuchungen angestellt; Boring und Pearl beschreiben fiinf 
Hiihner, die von Houwink, einem bekannten Autor iiber Ver
erbung und Entwicklung bei Gefliigel in Meppen (Holland), ge
kauft wurden. Sie sind Drentisch Hiihner, die gewohnliche Hol
lander Rasse. Es wird angegeben, daB diese Hiihner durch In
zucht geziichtet worden sind. 1909 machte er den Anfang zu 
dieser Zucht mit 1 Hahn und 6 Hennen. Von da an wurde nur 
Inzucht getrieben. In der F 2 -Generation 1911 waren 2 Herma
phroditen unter 80 Tieren und in F3 1912 waren noch 3 Herma
phroditen unter 80. Dieses sind die fiinf Hermaphroditen, die 
an die Maine·Station eingeschickt wurden. Sie stellten aber durch
aus nicht die einzigen Hermaphroditen dar. Als Raymond Pearl 
die Gefliigelfarm in Meppen 1910 aufsuchte, befand sich dort eine 
betrachtliche Anzahl dieser angeblichen Hermaphroditen. Hou
wink war der Ansicht, daB diese Abnormitat durch Inzucht her
vorgerufen sei, ohne allerdings Beweise dafiir anfiihren zu konnen. 

Drei der fiinf gekauften Tiere zeigen das Verhalten beider 
Geschlechter, indem sie sich als mannlich oder weiblich unter 
verschiedenen Umstanden in der gleichen Periode benehmen, 
oder einen allmahlichen Dbergang von einem Geschlecht zu dem 
anderen zeigen. 

Einer der holliindischen Hermaphroditen ist fast ein norm ales 
Weibchen. Drei dagegen sind anscheinend unentwickelte Weib
chen. Sie haben infantile Eileiter und embryonale Ovarien. Die 
anderen vier Vogel sind auch iiberwiegend weiblich, nur der 
Fortpflanzungsapparat zeigt noch, daB er erst durch eine weib
liche Periode hindurchgegangen ist, nun aber teilweise oder zum 
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groBten Teil mannlich geworden ist. Bei einem Tier ist das 
Ovarium teilweise embryonal, teilweise degeneriert, und ein Hoden 
mit aktivem Sperma hat sich auf der rechten Korperseite ge
bildet. Das Tier hat einen Eileiter wie eine legende Henne. 
Die iibrigen drei Tiere haben groBe Gonaden nur an der linken 
Seite und bei allen dreien zeigt der Ovarium-Anteil Anzeichen 
der Degeneration, der Hoden-Anteil dagegen Zeichen der Ent
wicklung. Eine derartige Umwandlung ist aus der Embryonal
entwicklung heraus leicht verstandlicb. Die Sexualstrange im 

Inneren der Gonade by
pertrophieren und bilden 
Samenkanalchen, wah
rend die Oocyten und 
FolIikel in dem Keirn· 
epithel bis zum R.ande 
die Oberflache des Ovars 
bedecken und degene
rieren. 

Die sekundaren Ge
schlechtsmerkmale zei
gen nur in groBen Zii
gen in Form und Aus
pragung eine Zugehorig· 
keit zu den primaren 
Geschlechtsorganen. Die 

Abb.1 36a. allgemeine Dbereinstim-
mung kann vielleicht in 

Zusammenhang mit der Theorie gebracht werden, daB das Ova
rium ein Inkret. hervorbringt, welches die Mannlichkeit hemmt. 
In den Fiillen, wo das Ovarium embryonal geblieben war, ist es 
nicht geniigend feminiert, urn ein solches Inkret hervorzurufen. 
In den Fallen, wo das Ovarium degeneriert. ist sein EinfluB er
loschen. Beides wiirde eine Erklarung fUr die Tatsache sein, daB 
Tiere sowohl mit embryonalen, sowie degenerierten Ovarien mann
lichen Charakter zur Schau tragen (Abb. 136 a, b). 

Die interstitiellen Zellen haben nichts mit den sekundaren 
Geschlechtsmerkmalen zu tun. Ihre Menge korrespondiert nicht 
mit ihnen. Die Luteinzellen dagegen befinden sich in bestimmter 
Korrelation mit der Auspragung der auBeren weiblichen soma-
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tischen Merkmale. Selbst hei diesen anormalen Ovarien scheinen 
sie ihren normalen Entwicklungsgang beizubehaIten, die atreti· 
schen und abgegebenen FoIIikel aufzufiiIlen und schlieBlich die 
charakteristischen gelben Karper zu bilden (Abb. 137). Das Be
nehmen dieser ·Vagel mit Ovardegenerationund Hodenwucherung 
zeigt ausgesprochene Anomalien. Es geht nicht ganz zusammen 
weder mit den externen secundaren Geschlechtscharakteren noch 
mit der Entwicklungsstufe der Gonaden. Das sexuelJe Verhalten 
der Tiere mit embryonalen Gonaden ist indifferent, trotzdem die 
Tiere zum Teil vollausge
bildete Geschlechtsmerkmale 
zeigen. Eines derselben hat 
reife Spermien, aber ein ganz
lich indifferentes Geschlechts
gebahren. 

Die Ursachen dieser Ge
schlechtsumwandlung konnte 
nun Crew bei einer Buff
Orpingtonhenne, 31/ 2 Jahr, 
guter Leger, Mutter von 
Kiicken, Kopf etwas hahnen
artig, da Kamm und Bart
lappen gral3er als bei Hen
nen, verfolgen. Die Henne 
zeigte die typischen Zeichen 
einer friihen Ovarienerkran
kung. 1m Herbst 1920 harte 
sie auf zu legen, nachdem sie 
gemausert hatte. Der einfach 

Abb.136b. 

Abb.1 36 a ,b. H olHindischc Hiibner (1420 und 1426) 
mit miinnlichen Merkmalen. 

(Nach Boring und Pearl, f ox Studies.) 

gebaute Kamm war 21/2 cm hoch, die Sporen waren 3 bzw. 2 mm 
lang. Das Federkleid war vollstandig weiblich. Sie krahte schwach, 
ihr sexuelles Verhalten war indifferent. 1m April 1921 wurden 
die mannlichen Charaktere starker, auch das Federkleid wurde 
mannlich. Das Huhn war krank und litt an Diarrhae. 1m 
Oktober nach der Mauser war es vollstandig hahnenfedrig ge
worden. 1m Februar krahte es laut und normal, lockte Hennen 
an und begattete sie. Mit anderen Mannchen kampfte es. Das 
Tier war in keiner Weise von einem normalen Hahn zu unter
scheiden, nur die Beine waren etwas kiirzer. 1922 wurde das 
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Tier mit einer normalen Henne zusammen gehalten, die am 
16. Juni auf 9 Eiern briitete und am 7. Juli 2 Kiicken bekam, 
die anderen Eier waren unbefruchtet. Ende Juni wurde das 
hahnenfedrige Tier wieder krank und ertrank am 22. Dezember 
1922. Die Sektion ergab in der Leibeshohle reichlich Tumore. 
In der Gegend des Ovariums lag eine 52,5 gr schwere runde 
Masse. Daneben waren zwei hodenartige Korper vorhanden 
(3 1/ 2 X 2 cm groB). Die histologische Dntersuchung ergab voU 
funktionierendes Hodengewebe. Reife Spermatozoen waren vor
handen. Die Zwischensubstanz bestand nur aus Bindegewebe. 

Abb. 137. Teil einer ]'ollikclwand des Ovariums vom 
Huhu. (Abb. 136 a.) Vergr. 570 mal. G Epithelschicht, 
N Anhaufung von LuteinzeHen in der Theca interna 
A Luteiuzellen, die acidophile Granula enthalten: 

(Xaeh Boring nnd Pearl.) 

Lutearzellen waren nicht 
vorhanden. Die unformige 
Masse, die sich an Stelle 
des Ovariums befand, er
wies sich als ein Tumor, 
in dem das Ovarialgewebe 
vollstandig zerstort war. 

Das Tier ist 31/ 2 Jahr 
alt geworden. Die Krank
heit war urspriinglich Tu
berkulose des Ovariums, 
wodurch eine pathologi
sche Ovariotomie herbei
gefiihrt wurde. C r e w 
nimmt an, daB das Tumor
wachstum den Stoffwech
sel dann nach der mann
lichen Seite hin beeinfluBt 

habe. Sowohl rechts wie links war ein Hoden vorhanden, also voll
standige Geschlechtsumwandlung. Dnter der Annahme, daB die 
Hiihner dem Abraxastypus angehoren und das umgewandelte Tier 
seinen weiblichen Chromosomensatz beibehalten hat, miiBten in 
unserem Fall 50 Mannchen zu 100 Weibchen entstehen, nach 
folgender Formel: 

PI xy 
Gameten x y 
F1 XX xy 

o Q 

1 

X xy 
X Y 

xy 
Q 

yy -»- (unfruchtbares Ei, nicht 
lebensfahig) 
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Die beiden erzeugten Kiicken waren je ein 0 und ein Q. 

Sie wurden gepaart und ihre N achkommenschaft ergab typische 
Buff-Orpingtonkiicken. 

Ais gute Erganzung zu diesen Beobachtungen beschreibt 
Riddle (1924) ein Mannchen von Streptopelia risoria, das ur
spriinglich Eier gelegt hat, dann aber steril wurde infolge einer 
schweren Tuberkulose. Beim Tod wird die Gegenwart zweier 
Hoden (30 und 35 mg) festgestellt. Es liegt hier also ein vollig 
analoger Fall 'lor, wie ihn Crew bei einer Buff-Orpingtonhenne 
beobachtete. Die friiher von Brandt, Tichomiroff, Shattock 
und Seligman erwahnten Vogel-"Hermaphroditfm" sind wahr
scheinlich gleichfalls hierher zu rechnen. 

Die histologische Untersuchung der Keimdriise aller erwahn
ten anormalen Hiibner ergab ohne Zweifel, daB sie urspriinglich 
Hennen gewesen waren. Bei ihnen waren die Ovarien in irgend
einer Periode des Lebens atrophiert und durch einwucherndes 
peritoneales Gewebe entartet. Gleichzeitig wurde ein Teil des 
stark riickgebildeten Ovarialgewebes in die mannliche Entwick
lungsrichtung hineingedrangt, so daB sich reife Samenkanalchen 
ergaben, wie in einigen Fallen nachgewiesen werden konnte. Oft 
blieben die deutlich ausgepragten Samenkanalchen auch auf em
bryonalem Zustand stehen, oder es bildeten sich maligne Tu
more. Besonders ein Huhn zeigte die Geschlechtsumstimmung 
sehr deutlich. Hier war tatsachlich die Umkehr in den funktio
nierenden mannlichen Geschlechtszustand erreicht worden. 

Es ist also unter pathologischen Verhaltnissen moglich, daB ein 
voll ausgebildetes Huhn in ein vollwertiges Mannchen iibergefiihrt 
werden kann. Auch hier zeigt sicb, daB die Geschlechtschromo
somen, die bei Hiihnern im weiblichen Geschlecht heterozygot 
sind, nicht die Umwandlung in ein anderes Geschlecht, das mann
Hche homozygote, verhindern konnen. Es ist hier wieder der 
deutliche Beweis dafiir erbracht, daB beide Geschlechtsanlagen in 
den Urkeimzellen vorhanden sind. Immer weitere Falle beweisen 
dies, wie die experimentelle Geschlechtsumwandlung' bei Amphi
bien und Vogeln, die normale bei Orepidula, Sacculina, Bonellia 
und Asterina und das Vorkommen von undifferenzierten Keim
zellen bei Bufoniden. 

Crew erklart aIle diese FaIle aus den Versuchen Gold
schmidts bei Lymantria aispar, die Intersexe oder auch voll-
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standige Eingeschlechtlichkeit ergaben. So will er die Bedeutung 
des Bidderschen Organs aus der Goldschmidtschen Hypo
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Abb.138. Darstellung der Geschiechtsllmwandillng 
bei Bu/o vulgarisund RanacatesbYana. (","ach Crew.l 

Abb. 139. Darstellung dec Geschlechtsumkehr des 
Haushuhnes im spiiteren Alter. (Nach Crew.) 
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Abb.140. Wie • .\.bb. 139. (Xach Crew.) 

these des Drehpunktes er
klaren (sieheAbb.138). A soIl 
hier die Progonade bedeu
ten oder das Biddersche 
Organ, B der definitive Ho
den. N ach ihm sollen in 
der ersten Zeit der Ent
wicklung der jungen Kroten 
die weibchenbestimmenden 
Reaktionen vorherrschend 
sein (Kurve F). Er nimmt 
an, daB in dieser Periode 
die weibchenbestimmenden 
Substanzen im DberschuB 
vor handen sind. Spater ii ber
wiegen dann die mannchen
bestimmenden Su bstanzen; 
die M-Kurve iiberschneidet 
die F-Kurve, so daB jetzt 
die mannliche Phase ein
setzt. DaB bei den Fro
schen kein Bid d e r sches 
Organ auf tritt, erklart er 
so, daB die Progonade viel 
spater entwickelt wird und 
sofort von der mannlichen 
Kurve iiberdeckt wird. 

Den V organg der Ge
schlechtsumkehr im FaIle 
des erwahnten Haushuhnes 
stellt er in ahnlicher Weise 
in denAbb.139und 140 dar. 
Wahrend des embryonalen 
Lebens sind die weibchen

bestimmenden Substanzen beim Huhn im DberschuB vorhanden. 
Die Geschlechtsdifferenzierung erfolgt sofort in weiblicher Richtung 
durch dauerndes Wachstum der Oocyten (Abb. 139). Wahrend des 
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individuellen Lebens kommen die mannchenbestimmenden Stoffe 
nicht zur Geltung; werden aber die Bedingungen fiir das Wachs
tum der Oocyten in irgendeiner Weise ungiinstig, so entstehen 
jetzt mannliche Sexual strange, die mannchenbestimmenden Stoffe 
iiberwiegen jetzt die weiblichen, und damit entsteht nicht nur 
ein Hoden, sondern auch die sekundaren Geschlechtsmerkmale 
werden mannliche (Abb. 140). Crew vermutet mit einigem Recht, 
daB fast jede Henne, die einer stark Eier produzierenden Rasse 
angehort, friiher oder spater bis zu einem gewissen Grade mann
liche Merkmale annehme. Das beweisen ja auch die gar nicht 
so seltenen hahnenfedrigen Hennen, bei denen es sich immer 
um alte Hiihner handelt, deren Ovarium in irgendeiner Weise 
erschOpft ist (Murisier und Crew 1925). 

d) Geschlechtsumstimmung jugendlicher Tiere durch 
Transplantation heterologer Keimdriisen nach totaler 

Kastration. 

Die Versuche, die an Insecten angestellt worden sind, zeigen, 
daB hier die sekundaren Geschlechtsmerkmale sich auch unab
han gig von den Keimdriisen entwickeln konnen. Wenn diese im 
fruhen Raupenstadium oder selbst im Furchungsstadium als Pol
zellen (Hegner) entfernt werden, so kommen doch voll ausdiffe
renzierte somatische Geschlechtstiere zur Entwicklung. Transplan
tiert man die entgegengesetzte Keimdriise, so entwickelt sich 
diese normal, aber das Soma wird in keiner Weise beeinfiuBt, 
selbst wenn man z. B. viele Ovarien in ein kastriertes Raupen
mann chen verpfianzt. Bei Insecten ist also jed e Zelle normaler
weise geschlechtlich unabanderlich differenziert. DaB dabai die Ge
schlechtschromosomen eine Rolle spielen, ist wohl klar, nur sind sie 
lediglich als ein auBerlich sichtbarer Ausdruck des physiologischen 
Geschehens anzusprechen. In dem vorhin erwahnten physiologischen 
Befund von Junker bei Perla-Mannchen mit Ovar neben nor
malem Hoden zeigen sogar die Eizellen die mannliche Geschlechts
chromosomengarnitur, so daB sie sich physiologisch wahrscheinlich 
ahnlich verhalten wie die mannlichen Keimzellen. Da sie vor der 
Reife degenerieren, so stellen sie, wie anzunehmen, eine geschlecht
liehe Hilfsdriise dar, wie etwa das Biddersche Organ der Kroten. 

Eine wirkliche Geschlechtsumwandlung ist durch Transplanta
tion auch bei Saugetieren nicht erzielt worden, trotz der zahl-
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reichen Versuche von Steinach, Athias, Sand, Harms an 
Meerschweinchen und Ratten, von Brandes an Damhirschen, von 
Goodale und Pezard an Hiihnern. Ais positive Resultate sind zu 
buchen: Entwicklung der Brustdriisen beim Mannchen vom Meer
schweinchen, Hypertrophie der Clitoris beim Weibchen, starkere 
Entwicklung des Kehlkopfes und Ansatz zu einem Geweih beim 
Tier des Damhirsches, Entwicklung eines weibIichen Gefieders und 
Sporenbildung bei im Alter von 24 Tagen feminierten Enten und 
Hiihnern. Die Feminierungs- und MaskuIinierungsversuche von 
Zawadowsky bestatigten vollkommen die friiheren Ergebnisse 
von Goodale. Zawadowsky zieht aus diesen Versuchen den 
SchluB, daB die Gewebe des mannlichen und weiblichen Tieres 
urspriinglich identisch sind und erst unter dem EinfiuB der 
Sexualhormone einer mannlichen oder weiblichen Differenzierung 
unterliegen. 

Wichtig sind die Beobachtungen, die Zawadowsky iiber das 
Auftreten abhangiger mannlicher Merkmale bei kastrierten Hennen 
(Ausbildung eines groBen Kammes, psycho-sexuelles Verhalten 
mannIicher Art) gemacht hat. In diesen Fallen war eine Aus
bildung des rechtsseitigen Rudiments des Ovariums vorhanden. 
Es decken sich diese Befunde mit friiheren von Goodale und 
von Pezard. Zawadowsky spricht von einer "heterosexuellen 
Potenz des Ovariums". Diese Resultate erfahren nun durch die 
weiter unten zu schildernden Ergebnisse von Benoit eine andere 
Deutung. Das rudimentare Ovar hat auch noch die Entwicklungs
potenz zu elnem Hoden, sodaB sich daraus die Geschlechtsumstim
mung erklart. Hier ware auch noch ein sch6nes Resultat von 
Pezard und Sand zu erwahnen, die vor der Mauser einen Hahn 
halbseitig entfederten und dann ein Ovarium transplantierten; die 
sich bildenden Federn wurden dann weiblich, sodaB sie so einen 
Halbseitzwitter beziiglich des Gefieders erzielten. 

Lipschutz, Sand u. a. geben auch eine Entwicklung der 
Clitoris aus dem Penis bei feminierten Mannchen an, was auf eine 
Wirkung des transplantierten Ovariums hindeutet (Abb. l4la-c). 
Ich habe bei Meerschweinchen trotz zahlreicher Versuche nichts 
dergleichen beobachten k6nnen. Auch die von Steinach behaup
tete psychische sexuelle Umstimmung scheint mir zweifelhaft zu 
sein. Manchmal scheint es allerdings, als ob feminierte Meer
schweinchen mehr weibliche sexuelle N eigung, die maskulinierten 
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mehr mannliche hatten. Dber Ratten, die nach Steinach be
sonders geeignet sein sollen, habe ich keine Erfahrungen. 

Man muB hier meiner Meinung nach auBerordentlich vorsichtig 
sein, denn auch normale Meerschweinchenmannchen werden manch
mal von normalen Weibchen besprungen, wie das auch sonst bei 
Tieren oft beobachtet wird. Ein sehr wichtiges Steinachsches 

.\bb. HI a, b, c zeigt die umgebenden Teile der 
Venitalia externa bei einem maskuJinierten weib· 
lichen Kastraten und bei KontrolJtieren. a Weib· 
licher Kastrat. LageverhiHtuisse beim weiblichen 
Kastraten. Die iu zwei Teilegeteilte Hautfalte be
deckt die rudimeutare Clitoris, 'die nicht aus der 
Falte hervortritt. - b A lIOcre Genitalsphiire beim 
weiblichen Kastraten, der durchheterologe Hoden
isotransplantation masklliinisiert wurde. Aus den 
Hautfalten, die zur Seite gezogen siud, ragt die 
stark hypertrophierte Clitoris hervor, die wie ein 
kleiner Penis (" Peniculus") aussieht. - c N ormales 

Manuchen. (Nach Kuud Saud .) 

b 

c 

Resultat kann ich allerdings ohne Einschrankung bestatigen: das 
ist die Entfaltung der Milchdrusen beim feminierten Meerschwein
chenmannchen (Abb.142). Diese unterscheiden sich nicht vom nor
malen weiblichen Meerschweinchen; die Drusen produzieren sogar 
Milch, sodaB hier eine wirkliche Umstimmung vorliegt. Nun sind 
allerdings zu Beginn des Versuches die Milchdrusen offenbar noch 
wirklich indifferent, so daB sie sich beim Mannchen unter Ein
fluB des weiblichen Ovariums in weiblicher Richtung zu ent-

Harms, Korper und KeimzelJen. 21 
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wickeln vermogen. Wir wissen nun allerdings noch sehr wenig 
iiber die Ursachen, die zur Entfaltung und Funktion der Milch
driisen fiihren. Man beobachtet manchmal sogar, daB bei mann
lichen Kastraten die Milchdriisen zur Entwicklung kommen und 
bei wahrend der Laktationszeit ovariotomierten Kiihen halt die 
Laktationsperiode weit iiber die iibliche Zeit an. Auch jungfrau-

A.bb. 142 {to 

liche Hiindinnen konnen nach der Brunst Milchdriisen entwickeln 
und als Ammen dienen. Es miiBten also auch hier noch weitere 
klarende Versuche angestellt werden. 

Bei Kroten beschreibt K. Ponse (1924) einen Fall einer Mas
kulinierung. Sie exstirpierte bei einer jungen weiblichen Krote 
die unpigmentierten, also noch unreifen Ovarien. Das Tier stand 
noch zwei Jahre vor der Geschlechtsreife. Nach einem Jahre 
waren die Ovarien regeneriert aus Fragmenten des Bidderschen 
Organes. 1m Mai 1923 wurden Biddersche Organe und Ovarien 
restlos exstirpiert und Hodenstiic:kchen in den Fettkorper trans
plantiert. Am 6. Dezember zeigte das Tier typische Daumen
warzen (siehe Abb. 143). 
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Der Versueh gelang aueh bei einem andern Tiere. Beide 
starben aber friihzeitig. Leider sagt Ponse nichts iiber die 
Uteri, es ware interessant zu erfahren, ob diese sich riiekgebildet 
hatten. Bei erwachsenen Kroten gelang das Experiment nieht. 

Normale oder auch nur annahernd normale Mannchen aus 
jungen Saugerweibchen hat noeh niemand durch Transplantation 

GP 

Abb. 142 1 . 

Abb. 142a, b. Entwieklung des Mammaapparates bei Mannehen nach der Ovarienimplan
tation. Untersehied zwischen dem normalen lind femininierten lIfiinnehen. a Normales er
\\'aehsenes lIieerschweinchenmiinnehen, 2/3 der nattirliehen GroBe, Rw Brustwarze (nattir
liehe GroBe), Wh Warzenhof, GP Glans penis. - b Feminiertes lIieerschweinchenmiinnchen; 
im Alter von 3 Wochen operiert; 6l1fonate alt; 2/ 3der nattirlichen GroBe. Ov Vorwolbungen, 
welche den Sitz der subkutan implantierten Ovarien anzeigen, Rw Brustwarzen (nattirliche 

GroBe, Wh Warzenhof, Gf' Glans penis. (Nach Steinach.) 

erzielt. leh halte das auch fUr unmoglieh, da jugendliche Sauge
tiere schon nach einer Riehtung geschlechtlich in Entwieklung 
begriffen sind, also bei einer Umsehlagsreaktion hoehstens Inter
sexualitat ergeben konnten; aueh bleibt eine syngenesioplastiseh 
iibertragene heterologe Keimdriise selten fUr einen langeren Zeit
raum normal erhalten, wie das aueh Goodale bei Hiihnern be
obaehtete. 

21* 
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Eine wirkliche Geschlechtsumstimmung muB daher mit rein 
physiologischen Methoden versucht werden. Da wir nament
lich bei Wirbeltieren entwicklungsgeschichtlich und vergleichend
anatomisch schon lange wissen, daB primare und sekundare Ge

Abb.143. P hotographic dcr Daumcnschwiele vom 
zweiten Finger eines maskulinisierten W cihchcns. 
lIbn sieht die mit Haken wrsehencn l'apiIIen. ZlI
standim}'ebruar1924. Vergr. 68 mal. (Xaeh POll se.) 

schlechtsmerkmale indif
ferent angelegt werden, 
und fUr aIle mannlichen 
sekundaren Merkmale 
beim Erwachsenen Ro
mologa del' weiblichen 
und umgekehrt vorhan
den sind, so muB eine 
Umstimmung moglich 
sein. yererbungstheore
tisch mussen wir an
nehmen, daB in jedem 
Tier die Anlagen des 
andem Geschlechtes la
tent vorhanden sind. 
Diese mussen also ZUl' 

Entfaltung gebracht weI'
denkonnen, unter gleich
zeitiger Ausschaltung 
odeI' Remmung del' do

. minanten entgegenge
setzten Merkmale, wie 
das auch weitere Vel'-
suche zeigen. 

e) Die hormonale Geschlechtsumstimmung. 

Diesel' Titel ist eigentlich nicht ganz richtig, da nur der 
Anfang einer Umstimmung auf hormonalem Wege erreicht 
wird. 

Es kommt hier nul' ein Naturexperiment in Bettacht, namlich 
die verschiedengeschlechtlichen, also zweieiigen Zwillinge bei Rin
dem, wo immer das Mannchen normal ist, das Weibchen da
gegen mehr oder weniger intersexuell (Zwicke). 

Diese interessanten Zustande sind von Tandler, Keller, 
Lillie u. a. naher untersucht worden. 
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Von verschiedengeschlechtlichen Zwillingen beim Rind ist in 
der Regel der weibliche Zwilling, die Zwicke genannt (free-martin 
der Amerikaner), geschlechtlich miBgebildet, d. h. er weist Merk
male des mannlichen Geschlechts auf. Durch Untersuchungen 
von Keller und Tandler sowie vor allem Lillie hat sich er
geben, daB die Zwicke ein zygotisches Weibchen ist, das durch 
die Wirkung der von dem mannlichen Zwilling ausgehenden Ge-

Abb.144 . Embryonalhtillen wciblichcr Zwillillge. Beide Embr)'cnen stammen ans cinem 
Ei. In einem Ovarium zwei Corpora Intea cines anderen Keimes. Beide Embryonen 
waren in {inem Uternshorn . J eder 28.5 em lang. AP zeigt Grenzen zwischen den beiden 
amniotiscilen Sacken. Die kleine Abbildung rechts zeigt eine artereUe Anastomose an der 

inner en F liiche des Kotyledon X zwischen den P unkten A nnd B der H auptfignr. 
Vergr. s/ 22mal. (Nach Frank R. L illi e.) 

schlechtshormone in einen intersexuellen Zustand versetzt ist ; die 
Hormone treten durch eine Anastomose der fotalen BlutgefaBe 
von dem einen Zwilling in den andern tiber (Abb. 144). Ganz 
selten fehlt die Anastomose, und in diesen Fallen bleibt auch 
der Geschlechtsapparat des weiblichen Zwillings normal. Den 
bisher von Lillie mitgeteilten Fallen dieser Art fUgt er in den 
letzten Jahren einige weitere hinzu, so daB die von ihm ge
gebene Erklarung fUr die Entstehung der Zwicke als richtig 
gelten kann. 
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Vorausgesetzt, daB beim Rind mannliche und weibliche Zygoten 
in gleichem Verhaltnis vorkommen, miiBten mannliche, verschieden
geschlechtliche und weibliche Zwillinge im Verhaltnis von 1 : 2: 1 
stehen. Tatsachlich besteht aber ein VberschuB an mann lichen Paa
ren. Dies legte den Gedanken nahe, daB die Zwicke bisweilen vollig 
in ein Mannchen umgewandelt wird. Eine daraufhin vorgenommene 
genaue Untersuchung einer groBeren Anzahl mannlicher Paare 
fOrderte indessen keine Abnormitaten in den Geschlechtsorganen 
der Weibchen zutage. Andererseits war auch in solchen Fallen, 
wo die verschiedengeschlechtigen Zwillinge dem gleichen Ovar 
entstammten und sich in demselben Uterushorn entwickelt hatten, 
die Umwandlung der Zwicke nicht starker, als wenn die Zwillinge 
in verschiedenen Uterushornern zur Entwicklung gekommen waren. 
Eine vollige Geschlechtsumwandlung des zygotischen Weibchens 
durch die mannlichen Hormone scheint nicht moglich zu sein. 
Der VberschuB an mannlichen Paaren beruht nach anderweitigen 
Untersuchungen darauf, daB offenbar die Zahl der mannlichen 
Zygoten von vornherein groBer ist als die der weiblichen. Ein
eiige Zwillinge, die immer gleiches Geschlecht haben, sind beim 
Rind sehr selten. Bei den Embryonen ist die Herkunft aus einem 
Ei daran zu erkennen, daB nur e i n Corpus luteum vorhanden 
ist. Unter 126 bisher genau untersuchten eingeschlechtigen Zwil
lingspaaren war nur 1 mit einem Corpus luteum. Der Grad 
der Ausbildung mannlicher Merkmale bei den Zwicken ist ver
schieden, jedoch fehlen Vbergangsstufen zu den rein weiblichen 
Tieren. Dies und das Fehlen einer Korrelation zwischen der 
GroBe der GefaBanastomose und dem Intersexualitatsgrad deutet 
darauf hin, daB es sich bei der Bildung der Zwicke urn eine 
"Alles- oder Nichts-Reaktion" handelt. Die Hormonquantitat ist 
nicht von wesentlichem EinfluB auf den Ablauf der Reaktion. 
Die Variation der Zwicken hinsichtlich des Intersexualitatsgrades 
ist wahrscheinlich zuriickzufiihren auf die verschieden weite Ent
wicklung der Ovarien im Momente des Wirksamwerdens des 
mannlichen Geschlechtschromosoms. 

Die jiingste zur Untersuchung gekommene Zwicke hatte eine 
Lange von 3,75 cm, der zugehorige mannliche Zwilling war 4 cm 
lang. pie weiblichen Geschlechtsorgane waren bei dieser Zwicke 
bereits weitgehend modifiziert, die Wirkung der mannlichen Hor
mone muB also schon sehr friihzeitig einsetzen, zu einer Zeit, 
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wo in der Keimdriise des mannliehen Zwillings eine Differenzie
rung der Gesehleehtszellen noeh nieht erfolgt ist. Es finden sich 
in den Hoden auf diesem Entwieklungsstadium nur voll diffe
renzierte interstitielle Zellen, und eine geringe Quantitat des von 
diesen Zellen produzierten Hormons muB geniigen, um die Wir
kungen bei dem weibliehen Zwilling hervorzurufen, dessen eigene 
Geschlechtshormone offenbar viel spater in Funktion treten, wahr
seheinlich erst naeh der Geburt. "Reziproke" Zwicken, d. h. 
Mannchen mit weibliehen Merkmalen, gibt es nicht. 

Willier (1921) und Bissonette (1924) untersuchten die cyto
logischen Verhaltnisse der Keimdriisen der Zwieken naher. In der 
Umbildung der urspriinglich weibliehen Gonade zur mannlichen 
lassen sieh drei Stufen feststellen. Auf der ersten unterbleibt die 
Ausbildung der Pfliigerschen Schlauche, dagegen bleiben die 
primaren Sexualstrange erhalten; auf der zweiten Stufe bilden 
sich die primaren Sexualstrange zu Tubuli seminiferi um, die 
Tubuli recti treten auf, und die Anlagen des Corpus epididymidis 
werden sichtbar; auf der dritten ist die Gonade vollig hodenahn
lich und der Nebenhoden ausgebildet. Ein Vas deferens tritt auf. 
Nie aber geht die Annaherung an den Hoden soweit, daB in den 
an sich typischen Samenkanalehen Stadien der Spermatogenese 
oder Spermatozoen zu finden waren. 

Die Umbildung eines Ovariums in einen Hoden durch mann
liehe Hormone wird dadurch ermoglieht, daB in jenem alle Teile 
des Hodens ihre entspreehenden Anlagen besitzen, wogegen bei 
etwaigem umgekehrten Entwieklungsweg dem Hoden die ent
sprechenden Anlagen der ovarialen Rindenschieht (Region der 
Pfl iigersehen Schlauche) fehlen wiirde. Der Grad der Umbildung 
des Ovariums hangt von den variablen Verhaltnissen des Be
ginns der Intensitat und der Dauer der Tatigkeit der mann
lichen Sexualhormoneab. Bei hohen Umbildungsgraden der Go
naden in mannlicher Richtung werden von der Umbildung dam} 
aueh die iibrigen inneren, sehlieBlich sogar die auBeren Genitalien 
ergriffen. In einem extremen Fall war die Clitoris zum Teil zum 
Penis geworden. Die Umbildungen konnen auf beiden Seiten 
verschieden stark sein, dann stehen aber die Genitalkomplexe 
jeder Seite in genauer Korrelation zueinander. Hier ist eine Hor
montatigkeit unmoglich, andere physiologische Faktoren miissen 
mitspielen. - Dberaus maehtig sind in den am starksten umge-
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bildeten Gonaden die interstitiellen Zellen; sie zeigten aber nie 
irgendeinen bestimmenden EinfluB auf sexuelle Instinkte oder 
auf die Sekundarcharaktere; beides fehlt den "free -martins" 
vollig. 

Festzustellen ist also, daB sich die Keimdriise vom weiblichen 
Zwilling (free-martin) eines getrennt geschlechtlichen Rinderzwil
lingspaares bis zu einer gewissen Entwicklungsstufe als Ovarium 
entwickelt, bis diese Entwicklung unter dem Einflusse des mann
lichen Hormons des anderen Zwillings gehemmt wird. Das Ovarium 
bleibt dann meist auf der Stufe der Entwicklung von Geschlechts
strangen stehen und ahnelt dem eines jiingeren Stadiums der 
mannlichen Entwicklung. Der Abstand der Ureteren und der 
W olffschen Gange an ihrer Einmiindung in den Sinus urogeni
talis halt die Mitte zwischen dem normalen Mannchen und Weib
chen. Das Schicksal der W olffschen Gange variiert bei den 
verschiedenen untersuchten "free-martins". Es macht aber den 
Eindruck, daB bei allen zuerst eine Degeneration eingesetzt hat 
wie beim Weibchen, daB dann aber eine progressive Entwicklung 
von neuem angefangen hat. 

Auch die Samenblasen entwickeln sich beim "free-martin" 
intermediar, aber stets starker ais es dem normalen ganz ver
kiimmerten Zustand beim Weibchen entspricht. Die M ii II e r
schen Gange degenerieren bei den free-martins, aber von einem 
spateren Entwicklungsstadium an, als dies beim normalen Mann
chen der Fall ist. Die Degeneration beginnt an den Tuben und 
setzt sich nach dem Uterus und der Vagina hin fort. Ein inter
mediares Verhalten zeigt sich in der Ausbildung des peritonea
len Processus vaginalis. Die Urnierenreste entwickeln sich von 
einem spateren Stadium annormal in mannlicher Richtung wei
ter. Bemerkenswert ist, daB der Sinus urogenitalis, mit Ausnahme 
von einem Fall, regelmaBig weiblich typisch geformt war, also 
keine Beeinflussung nach der mannlichen Seite erfahren hat; 
Bissonette weist zur Erklarung darauf hin, daB der Sinus uro
genitalis ein selbstandiges Entodermderivat ist. Ebenso waren 
ausnahmslos die auBeren Genitalien typisch weiblich, auch wenn 
die Keimdriise weiter deszendiert war als beim normalen Weib
chen; es fehIte jedoch jede Andeutung einer Scrotumbildung. 

Vielleicht laBt sich hier noch eine Beobachtung bei Katzen 
anschlieBen: 
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Dreifarbige Katzen sind namlich sehr haufig, Kater dagegen 
sehr selten. Nach Doncasters Ansicht sind die dreifarbigen 
Kater auf die gleiche Art zustande gekommen, wie die "free
martins" (Zwicken) bei den Rindern, also infolge einer Verbindung 
des embryonalen Blutkreislaufes zweier ungleich geschlechtlicher 
Embryonen, wobei dann das Hormon des einen Geschlechts um
stirn mend auf das andere Tier einwirkt. Diese Einwirkung kann 
auch nur bis zu einem gewissen Grade gehen, daher kommt es, 
daB die meisten dieser Kater trotz des auBeren normalen Aus
sehens steril sind. Obgleich zahlreiche schwangere Katzen dieser 
Rasse untersucht wurden (Bam bu 1922), konnte in keinem FaIle 
eine Verbindung zweier embryonaler Kreislaufe gefunden werden. 
Die Ansicht Doncasters bleibt bis dahin also lediglich eine 
Hypothese. - Bambu ist zwar auch der Ansicht, daB hier eine 
Geschlechtsumstimmung vorliegt, mochte sie aber nicht mit der 
Zwickentheorie erklaren, sondern eher in der Richtung der Gold
schmidtsehen Intersexen oder der Riddleschen Tauben suchen, 
sie also als eine Abnormitat in der Anlagegarnitur bzw. der ge
schleehtsbestimmenden Faktoren ansehen. Da jedoeh die An
gaben iiber die dreifarbigen Katzen und ihrer Vorfahren sehr 
sparlieh und unvollstandig sind, laBt sich also auch diese An
sieht nieht sieher beweisen. 

Eine experimentelle Bestatigung findet die hormonale Ge
schleehtsumstimmung dureh einen Versueh von Burns (1924), der 
Axolotl im neotenen Stadium in Parabiose brachte und spaterhin 
beobachtete, daB alle kiinstlichen Zwillinge gleichgeschlecht
lich waren. 44 Paare waren Mannchen, 36 Weibchen, Zwischen
stufen fehlten. 

f) Die experimentell-physiologische 
Geschlech tsum stirn mung. 

Zu diesen Versuchen habe ich Kroten verwandt, weil diese 
Tiere, wie die Anuren iiberhaupt, noch beziiglich der Geschlechts
bestimmung labile Tiere sind, im Gegensatz etwa zu den Insecten. 

Die mannlichen Kroten haben neb en dem Hoden noch ein 
Biddersches Organ, das als Rest der Urkeimdriise, die sich in 
der Richtung eines rudimentaren Ovariums entwickelt, aufgefaBt 
werden muE. Beim Weibchen ist nur noch bei Bufo vulgari8 
im erwachsenen Zustand ein Biddersches Organ vorhanden. Bei 
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10 vH. aller mannlichen Kroten der Umgebung Marburg;; findet 
man einen Teil des Bidderschen Organs zu einem vollig normalen 
kleinen Ovarium umgebildet. In der Konigsberger Gegend dagegen 
trifft man auBerst selten ein Ovarium beim Mannchen an. Trotz des 
V orhandenseins eines Ovariums verhalten sich die Tiere wie typische 
Mannchen, die auch fruchtbare Begattungen ausfUhren konnen. 
Aber auch im Hoden sind gar nicht so sehr selten Eier anzu
treffen, und zwar in den Tubuli seminiferi, wie wir auch bei eben 
geborenen Saugetieren oft noch derartige Manncheneier im Hoden 
vorfinden. Alles das spricht fUr eine bisexuelle Anlage. 

Wenn nun die anuren Amphibien und bis zu einem gewissen 
Grade aIle Wirbeltiere geschlechtlich labile Individnen sind, so 
muB das Geschlecht bei Ihnen auch metagam beeinfluBbar sein. 
Das beweist sowohl das N aturexperiment der spat differenzieren
den Rassen als auch die Dberreifeversuche Hel'twigs, ebenso wie 
die experimentell- physiologische Geschlechtsumstimmung bei er
wachsenen Kroten, wie sie mil' gegluckt ist. 

Die Anuren stellen das beste Beispiel fur die doppelge
schlechtliche Anlage dar. Fur sie gilt im ausgesprochenen MaBe 
der schon 1880 von M. NuBbaum aufgestellte Satz "man wird 
demgemaB nicht die Geschlechter als etwas Verschiedenes, ihre 
Entstehung nicht als die fortschreitende Auspragung eines von 
vornherein gegebenen, abel' latenten und nicht in die Erscheinung 
tretenden Gegensatzes auffassen", worauf ich schon 1914 in einem 
einschlagigen Kapitel meines Buches uber "Inn ere Secretion del' 
Keimdrusen" hinwies. Mit Roux muss en wir annehmen, daB das 
befruchtete Ei die samtlichen Determinationsfaktol'en del' beiden 
Geschlechter enthalt, ja daB das bei geschlechtlich labilen Tieren, 
wie den Anuren, auch noch bei Erwachsenen zutrifft. Jede 
einzelne Urkeimzelle muB samtliche Determinationsfaktoren be
sitzen, die bei den Insecten durch Selbstdifferenzierung j eder 
einzelnen Zelle vermittels des Geschlechtschromosomenmecha
nismus das Geschlecht gesetzmaBig auslosen. Bei den Wirbeltieren 
odeI' zum mindesten bei den Anuren konnen nun die Urkeim
zellen durch auBere Beeinflussung mannlich odeI' weiblich werden, 
wie das besonders schon die Dberreifeversuche und das N atur
experiment del' undifferenzierten Rassen zeigen. Welcher Art 
diese Differenzierungsfaktoren sind, konnen wir einstweilen noch 
nicht sagen. Witschi bezeichnet sie als nutritive Substanzen 
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-- (urn den Begriff Harmozone zu umgehen. Dabei sagt seine 
Definition eigentlich das gleiche) -, die, wenn sie im Keimepithel 
lokalisiert gefunden werden, weiblich determinierende sind, oder, 
wenn sie yom Interstitium der Sexualstrange ausgehen, mannlich 
determinierende sind. 1m letzten Fall sind es sic her auch mann
lich determinierte Urkeimzellen und nicht die Zwischenzellen, 
die uber den Weg des Interstitiums Geschlechtsmerkmale deter
minieren. 

Ausgesagt ist hiermit noch nichts daruber, welche Faktoren 
es sind, die die Urkeimzellen nach der einen oder der andern 
Richtung hin determinieren, denn wenn sich die Sexualstrange 
gebildet haben, so ist das Mannchen schon als solches erkenn
bar, und die Determination ist schon vollzogen. Immer sind 
fur die Determination des Geschlechts, auch wenn sie nicht 
durch den Geschlechtschromosomenmechanismus auBerlich sicht
bar geregelt wird, auBere Faktoren verantwortlich. Bei den 
Uberreifeversuchen faBt das R. Hertwig so, daB er sagt, "ich bin 
daher zu der Auffassung gelangt, daB nur die Beeinfiussung der in 
den Uterus ubergetretenen Eier eine Veranderung der geschlechts
bestimmenden Faktoren herbeizufiihren vermag." Die Uberreife 
wird aber mit Kalte erzielt, und damit wird auch eine Verande
rung des Stoffwechsels in den Eizellen vollzogen, der vieIleicht 
die weibchenbestimmenden Enzyme schadigt, sodaB nur Mann
chen mit hoherer Oxydationsfahigkeit entstehen. Andererseits haben 
wir bei Froschen und Kroten in warmen Gegenden spat diffe
renzierende Rassen, d. h. nach der Metamorphose sind die jungen 
Tiere aIle Weibchen oder besser Tiere, die die weibliche Diffe
renzierungsrichtung einschlagen. Man konnte sich vorstellen, daB 
die Tiere durch den milden Winter dieser Gegenden und die 
fruhe Eiablage andere Stoffwechselzustande in den Ovarien haben 
als die Kalterassen, und daB hier die Mannchen-determinieren
den Faktoren zuruckgedrangt. werden. Es muss en nach dieser 
Richtung hin noch weitere Versuche angestellt werden. 

Bei meinen eigenen Versuchen liber die experimentell-phy
siologische Geschlechtsumstimmung bei jungen und er
wachsenen Kroten liegt die Ursache klar zutage, wie schon ein
mal im Kapitel liber das Biddersche Organ ausgefiihrt wurde. 
AIle mannlichen Kroten haben neben dem Hoden ein Bidder
sches Organ, das dem Bau nach als rudimentares Ovarium auf-
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gefaBt werden muB, zum mindesten die direkte Entwicklung aus 
Urkeimzellen in weiblicher Richtung darstellt. Bei der Entwicklung 
der Gonade wird der vordere Abschnitt der Anlage zum Bidder
schen Organ, der hintere zu den Geschlechtsdriisen. Das Bidder
sche Organ entwickelt sich sehr viel schneller als letztere, und 
schon lange bevor man das Geschlecht unterscheiden kann, hat 
es eine betrachtliche GroBe erreicht. 1m Bidderschen Organ 
entwickeln sich Oocyten nur bis zum Synapsisstadium der Ovarial

F et/talpa 

\ 

Abb.145. Bujo t"lIigar;s. )Iiinnliche Geschlechts
organC' . Konigsherg 10. Y. ~4. (Original.) 

oocyten und fallen dann def 
Degeneration anheim. Man 
konnte das Bid d e r sche 
Organ vielleicht als die in 
weiblicher Richtung abge
anderte Keimdriise des Ur
odelenstadiums der Kroten 
auffassen. Entfernt man nun 
bei mannlichen erwachse
nen Kroten - ich fiige hier 
das Situsbild einer nor
malen mannlichen Erdkrote 
bei, (Abb. 145) - die Hoden 
und belaBt das Biddersche 
Organ (BO), so bleiben zu
nachst die sekundaren Ge
schiechtsmerkmale unter 
dem EinfluB des mannlich 
inkretorisch wirkenden Bi d
d erschen Organs vollstandig 
erhalten. Dadurch, daB das 

Tier seiner mannlichen Generationszellen vollstandig beraubt ist, 
werden in immer starkerem MaBe vom Hoden bewirkte Hemmun
gen, die normalerweise die weibliche Anlage latent erhalten, beseitigt_ 
Fiittert man diese Tiere auBerdem noch stark mit fetthaltigen 
Substanzen, Lipoiden und Lecithinen, und schaltet individuell 
abgestimmte Hungerperioden ein, so hypertrophieren die Eier 
des caudal en Teiles des Bidderschen Organs, wahrend der vor
dere physiologisch ein weibliches Biddersches Organ wird; die 
Eier im caudalen Teil fallen jetzt nicht mehr nach dem Synapsis
stadium der Degeneration anheim und wachsen allmahlich zu 
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normalen Eizellen heran. In dem MaBe, wie das Biddersche 
Organ sich zu einem Ovarium umdifferenziert, oder in dem MaBe, 
wie man den mannlichen Stoffwechsel in den weiblichen um
schlagen laBt, kommen die latenten weiblichen Merkmale zur 
Entwicklung, und dann bilden sieh aueh Eileiter und Uterus aus 
dem Uterus maseu
linus heraus. Auch 
die Korperformen 
und das Verhalten 
der Tiere werden 
weiblich. 

Es ergibt sich als 
wichtigstesResultat., 
daB man bei einer 
erwachsenen, voll 
mannlich ausdiffe
renzierten Krote ein 
Weibchen mit allen 
Merkmalen dadurch 
herstellen kann, daB 
man aus dem Bid
derschen Organ ein 
Ovar sich heraus
differenzieren laBt; 
allerdings ist dazu 
geniigend Zeit notig, 
namentlieh dann, 
wenn das Bidder-
sehe Organ vor dem 
Versueh ganz nor
mal ist. Haufiger 
zeigt sieh die Ten
denz, in dem cauda
len dem Hoden an

Abb.146. Situsbild (Photographic) cincr .erwachsenen mann
lichen Erdkrote mit 'fendenz des Bidderschen Organs, 
ein Ovar zu bilden. Natiirliche GroDe. (Original.) Die 
Hoden wurden am 30. III. 21 entfernt. Das 'fier starb am 
17. VII. 21. Die Ovarien sind machtig entfaltet und haben 
sieh aus der urspriinglichcn, etwa 3 mm langen Ovariaianiage 
entwickelt. Sie fiiUen die ganze relativ kleinc Bauchhohle des 
Mannchens aus. Rechts auf dem Ovar ist das kleine linke 

Biddersche Organ sichtbar. 

liegendes Teil groBere Eier zu bilden, die mit Ausnahme der 
Pigmentierung kleinen Ovarialeiern gleichen. Manchmal ist auch 
ein normales kleines Ovar am eaudalen Ende des Biddersehen 
Organs vorhanden. In der Gegend von Marburg sind, wie schon 
gesagt, 10 vH. aller Krotenmannchen derartige Zwitter, in der 
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KonigsbergerGegend nach meiner bisherigenFeststellung nur 1 vH. 
Bei diesen Tieren, die Gonadenzwitter sind oder Anlage dazu haben, 
geht die Umdifferenzierung aus dem Bidderschen Organ sehr viel 
schneller vor sich, meist schon im ersten Sommer nach der Opera
tion (Abb. 146). Bei normalen Mannchen geht sie eben falls mit 
grol3er Sicherheit, jedoch mul3 man mehrere Sommer warten. Be
dingung fiir die Umdifferenzierung ist eine gute und reichliche 
Ernahrung. Die Tiere miissen soviel zu fressen bekommen, wie 
sie annehmen wollen, und das ist bei einer Krote eine sehr grol3e 
Menge Futter. 30 - 40 Mehlwiirmer und einige mittelgrol3e Regen
wiirmer nimmt eine grol3e Krote in warmer Jahreszeit mit Leich
tigkeit pro Tag auf. Sehr gefordert wird die Umdifferenzierung 
durch fettreiche N ahrung, die ich der Krote durch gutgenahrte 
Mehlwiirmer zufiihrte. 

Der Versuch gestaltet sich in seinem Ablauf verschieden, je 
nachdem man es mit noch nicht geschlechtsreifen Mannchen oder 
mit ausgereiften zu tun hat. Der Endeffekt ist in beiden Fallen 
der gleiche; es entwickeln sich die weiblichen Geschlechtsorgane. 
Bei noch nicht geschlechtsreifen Tieren (2 - 3 Jahre) sind die 
mannlichen sekundaren Merkmale noch nicht ausgepragt, bei 
Tieren dagegen, die 31/ 2 Jahr alt sind, sind die sekundaren Merk
male schon deutlich zu erkennen, der Brunstlaut ist ebenfalls 
schon schwach ausgepriigt. In giinstigen Sommern werden solche 
Tiere mit 4 Jahren meist begattungsfahig. Entfernt man bei 
ganz jungen Tieren von 11/2 Jahren die Hoden, so ist im ersten 
Jahre keine Veranderung zu bemerken gegeniiber normalen gleich
altrigen Mannchen; im zweiten Jahre nach der Operation nahern 
sich die Tiere immer mehr dem weiblichen Typus, d. h. der Kopf 
wird breiter und die Daumen schlanker, auch der Brunstlaut tritt 
nicht auf. Am 19. II. 1923, als das erwahnte Tier getotet wurde, 
war es etwa 4 Jahre alt und geschlechtsreif. Es gleicht jetzt durch
aus einem gleichaltrigen Weibchen und ist nicht von einem sol
chen zu unterscheiden. Es besitzt ein normales Ovarium mit 
reifen Eiern, die die Bauchdecke vorwOlben (Abb. 147). Die Ei
leiter sind fast normal entwickelt, ihr Secret quillt auf, wenn man 
es mit Wasser untermischt. Daumenschwielen sind nicht vor
handen, der Kopf ist breit, zeigt einen stumpfeu Kieferwinkel, 
wahrend der Kopf des Mannchens spitz ist und einen kleinen 
Winkel aufweist. In dies em FaIle kann man wohl von einer 
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vollstandigen physiologischen Geschlechtsumstimmung sprechen, 
die nur dadurch zustande gekommen ist, daB die jugendlichen 
Hoden entfernt wurden, und dadurch das Biddersche Organ zur 
Entwicklung eines Ovars angeregt wurde. Unterstiitzt wurde 
dieser DifferenzierungsprozeB lediglich durch starke Fiitterung 
mit Mehlwiirmern. 

Die FaIle, die 21/ 2 - bzw. 31/ 2 jahrige Tiere betreffen, liegen 
ganz ahnlich, nur daB hier kleine Reste der mannlichen sekun
daren Geschlechtsmerkmale erhalten bleiben. Die Daumenschwielen 
sind zwar schwach ent
wickelt, aber doch vor
handen, ebenso ein leich
ter Klammerungsreiz 
und schwacher Brunst
laut. Die Tiere stehen 
in dieser Hinsicht mann
lichen Kastraten nahe. 
Andererseits ist der Kopf 
mehr weiblich, also brei
ter geworden, auch sind 
die Tiere in ihrem Tem
perament trager als nor
male Mannchen und 
gleichen auch hierin 
dem Weibchen. Ihren 
inneren Merkmalen nach 
sind sie dagegen durch
aus Weibchen. Die Ova-

Abb. H7. 1m Alter von 1'/2 Jahren umgestimmte 
mannIiche Krote mit durchuus weibJichen Charakteren. 
Natiirliche GroBe. F Fettkorper, L Lunge, M }lagen, 
Ov Ovarium, U Uterus. Diese Erkliirungen gelten 
aueh fiir diefolgenden beidenAbbildungen 148und149. 

(Original.) 

rien sind machtig entwickelt, ebenso sind die Eileiter deutlich 
erkennbar, auch das produzierte Secret gleicht dem vom normalen 
Weibchen. Da die Eileiter Tuben besitzen und in die Kloake 
munden, so ware eine Eiablage durchaus moglich. Das Situsbild 
einer Krote, die im Alter von 21/2 Jahren operiert wurde, zeigt 
Abb. 148. Tiere, die gleichartig in ihrem Verhalten sind, wie die 
obigen, befinden sich noch am Leben und sollen in ihrem Verhalten 
weiter verfolgt werden. Unterzieht man Tiere nach der Geschlechts
reife der Behandlung, so ist bei ganz normal en Tieren im ersten Jahre 
nach der Operation gewohnlich keinerlei EinfluB nachzuweisen. Die 
Tiere bleiben unter dem Einfl.u/3 des verbliebenen Bidderschen Or-
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gans physiologisch normale Mannchen, die aIle auGeren sekundaren 
Merkmale zeigen und auch eine normale Begattung auszufiihren ver
mogen, die natiirlich mangels der Roden unfruchtbar bleibt. 1st bei 
diesen Tieren aber anormalen ein rudimentares kleines Ovarium 
zwischen Roden und Bidderschem Organ vorhanden, so entwickelt 
sich an diesem schon im ersten Jahre nach der Operation ein nor
males Ovarium (Abb. 146). Die Eileiter bleiben indessen noch 

Abb.148. 1m Alter von 21/2 Jahren umgestimmtes 
Kriitenmiinnchen. Die Ovarien sind naeh reehts 

tibergeklappt, urn den Oviduct zu zeigen. 
Natiirliche Grii/3e. (OriginaL) 

klein, erfahren aber eine 
deutliche Weiterentwick
lung gegen die des Mann
chens. Psychisch und be
ziiglich der auBeren sekun
daren Merkmale bleibt das 
Tier ein vollstandig nor
males Mannchen. In den 
nachsten Jahren entwickelt 
sich nun auch der Eileiter 
weiter, der schliel3lich die 
GroBe eines solchen bei 
jungen Weibchen annehmen 
kann (Abb. 147 und 149). 
Bei dem in Abb.148 darge
stellten Tiere, das 21/2 Jahre 
nach der Operation getotet 
wurde, sind die Ovarien 
ganz normal entwickelt. 
das Biddersche Organ 
zeigt dagegen noch mann
lichen Typus, insofern als 
es nicht wie beim Weib

chen um dieselbe Zeit reduziert wurde. Die Fettkorper sind ab
norm groB und gelblich weiB, sind also nicht wie bei normalen 
Tieren intensiv gelb gefarbt. Sie gleichen mehr Fettkorpern del' 
Kastraten. Der Eileiter ist stark entwickelt, etwa so wie bei einem 
erwachsenen Weibchen nach der Brunst. Der histologische Zu
stand ist jedoch gleich dem eines Uterus in der Bru)lst. Die 
Daumensch wielen sind normal mannlich entwickelt, sie sind schwarz 
verfarbt und haben Rornhocker. Auch der Klammerreflex war 
immer vorhanden, ebenso der Brunstlaut. Der Kopf dieser Tiere 
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ist spitz, er steht beziiglich des Kieferwinkels etwa zwischen 
Mannchen und Weibchen. 

Viel tiefgreifender als bei dem in del' Abb.148 dargestellten Tiere 
ist bei Abb. 149 del' EinfluB des Ovariums im Karpel' des Mann
chens gewesen. Das Tier sieht 21/2 Jahre nach del' Operation auBer
lich ganz wie ein Weibchen aus, es ist breit, hat eine geraumige 
Bauchhahle, die Vorderarmmuskeln sind schwach entwickelt. 
Daumenschwielen fehlen fast ganz, del' Klammerreflex ist sehr 
schwach, del' Brunst
laut ist geschwunden. 
1m ersten Jahre nach 
del' Operation waren 
diese Merkmale noch 
vorhanden, sie wur
den dann abel' immer 
schwacher, bis sie fast 
ganz verschwanden. 
Besonders auffallend 
ist die breite Form 
des Kopfes und del' 
stumpfe Kieferwinkel, 
die das Tier vollkom
men weiblich erschei
nen lassen. (Vgl. dazu 
Abb.150, die eine nor
mal weibliche Krate 
darstellt.) Beim0ffnen 
del' Bauchhahle des 
Tieres zeigt sich ein Abb. 149. Umgestimmtes crwachscnes Kratenmal1ncilen 
sehr stark entwickel- mit vollstiindigem weiblicben Habitus. Die Ovarien nacb 

rechts heriibergeklappt. Natiirliche GraJ.le. (Original.) 
tes Ovarium jeder
seits, das die BauchhOhle ganz ausfiillt. Das Biddersche Organ 
ist del' Jahreszeit entsprechend wie bei einem normalen Weib
chen riickgebildet. Del' Uterus ist kraftig entwickelt (Abb. 150), 
die Zellen enthalten reifes Secret. Er ist allerdings noch nicht 
so groB wie bei einem normalen Weibchen, er wiirde aber wahr
scheinlich bei weiterem Halten des Tieres noch gewachsen sein, 
wie das Tiere, die noch am Leben sind und wei tel' gehalten 
werden, zeigen, 

Harms, Karper und Keimzellen. 22a 
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Auffallend ist, daB manche Tiere jahrelang ihren mannlichen 
Charakter beibehalten. Ich habe mich daher auch in meiner 
ersten Mitteilung uber die physiologische Geschlechtsumstimmung 
1921 (Zool. Anz. Bd. 53) sehr vorsichtig ausgedruckt, weil die 
Zeitraume noch zu kurz waren, obwohl bei den Tieren ein Ova

.\bb. 150. i>itusbild (Photographie) der normalen weiblichen 
Krlite vom 18. VIII. 21 zlIm Vergleich mit Abb.148. Natiir· 
liehe GroBe. Rechts lind lillks am calida len Ende sind die schon 

gilt allsgebildeten Uteri zu erkennen. (Original.) 

rium entwickelt 
war, das reife 
Eier produzierte 
und der Eileiter 
ebenfalls ausge
bildet war. Del' 
Grund fur die 
Erhaltung del' 
mannlichen ne
ben den neuge
bildeten weibli
chen Charakte
ren scheint mir 
darin zu liegen, 
daB der Rest des 
Bid d e r schen 

Organs seinen 
mannlichen Cy
clus beibehalt 
und die mann
lichen sekunda
ren Merkmale so 
aufrecht erhalt, 
genau wie das 
sonst bei Tieren 
der Fall ist, de

nen die Hoden fehlen und nur ein Biddersches Organ verbleibt. 
Nimmt aber der Rest des Bidderschen Organs auch mit der 
Entwicklung des Ovariums aus ihm den weiblichen Cyclus an, so 
treten jetzt die mannlichen Merkmale immer mehr zuruck, und 
das Tier wird auch somatisch und psychisch vollstandig zum 
Weibchen. Bei genugend langer Versuchsdauer scheint das stets 
einzutreten. Manchmal scheint das Biddersche Organ sich als 
Ganzes in ein Ovarium umzudifferenzieren, so daB Tiere resul-
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tieren, die Weibchen ohne Bidderschem Organ gleichen und 
die sich jetzt wie ganz normale Weibchen verhalten. 

1m Friihjahr 1924 hatte ich insofern Erfolg, als ein Weib
chen (friiher normales Mannchen) am 7./8. Mai ein kleines Ge
lege ablegte von etwa 50 Eiern. Die Eischnure unterscheiden 
sich von normalen dadurch, daB die Gallertschnur 2 - 3 cm lange 
Liicken aufweist, in del' keine Eier vorhanden sind, dann folgen 
wieder 3 - 5 aneinanderliegende Eier mit normalen HiiUen. Das 
Verhalten bei del' Eiablage war wie bei normalen Weibchen, die 
Schniire wurden urn Pflanzen in den Aquarien herumgewickelt. 
Begattet wurden aIle 12 umgestimmten Tiere wie normale Weib
chen; daB nicht mehr Tiere zur Eiablage schritten, obwohl reife 
Eier getastet werden konnten, liegt daran, daB infolge des strengen 
Winters die Tiere wegender Erfrierungsgefahr aus ihrem Winter
schlafquartieren herausgeholt werden muBten. Auch mogen bei 
manchen Tieren die Eileiter nicht ganz normal ausgebildet sein. 

Eine Befruchtung del' abgelegten Eier war leider nicht mog
lich, da die Mannchen, die ich mil' aus Marburg verschafft hatte, 
schon keine beweglichen Spermatozoen mehr besaJ3en, ihre eigent
liche Brunstzeit lag schon 3 W ochen zuruck, die Konigsberger 
Tiere dagegen waren noch nicht aus dem Winterschlafe erwacht. 
- Es konnte auch keine kunstliche Befruchtung aus Mangel an 
bewegungsfahigen Spermatozoen ausgefiihrt werden. 

1m vorigen Jahre ist indessen die normale Eiablage und Be
fruchtung gegluckt (20. IV. 25). Die Eier entwickeln sich normal, 
die Larven haben die Metamorphose iiberstanden, so daB nun
mehr die weiteren Resultate abgewartet werden mussen. 

Meine Versuche wurden in voUem Umfange von K. Ponse 
bestatigt. Auch sie hat im Jahre 1925 befruchtete Eier erzielt. 
Allerdings bestreitet Ponse die Umwandlung des mannlichen 
Kopfskelettes in ein weibliches. Urn dieses Urteil zu fallen, 
liegen ihre Versuche abel' wohl noch nicht weit genug zuruck. 
Ponse scheint Geschlechtsumwandlung ohne Beeinflussung des 
Stoffwechsels erhalten zu haben. Da auch, wie fruher erwahnt, 
das Biddersche Organ bei Genfer und FlorentineI' Kroten nicht 
mannlich inkretorisch differenziert ist, so schein en diese Tiere noch 
labiler zu sein als die mitteldeutschen Kroten. 

Wie Meyns an Froschen und neuerdings Guenot und Ponse 
an Kroten zeigen konnten, weist auch del' Frosch- und Kroten-

22* 
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hoden, der vor 8 -12 Monaten ins Peritoneum odeI' unter die 
Raut kastrierter Mannchen iiberpflanzt wurde, eine Transformation 
in eine Zwittergonade mit stark vorherrschender Oogenese auf. 
Diese Erscheinung entspricht dem Anfang einer Umstimmung in 
weiblicher Richtung (Abb. 151), denn es wandelten sich Spermato
gonien in Eizellen um, was von Witschi immer bestritten wurde. 

Experimentell physiologische Geschlechtsumstimmung ist wei
terhin Cham py (1921) bei Triton alpestris gelungen. Er berichtet 

Abb. 151. Absehnitt cines Samcnkanaichcns aus 
eincm Regenerat: Drei Eizellen liegen zwischen 

Spermatocyten cnthaltenden Cysten. 
(:'>ach M cyns.) 

in einer vorlaufigen Mitteilung 
iiber einen erwachsenen mann
lichen Triton, del' nach "ali
mentarer Kastration" (Unter
driickung del' sommerlichen 
Geschlechtsperiode durch Hun
ger) und folgender 1)berfiitte
rung zum Weibchen geworden 
sein soIl. Das Tier begattete 
und befruchtete nachweislich 
im Friihjahr 1920 als nor
males Mannchen, wurde im 
folgenden Sommer strengem 
Fasten und im "Tinter inten
siver Fiitterung unterworfen; 
es nahm darauf allmahlich 
weibchenartige Farbung und 
GroBe an und zeigte im April 
1921 bei mikroskopischer Un
tersuchung Ovidukt und Ova-
rium in del' Ausbildungsstufe 
eines jugendlichen Weibchens. 

Nach neueren Untersuchungen von Zawadowsky, Goodale 
und namentlich Benoit gelingt die Umstimmung auch bei Vogeln. 

Bei zwei wei Ben Leghornhiihnern wurde im Alter von 26 bzw. 
4 Tagen das linke Ovarium exstirpiert (Benoit 1923). Nach einem 
halben Jahr zeigten sich bei beiden Tieren kraftige Kamme und 
groBe Bartanhange. Aus dem rudimentaren rechten Ovarium 
hatte sich in jedem Fall ein Organ entwickelt, das auBerlich 
einem Roden ahnlich sah. Mikroskopisch lieBen sich typische 
Hodenkanalchen mit allen Stadien der Spermatogenese bis zum 
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Spermatozoiden nachweisen. N ach Exstirpation der Organe trat 
eine Riickbildung der mannlichen Geschlechtsmerkmale ein. Ben 0 it 
betrachtet im AnschluB daran aUe bekannten FaUe von Zwitter
tum bei Vogeln und steUt wohl mit Recht fest, daB aUe diese 
Zwitter Weibchen sind, deren Eierstock in der Entwicklung stehen 
blieb oder zuriickschritt. Sehr haufig schlieBt sich daran eine Ent
wicklung von Hodengewebe. In keinem der bekannten Falle war 
auf der rechten Seite Ovarialgewebe zu beobachten. In der nor
malen Embryonalentwicklung erfolgte beim Hoden seitens des 
Keimepithels eine ZeUproliferation, aus der die Sexualstrange 
entstehen; beim Ovarium folgt noch eine zweite, welche zur Bil
dung der Eizellen fiihrt. Auf der rechten Seite bleibt dieser 
zweite Schub aus, wobei aber durch den EinfluB des linken 
Ovariums eine Weiterentwicklung des ersten Zellmaterials ver
hindert wird. Nach friihzeitiger Entfernung des linken Eierstocks 
fallt diese Hemmung weg, wodurch es dann zu einer Hoden
bildung kommen kann. 

Bei einem 4 Tage alten Hiihnchen der goldbraunen Leghorn
rasse (Benoit 1924) wurde das linksseitige Ovarium exstirpiert, 
wahrend die rudimentare Keimdriise der rechten Seite erhalten 
blieb. Nach 81/ 2 Monaten glich das operierte Huhn einem voll
entwickelten Hahn, nur einige Federn unter den Fliigeln und 
unter dem Schwanz besaBen noch weibliche Farbung. AuBerdem 
verriet das Tier keinen mannlichen Geschlechtstrieb und krahte 
nicht. Bei dem im Alter von 91/ 2 Monaten getoteten Tier fanden 
sich an Stelle der Geschlechtsdriisen zwei unregelmaBig geformte 
Organe; das rechte wog 0,36 g, das linke 0,25 g. Das erstere 
bestand histologisch aus SamenkaniUchen verschiedener Dicke, 
die zum Teil atypische Spermatozoen enthielten. In einigen 
Kanalchen konnte man nach Benoit deutlich die Bildung inter
stitieller Zellen auf Kosten der Sertoli-Zellen feststellen. Die 
linke Driise enthalt Zellstrange, die den Zellstrangen embryonaler 
mannlicher Keimdriisen glichen. Beide Strukturen lassen sich auf 
Riickbleibsel der ersten Keimzellproliferation zuriickfiihren, die sich 
im vorliegenden Falle dank der Entfernung des Eierstockgewebes 
weiter entwickeln konnten, wahrend ihre Entwicklung normaler
weise durch den Einflu8 des Ovariums unterdriickt wird. Die 
Entfernung des Eierstockes hat also beim goldbraunen Leghorn
huhn die Entwicklung. von Organen mannlichen Charakters zur 

Harms, Korper und Keimzellen. 22b 



342 Die bisexuelle Veranlagung der Tiere. 

Folge, die durch Absonderung eines entsprechenden Hormones 
die Ausbildung mannlicher Geschlechtsmerkmale veranlassen. 

Bei den umgewandelten Tieren scheinen die SertolizeIlen, 
die Spermatogonien und Spermatocyten normal zu sein; die Sper
matiden jedoch zeigen eine atypische Entwicklung: ihre Keme 
sind meist pyknotisch. Auch die Kopfe der Spermien sind ver
bildet. Es scheint also, daB die Spermiogenese normal einsetzt, 
dann aber irgendwie gestort wird. Alle Zellelemente sind aber 
durchaus mannlichen Charakters; weibliches Keimgewebe fehlt 
vollig. Benoit betrachtet die Henne als einen "potentiellen Herm
aphroditen" und ihre rechte Gonade alB eine rudimentare Keim
driise mit mannlichen Potenzen. Danach waren Krotenmannchen 
und Vogelweibchen, wie das auch Wits chi meint, Rudimentar
hermaphroditen (Gynodiozysten). Fiir die Kroten ware dann aber 
das Biddersche Organ der Weibchen unerklarlich. 

Die embryologischen Beobachtungen, die die erste Zellpro
liferation des Keimepithels der weiblichen Keimdriisenanlage jener 
gleichsetzen, die in der mannlichen Keimdriisenanlage den Keim
zellen des Hodens ihren Ursprung gibt, werden durch experimen
teIle Ergebnisse und die histologische Untersuchung der rechten 
Keimdriise der Henne bekriiftigt. Die rechte Keimdriise der er
wachsenen Henne, die bisher als "rechter rudimentarer Eierstock" 
bezeichnet wurde, ist in Wirklichkeit als rudimentarer Hoden zu 
betrachten, da er ausschlieBlich aus Zellen der ersten Keimpro
liferation gebildet wird, und da diese Zellen unter entsprechen
den experimentellen.Bedingungen jederzeit zur Bildung von Zellen 
in der Richtung der Spermatogenese veranlaBt werden konnen. 

Es laBt sich sogar eine Andeutung eines Hodens nicht iiber
sehen; Ausfuhrgange, dem Ductus efferens und ein Rete, dem 
des Hodens vergleichbar, sind vorhanden, ja sogar den Samen
kanaIchen im embryonalen Hoden ahnliche Bildungen lassen sich 
nachweisen, wie das schon friiher C hap pel i e r bei Finken an
gab. -'- Diese Tatsachen fiihren Ben 0 i t zu dem SchluB, daB 
beide Geschlechter im Soma koexistieren, daB sich aber nur das 
eine entwickelt, das andere latent, jedoch potentiell bleibt. Die 
mannliche Potenz wird ohne Zweifel durch die E:riBtenz einer 
weiblichen Gonade verdeckt, bewahrt aber durchaus ihre ·Eigen
art, unabhangig von dem Milieu, in dem sie sich befindet, und 
kann unter Umstii.nden manifest werden. 
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Riddle (1925) bastl'eitet die Hodennatur del.' rechten Keim
driise der Vogel, QIIo sie bei Tauben oft reife Eier liefere, was 
auch von Stieve beim Habicht beobachtet wurde. 

Die wichtigen Ergebnisse der normalen und experimentellen Ge
schlechtsbeatimmung und -umstimmung ergeben aber auf jeden Fall 
den biindigen Beweis, daJ3 der Begriff mannlich oder weiblich nichts 
Starres besagt. Jedes Tier hat die latenten Anlagen des anderen Ge
schlechts. BeideAnlagen sind reversibel, wie wir es in den dargelegten 
Befunden gesehen haben. Ich bin nach Vorversuchen iiberrl<eugt, daJ3 
auch bei jungen Saugern eine Geschlechtsumstimmung moglich ist. 

Das wichtige an diesen Ergebnissen ist nicht die Tatsache 
der Moglichkeit einer Geschlechtsumstimmung, sondel'll daJ3 wir 
den phasenhaften Ablauf des Individualcyclus der Tiere immer 
mehr in die !land bekommen. 

V. Die zu den Keimdriisen direkt odeI' indirekt 
in Beziehung stehenden somatischen Organe. 

a) Allgemeine Definition und ~inteilung 
der seknndaren Merkmale. 

Wenn wil' uns die Aufgabe gestellt hatten, die Korrela
tionen der Keimzellen und Keimdriisen zu den iibrigen Or
ganendes Korpers, soweit sie sexuell mannlich oder weiblich 
differenziert sind, darzustellen, so wird es angebracht sein, zu
nachst auf den sichtbarsten Ausdruck dieser Einfliisse bei den 
Tieren einzugehen; es sind das die sekundaren Geschlechtsmerk
male. Darunter versteht man seit Hunter solche, die sich nur 
auf ein Geschlecht vererben und nicht Reproduktionsorgane sind. 
Die letzteren werden ntit Darwin als primare Merkmale be
zeichnet. Wie Kammerer mit Recht betont, kann diese Ein
teUung nur zur begrifflichen Unterscheidung dienen, denn das 
Hauptproblem bleibt die Geschlechtsdifferenzierung und die Cle
schlechtsdeterminierung. Die Geschlechtsunterschiede miissen des
hatb mit demselben MaJ3stab bemessen werden wie die Geschlechts
merkmale. Bisher verstand man unter primaren Merkmalen die 
Gonade, ihi'e Ausfiihrungsga.nge, die Anhangsdriisen und Kopu
lationsapparate; unter sekundaren die Gesamtheit der iibrigen 
Merkmale, die direkt nichts mit der Fortpflanzung zu tun haben. 
Man hat weiter noch tertiare unterschieden, wobei die primaren 
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die Gonaden allein sind, wahrend Anhangs- und wirkliche Hilfs
organe fiir die Kopulation sekundare und endlich aHe ubrigen 
tertiare darstellen (A. Brandt und Laurent-Kurella). .Neuer
dings haben F. E. Schulze und Poll eine neue Einteilung ge
geben, die besser unseren heutigen Kenntnissen entspricht: 

Differentiae sexuales. 
1. Essentiales sive germinales: Geschlechtsdrusen (Gonaden). 
2. Akzidentales. 
a) Genitales subsidiariae. 
a) Internae: Leitungswege und akzessorische Drusen usw. 
fl) Externae: Kopulationseinrichtungen. 
r) Tokotrophia interna und externa: Brutpflegeorgane. 
b) Extragenitales. 
a) Internae: Stimmorgane, psychische Unterschiede u. dgl. 
fl) Externae: Unterschiede der K6rperbedeckung, Bewaffnung, 

Farbung usw. 
N ach der friiheren Einteilung wiirden die essentialen und geni

talen subsidiaren Merkmale den primaren entsprechen, die extra
genitalen dagegen den sekundaren; nach der Brandtschen Ter
minologie die essentialen den primaren, die genitalen subsidiaren 
den sekundaren und die extragenitalen den tertiaren. 

Nach Lipschutz lassen sich die Geschlechtsmerkmalein fol
gendes genetisches System einordnen (allerdings hat es nur fur 
Wirbeltiere Giiltigkeit): 

1. Von der Pubertatsdruse unabhangige Geschlechtsmerkmale -
zur Entwicklung gelangte Merkmale der asexuellen Embryonalform. 

2. Von der Pubertatsdriise abhangige Geschlechtsmerkmale. 
a) Durch fOrdernde Wirkung der Pubertatsdriise entstanden. 
b) Durch hemmende Wirkung der Pubertatsdriise entstanden. 
Da der Begriff "Pubertatsdriise" (Steinach) nicht aufrechterhal-

ten werden kann, so hatte dieses Schema nur Wert, wenn man statt 
dessen sagte "mannliche oder weibliche KeimzeHen". Eine asexueHe 
Embryonalform k6nnte h6chstens eine neoteneForm sein, denn selbst 
bei primar asexuellen Tieren ist ein Somageschlecht festzustellen. 

Genauer auf die sekundaren Geschlechtsmerkmale imweitesten 
Sinne einzugehen, diirfte .sich hier eriibrigen, da ihre Morphologie 
bekannt genug ist; auch werden wir Gelegenheit haben, sie bei 
denjenigen Tieren kennen zu lernen, bei denen sie einer experi
mentellen Beeinflussung ausgesetzt worden sind. 
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b) Keimdriisen und Wachstum. 
Da sich der sexuelle Dimorphismus meist auch in verschie

dener GroJ3e und Gestalt der Geschlechter auspragt, so mogen 
hier einige W orte iiber die sexuell differenten Wachstumsformen 
Platz finden. Die Untersuchungen sind hier allerdings noch spar
lich und beschranken sich vorerst noch auf die Saugetiere und 
besonders den Menschen. GroJ3er stellte 1922 fest, daJ3 sich 
Knaben und Madchen schon in der Embryonal- und Sauglings
zeit in wesentlichen Punkten verschieden verhalten, besonders in 
der Knochenentwicklung, beim Zahndurchbruch und in der Becken
bildung. Auch die Wachstumskurve verlauft sowohl beim Gesamt
korper wie bei einzelnen Organen fiir Madchen und Knaben ver
schieden. Es gibt daher kein neutrales (bisexuelles) Kindesalter 
im strengen Sinne des Wortes. 

Zur Erklarung dieser deutlichen somatischen Unterschiede in 
anatomischer, physiologischer und pathologischer Hinsicht zwischen 
beiden Geschlechtern sei auf die verschiedene endokrine Wirkung 
von Hoden und Ovarien hingewiesen, wie sie besonders in den 
Beziehungen zur Schilddriise und Hypophyse Ausdruck finden. 
Das Hodenhormon ist das einzige, welches von der Mutter nicht 
auf das Kind iibertragen wird, wahrend die anderen Hormone 
von der Mutter der Frucht zugefiihrt und nutzbar gemacht wer
den. Die mannliche Frucht ist daher ganzlich auf die in den 
Chromosomen als Encymerreger vorhandene Energie angewiesen; 
ist sie zu schwach, so werden sich die mannlichen Individuen gar 
nicht oder nur mangelhaft entwickeln und werden zu Erkrankungen 
bereiter sein als die weiblichen, denen schon im Embryonalleben 
Ovarialhormon dauernd zugefiihrt wird. 

Von groJ3em Interesse sind hier zunachst die geschlechtlich 
verschiedenen Wachstumsprozesse der einzelnen Organe im Ver
gleich zum Gesamtgewicht. Jackson und Shinkishi Hatai 
haben 1913 versucht, diese Messungen bei Ratten in Kurven und 
Formeln auszudriicken. Fiir die Wachstumsrelationen lauten diese 
Formeln (Hatai 1911): 

oder einfacher 
y = ax+ blogx+c, 
y = blogx+c, 

wobei y das Gewicht des Organs, x das Korpergewicht ist und a, b und c 
Konstanten, die von den beobachteten Daten gewonnen werden. 
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Bei den Geschlechtsdriisen war es notig, zwei Formeln zu 
gebrauchen, um die verschiedenen Wachstumsphasen ausdriicken 
zu konnen. 
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- b Schema, das Gewicht der Nebcnnieren bel einer Albinoratte in bezllg auf das Korper
gewicht angebend. Die beobachteten Gcwlchte werden an 92 miinni!chen Ratten (.Jackson) 
gezelgt, die linter 50 g Korpergewicht hatten, und 53 (Wistar) mannIichen Ratten tiber 
50 g Korpergewlcht; 8~ (Jackson) welbllchen Ratten linter 50 g Korpergewicht lind 
29 (Wistar) tiber 50 g Korpergewicht .• beobachtetes Gewlcht, M!innchen, 0 beobach· 
tetes Gewicht, Welbchen, ----- errechnetes Gewlcht, M!innchen, - -. - •• errechnetes 

Gewlollt, Weibchen. (Nach Haht) 
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y = a + bx + CX2 fiir eine Phase, 
y = b logx + c fiir die andere Phase. 

Es ergab sich so bei der Albinoratte, daB die Nebennieren 
viel groBer beim Weibchen als beim Mannchen sind, speziell bei 
einem Korpergewicht von iiber 100 g (Abb. 152 a, b). 

Werden die Gewichte entsprechend den Altersgruppen an
geordnet, so ist das relative Nebennierengewicht bei beiden Ge
schlechtern sehr verschieden. Beim'Mannchen betragt das maxi
male relative Gewicht 0,038 vH. des Korpergewichts bei Neu
geborenen, nach 7 Tagen WIt es auf 0,023 vH. ab, steigt dann 
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Abb. 153. Kurve, die das Gewicht der Schilddriise bel einer Alblnoratte in Bezlehung zum 
Korpergewicht zeigt. Die iestgestellten Gewichte werden an 42 (Jackson) welb!ichen 
Ratten gezeigt, die weniger als 50 g Korpergewicht hatten, und 49 (W is tar) mannllchen 
Ratten tiber 50 g Korpergewlcht ; sowie (J a ckson) 36 welblichen Ratten unter 50 g Korper· 
gewlcht und 27 (Wistar) weiblichen Ratten liber 50 g Korpergewicht .• beobachtetes 
Gewicht, Mllnnchen, --- errechnetes Gewlcht fUr beide Geschlechter, 0 beobachtetes 

Gewicht, Weibchen. (Nach Rata!.) 

bis zum 20. Tage wieder auf 0,036 vH. an. Danach fallt das 
Gewicht wieder ab auf 0,027 vH. nach 6 Wochen, 0,018 vH. nach 
10 Wochen und 0,016 vH. nach 5 Monateh und 1 Jahr. Der 
Verlauf der Kurve des relativen Wachstums gleicht dem des 
Weibchens, jedoch haben wirhier das Maximum am 20. Tage 
0,043 vH., bei der Geburt 0,041 vH. Nach 6 Wochen ist die 
relative GroBe viel groBer beim Weibchen als beim Miinnchen, 
0,026 vH. zu 0,028 vH. des Korpergewichts. Auch das absolute 
Gewicht der Nebennieren ist nach 6 Wochen groBer beim Weib
chen, obwohl das Korpergewicht geringer ist. Die Schilddriise 
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verhalt sich bei beiden Geschlechtern ungefahr gleich, wie das 
die Kurve Abb. 153 zeigt. 

Die Hypophyse zeigt dagegen wieder betrachtliche Differenzen. 
Die Kurve gibt davon eine gute Ubersicht (Abb. 154). 

Bei den Keimdriisenkurven sind besonders die Ovarien be
merkenswert (Abb. 155 a, b). Entsprechend den J acksonschen 
Altersperioden betragt das relative Gewicht bei der Geburt (1. Pe
riode) 0,017 vH., nach einem leichten AbfaH nach 7 Tagen (2. Pe-
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(Nach HataL) 

riode} erreichen sie das erste Maximum von 0,022 vH. nach 
20 Tagen (3. Peri ode). Nach 6 Wochen (4. Periode) gehen sie 
auf 0,020 vH. zuriick und erreichen ein zweites Maximum nach 
10 Wochen (Pubertatsalter, 5. Periode) von 0,034 vH. Darauf ver
mindert sich das relative Gewicht auf ein Mittel von 0,025 vH. 
des Korpergewichts nach 1 Jahr (6. Periode). Die 7. Periode ist 
das Senium. 

Das Korpergewicht der Tiere eines Wurfes ist bei den Mann
chen im Durchschnitt hoher. Obwohl nun das Wachstum im aU-
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gemeinen bei Weibchen starker ist, wenigstens in den ersten 
6 Wochen, so iiberholen sie doch in den meisten Fallen die 
Mannchen nicht. 1m Vergleich zum Ovar hat der Roden eine 
Kurve, wie sie Abb. 156 veranschaulicht. 
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H ata i (Nebenhoden nichteingeschlossen). Durchschnitt aus siebenAltersperioden. (Nach 
J ackson s Schema.) (Nebenhoden eingeschloBsen.) 2. untere Kurve der Ovarien. Prozent· 
satz .auf das Korpergewicht bezogen. Kurve bezieht sich auf das Schema von H a tai. 

Durchschnitt aus sieben Altersperioden. (Nach Jac ksons Schema.) 
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Auch bei verschiedenen Menschenrassen hat man die Pe
rioden der postuterinen Entwicklung festgestellt, allerdings ist 
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Abb.156. Knfye, das Uewil'ht des Hodens ciner Albinoratte zeigend, i~ Vergleich zum 
Korpergewil'ht. Die beobarhtetcn Gewichte werden an 121 Ratten gezeigt. ebeobachtetes 

Grwirht, --- Nfcehnetes Clewil'ht. (Xach Hatai, Y~l. Abb.155a.) 

das Material nicht sehr groB. Als Grundlage nehme ich das 
Schema von Stratz. 
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4 50 3,25-3,5 1. Sauglingsalter (zahnlose Periode). 
41/2 i 75 9 

2. Erste Fiille. 
5 85 II Die Kinder nehmen stark an Breite zu, 
51/. 93 12,5 bleiben fett und rund. 
51/ 2 97 14,5 N eutrale kindliche Jdealgestalt wird Ende 

der Periode vollendet. 

3. Erste Streckung. 
53/. 
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103 16 Die Kinder wachsen relativ in die Lange. 
6 111 17 Zugleich erhebliche Abmagerung, so daB 
61/. 121 19 die Kinder oft welk und diirr erscheinen. 
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B. Zweite bisexuelle Entwicklungszeit. 
(Bisexuelles Kindes- und Jugendalter.) 

Knaben. Madchen. 
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Totallange bD ... S 
~ ..c: <;> 

oj 

.S .S Name der Periode 
'!ij' 

Name der Periode in I in I=l a:> 
~ a:> bD 

Kopf- ,.c 
:§ 

hoheni cm 
a:> a:> 

C ~ ~ 

-
-

61/ 2 

61/ 2 

7 

71/. 

-
71/ 2 

-

7"/. 

-

-
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4. Zweite J<'ulle. Zweite Flille. 

1
125 21,5 Die Kinder nehmen 8 125 Breitenzunahme der 

,128 23,5 starker an Breite zu 9 128 Beckengegend. Sub-
130 25,5 als an Lange. Bei 10 130 kutane Fettschicht 
135 28 Knaben am Brust- entwickelt sich, spe-
140 35,5 korb bemerkbar,Ent- ziell GesaB, Hliften 

! wicklung d. Muskeln. und Oberschenkel. 

5. Zweite Streckung. Zweite Streckung. 
146 33 Langenzunahme star- 11 138 Langenzunahme star-
151 37 ker alsBreitenzunah- 12 143 ker als Breite, oft auf 
160 41 me, oft auf 1 Jahr 13 155 1 Jahr angehauft. 1m 
162 45 angehauft. Bei Kna- 14 158 13. Jahr bei hoheren 

ben Stimmwechsel Klassen oft Menstru-
, im 15. Jahre. Wach- ation. 11.-14. Jahr , sen des Kehlkopfes. Wachstum der Milch-
I Pubishaare. drusen. 

6. Dritte Flille. Dritte Flille. 
165 50 Vermehrungd.Schul- 15 160 Durch subkutane 

terbreite. StarkeEnt- Fettbildung erscheint 
wicklung d. Muskeln. der Korper mehr ab-
Dadurchmannl. Aus- gerundet. Korper-
sehen. Die Korper- haare am Unterleib, 
haare treten auch in dann Achselhohle. 

den Axillen auf. 

7. Reife (Pubertas). Reife (Pubertas). 
170 55 Korper fortpflan- 16 162 Der Korper wird zur 

zungsfahig, Bart be- 17 163 Fortpflanzung fahig. 
ginnt aufzutreten. 18 165 Brust fertiggebildet. 

In den niederen Klas-
sen tritt erst jetzt 

Menstruation ein. 

8. V ollreife. Vollreife. 
175 60 Der Korper erreicht 19 168 
180 70 den Hohepunkt sei- ~0--28 170 

ner Entwicklung. 

C. ~tationares Reifestadium. 
(Mann: 34-55 Jahre, Frau: 28-50 Jahre.) 

D. Regressives Stadium, Senium und Tod. 
(Mann: 50-75 Jahre, Frau: 45-75 Jahre.) 
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Die beigefUgten Wachstumskurven (Abb. 157 a, b) bis zur 
Pubertat seien den folgenden Untersuchungen vorausgeschickt. 

Hier mogen nun als wertvolle Erganzung die Recheschen 
Untersuchungen an melanesischen Kindem Platz finden. Ais 
Grundlage diene eine Kurve (Abb. 158), in der neben die von 

o Z 'I 6 8 10 12 1~ 16 18 zoJahre 
180 rrTllnTlr-rnTT.---Tl,.:,-T:rT..::..::..:.:...:-----~ 180 

~ = 
770 170 

160 H--II-+-++--+-I-trf=b- 160 

150 1-+-I1-+-++--+-I--!-/-'1/- 150 

130 H--II-+-+--+-~;o/l"'" 130 

120 H------t-I-+---:.~- 120 

110 f-+-II-+-#- 110 

100 f-+-I--#!- 100 

90 I-+-I--Hf-~ 90 

80 80 

70 70 

60 60 

50 

30 30 

20 20 

10 10 

Abb. J57a. 

Stratz fUr die nordeuropaische Rasse konstruierten "Normalwachs
tumskurven" (dicke gestrichelte Linie = Kurve der Knaben, diinne 
gestrichelte Linie = Kurve der Madchen) die Kurven des durch
schnittlichen GroBenwachstums der von Reche untersuchten Ma
tupikinder eingezeichnet worden sind (die dicke ausgezogene Linie 
= Kurve der Knaben, die diinne ausgezogene Linie = Kurve der 
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Madchen). Reche zieht die von Stratz gegebenen Kurven zum 
Vergleich heran, wei! das ihnen zugrunde liegende Material viel 
gleichartiger und gleichwertiger ist als das, aus dem die Durch-

[rstes !(indesalfer lweites Kindesa/ter 

Erste Fvlle [rSfeStrec/wng Zweite Fiille ZweiteStreckun9 

6 

7 

Abb.157b. 
Abb. 157a, b. a Wachstumskurven. (Nach v. Lange und Stratz.) b Stuien des Kindes

alters. (Nach Geyer, Stratz). 

schnittswerte anderer Autoren, wie Ranke, Daffner, Rietz, 
Townsend, Porter usw. berechnet sind. 

Der Vergleich der Kurven zeigt zunachst, daB die Korper
groBe der Matupikinder bis auf eine Ausnahme stets ziemlich 

Harms, Korper und Keimzellen. 2380 
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betrachtlich hinter der der europaischen Kinder zuriickbleibt, 
nur im 17. Lebensjahre, am Ende des Wachstums der melane
sischen Knaben, steigt ihre Kurve bis zu der der Europaer heran. 
Betrachten wir die Kurven beziiglich der von Stratz fixierten 
Perioden der 1. und 2. Streckung und der 1., 2. und 3. FiiIle, 
so sehen wir, daB sich zunachst auch fiir die Siidseekinder, genau 
so wie fiir die europaischen, eine vom 5. bis 7. Lebensjahre 
dauernde Periode der 1. Streckung konstatieren laBt. Die GroBen
zunahme ist dabei ziemlich bedeutend. Die hierauf sehr deut-

em 
180r-~---r--'---r--'---r--.---.--'r--'---r--~--r--.--, 

Abb.158. Lebensalterkurve nach Re ch e. BrkJarung illl Text. 

lich einsetzende Periode der 2. FiiIle reicht aber weniger weit 
als beim europaischen Kinde, nur bis etwa zum Beginn des 
10. Jahres; sie ist dafiir desto ausgepragter und es scheint ein 
formlicher Wachstumsstillstand einzutreten; 7-, 8· und 9jahrige 
sind, wenn man sie nebeneinander stellt, in der GroBe nicht zu 
unterscheiden. Die Periode der 2. Streckung scheint bei den 
Knaben vom SchluB des 9. bis ZUlli Beginn des 13. Jahres, bei 
den Madchen von etwa Mitte des 9. bis Anfang des 11. Jahres 
zu liegen, also erheblich friiher als bei den europaischen Kindern 
(bei den europaischen Knaben 12.-16. Jahr, bei den Madchen 
11.--14. Jahr); sie ist bei den Matupikindern also ungefahr in 
dem Jahre beendet, wo sie bei den nordeuropaischen beginnt. 
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Ziemlich allmahlich scheint sie in die Periode der 3. Fiille 
iiberzugehen, die bei den Matupimadchen etwa bis zum Be
ginne des 14. Lebensjahres, bei den Knaben bis zum 16. reicht; 
dann setzt bei beiden Geschlechtern eine sehr auffallende 
Periode intensiven Wachstums ein, die sich in dem Grade bei 
europaischen Kindern nicht findet, und in der die KorpergroBe 
um den recht erheblichen Wert von 20-25 cm vermehrt wird. 
Mit Beginn des 17. Lebensjahres scheint in der Hauptsache bei 
den Madchen, mit dem 18. bei den Knaben das GroBenwachstum 
abgeschlossen zu sein, denn soweit R e c he's Beobachtungen reichen. 
diirfte die DurchschnittsgroBe der erwachsenen Manner kaum 
1,65 m, die der Weiber kaum 1,52 iibersteigen. Vergleichen wir 
die Wachstumskurve der Mad chen mit der der Knaben, so faUt 
sofort eine merkwiirdige Erscheinung auf: die gemessenen Madchen 
waren in fast allen Lebensaltern groBer als die Knaben; das fand 
Reche schon bei den 4jahrigen (von den 5jahrigen Madchen 
konnte er leider nur eins, und zwar ein etwas zuriickgebliebenes, 
untersuchen), und bei den 9jahrigen betrug die Differenz zu
gunsten der Madchen sogar 8 cm, fiir die lljahrigen 7 cm. Das 
ist jedenfalls etwas sehr Auffallendes, da sich bei europaischen 
Kindern nichts derartiges findet; bei ihnen haben wir nur fUr wenige 
Jahre (etwa 11. bis 15.) ein Dberwiegen der KorpergroBe der 
Madchen. Dieses Resultat kann kaum auf Zufall beruhen, denn 
es ware schon ein recht unwahrscheinlicher Zufall, wenn gerade 
alle gemessenen Madchen groBer gewesen waren und noch dazu 
um so viele Centimeter, auBerdem war dieser Gro13enunterschied 
den Missionaren bereits bekannt. Etwas Ahnliches findet sich in 
der Literatur nur in einem FaIle, namlich in den TabeUen, die 
Baelz vom Wachstum der Japaner gibt. Zum Vergleich hat 
Reche daher auch in seiner Tabelle die aus den Baelzsehen Zahlen 
konstruierten Waehstumskurven japaniseher Kinder (dicke punk
tierte Linie = Kurve der Knaben, diinne Linie = Kurve der Mad
chen) angegeben. Aueh bei den Japanern sind also die Madchen 
wahrend des groBten Teils des Wachstums groBer als die Knaben, 
namlich bis zum Ende des 11. Jahres, und zwar im 7. und 
9. Jahre sogar 5 em; erst vom Beginn des 13. ab werden sie 
von den Knaben iiberfliigelt. Bei aller Ahnlichkeit findet sieh 
aber ein groBer Untersehied; bei den Matupikindern dauert dieses 
GroBenverhaltnis viel langer an, da sind die Madehen etwa 

23* 
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4 Jahre Hinger an KorpergroBe den Knaben voraus. Der Um
stand, daB sich diese merkwiirdige Erscheinung der bedeuten
deren KorpergroBe der heranwachsenden Madchen bei zwei so 
verschiedenen Rassen wie der japanischen und der melanesischen 
findet, konnte es wahrscheinlich machen, daB dieses Verhalten 
fUr primitive Rassen charakteristisch ist; jedenfalls diirfte es sich 
empfehlen, andere primitive Rassen daraufhin zu untersuchen. 
Bei dem Vergleich der Kurven der japanischen und melanesi
schen Kinder ergeben sich iibrigens noch weitere .Ahnlichkeiten; 
so reicht bei den japanischen Knaben die Periode der 2. Fiille 
auch nur bis zum Beginn des 10. Lebensjahres, und bei den 
japanischen Madchen endigt sie sogar noch friiher als bei den 
Matupimadchen, namlich schon Anfang des 8. Jahres, also 3 Jahre 
eher als bei den Europaerinnen. 

Die bei den Matupikindern so stark betonte 3. Streckung 
findet sich bei den japanischen Kindern ebensowenig wie bei 
den europaischen. 

Von den Korperproportionen will ich nur auf das Verhaltnis 
der Kopfhohe zur ganzen Korperlange eingehen, auf dessen 
Brauchbarkeit besonders Stratz hingewiesen hat. Es ist, um 
es genauer zu prazisieren, das Verhaltnis der am - ungefahr in 
der deutschen Rorizontale orientierten - Kopf als Projektions
maB genommenen senkrechten Rohe (vom Unterrande des Kinnes 
bis zum obersten Punkte des Scheitels) zur gesamten Korper
lange. Schon Stratz macht darauf aufmerksam, daB dies Ver
haltnis bei primitiven Rassen ein wesentlich anderes sei als beim 
Nordeuropaer, daB bei diesem etwa 8 KopfhOhen auf die Korper
lange gehen, bei den primitiven Rassen aber weniger. Das fand 
Reche nun bei den Matupikindern vollkommen bestatigt. In der 
folgenden Tabelle (siehe S. 357) sind die von Stratz fiir nord
europaische Kinder angegebenen Verhaltniszahlen mit den von 
Reche fiir die Matupikinder gefundenell zusammengestellt; die 
eingeklammerten Zahlell beruhell auf Schatzung. 

Der Vergleich ergibt, daB bereits beim 3 jahrigen Matupi
kind fast eine Kopfhohe weniger auf die Korperlange geht als 
beirn gleichaltrigen Europaer, und dies Verhaltnis bleibt wahrend 
des gesamten Wachstums ungefahr das gleiche; im 6. Lebensjahr 
ist die Differenz genau die Kopfhohe und im 15. Jahr betragt 
sie sogar noch etwas mehr. Beim Erwachsenen bleibt sie eben-
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Matupi 

Lebensjahr 0 ~ Nordeuropiier 

3 (4,4) 4,4 51/, 

4 4,5 4,6 511 Is 
5 4,8 4,7 53/, 

6 (5,0) (5,0) 6 
7 5,2 5,3 61/, 

8 5,4 5,4 
9 5,7 5,7 

10 5,7 5,1.1 61/ 2 

11 5,7 5,7 63/, 

12 6,0 (6,1) 7 
13 5,9 6,4 71/, 

14 (6,0) (6,5) 
15 6,0 (6,5) 71/ z 

16 (6,5) 6,6 73/, 

17 7,1 6,7 
Erwachsen 7,0 6,7 8 

falls um eine Kopfhohe (bei den Weibern sogar um mehr) zuriick, 
so daB die Korperlange des erwachsenen Matupieingeborenen 
etwa sieben, die des Nordeuropaers etwa acht Kopfhohen betragt, 
oder um. es anders auszudriicken, die durch das Verhaltnis der 
Kopfhohe zur Korperlange aUBgedriickte Proportion des erwach
senen Matupieingeborenen entspricht den Proportionen des 12jah
rigen europaischen Knabens. Man vergleiche damit die AuBerung 
von Stratz: "Merkwiirdig ist, daB die Verhaltnisse der primi
tiven Rassen zwischen dem 6- und 15jahrigen Knaben stehen 
bleiben, und die der mongolischen und nigritischen Rassen sich 
nur wenig iiber dem 5jahrigen Knaben erheben." Entsprechend 
ihrer in fast allen· Wachstumsjahren fortgeschrittenen Korper
groBe ist bei den MatupimOOchen auch das Verhaltnis der Kopf
hohe zur Korperlange etwas giinstiger als bei den Knaben; erst 
mit der Einsetzung der 3. Streckung bei den Knaben kehrt sich 
dies Verhaltnis zugunsten des mannlichen Geschlechts um, so daB 
beim erwachsenen Weibe noch weniger als die fUr den Matupi
mann normalen sieben Kopfhohen auf die Korperlange kommen. 

Das merkwiirdigste Resultat ergaben aber Reches Unter
suchungen beziiglich des Eintrittes der Pubertat: aIle von ihm 
untersuchten MOOchen, mit Ausnahme der 17 jahrigen, hatten 
noch nicht menstruiert. Dieses auffallig spate Eintreten der 

Harms, Korper uod Keimzellen. 23b 
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Menstruation ist iibrigens auch den Missionaren bekannt, schon 
deshalb, weil sie, um die friiher iiblichen viel zu zeitigen Rei
raten mit noch nicht geschlechtsreifen Madchen zu vermeiden, 
erst dann die Erlaubnis zur Ehe gaben, wenn die Braut bereits 
menstruiert hatte. Bei dem Matupimadchen tritt also die Men
struation spater ein als bei der Mitteleuropaerin. Wir haben 
hier also eine Erscheinung, die all dem, was man bisher annahm, 
auf das krasseste widerspricht. Die Pubertat tritt bei diesen 
Tropenbewohnern nicht nur nicht friiher, sondern sogar spater 
auf, als bei den im gemaBigten Klima lebenden Europaern. Die 
Pubertat setzt bei den Matupi in dem Momente €lin, wo das 
GroBenwachstum aufhort. Europaer verhalten sich bekanntlich in 
dieser Hinsicht ganz anders, bei ihnen fallt der Eintritt der 
Pubertat in die Periode der 2. Streckung, also weit vor Beendi
gung des GroBenwachstums. Welche der beiden Rassen hierin den 
primitiveren Zustand zeigt, ist vorlaufig schwer zu unterscheiden, 
da noch zu wenig exakte Untersuchungen iiber Saugetiere vor
liegen. Soviel man bis jetzt aber aus der Literatur, besonders 
der tierarztlichen und aus miindlichen Mitteilungen von Tier
arzten und Zoologen erfahren konnte, scheint es, als ob minde
stens bei der Mehrzahl der Saugetiere ebenfalls vor AbschluB 
des Wachstums die Pubertat eintrate; so ist beispielsweise bei 
den PIerden und Rindern das Langenwachstum bei AbschluB 
der Geschlechtsreife durchaus noch nicht abgeschlossen. Speziell 
fiir AIfen erhielt Reche aus Zoologischen Garten folgende An
gaben: ein Babuinweibchen (Oynocephalus babuin) hatte das erste
mal mit etwa 7 Jahren menstruiert, also ungefahr 3-4 Jahr 
vor AbschluB des Wachstums. 

Die Untersuchung von Baelz iiber die Japaner zeigt ein ganz 
ahnliches Bild wie bei den Melanesiern: auch bei dieser Rasse 
ein friiher AbschluB des GroBenwachstums und eine unerwartet 
spate, erst nach AbschluB des Wachstums eintretende Geschlechts
reife. Interessant ist dabei, daB das Wachstum beider Ge
schlechter in Japan friiher abschlieBt als in Europa, und das ist 
deshalb merkwiirdig, weil die Entwicklung des weiblichen Ge
schlechts trotzdem nicht schneller vor sich geht als in Europa. 
1m Gegenteil bekommt Baelz von Lehrerinnen verschiedener 
Schulen, in denen japanische, europaische und Mischkinder gleich
zeitig als Pensionare leben, iibereinstimmend die Angabe, daB 
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die japanischen Madchen am spatesten entwickelt sind, die 
rein europaischen am allerfriihesten , die Mischlinge stehen in 
der Mitte. Ala durchschnittliches Alter fiir den Eintritt der 
Menstruation gibt Baelz 14,5 Jahr an; die relativ groBere An
zahl von erstmaligen Menstruationen wies sogar das 15. Lebens
jahr auf. 

Das Klima kann in dieser Beziehung nicht den starken EinfluB 
haben, den man ihm bisher zugeschrieben hat, auf jeden Fall 
kann es nicht in dem Sinne wirken, daB proportional der Warme
zunahme des Klimas die Pubertat in einem friiheren Lebensalter 
erreicht wird - eine Anschauung, die sich in der Literatur weit 
verbreitet findet -, denn sonst miiBte bei den in einem echt 
tropischen Klima lebenden Melanesiern die Pubertat viel zeitiger 
auftreten als bei den Europaern. 

B~merkenswert ist auch das sehr spate Auftreten der sekun
daren Geschlechtsmerkmale bei den Matupikindern und der 
Knospenbrust im 16. Jlthr. Bei 17jahrigen Jiinglingen findet 
sich noch keine Spur von Bart, teilweise auch nicht bei 20 jah
rigen, dagegen ist spater sehr reichlicher Bartwuchs vorhanden. 

Uberblick fiber die seknndliren Geschlechtsmerkmale. 
Alle Sexualcharaktere mit EinschluB der Keimdriisen sind nun 

entweder wahrend des ganzen Wachstums- und Funktionzustandes 
von cyclischen Beeinflussungen unabhangig, oder sie zeigen jabres
periodiscbe Evolution und Involution. Allerdings laBt sicb sagen, 
daB geringfiigige Schwankungen auch bei den nicht periodiscben 
Tieren vorhanden sind. Werden indessen die jahreszeitlichen 
Schwankungen immer starker, so daB sich Hohepunkte der ge
schlechtlichen Betatigung unterscheiden lassen, so sind dann nicht 
nur die Keimdriisen in ihrer hochsten Funktionstatigkeit, son
dern auch die. sekundaren Merkmale treten besonders stark ber
vor. Sie konnen so allmablich zu einem standig ausgepragten 
Brunstcharakter werden. Voriibergehende Auspragung der sekun
daren Merkmale kennen wir z.B. in dem Hochzeitskleide der 
mannlichen Weber vogel. und Enten, die auBerhalb der Brunst in 
der Farbung den Weibchen ahneln; ferner in den oft sehr inten
siven Laichfarben der mannlichen Molche und der Fische, den 
BrunstBchwielen der Froschmannchen und dem Riickenkamm der 
mannlichen Tritonen. Zusammen mit diesen Brunstcharakteren 
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faUt auch der periodische Geschlechtstrieb, der sich in Erektion, 
Vmklammerung des Weibchens und Ejaculation auBert. 

Da die Tiere mit periodischen Geschlechtscyclen besonders 
der experimentellen Vntersuchung zuganglich sind, so sei hier 
kurz auf sie eingegangen. Besonders haufig wird eine nur ein
malige Brutperiode bei den Arthropoden beobachtet, die dann 
meist mit dem Tode endet (viele Insecten). Viele Lepidopteren 
z. B. haben eine einzige ununterbrochene Geschlechtsperiode im 
Imagostadium, wo die mannlichen Schmetterlinge haufig mit bun
teren Farben ausgestattet sind und selbst dann nochdie Fliigel 
beibehalten, wenD. die Weibchen sie schon durch Anpassung ein
gebiiBt haben. 

Legueux stellte bei Gammarus duebenii 1924 fest, daB wah
rend der Geschlechtsruhe die Brutplatten der Weibchen keine 
Borsten tragen; diese treten erst kurz nach der Copula auf.· Die 
Bildung dieses sekundaren Geschlechtsmerkmals wird durch ein 
Hormon des Eierstockes geregelt. 

Die Oostegiten, welche den Brutsack (Marsupium) der Iso~ 
poden (und Cumaceen) umgeben, sind nach Vandel (1924) vor
iibergehende Bildungen, die sich beim Beginn der Eiablage und 
Entwicklung herausdifferenzieren. Sie entstehen nicht infolge der 
Befruchtung des Weibchens. Bei einer parthenogenetischen Form: 
Trichoniscus (Spiloniscus) provisorius und bei nicht parthenogene
tischen Individuen derselben Art istdie Entwicklung der Ostoe
giten normal, ebenso hei der nicht parthenogenetischen Art 
Trichoniscus (Spiloniscus) biformatus. Junge, nicht befruchtete 
Weibchen von Ligidium hypnorum und Philoscia muscorum 
wurden isoliert, die Oostegiten entwickelten sich normal, aber es 
gelangten keine Eier in den Brutsack. Der Entwicklungsgang der 
Oostegiten der Isopoden ist also unabhangig von der Befruchtung; 
er stimmt jedoch genau mit dem Cyclus der Ovarialentwick
lung iiberein. Vermutlich ist er an die Reifung der Eier im 
Ovarium gebunden. Die Natur einer solchen Korrelation ist noch 
ungeklart. Zur Bestatigung dieser Auffassung lassen sich ver
schiedene ahnliche Beobachtungen an Entomostraken und Ma
lakostraken aus der Literatur heranziehen. 

Vnter den Anneliden lassen sich schon mehrmalige periodische 
Geschlechtscyclen, die mit periodisch wohlausgepragten Sexus
merkmalen einhergehen, unterscheiden,' wennauch die Einzel-
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heiten hier noeh nieht so genau bekannt sind. Baim Regenwurm 
z. B. sehwillt wahrend der Gesehleehtsperiode das Clitellum be, 
sonders stark /lon, wahrend spater in der asexuellen Periode dieses 
driisige Organ siehmehr und mehr riiekbildet. 

Pragnanter treten uns diese Gesehleehtseyelen bei den Wirbel
tieren entgegen, vielleieht aber nur deshalb, weil siebesser unter
sueht sind. Bei manehen Formen, z. B. bei Rana fusca und auch 
dem Maulwurf,sind in den Keimdriisen wahrend der Brunst" 
periode nur reife Gesehleehtsprodukte au13er den ruhenden Sper
matogonien bzw.Oogonien, vorhanden. Naeh der Brunst kehrt die 
Gonade gewissermaBen auf einen jugendliehen Zustand zuriick, es 
sind nur Oogonien bzw. Spermatogonien vorhanden, die dann in 
regelmaBigen zeitliehen Intervallen bis zur Brunst sich wieder zu 
reifen Elementen entwiekeln. In demselben Cyelus bilden sich. aueh 
diesekundaren Merkmale aus. Besonders deutlieh sind die Sexual
perioden bei manchen Amphibien und vielen Saugetieren aus
gepragt. Bei manehen anderen dagegen kann die Begattung das 
ganze Jahr hindureh stattfinden, besondersbei domestizierteri 
Formen. Bei den meisten jedoch ist sie an eine bestimmte 
Jahreszeit gebunden, die dann fUr die betreffende Art als Bruruit! 
zeit oder Oestrum bezeichnet wird. Manchmal kann sogar die 
gesehlechtliche Periode bei Mannehen und Weibehen in verschie
dene Jahreszeiten fallen. So sind bei Vespertilio die Samenzellen 
im Herbste reif, wahrend die Eier erst im Friihjahr entwiekelt 
werden. Brunst und· Reifung der Keimzellen fallen also hier 
beim Weibchen nieht zusammen 

Hier mogen sich nun zunachst einige gut durehuntersuehte 
Beispiele iiber sekundare Merkmale anschlieBen, die uns zeigen, 
daB jeder Teil des Korpers sexuell differenziert sein kann und 
oft auch ist. Zuweilen haben wir sogar zweierlei Ausdrucksformen 
eines Geschlechts, eine Erscheinung, die Pezard als Poikilandrie 
bezeichnet. 

Man versteht darunter das Vorhandensein zweier oder mehrerer 
Formen von Mannchen bei einer Art. Das ist bei Schmetterlingen 
bekannt, ferner unter den Hulmervogeln bei der Campine-, der 
Hamburger- und der Sebright-Rasse. Bei diesen Hiihnerrassen 
besitzen die Hahne entweder ein mannliches Gefieder oder sind 
hennenfedrig. Von der Beobachtung ausgehend, daB die Total
kastration bei den hennenfedrigen Hahnen das Auftreten eines 
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normalen Hahnengefieders hervorruft, schloB Morgan auf eine 
hemmende Funktion des Testikels dieser Hahne, analog der 
hemmenden Funktion des Ovariums auf das Gefieder. Morgan u. a. 
konnten nun feststellen, daB bei hennenfedrigen Sebrighthahnen 
nach Kastration und Entfernung des Gefieders auf einer Seite 
sich eine halbseitige Poikilandrie ausbildet, indem die nach
wachsenden Federn von mannlichem Typus sind. Werden ferner 
einem normalen Hahn (Kreuzung Gold-Leghorn X Dorking) Hoden
stucke eines hennenfedrigen Sebrighthahnes implantiert, so sind 
die an Stelle der entfernten nachwachsenden Federn weiblich; 
es tritt also eine Feminierung des Gefieders ein, wie nach Trans
plantation eines Ovariums. Pezard schlieBt daher, daB der Hoden 
des hennenfedrigen Sebrighthahnes, der in seiner exokrinen Tatig
keit mannlich ist, eine doppelte endokrine Wirkung ausiibt; er 
unterhalt die mannlichen Sexualmerkmale (Hahnenkamm und -ruf, 
Sexualinstinkte), andererseits iibt er eine hemmende Wirkung auf 
das normale Hahnengefieder aus. Die hennenfedrigen Sebright
hahne erscheinen also als Hermaphroditen auf endokriner Basis. 

Bei dem sexuell gut ausdifferenzierten Stichling haben neuer
dings Titschak (1922) und van Oordt (1924) Untersuchungen 
angestellt. 

Das Hochzeitskleid des Mannchens, das mit nahender Brunst 
entsteht und wahrend des Brutgeschaftes bestehen bleibt, ist ein 
Ausdruck des erhohten Stoffwechsels. In der Brunst vermehren 
sich die Erythrophoren und Melanophoren auBerordentlich stark, 
die Guanophoren gehen in Zahl sehr zuriick. 

Die Brustflossenmuskeln des Mannchens sind viel starker und 
faserreicher als beim Weibchen, dabei iiberwiegen dort die plasma
armen, hier die plasmareichen Fasern. Die Riickenmuskulatur ist 
beim Mannchen starker als beim gleich langen Weibchen. - Die 
Gehirne der Mannchen sind makroskopisch wie die der Weibchen, 
aber in allen A bschnitten groBer. Zahlungen der Elemente von 
Faserziigen und Kerne ergaben meist groBe Konstanz; doch hatte 
der Kern des Fasciculus longitudinalis dorsalis bei briinstigen 
Mannchen 64-67, bei Weibchen nur 37-43 Zellen; ein Teil 
derCommissura posterior, ebenso der Tractus tegmento·cerebellaris 
und das tJbergangsganglion sind beim Weibchen starker als beim 
Mannchen. Ersterer, rein motorisch, steht zu den Geschlechts
funktionen wohl nicht direkt in Beziehung; seine VergroBerung 



Keimdriisen und Wachstum. 363 

entspricht der starkeren Rumpfmuskulatur des Mannchens. Uber
gangsganglion und Commissura posterior haben Assoziationsfunk· 

a. 

b 
Abb. 159 a, b. a Schnltt durch die Urniere eines 0 Stlchlings 1m Okwber. Die Nlere hat 
excretorlsche Funktion. Nur die UrnlerenkaniLlchen sind gezeichnet. Vergr.106ma.1. (Nach 
v .. n Oord t.) - b Schnltt durch die Urniere eines brlinstlgen 0 Stlchllngs. Die Ur· 
nierenkanlilchen mit secrewrlscher Funktion. Die gleiche Vergrollerung (106) wie in Abb. a. 

(Nach van Oordt.) 
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tion und konnten daher den Geschlechtsinstinkten dienen. Dnter
schiede zeigen ferner die Kopfniere (in der relativen Haufigkeit 
gewisser Zellen) und Urniere (Abb. 159a, b). 1m hinteren, ver
dickten Teil der letzteren vermehren und vergroBern sich beim 
briinstigen Mannchen die Kanalchen, deren proximaler Teil den 
Schleim zum Nest-bau absondert. Auch Harnblasen und Urnieren
gange sind beim Mii.nnchen groBer. 

1m Friihling vergroBert sich die Niere sehr betrachtlich; der 
Durchmesser der Nierenkanalchen wird viel groBer; das Epithel 
dieser Kanalchen wird drei- bis viermal so hoch und sondert 
den Schleim zum Nestbau abo Die Brustniere besitzt also nicht 
nur eine excretorische, sondern auch eine sehr ausgepragte secre
torische Funktion. Nach Courrier behalt der Anfangsteil der 
NierenkanlUchen seine excretorische Funktion wahrend der Brunst. 

Die Harnblase ist groBer und die Urnierengange sind beim 
briinstigen Mannchen langer und dicker als beim Weibchen. 

Die Leber ist beim Weibchen relativ zum Korpergewicht 
groBer als beim Mannchen. Der iibrige Verdauungstrakt, Herz 
und Sinnesorgane zeigten keine Unterschiede. Durch die Brut
pflege ist sparsame Besamung der Eier, geringe Samenerzeugung 
ermoglicht; die hier ersparten Stoffe werden beim Mannchen 
"durch die Muskulatur, durch die Niere, durch das lebhaftere 
Temperament wieder verbraucht". 

Van Oordt hat gezeigt, daB es gelingt, im Winter durch Er
hohung der Wassertemperatur die sekundaren Geschlechtsmerk
male des zehnstachligen Stichlings zwei bis drei Monate friiher 
als in der Natur zur Entfaltung zu bringen. Dabei wurden die 
Licht- und Futterbedingungen so giinstig wie moglich gehalten. 
Es ist also sehr wahrscheinlich, daB im Friihling das Auftreten 
der sekundaren Geschlechtsmerkmale u. a. an eine bestimmte 
Wassertemperatur gebunden ist. 

1m Experiment entwickelten sich die sekundaren Geschlechts
merkmale in ganz derselben Weise wie in der Natur; eben so 
waren die Veranderungen des Hodens dabei ganz die gleichen. 

Es gibt wohl wenige Tiere unter den Amphibien, die einen 
scharfer ausgepragten Geschlechts·dimorphismus aufweisen als die 
Tritonenarten. Am auffallendsten ist wohl der machtige Riicken
kamm oder die Crista des briinstigen Triton cristatus-Mannchens, 
die gleich der Brunstschwiele der Anuren ein cyclisches Geschlechts-
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merkmal darstellt und deren Abhangigkeit von der Keimdriise 
ebenfalls experiment ell erwiesen ist. Die stark vorgewOlbten, schwarz 
gefarbt erscheinenden Kloakenhiigel, die dunkel pigmentierte 
untere Schwanzkante und endlich die wei Ben Streifen an den 
beiden Seiten des Schwanzes gehoren ebenfalls zu den Geschlechts
merkmalen unserer Tritonen. Der weibliche Triton besitzt keine 
Crista, die Kloakenhiigel sind flach und gelb gefarbt. Die gelbe 
Farbung setzt sich der ganzen unteren Schwanzkante entlang 
fort. Auch die weiBe Verfarbung der beiden Schwanzseiten kommt 
bei den weiblichen Tritonen nicht vor. 

Die im erwachsenen geschlechtsreifen Zustand voneinander so 
abweichenden Tiere stimmen in ihren jugendlichen Entwicklungs
stadien in ihrem Habitus in weitem MaBe iiberein. Die jugend
lichen Tritonen besitzen naturgemaB keine Crista, es fehlt den 
jugendlichen Tritonenmannchen auch die typische Farbung der 
Schwanzseite und der unteren Schwanzkante. Hingegen ist es fiir 
alle juvenilen Tritonen allgemein charakteristisch, daB sie in ihrem 
Habitus dem des erwachsenen Weibchens ahneln. Junge. Tritonen 
besitzen an jenen Stellen des Riickens, wo sich spater beim 
Mannchen der Kamm entwickelt, ahnlich dem erwachsenen Weib
chen, einen schmalen, manchmal von dunklen Flecken unter
brochenen gelben Streifen. AuBerdem ist ihre untere Schwanz
kante wie beim erwachsenen Weibchen gelb gefarbt. Es besteht 
dariiber gar kein Zweifel, daB diese Pseudogeschlechtsmerkmale 
der juvenilen Formen gute Artmerkmale sind, aus denen sich 
im Sinne Tandlers die sekundaren Geschlechtsmerkmale aus
differenziert haben. 

Champy, dem wir wichtigeAufschliisse iiber die Keimdriisen
physiologie verdanken, verfolgt das Auftreten der Geschlechtsmerk
male bei einem Satz von Triton alpestris vom Eistadium bis langere 
Zeit nach der Metamorphose (1923). Die jungen Larven sind hin
sichtlich ihrer Geschlechtsmerkmale vollkommen ahnlich. Der erste 
Geschlechtsunterschied besteht darin, daB sich noch zur Larvalzeit 
bei einem Teil der Tiere die Keimdriise durch Ausbildung einer 
zentralen Hohle und Kernveranderungen (heterotypische Prophasen
bildung) als Ovarium kennzeichnet, wahrend bei den Mannchen 
die Struktur der Keimdriisenanlage noch unverandert bleibt. 
Kloake und Geschlechtsgange stimmen zu dieser Zeit bei beiden 
Geschlechtern iiberein. Nach der Metamorphose sind Hautkleid 
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und Geschlechtsgange bei beiden Geschlechtern sechs Monate lang 
gleich ausgebildet, trotzdem die Keimdrusen bereits deutlich 
differenziert sind. Nur die Kloake zeigt Geschlechtsunterschiede, 
insofern als die Kloakenpapille beim Mannchen gut entwickelt, 
beim Weibchen infolge der hemmenden Wirkung des Ovars aber 
stark zuruckgebildet ist. Die Kloakendrusen sind beim Mann
chen noch nicht entwickelt, wohl aber das Receptaculum seminis 
beim Weibchen. Diese erste geschlechtliche Differenzierung er
folgt ohne Mitwirkung einer interstitiellen Druse, da eine solche 
zu dieser Zeit weder beim Mannchen noch beim Weibchen vor
hand en ist. 

Nach M.NuBbaum ist der braune Landfrosch dadurch aua
gezeichnet, daB seine Geschlechtsstoffe cyclisch im Laufe eines 
Jahres neugebildet werden. 1m Fruhling werden die reifen Samen
faden nach auBen entleert, auch die Samenblasen werden fast 
vollstandig von ihrem Samenfadenvorrat befreit. Die Hoden sind 
zu dieser Zeit ziemlich groB und haben eine weiBe Farbe. Ein 
betrachtlicher Vorrat von Spermatozoen bleibt noch in ihnen 
zuruck, der spater resorbiert wird. Der Hoden nimmt dann bis 
zum Juni an GroBe ab und erreicht Anfang dieses Monats seln 
geringstes Volumen. Von nun an beginnt der Hoden wieder anzu
schwellen und bis in den August hinein zuzunehmen. Auch die 
Samenblasen, wie H. Gerhartz beschrieben hat, verkleinern sich 
zuerst, nehmen aber nachher auch wieder an GroBe zu. Von 
September an schwellen die Hoden wieder ab, und Anfang Oktober 
ist das Hodenvolumen gegen das der Monate August und Sep
tember schon betrachtlich zuruckgegangen. Wah rend vorher die 
Farbe der Oberflache ein durchsichtiges Grau war, ist sie jetzt in 
glanzendes WeiB ubergegangen. Wie man auBerlich schon er
kennen kann, ist auch der Querschnitt der Hodenkanalchen vom 
September an bis zum November kleiner geworden. Die Ur
sache der Verkleinerung des Hodens ist durch die Verdichtungs
vorgange bei der Umwandlung der Samenzellen zu Samenfaden 
bedingt. Auch kann dadurch eine Volumenverminderung herbei
gefUhrt werden, daB eine Reihe von den im August durch Teilung 
gebildeten Zellen zugrunde gehen (Abb. 160). 

DaBegattungsorgane, die mit dem Urogenitalsystem zusammen
hangen, bei den Froschen fehlen, so kommen fUr die internen 
subsidiaren Merkmale nur die Samenblasen, die allerdings ein 
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auffalliges Sexusmerkmal darstellen, in Betracht. Der Bau und 
die Tatigkeit dieser Organe sind von M. NuBbaum (1911) ein
gehend beschrieben worden. Bei Rana jusca sitzen sie lateral dem 
erweiterungsfahigen W olffschen Gang auf. Sie entstehen wahr
scheinlich so, daB aus dem W olffschen Gange an dieser Stelle 
lateral isolierte Rohrchen hervorsprossen, die durch ihre Ver
einigung und weitere Ausbuchtung an der Peripherie zu Samen
bIas en werden. Die Zuleitungsrohren von dem W olffschen Gange 
aus durchsetzen die Samenblase in querer Richtung. Auf der 
freien Flache der letzteren, der lateralen Endkante und auf der 
ventralen und dorsal en Seite der Samenblase tragen sie hohle End
blasen. Die Zahl der Zuleitungsrohren kann bis zu 16 betragen. Diese 
Endblasen sind es nun, die beim geschlechtsreifen Mannchen im 
Laufe des Jahres die groBten pro- und regressiven Veranderungen 
durchmachen. Schon 
Gerhartz sagt von 
dieserWandlung:"Die 
OberBache der Sa-
men blase ist zur Zeit 0 
der Evolution ganz 
glatt,. Die zur Zeit a 
der Brunst sichtbaren .IIH'il 
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Abb. 160 a - c. J ahreszeitlicher Wechsel der HodengriiJ3e von 
sind dann vollstandig Rana tempora.ria . XatiirHche Grone. (Nach WitschL) 

ausgeglichen." 
Bei Rana esculenta fehlt eine eigentliche Samenblase. Es ist 

nur ein erweiterungsfahiger kaudal zur Niere gelegener Abschnitt 
des Wolffschen Ganges vorhanden. Dieser Befund M. NuBbaums 
ist um so auffallender, als Rana jusca und esculenta als nahe ver
wandt angesehen werden. Dennoch sind sie, wie NuBbaum sagt, 
"bis in die entlegensten Winkel ihrer Organisation verschieden". 
Auch die Verhaltnisse des Ligamentum triangulare testis sind bei 
beiden Formen fundamental verschieden. 

W olffscher Gang und Samenblase bestehen aus folgenden 
Schichten: Dnter dem Peritoneum befindet sich eine Bindegewebs
schicht, in der auch feine elastische Fasern verlaufen. Es folgt 
dann eine Schicht von marklosen Nerven und dann glatte Muskel
fasern, die, von langgestreckten elastischen Fasern begleitet werden. 
An der Basis jeder Zu\eitungsrohre ist ein Sphincter vorhanden. 
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Das Epithel, welches das Lumen auskleidet, ist aus zwei ver
schiedenartigen Zellen und deren Dbergangsform zusammengesetzt. 

Wenn wir die cyclischen Veranderungen der Samenblase fUr 
jede Brunstperiode feststellen wollen, so mu13 "der ganze Kreis 

1/ 
a b c 

... Y· ~: G .... _N 

d e f 
Abb. 161 a-f. a lIIannchen von Rana 'usea , am 22. Juni 1906 frisch gefangen. - bAm 
3. Oktober 1905 frisch gefangen. - c Am 5. September 1905 frisch gefangen. - d Vom 
26. Mllrz 1907. - e Yom 8. Marz 1906 gleich nachdem Laiehen des umarmten Weibchens.
f Ausfiihrung.giinge der Samenblase von Rana 'usea zur Laichzeit. 1. stark mit Sperma 
gefiillt, 2. fast leer. Vergr. 4fach. E Ausmiindung des WoIffschen Ganges, F Fettkorper, 
H Hoden, I.N linke Niere, m Mesorchium, n Nebenniere, N Niere, r.Nrechte Niere, r. Srechte 

Samenblase. W . G Wolffscher Gang. (Nach Nu/3baum.) 

der fort- und riickschreitenden Veranderungen, die einen Cyclus 
zusammensetzen, in Be.tracht gezogen werden" (Abb. 161 a-f) 
[M. NuBbaumJ. 
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Die Samenblasen sind am kleinsten im Monat Juni. Wolff
scher Gang und Samenblase sind dann schmal, und die Ober
fiache der Samenblase ist frei von sichtbaren VorwOlbungen der 
Endblasen. Auch die Roden sind zu dieser Zeit noch klein. 1m 
Monat September ist die Samenblase schon bedeutend verbreitert, 
ebenso der Wolffsche Gang. Die Samenblase laBt keine Aus
buchtungen an den Randern erkennen, und an ihrer Oberflache 
sind kuglige hohle VerWOlbungen, die Endblasen, sichtbar. 

1m Oktober gehen die VergroBerungen noch weiter, wie auch 
der Roden jetzt reifende Samenfaden zeigt. In dieser GroBe ver
bleiben nun die Samenblasen bis zum Zeitpunkt der Umklamme
rung des Weibchens. Der Wolffsche Gang ist jedoch zu Anfang 
der Umarmung von der Niere bis zum caudalen Rande der 
Samenblase erweitert, und in ihm liegt eine weiB glanzende 
Samenfiiissigkeit. Erst etwas spater dringt auch das Sperm a 
in das Innere der Samenblase ein und blaht zusammen mit dem 
Secret die Endblasen auf. 

Kurz nach der Umklammerung, also wenn die Besamung der 
Eier erfolgt ist, sind die Samenblasen noch stark aufgetrieben, 
enthalten aber nur noch sparlich Samenfaden. Nur im W olff
schen Gange befinden sich entlang der Samenblase dicke weil3e 
Pfropfe von Sperma. 

N eben diesen aul3erlich sichtbaren Veranderungen studierte 
M. NuBbaum auch die histologischen cyclischen Erscheinungen. 

Ende Marz sind alle Schichten aul3erordentlich stark ent
wickelt, sowohl Bindegewebe wie Muskulatur als auch das Epithel
lager, das sehr hoch ist und im W olffschen Gang und den Zu
leitungsrohren gefaltelt erscheint. Besonders fallt die reiche Ent
wicklung der Endblasen mit sehr hohem Epithel auf. Durch die 
pralle Fiillung der Samenblase bei der Umarmung sind aIle Teile 
stark aufgetrieben, und das Epithel ist abgefiacht. 

Nach der Brunstzeit nehmen alle Teile wieder an GroBe be
deutend abo Schon im April ist eine starke Verkleinerung be
merkbar. Das Epithel wird in allen Fallen niedriger, und auch 
die Muskeln treten mehr und mehr zuriick. Etwa vier bis fiinf 
Wochen nach der Brunst besteht schon die Rauptmasse eines 
Schnittes durch die Samenblase ausBindegewebe, wahrend im 
September die Epithelien und Muskeln vorherrschen. Die Ver
kleinerung geht dann, wie das Gerhartz nachwies, in den folgeri-

Harms, Korper und Keimzellen. 24 
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den Monaten schon weiter, urn im Juni den groBten Tiefstand zu 
erreichen. Von da an regenerieren die Samenblasen wieder langsam. 

Wie die iibrigen SexusmerkmaIe, so erleiden auch die Samen
blasen durch die Kastration eine Riickbildung (Abb. 162 a, b). 

p 

p 

Abb.162b. 

Abb. 162a, b. a Sr.hnitt senkrecht zum 
WoIffschen Gang durch die Samenblase 
eines Kastraten von Ranafusca, der im Juni 
operiert und Mitte November getiitet wurde. 
Vergr.20fach. - b Schnitt senkrecht zum 
WoIffschen Gang dureh die Samenblase 
von Ranafusca von Ende September. Vergr. 
20fach. eEpithel, IZuleitllngsrohr, mClresen
terium,p Bauchfell, s Hiillschicht, w Wol ff
scher Gang, zEndblase. (Xach Xu /3baum.) 

Jedoch scheinen auch sie, wie 
ich aus mehreren Praparaten fest
stellen konnte, einen leisen An
klang an die normalen cyclischen 

J 

Abb. 163. Drei Anlagen junger Ampullen 
verschiedener jiingerer Stadien in der 
Bamenblase von Rana fusca. Zustand 

im Monat Juni. (Nach Nu/3baum.) 

Verhaltnisse darzubieten, indem sie auch bei Kastraten in den 
Herbst. nnd Wintermonaten etwas starker entfaltet sind, als im 
Sommer, wie das auch Witschi 1925 festgestellt hat. 
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1m Epithel der Samenblasen gibt es zweierlei verschiedene 
Zellarten, die aber nur wahrend der Brunstzeit gefunden werden, 
dagegen nicht im Juli. 1m 
Oktober find en sich in den 
W olffschen Gangen und 
in den Zuleitungsrohren 
protoplasmatische und mit 
Secret gefiillte dunklere 
und hellere Zellen. Die 
Endblasen dagegen haben 
nur hohe, breite, cylin
drische Zellen. An der 
Basis dieser Endblasen
epithelien liegen groBe 
Zellen mit zerkliiftetem 
Kern und reichem Korn
cheninhalt. M. NuBbaum 
halt sie fiir ausgewanderte 
Lymphzellen. Wahrend 
der U marmung finden sich 
im ganzen Bereich der 
Samenblasen groBe helle 
Zellen und dunklere klei
nere. Es sind das ver
schiedene Secretionspha
sen, und zwar enthalten 
die hellen Zellen das fer
tige Secret, wah rend die 
dunklen es schon ausge
stoBen haben. 

Histologisch tretenEn
de Juni schon die ersten 
Zeichen der Regeneration 
auf (Abb. 163). Es zei
gen sich an den blinden 
Enden der Leitungsroh
ren kleine, farblose Zell
nester mit dicht gedrang
ten Kernen, in denen auch 
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Abb. 164. Essig-Osmiumpraparat der RUekenmarks
nerven und des Sympathieus zum Nachweis des 
Ursprunges der Samenblasennerven bei Rana IU8ca. 
Die Harnblase, der Mastdarm und die Samenblase 
sind von reehts her umgeklappt, soda Ll sie ihre dor
sale Seite dem Beschauer zuwenden. Die RUcken 
marksnerven sind mit romischen, die RUckenwirbel 
mit arabischen Ziffcrn bczeichnet. B Harnblase, R 
Rectum, SSamenblase, Os.c Oscoccygis, Sallfusculus 
sphincter ani, M. p_ Musculus piriformis, cc Nervus 
cutaneus coccygeus, an der Haut des Afters sich 
verzweigend. cIa Nervus cutaneus femoris dorsalis 
(bei G a u p p N. cutaneus femoris posterior), vgl. die 
Abb. 1, 19 lind 20 von Nuflbaums Abhandlung im 
Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 52, in betreff der 
Hautnerven. Der Nerva geht von dem sympathi
schen Ganglion des 10.RUckenmarksnerven zuerst zur 
Niere und mit der letzten ihrer Arter!en ZHr Samen
blase. Der Nerv b kommt ohne Umweg Yom Gan
glion sympathicum des 11. RUckenmarknervs direkt 
zm Samenblasc. Vergr. 4fach. (Naeh Nuflbaum.) 

24* 
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haufig Mitosen anzutreffen sind. Aus diesen Zellnestern werden 
neue Endblasen. 

Kurzer Erwahnung bediirfen auch die Nerven der Samenblasen 
(Abb. 164). Sie verlaufen mit den oberen Nerven der Cloake in 
dem 10. und 11. Riickenmarknerven und gehen von der medio
dorsalen Seite an den Ductus ejaculatorius heran. Der Nerv der 
Samenblasen gabelt sich von dem oralen Cloakennerven ab und 
verzweigt sich so, da6 ein dorsaler Zweig in der Richtung des 
Ductus ejaculatorius, der ventrale lateral in die Gegend der Aus
buchtung der Samenblase geht. In der Samenblase sind zwei 
Endplexus vorhanden, einer fiir die Muscularis und einer fiir die 
Schleimhaut. In den Nervenstammen Hegen markhaltige und mark
lose Fasern. In den Verastelungen jedoch werden die markhaltigen 
Nerven marklos und stellen Achsencylinder mit Schwannschen 
kernhaltigen Scheiden dar. Au6erdem lassen sich noch Nerven in 
den sympathischen GangHen des 10. und 11. Nerv'3n verfolgen. 

Anhangsweise sei hier bemerkt, da6 auch das Hodennetz bei 
den Batrachiern und vor allem bei den Urodelen cycHschen Ver
anderungen unterworfen iat. Bei der Brunst fiillen sich diese 
Teile mit Samen und wachsen auch schon vor der Brunst heran, 
um nach derselben in der Gro6e ihrer Zellen wieder abzunehmen. 
M. Nu6baum hat fiir Rana /usca die Ma6e der Kanalchen ge
nau festgestellt. Sie messen im November 0,08 mm, im Februar 
0,09 mm, auf der Hohe der Brunst bis zu 0,132 mm, Ende April 
0,12 mm, Ende Mai nur noch 0,07 mm und im August schon wieder 
0,08 mm. Bemerkenswert ist, da6 das Hodennetz eine mit den 
Samenblasen zusammenfallende cyclische Veranderung durchmacht. 

trber die Tatigkeit der Samenblasen herrschte bis zu der Unter
suchung Nu6baums ziemliches Dunkel. Die Untersuchungen, 
die von Tarchanoff und Steinach iiber diesen Gegenstand vor
lagen, standen einander schroff gegeniiber. Tarchanoff halt die 
Samenblasen "fiir den Ausgangspunkt der zentripetalen Er
regungen, die die Froschmannchen zum Geschlechtsakt bewegen". 
Steinach jedoch stellt fest, "da6 der Geschlechtstrieb durchaus 
nicht vom Fiillungsgrad der Samenbliischen abhangig oder von 
seiten derselben wachgerufen ist, und da6 von diesen Organen 
der Geschlechtsakt in keiner Weise beeinfiuBt wird". Steinach 
stellte au6erdem fest, da6 die Funktion als Samenbehalter sich 
erst wahrend der Umarmung anbahne. 
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Wahrend nun sicher ist, daB die cyclischen Veranderungen 
der Samenblasen auBer der Paarungszeit von den Roden abhangig 
sind, war noch festzustellen, welche Aufgabe sie bei dem Be
gattungsakte haben. Schon lange vor der Paarungszeit werden in 
den Zellen der Samenblasen Secrete gebildet, veranlaBt durch die 
Hormone des Rodens, die zu Beginn der Umklammerung in das 
Lumen der Samenblasen eintreten und eine bedeutende Ver
groBerung derselben hervorrufen. Erst nachher stromen die Samen
faden ein und vergroBem nun die Blasen noch etwa auf das 
Doppelte, wobei aber nur eine Dehnungserscheinung zu konsta
tieren ist und kein Wachstum. 

Wahrend wir nun iiber das Zustandekommen der Umklam
merung briinstiger Weibchen von seiten der Mannchen Klarheit 
haben, miissen die Vorgange bei der einmal eingeleiteten Copu
lation noch weiter verfolgt werden. Wir hatten schon gesehen, 
daB zu Anfang der Copulation sich noch kein Sperma in den 
Samenblasen befindet. Wahrend dieser Zeit sind die Eingange 
zu den Samenblasen durch die in ihnen enthaltenen Muskeln noch 
verschlossen. Wahrend der Brunstzeit erschlafft die Samenblase 
offenbar durch nervosen EinfluB, und der im Roden frei ge
wordene Samen vermischt sich mit mehr oder weniger Ram und 
tritt in die Samenblasen ein. 

Da eine kiinstliche Fiillung der Samenblase auBerhalb der 
Brunstzeit nicht zu einer Begattung fiihrt, so kann auch die 
normale Dehnung der Samenblase nicht fiir die Umklammerung 
verantwortlich sein. Es geht auch aus der Steinachschen Be
obachtung hervor, daB zu Anfang der Umarmung die Samen
blasen leer sind. 

Weitere Klarheit iiber diesen Punkt konnten erst Exstirpa
tionen der Roden oder der Samenblasen erbringen. Diese Ver
suche sind in planmaBiger Weise von M. NuB b au m angestellt 
worden. Es konnte durch diese mehrfach variierten Versuche 
festgestellt werden, daB zu Anfang der Brunst die kiinstliche Ent
leerung der Samenblasen den Begattungstrieb der Mannchen nicht 
aufhebt; ein Befund, den Steinach schon ·gemacht hatte. Ent
fernt man klammernden Froschmannchen die gefiillten Samen
blasen, so tritt eine Starung des Begattungstriebes nicht ein, 
wenn nur der Roden wahrend der Brunstzeit noch imstande ist, 
die Entleerung der Samenfaden noch kraftig zu unterhalten. Wird 
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die Samenblase nur teilweise zerstort, so kann noch eine Be
fruchtung stattfinden. 

Bemerkenswert ist ferner, daB bei gewaltsamer Trennung der 
copulierenden Paare beim Mannchen der AbfluB des Samens auf
hort. Oft wird aber, offenbar unter der Wirkung der Gefangen
schaft, die Paarung freiwillig aufgegeben, auch dann hort das 
EinflieBen des Samens in die Samenblasen auf. 

Der Begattungstrieb kann nur aufgehoben werden, wenn 
Hoden und Samenblasen gleichzeitig entfernt werden, wahrend 
die Kastration die Brunst bei gefiillten Samenblasen nicht unter
bricht, wie auch die Entfernung der gefiillten Samenblasen allein 
den Copulationstrieb nicht unterdriickt. 

Bei allen diesen Versuchen wurde immer das Mannchen wahrend 
der Operation vom Weibchen getrennt. Ganz anders gestalten sich 
die Erfolge, wenn das Mannchen wahrend der Operation in der 
Umklammerung bleibt. Es braucht dann nur das Umklammerungs
centrum und der Ursprungsbezirk des Plexus brachialis erhalten 
zu bleiben, aIle sonstigen Verletzungen und Verstiimmelungen 
heben den Begattungsakt nicht auf. So hat z. B. Spallanzani 
Froschmannchen wahrend der Copulation dekapitiert und das 
Riickenmark zwischen dem dritten und vierten Wirbel, also 
unterhalb des Plexus brachialis, durchschnitten, ohne daB die 
briinstige Umarmung des Weibchens unterbrochen wurde. Goltz 
sah sogar, daB selbst nach Kastration die Umklammerung nicht 
aufhorte. 

Die Anlockung des Mannchens geschieht, wie Goltz es zeigte, 
durch die Hautausdiinstungen des Weibchens, die also den erst en 
AnstoB zur briinstigen Erregung geben. Wahrend der Umarmung 
werden dann beim Mannchen durch die von der Haut seiner Brust 
und Arme ausgehenden sensiblen Reize Hoden, Netz und Samen
blasen mit Sperma gefiillt. Der Vorgang der FiiIlung und Ent
leerung der Blasen bedingt, wie wir gesehen haben, eine Er
schlaffung der Ringmuskeln in den Zuleitungsrohren. Da nun 
aber das Tier auch eine willkiirliche Mitwirkung bei der Ent
leerung des Samens haben muB, weil sie nur erfolgen darf, wenn 
das Weibchen die Eier legt, so miissen Hemmungs- und Be
wegungsnerven zur Samenblase ziehen. Zur Zeit der Copulation 
miissen die Ringmuskeln dann erschlaffen, wahrend aIle anderen 
Muskeln sich zusammenziehen. Fiir aIle diese Annahmen hat 
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M. Nu13baum die experiment ellen Beweise erbracht, und zwar 
durch Nervendurchschneidung und Reizversuche, deren Resultate 
kurz folgende sind: 

"Durchschneidung des Plexus lumbosacralis erweitert die 
Samenblase." 

"Reizung des elf ten Nerven verengert sie." 
"Durchschneidung der Rami communicantes im Plexus lum

bosacralis verengert die Samenblase, und Reizung des Brustsym
pathicus hebt die Verengerung nicht auf." 

"Eine zur Erweiterung fiihrende Reizung der sacral en Rami 
communicantes ist zur Zeit nicht gemacht." 

Wenn nun der Hoden in jedem Monat einen bestimmten 
Entwicklungsgrad zeigt, so ist von vornherein anzunehmen, da13 
auch die Samenblasen und Daumenschwielen hiermit in Ein
klang stehen. Das trifft indessen nicht vollstandig zu; z. B. 
beginnen die Samenblasen erst im August zu wachsen, wenn 
der Hoden schon eine betrachtliche Gro13e erreicht hat und die 
Spermatogenese schon lebhaft in Gang gekommen ist. Bemerkens
wert ist, da13 die Zwischensubstanz erst von August an wieder 
nachzuweisen ist, die ebenfalls nach der Brunst schwacher ge
worden war und nun bis zum nachsten Fruhling wieder den 
Hohepunkt ihrer Entwicklung erreicht. A.hnliche Verhaltnisse 
habe ich auch bei der Kri:ite gefunden. Wie N u 13 b au m fest
stelIte, gilt dasselbe, was von der Samenblase gesagt war, auch 
von den Daumenschwielen und dem Vorderarmmuskel; auch hier 
fallt die machtigste Ausbildung des Hodens nicht mit der maxi
malen Ausbildung der Daumenschwielen und Vorderarmmuskeln 
im Friihling zusammen. 

Die cyclischen Veranderungen, die sich an den Daumen
schwielen bemerkbar machen, spielen sich folgenderma13en ab 
(Abb.165a-f). Nach der Brunst bemerkt man, da13 die Daumen
schwielen mit ihren Drusen machtig zuruckgehen. Wahrend der 
Brunst sind die drei Partien der Daumenschwiele schwarz ge
farbt, und zwar ruhrt das von einer Pigment ablagerung in den 
verhornten Zellen her. Die ganze Daumenschwiele ist bedeckt 
mit spitzkegeligen Hi:ickern, die von drei aufeinander geschich
teten, verhornten Zellagen gebildet werden, die verschieden alt 
sind (Abb. 165f). (Wahrend der Bildungszeit ist nur eine diinne 
Schicht vorhanden.) Die Spitzen dieser Daumenschwielenhi:icker 
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sind etwas nach innen gebogen, so daB sie bei der Umklamme
rung des Weibchens als Widerhakchen dienen konnen. Die Epider-

Abb.105:\. 

Abb. J65b. 

Abb.165c. 

mis ist zu dieser Zeit ziemlich dunn und besteht nur aus wenigen 
Zellagen, etwa vier bis fUnf. In jeden Hocker erstreckt sich eine 
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CoriumpapiUe, die reich mit GefaBen und N erven versehen ist. 
1m Corium befinden sich die machtig entfalteten Daumenschwielen-

.~ bb.lG5d . 

. Abb.165 c. 
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driisen, die einen einfachen tubulosen Typus aufweisen. Das 
Epithel ist von einer diinnen Tunica muscularis umgeben, auf 
die eine bindegewebige Schicht (Abb. 166b, c), die Tunica fibrosa, 
folgt. Der Ausfiihrungsgang ist langgestreckt und zeigt ein weites 
Lumen, das mit einer doppelten Lage von Zellen ausgekleidet 
ist. Die Miindung des Ausfiihrungsganges, die zwischen den 
Coriumpapillen und Daumenschwielenhockern liegt, wird von meh-

Ep 
Abb.165f. 

Abb.165a-f. a Rana jusca Anfang Mai Dach der Brunst, Hocker und Driisen reduziert. 
b 26. Junl. Driisen sind schon wieder etwas gewachsen, Hocker noch nicht. - c 12. Sep
tember. Driisen und Hocker in Wucherllng. - d Ende Kovember. Driisen fast maximal 
entwickelt. Hocker miichtig, aber noch stumpf. - e Wiihrend der Brllnst im Friihling. 
Hocker lind Driisen in maximaler Allspriigllng. Unter der Epidermis Pigmentanhiillfllng, 
wodurch die schwarze Fiirbung der Schwiele im Friihling bedingt wird. - f Ep Epidermis. 

H Hocker. (OriginaIc.) 

reren ringfOrmig angeordneten Zellen gebildet. Die Driisenepithel
zellen sind hoch und cylindrisch und mit Kornchensecretzellen 
erfiillt (Abb. 166 c). Dieses Kornchensecret wird zur Zeit der 
Brunst entleert; welche Funktion es hat, ist nicht klargestellt. 
Der Entleerungsvorgang selbst kann auch durch Nervenreize aus
gelost werden, wie das A. NuB b au m gezeigt hat. 

Nach der Brunstzeit finden nun mehrfach aufeinanderfolgende 
Hautungen statt, bei denen die Hocker mit abgeworfen werden, 
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sodaB die Schwielen jetzt ein weiBliches Aussehen bekommen; 
die Hocker sind nur noch als kleine Hervorwolbungen zu erkennen, 
auf denen eine wesentlich starkere Verhornung nicht nachzu
weisen ist. Die durch 
die Begattung erschopf
ten Daumenschwielen
drusen gehen in ihrer 
GroBe betrachtlich zu
ruck, sodaB die drei 
stark hervorspringenden 
Schwielen der Daumen
partie kaum wahrzu
nehmen sind und nur 
schwer gegeneinander 
abgegrenzt werden kon
nen. 1m Gegensatz zu 
der Samenblase setzt. 
eine Regeneration der 
Da umensch wielendrusen 
schon bald nach der 
Brunst ein, sodaB die 
Entwicklung hier mehr 
mit den Bildungsstadien 
der Keimzellen Hand in 
Hand geht. Schon Ende 
Juni und namentlich 
Ende Juli lassen sich 
wieder ziemlich stark 
entwickelte Drusenzel
len mit Kornchensecret 
nachweisen, wahrend im 
August die Secretbildung 
sowohl als auch die Sa-
menbildung 
vollendet ist. 

ziemlich 
Etwas 

anders verhalten sich die 

Aq Au 

Abb.166a. Zwei Daumenschwielendriisen im Total
bUd. Ag Ausfiihrungsgang, Dm Mutterdriise, K Knospe. 

Abb.166b. Ausfiihrungsgang im Schnitt. Dz Driisen
zelle, Ep Epidermis, Tm Tunica muscularis. (OriginaI.) 

Daumenschwielenhocker. Die Abnahme dieser Gebilde, wie das 
auch Smith und Schuster 1912 feststellen konnten, geht ganz 
allmahlich vor sich. Nach ihnen kann sich die Ruckbildung sogar 
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bis in den August hinein fortsetzen. Eine eigentliche Wieder
entwicklung setzt nach ihnen erst im September ein und nimmt 
kontinuierlich bis zur Laichzeit zu. Nach meinen Beobachtungen 
beginnen die Hocker schon wieder Ende Juli zu wachs en und 
sind im August und September schon ziemlich stark ausgepragt. 
Diese zeitliche Verschiedenheit in den Beobachtungen der Daumen
schwielenhocker - Smith und Schuster haben bedauerlicher

Dz 

weise iiberhaupt nicht 
auf die Driisen geachtet 
- mag auf den verschie
denen klimatischen Ver
haltnissen beruhen. Die 
eben genannten Autoren 
legen groBen Wert dar
auf, daB wahrend des 
Sommers, wo die Dau
men glatt werden und 
die Hodenzellen machtig 
wuchern, die Epidermis 
des Daumens keiner Re
duktion unterliegt, son
dern daB die Zellen in 
Teilung begriffen sind. 
Diese Beobachtung ist 
vollstandig richtig, be
sagt aber nur, daB auch 
die Matrix fUr die Hocker 
sich schon konform mit 
den HodenzelIelementen 
entwickelt, um zur ge

Abb.160c. Epithel der Driise mit Kiirnchensecret. Dz gebenen Zeit dureh Ver-
DriisenzelIe, Trn Tunica muscularis. (Originale. ) 

hornung die machtigen 
Hocker aus sieh hervorgehen zu lassen. In der Tat ist ja . aueh 
wahrend der Zeit der maehtigsten Hoekerbildung die Epidermis 
selbst reduziert. 

Die Reduktion der Daumensehwielenhoeker erfolgt ebenfalls 
bei Rana e8culenta und bei Bufo vulgari8. Bei ersterer sind alIer
dings die cyclisehen Vorgange nieht so deutlieh, wenn sie aueh 
ahnlieh wie bei Rana jU8ca ablaufen. Bei der gewohnliehen 
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Krote liegen die Verhaltnisse schon deshalb etwas anders, weil 
hier die morphologischen Verhaltnisse vollstandig verschieden von 
denen der Frosche sind. Wahrend bei den Froschen nur der 
Daumen eine Schwiele tragt, sind bei der Krote die drei ersten 
Finger mit einer sol
chen versehen. Sie 
liegen hier nicht wie 
bei den Froschen 
volar und etwas seit
lich, sondern auf dem 
Riicken der Finger. 
Es hat das seinen 
Grund darin, daB 
die Begattungsweise 
eine andere ist als 
bei den Froschen. 
Die Mannchen sind 
bedeutend kleiner 
als die Weibchen 
und reichen daher 
bei der Klammerung 
mit ihren vorderen 
Extremitaten nur 
bis in die Achsel
hOhle der Weibchen, 
wo natiirlich die 
Stellung der Hand 
mit der Riickenfl.a
che der drei ersten 
Finger gegen die 
Haut des Welbchens 

a 

11 

die gegebene ist. b 
Die Hocker stehen Abb. 167a, b. Schnitt durch die Krotenschwiele im Friihling. 

infolgedessen auch 
nicht im Winkel zur 

Dr Driise, Ep Epidermis, H Hocker. (OriginaL) - b Starker 
vergroBertes DriisenepithcL (OriginaL) 

Hautoberfl.ache, sondern sie stellen kleine plumpe Spitzkegel dar 
(Abb. 167,a), die mit nach innen zu gerichteten Hornstacheln 
versehen sind. Diese wirken also, wenn die Daumenschwielen
hocker sich in die Haut des Weibchens eindriicken, als Wider-
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hakchen. Die Hocker sind hier wahrend der Brunst ebenfalls 
pechschwarz, bestehen aber im Gegensatz zu den Froschen nur 
aus einer einzigen, sehr dicken verhornten Zellage. Die Corium
papillen ragen auBerordentlich tief in die Hocker hinein, so daB 
die Epidermis nur aus wenigen Zellagen besteht und das Aus
sehen einer stark gewellten Linie hat. 

Besonders a uffallend ist (und bisher nicht beobachtet), daB 
eigentliche Daumenschwielendrusen bei Bufo vulgaris nicht vor
kommen. Die Drusen, die wir hier vorfinden, sind zwar etwas 
groBer als die sonst in der Haut vorkommenden (Abb. 167a, b), 
sind aber noch durchgehends schleimproduzierende Drusen. Be
merkenswert ist jedoch, daB zwischen diesenSchleimepithelzellen des 
Drusenlumens immer einige Zellen eingestreut sind, die ein Korn
chensecret enthalten und die mit den ausschlieBlich Kornchen 
bildenden Drusen der Daumenschwielen zu vergleichen sind. Die 
alte Ansicht Leydigs, dem ersten und trefflichsten Untersucher 
der Daumenschwielen und ihrer Drusen, daB die Daumenschwielen
drusen aus Schleimdrusen hervorgegangen waren, wird also aufs 
Beste bestatigt, da wir hier einen Ubergang vor uns haben. 

Der Ausfiihrungsgang ist noch insofern abweichend von dem 
der Frosche gebaut, als er innen von einer verhornten Zellschicht 
ausgekleidet ist, sodaB SchluBzellen, wie wir sie an der Mun
dung der Drusen der Frosche find en , sich erubrigen. 

Nach der Brunst werden auch bei der Krote mit der Hautung 
die Hocker abgflstoBen, sodaB die Schwiele kurz nach der Hau
tung schlaff und hellweiB erscheint. Schon nach einigen Tagen 
bemerkt man, daB sich kleine schwarzbraunliche Punktchen auf 
den Schwielen be find en, die immer groBer und dunkler werden 
und neue Hocker darstellen, die allerdings etwas kleiner als die 
Brunsthocker sind. Dieser Vorgang wiederholt sich bei jeder 
Hautung, bei der die Hocker immer kleiner werden, obwohl sie 
ihre Schwarzfarbung stets beibehalten. So ist also auch hier der 
eyclus der sekundaren externen Merkmale, die allerdings fast aus
schlieBlich in den Epidermishockern bestehen, klar nachzuweisen. 

Da die Anuren sehr viel zu Experimenten verwandt worden 
sind, so mogen auch noch einige Worte uber sonstige beobachtete 
Geschlechtsmerkmale folgen. 

Z e p p untersuchte die sekundaren Geschlechtsmerkmale der 
Mannchen von Rana fusca, R. arvalis und R. esculenta. Bei 
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R. arvalis-Mannchen entwickelt sich vor der Brunst ein blaues 
Rochzeitskleid, bei R. jusca ist nur die Kehlgegend blau. Bei 
R. esculenta ist die Zahl der roten Blutkorperchen gegeniiber dem 
Weibehen um etwa 4 vR. erhOht. Aueh der Ramoglobingehalt 
der Mannchen ist groBer. Bei R. jU8ca besitzt das Mannehen 
langere RintergliedmaBen als das Weibchen. Bei R. jusca ist 
das Gewicht samtlicher Knoehen beim mannlichen Gesehleeht 

- - - -Cap. 111111>. 

Cr. vell !T.---

Epic. lat. 
. Epic .• "ed. 

Elllin. 

a b 
Abb.168a, b. Bulovulgaris.Humerus, Ventralansicht. Vergr.3 1/,mal. aMannchen;bWeib
chen. Cap. lIu1l>. Caput humeri; Cr. lat. Crista lateralis; Cr. med. Crista medialis; Cr. ventT. 
Crista ventralis; Emin. Eminentia capitata; Epic. lat. Epicontylus lateralis; Spin. Spina 

tuberculi medialis. (Nach Kandler.) 

groBer als beim weibliehen. Bei R. esculenta gilt dies nur bis 
zu einer Rumpflange von 7,5 em; dariiber hinaus findet sich 
das umgekehrte Verhaltnis. Das Muskelgewicht ist beim R. fusca
Mannehen um etwa 13 vR. hoher; bei R. esculenta um etwa 5 vR. 
Typisch fur die Mannehen beider Arten sind die kleineren Quoti
enten aus den Gewiehten der Hinter- und VordergliedmaBen; 
die Mannchen besitzen wesentlich schwerere Vorderbeine. Das 
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Rautgewicht ist bei den Mannchen von R. fusca um etwa 
30 vR. hoher, ahnlich bei R. esculenia. Bei R. fusca-Mannchen 
ergab sich eine jahreszeitliche Gewichtsschwankung der Raut mit 
dem Maximum im Monat Marz. In den Augengewichten ist bei 
Jungtieren kein Geschlechtsunterschied vorhanden. Bei mittleren 
und groJ3en Mannchen von R. fusca und R. esculenta konnte ein 
Dbergewicht von 25 bzw. 20 vR. ermittelt werden. Bei R. fusca 

E ,\. carp. tad. (Cap. sup.)- -_ 

Abb.16lln. 

und R. arvalis ist das mannliche Tier durch ein nicht unerheblich 
schwereres Gewicht ausgezeichnet. Bei R. esculenta wird noch ein 
Brunstausschlag in der Epidermis beschrieben, der im Dezember 
aufzutreten beginnt und im Mai undJuni seinenRohepunkt erreicht. 

Kandler beschreibt an Rana temporaria, R. esculenta, Bufo 
vulgaris, B. viridis, Bombinator igneus, B. pachypus, Hyla arborea 
und Alytes obstetrica ns die sexuelle Ausgestaltung der vorderen 
Extremitat. Nach ausfiihrlicher Darstellung der Unterschiede in 
der Ausbildung des Skeletts und der Muskulatur folgen verglei-
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chende Untersuchungen iiber die Brunstschwielen. Dabei konnte 
u. a. festgestellt werden, daB die Daumenschwielendriisen auch 
beimMannchen des Laubfrosches vorhanden sind, infolge desFehlens 
jeglicher Hautrau-
higkeit aber bisher 
iibersehen wurden. 
Unter den unter
suchtenArten fehlen 
die Driisen bei Aly
tes obstetricans, nur 
selten findet man 
bei einem Mannchen 
dieser Art noch 
schwache Andeu
tungen davon. Bei 
B. vulgaris sind die 
Hautschwielen kraf
tig, die Brunstdrii
sen dagegen schlecht 
entwickelt. DasDau
menschwielensecret 
wirkt als Klebemit
tel. Die verschie-
denen Anurenarten 
unterscheiden sich 
hinsichtlich des Gra-
des der sexuellen 
Differenzierung von 
Skelett, Muskulatur 
und Brunstschwie
len sehr betracht
lich. Die Unter
schiede stehen im 
engsten Zusammen

ElI;t.C8rp . tad· l cep. ~up ........ __ 
Cap. lnf. _ _ - - -

fl. M t.lat. sup. l c8P:.suP.- ~:... .... ... 
C'p.lnf.,' 

Abb.169 b. 

Abb.169a, b. Bulo vulgaris. Vergr. 2'/2mal. (Abgehoben 
sind samtlicheBrust-, Schulter- und Oberarmmuskeln.) a Miinn
chen; b Weibchen. Abcl. ing. 19. Abductor indicis longus ; Abd. 
sec. Abductor secundus rtigiti ; V. Cap. iuf. (C. inf.) Caput in
ferius; Cap. sup. (C. sup.) Caput superius; Ext. carp. rad. Ex
tensor carpi radialis; Ext. carp. uln. Extensor carpi ulnaris; 
Ext. br. med . Extensor brevis medius ; Digiti II (indicis)--V; 
Ext. br. prof. Extensor brevis profundus digiti II (indicis)-V; 
Ext. dig. com. leg. Extensor digitorum communis longus; FI. 
ant. lat. sup. Flexor antibrachii lat eralis superficiaJis; Palm. 
prof. Palmaris profundus ; 'rr. m. I - III Transversus meta-

earpi I-III. (Nach Kandler.) 

hange mit den Eigenheiten des Fortpfianzungsgeschaftes der 
betreffenden Arten (Abb. 168a, b und 169a, b). 

Das Gewicht des Skelettes der vorderen Extremitat unter
liegt, wie auchDau wart(1924) in Dbereinstimmung mitKandler 
feststelIt, bei den Mannchen von Rana temporaria und Rana €sculenta 

Harms, Kiirper und KeirnzeJlen. 25 
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jahreszeitlichen Schwankungen. 1m Friihjahr nimmt es zu, wah rend 
es gegen den Herbst hin wieder zuriickgeht. Der Unterschied 
ist bei Rana temporaria ausgesprochener als bei Rana esculenta. 
Die Gewichtsabnahme erstreckt sich bei beiden Arten im Herbst 
auf das Skelett der vorderen Extremitat, doch ist das Autopodium 
daran doppelt so stark beteiligt als Radius, Ulna und Humerus. 
Auch beim Weibchen bestehen jahreszeitliche Unterschiede, die 
jedoch geringer sind als bei dem Mannchen. 

Abb.170a 

Abb.170b. 

Das hervorstechendste Geschlechtsmerkmal der Froschmann
chen sind, wie wir gesehen haben, die Daumenschwielen, die als 
Hilfsorgane der Copulation dienen. Merkwiirdigerweise hat nun 
die Geburtshelferkrote die Daumenschwielen nicht mehr; sie konnen 
aber wieder zur Entfaltung gebracht werden, wie das Kammerer 
gezeigt hat (Abb. 170 a-d). 

Das Gelingen der Aufzucht aus Wassereiern bildet nach 
Kammerer die Voraussetzung dazu, daB Brunstmannchen spaterer 
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Generationen in den Besitz der Daumenschwielen gelangen. Und 
da Boulenger jene Aufzucht mi13lungen war, bezweifelt er auch 
gleich die Existenz der Brunstschwiele. 1m Naturzustand besitzt 
zwar das Mannchen von Alytes auch wahrend der Paarungszeit 
keine Copulationsschwielen mehr, nichtsdestoweniger ist in der 

Abb. l70d. 

Abb.170a-d. Normales unbeelnfluJ3tes Miinnchen von Alytes auBerhalb der Brunst. Ende 
Juni 1913. - b Normales unbeeinfJuBtes Miinnchen innerhalb der Brunst. April 1913. -
c Normales unbeeinfiuJ3tes Weibchen innerhalb der Erunst. April 1913. - d Miinnchen der 

F,-Generation "a us Wassereiern", in Erunst. April 1913. (Nach K a m merer.) 

Daumenhaut des normalen Alytes-Mannchen ein gewisses, perio
disches An- und Abschwellen unverkennbar; ersteres ist zur 
Paarungszeit fallig und besteht in einer Dickenzunahme der 
dabei glatt bleibenden Epidermis (Abb. 170a, b). 

25* 
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Merkwiirdig ist nun, daB nach Kammerer die Schwielenent
wicklung und -riickentwicklung, sowie ihre jedesmalige neuer
liche Regeneration bei Alyte8 unabhangig vom Hormon der Ge
schlechtsdriise· ist, was in Gegensatz zu den iibrigen Anuren steht. 
Kammerer fiihrte folgenden Kastrationsversuch aus: Zwei mit 
Brunstschwielen versehene FrMannchen wurden im Mai 1909 
beiderseitig kastriert. Trotzdem trat bei der Herbstbrunst 1909 
die Schwiele wiederum auf und so fort in Halbjahrsintervallen; 
also viermal bis zum Sommer 1911, zu welcher ZeitKammerersich 
durch Relaparotomie iiberzeugte, daB die Entfernung der Hoden 
eine totale und definitive gewesen war. Die hodenlosen Mann
chen zeigten genau dieselbe Evolution und Involution der Schwiele 
wie die hodentragenden; wenigstens soweit der makroskopische 
Befund und einfacher Lupenbefund in Frage kommt - mikro
skopische Untersuchung unterblieb - ist in Ausdehnung und 
Starke der Schwielenbildung keinerlei Unterschied zwischen Ka
straten und solchen Mannchen zu erkennen, die sich im Besitz 
ihrer Testikel befinden. 

Es muB allerdings betont werden, daB diese Versuche an Alyte8 
dringend der Nachuntersuchung bediirfen. 

Zur weiteren Klarlegung des Auftretens der sekundaren Merk
male werden diejenigen Tiere nun, die wahrend ihrer Ge
schlechtssaison nur eine Oestrumperiode haben, als Monooestrale 
im Gegensatz zu den Polyoestralen bezeichnet, die mehrere Oestra 
in einer Geschlechtssaison durchmachen. Die aufeinander folgen. 
den Oestra einer Geschlechtssaison werden durch sogenannte 
dioestrale Geschlechtsruhepausen getrennt. 

1m allgemeinen laBt sich sagen, daB die herannahende 
Brutsaison bei vielen Tieren auch eine groBere Lebhaftigkeit in 
allen ihren Bewegungen und Handlungen erzeugt. Sie sind im 
Zustande einer geschlechtlichen Erregung, die besonders deut
lich z. B. bei balzenden Auerhahnen zur Entfaltung kommt. Die 
mannlichen Hirsche und Rehe haben zu dieser Zeit gut ausge
pragte Geweihe entwickelt, mit den en sie urn die weiblichen 
Tiere kampfen, auch hier zeigt sich die Beziehung der sekun
daren Merkmale zu der Brunstperiode. Bei Cervu8 elaphu8 ist 
zur Zeit der Brunst im September oder Oktober das Geweih 
vollstandig entwickelt. Die Tiere sind in dieser Zeit in einem 
Zustande der standigen geschlechtlichen Erregung, auch soIl der 
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Larynx dann besonders entwickelt sein. Am Ende des Jahres 
hort die Erregung allmahlich auf, und die Geweihe werden ab
geworfen, worauf die mannlichen Tiere getrennt von den weib
lichen wieder friedlich zueinander halten. Die Geweihe konnen 
auch bis zum Mai noch getragen werden. N ach dem Abwerfen 
beginnen neue zu wachs en, deren Hauptwachstumsperiode im 
Juli und August liegt. Nach Marshall, dessen Ausfiihrungen 
ich hauptsachlich folge, fallt bei Antilocapra americana das Ab
werfen der Horner mit der Beendigung der Brunst noch naher 
zusammen. Das ist urn so bemerkenswerter, als sie die einzige 
Art unter den gehornten Ruminantiern ist, die die Horner wechselt. 
Die Brunstperiode bei dieser Art beginnt im September und dauert 
etwa sechs Wochen, worauf schon im Oktober die Horner ab
geworfen werden. Das Wachstum der neuen wird erst im Juli 
oder August des folgenden Jahres beendet. 

Auch beim mannlichen Lachs, urn ein Beispiel bei niederen 
Vertebraten zu nennen, kommt ein in seinem Auftreten ahnliches 
sekundares Merkmal vor. Hier ist die auBere Spitze des Unter
kiefers wahrend der Brunstperiode nach aufwarts gerichtet und 
vergroBert, urn als Angriffswaffe gegen andere Mannchen zu dienen. 

Bei Polypterus wird wahrend der Brunstsaison die ovale Flosse 
des Mannchens bedeutend vergroBert und verdickt, die Oberflache 
legt sich zwischen den Flossenstrahlen in Falten. Die Ursache 
dieser Bildung ist nicht bekannt. Bei Lepidosiren-Mannchen 
kommen wahrend der Brunstperiode an den hinterenExtremitaten 
Papillen vor, die zu schmalen Faden auswachsen und durch ihre 
reiche Vaskularisierung blutrot erscheinen. Nach der Brunstperiode 
bilden sie sich fast vollstandig zuruck. 

Besonders auffallend sind die Prachtfarben der Mannchen unter 
den Fischen, so z. B. bei Oyclopterus lumpus. Bei vielen Fischen 
werden die Farben in der hochsten geschlechtlichen Erregung 
besonders intensiv und leuchtend, auch sonst konnen viele mann
liche Fische bei Erregungszustanden, z. B. Kampfen, stark inten
sive Farben zeigen, so daB wir hier einen Anhaltspunkt haben, 
wie vielleicht die dauernden Prachtfarben der mannlichen lebend
gebarenden Zahnkarpfen zustande gekommen sind. 

Als zeitlich auftretende Brunstmerkmale des Mannchens sind 
auBerdem noch zu erwahnen der Schwanz des Schleiervogels, 
der am Ende der Brutperiode abgeworfen und erst im folgen-
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den Sommer in derselben Form erneuert wird. Ahnliches sehen 
wir ja auch in der Verfarbung vieler anderer Vogel wahrend der 
Begattungsperiode. Interessant ist, daB nach Beebee Tanagers 
und Bobolenks die Schleiervogel wahrend des Winters ihr Hoch
zeitskleid behielten, wenn sie an der Begattung behindert waren 
und in einem dunklen Raum mit reichlichem Futter versehen 
verharrten. 

Zu diesen Merkmalen ist weiter die Hornplatte auf dem Ober
kiefer des Pelikans zu rechnen, die ebenfalls nach der Brut
periode abgeworfen" wird. 

Besonders charakteristisch sind beziiglich der periodischen Ge
schlechtsmerkmale bei V ogeln zwei exotische V ogelarten, Pyro
mela franciscana und Hypochera chalybeata, deren Mannchen im 
Winter in ihrem AuBeren kaum von den Weibchen zu unter
scheiden sind, im Friihling dagegen sehr farbenprachtige Feder
kleider bekommen (Benoit 1922). Die cytologische Untersuchung 
des Hodens zu verschiedenen Ausbildungsstadien des Hochzeits
kleides und zur Ruhezeit fiihrte Benoit zu der SchluBfolgerung, 
daB zwischen dem Ausbildungszustand der interstitiellen Driise 
und dem des Hochzeitskleides ursachliche Beziehungen bestehen. 
Wenn der Geschlechtscharakter zuriickgeht oder fehlt, zeigen die 
interstitiellen Driisen aIle morphologischen Merkmale der Ruhe 
(sehr wenig Protoplasma, beinahe volliges Fehlen von Secret). 
Wenn das Hochzeitskleid sich zu entwickeln beginnt, nimmt das 
Protoplasma der interstitiellen· Zellen zu und beginnt mit der 
Ausbildung von Secretstoffen. 1st das Hochzeitskleid vollig ent
wickelt, so sind die interstitiellen Zellen groB und in voller Se
cretion begriffen. Dagegen bestehen nach Benoit keine Be
ziehungen zwischen dem Hochzeitskleid und dem spermatogene
tischen Teile des Hodens, da dieser sich noch in vollkommener 
Ruhe befindet, wenn das Hochzeitskleid schon aufzutreten beginnt. 
Die Spermatogenese beginnt vielmehr erst, wenn das Hochzeits
kleid bereits vollkommen entwickelt ist. 

Bei mannlichen Enten der Rouenrasse, die sich im Herbst, 
Winter und Friihjahr durch die Farbung ihres Gefieders (griiner 
Kopf, weiBer Halsring, rotbraune Brust) deutlich von den Weib
chen unterscheiden, stellte Par hou (1922) Untersuchungen an. 
Am Ende des Friihjahrs und Beginn des Sommers bis Anfang 
August verliert das Gefieder der Enten groBtenteils seine diffe-
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rente Farbung, um eine zwischen mannlichem und weiblichem 
Typus gelegene Zwischenstufe einzunehmen. Gleichzeitig ver
mindert sich die GroBe der Hoden, deren Farbe gelblich wird. 
Die Spermatogenese geht stark zuruck, die Samenzellen verfetten, 
die mit Lipoidtropfchen angefiillten Zwischenzellen sind reich
licher entwickelt als im Friihjahr. Nach Parhou konnte man 
daran den ken, daB zu dieser Zeit in den Hoden Substanzen ent
stehen, die den Luteinen der Ovarien gleichen und die Verande
rungen des Gefieders verursachen. 

Das ist in des sen noch kein Beweis fiir die Ausschaltung der 
mannlichen Keimzellen, der erst durch das Experiment erbracht 
werden konnte. 

Der Gesang der Vogel wird auch ganz allgemein als sekundares 
Merkmal angefiihrt. Boker (1923) tritt dieser zur Zeit herrschen
den Anschauung entgegen, daB der Gesang der Vogel mit dem Ge
schlechtstrieb im ursachlichen Zusammenhang stehe, und beweist 
unter Beschreibung und Darstellung der Hoden zu verschiedenen 
Zeiten, daB der Gesang sich nicht mit der Hohe der Brunst steigert. 
Der Gesang ist nur eine Begleiterscheinung der geschlechtlichen 
Erregung. Psychische Reize sind es, die den Vogel zum Singen 
veranlassen. Dem widerspricht der Kastrationsversuch am jungen 
Haushahn, der als Kapaun nicht zu krahen vermag. 

Bei Saugetieren und beim Menschen hangt die Hohe der 
Stimme anatomisch von der Lange und Spannung der Stimm
bander ab, die wieder durch den Bau des Kehlkopfes ihre Form 
erhalten. Der norm ale mannliche Kehlkopf hat eine vordere 
Hohe von 7 cm, eine groBte Breite von 4 cm und am unteren 
Rande des Schildknorpels eine Tiefe von 3 cm; beim Weibe sind 
die entsprechenden Zahlen 4,8 - 3,5 - 2,4 cm. Die mannliche 
Stimmritze ist im Mittel 2,5, die weibliche 1,5 cm lang. Diese 
Geschlechtsunterschiede sind vor der Pubertat noch nicht aus
gepragt, da der kindliche mannliche und weibliche Kehlkopf 
gleich schnell wachsen. Wahrend der Geschlechtsreife beginnt 
aber die Stimmritze des Knaben sich schnell innerhalb eines 
Jahres um das Doppelte ihrer urspriinglichen Lange zu vergro13ern, 
wahrend die weibliche nur um das Anderthalbfache langsamer zu
nimmt; hiermit ist die bekannte Mutation der Stimme wahrend 
der Pubertat des Knaben verbunden. Mit zunehmendem Alter 
beginnt der knorplige Kehlkopf zu verknochern und die Musku-
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latur zu verschwinden, so daB um das 50.-60. Lebensjahr bei 
Mannern ein zweiter Stimmwechsel, die Altersmutation eintritt. 

Bei einigen Tieren kommen auch driisige Organe, die mit 
den Reproduktionsprozessen direkt nichts zu tun haben, wahrend 
der Brutperiode zur besonderen Entwicklung. Z. B. wird bei 
Collocalia die Speicheldriise besonders machtig wahrend der Brut
periode entwickelt und dient dazu, eine mucinartige Substanz 
auszuscheiden, die zur Herstellung der eBbaren Nester dient. 
Eine ahnliche driisige Tatigkeit erwahnten wir schon bei dem 
Seestichling, der wah rend des N estbaues aus seinen Nieren einen 
weiBen klebrigen Faden heraustreten laBt, der zum Nestbau dient. 
Nach Mobius haben wir es hier mit einem pathologischen Zu
stand zu tun, indem die stark vergroBerten Roden auf die Nieren 
driicken und sie so zur Bildung des Fadens anregen. Viele stark 
duftenden Driisen finden wir besonders bei Reptilien und vielen 
Saugern wahrend der Brunstperiode ausgepragt, wo sie zur An
lockung der Geschlechter dienen, wahrend die zuerst genannten 
Driisen in den Dienst der Brutpflege treten. 

Schiefferdecker ist der Frage der Driisen als sekundare Merk
male bei Saugern weiter nachgegangen (1922). Dnter den Hautdriisen 
trennt er die apokrinen und die ekkrinen, von denen die letzteren 
keine Beziehungen zu den Haaren besitzen. Beim Menschen finden 
sich apokrine nur noch an wenigen Stellen der Raut. Diese Ver
breitung wechselt nach der Rasse und nach dem Geschlecht. 

Der zwischen dem deutschen Manne und Weibe bestehende 
Dnterschied in der Driisenausbildung ist Schiefferdecker ein 
Zeichen fiir die Verschiedenheit des mannlichen und weiblichen 
Korpers im allgemeinen. Es erscheint nicht ausgeschlossen, daB 
der groBere Reichtum an apokrinen Driisen beim Weibe eben
falls als ein Zeichen fiir eine tiefere Entwicklungsstufe anzusehen 
ware. Schiefferdecker schreibt ihnen einen Zusammenhang mit 
der Geschlechtsfunktion zu. Sie bilden nach ihrer Verbreitung eine 
Regio sexualis, in der er auch eine besondere Ausstattung mit glatter 
Muskulatur, eine Muscularis sexualis, annimmt. Die apokrinen 
wie die ekkrinen Driisen scheinen sexuale Duftstoffe erzeugen 
zu konnen. Zu diesen gehort der Duft des weiblichen Haares, 
zu jenen der der Milch. Schiefferdecker bezeichnet die Sauger 
im allgemeinen als apokrine Driisentiere, die Affen als gemischt
driisige Tiere und den Menschen als ein ekkrines Driisentier. 
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Uber ein interessantes Ergebnis, die apokrinen Driisen des Men
schen betreffend, berichtet Loeschke 1925. Er fand, daB die apo
krinen Driisen des Achselorgans beim Weibe, die schon mit freiem 
Auge als eine subkutane Lage gelbbraunerKnotchen zu sehen sind, 
erst mit Eintritt der vollen Geschlechtsreife zur vollen Entwick
lung kommen, und daB sie in ihrer Entwicklung abhangig sind 
von der Funktion der Geschlechtsorgane; beim Erloschen der Ge
schlechtsfunktionen, sei es durch Kachexie, durch Kastration oder 
im Klimakterium erleiden sie eine starke Riickbildung und werden 
funktionell fast vollstandig ausgeschaltet. Das Achselorgan macht 
also einen Zyklus durch, der dem der Geschlechtsorgane voll
kommen entsprechend verlauft. Schwangerschaft bedingt eine 
relative Hemmung im Wachstum, eine vollstandige Hemmung 
in der sekretorischen Reifung des Achselorgans. Die Unter
suchungen bringen auch eine vollstandige Bestatigung der Rosen
burgschen Angaben iiber die gleichen zyklischen Vorgange in 
der Mamma, und bestatigen die Angaben Schiefferdeckers, 
daB die apokrinen Driisen beim Manne viel geringer entwickelt 
sind und sprechen zugunsten der Auffassung dieses Autors vom 
Geschlechtsduftdriisencharakter der apokrinen SchweiBdriisen. 

Die geschlechtliche Periodizitat ist nach Semper durch den 
extremen Wechsel von Sommer- und Wintertemperatur zustande 
gekommen. In vielen Fallen scheint das wirklich richtig zu sein. 
Es spielen aber jedenfalls auch die Einfliisse der Umgebung und 
andere Stimuli eine Rolle. Namentlich wiirde die Temperatur
theorie auf die Saugetiere nicht zutreffen, deren Brunstperioden 
bei den einzelnen Species auBerordentlich variieren; hier kommen 
sicher Einfliisse der Umgebung neben den jahreszeitlichen hinzu. 

Die sekundaren Merkmale mit AusschluB der internen sub
sidiaren Geschlechtsmerkmale bei den Tieren haben Marshall 
und Cunningham iibersichtlich zusammengestellt. Einige charak
teristische allgemeine Betrachtungen dariiber seien hier angefiihrt 
in Anlehnung an diese Autoren. Zunachst sei vorausgeschickt, 
daB es durchaus verfehlt ist, bei einer Tierklasse sekundare Sexus
zeichen durchgehend als mannlich oder weiblich zu bezeichnen. 
Solange nicht mit Sicherheit gepriift ist, welche hervorstechen
den Eigenschaften mannlicher oder weiblicher Natur bei Ange
horigen ein und derselben Species auch wirklich von den Keim
driisen abhangen, kann eine allgemeine Zusammenfassung der 
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sekundaren Merkmale gar nicht gegeben werden. Ebenso ist an
zunehmen, wie weiter unten gezeigt wird, daB urspriinglich reine 
Sexuscharaktere zu festen unabhangigen Mer kmalen werden konnen, 
die rein somatische Funktionen iibernehmen. 

Auch die haufig vorkommende verschiedene Lebensweise von 
Mannchen und Weibchen derselben Art kann zur Ausbildung 
charakteristischer Korpermerkmale und psychischer Eigenschaften 
fiihren. So ist in den meisten Tiergruppen in bezug auf GroBe, 
Kraft und Korperschmuck das Mannchen bevorzugt, in anderen 
das Weibchen. Bei den Odinshiihnern (Phalaropus) z. B. und bei den 
schwarzkehligen Laufhiihnern (Turnix nigricollis) ist es das Weib
chen, welches im AuBeren und Benehmen die sonstige Rolle des 
Mannchens angenommen hat. Selbst die Brutpflege ist nicht 
einheitlich auf ein Geschlecht verteilt. Meist iibernimmt alIer
divgs das Weibchen dieselbe; es gibt aber auch eine Reihe von 
Fallen, wo ausschlieBIich das Mannchen sich urn das Bebriiten, die 
Aufzucht und die Pflege der Jungen bekiimmert. Selbst die 
Starke der Intelligenz kann auf die Geschlechter ungleich ver
teilt sein. In der Regel ist allerdings hier das Mannchen be
vorzugt. Das Beispiel, das fiir die iiberwiegende IntelIigenz des 
Weibchens gewohnlich angefiihrt wird, namlich die Arbeiterbiene 
im Vergleich zu den Drohnen, ist ni(;ht ganz zutreffend. Erstens 
ist die Arbeiterbiene kein eigentliches Weibchen, und zweitens 
ist die Drohne als Geschlechtstier nur mit der Konigin zu ver
gleichen; wo bei dies en beiden Formen die Intelligenz iiberwiegt 
ist fraglich, jedenfalls ist sie bei beiden reduziert zugunsten der 
geschlechtlichen Funktion. Es ist bei dies en sozial hochstehen
den Tieren eine sehr weitgehende individuelle Trennung der 
somatischen Anteile (Albeiterbienen) und der Propagationszell
komplexe mit Anhangsgebilden (Konigin und Drohnen) eingetreten. 

Eine Riickbildung der somatischen Anteile zugunsten der 
Propagationszellen kann auch sonst in noch sehr viel weitgehen
derer Weise beim mannlichen und weiblichen Geschlecht eintreten. 
Bei der weiblichen parasitisch lebenden Sphaerularia bombi sind 
eigentlich nur noch die Keimdriisen und der Uterus erhalten, 
wahrend der Wurm selbst auf ein Minimum riickgebildet ist. 
Andererseits ist bei Bonellia viridis der weibliche Wurm von be
trachtIicher GroBe, wahrend das Mannchen auBerordentlich klein 
ist. Es hat einen ganz rudimentaren Darm und besitzt weder 
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Mund noch After. Es halt sich Zeit seines Lebens parasitisch 
in den Oviducten des Weibchens auf, wo es seine einzige Auf
gabe, die Befruchtung, auf bequeme Weise ausfiihren kann. Auch 
sonst gibt es Beispiele von Zwergmannchen, wie das bei Cir
ripedien zu konstatieren ist. 

Nach Cunningham ist kein Teil des Somas in spezieller 
Weise als Sexuszeichen bevorzugt. DaB die sexuellen Differenzen 
das Gemeinsame haben, auBerliche Merkmale zu sein, trifft auch 
nicht ganz zu, obwohl das auf den ersten Blick so scheinen 
mag. Nach Dewitz und Steche ist sogar das Blut bei man
chen Lepidopteren sexuell differenziert, indem bei Mannchen 
und Weibchen verschiedene Farbungen zu erkennen sind. 

Auch bei Wirbeltieren ist das Blut geschlechtlich differenziert, 
wie wir das bei Amphibien schon gesehen hatten, und wie das 
auch die Abderhaldenschen Reaktionen zeigen, die neuerdings 
von Sellheim und seinen Schiilern zur Geschlechtsdiagnose des 
menschlichen Foetus benutzt worden sind. 

1m Ruhezustand sind die Schwankungsdifferenzen des Blut
druckes bei Frauen 2-3mal so groB wie bei Mannern (Marston 
1913). N ach ihm sind auch die Perioden der Blutdruckschwankungen 
bei Frauen haufiger als beim Manne, gehen aber schneller voriiber. 
Sie sollen ihrem VerIauf nach den durch Zorn bedingten gleichen, 
wahrend die Manner im allgemeinen weniger, aber langer dauernde 
Reaktionen zeigen, wie sie durch Furcht hervorgebracht werden. 
Geschlechtliche Erregung, bei Mannern hervorgerufen durch die 
Gegenwart einer "anziehenden" Frau, bei Frauen leichter durch 
Gesprache iiber die die Sexualsphare beriihrenden Dinge, lOsen 
kraftige Senkungen des Blutdruckes aus. 

Ein physiologischer Unterschied besteht auch bei den beiden 
Geschlechtern in bezug auf die Zahl der Blutkorperchen; nach 
Nageli sind es 4,5 Millionen im Kubikmillimeter beim Weibe, 
5 Millionen beim Manne. DaB dieser Unterschied durch die innere 
Secretion der Keimdriisen bedingt ist, geht auch daraus hervor, 
daB nach der Kastration bei Runden die Zahl der roten Blut
korperchen und damit der Ramoglobingehalt abnimmt. Auch 
bei menschlichen Kastraten und bei Eunuchoiden (Entwicklungs
storungen mit Atrophie der Keimdriise) ist sehr oft der Ramo
globingehalt bis auf 75 vR. und weniger vermindert. - Ungeklart 
ist noch die Abnahme des Ramoglobingehaltes bei der Chlorose. 
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In der Senkungsgeschwindigkeit der roten Blutkorperchen 
haben sich auch wieder geschlechtsspecifische Unterschiede er
geben, da im mannlichen BIute die Erythrocyten sich langsamer 
senken als im weiblichen (F ahraeus). In der Schwangerschaft 
ist wiederum eine groBere Senkungsgeschwindigkeit beobachtet 
worden als bei normalen Frauen. Weiteren Untersuchungen muB 
es vorbehalten bleiben, durch Exstirpation der Keimdriisen den 
Beweis zu erbringen, daB es sich hierbei wirklich um inkreto
rische Einfliisse handelt, welche die Zusammensetzung des Blut
plasmas in bestimmter Weise regeln. 

DaB solche Einfliisse bestehen, beweist auch der verschiedene 
Viscositatskoeffizient, der fiir Manner 3,798 (fiir Wasser von 
38° = 1), fiir Frauen 4,516 betragt (Determann), und ferner 
die wechselnde Gesamtblutmenge: beim mannlichen Geschlechte 
lin,s, beim weiblichen 1/13 des Korpergewichtes (Kottmann). 

Ein Gerinnungsvermogen des Blutes tritt physiologisch auf, 
wahrend der Menstruation; auch Extrakte aus jungen Eierstocken 
haben diese Eigenschaft; dagegen nicht mehr nach der Menopause. 
Ob hierbei die gerinnungshemmende Substanz von den Graafschen 
Follikeln erzeugt wird oder die Beeinflussung des thromboplasti
schen Systems iiber die Schilddriise zustande kommt, deren Ent
fernung nach Yamada (oder veranderte Funktion beim Ba
sedow in 43 vH. der FaIle nach Blank) antagonistisch .zur Milz 
die BIutgerinnung verzogern solI, muB durch weitere Unter
suchungen geklart werden. 

Der EinfluB der Keimdriisen auf die Warmeregulierung 
zeigt sich in den verschiedenen Korpertemperaturen der beiden 
Geschlechter. Doch ist diese Frage noch umstritten. Bei neu
geborenen Knaben ist schon die Rectumtemperatur bis um 0,33 ° 
hOher als die der Madchen; die Calorienbildung pro: Quadrat
meter, Oberflache und Tag ist im 7. -10. Lebensjahre bei Knaben 
1440, bei MOOchen 1390 Calorien; nach der Pubertat um das 
18. Lebensjahr bei Knaben 1200, bei Madchen 930 Calorien 
(nach Vierordt). Bei 89 erwachsenenMannern wurden im Durch
schnitt 1,07, bei Frauen 1,05 Calorien pro Kilogramm und Stunde 
gefunden (Benedict). Die entgegengesetzten Unterschiede nnden 
wir bei manchen anderen Tieren wieder; so ist die Korpertem
peratur beim Enterich 41,9°, bei der Ente 42,2°. Auch bei weib
lichen Ratten ist sie um 0,5° hoher als beim Mannchen; beim 



Keimdriisen und Wachstum. 397 

Meerschweinchen betragt diese Differenz 0,6-0,9°. Bei weib
lichen Meerschweinchenkastraten fiiUt die Temperatur im Mittel 
urn 0,4 ° ab, dagegen war bei mannlichen Kastraten kein Unter
schied gegen die Kontrollen festzustellen; nltch Feminierung durch 
"Oberpflanzung von Ovarien stieg ihre Temperatur auf die normale 
der Weibchen, wahrend diejenige der maskulinierten Weibchen 
nicht verandert war (Lipschiitz). 

Bierens de Haan (1921) fand bei Ratten von 38 - 54 Tagen, 
die in einer konstanten Temperatur von 25 ° C lebten, die durch
schnittliche Korpertemperatur von 36 - 36,4 ° C. Hierbei war 
ein deutlicher Unterschied zwischen den Geschlechtern zu beob
achten, durchschnittlich war die Korpertemperatur bei den Weib
chen 36,87°, bei den Mannchen 36,13°. Der Sexualunterschied 
betrug also 0,74° C zugunsten des Weibchens. Die Unterschiede 
zwischen Morgen- und Abendtemperatur waren nur gering, durch
schnittlich 0,16° C. Es waren weiter Tage mit hoheren und Tage 
mit niedrigeren Temperaturen zu unterscheiden. 

Die Korpertemperatur von jungen Ratten (3 112 Wochen alt) 
variierte mit der Temperatur der AuBenwelt, sodaB eine Steige
rung der AuBentemperatur urn 5 ° C eine Erhohung der Korper
temperatur von durchschnittlich je 0,70° verursachte. Die Ge
schlechtsunterschiede in der Korperwarme werden groBer, wenn 
man in niedrigere Temperaturen kommt, betragen bei dies en 
jungen Tieren bei 10° Caber nur durchschnittlich 0,20°. 

Neuerdings hat nun Lipschiitz seine eigenen Resultate und 
die seiner Schiiler Borman, Brunnow und v. Savary wider
rufen. Die Temperaturmessungen wurden an Kaninchen im Alter 
von 4, 6, 7 und 10 Monaten und an erwachsenen Tieren aus
gefiihrt. Methodisch ergab sich als wichtig, daB das Thermo
meter geniigend tief in das Rectum der Tiere eingefiihrt wurde, 
die sich dabei in normaler Hockstellung auf dem SchoB des 
Untersucheril befinden. Verglichen werden normale Mannchen, 
normale Weibchen, kastrierte Mannchen und ka.strierte Weibchen. 
In fast 200 Messungen wurde eine durchschnittliche Korper
temperatur von 39,6° gefunden. Es ergab sich kein Unterschied 
in der Temperatur zwischen normalen Mannchen und normalen 
Weibchen, weder im jugendlichen Alter noch nach Eintritt der 
Geschlechtsreife. Die Temperatur der Kastraten war derjenigen 
der normalen Tiere gleich. Die Messungen ergaben auch keine 
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Hinweise auf Temperaturdifferenzen zwischen Tieren verschie
denen Alters. Borman, Brunnow und v. Savary nehmen als 
wahrscheinlich an, "daB die von den friiheren Autoren beob
achtete Differenz in der Korpertemperatur der beiden Geschlechter 
durch methodische Fehler bedingt war". Die Rectaltemperatur 
ist auch bei mannlichen und weiblichen Meerschweinchen wie 
bei Kastraten beiderlei Geschlechts gleich hoch. Die friiheren 
SchluBfolgerungen von Steinach und Lipschiitz iiber die Be
einflussung der Temperatur durch Kastration und Geschlechts
driisenaustausch sind falsch. 

Rom e i s kann diese neuen Resultate Lip s c h ii t z s auf 
Grund seiner seit mehreren Jahren ausgefiihrten Messungen be
statigen. 

Ich selbst habe bei einem Wurf Katzen keinerlei klar hervor
tretenden Temperaturunterschiede beider Geschlechter nachweisen 
konnen. Bei Teckeln schein en sie indes vor der Pubertat vor
handen zu sein. Es miissen da noch weitere Messungen durch
gefiihrt werden. 

Beziiglich des Skelettes bestehen bei den meisten Wirbel
tieren die weitgehendsten Geschlechtsunterschiede. Wir sahen 
sie schon sehr schOn bei den Anuren ausgepragt (Abb. 168 a b). 
N och weitergehend ist die sexuelle DiffereIJ.zierung bei vielen 
Vogeln und Saugern, wo das Skelett als formgebendes Element 
des Gesamtkorpers oft sehr starke sexuelle Differenzierungen auf
weist. Meist ist es eine specifische Inanspruchnahme bestimmter 
Skeletteile, die dieEle zu Geschlechtsmerkmalen macht. 

Die sexuell-differenzierende Ausbildung, z. B. der Kau- und 
Nackenmuskulatur, ist nach St. Oppenheim (1923) maBgebend 
fiir sexuelle Differenzen am Schadel. So zeigt der Gorilla, des sen 
GebiG beim Mannchen viel machtiger entwickelt ist als beim 
Weibchen, ausgesprochene Geschlechtsunterschiede im Schadel
bau, indem Knochenauflagen entsprechend den Muskelansatzen 
beim Weibchen fehlen, wahrend der Sexualcharakter am Schim
pansenschadel viel weniger ausgebildet ist, da beide Geschlechter 
ein gleichfOrmiges GebiG aufweisen. Messungen an zahlreichen 
Lebenden verschiedenen Alters sowie an Musealschadeln betrafen 
als Ausdruck der Rexuell-differenzierten Nacken- und Kaumusku
latur beim Menschen die Distanz der beiden Lineae temporales 
inferioref', die Jochbogen- und Unterkieferwinkelbreite, ferner die 
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groBte und die kleinste Entfernung der Warzenfortsatze vonein
ander. Es ergab sich aus den Messungen, daB ein Wachstum 
des Schadels bei Knaben mit 19 Jahren noch nachweisbar ist, 
wahrend es bei Madchen mit 15 Jahren schon abgeschlossen er
scheint. Trotzdem ist der Sexualcharakter am jugendlichen Kopf 
noch nicht voll ausgebildet. Nur die Warzenfortsatze sind schon 
in der J ugend bei den Geschlechtern different. Die Bedeutung 
des Ausbildungsgrades der N ackenmuskulatur als Geschlechts
merkmal ist also groBer als die der Kaumuskulatur. 

Auffallend ist auch z. B. bei Stieren die machtige Entwick· 
lung des Hinterkopfes mit seiner breiten Nackenmuskulatur, die 
beim Ochsen und bei der Kuh stark reduziert ist. Doch fehlen 
auch hier einwandfreie Zahlen, urn als Grundlagen fiir solche 
Theorien dienen zu konnen. 

Fiir die Skeletunterschiede beim Menschen orientieren wir 
uns am besten an Hand der Tabellen aus Weil (1924): 

Tabelle (nach Vierordt). 

N eugeborene 
Standliinge Mann Frau 

I Knaben Madchen 

Standliinge . . in cm I 167,8 156,5 55 50 
Stammlange. . " " 98,5 93,7 34 31,5 
Beinliinge ... 

" " 
103 98,4 -

Schulterbreite 
" " 

39,1 35,2 12,76 12,43 
Riiftbreite. . . 

" " 
30,5 31,4 10,62 

I 

10,3 
Korpergewicht in kg 65 55 3,33 3,20 

Tabelle: BeckenmaBe in cm nach Vierordt, Tandler und GroB 
vg1. .Abb. 171. 

Entfernung zwischen den Spinae 
iliac. ant. sup. . . . . . . . . 

Diameter transvers. . . . . . . 
Conjuga vera . . . . . . . . . . 
Diameter obliq.. . . . . . . . . 
Entfernung des Spin. ischiad. 

Mann 

24,4 
12,8 
10,8 
12,2 
8,1 

Weib 

26 
13,5 
11,6 
12,6 

9,9 

Eunuchoid 
28 Jahre, 

Lange 181 cm 

22 
12 
10,7 

r. 12,5 1. 12,2 
9,3 

Ahnliche Unterschiede der Geschlechter finden wir auch in 
der Ausbildung des Brustkorbes wieder, der beim Manne im 
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Durchschnitt kr1Htiger entwickelt und breiter ist, als beim Weibe. 
Dementsprechend verhlilt sich auch die am lebenden Korper ge
messene Schulter- zur Beckenbreite. 

C,i,t,. 
iliac,. 

Spina iliac,. 
a./t. 8Up. 

a 

b 

Abb.l71a, b. a mann\lches, b weibliches Becken. (Nach Rauber - Kopsch.) 
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Tabelle (nach Tandler und Grosz): 
Verhaltnis der Schulterbreite zur Becken- und Hiiftbreite. 

(Beckenbreite = Querdurchmesser zwischen den auBeren Randern der 
Cristae Hiacae. Hiiftbreite = Entfernung zwischen den beiden Trochanter. 

major. der Oberschenkel.) 

Schulter- Becken- Hiift- Schulter 
breite breite breite 

Becken I Hafte 
cm cm cm =100 = 100 

Manner ........... 39,3 29 31,8 74 81 
Frauen ... - ....... 35 30 34 86 97 
Miinnliche Eunuchoide . 36,8 27 31,5 73 86 
Weibliche Eunuchoide . 37 26,5 34 71 92 

Zum SchluB noch einige W orte iiber die sogenannte asexuelle 
EmbryonaHorm und die V'bertragung specifischer sekundarer Ge
schlechtsmerkmale auf das andere Geschlecht. 

Lipschiitz geht von der Annahme aus, daB die asexuelle 
Embryonalform, also embryonales Soma, das erst durch die Puber
tatsdriise maskuliniert oder feminiert wird, zur Voraussetzung hat, 
daB sich die zwei verschiedenen Gruppen von Geschlechtsmerk
malen nachweisen lassen: solche, die sich aus der asexuellen 
Form geschlechtsspecifisch neu herausdifferenzieren und solche; 
die ebenso sich aus vorhandenen Merkmalen der asexuellen For
men weiterentwickeln. 

Eine lIBexuelleEmbryonalform wird nach Lipschiitz erstdurch 
die fOrdemde und hemmende Wirkung der Pubertatsdriise der 
sexuellen Differenzierung zugefiihrt. Er versucht weiterhin, nament
lich in Anlehnung an P6zard und Goodale, naher zu begriinden, 
daB auBer denjenigen Geschlechtsmerkmalen, die durch eine fOr
demde oder hemmende Wirkung von seiten der "Pubertatsdriisen" 
auf die Merkmale der as~xuellen Embryonalform zustande kommen, 
auch solche vorhanden sein konnen, die nichts anderes sind, als 
Merkmale der asexuellen Embryonalform, die ohne jede Beeinflus
sung von seiten der Pubertatsdriise zur Entwicklung gelangt sind, 
die aber zu Geschlechtsmerkmalen ~erden, weil sie beim andem 
Geschlecht der fordemden oder hemmenden Einwirkung der 
"Pubertatsdriise" unterlegen waren. 

Dabei vergiBt Lipschiitz, daB es Tiere gibt, die durch den 
Geschlechtschromosomenmechanismus schon in der Eizelle mann
lich oder weiblich sind und weiterhin, daB die "Pubertatsdriise" 

Harms, Korper und KeimzeJlen. 26a 
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doch wohl ein Begriff ist, der heute nicht mehr aufrecht er
halten werden kann. Der Organisator oder das Harmenzym., 
spaterhin das Harmozon und Hormone liegen primar in den 
Keimzellen, ohne sie gibt es bei regulativen Hormontieren keinen 
geschlechtlich differenzierten Organismus. 

Wir konnen mit Recht sagen: 
"Jegliches Geschlechtsmerkmal hat bestimmte Beziehungen zu 

der geschlechtlichen Eigenart seines Tragers, ist in seinem Auf
treten gebunden an die Gegenwart einer bestimmten Geschlechts
driise, leitet seine besonderen Aufgaben ab aus den Anforderungen, 
welche, im weitesten Umfange gedacht, sich fiir ein Geschlechts
individuum aus seiner Erzeugertatigkeit zur sinngemaBen Verwen
dung seiner Geschlechtsprodukte, der Ei- und Samenzellen, ergeben. 
Das trifft auch noch zu, wenn zwitterige Organismen Trager typi
scher somatischer Geschlechtsmerkmale sind, auch da dient das be
treffende Merkmal jeweils nur den Interessen der einen der beiden 
Sexualphasen des Zwitters, der mannlichen oder der weiblichen." 

Diese Definition Meisenheimers ist so treffend, daB dem nichta 
hinzugefiigt zu werden braucht. Nun nimmt Meisenheimer weiter
hiD an, daB es eine Obertragung eines Sexualcharakters von Ge
schlecht zu Geschlecht gibt, derart, daB ein Merkmal, das zunachst 
durchaus Eigentum des einen Geschiechtstieres war, zugleich Eigen
tum des anderen entgegengesetzten Geschlechts zu werden be
ginnt und schlieBlich in dessen Vollbesitz iibergeht. Die Moglich
keit dafiir liegt in der Tatsache der Vererbung. Wir haben ge
sehen, jedes tierische Individuum, das aus einer Eizelle hervor
geht, enthalt die Anlagen des nicht realisierten Geschlechts latent. 
Dafiir gibt Meisenheimer das Beispiel einer Kreuzung von ver
Schiedenen Arten, die wesentlich verschieden sind in dem Cha
rakter des einen Geschlechts. Die Spannerarten Biston porno
narius und kirtarius ist im weiblichen Geschlecht sehr verschie
den. Das Weibchen von kirtarius hat vollausgebildete FIiigel, das 
Weibchen von pornonarius dagegen nur noch ganz kurze stummel
fOrmige Anhange. Beide Mii.J!,nchen sind durchaus normal: 

P. Biston kinarius 0 X Biston pamonarius Q '. ungefliigelt 

Fl Q mit schmalen lanzettformigen Fliigeln 
Reziproktypus !'. Biston pam. 0 X Biston kin. Q" gefliigeit 

Fl Q mit schmalen lanzettformigen Fliigeln 
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Dieses Resultat ist sehr bemerkenswert, weil wir wie in manchen 
anderen Fallen mit der Verkniipfung der Faktoren fiir Geschlechts
merkmale mit dem X-Chromosom nicht zurechtkommen. Nehmen 
wir an, daB Biston, wie alle untersuchten Schmetterlinge, im weib
lichen Qeschlecht heterozygot ist, so miiBte bei der ersten Kreu
zung in dem Weibchen der FI das X-Chromosom .aus dem Mann
chen stammen. Bei Hirtarius sind aber Mannchen und Weibchen 
gefliigelt. Der Faktor ungefliigelt kann also nur mit einem der 
n-Chromosomen in das FrWeibchen hineingekommen sein. Dann 
miiBten aber auch die Mannchen der FI stummelfiiigelig sein, was 
aber nicht der Fall ist; sie sind normallanggefliigelt. Wir miissen 
daher annehmen, daB der Faktor ungefliigelt beide Male im F I-
Mannchen latent vorhanden ist und durch 2 x unterdriickt wird, 
wahrend er bei F1-Weibchen jedesmal bei 1 x zur intermediaren 
Ausprii.gung stummelformiger Fliigel in Erscheinung tritt. Rest
los zu klaren ist dieser Fall zunachst nicht. Ob die Fliigel
losigkeit des Pomonarius-Weibchens wirklich ein echtes sekun
dares Merkmal ist, erscheint fraglich, jedenfalls bnn es nicht 
an da.s X-Chromosom gekniipft sein. 

Ein anderer Fall: 
PSwinhoes ~asan (Gennae:u8 BWinho~)o xSilbermsan(Gennae:uB nycthemerua) Q, 

Fl 0 GroBe, Gefieder, Stimme,· Charakter von Silberfasan d 
ist klarer, denn hier konnte das X-Chromosom Trager des sekun
daren Merkmals sein. 1m FrHahn stammt, da der Vogel, wie 
die Schmetterlinge im weiblichen Geschlecht, heterozygot ist, 
ein X-Chromosom vom Silberfasanweibchen, direkt aber vom Vater 
dieses Weibchen; es kann also sehr wohl, wenn es dominant ist, 
iiber den mannlich bestimmenden Faktor von Swinhoes Fasanen
mannchen die sekundaren Merkmale vom SiIberfasanmannchen 
hervorrufen. 

In einem anderen Ziichtungsversuch ergab sich aus 

P Phasianus versicolord X Phasianus /ormosanus Q 

Fl ? typisch versicolor X Phasianus versicolor ~ Riickkreuzung . 
d typisch Formosanus. 

Auch dieser Fall ist in Fl ohne weiteres klar, denn das F I-
Weibchen hat das X-Chromosom von Versicolor, dagegen sind 
bei der Riickkreuzung in den mannlichen Nachkommen iiber
haupt keine X-Chromosomen von Formosanus. Trotzdem haben 

26* 
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die Mannchen dann die sekundaren Merkmale dieser Art. Man 
muB also wohl, wie die experimentelle Vererbungslehre heute 
allgemein tut, eine doppeltgeschlechtliche Konstitution der Erb
substanz annehmen, damit wird aber die Bedeutung der Ge
schlechtschromosomen sehr eingeschrankt. In allen Fallen der 
metagamen Geschlechtsbestimmung (Bonellia, spat differenzierende 
Frosche) ist diese doppeltgeschlechtliche Annahme ja ohne wei
teres klar, weil es moglich ist, beide Anlagenkomplexe hervor
zurufen. DaB dabei oft n u r auBere Zustande der Ernahrung 
und des Raumes notig sind, zeigt der Fall von Monstrilla danae 
(nach Untersuchungen von Malaquin). 

Die Larven dieser marinen Copepoden dringen in das Innere 
des Ringelwurms Salmacina, einem Serpuliden, und vollenden 
in dessen BlutgefaBsystem ihre Entwicklung. Sie werden au s
schlieBlich zu Mannchen, wenn sie in der Mehrzahl gleich
zeitig sich im Wirtstier entwickeln, zu Mannchen oder Weibchen 
aber, wenn eine Larve einziger Bewohner einer Salmacina bleibt. 
Wir ersehen aus dies en Erwagungen und Beispielen, daB die 
Moglichkeit der Herausbildung eines kontraren Sexualcharakters 
fUr ein Geschlechtsindividuum aus der Konstitution seiner iiber
kommenen. Erbabstammung stets gegeben ist. 

Bei der Herausdifferenzierung der sexuellen Merkmale kann 
man nun von einer mannlichen Praponderanz sprechen, die 
auch Meisenheimer annimmt. Das bedeutet, daB der mann
liche Organismus empfanglicher fiir neue Merkmale ist, und 
daB er leichter auf Umwelteinwirkungen mit somatischen Ver
anderungen reagiert als der zugehorige weibliche. Aus der mann
lichen Praponderanz der Hahne erklaren sich die groBe Beweglich
keit, die leistungsfahigen Sinnesorgane, wirksamen Anpassungs- und 
Anziehungsmittel, starken Waffen sexueller und nicht sexueller Art 
und damit auch die oft sehr divergierende Habitusform beider Ge
schlechter bei vielen Tieren (Abb. 172). In seltenen Fallen gibt es 
auch eine weiblichePraponderanz, z.B. ist das Weibchen derSperber, 
Habichte, Kornweihen und Steinadler groBer als das Mannchen. 
Bei Laufhiihnern (Turnix-Arten) haben die Weibchen das lebhaftere, 
farbenfreudigere Gefieder, sie nehmen sogar mannliche Charakter
eigenschaften an, sie balzen, fordern zum Kampfe heraus und 
kampfen miteinander. Das Briiten dagegen wird bei den Lauf
hiihnern, wie iibrigens auch bei den Wasserlaufern und Sumpf. 
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rallen, den schwacheren und unscheinbaren Mannchen iiberlassen. 
Bei den Schnepfenrallen hat auch das Weibchen allein die merk
wiirdige, mit der Stimmbildung zusammenhangende Schlingform 
der Trachea. Es gibt damit die Initiative zu dem Zusammen
finden der beiden Geschlechter. 

Ahnliches finden wir auch bei den Fischen (Schlangennadel 
N erophis, Cichliden, Pelmatochromis u. a.). Bei diesen Arten hat 
das Weibchen ein buntes Hochzeitskleid und die unscheinbaren 

a b c 
Abb.172a-c. Die Geschlechtcr von Gnathia maxUlaris . a Praniza-Larve, b crwachsenes 

Mannchen, c erwachsenes Weibchen (nach Smith), ei Eier, md Mandibeln. 

Mannchen iibernehmen das Brutgeschaft. Haufig wird eine weib
liche Praponderanz auch durch bessere mimetische Anpassung 
erreicht, besonders haufig bei Schmetterlingen, Heuschrecken 
und Spinnen. 

Praponderanz pragt sich immer zuerst in einem Geschlecht 
aus, indem dieses beziiglich seiner Merkmale einen differenzierteren 
Typus darstellt als das entgegengesetzte. Immer ist die An
lage fiir aIle Merkmale latent im andern Geschlecht enthalten 
und kann gelegentlich auch hier manifest werden. 

So konnen die Sporen der Hahne auch auf die Hiihner iiber
gehen, ohne daB diese sonstwie in ihren weiblichen Merkmalen 

Harms , Korper und Keimzellell. 26b 
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etwas einbiiBen. Gehorne sind urspriinglich sexuelle Waffen 
(Hirsche), auch diese kommen gelegentlich beim Weibchen vor, 
wie z. B. bei gehornten Ricken. Bei den Renntieren (Rangifer 
tarandus) ist das Geweih auch ein konstantes weibliches Merk
mal geworden. 

Bei den Antilopen hat sich das Merkmal viel starker durch
gesetzt, es gibt hier wohl noch Arten, wo die Weibchen ge
horn los sind, z. B. Tetraceros, Neotragus, Cobus, Saiga usw., oder 
wo sie schwacher sind als beim Mannchen, z. B. Bubalis, Hippo
tragus, Aidax, aber meist sind die Gehorne der Weibchen ebenso 
stark wie die der Mannchen, z. B. Damaliscus, Cephalophus, Oryx 
usw. Die ganze Entwicklungsreihe haben wir bei einer ein
zigen Gattung, Gazella. Bei den Endtypen der Wiederkauer 
Rindern, Schafen, Ziegen haben, wie auch bei den Wildformen, die 
Weibchen wohlausgebildete Horner. Durch Domestikation sind 
die Weibchen oft wieder hornlos geworden, wie die Schafe, oder 
auch die Mannchen haben ihre Horner eingebiiBt, wie bei den 
hornlosen Schaf- und Rinderrassen. 

Sexuelle Organe, die auch anderen Funktionen des Korpers 
dienen, wie Nahrungserwerb (Hauer der Schweine), oder beson
dere Sinnesorgane und Schutzfarben konnen leicht auch vom 
andern Geschlecht iibernommen werden. Zuweilen konnen auch 
spezielle Geschlechtsmerkmale im andern Geschlecht auftreten, 
ohne hier irgendeine Funktion zu haben. Die Mannchen des 
Salamanders Diemyctylus viridescens haben auf der Unterseite 
der Oberschenkel einen schwielenartigen Haftapparat, der zum 
Festhalten der Weibchen wahrend der Liebesspiele dient. Er 
entwickelt sich auch beim Weibchen in abgeschwachter Form. 
Auch den Femoralorganen der Eidechsenmannchen begegnen wir 
bei den Weibchen vieler Lacertiden, ohne daB sie irgendeinen 
Sinn haben. Sie verstarken sich auch nicht wahrend der Brunst. 

Der Mammarapparat der Sauger ist bei beiden Geschlechtern 
angelegt; er kommt gelegentlich auch beim Mannchen zur vollen 
Entwicklung und kann experimentell bei allen Mannchen zur 
vollen Funktion gebracht werden. Die Verhaltnisse des Mam
marapparates beim Menschen shid von Brack 1924 im Lebens
ablauf untersucht worden. 

1m kindlichen Alter ist der Driisenanteil der Brustdriise sehr 
wenig entwickelt, die Ausfiihrungsgange haben ein sehr feines 
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Lumen, ein Sinus lactiferus ist nicht vorhanden. Das Zwischen
driisengewebe oder Interstitium ist wenig differenziert in Form 
feinster Fasern, vom 3. bis 5. Lebensjahre sieht man glatte Mus
kulatur und Bindegewebe deutlich abgegrenzt. Wahrend nun beim 
Manne die Milchdriise rudimentar bleibt, ist sie beim Weibe im 
schwangerschaftsfahigen Alter voll entwickelt. Das Driisengewebe 
steht jetzt im Vordergrund, da es das Zwischendriisengewebe 
fast vollig verdrangt. U m die Mamillen herum nimmt das Inter
stitium dagegen stark an Menge zu; besonders dick wird die 
Muskulatur. Das Bindegewebe sklerosiert, das sehr reichliche 
Elastin ist grobfaserig und legt sich besonders an die Aus
fiihrungsgange an. 1m Alter gewinnt das Interstitium wieder 
beziiglich der Masse die Oberhand. Die Muskelbiindel werden 
kiirzer und diinner, und die Muskelkerne nehmen eine kork
zieherartige Form an. 1m Interstitium treten reichliche Masie 
zellen auf. Die Ausfiihrungsgange sind hochgradig geschlangelt, 
das Epithel erhebt sich in Langsleisten in das Lumen hinein. 
Die Ausfiihrungsgange konnen sogar obliterieren, es lagert sich 
dann zwischen Epithel und elastischer Hiille eine fast homo
gene Zwischenschicht ein. 

Bei manchen Volkergruppen haben die Manner immer un
gewohnlich stark entwickelte Briiste (Papuas, Neu-Guinea). Bei 
einigen tropischen Fledermausen, z. B. Oynonycterus grandidieri 
von Sansibar haben die Mannchen den Weibchen gleichwertige 
Milchdriisen. Da die Mannchen auch die Anpassung zum 
Tragen der Jungen besitzen, ist es wahrscheinlich, daB eins 
von den Jungen vom Mannchen getragen und gesaugt wird. 
Mit Meisenheimer muB man wohl, namentlich wenn man 
die experimentellen Befunde mit heranzieht, annehmen, daB 
die Milchdriise der Sauger urpriinglich iiberhaupt kein spe
ziell weibliches Merkmal ist, zumal bei Echidna beide Ge
schlechter die primitive Milchdriise in gleicher Auspragung be
sitzen, wenn auch das Mannchen am Sauggeschaft keinen An
teil nimmt. 

Auch die Penis der Sauropsiden und Mammalier kehrt als 
Clitoris immer beim Weibchen wieder, was aus der homo
logen Anlage der Begattungsorgane beider Geschlechter erklar
lich ist. Haufig kann die Clitoris ganz penisartig auch in GroBe 
und Form werden. Ais extremer Fall moge der der Hyaena er-
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wahnt werden (Hyaena crocuta). Bei diesen Tieren ist es un
moglich, die beiden Geschlechter am Genitale voneinander zu 
unterBcheiden (Grimpe, Meisenheimer , Schmotzer und 
Zimmermann, Abb. 173. Von der hinteren Bauchgegend 
hangt ein langlicher Korper herab, der umschlossen von einer 
Hautfalte voU erektionsfahig ist und in aHem einem Penis 
gleicht. Er stellt die Clitoris mit Praputialfalte und Eichel 
dar und ist nur gestiitzt durch zwei umfangreiche SchweHkorper. 
Eine typische Vulva fehlt, dafiir ist die Spitze der Clitoris von 

zi 

einer Offnung durchbohrt, 
die der Vulva entspricht, 
insofern sie die Miindung 
des Urogenitalsinus dar
stellt. Wie beim Mannchen 
Harnblasengang und Sa

. .. III menleiter, so schlieBen sich 
hier Harnblasengang und 
Eileiter zu einem den Penis 
bzw. die Clitoris durch
ziehenden Urogenitalkanal 
zusammen. Die Annaherung 
an das mannliche Ge
schlecht, die an Dbergangen 
bei Nagern und Halbaffen 
beobachtet wurde, ist also 
bei der Hyaena vollkommen 
geworden. Die Begattung 
sowohl wie die Geburt muB 
durch die kleine Offnung 
aus der Clitoris erfolgen. Abb. 173. Topographie der auBeren Sexualorgane 

einer weiblichen Hyaena crocuta. (Nach Grimpe.) 
al After, cl Clitoris mit Praputlalfalte. pi Perineum, Die sehr weitgehende 

bisexuelle Anlage der Wir-BC scrotumartige Erhebungen, zi Zazen. 

beltiere und speziell auch 
der Saugetiere zeigt sich nun weiter auch in der Anlage eines 
dem Scrotum ahnlichen Gebildes beim Weibchen in den groBen 
Schamlippen. Bei Hyaena crocuta ist das Scrotum genau so 
ausgepragt wie beim Mannchen, nur daB in den Hautwiilsten 
Fettgewebe statt der Hoden eingelagert ist. Ob wir es nun 
bei diesen sinnlosen Gebilden mit einer eigenartigen vom an-
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deren Geschlechte ausstrahlenden Ubertragungskraft, wie Meisen
heimer sagt, zu tun haben oder mit beim Weibchen sich er
haltenden Teilen eines urspriinglich mannlichen Keimdriisenanteils, 
der spater noch neben dem funktionierenden Ovar bestehen bleibt 
und sexuell bedeutungslos wird, miiBte noch naher untersucht 
werden. Wir kennen ja z. B. beim Ma,ulwurf solchen Ovotestis, 
das als normales Gebilde stets anzutreffen ist. Dort fanden 
wir auch eine Durchbohrung der Clitoris durch die Urethra, 
neben einem wohlausgebildeten Testis im Ovar. lch mochte 
daher annehmen, daB wir es in diesem Falle bei der Ausbildung 
specifischer mannlicher Begattungsorgane beim Weibchen mit ein
deutig rudimentaren zwitterigen Keimdriisen zu tun haben, 
deren heterologe lnkretion die Auspragung der entgegengesetzten 
Sexusmerkmale bedingt. 

Beziiglich· der inneren Leitungswege der Geschlechtsorgane 
der Wirbeltiere wissen wir, daB sie im Embryo in allen Einzelheiten 
homolog angelegt werden und daB sie erst unter der Wirkung 
der Harmozone der Hoden oder der Ovarien mannlich oder weib
lieh werden, wobei immer Reste des schon angelegten entgegen
gesetzten Geschlechts iibrig bleiben (s. Abb. 175a, b). 

Besonders deutlich tritt das am Uterus hervor, der als "Uterus 
masculinus" bei allen Amphibien und vielen Saugern, in mehr 
oder weniger starker Auspragung aueh beim normalen Mannehen, 
vorhanden ist (s. Abb. 174). Das Auftreten des Uterus maseu
linus im Gegensatz zur Clitoris ist sehr sehwankend, was viel
leicht darauf beruht, daB die Clitoris eine ausgesproehene Funk
tion als Wollustorgan besitzt, wahrend der Uterus maseulinus 
funktionslos ist. Selbst bei nahe verwandten Formen ist er 
manehmal vorhanden, manchmal nieht. Beim altweltlichen Biber, 
Oastor fiber, ist er ein voluminoses Organ, bei Oastor canadiense 
fehlt jede Spur von ihm. Beim Ziegenbock fehlt ein Uterus 
masculinus der Halfte aller lndividuen, bei anderen ist er ein 
kleines langliches Blaschen, und bei wieder anderen ist er ein 
typisch zweihorniger Uterus. Nun wissen wir, daB bei jungen 
Ziegenbocken bier oft neben den Hoden auch mehr oder weniger 
starke Anlagen eines Ovariums vorhanden sind, darauf allein 
kann die schwankende Auspragung des Uterus maseulinus zu
riiekzufiihren sein. Beim Menschen sind ebenfalls die verschie
densten Ausbildungsgrade dieses Organs beobachtet worden. 
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1st der Uterus hier sehr stark ausgebildet, so beobaehtet man 
meist Kryptorehismus, wie das aueh bei Ziegenboeken der Fall 
ist. Die Roden sind also sieher in ihrem Verhalten nieht nor
mal gewesen. Meisenheimer will aueh fiir den extremen Fall 
nur die Dbertragungskraft des Weibehens fiir die Milehdriisen, 

a b 

Abb. 174 a, b. Uterus mascuJinus beim lIIenschen: a eines jungen Mannes in TotaJansicht, 
b eines 32jahrigen lIfannes im Langsschnitt. (a nach Langer 1881, b nach Primrose.) 
c Cervix uteri, dr driisig erweiterter Endabschnitt der Samenleiter, p Prostatadriise, sbl 

Samenblasen, 81 Samenleiter, ut Uterus mascuJinus, v Yagina masculina. 

wie umgekehrt fiir die Clitoris gel ten lassen. Er geht in seinen 
Beweisen phylogenetiseh vor. Bei den Knoehenfisehen haben 
wir Ei- und Samenleiter, die dureh den friiheren Peritoneal
trichter die Gesehleehtsprodukte dureh die Pori abdominales 
direkt unter Umgehung der Leibesh6hle naeh auGen ableiten. 
Aus diesen Gangen sollen direkt die Miillersehen Gange der 
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Weibchen der meisten Wirbeltiere hervorgehen, also beim Mann
chen auch der Uterus mascuIinus. Diese mannlichen Uteri sollen 
Reste der urspriinglichen Genitalwege sein, die wir bei Knochen
fischen als Peritonealtrichter bei beiden Geschlechtern antreffen. 
Es haben sich neben dem aus der Urniere hervorgehenden neuen 
Leitungssystem der Boden auch die alten noch erhalten. Diese 
Annahme erfordert die Ableitung der Selachier, Amphibien, 
Sauropsiden und Sauger von den Knochenfischen, was ganz
lich unmoglich erscheint, da sie ein uralter selbstandiger Verte-,. 
bratenkreis sind. Die Genitalzone der Cyclostomen laBt sich auch 
nicht mit den Ausfiihrorganen der Knochenfische direkt ver
gleichen, denn jene sind noch gar nicht als Vertebraten zu be
zeichnen. 

Auch im weiblichen Geschlecht der Vertebraten finden wir 
Reate der mannlichen Geschlechtstractus-Kanalchen, Gartner
sche Gange, Epithelschlauche und -strange, Parovarium, Epo
ophoron, die sich nach Meisenheimer nicht als Reste des 
Nebenhodens oder W olffschen Ganges erklaren la~sen, sondern 
als Reste des Excretionssystems der Urniere, die also beim 
Weibchen nie einen Geschlechtsabschnitt bekommt. Wenn wir 
nun aber die Entwicklung verfolgen, so sehen wir, daB an die 
znm Ovar sich differenzierende Keimleiste trotz des Miiller
schen Ganges, sich ein Abschnitt der Urniere als Geschlechts
abschnitt herausdifferenziert und als solcher in das Mesovarium 
eindringt, genau wie in das Mesorchium, nnd als Gartnersche 
Gange erhalten bleibt. Ebenso sind Paroophoron und Epoophoron 
zu erklaren. 

Wir haben es also bei der Bildung der Clitoris, der Milch
driisen nnd des Uterus masculinus nicht mit einer tJbertragungs
kraft zu tun, sondern die Vertebraten haben eine bisexuelle 
und zunachst gleichwertige Anlage aller sekundaren Geschlechts
merkmale. Erst die metagame Geschlechtsbestimmung bei 
diesen Tieren laBt die zu der entsprechenden Keimdruse 
zugehorigen Merkmale zur Entfaltung kommen, wahrend 
die anderen rudimentar bleiben oder sich auch ruckbilden. 
Wie wir bei Kroten sehen, laBt sich selbst beim erwachsenen 
Mannchen der Uterus masculinus zu einem normalen weib
lichen umwandeln, wenn wir statt der Boden sich Ovarien 
bilden lassen. 
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Selbst wenn wir die Homologie der gleichwertigen mannlichen 
und weiblichen Ausfiihrwege der Knochenfische mit den M ii 11 e r
schen Gangen der iibrigen Wirbeltiere annehmen, kann von einer 
Ubertragungskraft nicht die Rede sein, denn auch dann ist dieses 
Organ ja gleicherweise im mannlichen oder im weiblichen Ge
schlecht vorhanden und war einmal bei beiden Geschlechtern 
voll funktionsfahig als Ei- und Samenleiter. 

Auch die Annahme Meisenheimers, daB zwitterige Gona
den bei Wirbeltieren auBerordentlich sparlich anzutreffen sind, 
ist nicht stichhaltig. Gerade bei Amphibien und Saugetferen, 
wo wir den bestausgepragten Uterus masculinus haben, sind 
zwitterige Gonaden relativ hii.ufig (Frosche, Kroten, Ziegen, 
Schweine, Mensch usw.), abgesehen von den sich immer in jungen 
Hoden findenden Eizellen, die dann mehr oder weniger friih
zeitig verschwinden. Funktionelles Zwittertum gehort allerdings 
zu den Ausnahmefallen. Auf die schwachere oder starkere In
kretion der Eizellen im Hoden ist ohne weiteres die entsprechende 
Auspragung des Uterus masculinus zuriickzufiihren. Fiir die 
Frosche und Kroten muB Meisenheimer selbst zugeben, daB 
die Entscheidung iiber Gonochorismus oder Hermaphroditismus 
noch eine schwankende ist. Hier konnen wir sogar sagen, daB 
die Entwicklungsrichtung erst in der weiblichen Richtung geht, 
und daB erst sekundar sich die Hoden aus einem schon vor
handenen Ovar herausdifferenzieren. J e langer das Tier Ovarien 
hat, je starker bleibt spater auch beim Mannchen der Uterus 
masculinus ausgepragt. Bei hoheren Wirbeltiertypen solI nach 
Meisenheimer die Entscheidung von vornherein fiir die Ge
trenntgeschlechtlichkeit getroffen sein. Das laBt sich nicht auf
recht erhalten, wenn auch die Tendenz bei den Tieren nach 
Herausbildung einer epigamen Geschlechtsbestimmung auf den 
Geschlechtschromosomenmechanismus zugeht. Wenn wir das an
nehmen, besteht der Meisenheimersche Satz: "Es steht also 
der Korper der Wirbeltiere, insbesondere der ihrer hoheren 
Typen, unter der standigen Spannung der nach auBerem Aus
druck strebenden latenten Merkmale des kontraren Geschlechts, 
und die auffallenden Ergebnisse der aus neuerer Zeit stammen
den Versuche iiher Kastration und Gonadentransplantation bei 
Saugetieren mogen darin wohl ihre nachstliegende Erklarung 
finden", mit der Vbertragungskraft des entgegengesetzten Ge-
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schlechts nicht ohne weiteres in Einklang. Die Beispiele von 
Ubertragungskraft, die Meisenheimer noch bei wirbellosen 
Tierenausfiihrt, betreffen labile Formen, deren Merkmale auf dem 
Wege der Incretion zustande kommen, wie das manche Krebse 
zeigen. Hier ist dieselbe Erklarung zu geben, wie bei Wirbeltieren. 

Bei stabilen Tieren indessen, deren sekundare Merkmale mehr 
oder weniger unabhangig von den Keimdriisen geworden sind, ist 
natiirlich eine Ubertragungskraft moglich; sie ist aber auf dem 
Wege der experimentellen Vererbungslehre noch weiterer Er
klarungen bediirftig. 

c) Hel'maphl'oditismus. Gynandromol'phismus und 
HomosexuaUtat. 

Der Begriff Hermaphroditismus ist immer wieder von den 
verschiedensten Autoren zu definieren versucht worden. Immer 
wieder sind Schemata, hauptsachlich von Pathologen, aufgestellt 
worden, die nie ganz befriedigen, zumal sie meist nur Sauge
tiere beriicksichtigen. 

Ganz allgemein kann man sagen, daB Storungen in der Ent
wicklung der Geschlechtsdifferenzierungen, besonders der Keim
drusenanlagen, zu HermlJ-phroditismus fuhren konnen. 1m all
gemeinen fallen normalerweise bei den Wirbeltieren die heterosexu
ellen Anlagen der Ruckbildung anheim. Man kann wohl mit Recht 
sagen, daB in jedem Wirbeltierembryo auch die somatischen Anlagen 
des entgegengesetzten Geschlechtes vorhanden sind, (Abb. 175 a, b) 
nur die Geschlechtszellen sind von Anfang an meist durch den 
Geschlechtschromosomenmechanismus unisexuell differenziert. 
Auf Grund der von den Keimzellen produzierten Increte kommen 
nur die zugehorigen sekundaren Geschlechtsmerkmale zur Ent
wicklung, wahrend die entgegengesetzt-geschlechtlichen eine Hem
mung erleiden. Sauerbeck spricht von einer zwitterigen Stamm
form. Wahrend nun phylogenetische, von den Urahnen vererbte 
Entwicklungstendenzen diese zu erhalten suchen, sind die onto
genetischen Tendenzen darauf gerichtet, den eindeutigen Ge
schlechtscharakter zur Vorherrschaft zu bringen (Kohn 1920). 
Man kann sich vorstellen, daB Storungen in der unisexuellen Ge
staltungskraft, also der eingeschlechtlichen Incretion, die Ge
schlechtscharaktere nicht eindeutig zur Entwicklung kommen 
lassen. Die heterosexuellen Komponenten der atavistischen Zwitter-
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anlage kommen dann ebenfalls zur Entwicklung, wir haben jetzt 
einen . Zustand, den wir als einen hermaphroditischen bezeichnen. 

Man unterscheidet gewohnlich den He 1" map h rod i tis m u s 
gland ularis oder verus von dem Pseudohermaphro-

G'trtllerschel' Galla ------, 
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lI·ebentubc 
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KeimdrU8C 

'-------Samellblage 

Abb. 175a, b. Schema der Umwandlung der Urniere und der Mti llerschen Gange bei heiden 
Geschlechtern. (Modifiziert nach O. Hertwig 1890 und Riellinder 1904.) 

ditismus oderHermaphroditismus spuriuS. Beiersterem 
ist ein wirklicher Ovotestis, eine zwitterige Keimdriise mit mann
lichen und weiblichen KeimzeIlen, zu ford ern; bei letzterem ist 
die Keimdriise selbst eindeutig, aber im iibrigen Genitalsystem 
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(Leitungssystem und a.uBeres Genitale) oder in sonstigen soma
tischen oder psychischen Verhii.ltnissen ist Zwitterigkeit vorhanden. 
Stieve schliigtdafur den Namen Hermaphroditism us com
pletus undincompletus vor, wiihrend Steinach heide Arten 
in Anlehnung an seine kiinstliche Zwitterhildung durch heider
seitiges Zusammenwirken der mannlichen und weiblichen inter
stitiellen Drusen erklaren will, und zwar als Diagonale der Krafte 
aus den antagonistischen Wirkungen der mannlichen und· weib
lichen Keimdriisen, die morphologisch in einem Organ vereint sind. 

Kohn halt eine scharfe Scheidung von Hermaphroditismus 
verus und spurius fur unbegriindet. Es handelt sich bei ihm 
in dem einen und dem anderen FaIle um wesentlich gleichartige 
MiBbildungen. Die Driisenzwitterigkeit ist nicht echter als das 
sonstige Scheinzwittflrtum. Ein wahrer Hermaphroditismus wiirde 
die Erzeugung geschlechtsverschiedener Gameten oder doch die 
grundsa.tzliche Moglichkeit zweifacher Keimbildung zur Voraus
setzung haben. Kohn halt das echte Zwittertum nur fUr Schein, 
und es wird auch bier, "wenn iiberhaupt, nur eine Art von 
Keimzellen geben, wo immer auch sie noch in der Zwitterdriise 
angetroffen werden". Dem widersprechen jedoch manche Befunde 
von echten Hoden und Ovarien in demselben Tier (Ancel 1920) 
und die Versuche von W. Schultz, Steinach und Sand iiber 
experimentelle Zwitterbildung. 

Andererseits muB man aber voraussetzen, daB sich aus der In
cretion der Keimdriisen allein die Zwitterigkeit nicht erklaren 
laBt. Wir miissen auBerdem eine ganz auBergewohnliche Zu
sammensetzung der ganzen Anlage des betreffenden Lebewesens 
annehmen. Nur auf diesem Wege sind die Halbseitzwitter, die 
wir bei Insecten und Vogeln finden, zu erklaren. Gerade diese 
FaIle beweisen nach Stieve, "daB Zwitterbildung auf einer an
geborenen Anomalie des ganzen Lebewesens, nicht nur auf einer 
zwitterigen Anlage der Keimdriisen beruht." Sogar bei Individuen 
mit ganzlich eindeutigen, aber unterentwickelten minderwertigen 
Keimdriisen kann mitunter die Zwitterigkeit des Organismus in 
einem solchen Grade ausgesprochen sein, daB die Geschlechtszuge
horigkeit fast ebenso unbestimmbar werden kann, wie bei Fallen mit 
Zwitterdriisen. Das atavistische Doppelwesen kommt, wie das auch 
Kohn annimmt, infolge der Insuffizienz der unisexuellen Determi
nanten mehr oder minder kraftig zum Durchbruch. Das Endergebnis 
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ist ein Durcheinander der Geschlechtsmerkmale, eine Vermischung 
gegensatzlicher Eigenschaften und eine weitgehende Verschwom
menheit und Verwischung der eigentlichen Geschlechtscharaktere. 

Die Ursachen des Hermaphroditismus scheinen also zweierlei 
Art zu sein. Erstens: Storungen in der Zusammensetzung der 
mannlich oder weiblich bestimmten Gene, wodurch namentlich 
bisexuelle Anlagen nicht unisexuell zur Entwicklung kommen 
konnen, und zweitens: Vermischung mannlicher und weiblicher 
Keimdriisen in einem Organismus, sodaB mannliche und weib
liche Increte gebildet werden und damit, wenn auch in unvoll
kommener Weise, mannliche und weibliche sekundare Geschlechts
merkmale zur Entwicklung kommen konnen. 

Bei genauerer Analyse der Vorgange bei der normalen so
wohl wie experimentellen GeschlechtsbestimJnung und -umstim
mung kann man nun sehr wohl zu einer begrifflichen Gliederung 
des Hermaphroditismus kommen. Voraussetzung dafiir ist, daB 
jedes Tier im Grunde bisexuell oder besser relativ sexuell veranlagt 
ist und ein indifferentes Stadium durchmacht. Diese bisexueHe 
Anlage tritt nun besonders schon bei den Wirbeltieren in Er
scheinung, wo aHe Teile der Geschlechtsmerkmale des einen 
Geschlechtes im anderen ihr Homologon haben (Abb. 175). 

Es ist nun zu:p.ii.chst notig, die normale Zwitterigkeit von der 
pathologischen zu trennen. Das tat Roepke (1924), indem er 
fUr jedes physiologische Vorkommen mannlicher und weiblicher 
Geschlechtsmerkmale in einem geschlechtsreifen Individuum den 
Begriff "Ambogenie" vorschlagt. Unter "Hermaphroditismus" ist 
dagegen eine Anomalie, eine kongenitale St6rung des ganzen 
Lebewesens zu verstehen, wobei mannliche und weibliche Merk
male in ein und demselben geschlechtsreifen Individuum auf
treten. Das Schema lautet: 

Am bogenia 
I. germinalis 

l. vera, uni(bi)lateralis 
a) simultanea unitubularis 
b) cyclica unitubularis 

2. partialis uni(bi)lateralis 

a) masculina 
b) feminina 

3. juvenilis 

Hermaphroditismus 
I. germinalis 

l. verus 
a) unilateralis 
b) bilateralis 

2. partialis, uni(bi)lateralis mit 
getrennten oder vereinigten 
Keimdriisen 
a) masculinus 
b) femininus 

3. juvenilia uni(bi)lateralis 
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Ambogenia 
II. tubularis uni(bi)lateralis 

a) masculina 
b) feminina 

Hermaphroditismus 
II. tubularis uni(bi)lateralis 

a) masculinus 
b) femininus 
c) juvenilis 

masculinus 
femininus 

III. genitalis 
IV. psychicus 
V. somaticus 

Die V orzuge dieses Schemas beruhen darauf, daB es physio
logischen und pathologischen Hermaphroditismus scharf trennt, 
zwischen reifen und nicht reifen Keimzellen unterscheidet und 
schlieBlich alle Tierklassen umfaBt. 

Hier ist nun der Ort, etwas uber die primaren und sekun
daren Zwitter, die in das Schema der Ambogenie Hoepkes 
hineinpassen, bei Tieren zu sagen. Me i sen h e i mer, der diese 
Frage 1921 ausfiihrlich er6rtert, hat ganz recht, wenn er betont, 
daB die Amphigonie ebensowohl durch die Getrenntgeschlecht
lichkeit, als durch Zwitterigkeit erreicht werden kann. Bei den 
h6heren Pflanzen haben wir allerdings relativ selten die erste Art 
del' Geschlechtsdifferenzierung, bei den Tieren dagegen die letztere. 
LaBt sich bei Tieren nachweisen, daB Zwitterigkeit in allen ihren 
Formen sekundar bei getrenntgeschlechtlichen Tieren auftreten 
kann, so ist wiederum ein Beweis dafiir gegeben, daB in jedem 
Tier beide Geschlechtsanlagen vorhanden sein mussen. 

Wir haben eingangs schon geschildert, daB sich bei mehr
zelligen Tieren sehr fruh die ungeschlechtlichen Zellkomplexe von 
den geschlechtlichen trennen. Schon bei Volvox sahen wir einen 
ungeschlechtlichen Zellkomplex, den Gametocytentrager, neben 
den Gameten und Gametocyten sich herausdifferenzieren. Das
selbe haben wir auch bei h6heren Algenpflanzen. Die Frage nach 
del' Geschlechtlichkeit del' Gametocytentrager tritt erst auf, wenn 
nicht mehr eine Zellkolonie sowohl Macro- wie Microgametocyten 
bildet (Zwitterigkeit, Volvox globator z. B.), sondern eine 
nur Macrogametoyten (Oogonia), eine andere nur Microgametocyten 
(Antheridien) bildet (Volvox aureus). Solche Beispiele lassen sich 
leicht noch aus allen Algengruppen erbringen. 

Schon bei Algen und Moosen wie bei allen h6heren Pflan
zen, in Ableitung von den Farnen, haben wir nun zwei Gene-

Harms, Korper uud Keimzellen. 27a 
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rationsfolgen (Generationswechsel): SporophyIle und Gametocyten. 
Die vegetativen Teile aller Pflanzen entsprechen einer unge
schlechtlichen Generation, die geschlechtliche Generation ist 
dagegen eine neue Generation, bestehend aus Gametocyten
trager mit einem Gametocyten und Gameten (Gametocytentrager 
zweiter Ordnung) (Abb. 176 a, b). Dieselben Verhaltnisse haben 
wir auch bei Hydrozoen, namentlich bei solchen, die die freie 

_ _ _ (tlnenzellen, 
PolicIlscidaILch (Pro/halll",,,) 

l'ollcllk01·/.' (M ikr08}Jore) 

Pollellsack 
(Mi i.:rOBI'QI·all[Jiwnl 

StalLbblatt 
(JlJii.:l'o8jJOl'opllU1l) 

Abb.176 a . Schema tisehe Darst eUling d er Beziehungen zwischen Ga met 2.und 1. Ordnung 
bei der miinnlkhcn hoheren Pflanze. (Aus Me ise nh e im e r .) 

Medusengeneration eingebiiJ3t haben. Die urspriinglichen Me
dusengeschlechtstiere sind jetzt keine selbstandigen Personen 
mehr, sondern bleiben als Knospen am ungeschlechtlich sich ver
mehrenden Stock, der jetzt Trager einer Art von Geschlechts
organ wird, wie die Pflanzen. Dort verlor das Prothallium 
als Gametocytentrager seine Selbstandigkeit, hier die Meduse. 
Der Polypenstock und damit auch aIle Tiere mit Generations
wechsel (Metagenesis) sind also auch Gametocytentrager zweiter 
Ordnung. Nur fehlt ihnen der Phasenwechsel bzw. das Chromo
somenverhaltnis, Sporocyten mit diploider, Gametocyten mit 
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haploider Chromosomenzahl. An dem Polypenstocke wird nun 
die Produktion von Medusen auf bestimmte Polyp en beschrankt, 
die sich dazu spezialisieren und zu Blastostylen werden. Sie er
wei sen sich meist noch indifferent beziiglich des Geschlechts. 
Werden die Blastostyle bei thecalen Hydrozoen zu Gonangien, 
so werden diese nun auch geschlechtlich different, je nach
dem sie mannliche oder weibliche Geschlechtsindividuen her-

};Ildospcrln .. ~ 
ll'roUtall i"'I<, 

IJII,mcllblall .... 

.~ SanU'uanl((fIC 

(Jlfnk" ()i1j)uranYlUm) 
/··r"chl~·lIoIe" 

(N o/, ' ro.p ol'OlJhy fl) 

Abb, 176 b. Die gieichen Beziehungen (wie in Abb. 176 •. ) bei der weiblichen h6heren PfJanze. 
(Ans l\leisenheim er.) 

vorbringen (Laomedea angulata [Abb. 177 a, bJ Meisenheimer). 
SchlieBlich konnen sich in seltenen Fallen auch an diocischen 
Polypenstocken die Nahrpolypen sexuell differenzieren, wenn 
z. B. bei Hydractinia polyclina die Nahrpolypen der mann
lichen Kolonie sich durch einen langeren Riissel unterscheiden. 
Auch bei der Pflanze kann die geschlechtliche Differenzierung 
auf die vegetative Knospe iibergreifen, wie z. B. bei Hanf 
(Oannabis sativa), wo die mannlichen Pflanzen kleiner und schwa
cher sind und weniger reich gefiederte Blatter haben als die 
weiblichen. 

27* 
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Gonochorismus und Ambogenie sind also zunachst noch 
schwankende Erscheinungen bei wenig differenzierten Tiertypen 
und Algen. Die Schwamme zeigen z. B. ausgesprochene Zwitter 
(Sycandra) , wie auch streng getrenntgeschlechtliche Formen, 
wie Ephydatia fiuviaitlis, ebenso finden sich unter den Colen
teraten Hydra viridis und grisea, die meist zwitterig sind. Es 
kommen abel' auch reine Weibchen und Mannchen VOl', wie 
z. B. bei Hydra fusca . Auch bei den Korallentieren macht 
sich ein allmahlicher Fortschritt vom Hermaphroditismus odeI' 
bessel' von del' Ambogenie zum Gonochorismus bemerkbar. So 
finden wir in allen Tierkreisen neben ausgesprochenem Gono

a b 
Abb. 177 a, b . a mannliches, 
b weibliches Gonangium von 

Laomedea angulata. 
(Nach Babic.) 

chorismus noch labile, schon fast feste 
und starre Hermaphroditen, selbst noch 
bei den Wirbeltieren. Sporadischer Herm
aphroditismus kann sich in allen Gat
tungen und Arten gelegentlich zeigen. 
Bei N ereis dumerili und Salmacina 
dysteri herrschen zunachst im Cyclus 
reine Mannchen und Weibchen VOl', bei 
vollreifen und vollerwachsenen Wilr
mel'll findet man dagegen den Herm
aphroditismus (H e m pel man n und 
M a I a qui n). Die Dberzahl del' Arten 
del' Polygordien ist getrenntgeschlecht
lich, ein einziger, Triestinus, ist zwit
terig, das gleiche finden wir iiberall 
in dem Tierreich, bei den Mollusken, 

Echinoiden, Arthropoden und Chordaten. Hier seien nul' noch 
einige charakteristische FaIle herausgegriffen, die den geschlecht
lichen Phasenwechsel im Cyclus klar zeigen. 

Da sind zunachst die Muscheln. Unsere Anodonta cygnea ist 
im allgemeinen getrenntgeschlechtlich. In lange Zeit abgeschlosse
nen stehenden Gewassel'll mit guten El'llahrungsbedingungen findet 
man jedoch nul' zwitterige Individuen, die sekundar diesen Zu
stand erst erworben haben konnen. 

Del' kleine Seestel'll Asterina gibbosa ist in seiner N eapeler 
Varietat sehr bunt zusammengesezt. Man findet neb en rein en 
Mannchen und Weibchen zwitterige Individuen aller Abstufungen, 
wahrend die Lokalrassen von Roskoff und Ba.nyule protran-
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drisches Zwittertum aufweisen - das Stadium des Geschlechts
wechsels ist nur kurz -, was ich auch fiir die Formen von den 
Balearen und Lanzarote nachweis en konnte. AIle Individuen bis 
zu 0,5 Radius sind reine Mannchen, die etwas groBere Form im 
Herbst Zwitter und die allergroBten Individuen sind reine Weibchen. 
Hier ist also eine physiologische Geschlechtsumstimmung unter 
natiirlichen Bedingungen zustande gekommen. (s. Abb.120, S. 287.) 

Unter den Arthropoden ist normales Zwittertum selten (Lys
mata seticaudata), es kommen jedoch gelegentlich jugendliche For
men mit Eiern in den Hodenblaschen vor, wie das Abb. 178 a, b 
zeigt. Auch sind haufig Rudimente der Keimdriisen des anderen 
Geschlechts bei Arthropoden anzutreffen. Einen Fall, Perla mar
ginata (Abb. 179), haben wir schon kennen gelernt. Bei Termi
toxenia assmuthi, einer fliigellosen Fliege, die als Termitengast 
lebt, ist reine Zwitterigkeit vorhanden. Die mannliche Reife geht, 
wie auch bei Lysmata und Asterina, der weiblichen voraus. Der 
Hoden gibt in diesem FaIle seine Funktion bis zu der weib
lichen Vollreife nicht auf. 

Bei der Seltenheit physiologischer Zwittrigkeit ist eine ge
nauere Untersuchung besonders wiinschenswert. Daher seien 
die Beobachtungen von Hughes-Schrader 1925 hier noch mit
geteilt. Er fand bei der kalifornischen Rasse von I cerya purchasi 
nur protandrische Hermaphroditen und Mannchen. Es gab keine 
reinen Weibchen. 

Die Eier werden gewohnlich durch Spermatozoen aus dem 
eigenen Hoden des Hermaphroditen befruchtet; d. h. der Herm
aphrodit ist selbstbefruchtend. Parthenogenesis kommt nicht vor. 
Die selbstbefruchtenden Hermaphroditen erzeugen wieder nur 
Hermaphroditen. Kreuzweisbefruchtende Hermaphroditen, d. h. 
solche, die mit Mannchen kopuliert haben, erzeugen nur Nach
kommenschaft von ausschlieBlich Hermaphroditen oder gemischte 
Nachkommenschaft, die zum kleinen Teil Mannchen enthalt. 

Die somatischen und Oogonien-Chromosomenzahl beim 
Hermaphroditen betragt vier. Die Eier unterliegen einer nor
malen Entwicklung. Zwei Tetraden werden gebildet und zwei 
Polkorper werden abgegeben, dabei wird die Chromosomenzahl 
auf zwei reduziert,. 

Die Spermatogenese vollzieht sich in gleicher Weise in dem 
Hoden eines rein en Mannchens wie in dem eines Hermaphro-

Harms, Kiirper nnd Keimzellen. 27b 
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diten. Die somatische und die Zahl der Chromosomen in den 
Spermatogonien ist auch immer vier. Zwei Tetraden werden ent
wickelt und die normale Reduktion tritt ein. Die cytoplasma
tische Teilung wird nun aber wahrend der zweiten Reifeteilung 
unterdriickt und kann auch in anderen Cyten in der ersten 
Teilung fehlen. So werden zwei Arten von Spermatiden erzeugt, 
aus den uninucleaten der Spermatocyten 2. Ordnung die bi
nucleaten und aus den binucleaten die quadrinucleaten, deren 
Komponenten sich erst bei Erreichung del' Reife teilen. 

Ais groBe Seltenheiten treten normale Zwitter auch noch 
bei Cyclostomen und bei Fischen auf. Myxine ist rein zwitterig 

Abb. 178 a. HodenbHischen eines 0 von Potamobius astacus mit Eiern. B Eiplasma, Em, 
Fh FoUikelhaut, F" FoUikelkern, K Kern der Membran, Kb Keimblaschen, Kt Keimfleck, 

101 Mcmbran des Hodenbllischens, N Dotter, St Spermatogonien. 
(Nach v. La Villette St. Ge orge.) 

und unter den Fischen die Zackenbarsche del' Gattung Serranus. 
Auch bei den Meerbrassen, Spariden sind Zwitter haufig. 

Es ist klar, daB auch del' rudimentare Hermaphroditismus 
bei den Fischen eine haufige Erscheinung ist. Gleichzeitig ein 
Beweis dafiir, daB die Geschlechtsbestimmung nicht durch den 
Geschlechtschromosomenmechanismus erfolgt. 

Jugendliche Knochenfischmannchen (SaZrno saZar) bringen im 
Vorderabschnitt del' Genitaldriise Eizellen zur Ausbildung, was 
sich als konstanter Zustand erhalten kann (Sanaris alcedo, Ophri
dium barbatum). Anormale Zwitterbildung ist dann auch sonst 
bei den Knochenfischen eine relativ haufige Erscheinung. 
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In ahnlicher Weise haben wir rudimentares Zwittertum auch 
bei den Anuren und daneben auch viele anormale FaIle von 
Zwitterigkeit. Ich erinnere nur an die intermediare Geschlechts
driise spatdifferenzierender Jungfrosche und an das eigenartige 
Biddersche Organ der 
Kroten, worauf wir an 
anderer Stelle schon zu 
sprechen kamen. 

Wie wir schon bei 
Asterina und Crepidula 
gesehen hatten, kann das 
Zwittertum ein gesetz
maBiges Zwischenstadi
um zwischen der Um-

OJ> 

1 
2 

Abb. 178 b. Ml1nnliche Geschlechtsorgane der Krabbe Gebia major. 1. Hoden von oben. 
2. Langsschnitt beirn Vbergang des Hodenteils in den Ovarialteil. 2a. Relfe Samenzellen. 

gb Keirnbahn, op Ovarialteil, 00 Eier, 8p Sperma, tp Hodenteil, vd Vas deferens. 
(Nach Isch i kawa .) 

wand lung des einen Geschlechts in das andere sein. Es konnen 
nun aber auch Falle entstehen, wo das Zwittertum neben der 
Geschlechtlichkeit eine dem Lebenscyclus des Tieres fest einge
fiigte Phase darstellt, wie z. B. bei Angiostomum-Arten, wo diese Ge
setzmaBigkeit durch den Chromosomenmechanismus erklart werden 
kann (s. Abb.103, S. 230 - 232). Wir bezeichnen diesen Generations
wechsel als Heterogonie. Bei einigen wenigen Formenkreisen 
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der Tiere ist die Zwitterigkeit zur Regel geworden, wie bei Cte
nophoren, Plattwiirmern, Oligochaeten, Hirudineen, Chaetogna
then, ectoprocten Bryozoen, allen Opisthobranchiern, Pulmonaten 

und den Tunicaten. 
Der Gametocy

tentrager oder das 
Soma kann also aus 
der indifferenten Ga
metenform entwe
der beide Formen 
der Keimzellen in 
einem Individuum 
erzeugen, oder nur 
eine, die mannliche 
oder weibliche, zur 
Entwicklung brin
gen. Mit Meisen
h e i mer stimme 
ich vollstandig tiber
ein, daB Getrenntge
schlechtlichkeit und 
Zwitterigkeit zwei 
gleichwertige Zu
stande sind, die 
nicht auseinander 
im Verhaltnis von 
Primar zu Sekun
dar abzuleiten sind. 
Fixierte Zwitterig
keit kann gelegent
lich zur Getrenntge
schlechtlichkeit wer
den (Strudelwiirmer, 

Abb.179. Geschlechtsapparat von Perla marffinata . Ov Ei· parasitare Tremato
rohren, .H Hoden, Vd Vas deferens. (Xach S chiinemund.) 

den), wie auch Ge-
trenntgeschlechtlichkeit wieder zur Zwitterigkeit werden kann (Ne
matoden, Anodonta) (Abb.ISO). Bei den Cirrepedien sind als letzte 
Reste des Gonochorismus die Zwergmamichen iibriggeblieben, die 
bei vollig zu Zwitter gewordenen Arten noch vorhanden sind. 
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Zwitterige Tiere enthalten nun beiderlei KeimzeIlen, die mann
lichen und weiblichen, im Korper, oft .zu getrennten Keimdriisen, 
Hoden und Ovarien differenziert, oft in einer Zwitterdriise ver
einigt. Die Ausfiihrungsgange sind stets getrennt, wenn sie vor
handen sind, ebenso konnen fUr die Mannchenapparate Begattungs
organe ausgebildet sein. Bei streng getrenntgeschlechtlichen 
Tieren sind nun stets Reste der sekundaren Merkmale des anderen 
Geschlechts vorhanden, da sie wahrend der Entwicklung an
gelegt werden und dann die nicht zur Keimdriise gehorigen eine 
Hemmung erfahren. 

d 
A bb. 180a-d. Die verschiedenen Entwicklungsphasen zwittriger Gonaden bei Rhabditis. 
a-·c drei aufeinanderfolgende Entwicklungsstadien von Rhabditis sechel/ensis, d Rhabditis 
gurneyi. (Nach Potts.) eiz jugendIlche, eiz, in Entwlcklung begriffene Eizellen, ov Ova
rium, TsReceptaculum seminis, spSpermarium, ut" tit. die beiden Uterusschlauche, v Vagina. 

Bei den sekundaren Geschlechtsmerkmalen wird dariiber noch 
mehr zu sagen sein. 

Der echte Hermaphroditismus ist scharf zu trennen von 
der Ambogenie oder der normalen physiologischen Zwitterigkeit, 
ebenso von der Intersexualitiit, einer voriibergehenden Form der 
Zwitterigkeit bei einer Geschlechtsumstimmung. Der Hermaphro
ditismus ist stets eine pathologische Erscheinung, er wirft aber, 
wie aIle teratologischen Prozesse, Licht auf normale Vorgange. 
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Die Einteilung des Hermaphroditismus erfolgt meines Erachtens 
am besten nach dem Hoepkeschen Schema. Nur mliBte hier als 
besondere Form noch der Gynandromorphismus abgetrennt 
werden. 

1. Gynandromorphismus. 
Gynandromorphe, Mosaik- oder Halbseitenzwitter sind Indi

viduen mit scharf abgegrenzten geschlechtlich differenten Korper
bezirken, die das Tier zu einem geschlechtlichen Mosaik machen. 
Meist haben wir Formen, wo die eine Korperhalfte weiblich, die 
andere mannlich ist, seltener sind es antero-posteriore Zwitter. Man 
kann wohl sagen, daB der Gynandromorphismus nur bei hochdeter
minierten Tieren vorkommt, so besonders bei den Insecten und 
Vogeln. Die Erklarung fUr den Gynandromorphismus ergibt der 
Geschlechtschromosomenmechanismus. Bekommen durch irgend
einen pathologischen V organg miinnlich heterozygote Eier im 
Stadium von zwei Blastomeren auf einen Kern I x, auf dem anderen 
2 x Chromosomen, so werden die Descendenten der Zelle mit 2 x 
alle weiblich, die mit I x alle mannlich beim erwachsenen Tier 
sein. Da die Insecten normalerweise in ihren sekundaren Merk
malen unabhangig von den Keimdrlisen sind, so ist diese Er
klarung als die wahrscheinlichste anzunehmen (Abb. 181 a-f). 

Den bekanntesten Fall von Gynandromorphismus stellen die 
Eugsterschen Zwitterbienen dar, die in den sechziger Jahren des 
vorigen Jahrhunderts in groBen Mengen in einem Bienenstock 
mit Bastarden zwischen einer italienischen Konigin und deutschen 
Drohnen jahrelang vorkamen. Die nach dem Tode der italie
nischen Konigin vorhandene Bastardkonigin produzierte ebenfalls 
Gynandromorphe. Boveri und Mehling haben nun 1915 dieses 
Material von neuem untersucht und dabei festgestellt, daB die 
Mosaikbildung sich liber samtliche sexuelle Organe des Korpers 
erstrecken kann. Neben rein lateralen Zwittern kann auch an
tero-posteriore und jede andere Kombination vorkommen (Abb. 182 
und 183). 

Gynandromorphe Insecten sind auch sonst nicht ganz selten be
obachtet worden; eine Anschauung liber die verschiedenen Formen 
gibt Abb.18l.Leider sind diese Raritaten von Liebhabern schleu
nigst den Sammlungen einverleibt worden, und so muBte mangels 
einer Konservierung die cytologische Untersuchung unterbleiben. 
Erst neuerdings sind einige Falle genauer analysiert worden. 
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Hering untersuchte 1924 einen Zwitter von Argynnis paphia, 
der auBerlich links ein normales Mannchen war, aber rechts die weib
liche Form von Argyunis paphia var. valesina darstellte. Die Sektion 
ergab, daB normale mannlicheGeschlechtsorgane vorhanden waren, 
auch fanden sich reife Spermien im Hoden. Von weiblichen Or-

.A bh. 181 a-f. Typen gynandromorpher Insekten. a Gesehlechtsapparat eines bilateralen 
Gynandromorphen von Gastropacha quercitolia, links mannlich, reehts weiblich, b der zu· 
geh6rige Falter (naeh Wenke). c Leib eines ebensolchen Gyuandromorphen des Seiden
spinners, der aus der Bastardraupe d schlUpfte; Jetztcre zeigt die Elterncharaktere im 
Bastard getrennt. (Nach Toyama.) e Gynandromorph der Wespe Pseudomethecacanadensis 
(nach Jl[organ). f Gynandromorph der Ameise Myrmica scabrinois (nach Doncaster). 

ganen war nur eine rudimentare Bursa copulatrix vorhanden, 
die keine normale Offnung besaB. Nach Auffassung Herings 
kam sie fUr Paarungszwecke nicht in Betracht. 

Ein Fall von Zwitterbildung von Aedes meigenanni, einer 
Miicke, wurde von der Brelje genauer untersucht. Betrachten 
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wir die Ergebnisse der Untersuchung dieses Zwitters, so taUt 
ein trberwiegen der weiblichen Merkmale auf der rechten Seite 
und der mannlichen auf der linken Seite auf (Abb. 184). 

Abb.1S2. Kopfe von gYllandromorphen Eicnen, nnch den Sieboldsehen Spiritllsexem
plaren. (Naeh BoverL) 

a b c d 
Abb.183a-d. a ReehtesHinterbeineincrArbeiterin, Innenscite. b Desgl. von einer Drohne. 

c Desgl. BeineinesEugsterschenGynandromorphen. d (ZwitterII.) (NachMehling.) 
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Folgende tTbersicht stellt die hierher gehOrigen Tatsachen 
zusammen: 

Links (mehr mannlich): 
Der linke Spermoduct gro.6tenteils 

vorhanden. 
Die mannlichen Anhangsdriisen 

vorhanden. 
Apicallappen ungefahr normal ent· 

wickelt. 
Harpago verkiimmert vorhanden. 
Starkere Behaarung (in Anzahl 

und Lange der Haare) des linken 
Fiihlers. 

Rechts (mehr weiblich): 
Eizellen in der Keimdriise. 

ApicaUappen nur wenig entwickelt. 

Harpago nur in der Anlage vorhanden. 

Wir diirfen also sagen, da.6 die Iinke Seite mehr mannIiche 
Charaktere aufweist als die rechte (bei den sekundaren Merk· 
malen allerdings kaum bemerkbar). 

Neben dieser Tatsache besteht die andere, da.6 der Zwitter 
iiberall dort, wo iiberhaupt eine intermediare Stellung moglich 
ist (also im wesentlichen bei den sekundaren Geschlechtsmerk· 
malen), diese einnimmt. 

Das Wesen des Gynandromorphismus kann heute nach 
Goldschmidt als aufgeklart betrachtet werden. Gynandromorphe 
sind sexuelle Mosaiks aus Zellgruppen mit teils mannlicher, teils 
weiblicher Chromosomenkonstitution. Zur Erklarung der Ent· 
stehung dieser Zellgruppen mit verschiedenem Chromosomenbe· 
stand sind mehrere Hypothesen aufgestellt worden, Boveri nahm 
speziell zur Er.kIarung der gynandromorphen Bienen verspatete 
Befruchtung an, d. h. Vereinigung eines Spermakerns mit einem 
der AbkommIinge eines in parthenogenetischer Entwicklung ein· 
getretenen Eikerns; die von dem befruchteten Furchungskern 
abzuleitenden Teile mii.6ten diploid weiblichen, die iibrigen Teile 
haploid mannlichen Charakter tragen. 

Goldschmidt erhielt nun in seinen Lymantria·Zuchten neuer· 
dings (1923) ein haarscharf bilateral geteiltes gynandromorphes Indi· 
viduum, bei dem ein Faktorenpaar A-a (helle Zeichnu:ng japa· 
nischer Rassen - dunkle Zeichnung europaischer Rassen) im 
Spiele war. Die gynandromorphe Raupe war auf der' linken Seite 
weiblich und dunkel (aa) , auf der rechten Seite mannlich und 
hell (Aa). Eine Priifung der Gynandromorphen gegeniiber den 
aufgestellten Hypothesen ergab, da.6 die Eliminationshypothese 
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versagt, da13 jedoch die B 0 veri sche Hypothese den Fall zu 
erklaren vermag. 

Au13er bei Insecten sind nun auch bei Vogeln Gynandro
morphe beobachtet worden. Da hier die Geschlechtsmerkmale 
unter dem Einflu13 der incretorischen Drusen stehen, ist eine 
Klarung dieser Falle sehr viel schwieriger, weil ja die Increte 
auf die Blutwege wirken und daher nicht auf einen Korperteil 
beschrankt sein konnen. Nun ist es ja denkbar, daB die extrem
differenzierten Vogel allmahlich immer mehr eine determinierte 
Entwicklung einschlagen, und daB der Geschlechtschromosomen
mechanismus starrer wird, die Incretion also mehr zurucktritt. 
Damit stimmen aber die geschilderten Geschlechtsumstimmungs
versuche bei Vogeln nicht uberein, die rein hormonal erfolgen. 
Wir mussen also auf eine Erklarung zunachst verzichten. 

Vor allen sind drei Vogelzwitter zu erwahnen, bei denen die 
Korrelation der au13eren und inneren Geschlechtscharaktere streng 
seitenrichtig ist. 

Den ersten beschrieb W. Web er (1899). Es handelte sich 
um einen Buchfinkenzwitter, der seitenrichtig links einen Eier
stock und rechts einen Hoden besaB. Dementsprechend war das 
Gefieder links weiblich, rechts mannlich. 

Einen anderen Fall (Gimpelzwitter) beschrieb Tichomirow 
(1894), der dem von Poll (1909) beschriebenen sehr ahnelt. 
Dieser Vogel hat auch Eier zu legen versucht, denn im linken 
Eileiter fand sich von der letzten Brutperiode ein reteniertes Ei. 
Der Gimpelzwitter, den Poll beschreibt (Abb.185), hat das charak
teristische mannliche Rot auf der rechten Korperseite, das fUr 
Weibchen charakteristische Graubraun auf der linken. 

Die Untersuchung der Bauchhohle ergibt rechts einen sago
korngro13en Hoden (1,5 mm breit, 1,1 mm dick, 1,4 mm lang), 
links liegt das etwa dreimal gro13ere Ovarium (7 mm breit, 0,5 mm 
dick, 3,6 mm lang). Von AusfUhrwegen ist mit LupenvergroBe
rungen nichts deutlich wahrzunehmen. 1m Ovarium finden sich 
normale Eier aller GroBen mit Follikelepithel vor (Abb. 186). 

Der Hoden zeigt reichliches Zwischengewebe, die Tubuli weisen 
Spermatogonien und teilweise auch Spermatocyten auf, jedoch 
macht das Keimepithel einen degenerierten Eindruck, was viel
leicht auf den schlechten Gesundheitszustand des Tieres zuruck
zufuhren ist. 
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Die weiblichen Ausfiihrwege sind verkiimmert, die mannlichen 
jedoch normal ausgebildet. Vom Eileiter ist nur die trichterformige 
Offnung mit ganz kurzer, am Ende obliterierter Tube vorhanden. 

Der Roden besitzt einen gut entwickelten Nebenhoden, der 
regelrecht in den Samenleiter iibergeht. Er findet wahrschein
lich s.ein normales Ende in der Kloake, was nicht exakt fest
gestellt werden konnte. 
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Das Chromatin beider Korperhalften wies wesentliche Unter
schiede nicht auf. Auf Grund des Geschlechtschromosoms, das 
etwa nur einer Blastomere in zweizelligem Stadium zukame, ist
also der Halbseitenzwitter nach Poll nicht zu erklaren. 

Ein von Bond untersuchter Fasan war rechts weiblich, links 
mannlich, die Geschlechtsdriise aber enthielt mannliche und 
weibliche Anteile 
in einem Organ. 

Ganz kurzlich 
(1923) beschreibt 

Macklin ein 
Huhn, das ein typi
scher Halbseiten
zwitter war, und 
zwar rechts ein 
Hahn und links 
eine Henne. Leider 
erhielt Macklin 
nur Kopf, Skelett 
und Geschlechts
organe zur Unter
suchung, und so ist 
die Beschreibung 
des AuBeren des 
Tieres sehr durf
tig und beschrankt 
sich auf die An-

(I. 

Anb. 18G. Schnitt dllrch die Gcgcnll des oberen Nierenpols des 
Halbseitenzwitters von pyrrhllla pyrrhllla europaea (Vi eilI). 
Vergr. 46,5 : 1. t Hoden, e Nebcnhodcn, ov Eierstock, r Niere, 

a Aorta, vc Hohlvene; >n Aufhangeband des Eileiters. 
(Xach Poll.) 

gaben des Zuchters. Hiernach handelt es sich um ein Tier, das den 
Eindruck einer Henne machte, jedoch mannliche Nackenfedern 
hatte, und auch die Schwanzfedern waren langer als bei einer nor
malen Henne. Kamm und rechter Kehllappen waren typisch mann
lich, auch das geschlechtliche Verhalten war das eines Mannchens. 
Das Tier versuchte Hennen zu treten, anscheinend mit Erfolg, war 
aber weniger aggressiv als ein normaler Hahn. Krahen horte man es 
nicht, es hatte auch nicht den Gang des Hahnes und kampfte nicht 
mit anderen Hahnen. Kleine, im iibrigen aber norm ale Eier, die der 
Besitzer ab und zu im Nest fand, stammten wahrscheinlich von dem 
Zwitter; jedenfalls wurden nach dem Tode des Tieres keine solchen 
Eier mehr gefunden. Die Ausbildung der Geschlechtsorgane liiBt 
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es sehr wohl als moglich erscheinen, daB das Tier gleichzeitig 
als Mannchen und als Weibchen funktionierte. Rechts war ein auch 
histologisch vollig normaler Hoden vorhanden, links dagegen neben 
Ovarialresten ein mehr oder weniger abnormes Hodengewebe. Eine 
besonders genaue Beschreibung gibt Macklin vom Skelett. Die 
Knochen der rechten Seite waren namlich samtlich groBer als die der 
linken Seite. Aus rechten und linken Halften bestehende Knochen 
waren ebenfalls in der vorbeschriebenen Weise asymmetrisch. 
Das hatte eine merkwiirdige Verdrehung der ganzen Wirbelsaule 
und des Beckens zur Folge. Die ungleiche Lange des rechten 
und linken Beines muB einen anormalen Gang verursacht haben. 
Eine genaue Untersuchung des Gehirns erwies sich infolge schlechter 

l1'orperreile des fer1igen lndividuums 
a b e 

Fixierung als un
moglich,dochwar 
feststellbar, daB 
die rechte He
misphare groBer 
war als die linke, 
ebenso war die 
rechte Seite der 
Medulla groBer 
als die linke. 

Fiir die Ent-
Infers. c! stehung eines sol-

Abb. 187. Schema zur Erl;;uterung des Unterschiedes zwischen chen Halbseiten
Gynandromorpbismus und Intersexualitat. Punktiert: miinnliche 

Entwkklung, schwarz: weibliche. (Nach Goldschmidt.) zwitters liegen 
mehrere Erkla

rungsmoglichkeiten vor. Beim Huhn hat das Mannchen die 
Konstitution XX. Wenn bei der erst en Furchungsteilung eines 
mannlich determinierten Eies ein X eliminiert wird, sodaB 
die eine der beiden ersten Blastomeren die Konstitution X er
halt, so ware die Grundlage zur Entstehung eines Gynandro
morphen gegeben. Das Ei konnte aber auch zwei Kerne be
sessen haben, von denen einer das X-, der andere das Y-Chro
mosom bei der Reifung abgab. Bei Befruchtung beider Kerne 
konnte ebenfalls ein Gynandromorph resultieren. Von dem Hoden 
der rechten und dem Ovar der linken Seite miissen gegensatz
licne Geschlechtshormone gebildet worden sein. DaB das Tier 
trotzdem ein Halbseitenzwitter blieb und nieht zu einem inter-
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sexuellen Individuum wurde, zeigt, daB bei den Vageln die zy
gotische Konstitution des Individuums fiir die Geschlechtsbe
stimmung ausschlaggebend ist. Vielleicht ist aber doch einiges, 
wie das Hodengewebe im Ovar, das Hennengefieder anch auf der 
mannlichen Seite, doch auf die von den Keimdriisen gebildeten 
gegensatzlichen Geschlechtshormone zuriickzufiihren. 

Da Gynandromorphismus leicht mit Intersexualitat verwechselt 
werden kann (s. Schema Abb. 187), gebe ich hier fiir beide die 
Goldschmidtsche Definition wieder: "Genotypisch ist ein 
Gynandromorph das Produkt einer Starung des Mechanismus 
der Geschlechtsverteilung, ein Intersex das Produkt einer Starung 
der Physiologie der geschlechtlichen Determination." Bei dieser 
Definition miissen wir uns aIlerdings auf die Determinationstiere 
beschranken. Auf Hormontiere ist sie zunachst nicht ohne weiteres 
anwendbar. 

2. Pathologischer Hermaphroditismus. 
Hierher geharen aIle die Falle, in den en beim erwachsenen, 

normal getrenntgeschlechtlichen Tier prim are oder sekundare 
Merkmale durcheinander gemischt vorkommen. 

Meist sind es FaIle, wo das indifferente Stadium der Geschlechts
differenzierung anormallange andauerte und dann die Hemmungen 
bei dem zu spat erscheinenden Geschlecht fiir die heterologen Merk
male nicht ausreichten. Oder es handelt sich urn eine nur nicht 
zu Ende gekommene Umstimmung, sodaB wir es eigentlich mit 
Intersexen zu tun haben. Vom Gynandromorphismus unterscheidet 
sich der pathologische Hermaphroditismus dadurch, daB nicht ab 
ovo, vor der Geschlechtsdifferenzierung, schon zwei geschlecht
lich voneinander getrennte Anteile entstehen, sondern meist erst 
nach der Festlegung eines Geschlechtes, worauf auch das ent
gegengesetzte Merkmal mehr oder weniger stark sich auspragt. 

Der teratologische Hermaphroditismus ist scharf abzugrenzen 
vom akzessorischen Hermaphroditismus, der, wie der tera
tologische, durch Funktionslosigkeit eines Geschlechts charakteri
siert ist, bei dem aber immer neb en einer rudimentaren differen
zierten oder indifferent en Keimdriise (z. B. Biddersches Organ 
der Kraten, funktionsloses Ovar bei Perla marginata [so Abb. 179J, 
Hodeneier beiKrebsen undWirbeltieren [so Abb.178a, bJ) eine funk
tionierende vorhanden ist. 

28* 
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Del' wirklich funktionelle Hermaphroditismus wird am besten 
mit Goldschmidt als Monoecie bezeichnet. Die Falle, die hier 
in Betracht kommen, sind: 

1. Unisexuelle Monoecie: Ein Weibchen oder Mannchen bildet 
zu gewissen Zeiten Sperma im Ovar oder Eier im Hoden, wo
durch biologisch das andere Geschlecht iiberfliissig wird. 

2. Konsekutive Monoecie. Jedes Individuum ist erst mann
lich, dann weiblich, oder umgekehrt (z. B. Asterina gibbosa). 

3. Raumliche Monoecie. Das ist der echte funktionelle Herm
aphroditismus, wo in einem Individuum der mannliche und weib
liche Geschlechtsapparat getrennt vorhanden ist. 

Der pathologische Hermaphroditismus kann auch mit 
Giard als akzidenteller bezeichnet werden. Charakteristisch 
fiir ihn ist, daB zu irgendeiner Zeit im Hoden oder im Ovar 
Eier bzw. Sperma gebildet werden, oder zweierlei Keimdriisen vor
handen sind, von denen die eine rudimentar ist. Die sekundaren 
Merkmale sind jedenfaHs nicht eingeschlechtlich. Oft sind nur 
sie noch als Zeichen der Zwitterigkeit vorhanden, dann ist die 
sie verursachende heterologe Keimdriise wieder riickgebildet wor
den. Echter pathologischer Hermaphroditismus ist vor aHem bei 
Krebsen und Wirbeltieren beobachtet worden. Die Fane sind so 
zahlreich, daB ich nur einen kurzen Vberblick geben kann, zumal 
ich die Falle ausscheiden kann, die als Geschlechtsumwandlungs
phasen erkennbar sind (viele Falle bei Amphibien und Vogeln). 

EchterHermaphroditismus ist beimanchen Tierart,ennicht 
so selten (auf den Hermaphroditismus spurius oder incompletus 
gehe ich hier nicht ein, weil er zur Entscheidung unserer Frage
stellung nur unwesentlich beigetragen hat). Nach Steinach (1920) 
ist der Hermaphroditismus der Ziegen meist durch die Anwesen
heit einer Zwitterdriise bedingt. Er beschreibt eine Ziege, die 
auBerlich sowohl hinsichtlich der Geschlechtsorgane als auch der 
Gestalt nach weiblich war. Als das Tier in das Alter eintrat, 
wo es Brunsterscheinungen zeigen soUte, war der Geschlechtstrieb 
des Tieres ausgepragt mannlich. Die Untersuchung im Alter von 
10 Monaten zeigte, daB Uterus und Tuben jungfrauliche GroBe 
besaBen, die Ovarien befanden sich an der gewohnlichen Stelle. 
Das eine Ovar war ein typischer Ovotestis mit eingesprengten 
kryptorchen Hodenstiickchen; reife Follikel fehlten in beiden 
Ovarien , sodaB daraus sich schon allein das Ausbleiben der 
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Brunst erklart. Die Perversion in der AuBerung des Geschlechts
triebes laBt sich zwanglos durch die Anwesenheit von Roden. 
gewebe erklaren, nicht aber, wie Steinach will, durch die In
cretion der Zwischenzellen. 

Prangeuntersuchte vier etwa 9 Monate alte Ziegenzwitter. 
Die anatomischen Verhiiltnisse waren bei allen im Prinzip die 
gleichen; weibliche auBere Genitalien mit hypertrophischer Cli
toris, mannlicher Geschlechtstrieb, gedrungener Knochenbau, unter-

Abb. 188. Genltaltractus elnes Falles von zygotlscher Intersexnalltllt bel der Hausziege. 
Am Ampulle; Ep Epididymis; Gl Glans; Bd Haden; O. t. Orificium externum; O.V. Orifi· 
cium vaginae; O. V.d. Orificium vasis deferentls; P .p. Plexus pampinlformis; Sb. Samen· 

blase; Ut Uterus; V Vagina. Der Dezensus ist unterblieben. (Naeh Prange.) 

entwickelte Milchdriisen, mannliche Behaarung, weiblicher Genital
tractus mit mannlichen und weiblichen Merkmalen, Roden von 
geringer GroBe (weniger als die Ralfte der normalen GroBe) und 
ohne bzw. mit vollstandigem Descensus (Abb. 188). Das histo
logische Bild der Keimdriisen war das des kryptorchen oder 
transpl.antierten Rodens: keine Spermatozoen, rudimentare 
Samenkanalchen, etwas vermehrte Zwischensubstanz. Fiir einen 
teilweise weiblichen Charakter der Zwischensubstanz ergab sich 
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kein Anhaltspunkt. Prange ist iiberzeugt, daB die Intersexualitiit 
der Ziegen nicht auf das Vorhandensein und die Funktion der 
"zwitterigen Pubertatsdriise" im Sinne Steinachs zuriickzufiihren 
ist, sondern er nimmt zygotische Intersexualitat an. Das starkere 
Hervortreten der mannlichen Geschlechtsmerkmale mit zuneh
mendem Alter der Zwitterziegen spricht fiir eine normale mann
liche Incretion der Hoden, wobei es Prange unentBchieden laBt, 
ob der reduzierte generative Teil des Hodens oder die Zwischen
substanz als QueUe der Incretion zu betrachten ist. Durch secre
torische Geschlechtsumstimmung infolge vereinigten Placenta
kreislaufes mit einem mannlichen Zwillingsbruder, d. h. in Ana
logie zur Zwicke beim Rind, konnen die untersuchten Ziegen
zwitter nicht erklart werden, denn Zwitter 1 wurde zwar neben 
einem normalen Bock geworfen, Zwitter 2 dagegen von der gleichen 
Mutter neben einer normalen Zibbe, Zwitter 3 und 4 waren 
vollig identische Zwillinge von einer anderen Mutter. Fiir eine 
zygotische Intersexualitat spricht die Tatsache, daB der Vater 
von 3 und 4 auch mit anderen Miittem Zwitter erzeugte, und 
daB die Mutter von 1 und 2 mit verschiedenen Bocken Zwitter 
warf. Prange versucht die FaIle mit Hilfe von Goldschmidts 
Intersexualitatstheorie zu erkIaren. 

Fast gleichzeitig mit der hier besprochenen Arbeit veroffent
lichte Crew eine Arbeit iiber intersexuelle Haustiere. Die tat
sachlichen Befunde Crews und seine theoretischen Ergebnisse 
stehen mit denen Pranges in weitgehender Obereinstimmung. 

Meines Erachtens handelt· es sich bei den Prangeschen 
'Fallen um Tiere, die zunachst abnorm lange undifferenzierte 
Keimdriisen besaBen, dann ein rudimentares Ovarium entwickelten, 
obwohl sie mannlich praformiert waren, und dann erst differen
zierte sich der Hoden heraus. Zygotische Intersexualitat ist hier 
nicht erforderlich. 

DaB das Zwittertum erblich erscheint, moge ein weiterer 
Fall beim Menschen dartun. 

Jordan beschreibt (1922) den Bau eines Tumors, der einer 
45jahrigen verheirateten Frau exstirpiert wurde und sich als ein 
wohlentwickelter Testikel erwies. Der Fall ist darum von be
sonderem Interesse, weil die Fr:au einer Familie mit mindestens 
drei ahnlichen hermaphroditischen Zustanden in zwei Genera
tionen entstammte. Der eine Fall von diesen ist ein wahrer 
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anatomischer Hermaphrodit. Es handelt sich also einwandfrei 
urn einen erblichen Charakterzug. Anatomisch schlieBt sich der 
Fall an das von Prince, Sheppard und Polano beschriebene 
Verhalten an, bei dem ebenfalls Ovarien wie Hoden in dem
selben Individuum gefunden worden waren. 

Nicht sehr selten scheint der Ovotestis auch beim Schwein 
zu sein. Untersuchungen dariiber liegen von Ancel (1920) und 
Buj ard (1921) vor. Leider wird iiber die Geschlechtsfunktion 
nichts gesagt. Ancel beschreibt vier Falle von Hermaphroditis
mus glandularis beim Schwein. Es fanden sich nebfm Hoden 
immer auch Ovarien. Der Uterus ist bei allen Fallen gut ent
wickelt, daneben ist meist auch ein N ebenhoden und Vas defe
rens vorhanden. Das Ovarium hatte in jedem Fall die normale 
Struktur. Der Hoden dagegen entspricht in seinem Bau dem
jenigen, den man beirn Kryptorchismus findet. Die vier FaIle 
sind so zu charakterisieren: 1. zwei hermaphrodite Keimdriisen, 
2. ein linkes Ovarium und eine rechte hermaphrodite Driise, 
3. ein linkes Ovarium, ein rechter Hoden und 4. eine linke herm
aphrodite Druse und ein rechtes Ovarium. Der Hoden nimmt 
immer bei der zwitterigen Driise die obere Partie ein, das Ovarium 
die untere, der W olffsche Gang ist nur an der Seite erhalten, 
an welcher sich Hodengewebe befindet. Die Tuben sind an der 
Seite, wo sich die hermaphroditische Driise befindet, obliteriert, 
sodaB der ovariale Teil nicht zu funktionieren vermag. Ein Tier 
mit zwei Zwitterdriisen muB also unfruchtbar sein. Einen ganz 
ahnlichen Fall beschreibt auch Buj ard. 

Beim Menschen beschreiben Polano und Meixner echte 
Driisenzwitter. Polano findet bei einem 22jahrigen Mann, mit im 
wesentlichen weiblichen sekundaren Geschlechtscharakteren, links
seitig eine kleincystisch degenerierte weibliche Keimdriise mit 
einer mitten im Ovarialgewebe gelagerten Hodenanlage. Pri
mordialeier und Primordialfollikel sowie Corpora albicantia las
sen sich in groBen Mengen nachweisen. Eine ausgesprochene 
Corpus luteum-Bildung fehlt; dagegen ist eine deutliche Theca 
interna-Wucherung an einem Follikel mit centralem Hamatom 
nachzuweisen. 1m Hodenanteil sind die V orstadien der Spermato
genese vorhanden. Die Peripherie der Kanalchen ist hyalin de
generiert. Das mit Sertolischen Zellen durchmischte Hoden
epithel weist ebenfalls Entartungserscheinungen auf. Eine gut 
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ausgesprochene inn ere Secretion schlieBt der Verfasser aus der 
starken Theca interna-Wucherung und vorkommenden intersti
tiellen Zellen an der Peripherie alter Corpora fibrosa; sodano abel' 
auch aus interstitiellen Hodenzellen. Es finciet sich in dieser 
Keimdriise eine umschriebene Metastase von dem Tumor der an
deren Seite. Tube und Parovarien sind normal. Die rechte Keim
driise ist zu einer mannskopfgroBen malign en . Geschwulst (Epi. 
thelioma chorio-ectodermaIe) ohne specifische Keimdriisenelemente 
umgewandeIt worden. Die Tube dieser Seite ist atretisch. Die 
Urnierenanlage zwischen den Blattern der Mesosalpinx ist abnorm 
stark ausgebildet und gleicht den Bildem des Nebenhodens. 
Beide Tuben miinden in einen kleinen, aber gut ausgebildeten 
Uterus, der auch Menstruationserscheinungen zeigt. Die Scheide 
miindet in die Urethra, unmittelbar vor den miBbildeten auBeren 
Genitalien. AuBerlich ist eine hypertrophierte penisahnliche Clio 
toris vorhanden. Es handelt sich also um einen sehr seltenen 
Hermaphroditismus verus, von dem es bei Menschen, auBer dem 
beschriebenen, nur drei sichere FaIle gibt. Aus den Befunden 
seines genau untersuchten Falles schlieBt Polano, daB als Keim· 
driise nur der ovariale Bestandteil funktioniert hat, der H()den
anteil jedoch nicht ausgereift ist. Der ir cretorische Apparat da· 
gegen funktioniert beL beiden Driisen gleichmaBig gut. Das wech· 
selnde Verhalten der mannlichen und weiblichen Keimdriisen 
hinsichtlich der Lage der Keimdriisenbestandteile zueinander laBt 
es als nicht unwahrscheinlich erscheineb, daB falsches und wahres 
Zwittertum letzten Endea auf die Anwesenheit groBerer und 
kleinerer andersgeschlechtlicher Keimdriisenabschnitte, vielleicht 
auch sonstiger incretorischer Elemente, zuriickzufiihren sind. 
Eine atiologische Klarung erscheint unangiingig, solange wir 
iiber die letzten Ursachen der Geschlechtsbestimmung nichts 
wissen. 

In AusnahmefiiIlen erfolgt auch beim Menschen die geschlecht· 
liche Differenzierung des Korpers nicht vollkommen oder nicht 
einheitlich, und es kommt zu Hypoplasien oder zur Entwicklung 
heterologer Geschlechtsmerkmale in wechselnder Ausdehnung und 
VoIIkommenheit bis zu Individuen mit zweierlei Keimdriisen, 
von denen aber mindestens der Hoden (nach Patzelt) unterent
wickelt ist. Nur bei Froschen und Vogeln wurden bisher doppelt· 
geschlechtliche Tiere festgestellt, deren Keimdriisen reife Samen-
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faden und Eier ausgebildet haben, wie dies bei einzelnen Gruppen 
der Teleostier physiologischerweise der Fall ist. 

FUr die erwahnten FaIle beim Menschen sind die seltenen 
Befunde von totalem Mangel der Geschlechtsdriisen von Wert. 
Beneke hat ein 20jahriges MOOchen untersucht, welches auJ3er
lieh durehaus normal weiblieh entwiekelt war (Mammae, Vulva). 
Die Vagina erwies sieh bei der Sektion als annahernd normal, 
als Uterus zeigte sieh nur ein diinnes Blatt; Tuben und Ovarien 
fehlten total. In diesem FaIle war also der Korper auJ3erlieh 
typisch gesehlechtlich differenziert, wahrend die eigentliehe Keim
driise vollig fehlte. Wahrseheinlieh war sie aber erst kurz vor 
dem Tode zugrunde gegangen. 

Naeh Bujard (1921) kommt der Ovotestis so zustande, daB 
das Ovarium der Saugetiere eine Keimdriise mit mehr oder 
weniger latentem protandrischem Hermaphroditismus ist, in wel
ehem die mannlichen Elemente (Medullarstrange) bald vollstandig 
atrophiert sind (Katze), bald rudimentar bleiben, bald sieh zu 
fiitalen Samenkanalehen entwiekeln und so einen Ovotestis bilden. 
Diese Anschauung stimm~ mit der Kohnsehen iiberein. Er 
faJ3t ebenfalls die Marksubstanz des embryonalen Ovars als Kenn
zeiehen einer Hodenanlage auf. Die Samenkanalchen entspreehen 
den Markiltrangen, dem Rete testis das Rete ovarii, nnd auch 
die Verbindung mit dem Urnierengang findet sich hier wie dort. 
Die weibliehe Keimdriise ist also voriibergehend in der Entwiek
lung wie eine mannliche gebaut. Er will daher der weibliehen 
Keimdriise eine bisexuelle hermaproditische Anlage zuerkennen, 
wie auch friihere Autoren, z. B. Waldeyer, Meixner, Sauer
beck u. a., es taten. Da die Geschlechtsbestimmung, sow-eit 
wir wissen, mi~ der Befruchtung aber endgiiltig vollzogen ist, 
so nimmt Kohn keine funktionelle, sondern nur eine bisexuelle 
Polaritat an, also eine phylogenetisch weit zuriickliegende Ahnen· 
zwitterigkeit, deren Spuren noeh in der Ontogenese zum Vor
schein kommen. Markstrange und Rete des embryonalen Ovars 
werden deshalb als Testoid bezeichnet: ein hodenahnliehes Or
ganrudiment, das aber nieht .mehr die Fahigkeit hat, Keimzellen 
hervorzubringen. Den Markstrangen der Ovarien ist, obwohl sie 
Eizellen bilden konnen, keine lange Lebensdauer beschieden, 
meist schwinden auJ3er ihren Geschlechtszellen aueh die Mark" 
strange selbst schon friihzeitig und spurIos; nur bei manehen 
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Saugetieren bleibenneben Rete und Urogenitalverbindung auch 
Reste der Markstrange in ziemlicher Ausdehnung lange Zeit 
(Abb. 189) oder selbst dauernd erhalten. 

Das Ovarium des Maulwurfs z. B. bewahrt dauernd den embryo
nalen Typus, wie schon S.l7 4-17 6 ausgefiihrt wurde. Schon auBerlich 
laBt es eine gewisse Zweiteilung erkennen, die schon Leydig(1857) 
beschreibt (Abb. 80). Nur die oberflachliche lappenfOrmige Ringzone 
wird VOn Ovarialgewebe eingenommen. Die meist groBere Mark
schicht besteht aus wenig differenzierten, kurzen, cylindrischen Epi

,. 
Abb. 189. Ovarium eines jungen Fuchses (etwa 4 Monate). 

(Nach Buhler.) m Markstrange, ri Rinde, r Rete. 

thelstrangen und 
reichlichen Zwi
schenzellen. Am 
Rande erscheinen 
Retekanalchen, die 
mit dem Epoopho· 
ron zusammenhan
gen. Entwicklung, 
Lage, Bau und 
Anordnung, sowie 
die Anwesenheit 
zahlreicher Zwi
schenzellen erwek
ken den Eindruck 
eines hodenahn
lichen Gebildes 
(Abb. 80 u. 81), wel
chesKohn mitTe
stoid bezeichnet. 
"l!ie hermaphrodi

tische Ahnenform der Keimdruse bleibt bestehen, ohne den unisexu
ellen Geschlechtscharakter irgendwie zu beeintrachtigen, denn die 
Persistenz der heterosexuellen Elemente wird hier zur N orm"(Koh n). 
Alle bei Hermaphroditismus verus gefundenen Ovotestes will nun 
Kohn mit diesen Testoiden vergleichen. Das mag zweifellos fur 
manche Falle zutreffen; zuweilen aber findet man doch in den 
Ovotestes typische Eizellen und Samenzellen, wenn auch ein 
Teil gewohnlich nicht zur Entwicklung kommt. Hier muss en 
also durch Storungen des Geschlechtschromosomenmechanismus 
zweierlei Keimzellen im Organismus vorhanden sein. Derartige 
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Falle sind auch bei niederen Wirbeltieren beobachtet worden, 
namentlich bei Fischen und Amphibien. 

Besonders instruktiv sind die Falle von Hermaphroditismus 
bei Krotenmannchen. Zwischen dem Hoden und dem Bidder
schen Organ findet man bei 10 vH. aller Kroten in der Um
gegend von Marburg mehr oder weniger weit entwickelte typische 
kleine Ovarien, deren Eier sich zuweilen sogar iiber die Norm hin
aus entwickeln. Trotzdem sind diese Tiere in allen ihren Merk
malen typische Mannchen, die auch eine fruchtbare Begattung 
auszufiihren vermogen. Auch dieser Fall zeigt, daB hetero
sexuelle Keimdrii~en allein noch keine Zwitterigkeit der sexuellen 
Geschlechtsmerkmale hervorzurufen brauchen. Andererseits aber 
gibt es Zwittertum bei Anwesenheit von unisexuellen Keimdriisen. 

Das zeigt ein Fall von Hermaphroditismus, den Mitasch 
(1920) beschreibt. Es handelt sich um einen 54 Jahre alten 
Tischlergesellen, der 3 Jahre vor seinem Tode geheiratet hatte. 
Nach Aussage seiner Frau ist er sexuell indifferent gewesen. 
Nach dem Sektionsbericht war das Aussehen durchaus mannlich. 
Ein Schnurrbart ist vorhanden, der Kehlkopf vorspringend. Die 
Behaarung am Mons veneris ist miiBig reichlich und erreicht den 
Nabel nicht. Die auBeren Genitalien sind durchaus mannlich 
gebildet. Der Penis hat eine Lange von 8 cm. Hoden dagegen 
lassen sich im Scrotum nicht palpieren. Bei der Eroffnung der 
Bauchhohle bemerkt man an der Riickseite der Blase, etwas 
rechts von der Mittellinie, ein Gebilde, das einem Uterus bicor
nis stark ahnelt. Neben dem unteren Abschnitt des Uterus 
liegen zwei wurstfOrmige Gebilde, die als Samenblasen gedeutet 
werden. Der Uterus hat eine Lange von 12,5 cm. Jedes Uterus
horn geht in einen tubenahnlichen, durch eine Peritonealfalte 
an die hintere Blasenwand festgehefteten Strang iiber. Nach 
einem Verlauf von 6 cm rechts, 8 cm links tragt jeder der bei
den Strange ein flaches, 3 cm langes, 2,5 cm breites und 1 cm 
dickes eierstockahnliches Gebilde. Die vorgefundenen Organe 
wurden makroskopisch und mikroskopisch genauer untersucht. 
Besonders interessant sind die oben erwahnten Keimdriisen, die 
sich als Hoden erweisen. Sie sind umhiillt von einer derben 
bindegewebigen Kapsel. Nach der Seite des Ansatzes der Driise 
an das Aufhangeband befindet sich ein deutlich ausgepragtes 
Mediastinum testis, von dem Septen in das Driisenparenchym 
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ausBtrahlen. Von der Tunica albuginea entspringen keine deut
lichen Septen. An zelligen Elementen trifft man Bindegewebs
zellen in ziemlich groBer Anzahl und eine auBerordentlich 
starke Wucherung der Zwischenzellen. In der rechten Druse 
sind noch wohlerhaltene Hodenkanalchen anzutreffen, beson
ders dicht unter der Kapsel. Vberall ist das Epithel mehr
schichtig und enthalt Spermatogonien und Spermatocyten .. Sper
matozoen sind nicht vorgefunden worden. Das Lumen ist von 
einer schaumartigen Masse ausgefullt. 1m ubrigen sind aIle Sta
dien der Atrophie vom erhaltenen Kanalchen bis zu einer. nur 
noch von Elasticafasern begrenzten hyalin-hQmogenen Masse vor
zufinden. In der linken ·Druse fallt ein kleinerbsengroBer Knoten 
von gelblicher Farbe auf, der bei mikroskopischer Untersuchung 
sich als ein Adenom erweist. Der Bau der Samenblaschen ent
spricht im allgemeinen der Norm. Spermatozoen sind darin 
nicht vorhanden. Der Ductus deferens verlauft als Strang neben 
der Tube. Ductuli efferentes und wohlerhaltenes Nebenhoden
gewebe wurden ebenfalls aufgefunden. Die Prostata ist vollig 
normal. Die Tuben zeigen auf dem Schnitt den typischen histo
logischen Aufbau des Organs, jedoch sind sie bedeutend kleiner 
als eine normale Tube. Das Lumen ist von Blutgerinnsel er
flillt. Das Corpus uteri zeigt eine kraftige muskulose Wandung 
und eine Mucosa mit flachem bis kubischem Epithel, das stellen
weise zugrunde gegangen ist. In der Tunica propria sind kurze 
mit Blut geflillte Drusenschlauche mit wohlerhaltenent Cylinder
epithel' ohne Flimmerung zu erkennen. 1m Cervicalkanal ist 
die Muskelschicht bedeutend dunner, dagegen die Mucosa mach
tiger als im Corpus uteri. Die Wand des Vaginaabschnittes ist 
pergamentdunn und besteht aus Bindegewebe mit wenigen GefaBen. 

Es handelt sich also im vorliegenden FaIle um ein Indi
viduum mit Keimdriisen von Hodenstruktur und Vorstufen 
mannlicher Keimzellen. Ein Descensus testiculorum hat nicht 
stattgefunden. An mannlichen Organen finden sich auBerdem 
Nebenhoden, Ductus deferens (der aber einen vom Hoden un
abhangigen Verlauf hat), Samenblasen und Prostata voll aus
gebildet. Daneben bestehen an weiblichen Organen Tuben, aller
dings ohne Ostien, ein Uterus mit deutlichem Corpus und Portio 
und eine Vagina, die an der Stelle des Utriculus prostaticus 
auf der Crista .urethralis in die mannliche Harnrohre mundet. 
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Tuben, Uterus und Vagina sind mit Blutgerinnsel gleichsam aus
gegossen, ebenso ein Teil der Samenblasen. Die auBeren Geni
talien und die sekundaren Merkmale sind rein mannlich. N ach 
der K Ie bs schen Einteilung ist der Fall als Pseudohermaphrodi
tismus masculinus internus zu bezeichnen. 

Wie die Mehrzahl der Autoren kommt auch Mit a s c h zu 
dem SchluB, daB man betreffs der formalen Genese der Sexual
charaktere annehmen kann, daB erstens die Anlage der Keim
drusen, der tubularen und Kopulationsorgane und auch der 
sekundaren Charaktere eine indifferente ist, und daB also 
aIle die Maglichkeiten einer Entwicklung in mannlicher oder 
weiblicher Richtung latent besitzen; daB zweitens die Keim
driise auf dem Wege der inneren Secretion eine protektive Wir
kung auf die Entwicklung der homologen, eine hemmende auf 
die der heterologen sekundaren Merkmale ausiibt; daB drittens 
die germinalen Elemente sich wahrscheinlich letzten Endes von 
den sogenannten Genitalzellen und damit den Furchungszellen 
herleiten. Uber die causale Genese macht sich Mitasch die 
Vorstellung, daB das Individuum bei seiner geschlechtlichen De
termination bei der Befruchtung einen Impuls nach mannlicher 
oder weiblicher Richtung erhalt. Eine Starung dieses Impulses 
durch Schwachung oder Beeinflussung durch einen erstarkenden 
gegengeschlechtlichen Impuls fiihrt zu Zwitterbildungen, die sich 
in reinster Form im Vorhandensein zweierlei Gameten und sonst 
in allen Schattierungen der Mischung gegengeschlechtlicher Cha
raktere auspragen kannen. 

Derselben Ansicht sind auch Schmincke und Romeis (1920), 
die einen Fall von Pseudohermaphroditismus masculinus exter
nus beschreiben mit weiblichen auBeren Genitalien, Brustdriisen 
und Behaarung. Die Hoden waren beiderseits Leistenhoden mit 
sarkomataser Entartung des link en. Das Kanalchenepithel des 
rechten Hodens zeigte Verfettung. Die Zwischenzellen waren 
gut entwickelt, mit reichlich Pigment und Fett. Es war kein 
Anhalt fur eine weibliche "Pubertatsdriise" (Steinach) vorhanden. 

Almlich wie Mitasch schlieBt auch KeuBler aus Befunden 
bei Hermaphroditismus, daB nicht die Zwischenzellen, sondern 
die Keimzellen die Geschlechtsmerkmale durch Incretion her
vorbringen. Er priifte die Steinachsche Theorie der Pubertats
druse an drei menschlichen Zwittern nach und gibt an Hand 
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seines Schemas der Geschlechtsmerkmale auch ein solches fiir 
den Hermaphroditismus. Der erste Fall betrifft ein 21/2 Monate 
altes Wesen mit normal weiblichen auBeren Genitalien, Scheide 
und Uterus. An Stelle der Ovarien fanden sich Roden. Der 
Pseudohermaphroditism us anatomicus ist aus der Keimdriise her
aus nicht zu erklaren, jedenfalls spielen die Zwischenzellen da
bei keine Rolle, da sie wie beim normalen Neugeborenen an
gelegt sind. Der zweite Fall betrifft ein 20jahriges Madchen, 
das mit 17 Jahren Stimmbruch, mit 18 Jahren Bartwuchs und 
keine Menses hatte. Der Rabitus war im allgemeinen mannlich, 
der Penis hypospadisch. Bei der Operation ergab sich, daB ein 
vollstandig erhaltener Uterus, links Hoden, Nebenhoden, Tuben 
mit Fimbrien, rechts "Ovar" und Tube vorhanden waren. Es 
wurde eine Excision aus Roden und Nebenhoden, sowie Re
sektion des Ovars vorgenommen. Die mikroskopische Unter
suchung ergab Bilder eines hypoplastischen Rodens mit auf
fallend reichlich entwickeItem Zwischenzellgewebe. Die rechte 
Keimdriise laBt keine Eier erkennen, jedoch entspricht das spin
delzellreiche Zwischengewebe ganz dem Stroma des Eierstockes. 
KeuBler halt dies en Fall mit Recht fUr nicht geniigend be
weisend gegen die Steinachsche Theorie. Das Vorhandensein 
einer zweifellos mannlichen Zwischendriise bei einem auBerlich 
zum Teil weiblichen Zwitter ist bemerkenswert. Beweisend gegen 
die Theorie Steinachs ist der dritte Fall. Die zur Beobach
tung gekommene Frau (Alted) hat anatomisch und psychisch 
weibliche Merkmale. Die auBeren Sexusmerkmale sind jedoch 
schwach entwickelt. Die Vagina ist normal, Uterus und Adnexe 
und besonders Ovarien sind nicht zu fiihlen. Die einzigen Keim
driisen waren die aus dem Leistenkanal beiderseits entfernten, 
mikroskopisch als Roden erkannten Gebilde. Die Tubuli ent
sprechen ganz unreifen Hodenkanalchen. Die Zwischenzellen 
sind ziemlich reichlich entwickelt; daneben sind erbsengroBe 
multiple Adenome vorhanden. Weibliche Pubertatszellen sind 
nicht eingesprengt, infolgedessen kann dieser Fall fiir die Theorie 
der Pubertatsdriisen als Gegenbeweis geIten. 

Nach Steinach und seinen Anhangern gibt es, wie gesagt, 
nur eine Art von Rermaphroditismus, den interstitiellen. Nach 
ihrer Meinung sind die Zwischenzellen allein fiir den Geschlechts
charakter verantwortlich_ Das Mannchen solI mannliche, das 
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Weibchen weibliche und der Hermaphrodit beide Arten von 
Zwischenzellen nebeneinander haben. Der generative Anteil 
kann dabei eindeutig sein, wie z. B. beim Pseudohermaphrodi
tismus. Es scheint mir das wieder eine Uberschatzung der 
Zwischenzellen zu sein, die im Grunde auf die Anschauung von 
Bouin und Ancel, Tandler und Grosz und Biedl zuriickgeht. 
Den Beweis fUr seine Anschauungen will Steinach durch die 

3. kiinstliche Zwitterbildung 
erbringen. 

Bei normalen Tieren ist ein Antagonismus del' Sexualhor
mone vorhanden. Diesel' auBert sich zunachst darin, daB eine 
Umwandlung des Geschlechtscharakters durch Einpflanzen einer 
heterologen Keimdriise nul' nach vorausgegangener vollstandiger 
Kastration gelingt. Durch diese Geschlechtsspecifitat del' Hor
mone kommt die Trennung del' Geschlechter zustande, und 
sie ist auch entscheidend fiir die Entstehung der Geschlechts
charaktere. 

Diesen Antagonismus del' Pubertatsdriisen kann man bis zu 
einem gewissen Grade abschwachen, wenn Keimdriisen beiderlei 
Geschlechts gleichzeitig in einen zuvor durch Kastration neu
tralisierten Organismus verpflanzt und hier unter gleiche Lebens
und Wachstumsbedingungen gesetzt werden. Sie senden von 
hier fordernde Impulse fUr die ihnen homologen Charaktere aus, 
wahrend die hemmenden Impulse fiir die ihnen heterologen 
Charaktere unterbleiben. Infolge Einschrankung des Antagonis
mus entstehen Individuen mit mannlichen und weiblichen Ge
schlechtsmerkmalen, also Zwitter. Diese Steinachsche Erkla-' 
rung des Hermaphroditismus hat so weit Berechtigung, . als die 
Storung del' Inkretion der Keimdriisen fiir die Entstehung del' 
Zwitterigkeit verantwortlich zu machen ist; nicht abel' ist so 
del' Hermaphroditismus durch Storung des Genmechanismus zu 
erklaren. 

Sand, del' seine Versuche iiber kiinstliche Zwitterbildung 
1914 begann und 1918 und 1922 ausfiihrlich veroffentlichte, gelang 
es auch intratesticulare Ovarialtransplantationen bei Meerschwein
chen vorzunehmen. Er erzielte also kiinstliche Ovotestes, bei 
denen die Hodenanteile reife Samenfaden, die Ovarien reife Fol
likel eventuell mit Corpus luteum-Bildung hervorbrachten. 
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Bei den urspriinglich mannlichen, jetzt echt hermaphroditi
schen Tieren ist vor aHem das Wachsen der Milchdriisen be
merkenswert, die die puberale Form erreichten und kraftige 
Milchabsonderung zeigten (Abb. 190). Auch Steinach gelang 
es, durch Zusammentransplantieren von Hoden- und Ovarial
gewebe auf ein kastriertes jugendliches Tier eine Art Ovotestes 
zu erzeugen, in denen die einzelnen GewebsarteTl, besonders die 
mannlichen und weiblichen ZwischenzeHen, deren Existenz aber 

f[ or/elltrans}>lan tat '. OVa1'icnt1'a1l8plalltat 
........ 

Abb. 190.' Transplantat von Hoden und Ovarien auf ein 3 Wochen altos kastriertes Meer
schweinchenmannchen. Aufnahme 3 Mouate spater. Penis und Samenblase entwickeJt; 

pralle Mammae mit breitem pigmentiertem Warzenhof und Milchsecretion. 
(Nach Sand alla Wei! 1921.) 

fraglich ist, innig miteinander verwuchsen (Abb.191). Sand hat 
bei seinen Zwittern dauernde bisexuelle Erotisierung beobachtet, 
zum Unterschied von Steinach, welcher einen mit der jeweiligen 
Wucherung der weiblichen Keimdriisen einhergehenden periodi
schen Wechsel der Erotisierung feststellte. Die kiinstlichen Zwitter 
zeigten so weibliche und mannliche physische und psychische Ge
schlechtscharaktere; allerdings scheinen mir die Leitungswege der 
Geschlechtsorgane nicht geniigend untersucht zu sein. 
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Besonders bemerkenswert ist die Variabilitat der Erschei
nungen bei der experimentellen Zwitterbildung. Beim Dber
wiegen des weiblichen Implantats z. B. hort das Peniswachstum 
auf, wahrend Zitzen und Mammae zur V ollreife gedeihen. Erst 

AS 

IVPZ( 

Abb.191. Zwitterige Pubertiitsdriise (Meerschweinchen) . Entstanden durch VerwachslIng 
der gleichzeitig nnd auf derselben Steile am infantUen kastrierten Tierchen vorgeuommenen 
Einpfianzungen beider Gonaden. InAnhiiufungen miinnlicher Pubertiitsdriisenzellen, die 81ch 
zWischen zwei atrophierten Samenkaniilchen ansbreiten, liegen eingebettet in dichten I,agern 
und Inseln luteinzellenartige weibliche Pllbertiitsdriisenzellen, welche von im Stroma auf
geliisten obliterierten Follikeln stammen. Ok. 3, Obj . 5. Vergr. 278mal. AS atrophische 
Samenkaniilchen, 1I1PZ miinnliche PubertiitsdrUsenzellen, WPZ weibliche Pubertiits-

drUsenzelien. (Nach Steillach 1900.) 

nach Verstarkung der mannlichen Driisenfunktion mittels noch
maliger Hodeneinpftanzung wird diese Hemmung iiberwunden, 
und es entfalten sich auch die Corpora cavernosa penis. 

Merkwiirdig ist, daB man positive Resultate auch bei schlecht 
erhaltenem Ovarium erzielen kann, also einen kombinierten Hor-

Harms, Korper und Keimzellen. 29a 
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moneffekt. Andererseits kann bei gut angeheilten Ovarien der 
kombinierte Effekt ausbleiben. Sand glaubt durch seine Ex
perimente einen Antagonismus zwischen den beiden Gonaden 
und ihren Rormonen ablehnen zu mussen. Die Versuche von 
Sand werden von Lipschutz und seinen Schiilern bestatigt 
(1924). Sie nehmen wohl mit Recht einen Antagonismus in der 
Hormonwirkung an, derart z. B., daB ein Roden die Ovarial
hormonwirkung zu hemmen vermag. Die hemmende Wirkung 
des Rodens auf das interrenale Ovarialtransplantat beim Meer
schweinchen kann aber durch Verkleinerung der Rodenmasse 
oder auch durch Resektion des Nebenhodens beseitigt werden 
(Lipschutz 1924). 

Weitere Versuche dieser Art stellte Moore (1922) an, der 
halbierte Ovarien oder kleine Hodenstuckchen in jugendliche 
Ratten und Meerschweinchen vom anderen Geschlecht transplan
tierte unter Belassung der einen eigenen Keimdruse. Bei weiBen 
Ratten (Meerschweinchen gaben keine Erfolge) wachsen die Im
plantate subcutan, intramuskular oder intraperitoneal an und 
bleiben 81/ 2 Monate unter Erhaltung ihrer histologischen Merk
male bestehen. Die implantierten Ovarien behalten ihre Funk
tion, bilden Graafsche Follikel mit Eiern bis zu Reifestadien; 
Polkorper werden gebildet, Ovulation erfolgt nicht, wohl aber 
AbstoBung des Eies im Follikel selbst und anschlieBende Atresie; 
zur Ovulation fehlen wahrscheinlich dem Mannchen gewisse physio
logische Faktoren. Hodenstiickchen wachsen gleichfalls an, bleiben 
8 Monate erhalten, allerdings unter Verlust der Samenepithelien. 
In scharfem Gegensatz zu Steinach und Sand findet Moore bei 
seinen kunstlichen Zwittern weder somatische noch psychische 
Storungen der Geschlechtsmerkmale, auch kein Anzeichen von 
Antagonismus weiblicher und mannlicher Hormone bezuglich Aus
bildung des Geschlechtsapparates. Pseudohermaphroditismus ent
steht also nicht durch gegenseitige Storung von Rormonen, son
dern als Ausdruck von zwei nebeneinander positiv verschieden 
gerichteten Einftussen. Die Moglichkeit eines funktionellen Rerm
aphroditismus bei Saugern halt Moore damit flir gegeben. An so
matischen Wirkungen wurden beobachtet: als Ovariumwirkung an 
Mannchen sezernierende Mammae, wahrend Gewichtsverminderung 
zweifelhaft war. An psychischen Wirkungen wurde nur mannliche 
Angriffslust an behandelten Weibchen gefunden; behandelte Mann-
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chen weisen trotz Ausbildung sezernierender Mammae sauglustige 
Junge abo Moore fiihrt gegen einen Antagonismus der Ge
schlechtshormone ins Feld: das Nebeneinandergedeihen von Ovar 
und Hoden bei Meerschweinchen (Sand), sowie das Bestehen
bleiben der psychischen Charaktere an somatisch umgestimmten 
Mannchen (Abweisen der Jungen trotz Ausbildung tatiger Mammae). 

Experimentelle Zwitterbildung hat auch Pezard bei Hiihnern 
beobachtet, und zwar durch ein Zufallsexperiment. Er iiberpflanzte 
Hoden bei nur partiell kastrierten weiblichen Tieren. Es entwickelte 
sich dann der Kamm wie beim normalen Hahn, wahrend das Ge
fieder weiblich blieb, und die Sporen nicht wuchsen. Auch Foges 
(1902) hat schon solche Zufallszwitter vor sich gehabt. Pezard 
hat mit Caridroit und Sand (1923) seine Versuche an Vogeln fort
gesetzt und erweitert. Auch Zawadowsky ware hier zu erwahnen. 

Bei zwei. im Hochzeitskleid befindlichen Mannchen von Ery
thromelana tranciscana wurde auf der einen Korperhalfte das Feder
kleid ausgerupft (Pezard); sodann wurden die Tiere mit einem 
dritten unberiihrten Kontrollmannchen hei 25° C gehalten. Nach 
sechs W ochen waren auf der gerupften Seite wieder Federn nachge
wachsen, die in ihrer Farbung dem weiblichen Gefieder glichen, 
wahrend die unberiihrte Seite noch immer das Hochzeitskleid 
besaB, da die Mauser infolge der hohen Temperatur noch nicht 
eingetreten war. Es handelt sich aber in diesen Fallen nicht 
um echtes Halbseitenzwittertum, da das weibchenahnliche Gefieder 
beim Mannchen nach Abwurf des Hochzeitskleides so wie so 
erscheint. 

Bei einem zweiten Experiment bei Hahnen der Leghornrasse 
wurde dagegen echtes Halbseitenzwittertum erzielt. Vorausgeschickt 
sei, daB der heranwachsende Hahn im ersten Lebensjahr in der 
Herbstmauser ein mannliches Gefieder erhalt, das bis zur nachsten 
Mauser erhalten bleibt. Wird dem Hahn dagegen ein Ovarium 
eingepflanzt, so erscheint bei der nachsten Mauser das Gefieder 
einer Henne. Beim vorliegenden Versuch wurden nun einem Hahn 
im Dezember auf der einen Korperhalfte die charakteristischen 
Riicken- und Schwanzfedern ausgerupft; hierauf wurde in einen 
Hoden des Tieres ein Ovarium implantiert. Das Ergebnis war, 
daB die entfiederte Stelle nach 6 Wochen unter dem EinfluB des 
implantierten Ovariums Federn zeigte, die bis auf eine etwas 
dunklere Farbung der Spitzen vollkommen weiblichen Federn 

29* 
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glichen. Das Halbseitenzwittertum laBt sich also durch den Ein
fluB von Geschlechtshormonen erklaren. N ach der nachsten Mauser 
wird dann aber das gesamte Federkleid weiblich. 

Steinach und auch Sand glauben nun nach wie vor, aus diesen 
Versuchen ableiten zu k6nnen, daB es die Zwischenzellen sind, welche 
das Hormon produzieren. Sand spricht von einer fast absoluten 
Isolierung der Leydigschen Zellen des Hodens, und daB die Starke 
der Hormonbildung von der Menge dieser zenen abhangig ist. 
Dasselbe sagte er vom Ovarium. Nun gibt er aber von seinen 
kiinstlichen Ovotestes an, daB in ihnen Spermatogenese und reife 
Follikel vorhanden seien. So kann von einer "Isolierung der 
Pubertatsdriise" keine Rede sein. Auch in den Samenkanalchen 
der Steinachschen Abbildungen (Abb. 191 u. 192) laBt sich eine 
einfache bis doppelte Auskleidung mit Spermatogonien erkennen. 

4. Homosexualitat. 

Nach der Hoepkeschen Nomenklatur wiirde die Homosexuali
tat unter Hermaphroditismus psychicus fallen. 

Steinach will nun die Homosexualitat auf zweierlei Zwischen
zellen zuriickfiihren, namlich typische Leydigsche ZeBen und Zel
len, deren Protoplasmaleib den der gew6hnlichen Leydigschen 
Zellen urn das 2-3fache iibertrifft. Er bezeichnet diese Gebilde 
durch ihre Ahnlichkeit mit den Luteinzellen derOvarien als "F-Zel
len" und folgert, daB sie die Increte bilden fUr die Ausbildung der 
weiblichen Geschlechtsmerkmale. Solche ZeBen sind aber auch im 
normalen Hoden vorhanden. Der einzige Unterschied, den der 
Hoden des Homosexuellen gegeniiber dem des normal empfinden
den Mannes bietet, ist der, daB die Samenzellen in Riickbildung 
begriffen sind. Der Hoden gleicht dem eines Kryptorchen (Abb.192). 
Benda hat 1921 bei vier homosexuellen Hoden keine auffalligen 
Befunde gemacht. Er stellt sogar eine hervorragend lebhafte 
Spermatogenese fest. Benda fiihrt die Steinachschen Befunde 
hauptsachlich auf schlechte Konservierung zuriick. 

Vorlaufig diirfte nach Steinachs Meinung folgende Deutung 
den tatsachlichen Verhaltnissen am nachsten kommen: Beim homo
sexuellen Mann hat sich durch unvollkommene Differenzierung 
des Keimstocks eine zwitterige Pubertatsdriise entwickelt. 1m 
embryonalen und prapuberalen Leben bleiben die kleineren, die 
mannlichen Pubertatsdriisen, an Zahl und Kraft vorherrschend 
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und hemmen die Tatigkeit der groBen weiblichen Pubertats
driisenzellen (Abb. 193). Es entsteht der mannliche Habitus mit 
den mannlichen korperlichen Geschlechtsmerkmalen. Vor der 
Reife oder spater geschieht nun die Umschaltung. Die groBen 

SK 

Abb.192. Schnitt dllTCh einen kryptorchcn Haden, Vergleichspraparat. Hamatoxylin· 
Eosinfiirbung. Zeiss·Komp.·Ok. 6, Apochrom. 8 mm, Tub. 145 mm. SK Querschnitt dnrch 
Samenkaniilchen, welche im Vergleich zum normalen Hoden wesentlich kleiner sind. Die 
einzelnen Kaniilchen weit voneinander abstchend. Wandungen geschrumpft. lnhalt - Sper· 
matogonicn, zum Teil auch Sertolische ZelIcn - vollstandig atrophisch. h Hockeriger 
Verlauf der geschrumpften Samenkanalwandung. M Z: GroBe Wucherungen oder kleinere 
Gruppen von miinnlichen ( d. \ crf.) Pubertiitsdriisenzellen. Dieselben sind in :Form und 
GroBe sowie beziiglich Farbung und Granulierung durchwegs iibereinstimmend mit den typi· 
schen Elementen der Pubertiitsdriise beim normal en Hoden. - DasBiid soli die Tatsache ver· 
anschaulichen, daB die Entwicklungshemmung oder der RiickbiidungsprozeB, welcher beim 
Kryptorchen zu Atrophie der Samendriisen fiihrt, nicht etwa mit einer unvollstandigen 
Differenzierung der Keimaniage einhergeilt, daB also auch die Pubertiitsdriise des kryptor. 

chischen Hodens durchgiingig aus typischen miinnllchen Zellen zusammengesetzt ist. 
(Nach Steinach.) 

F·Zellen werden aktiviert, d. h. vermehren sich und nehmen ihre 
secretorische Funktion auf. Diese hat zwei fundamentale Folgen. 
Erstens betatigen diese Elemente ihre hemmende antagonistische 
Wirkung, welche zur Riickbildung der mannlichen produktiven 
Gewebe, der Samendriisen, fiihrt, sowie zum Teil wenigstens zur 
Degeneration der mannlichen Pubertatsdriise. Zweitens machen 
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diese weiblichen Zellen ihre fordernde feminierende Wirkung gel
tend auf bisher unbeeinfluBte Apparate. Beschrankt sich dieser 
EinfluB auf das fur innersecretorische Schwankungen besonders 
empfindliche Genitalorgan, so entsteht bloB die weibliche, auf 

Ab/:>. 193 . Schnittdurch den Hoden eines Homosexuellen (36jahrig) , gewonnen durch Probe· 
extirpation eines kleinen Stlickchens. lIIallorysche Farbung. Zeiss-Komp.-Ok. 6, Apo
chromo 8 mm, TUb. 145mm. SK Sa menkanalchen weit voneinander abstehend, geschrumpft. 
Samenzellen In weitgehender Degeneration begriffen. Spermatiden und Spermien fehlen 
ganzlich. h Dle 'hiickerige zickzackartige Kontur der geschrnmpften Samendrlisenwand tritt 
durch die Blaufiirbung des Bindegewebes besonders scharf hervor. aMZ Atrophische mlinn
Iiche Pubertiitsdrlisenzellen. M Z N ormale mannliche Pubertlltsdrlisenzelle. F Z Gruppe 
von F-Zellen (groBe sehr stark granulierte Elemente) mit hellen Kernen; die griiBte zwei-

kernig; das Protoplasma der niichstliegenrlen etwas zerklliftet . (Naeh Steinach .) 

den Mann gerichtete Erotisierung - also die reine Homosexuali
tat. Erstreckt sich der feminierende EinfluB weiter, so entstehen 
auch somatische weibliche Sexusmerkmale, als Busen, Huftaus
ladung, weibliche Form des Kehlkopfes, der Korperbehaarung usw. 



Hermaphroditismus. Gynandromorphismus und Homosexualitat. 455 

Was schon die experimentelle Zwitterbildung mit ihren er
schwerenden und beengenden Bedingungen dargetan hat, ist 
durch die vorliegenden Befunde am Menschen nach Steinach 
bestatigt worden. Die Moglichkeiten der Natur, durch Ausstat
tung der Pubertatsdriise· mit geschlechtsverschiedenen Zellen und 
durch Abtotung der Aktivitat derselben sexuelle Vbergange oder 
Zwischenstufen zu erzeugen, sind unbegrenzt. 

Steinach stellt die groBen F-Zellen (Abb. 193, FZ) als ein be
sonderes Merkmal fiir den Hoden des Homosexuellen hin. Dieses 
bezieht sich aber nur auf ihr auffallig verbreitetes Vorkommen. 
Aus dem Umstand, daB sie in den wenigen zur Verfiigung stehen
den Praparaten von normalen menschlichen Hoden nicht gefunden 
worden sind, solI nicht geschlossen werden, daB sie im normalen 
Hoden iiberhaupt oder immer fehlen. Steinach halt es sogar 
fiir wahrscheinlich, daB solche F-Zellen jetzt, da die Aufmerksam
keit auf sie gelenkt ist, bei Durchsuchung eines groBeren Ma
terials, wenngleich als sporadische Wesen, auch im normalen 
Hoden angetroffen werden. Vielleicht ist die Differenzierung des 
Keimstockes nicht absolut vollstandig und durchgreifend, sondern 
bloB vorwiegend mannlich oder vorwiegend weiblich; vielleicht hat 
also jede Pubertatsdriise einen Einschlag zur Bisexualitat. In dem 
Falle hinge die normale heterosexuelle Erotisierung und der vollen
dete Ausdruck der Mannlichkeit lediglich davon ab, daB die stets 
iiberwiegenden mannlichen Pubertatsdriisenzellen dauernd aktiv 
bleiben, und daB dadurch die eingesprengten weiblichen Zellen dau
ernd in Hemmung erhalten und zur Untatigkeit gezwungen werden. 

Die lesbische Frau miiBte dann vorwiegend M-Zellen haben. 
Dariiber wird aber nichts berichtet. 

Die eben geschilderten Befunde Steinachs iiber die histo
logische Beschaffenheit der Keimdriisen bei homosexuellen Man
nern sind von Benda, v. Hansemann, Stieve u. a .. nicht 
bestatigt worden, so daB bis jetzt der einwandfreie Beweis fiir 
die endogen bedingte, auf innersecretorischen Ursachen beruhende 
Abweichung von dem normalen Triebleben noch nicht erbracht 
ist. Andererseits haben sich im Gegensatz zu K rae pel in, der 
rein psychogene Ursachen auBerer Beeinflussung annimmt, andere 
Forscher, wie Krafft-Ebing, Hirschfeld und in neuerer Zeit 
B leu I e r auf den Standpunkt gestellt, daB die Homosexualitat 
konstitutionell bedingt sein miiBte. 
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Bei oberflachlicher Untersuchung bieten die meisten Homo
sexuellen keine korperlichen Abweichungen von dem mannlichen 
Durchschnittstyp dar. Romeis hat die Behauptung aufgestellt, 
daB Homosexuelle sich in ihren KorpermaBen nicht von anders
geschlechtlich Fiihlenden unterschieden. 

Bei einer Zusammenfassung der durch Messungen gewonne
nen Zahlen ergibt sich aber nach Wei l, daB 95 v H. aller Homo
sexuellen von dem Durchschnitt der Heterosexuellen in bezug auf 
das Verhaltnis Oberlange zur Dnterlange abweichen und einen 
allmahlichen Ubergang zu dem eunuchoiden Typus bilden. Bei 
den Homosexuellen fand Wei 1 erstens die Verschiebung des Ver
haltnisses Oberlange zu Dnterlange nach dem eunuchoiden Typus 
hin, und zwar von 100: 95 des heterosexuellen Mannes und 
100 : 91 der heterosexuellen Frau nach 100: 107 des homo
sexuellen Mannes und 100: 106 der homosexuellen Frau; zweitens 
eine Verschiebung des Verhaltnisses Schulterbreite zu Becken- und 
Hiiftbreite nach dem andersgeschlechtlichen Typus hin, und zwar 
von 100: 74 und 100: 81 des heterosexuellen Mannes nach 100: 76 
und 100: 85 des homosexuellen Mannes und von 100: 86 und 
100: 97 der heterosexuellen Frau nach 100: 82 und 100: 94 der 
homosexuellen Frau. 

Das Verhaltnis Standlange zu Armlange ist unabhangig von 
der Incretion der Keimdriisen; es ist asexuell und ist fiir hetero
sexuelle Manner und Frauen, mannliche und weibliche Homo
sexuelle und Eunuchoide dasselbe, 100: 44. 

Die Homosexualitat ist in 95 vH. aller untersuchten 
FaIle eine endogen incretorisch bedingte Anderung der Trieb
richtung. 

Sie scheint aber zum Teil auf einer Storung der Funktion des 
Hodens oder Ovariums zu beruhen, denn sie kann durch Im
plantation eines normalen Hodens geheilt, bzw. gebessert werden, 
wie das Operationen am Menschen von Miihsam und Lichten
stern erwiesen haben. Kreuter (1922) hat allerdings negative 
Resultate gehabt. Es ist bei diesen Versuchen nicht die Ent
fernung der eigenen Hoden des betreffenden Homosexuellen notig, 
so daB wahrscheinlich durch den normalen Hoden die Storungen 
in dem homosexuellen Hoden behoben werden. Allerdings ist zu 
bedenken, daB auch eine psychische Beeinflussung durch die 
Operation stattgefunden haben kann. 
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Erwiihnt sei biet noch, daB es eine ganze Reihe von Psych
i/!-tern gibt, ich erwahne nur Kraepelin (1918), die der An
schauung sind, da3 Perversionen des Geschlechtstriebes beim 
Menschen einzig und aHein die Folge falscher Erziehung und 
nicht die, Manifestation einer krankhaften Tatigkeit der Keim
driisen sind. Man mull also sehr vorsichtig im Urteil sein. 

Da Homosexualitat auch bei Haustieren vorkommt, z. B. bei 
Hengsten, Hunden und Rindern, so scheint sie zunachst auf einem 
durch die Domestikation bedingten, abnorm gesteigerten Ge
schlechtstrieb zu beruhen, der auf aUe nur mogliche Weise, z. B. 
auch durch Onanieren (Hengste, Hunde), befriedigt wird. Sie 
braucht also keineswegs auf anormaler Konstitution zu beruhen. 

VI. Wesen nnd Wirknngsweise del' Inkretion. 
a) Phylogenetische Betrachtnng tiber die Inkretion. 

Immer mehr erkennt man bei der Erforschung der Lebens
vorgange bei den hoheren Tieren und vielleicht auch bei den 
Pflanzen (Haberlandt), wie wichtig die Hormone, die Produkte 
der Drusen mit Inkretion, als realisierende Faktoren bei der Ent
wicklung der Anlagen - man konnte fast versucht sein, das 
Inkret das materialisierte Gen zu nennen - und fur die Aufrecht
erhaltung der Lebensfunktionen der Erwachsenen sind. Ebenso 
spielen sie bei hoheren Tieren eine Rolle bei der Altersinvolution. 
Auf diesem Gebiet ist noch ein weites Neuland zu bebauen. 

Die groBe Bedeutung der Inkretion fuhrt nun viele moderne 
Forscher (u. a. auch Steinach) dazu, sie weit zu iiberschatzen 
und als etwas fUr hohere Tiere Specifisches hinzustellen. Davor 
wird man behiitet, wenn man sich etwa die phylogenetische Ent
stehung der Inkretion vorstellt. Oberall, wo auch nur zwei Zellen in 
Verband miteinander stehen, muB es einen osmotischen Stoffaus
tausch, namentlich derjenigen Stoffe, die chemisch-physikalisch 
verschieden sind, geben. Damit wird auch die eine Zelle die 
andere chemisch beeinflussen, und wir haben den urspriinglichsten 
Vorgang der Inkretion. Die ganze determinierte Furchung konnte 
als durch solche fur bestimmte Zellen fordernde, fur andere hem
mende Stoffe erklart werden; wobei man weiterhin noch an
nehmen kann, daB die wahrscheinlich an Gene gekniipften ver-

B arm B, Karper nDd KeimzelleD. 29 b 
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schiedenen Chromosomengarnituren diesen Vorgang beherrschen. 
Diese Annahme wird durch den Geschlechtschromosomenmecha
nismus und die von mir und andern immer wieder nachgewiesene 
nucleogene Entstehung der Inkrete gestiitzt. 

Bei Tieren mit nicht so streng determinierter Entwicklung 
scheint es bei der Ausbildung der Konstitutionsmerkmale und des 
sexuellen Dimorphismus zunachst zu einer Arbeitsteilung der 
Anlagekomplexe zu kommen derart, daB bestimmte, zu Organen 
sich formende Zellgruppen in specifischer Weise den Entwicklungs
vorgang regeln, zeitlich sowohl wie formgebend. Diese specifische 
Wirksamkeit der als inkretorisch benannten Organe kann sich 
aber erst entfalten, wenn ein geschlossener Blutkreislauf vorhan
den ist, an den nun nicht nur wahrend der spateren Embryonal
entwic~lung, sondern auch wahrend des ganzen Lebens die Wirk
samkeit dieser Driisen gekniipft ist. Ein typisches geschlossenes 
BlutgefaBsystem haben unter den Tieren nur die Anneliden und 
die Chordaten. Bei ersteren finden wir die ersten Ansatze zur 
Bildung inkretorischer Organe, bei letzteren werden sie bis zu 
den Vogeln und Saugern hinauf immer scharfer von den iibrigen 
Organen abgetrennt und in ihrer Wirkung damit auch engum
grenzter und specifischer. Bei den Anneliden kennen wir als 
inkretorische Zellen bisher nur chromaffine Zellen im Bauchmark 
und bei Sipunculiden Internephridialorgane, die in ihrem Bau 
und in ihrer Funktion dem Interrenalorgan gleichzusetzen sind. 

Bei den Vertebraten stellen nun die inkretorischen Driisen 
ein Korrelationssystem in Diirckens Sinne dar. Sie beeinflussen 
sich gegenseitig und wirken einzeln oder kombiniert auf be
stimmte andere Organe oder Organsysteme. Dabei ist die Ver
kniipfung in den verschiedenen Lebensaltern des Tieres eine ganz 
verschiedene. Man kann hier vier Phasen unterscheiden: 

1. Das inkretorische System wahrend der Entwicklung (bei 
Amphibien bis zum SchluB der Metamorphose, bei Amnioten an
schlieBend an die Metamorphose bis zur Geburt). 

2. Von der Metamorphose bzw.Geburt bis zurGeschlechtsreife. 
3. Wahrend der geschlechtlichen Reifeperiode der Tiere. 
4. Wahrend des Seniums bis zum physiologischen Tode. 
Dringen wir weiter in die Vorgange der tierischen Differen-

zierung ein, so haben wir von der ersten Entwicklung an schon 
in der befruchteten Eizelle entwicklungsregulierende Stoffe, die 
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wir als Harmenzyme bezeichnen konnen, deren Wirkung bei determi
nierten Tieren sicher wohl mit den Chromosomen zusammenhangt, 
wie das namentlich klar aus der Gescbloohtsbestimmung hervorgeht. 

Der Grundgedanke, den Goldschmidt beziiglich der Chromo
somen als Vererbungstrager vertritt, ist etwa der: "Erbfaktoren 
sind Substanzen, denen sowohl eine bestimmte Qualitat zu
kommt, als auch eine genau dosierte Quantitat. Sie wirken 
nach der Art der Enzyme, indem sie Reaktionen katalysieren, 
deren Geschwindigkeit ceteris paribus proportional der Masse 
des Erbfaktors verlauft. Ais die von den Faktoren katalysierte 
Reaktion kann man sich die Produktion der Hormone der 
Differenzierung vorstellen, oder auch irgendeine andere Re
aktion, also etwa eine, die dafiir sorgt, daB in einem bestimmten 
Moment ein bestimmtes Enzym vorhanden ist oder irgendeine 
andere chemische Situation sich vorfindet. Die ganzen als Ent
wicklung bezeichneten Differenzierungsvorgange von ihrem Be
ginn, also von dem Beginn der Tatigkeit der Erbfaktoren bis 
zu ihrem Ende, also der VOllendung der definitiven Charaktere, 
losen sich damit auf in eine Serie nebeneinander laufender Re
aktionen von genau dosierter Geschwindigkeit, und die richtige 
Abstimmung dieser Geschwindigkeit ermoglicht es, daB zu be
stimmter Zeit, am bestimmten Ort eine Situation eintritt, die 
einen bestimmten Differenzierungsvorgang zur Folge hat. Es ge
hort nicht viel Phantasie dazu, um sich nach einem solchen 
System den Vorgang der Differenzierung in seiner Bedingheit 
durch die Erbfaktoren vorzustellen." 

Goldschmidt hat konsequent die Enzymtheorie der Wir
kungsweise der Chromosomen in seinen Arbeiten von 1920 bis 
1925 vertreten, nur will er die Chromosomenenzyme gleichsetzen 
mit den Hormonen inkretorischer Driisen, was natiirlich zu einer 
Begriffsverwirrung fiihrt, da ein einmal festgelegter Name nicht 
fiir ganz andere, wenn auch ahnlich verlaufende Prozesse ange
wandt werden darf. Es ist daher besser, wie schon im ersten Ab
schnitt erwahnt wurde, den von Driesch vorgeschlagenen Namen 
"aktivierende Stoffe" oder noch besser, wie ich vorschlagen mochte, 
"Harmenzyme" anzuweriden, da wir dann eine dem Begriff "Harm
ozone" der inkretorischenDriisen entsprechendeBezeichnung hatten. 

Als Hormone waren dann diejenigen inkretorischen Stoffe zu 
bezeichnen, die wahrend der Reifeperiode funktionsregelnd wirken. 
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Die Hormozone wirken morphogenetisch in der Periode der 
Formbildung und endlich die Harmenzyme als Organisatoren, 
von der Furchung bis zur Keimblatterbildung und Organanlage. 

An und fiir sich ist ja nun die Wirkungsweise der Harm
enzyme und der Harmozone nichts tYberraschendes, da sie es ja 
sind, die die ganze Entwicklung bei Tieren mit inkretorischem 
System lenken und so einschneidend zu wirken vermogen, daB, 
wie wir gesehen haben, selbst erwachsene geschlechtsdifferenzierte 
Wirbeltiere in solche des entgegengesetzten Geschlechts umge
wandelt werden konnen. 

Wenn man die Harmenzyme den Harmozonen (Gley) 
gegeniiberstellt, so kann man sagen, daB durch letztere eine 
Differenzierungsrichtung zwangslaufig bewirkt wird, vor allen 
Dingen auch eine cyclische Einstellung der Entwicklungsphasen 
bedingt ist, wie sie in ahnlicher Weise nur bei manchen Tieren 
mit Harmenzymen durch abgesonderte formative Plasmamassen er
zielt werden kann. 1m Prinzip haben wir also dieselben Vorgange. 

Zu den Tieren mit Harmozonen gehoren, soweit unsere Kennt
nisse bisher reichen, nur die Hemicranioten (Cyclostomen) und 
Cranioten unter den Chordatieren. Wir miissen, wenn wir von 
Harmozonen reden, diese Stoffe scharf sondern von den Hor, 
monen und Parhormonen im Korper dieser Tier~, die zum Teil 
wohl von denselben Gewebselementen geliefert werden, doch aber 
ganz andere Funktionen ausiiben. Wahrend Harmozone forma
tive Stoffe ganz allgemein sind, die wahrend der Entwicklung 
und Formdifferenzierung wirksam werden und hochstens noch 
eine Rolle bei den cyclisch sich andernden Phasen der Tiere 
im erwachsenen Zustand spielen, dienen die Hormone und Par
hormone zur Aufrechterhaltung des Gleichgewichtszustandes in 
der stationaren Periode dieser Tiere. 

Harmozonorgane sind bei wirbellosen Tieren noch nicht ge
funden worden, dagegen kennen wir driisige Elemente bei hoch 
differenzierten Anneliden, die in gewisser Weise den Hormon
organen homolog zu setzen sind, wie die Internephridialorgane 
bei Physcosomen, die funktionell den Interrenalorganen der 
Vertebraten gleichen (Harms 1920). Auch eine Reihe von 
andern Hormonorganen konnte Harms neuerdings bei den ver
schiedensten Anneliden nachweis en, fiir die aber die funktionelle 
Inanspruchnahme bisher noch nicht klargelegt werden konnte. 
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Wir haben es hier in erster Linie mit den Harmozonen zu 
tun, die etwa in der Entwieklung der Vertebraten in ahnlicher 
Weise ihre Wirksamkeit entfalten wie die Organisatoren Spe
manns, die wir bei der Entwicklung der Tritonen kennenge
lernt haben. Es ist nicht ausgeschlossen, daB die als Organi
satoren bezeichneten Keimbezirke einfach schon der Mutterboden 
sind fiir die aus ihnen entstehenden Harmozondriisen. 

Die Harmozonorgane gehoren zu den Driisen mit Inkretion, 
d."h. sie sind abgegrenzte zellulare Organkomplexe, die in den 
Blutkreislauf eingeschaltet werden und ihre echte inkretorische 
Wirkung natiirIich erst dann entfalten konnen, wenn der Blut
kreislauf beim Embryo geschlossen ist. Sie haben aber auch 
zweifellos vorher schon eine Wirksamkeit, so daB wir also hier 
den kontinuierlichen tJbergang von Harmenzymbezirken in Har
mozonorgane vor uns haben. 

Die Wirksamkeit der Harmozonorgane in der Formbildungs
periode, denn nur in dieser sind sie hauptsachlich wirksam, wer
den wir besser erst behandeln, wenn wir die Individualcyclen 
charakteristischer Tiertypen herausgreifen. Wir werden da be
sonders klar bei den Wirbeltierenerkennen, wie tief eingreifend 
das gesamte inkretorische System den Lebenscyclus beherrscht. 

Die innigenBeziehungen zwischenKeimdriisen undden iibrigen 
Organen des Korpers sind, wie wir sehen werden, auBerordentlich 
mannigfach, jedoch oft schwer isoliert nachweis bar, wie das schon 
aus den vielseitigen Einfiiissen, die die Hypophyse, Thymus usw. 
auf die Keimdriise ausiiben, hervorging. Bei diesen letzteren Driisen 
konnen wir wohl mit Sicherheit eine innere Secretion annehmen, 
wenn auch hier die Chemie der secernierten Stoffe bis auf wenige 
Ausnahmen noch vollig ungeklart ist. Wie bei den iibrigen Driisen, 
so sind wir auch bei den Keimdriisen auf die experimentell
morphologische Forschung angewiesen. Das Hauptproblem wiirde 
auch hier die Entstehung des Geschlechts sein, eine Frage, die 
schon einleitend gestreift wurde und die ebenfalls erst durch die 
experimentelle Methode uns wenigstens Richtlinien fiir weitere 
Forschungen gegeben hat, 

1m weiteren sollen nun die mannlichen und weiblichen Keim
driisen in ihren Beziehungen zu den mannlichen und weibIichen 
Somazellen im weitesten Sinne dargestellt werden. Die Methoden, 
die uns hier zur Verfiigung stehen, sind dieselben, die auch sonst 
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bei der Erforschung der innersekretorischen Organe angewandt 
worden sind. Trotz mancher Kompliziertheiten lassen sie sich 
hier exakter gestalten, da wir auch die zu beeinflussenden 
Organe also z. B. sekundare Merkmale mit in den Bereich der 
experimentellen Isolation ziehen konnen. 

Die korrelative Bedeutung der Keimdriise kann dargetan 
werden durch die Kastration, nach der, in verschiedenen Lebens
altern ausgefiihrt, auch verschiedenartige Ausfallserscheinungen 
auftreten. Zweitens durch einseitige Kastration, um bei der da
nach eintretenden Hypertrophie des verbleibenden Organs die 
fiir die Korrelation wichtigen Gewebselemente kennen zu lernen. 
Drittens durch Kastration und nachfolgende Transplantation von 
Keimdriisen, viertens duroh Isolation sekundarer Merkmale, die 
wir in der ersten Zeit nach einer Transplantation dieser Gebilde 
erreichen. Fiinftens durch Injektion von Hoden und Ovarial
extrakten und endlich sechstens durch Implantation der nicht 
zur Verwachsung gelangenden Keimdriisen. 

Die meisten Autoren, die sich mit den Beziehungen der Keim
driisen zum somatischen Organismus beschaftigt haben, stehen 
auf dem Boden der inneren Secretion. Sie sehen also in den 
Keimdriisen Gebilde, die neben ihrer geschlechtszellbiIdenden 
Tatigkeit eine solche fUr den Gesamtorganismus vermittels eines 
in das Blut iibertretenden Secretes haben. Da der Begriff der 
inneren Secretion noch wenig scharf umrissen ist, so will ich 
zunachst kurz an Hand der neuesten Darstellungen von 
Biedl (1923) darauf eingehen, um weiter daran ankniipfen zu 
konnen. 

Schon langst wurde von Naturforschern und Arzten ein Con
sensus partium im Karper der Tiere angenommen, d. h. eine 
Wechselwirkung der einander angepaBten und zu gemeinsamer 
Tatigkeit verkniipften Organe im Tierkorper. Diese Beziehungen 
wurden nach der Ansicht der alteren Autoren ausschlieBlich auf 
dem Wege der Nerven vermittelt. Als Harvey (1628) den Kreis
lauf entdeckte, konnte fUr den Consensus partium auch der Blut
weg herangezogen werden, so daB neben der neuralen auch eine 
humorale Organkorrelation angenommen wurde. Alte Autoren, 
wiede la Boe Sylvius, machten schon dieBeobachtung,daBdurch 
Milz, Leber und N ebenniere eine Blutanderung eintreten konne. 
Besonders erwahnt werden muB hier Theophile de Bordeu, 
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der Begriinder des Vitalismus; er sprach 1775 den Satz aus, daB 
jedes Organ a1s Bereitungsstelle einer specifischen Substanz dient, 
die in das Blut gelangt., und daB diese Stoffe fiir den Organis
mus niitzlich und fiir seine Integritat notwendig sind. Diese 
von den einzelnen Organen stammenden specifischen Ausschei
dungen gelangen vielleicht auf dem Wege der Lymphbahnen in 
das Blut. Seine praktischen Beobachtungen stammen hauptsach
lich aus der Sexualsphare. Er glaubt, daB von den Keimdriisen 
incitierende Substanzen an das Blut abgegeben werden. Die 
Ausfallserscheinungen bei mannlichen und weiblichen Kastraten, 
die Manifestationen der Pubertat usw. erklaren sich aus dem 
fehlenden oder vermehrten Eindringen des Keimdriisensecrets 
in die Saftemischung. 

Der erste, der auf experimentellem Wege demonstrierte, daB 
eine innere Secretion der Keimdriisen existieren miisse; war 
A. Berthold (1849). Er kastrierte Rahne und verpflanzte die 
Roden an eine andere Korperstelle. Er fand dann, daB die so 
behandelten Rahne mit transplantierten Roden "in Ansehung 
der Stimme, des Fortpflanzungstriebes, der Kampflust, des Wachs
tums der Kamme ,Mannchen' bleiben, wahrend sie ohne Trans
plantation Kapauncharakter annehmen". Er schloB aus seinen 
Versuchen, daB "der fragliche Consensus durch das produktive 
Verhaltnis der Roden, d. h. durch deren Einwirkung auf das 
Blut und dann durch entsprechende Einwirkung des Blutes auf 
den allgemeinen Organismus bedingt wird". Es ist also das un
bestreitbare Verdienst Bertholds, eine innere Secretion bewiesen 
und ihre Bedeutung erkannt zu haben. Wie so manche Ent
deckung, so fand auch die seine keine Anerkennung. Erst 40 Jahre 
spater wurde die Lehre von der inneren Secretion durch die 
Versuche Brown-Sequards wieder ans Licht gebracht. Aller
dings hatte dieser Forscher schon 1869 die Ansicht vertreten, 
daB aIle Driisen, einerlei ob sie Ausfiihrungsgange besitzen oder 
nicht, an das Blut notwendige oder niitzliche Substanzen ab
geben, deren Fehlen krankhafte Ausfallserscheinungen berlingen 
konnen. Am bekanntesten sind seine Versuche geworden, die er 
im 72. Lebensjahre an sich selbst ausfiihrte, um die Richtigkeit 
seiner Hypothese zu erweisen. Er injizierte sich subcutan Roden
saft und fand, daB bei ihm eine iiberraschende Zunahme seiner 
physischen Kraft und eine Belebung der cerebralen Funktionen 
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eintrat. Er gab in seinen Veroffentlichungen zugleich eine Grund
lage der inneren Secretion und hat auch durch seine Versuche 
die Organtherapie angebahnt. 

Von nun an macht sich ein Wandel in der Auffassung der 
Organkorrelation bemerkbar. Die bis dahin alleinherrschende 
neurale Beeinflussung wird allmlihlich aufgegeben, und an ihre 
Stelle tritt die Beeinflussung durch chemische Stoffe, die durch 
den Blutstrom vermittelt werden. So nimmt allmlihlich die Lehre 
von der inneren Secretion einen immer wichtigeren Platz in der 
heutigen Naturwissenschaft ein. Die chemischen Korrelationen 
werden weiter ausgebaut, ja Schiefferdecker hat sogar die Hypo
these aufgestellt, daB auch in den Funktionen des Nervensystems 
eine specifische innere Abscheidung vorhanden sei, der zufolge 
"die Einwirkung, welche die von der Nervenzelle ausgeschiedenen 
Stoffwechselprodukte wahrend der einfachen Ernahrungstatigkeit 
auf die andere Nervenzelle oder auf die Zelle des Endorgans 
ausiiben, als ,trophische', die Einwirkung, welche die wahrend 
der specifischen Tatigkeit ausgeschiedenen Stoffwechselprodukte 
ausiiben, als ,Erregung' oder ,Reiz' zu betrachten waren." Der 
Gegensatz zwischen Einst und Jetzt kommt besonders scharf 
zum Ausdruck, wenn wir uns den Satz Cu viers vor Augen 
fiihren: "Le sysMme nerveux est, au fond, tout l'animal; les 
autres systemes ne sont 10. que pour Ie servir." 

Das Vorkommen einer chemischen Korrelation bei den Tieren 
und Pflanzen ist nun an und fiir sich nichts Neues. Wenn wir 
an niedere Tiere denken, die noch kein BlutgefaBsystem besitzen, 
so miissen hier die Stoffwechselprodukte, die ja chemischer Art 
sind, von Zelle zu Zelle befordert werden auf dem Wege der 
Osmose. Kommen dann mit der hoheren Differenzierung Organe 
zur Ausbildung, so sehen wir, daB zuerst immer solche Differen
zierungen eintreten, die zu der Lokalisierung der Stoffwechsel
produkte beitragen. Bei den Coelenteraten z. B. sehen wir, daB 
zwei Keimblatter, Ektoderm und Entoderm, vorhanden sind. Das 
Entoderm dient der Nahrungsaufnahme und der Verdauung, die 
ZellElU konnen durch den Reiz aufgenommener N ahrungskorper 
chemische Stoffe absondern, die die Nahrung losen oder Boost zur 
Verdauung vorbereiten, weiter aber miissen in der Entodermzelle 
noch Verdauungssafte entstehen, die die eigentliche intrazellulare 
Verdauung veranlassen. Die verdauten Stoffe kommen dann aber 
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allen Zellen gleichmaBig zugute und konnen nur auf dem Wege 
der Osmose von Zelle zu Zelle weitergegeben werden. 

Mit der hoheren Differenzierung macht sich dann das Be
streb en bemerkbar, die fUr den Korper wichtigen N ahrungsfliissig
keiten in Form von zunachst noch unvollkommenen Fliissigkeits
bahnen den einzelnen Zellkomplexen zuzufUhren. Es ist nun klar, 
daB die nach verschiedenen Richtungen differenzierten Organe auch 
ihrerseits wieder Stoffe ins Blut abgeben, die wieder in anderer 
Richtung anreizend auf die iibrigen Organsysteme einwirken kon
nen. So kann man sich z. B. denken, daB die verbrauchten Sub
stan zen der einzelnen Organe mit Hilfe des Blutstromes zum 
Excretionsorgane hingefiihrt werden und hier nun die Zellen zur 
Abscheidung anregen. Bei hoheren Tierformen, speziell Wirbel
tieren, konnen dann auch manche Organe schein bar ausschlieB
lich in den Dienst der inneren Secretion treten und vollziehen 
dabei wichtige korrelative Beeinflussungen sowohl im werdenden 
wie im fertigen Organismus. 

Trotz dieser scheinbar einfachen Ableitung einer specifischen 
chemischen Beziehung der Organe oder Zellen untereinander ist 
der Begriff der inneren Secretion noch immer nicht vollstandig 
geklart. AIle Substanzen, die auf dem Blutwege ohne Vermitt
lung des N ervensystems einen EinfluB auf bestimmte andere 
Organsysteme auslosen konnen, bezeichnen wir nach Bayliss und 
Starling als "Hormone", was etwa gleichbedeutend ist mit Reiz
stoff oder Beeinflussungsstoff. Sehr bezeichnend werden diese 
Stoffe auch als "chemische Boten" charakterisiert. Sie konnen 
auf verschiedene Weise ihre Wirksamkeit ausiiben. So kann in 
einfacher Weise zuweilen durch sie ein nervoser Reflex aus
gelost werden. Als Beispiel ware der an der Oberflache des 
Magens abgesonderte saure Saft zu erwahnen, der die in regel
maBigen Intervallen einsetzenden Offnungen des Sphincter pylori 
veranlaBt. In den meisten Fallen gelangen die chemischen 
Boten aber in den Blutstrom, wiewir dar:! z. B. von einer 
Substanz kennen, die in den Epithelzellen der Darmschleim
haut erzeugt wird. Diese Substanz, das sogenannte Secretin, 
veranlaBt vermittels des Blutstromes ohne NerveneinfluB die 
Absonderung von Pankreassaft, eine vermehrte Gallenbereitung 
in der Leber und die Produktion des Succus entericus in den 
Darmwanddriisen. 

Harms, Kiirper und Keirnzellen. 30a 
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Die Abgrenzung der Organe, die fiir eine innere Secretion 
in Betracht kommen, ist fiir niedere Tiere iiberhaupt nicht mog
lich. Bei den hoher differenzierten Tieren wie Anneliden und 
Chordatieren gibt es allerdings auch typische secretorische Organe, 
die auch als endokrine bezeichnet werden; es sind das Driisen, 
welche schon wahrend ihrer Entwicklung und Differenzierung 
ihren Ausfiihrungsgang verlieren, ihre Secretionstatigkeit aber 
nicht einbiiBen. Diese Organe (Thymus, Thyreoidea usw.) sind 
reich mit Capillaren versehen, so daB ihr Secret sofort in den 
Blutstrom iibertreten kann, wie das bei der N ebenniere direkt 
beobachtet wurde. Eine innere Secretion haben aber auch aIle 
iibrigen Organe des Korpers, sie konnen So den Driisen mit Aus
fiihrungsgang gleichwertig werden. Ihre inn ere Secretion wird 
aber erst von Bedeutung, wenn ihr Incret ein specifisches ist. 

Neben den Substanzen nun, die in specifischer Weise in ein
zelnen Organen gebildet werden, dann in die Blutbahn gelangen 
und in entfernteren Organen besondere Funktionen erfiillen, gibt 
es noch Organe, deren Endglieder der in ihnen ablaufenden Zer
setzungsvorgange ebenfalls ins Blut gelangen und nun auch noch 
eine specifische FWlktion in einem Organ erfiillen. Nach Gley 
werden diese Stoffe als Parhormone bezeichnet. Biedl allerdings 
will eine derartige Trennung der chemischen Stoffe in Hormone 
und Parhormone vermeiden, weil er mit Recht annimmt, daB Stoff
wechseendprodukte, falls sie als Hormone wirken, auch ala solche 
zu bezeichnen sind. Stoffwechselendprodukte konnen sogar sehr 
haufig bei der Korrelation eine wiehtige Rolle spielen, so dient z. B. 
die im arbeitenden Muskel erzeugte Milchsaure dazu, in der Leber 
eine vermehrte Glykogenabsonderung hervorzurufen, die dazu 
dient, . dem arbeitenden Muskel neue N ahrung zuzufiihren. Das 
Wesentliche an diesen Vorgangen sind die von Meyerhoff ent
deckten Garungsvorgange, die ja auch nach Warburg eine groBe 
Rolle im Organismus spiel en. 

Biedl charakterisiert die Hormone vorsichtigerweise folgender
maBen: "Das einzige allgemein giiltige Merkmal der Hormone 
ist heute nur ein negatives. Sie gehoren sieher nieht in die 
Reihe jener Substanzen, welche man als Antigene bezeichnet, und 
welche nach Ehrliehs Auffa>lsung eine zur Verankerung mit dem 
Protoplasma dienende Haptophore, und eine oder mehrere die 
specifisehen Wirkungen bedingenden Seitenketten besitzen. Die 
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Hormone haben mit den Antigenen die Wirkungen in minimalen 
Mengen gemein, doch unterscheiden sie sich wesentlich durch 
das Fehlen der Inkubationszeit und vor allem dadurch, daB sie 
niemals zur Bildung von Antikorpern Veranlassung geben."Wir 
werden weiter unten sehen, daB diese negative Definition fiir 
die Hormone, z. B. die der Keimdriise, nicht ohne weiteres zutrifft. 
Eine nahere chemische Definition der Hormone ist noch die Auf
gabe der weiteren. Forschung. 

Die Wirkung der Hormone ist nach Zondek und Reiter 
keine absolut konstante. Je nach Veranderung des Milieus kann 
auch ihr Wirkungsaffekt ein verschiedener sain. Zu den Fak
toren, die das Milieu beeinflussen, gehoren die Elektrolyte. Durch 
Veranderungder Elektrolytzusammensetzunggelingt es, die Hormon
wirkung umzustimmen. Gepriift wurde dies im Kaulquappen
versuch. Die durch Thyroxin verursachte Wachstumshemmung 
wird durch Kalium verstarkt, durch Calcium 8ibgeschwachtj bzw. 
in das Gegenteil umgekehrt. In ahnlicher Weise wird auch die 
wachstumsbeschleunigende Wirkung des Thymus durch Kalium 
bestarkt und durch Calcium herabgesetzt. 

Wenn man endokrine Driisen in feine Scheiben schneidet und 
sie in Gegenwart von Sauerstoff bei einer Temperatur von 38 bis 
40° in Blut derselben Tierart suspendiert, so bilden sie weiter 
Hormone (Battelli 1923). Der Sauerstoff ist unbedingt notig, 
das Blut kann durch die Aufschwemmung von Blutkorperchen 
in TyrodelOsung ersetzt werden. Das Lienin der Milz wird durch 
seine den Tonus steigernde Wirkung auf glatte Muskelfasern nach
gewiesen, Hodenhormone durch Wirkung auf die Samenkanii.lchen 
des Meerschweinchens. Auch das Pankreas gab positive, die Hypo
physe negative Resultate. 

Wichtig ist auch, daB in der Funktion der Zwischenzellen 
und der Zellen der Samenkanalchen ein Unterschied besteht, 
der z. B. in der F.&i'OXydasereaktion sichzeigt (Farbung frischer 
Gewebsstiicke mit wassriger Benzidinlosung und Perhydrol), 
durch welche die Zwischenzellen intensiv gefarbt werden, wwend 
.die Samenkanii.lchen farblos bleiben (Marinesco 1922). Die 
Reaktion auf Oxydasen mit Dimethylparaphenylendiamin und 
Alphanaphthol bleibt dagegen auf die Sertolizellen und einzelne 
Spermatogonien beschrankt. Nach Rontgensterilisierung mit Ab
totung der Spermatozoen war die Peroxydasereaktion der Zwischen* 

30* 
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zellen nicht verandert, ebensowenig wie 50 Tage nach der Vaso
ligatur eines alten Katers, bei dem nach dieser Zeit die Masse 
der Zwischenzellen, die sogenannte "interstitielle Driise", hyper
trophiert war. Interessante Ergebnisse lassen sich auch aus der 
gegenseitigen Beeinflussung von Secretstoffen verschiedener Or
gane, besonders hinsichtlich der Schwellenwerte ableiten (Abder
halden und Gellhorn 1923). 

Es wird zunachst von diesen Autoren qurch Versuche am 
Herzstreifen nach Lowe eingehend untersucht, ob die von Cori 
entdeckte Erregbarkeitssteigerung der Endapparate des N. sym
pathicus am Herzen durch Schilddriisenextrakte eine specifische 
Wirkung der letzteren darstellt oder durch andere Organe ersetzt 
werden kann. Die eigentlichen Versuche wurden dann so vor
genommen, daB der EinfluB an sich unwirksamer (unterschwel
liger) Optonlosungen auf die Adrenalinschwelle, die nach friiheren 
Untersuchungen der Autoren fiir I-Adrenalin bei 1: 15 Millionen 
gelegen ist, gepriift wird. Hierbei zeigt sich, daB durch die 
aus Hypophyse, Placenta, Testis, Corpus luteum, Ovar und 
Schilddriise dargestellten Opt one die Schwellenkonzentration 
fiir I-Adrenalin auf 1: 250 Millionen, fUr d-Adrenalin auf 1: 20 
Millionen erniedrigt wird. In gleichem Sinne, wenn auch in ge
ringerem MaBe, wirken auch die protelnogenen Amine, Tyramin 
und Histamin sowie Dijodtyrosin und I-Tyrosin. Die sensibili
sierende Wirkung der Schilddriisenextrakte auf die sympathischen 
Endapparate des Herzens ist also nicht specifischer N atur. Die 
Versuche weisen auf die Moglichkeit hin, daB an sich unwirk
same Mengen von Increten, die im Blut kreisen, durch das Hinzu
treten anderer Increte den Schwellenwert erreichen oder iiber
schreiten. Wird der Stoff, der die Schwelle verschiebt, z. B. durch 
Abspaltung der NH2 -Gruppe oder tieferen Abbau weggenom
men, so wird das Inkret wieder unterschwellig. Am Beispiel 
der Adrenalinwirkung wird gezeigt, daB diese nicht allein von 
der Menge des Inkrets, sondern auch von der Anwesenheit ande
rer fordernder oder lahmender Inkrete abhangt. Hierdurch hat 
der Organismus die Moglichkeit, Inkretwirkungen aufs feinste 
abzustufen. 

Wahrscbeinlich haben wir es in der Inkretion mit ferment
abnlicben Korpern zu tun, worauf scbon die Harmenzyme in 
ibrer Entstehung in der Zelle bindeuten. 
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Schon seit langem ist iiber die Frage, ob auch den Keim
driisen eine innere Secretion zuzuschreiben sei, . gestritten worden. 
Diese Frage kann wohl jetzt als gelost gelten, da gerade die Kehn
driisen den klarsten Beweis fiir die Inkretwirkung zulassen. In ge
wisser Weise mull aber die Frage, ob nicht auch ein Nerveneinfiull 
hier mallgebend sein konnte, mit in Betracht gezogen werden. 

Das Fiir und Wider dieser beiden Ansichten ist in der vor
treIDichen tJbersicht von M. NuBbauni "Innere Secretion und 
Nerveneinfiull" (1906) dargestellt worden. Auf die eigenen Unter
suchungen dieses Autors zur Entscheidung dieser Frage wird noch 
weiter unten im speziellen Teil genauer eingegangen. 

Eine kritische Sichtung des vorhandenen Materials iiber die 
Beeinfiussung der sekundaren Sexualcharaktere durch die Keim
driisen finden 'fir auch bei Herbst 1901 in seinem Buche "For
mative Reize in der tierischen Ontogenese", ebenso bei Kam
merer (1912) und Biedl (1913). Weitere Arbeiten zusammen
fassender und kritischer Natur haben auch Hegar, Foges, 
Mobius, Korschelt und Sellheim gegeben, auf deren Arbeiten 
noch genauer einzugehen sein wird. 

b) Die KOI'relationen des inkretorischen Systems 
zn den Keimdriisen. 

Dall die Keimzellen im Organismus ein Teil eines Ganzen 
sind, pragt silil bei den Vertebraten besonders dar1n aus, dall 
wichtige Beziehungen zwischen ihnen und anderen endokrinen 
Systemen vorhanden sind {s. Abb. 194a-c}. Diese Korrelationen 
zeigen sich schon in der Embryonalentwicklung und sind auch 
noch im erwachsenen Korper vorhanden. Besonders sind zwischen 
Schilddriise, Thymus, Hypophyse und Nebenniere derartig innige 
Beziehungen zu den Keimdriisen bekannt geworden. 

Bier ist jedoch noch viel miihsame Arbeit zu leisten. Wehe
fritz hat 1923 fUr das Ovarium Messungen durchgefiihrt um die 
Gewichtsbeziehungen festzustellen. Er hat zu seinen Unter
suchungen nur solche Organe verwandt, die keinerlei Verande
rungen zeigten; es standen ihm 730 FaIle von menschIichen 
Ovarien zur Verfiigung, denen 655 Uteri, 529 Schilddriisen, 
301 Thymus und 701 Nebennieren entsprachen. Die Organe 
wurden sofort nach der Sektion freiprapariert und frisch ge
wogen. Die Ergebnisse sind in folgender Tabelle zusammengefallt: 
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Abb.194a-c. a Verhalten der incretorischen Driisen in der Entwicklung von Rana tom
p{ffaria. Die Zahlen auf derAbszisse bedeuten: 1 Ei, 2 Blastula, 3 Gastrula, 4 Neurula, 5-15 
1. Larve und Prometamorphose, 16-23 II. Larve, 24-32 Metamorphose, 33 neutraler Jung
frosch . Kopf-Afterlange der Larven, ...... .. .. . .... Kiirper-Schwanzliinge der 
Larven, 0--0--0 Lange der Hinterbeine, ------ Thyreoldea, -.-.-.-. Hypo. 
physe, ++++++ Thymus, -+-+-+ Keimdriisen, xbedeutetFunktionsbeginn, o be
deutet das erstmallge Auftreten von kolloidgefiillten Follikeln. b Die Funktlonen der in
cretorlschen Organe bei zwei-, drei- und vlersommerigen Froschen. - - - - - - - Thyreoidea, 
................. Hypophyse, ------ Thymus, Kelmdriisen. Eine dec Schild
driisenkurve entgegengesetzte wiirde den jeweiligen Fiillungszustand der Schilddriisen
follikel angeben. c Verhalten der incretorlschen Driisen in einer jahrescyclischen Reifephase. 
------ Thyreoldea, -.- .-._. Hypophyse, ++++++ Thymus, -+-+-+ Keim-

driisen. (Nach Sklower.) 

Eine besondere Beachtung erfuhren die Gewichtsverhaltnisse 
der innersekretorischen Driisen wahrend der Schwangerschaft; es 
ergaben sich als Durchschnittsgewichte weiblicher Driisen fiir das 
19. bis 46. Lebensjahr: 

Ovarien .. . 
Schilddriise . 
N ebennieren 

bei Schwangeren 
13,60 g 
40,69 " 
13,57 " 

bei Nichtschwangeren 
8,8 g 

25,68 " 
11,57 " 
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Die Gesamtkorrelationen der inkretorischen Driisen bei Rana 
temporaria sind neuerdings im zool. Institut in Konigsberg von 
Sklower (1925) auf meine Veranlassung untersucht worden. 
Die hormonale Wirkung der Drusen ist von ihrem ersten Ent
stehen bis zu den Jahrescyclen des Reifestadiums genau beobachtet 
worden, wobei bis zur Metamorphose ihre Beziehung zum Wachs
tum mit verfolgt wurde. Zur weiteren Erklarung mogen die 
Kurven 194a, b, c dienen. Die Kurven des Nebennierensystems 
sind noch nicht berucksichtigt worden, weil die Untersuchung 
noch nicht abgeschlossen ist. 

1_ Schilddriise, Nebenscbilddriise und Keimdriise. 
Unter den inkretorischen Organen spielt nun die Schild

driise eine sehr bedeutende Rolle. Das, was man gewohnlich 
unter diesem Begriff versteht, muB man heute in zwei getrennte 
Systeme sondern, in die eigentliche Schilddruse oder Thyreoidea 
und die Epithelkorperchen oder Glandula parathyreoidea, die 
morphologisch und physiologisch vollstandig voneinander ver
schieden sind. Ob Korrelationen auch zwischen diesen beiden 
Drusen bestehen, ist noch nicht einwandfrei entschieden. Wahrend 
nun die Epithelkorperchen keine Beziehungen zu den Keimdrusen 
aufzuweisen scheinen - ihre Entfernung bedingt Tetanie und 
unmittelbaren Tod der erwachsenen Tiere, wahrend bei jiingeren 
Tieren konstante Veranderungen an den Zahnen und Storungen 
in der Knochenentwicklung auftreten - finden wir, daB zwar 
die Thyreoidektomie von den Versuchstieren ertragenwird, den
noch aber schwerwiegende Veranderungen an den verschiedensten 
Organen, namentlich auch den Keimdrusen, eintreten. 

Die Ausfallserscheinungen sind einigermaBen verschieden bei 
jungen, noch wachsenden Tieren und erwachsenen Individuen. 
Bei jugendlichen Tieren machte sich nach Exstirpation der Schild
druse mit Erhaltung der Epithelkorperchen besonders ein Zuruck
bleiben des Wachstums und ein chronisch kachektischer Zustand 
(Kachexia thyreopriva) bemerkbar (Abb. 195). Die Wachstums
hemmung wird bedingt durch die Verzogerung der Ossifikation, 
besonders an den langen Rohrenknochen, dem Becken und der 
Wirbelsaule. Die R6hrenknochen sind oft nur ein Drittel so 
lang wie bei normalen Tieren, nebenbei tritt meistens auch eine 
VergroBerung der Hypophyse auf. Auch eine akzidentelle In-
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volution des Thymus macht sich haufig bemerkbar. AuBerdem 
treten bei den thyreoidektomierten Tieren meist Erscheinungen 
auf, die an die apathische Idiotritis der Idioten erinnern. Doch 
kommen diese Erscheinungen namentlich bei herbivoren Saugern 
vor, wahrend sie bei Hunden, also carnivoren Tieren, nicht 
zu konstatieren waren. 

Simpson hat 1924 
bei 16 Paar Zwillings· 
lammern des gleichen 
Geschlechts jeweils bei 
einemPaarlingdieSchild· 
driise exstirpiert, wah
rend der zweite als Kon
trolle diente. Wenn die 
Operation 3-4 Wochen 
nach der Geburt er
folgte, kam es zu starker 
Wachstumshemmung. In 
einigen Fallen wog der 
Kretin nur ein Drittel 
des Kontrolltieres. Wur· 
de die Thyreoidektomie 
dagegen erst im 3. oder 
4. Monat ausgefiihrt, so 
war die Wachstumshem
mung nur gering. In 
einem Fall blieb sie so
gar vollig aus, obwohl 
andere Anzeichen des 
Myxodems vorhanden 
waren. Bei 20 Tage al

Abb. 195. EinfluB der Schilddriise auf dasWachstum. 
Rechts 4 Monate alte Ziege, welcher am 21. Lehenstage 
die Schilddriise entfernt wurde. I,inks; Kontrolltier 

"US demselben Wnrf. (Nach V. Eiselsbcrg.) 

ten weiblichen Ziegendrillingen wurde die Schilddriise bei zweien 
entfernt, das 3. Tier diente als Kontrolle. Vom 19. Tage nach 
der Operation an blieb das Wachstum der thyreoidektomierten 
Tiere zuriick. Durch die Muttermi1ch konnten die Ausfall
erscheinungen in keiner erkennbaren Weise unterdriickt werden. 

Sehr gut vergleichbare Daten fand Hammett 1923/24 bei 
Albinoratten, die im Alter von 100 Tagen thyreoparathyreoidek
tomiert wurden. 

Harms, Korper und Keim.ellen. 30b 
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Gemessen wurde der prozentuale Anteil des Gewichts der ein
zelnen Organe am gesamten Korpergewicht und die relative Lange 
von Schwanz, Femur und Humerus. Bei Mannchen und Weib
chen ist die SteIlung jedes gemeinsamen Organs in der Reihe 
die gleiche. AuBer der Leber haben bei den Mannchen aIle 
Organe einen geringeren Anteil am Gesamtgewicht als beim Weib
chen. Muskeln, Haut, Skelett und Magendarmtrakt zusammen 
besitzen beim Mannchen groBeres Gewicht als beim Weibchen. 
Das Langenverhaltnis der groBen Knochen zum Gesamtkorper 
ist dasselbe fur beide Geschlechter und wird durch die experi
mentellen Eingriffe nicht wesentlich verandert. Die Entwicklung 
der normalen, weiblichen, geschlechtsreifen Ratte ist iihnlich, aber 
nicht ganz gleich, wie die der mannlichen. Entfernung des Schild
driisenapparates bringt bei beiden Geschlechtern Veranderungen 
hervor, die ebenfaIls ahnlich, aber nicht ganz gleich sind. Die 
Storung ist bei den Weibchen betrachtlicher und auBert sich 
in einer allgemeinen Minderung der Wachstumsfiihigkeit. Am 
schwersten werden bei beiden Geschlechtern die vegetativen Organe 
betroffen. Lunge, Herz, Niere, Milz, Leber, Nebenniere, Pankreas 
und Thymus horen nicht nur auf zu wachsen, sondern verlieren 
sogar an Gewicht. Das deutet sowohl auf ein Absinken des 
Zellstoffwechsels, wie auch auf eine inadaquate Vorbereitung der 
ZeIlnahrung. 

Bei den Mannchen sind Schilddriise, Thymus, Milz, Epididymis, 
bei den Weibchen Ovarien, Thymus, Milz und N ebennieren stark 
veranderlich, bei beiden Geschlechtern Gehirn, Auge, Korper., 
Schwanz- und Knochenlange am wenigsten variabel. 

1m allgemeinen laBt sich sagen, daB Thyreoidektomie Wachstums
hemmung und Organriickbildung, besonders stark beim Weibchen, 
hervorruft. Parathyreoidektomie verursacht Storungen toxamischer 
Natur, wie iiberhaupt die Funktion der Parathyreoidea in einer 
Neutralisation toxischer Produkte der proteolytischen Darmflora be
steht (Dragstedt und Silber 1923); weniger werden die mann
lichen Geschlechtsorgane beeinfluBt, deren Verhalten an das Zentral
nervensystem erinnert, dagegen sehr deutlich die weiblichen. 

Besonders auffallend sind nun die Veranderungen an den 
Genitalorganen, die sowohl die Ovarien wie die Hoden betreffen. 
Zunachst laBt sich eine deutlich bemerkbare Entwicklungshemmung 
dieser Driisen nachweisen. Die Ovarien degenerieren zum Teil, 
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trotzdem laBt sich aber eine verfriihte Reife zahlreicher Follikel 
feststellen (Hofmeister). Bei Hiihnern fand Lanz z. B., daB 
sie nach Entfernung der Thyreoidea nur sehr wenige, abnorm 
kleine Eier legten, die mit papierdiinner Schale versehen waren. 
Auch am Hoden war Hypoplasie bemerkbar. 

Bei erwachsenen Tieren tritt nach Schilddriisenexstirpation 
eine standige Abmagerung ein, auBerdem sind nach Bayon 
Frakturenheilungen stark beeintrachtigt. Die Keimdriisen weisen 
ebenfalls bei dem erwachsenen Tier Veranderungen auf (Alquier 
und The u v e n y) , die Hoden zeigen verminderte Spermato
genese und fettige Degeneration. Auch die Ovarialtatigkeit 
wird herabgesetzt, denn die Befruchtung tritt viel schwieriger 
ein. Diese Versuche wurden an Runden ausgefiihrt. 

Bei Amphibien hat Swingle (1917) die Beziehungen von Schild
driise zur Keimdriise bestritten, weil bei del' Erzwingung der 
Metamorphose bei Rana catesbyana durch Thyreoidealextrakt die 
Gonaden und Keimzellen unbeeinfluBt bleiben. Das besagt je
doch nicht, daB in spateren Period en ein EinfluB vorhanden ist. 
Das macht auch ein Versuch von Coulant (1923) wahrschein
lich, del' im AnschluB an Bestrahlung del' Schilddriise mit folgen
den Veranderungen dieses Organs beim Ziegenbock eine ausge
sprochene Verminderung del' Geschlechtslust beobachtete. Doch 
tritt bei Bespringen gesunder Weibchen noch Befruchtung ein. 
Erst bei Dosen iiber 150 H ist Sterilitat zu beobachten. Bei 
Weibchen laBt die Befruchtungsfahigkeit schon nach 70-100 R 
nacho Die Jungen von derartigen Eltern sind geringer an Zahl 
und Gewicht; die letztere Differenz gleicht sich abel' nach 6 bis 
8 Monaten wieder aus. Unter den Nachkommen iiberwiegen die 
Mannchen (unter 40 Tieren 34 Mannchen); wahrend del' erst en 
Lebensmonate sind an Nebennieren und Sehilddriise Unterschiede 
festzustellen. Die ersteren sind kleiner, zeigen abel' sonst nor
male histologische Struktur; die letztere ist auffallend kolloidarm 
und adenomartig gebaut. Coulant bringt diese Veranderungen 
mit dem EinfluB del' Milch des durch Bestrahlung hyperthyreotisch 
gemachten Muttertieres in Verbindung. Nach einigen Monaten 
haben die Driisen del' J ungtiere wieder normale Beschaffenheit. 

Zu der Geschlechtsbestimmung nach del' mannlichen Seite 
hin mage noch ein Versuch erwahnt werden, den Parhou und 
Marza (1924) anstellten. Sie beobachteten, daB das Geschlechts-
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verhliltnis der Nachkommen von Kaninchen und Meerschweinchen, 
die der Schilddriisen beraubt waren, stark zugunsten der Mann
chen zunimmt (2 ~ : 1 ~); beim Kaninchen allein noch starker 
(3 ~ : 1 Q). Die Mortalitat der Jungen ist sehr hoch, 78,9 vH.; 
bei den Kontrolltieren 121/2 vH. Das Versuchsmaterial ist zu 
klein, um daraus bindende Schliisse ziehen zu konnen. 

Beim Frosch hat nach Adler die Schilddriise einen EinfluB 
auf die Geschlechtsbestimmung. Er fand, daB eine stark funk
tionierende Schilddriise mannchenbestimmend bei Kaulquappen 
wirkt, denn bei einer Froschrasse aus dem Ursprungstal, die friih
differenzierend ist, iiberwogen die Mannchen, dabei war die Schild
driise im Alter von 1/2 Jahr basedowahnlich vergroBert. Die 
stark iiberwiegenden Mannchen einer Uberreifekultur (R. Hertwig) 
hatten ebenfalls eine hypertrophierte Schilddriise, die im histo
logischen Bild neb en VergroBerung des Follikelepithels eine Ver
fliissigung des Kolloids zeigt. 

Das hauptsiichlichste Symptom nach alleiniger Parathyreoid
ektomie ist die Tetanie. Luckhardt und Blumenstock (1923) 
machten die merkwiirdige Beobachtung, daB bei nebenschild
driisenlosen Hunden wahrend der Brunst aIle Symptome der para
thyreopriven Tetanie wiederkehren. In der ersten der Operation 
folgenden Brunstperiode konnen die Symptome sogar heftiger sein 
als unmittelbar nach Entfernung der Driisen. In spateren Laufig
keitsperioden sind Tetaniesymptome geringer. Eine bei einem Tier 
im Beginn der Brunstperiode ausgefiihrte Ovariotomie schwiichte 
die Symptome der parathyreopriven Tetanie nicht abo Hunde, 
welche die vollstandige Entfernung der Nebenschilddriisen 8 Mo
nate und langer iiberlebten, zeigten mehr oder minder aus
gesprochene Linsentriibungen (Katarakte). Hiindinnen, denen 
Schilddriise und N ebenschilddriise vollstandig entfernt sind, scheinen 
nicht mehr fruchtbar zu sein. AIle wiihrend des letzten Jahres 
unternommenen Versuche, sie mit kraftigen Mannchen zu kopu
lieren, haben bisher zu keinem Ergebnis gefiihrt. 

Die S chi I d d r ii s e ist wohl das wichtigste stoffwechsel
regulatorische Organ. Daher sind auch verschiedene Mengen von 
anorganischen Stoffen bei Mannchen und Weibchen zu erwarten. 

Hammett stellte diese Unterschiede 1923 bei im Alter von 
100 Tagen thyreoparathyreoidektomierten Albinoratten fest, wie 
weiter oben ausgefiihrt wurde. 
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Geschlechtsunterschiede in der Knochenasche bestehen nor
malerweise beziiglich P und Mg nicht. 

N ach Entfernung des ganzen Schilddriisenapparates dehnen sich 
aber die Geschlechtsunterschiede auf die Beschaffenheit der ganzen 
Asche aus. Bei den Weibchen findet man weniger Asche, Oa, 
P und Mg als bei den Mannchen. Oa wird jetzt in Umkehrung 
der normalen Verhaltnisse h6her bei den Mannchen, da der weib
liche Organismus empfindlicher gegen die Schadigungen des Schild
driisenausfaUes ist. Bei beiden Geschlechtern ist die Ossifikation 
stark behindert. 

DaB die Abnahme des Kalkgehaltes der Knochenasche sich 
nur bei Weibchen, nicht aber bei Mannchen findet, diirfte da
durch zu erklaren sein, daB nach Exstirpation des Schilddriisen
apparates das Wachstum der Ovarien gestOrt ist, nicht aber in 
demselben MaBe das der Hoden. 

2. Thymus und Keimdriise. 

Noch innigere Beziehungen zu den Keimdriisen scheint die 
Glandula thymus zu haben, wenn sie auch noch keineswegs voU
standig erforscht sind. Bei der Thymus finden wir die eigentiim
liche Erscheinung, daB er besonders bei Saugetieren schon friih
zeitig einer Altersinvolution unterliegt. 

AuffaUend ist, daB das Gewicht der Thymus bis zum Puber
tatsalter standig zunimmt und daB es dann mit dem Alter wieder 
allmahlich zuriickgeht. Diese Altersinvolution ist sowohl bei den 
niederen Wirbeltieren, Fischen und Amphibien bis zu den Saugern 
hinauf von Hammar festgestellt worden. Dabei verhalten sich 
Rinde und Mark etwas verschieden in bezug auf die Involution 
(siehe Tabelle des Menschen bei Hammar, danach betragt das 
Thymusgewicht bei Neugeborenen 13,26 g, bei 6-lOjahrigen 
26,1 g, bei U-15jahrigen 37,52 g, bei 26-35jahrigen 19,87 
und bei 66-75 jahrigen nur noch 6,00 g). 

Untersuchung von Thymusdriisen bei Pferden (Ejima 1921) 
verschiedenen Alters ergaben folgende Befunde: Die Thymusdriise 
persistiert bei erwachsenen Pferden, oft noch bei alten. 1m 5. 
bis 9. Lebensjahre ist sie gr6Ber als im Endstadium der Embryo
nalzeit (1/8000 _1/4000 des K6rpergewichts, 0,25-0,30 g pro Kilo
gramm K6rpergewicht.) Vom 10. Jahr ab bildet sie sich rasch 
zuriick. Die Involution geht mit Verkleinerung der Rinde und 
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Zunahme des Interstitiums einher. Erst mit Vermehrung und 
VergroBerung der Hassalschen Korperchen und Wucherungen 
des Fettgewebes bildet sich das Mark zuriick. Degenerative Vor
gange werden dabei weder in Mark noch Rinde beobachtet. Aus 
den konfluierenden vergroBerten Has s a lschen Korperchen ent
stehen allmahlich driisige Gebilde. Die eosinophilen Zellen finden 
sich im Endstadium des Embryo nur in der Mitte des Marks. 
1m Evolutionsstadium der Thymus verbreiten sie sich iiber das 
ganze Organ, spater treten sie im persistierenden Parenchym und 
im Fettgewebe als lokale eosinophile Zellgruppen auf. Ejima hat 
drei verschiedene Formen eosinophiler Zellen gefunden. 

Die GroBen- und Zahlenverhaltnisse der Hassalschen Korper 
wurden an einem Material von 101 gesunden Kaninchen be
kannten Alters von Blom und Aderman (1922) von neu
geborenen bis zu durchschnittlich 42 Monate alten Tieren fest
gestellt. Dabei kam eine Modifikation der Hammarschen MaB
methode zur Verwendung. 

Die absolute Anzahl der Hassalschen Korper (gewohnlich 
niedriger als 100000) erreicht ihr Maximum zur Zeit um die 
Pubertat. In allen Altersgruppen sind es die kleinsten Formen 
(6 -15 ft) die der Anzahl nach 'vorherrschenden; die groBeren 
Formen (iiber 25 ft) zeigen ein sehr variierendes Verhalten und 
fehlen bei vielen Individuen ganz. GroBere Durchmesser als 46 
bis 60 fl kommen nicht vor. Ausnahmsweise beobachtet man 
Degenerationen; verkalkte und cystose Formen fehlen. Daneben 
kann in der Thymusdriise noch eine akzidentelle Involution auf
treten, die sich z. B. nach chronischer Unterernahrung vorfindet. 

Nachdem Hederson und Klose gezeigt haben, daB die 
normale Altersinvolution der Thymus durch lebhaften geschlecht
lichen Verkehr beschleunigt wird, untersuchten Knipping und 
Rieder (1924) an Meerschweinchen die Frage, wie sich die Thymus
driise verhalt, wenn man den Geschlechtsverkehr iiber den Zeitpunkt 
der normalen vollen Geschlechtsreife hinaus verhindert. Dabei 
ergab sich, daB der Gewichtsdurchschnitt bei den geschlechtlich 
getrennt gehaltenen Tieren urn 27 vH. hoher war als bei den 
unter normalen Bedingungen lebenden Tieren. Unterdriickung 
des Geschlechtsverkehrs bei voll ausgebildeten und funktions
fahigen Generationsorganen bewirkt also Thymuspersistenz. Je
doch ist weder bei Unterdriickung des Geschlechtsverkehrs noch 
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bei Kastration eine Thymus- oder Markhyperplasie nachweisbar. 
Da bei normalem Geschlechtsverkehr die obengenannte Wirkung 
der Generationsorgane auf den Thymus eine innersekretorische 
ist, so muB man annehmen, daB bei verhindertem Geschlechts
verkehr diese innere Secretion der Generationsorgane nicht oder 
nur gering vorhanden ist. In Fallen von Thymuspersistenz im 
geschlechtsreifen Alter hat man atiologisch auBer einer genitalen 
Unterentwicklung oder MiBbiIdung auch Verhinderung des Ge
schlechtsverkehrs in Betracht zu ziehen. 

Eine weitere Beziehung des Thymus zur Produktion reifer 
Keimzellen hat Riddle (1923) festgestellt. 

Manche Tauben legen Eier mit Dotter normaler GroBe und 
mit abnorm geringem Gehalt an EiweiB und mit diinner Schale. 
Diese Tauben haben eine sehr kleine atrophische Thymusdriise. Die 
orale Verabreichung von getrocknetem Thymus stellte die Menge des 
normalen EiweiBes und die Schalensecretion in einer Reihe von 
Fallen wieder her; andere getrocknete Gewebe hatten keine Wirkung. 
Die Entfernung der Thymusdriise normaler Tauben ergab weniger 
sichere Resultate. Auf Grund dieser Befunde schlieBt Riddle, 
daB der Thymus der Vogel ein notwendiger Bestandteil des Me
chanismus ist, der den EiweiB und Salzbedarf des Eies regelt. 
Es ist wahrscheinlich, daB dies die primare Funktion des Thymus 
ist und daB der Saugerthymus diese Funktion verloren hat. 

Bei Tieren mit einem typischen Brunstcyclus, wie wir ihn 
z. B. bei Rana /u8ca haben, findet nach der Brunstperiode eine 
bedeutende Zunahme des Thymus statt, die bis zum September 
etwa andauert, zu welchem Zeitpunkt die Spermatogenese ihr 
Ende erreicht hat. Alsdann bildet sich die Thymusdriise an GroBe 
stark zuriick, um im Friihling ihr Minimum an GroBe zu er
reichen. Bei Exstirpation des Thymus im Friihling macht sich 
bei Rana /usca eine bedeutende Lymphentwicklung bemerkbar, 
so daB die Tiere vollstandig unfOrmig werden (Abb. 196a, b). 

Wahrend nun die Thymektomie bei erwachsenen Saugetieren 
iiberhaupt keine Folgen zu haben scheint, ist die Entfernung der 
Driise bei jungen Tieren, wo sie noch wachst, mit Ausfaller
scheinungen verbunden, die sich besonders in der gestOrten Ent
wicklung und im Wachstum der Tiere auBern, etwa in ahnlicher 
Weise wie bei der Schilddriise. Besonders machen sich wieder 
Veranderungen in der Ossifikation bemerkbar. Der wesentlichste 
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EinfluB trifft die Keimdriise, wenn die Thymektomie vor der Ge
schlechtsreife ausgefiihrt wird (N 0 e I, Pat 0 n und Goo d al e). 
Sie fiihrt bei Meerschweinchen merkwiirdigerweise zu einem rapid en 
Wachstum der Hoden, wahrend die weiblichen Tiere friihzeitige 
Geschlechtsreife aufweisen. 1m Gegensatz dazu konnte U. Sol i 
an thymuslosen Hahnchen, Kaninchen und Meerschweinchen eine 
Entwicklungshemmung nachwf'isen. Die Hoden blieben an Ge-

a 

b 

Abb. 196a, b. Thymektomiertcr miinn
IIcher Frosch (Rana/1t8ca), 2 ~ronate nach 

der Operation. (OriginaL) 

wicht zuriick und zeigten das 
vollige Fehlen der normaler
weise beginnenden Spermato
genese, die Zwischenzellen da
gegen waren stark entwickelt. 
Bei weiblichen Tieren ist eine 
auBerordentlich geringe Menge 
von Follikelzellen im Ovarium 
bemerkenswert. Diese Versuche 
sind von Lucien und Parisot 
bei Hunden bestatigt worden, 
wahrend Klose und Vogt mit 
Paton eine Hyperplasie del' 
Keimdriise gefunden haben. 

Dber viele Jahre sich er
streckende Untersuchungen an 
Hiihnern und Hunden, die 
den EinfluB der Thymekto
mie auf fast samtliche 01'
gane priiften, fiihrten Pighini 
(1922) zu folgenden Ergeb
mssen: 

Bei starken individuellen 
Schwankungen undUnterschie

den zwischen den verschiedenen Tierarten werden die Organe del' 
Starke nach in folgender Reihenfolge betroffen: Knochen, chrom
affines System, Gehirn, Nerven und Muskeln, Blut und lympha
tischer Apparat, mannliche Geschlechtsorgane, Nebennieren, weib
liche Geschlechtsorgane, Pankreas, Leber , Schilddriise, Hypo
physe. Speziell vom Thymus reguliert wird die Entwicklung der 
Knochen, des lymphatischen Systems, del' Geschlechtsdriisen und 
des N ervensystems. 
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Diese sich noch vielfach widersprechenden Befunde beweisen 
aber trotzdem, daB wichtige funktionelle Beziehungen zwischen 
der Keimdriise und der Thymus vorhanden sind. 

Auf die interessanten Veranderungen der Thymus nach Keim
driisenexstirpation soIl weiter unten noch eingegangen werden. 

3. Hypophyse nnd Keimdriisen. 
Etwas eingehender miissen wir das Problem der Hypophyse 

(Glandula pituitaria) in ihrer Beziehung zu der Keimdriise er· 
ortern. Sie hangt mit demHirn durch das Infundibulum zusammen 
und liegt in der Sella turcica. Es lassen sich an der Hypophyse 
drei Hauptteile nnterscheiden (Abb. 197 b), die auch histologisch 
voneinander verschieden sind: ein vorderer nierenformiger 
epithelialer oder driisiger Abschnitt, die Glandula pituitaria, nnd 
ein kleinerer hinterer Lappen, die Pars nervosa infundibularis: 
dazwischen liegt der Mittellappen, die Pars intermedia, der Rest der 
embryonalen Hypophysenhohle. Die Homologien erkennt man am 
besten aus der Gegeniiberstellung einer Hypophyse von Petro
myzon, wo die Anteile noch getrennt liegen und einer solchen eines 
Saugetieres; die Abb. 197 a, b klaren dariiber auf. Bemerkens
wert ist, daB beim Manne z. B., nach Erdheim und Stumme, 
das Gewicht der Hypophyse bis zu einem gewissen Lebensalter 
zunimmt und dann sich allmahlich wieder vermindert. 1m zweiten 
Lebensdezennium betragt es 56,3 cg, im dritten 59,3 cg, im vierten 
64,3 cg, im fiinften 61,4 cg, im sechsten 60 cg, im siebenten 61,2. 
Diese Durchschnittszahlen stimmen mit denen eines Weibes, das 
nie geboren hat, in den einzelnen Dezennien fast genau iiber
ein. Dagegen haben Frauen, die eine Reihe von Geburten durch
gemacht haben, ein hoheres Durehschnittsgewicht der Hypophyse. 
Es betragt bei ihnen 71,6 cg gegen 60,1 cg bei der Nullipara 
und 61,0 cg beim Manne. 

Besonders auffallend ist, daB in der Schwangersehaft die Hypo
physe eine bedeutende Gewichtszunahme erfahrt. Die VergroBerung 
erfolgt ausschlieBlieh in der Breiten- und Hohenriehtung. Beim 
normalen Schwangerschaftsende einer normalen Multipara betragt 
das Durchschnittsgewicht 106 eg, das Maximalgewicht ist 165 cg. 
Gegen Ende der Sehwangerschaft erfolgt wieder eine Gewichts
abnahme, die abel' bei einer erneuten Graviditat zu einer erneuten, 
noch erheblicheren Gewiehtszunahme als das erste Mal fiihrt. 

Harms, Korper und Keimzellen. 31 
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Urn die histologischen Verhaltnisse, die diese Vergro13erung 
bedingen, verstehen zu konnen, miissen wir kurz einige Worte 
iiber die zellulare Zusammensetzung des Vorderlappens sagen, 
an dem sich hauptsachlich die Volumzunahme feststellen la13t 
(Abb. 198 a-c). In del' Hauptsache besteht derselbe aus einem 
bindegewebigen Geriist, das viele Blutgefa13e und Nerven auf
weist. Entsprechend der Genese dieses Lappens als einer Aus
stiilpung der embryonalen Mundbucht liegen nun auch spaterhin 
im Bindegewebe solide verzweigte Epithelstrange, die miteinander 

.\bb. 197a. Sagittalschnitt durch das Infundibulum und die Hypophyse von Petrorn yzon 
Iluviatilis. Xasalende rechts. (Original.) 

anastomisieren und von ungleichma13igem Kaliber sind. Nach 
der Grenze gegen den hinteren Lappen zu sind auch wenige 
hohle Schlauche vorhanden, die eine Kolloidsubstanz enthalten, 
die der der Schilddriise sehr almlich ist. Die Driisenzellen nun, die 
sich im Vorderlappen befinden, werden nach ihrer Gro13e und ihrem 
farberischem Verhalten seit Flesch in Chromophile und Chromo
phobe oder Hauptzellen eingeteilt. Die · ersteren sind zum Teil 
mit Eosin, zum Teil mit Hamatoxylin sehr schon farbbar und 
werden entsprechend als eosinophile bzw. cyanophile oder baso
phile Zellen bezeichnet. Wahrend der Schwangerschaft tritt nun 
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zu diesen drei Zellarten noch eine neue hinzu, die Schwanger
schaftszellen, die jetzt bei weitem an Zahl iiberwiegen, wahrend 
die Hauptzellen fast vollkommen fehlen. Es erkHirt sich das so, 
daB dieselben sich in Schwangerschaftszellen umgewandelt haben. 
Letztere haben ein deutlich granuliertes, stark ausgebildetes Pro
toplasma, das sich mit Eosin rot farbt. Die Kerne sind groB 
und unregelmaBig. Nach del' Geburt tritt wieder eine Involution 
der Schwangerschaftszellen ein, indem sie sich zum groBten Teil 
in Hauptzellen zuriickverwandeln, die dann in vermehrter Zahl 
bis zur nachsten Schwangerschaft persistieren (Abb. 199 a, b). 

H..D.a .•.• -

Abb. 197 b. tlbersichtsbild eines Sagittalschnittes durch die Hypophyse der Katze. (Nach 
Pende.) C.m Corpus mammillare, H.h HYPophysenh6hle, H.p.a Hypophysenvorderlappen, 
H.p.1' Hypophysenhinterlappen, Hs Hypophysenstiel, R .i Recessus infundibularis, P.i Pars 

intermedia, L.p Lobulus praemamillaris. (Aus Harms.) 

Watrin (1922) bestatigt die Gewichtszunahme der Hypophyse 
wahrend der Schwangerschaft bei Schafen (0,75-0,80 g normal), 
sie betrifft vor allem den Vorderlappen. 1m histologischen Bilde 
kann man auch hier zwei Stadien der vermehrten Zelltatigkeit er
kennen: das erste, das einer nur maBig gesteigerten Incretion ent
spricht, ist charakterisiert durch das Auftreten von Vacuolen inner
halb der basophil en Zellinseln, die mit einer eosinophilen kolloiden 
Fliissigkeit erfiillt sind, in der noch einige Kernfragmente, die 
Dberreste hyalin degenerierter Zellen, zu erkennen sind. Das 

31* 
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zweite Stadium ist durch eine starke Erweiterung der Blut
capillaren ausgezeichnet, welche die Zellstrange beiseite drangen. 

IT:: lJ:: /.;:; 

Abb.19 iI. 

.~: 

Abb . l9 h . 

H:: 
Sie sind angefiillt mit 
Bruchstiicken degenerier
ter Zellmassen, welche von 
den anliegenden Hypo
physenzellen stammen, ein 
Bild , das man am hau
figsten gegen Ende der 
Schwangerschaft zu sehen 
bekommt. Die Zahl der 
Foten scheint ohne Ein
fiuB auf die VergroBerung 
der Driise zu sein. 

Die Untersuchungen 
der Hypophysen trach
tiger Kiihe in den ver
schiedenen Stadien, die 
Gentili 1924 ausfiihrte, 
bestatigen ebenfalls die 
bekannte Tatsache einer 
Gewichtszunahme bis auf 
etwa das Doppelte. Der 
V orderlappen wolbt sich 
hier starker in den Hinter
lapp en hinein. Die histo
logischen Untersuchungen 
nach der Methode von 
CiacciolieBendie bekann
ten, lipoidreichen Schwan
gerschaftszellen besonders 
im Zentrum des Vorder
lappens stark hervortre
ten, in der Peripherie da
gegen iiberwogen starker 
granulierte, weniger lipoid

reiche klein ere Zellen. Extrahierte man die Hypophysen schwan
gerer Tiere nach Anriihren mit Gips mit koch end em Alkohol und 
erschopfte den alkoholischen Extrakt mit Aceton, so lieB sich nach 
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Verjagen des Acetons ein phosphorhaltiger Riickstand gewinnen, 
den Gen tili zu den Lipoiden rechnet. Mit fortschreitender 
Schwangerschaft vermehren sich die Zeichen einer gesteigerten 
Aktivitat, es tritt eine progressive Zunahme der kolloiden Sub
stanz und der Lipoide auf. 

Nach Koyano (1922) erzeugt Injektion von FoetuspreBsaft an 
der Hypophyse von (nicht jungen) Kaninchen ahnliche Verande
rungen wie die Schwan
gerschaft. Placenta- oder 
Uteruspre13saft schwan
gerer Kaninchen dage
gen wirkt nicht, oder nur 
minimal. Die Gewichts
zunahme der Hypophyse 
ist meist von Geschlechts
organatrophie begleitet. 
Auch an der Schilddriise 
ruft FoetuspreBsaft Hy
peramie und VergroBe
rung hervor; weniger 
deutlich tut dies Em
bryotransplantation. Die 
maternen Gewebe sind 
auch hier unwirksam. 

Ahnlich wie Collin 
und Baudot bei den 
Embryonen findet Wat
rin in der Hypophyse 
trachtiger Meerschwein
chen Bezirke, wo rote 
Blutzellen gebildet wer
den. Sie liegen aber nicht 
im Driisenteile, sondern 
imLobulus paranervosus. 

11= 

Abb. 19 c. 

Abb.198a-c.:1 Partieausdem VorderlappenderHypo
physeeinernormaien mannlichen Ratte. Vergr. 780 mal. 
Hz Hauptzellen, Bz basophile Zellen, Ez eosinophile 
Zellen. (Nach Biedl.) - b Partie aus dem Vorder
lappen der Hypophyse unmitteihar nach der Graviditiit. 
Vergr. 780 mal. Sz Schwangerschaftszellen, Ez eosino
phile Zellen. (Nach Biedl.) - c Partie aus dem 
Vorderlappen der Hypophyse einer mannlichen Ratte, 
2 Monate nach der Kastration. Vergr. 780mal. Hz 
HallptzeIIen, Ez eosinophile Zellen, Kz graDe biasig 
aufgetriebene eigenartige ZeIIen naeh der Kastration. 

(Xach Bied!.) 

Zugleich scheinen dort neue Gefal3e an Ort und Stelle aus den 
Zellstrangen zu entstehen. Ein Beweis, in wie enger Korrelation 
die Hypophyse zu den BrutpHegevorgangen im Korper steht. 

Der hint ere kleinere Lappen der Hypophyse gehort genetisch 
als eine Fortsetzung des Infundibulums dem Gehirn an und ent-
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Abb. 199a, b. a Hypophyse einer 18jahrigen Nullipara. B basophile, E eosinophile, HZ 
Hauptzellen, S Z Sehwangersehaftszellen, G Gef/ille. Vergr. etwa 300faeh. (Naeh Seitz.) -
b Hypophyse einer Erstgebiirenden, 4 'rage naell der Geburt. Bezcicllnung und VergroBe-

rung wie bei a . (Naell Se itz.) 
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halt feine, vielfach verzweigte Nervenfasern, die ein sehr diehtes 
Gefleeht bilden. Reiehliehes Bindegewebe mit vielen BlutgefaBen 
ist vorhanden, daneben aber kommen noeh Zellen vor, die bipo
laren und multipolaren Ganglienzellen sehr ahnlieh sehen, deren 
Natur aber noeh fraglieh ist. 

Uber die Beziehungen der Hypophyse zu anderen Organen 
konnen wir dureh die Exstirpationsversuehe AufsehluB gewinnen, 
die in exakter Weise namentlieh von A. Biedl angestellt worden 
sind. Besonders bemel'kenswert ist, daB eine tot ale Exstirpation 
von erwaehsenen Tieren a,nseheinend nieht vertragen wird. Die 
Tiere gehen in einigen Tagen an den Erseheinungen del' Cachexia 
hypophyseopriva zugrunde. N aehfolgende Transplantation unter 
die Haut sowie Injektion von Extrakt konnen dagegen die Lebens
dauer betraehtlieh verlangern. Die Entfernung des hinteren ner
VDsen Lappens allein kann ohne Folgeerseheinungen ertragen 
werden. Aueh die partielle Entfernung des Vorderlappens konnen 
die Tiere iiberstehen, jedoch maehen sieh dann sehr tiefgehende 
KorrelationsstOrungen bemerkbar. 

Die mannigfaehen Widerspriiehe in den bisherigen Befunden 
und Deutungen der Funktion del' Hypophyse lassen sieh dureh 
den Befund erklaren, daB auch die alleinigen Verletzungen des 
Tuber cinereum dieselben Symptome bedingen, die dem Ausfall 
del' Hypophyse zugesehrieben werden, aueh bei Intaktbleiben der 
Hypophyse (Bremer 1923). Es ist zu bezweifeln, daB die Hinter
lappen-Substanz, trotz ihrer interessanten physiologisehen Wir
kungen, die Funktionen eines Hormons besitzt. Aueh eine Reihe 
klinischer FaIle zeigt bei intakter Hypophyse den adiposo-genitalen 
Symptomenkomplex, jedoch bei verletztem oder erkranktem Tuber 
cinereum. 

Auch ist naeh Cam us und Roussy (1922), die ausgedehnte 
Versuehsreihen (149 Hunde und Katzen) angestellt haben, die 
Hypophyse entgegen Biedl kein lebenswichtiges Organ. 
Die Todesfalle naeh del' Operation sind auf Gehirnverletzungen, 
Blutungen und Gehirnhautentziindungen zuriiekzufiihren. Ver
suehe an Runden, die Brown (1923) anstellte, ergaben, daB ein 
Tier, das 259 Tage lebte, und eins, das noeh lebt, trage und som
nolent wurden und stark an Gewicht zunahmen. Diese Tiere, die 
bei der Operation erwaehsen waren, zeigten kein Gesehleehtsinter
esse mehr, doeh keine Verkleinerung der Hoden. Voriibergehend 
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trat nach der Operation Polyurie auf. Ein weibliches Tier, das 
jung operiert wurde, blieb im Wachstum zuriick, war infantil und 
hatte unentwickelte Milchdriisen. Es lieB sich nicht belegen, war 
aber weder trage noch somnolent. 

Uns interessiert hier besonders eine als Foigeerscheinung auf
tretende gesteigerte Fettablagerung, die, wie wir spater sehen 
werden, auch nach Kastration eintritt, und eine ganz unzweifel
hafte Verminderung der sexuellen Tatigkeit, die darin begriindet 
ist, daB Hoden und Ovarien atrophisch werden. Manchmal tritt 
auch nebenher eine akute Hypertrophie der Schilddriise ein. 
B i e d I konnte z. B. feststellen, daB bei einer 3 Jahre alten 
Hiindin nach Hypophysektomie die Ovarien und der Uterus bis 
zu der GroBe eines wenige Wochen alten Tieres zuriickgebildet 
wurden. 

Etwas anders sehen die Ausfallerscheinungen bei jungen 
Tieren aus. Sie bleiben gegeniiber nicht operierten Kontroll
tieren bedeutend an Wachstum und Korpergewicht zuriick. Auch 
hier tritt eine Hypoplasie des Genitales ein. Der Fettansatz wird 
manchmal so reichlich, daB er zu einer Verfettung der inneren 
Organe fiihrt, auch das Temperament erleidet eine Veranderung. 
Hunde z. B. bellen nicht, sind trager in ihren Bewegungen und 
scheinen weniger intelligent. Bei mannlichen Tieren kann man 
auBerdem das Aufhoren der Spermatogenese, bei weiblichen eine 
Riickbildung derOvarialfollikel beobachten. N euerdings soIl nach 
B i e d I nur dIe· Hemmung des Wachstums auf das Fehlen des 
Vorderlappens bezogen werden, wahrend fUr die Hypoplasie des 
Genitales die Pars intermedia (= epithelialer Anteil der Hypo
physe) verantwortlich gemacht werden muB. 

Bei Ratten konnen die Hypophysen durch Chromsaureinjektion 
zerstort werden. Smith (1924) hat solche Versuche an 2 Monate 
alten Tieren durchgefUhrt und sie mehrere Monate beobachtet. Die 
Mannchen zeigten typische adiposo-genitale Veranderungen, die 
Weibchen Sistierung der Ovarialfunktionen und Riickbildung der 
Ovarien, ferner Atrophie der Schilddriise und der N ebennieren
rinde. Bei allen Tieren, die solche Veranderungen zeigten, waren 
bei der Autopsie betrachtliche Zerstorungen der Hypophyse, ins
besondere des Vorderlappens nachzuweisen, dagegen keine Ver
anderungen des Hypothalamus. Durch Injektion von Vorder
lappensubstanz wird die Funktion der Ovarien wieder hergestellt. 
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Eigenartig ist nun, daB, obwohl der vordere Lappen ein 
lebenswichtiges, oder zum mindesten ein sehr wichtiges inkre
torisches Organ ist, dennoch Extrakte aus ihm vollstandig 
wirkungslos bleiben, wahrend der Hinterlappen, dessen Entfer
nung anscheinend belanglos ist, einen Extrakt liefert, der wohl
umschriebene Wirkungen im Tierkorper entfaltet. Der Extrakt 
dieses Organs, als Pituitrin oder Hypophysin in den Handel ge
bracht, wirkt vasoconstrictorisch und iibt eine anregende Wirkung 
auf einigeMuskelpartien, besonders den Uterus aus, so daB es fUr die 
Geburtshilfe ein wichtiges Praparat geworden ist. Diese Wirkung 
des Pituitrins ist um so bemerkenswerter, als eine innersecreto
rische Tatigkeit der Neurohypophyse bisher nicht festgestellt wor
den ist, wahrend aus den Beziehungen des Vorderlappens zu 
den innersecretorischen Organen mit unzweifelhafter Sicherheit 
eine innere Secretion gefolgert werden muB. Biedl macht darauf 
aufmerksam, daB die wirksame Substanz des Hinterlappens auf 
die teilweise Mitverwendung der Pars intermedia zuriickzufiihren 
ist. Auch auf die Milchdriise ist eine Wirkung des Extraktes 
festzustellen (Plimmer und Husband 1922). 

Das Hypophysin bewirkt in der friihen Lactationsperiode 
eine Beschleunigung der Secretion, aber keine Vermehrung 
der 24 stiindigen Gesamtmenge; in spateren Lactationsperi
oden hat es keine deutliche Wirkung. Adrenalin und Ergamin 
haben keine Wirkung auf die Milchsecretion; ein EinfiuB von 
Vagus oder Sympathicus auf die Driise ist mithin so nicht 
nachweisbar. 

Die Wirkung des Hypophysins kann weder auf eine glatte 
Muskulatur noch auf ein Driisenepithel direkt gerichtet sein, sonst 
diirfte kein Unterschied der Lactationsperioden bestehen. Es wird 
vielmehr eine indirekte Wirkung iiber "reproduktive" Organe 
(Uterus, Ovarium, Placenta) angenommen, die nach der Riick
bildung dieser Organe ausbleibt. 

Vorzeitiges Ablegen von Eiern aller Entwicklungsstadien er
zielte Riddle (1921) bei Tauben durch subcutane oder besser intra
muskulare Injektionen von Pituitrin 0,133 cmm pro Kilogramm 
Korpergewicht. Die Methode versagt nur bei ganz jungen Eiern, 
die eben den Eierstock verlassen haben. 

Ratten, denen die fein zerriebene Substanz des Hypophysen
lapp ens intraperitoneal einverleibt wird (Evans und Long 



490 We sen und Wirkungsweise der Inkretion. 

1922), werden viel schwerer als die normal en Kontrollgeschwister. 
Der groBte Gewichtsunterschied betrug bei einem 333 Tage alten 
Tier 348 g (596 g) gegen 248 g. 

Am iiberraschendsten ist der EinfluB auf die Geschlechts
organe. Die normalerweise an den Veranderungen des Vaginal
secrets erkennbare Brunstperiode tritt iiberhaupt nicht ein oder 
findet nur in langen Zwischenraumen statt. Auffallenderweise 
wogen die Ovarien (trotz ihrer Unterentwicklung) doppelt soviel 

Abb.200. Kindlieher Riese, der 
nieht wie ein Aerornegaliker aus
sieht, nnd beidern La nnoi s nnd 
Roy anf dern Runtgenbild d ne 
bedelltende Yergr613erung des 
Tiirkensattels beo bachtetha bell. 

(Aus Leri, Acromegalil'.) 

als die der Kontrolltiere. Der Uterus 
wog dagegen nur halb soviel. Die histo
logische Untersuchung zeigte die An
wesenheit vieler und groBer Corpora 
lutea, die also auch ohne Follikelsprung 
aus normalen wie aus atretischen Folli
keln entstehen konnen; reife normale 
Graafsche Follikel fehlten. E van s und 
Lon g glauben, daB die starke Aus
bildung der Luteinzellen durch die Reiz
wirkung des Hypophysishormons veran
laUt wurde. Hinterlappensubstanz, die 
nur in kleinen Mengen vertragen wurde, 
hatte auf Wachstum, Brunst und Ovu
lation keinen EinfluB. 

Fiir die Forderung unserer Kennt
nisse iiber die Hypophysenfunktion sind 
noch die pathologischen Veranderungen 
von Interesse, die an der Hypophyse zur 
Beobachtung gelangt sind. Die Krank
heitsbilder, die bei Hypophysenerkran
kung zutage treten, sind die Acrome
galie (Abb. 200) und der Riesenwuchs 

oder Gigantismus. Die erstere Krankheit tritt an Individuen auf, 
die ihr Korperwachstum schon abgeschlossen haben. Fiir unser 
Problem ist besonders interessant, daB bei dieser Krankheit schon 
sehr friihzeitig Storungen in der Geschlechtstatigkeit auftreten. 
Bei Frauen hort die Menstruation auf, und bei Mannern versagt 
die Potenz. Aul3erlich sichtbare Zeichen machen sich in einem 
unregelmal3igen Wachstum der Gesichtsknochen und besonders 
der Extremitaten bemerkbar. 
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Fiir alle diese krankhaften Erscheinungen ist nun die Hypo
physe verantwortlich. Besonders auffallend ist eine Volumver
groBerung dieser Driise. Nach Benda sind besonders die Driisen
epithelien des Vorderlappens vermehrt und in ihnen wieder in 
erster Linie die chromophil en bzw. die eosinophilen Zellen. Die 
Frage nun, ob es sich bei diesem Hypophysentumor um eine 
erhohte Funktion der Driise oder um ein Versagen der Funktion 
handele, ist nicht einheitlich zu klaren. Jedoch kann man nach 
den Bendaschen Befunden wohl annehmen, daB mit der Hyper
trophie des Organs auch eine Hyperaktivitat, die sich in einer 
gesteigerten Tatigkeit der Hypophyse auBert, verbunden ist, und 
daB darin auch die Ursache der Acromegalie liegt. Besonders 
beweisend fiir diese Annahme sind die Erfolge der Chirurgie; 
durch eine teilweise Entfernung des vergroBerten Vorderlappens 
ist es moglich, die Acromegalie zu heilen. 

Besonders interessant wird die Frage noch, wenn wir nach 
dem primum movens der Acromegalie suchen. Wir haben ja 
verschiedentlich gesehen, daB die iibrigen innersecretorischen 
Organe, Schilddriise, Thymus, Nebenniere und vor aHem die 
Keimdriisen in inniger Beziehung zueinander stehen. So tritt 
z. B. regelmaBig nach Thyreoidektomie eine Hypertrophie der Hy
pophyse auf, und umgekehrt bemerkt man nach Entfernung der 
Hypophyse eine Zunahme der Schilddriise. Bei den Keimdriisen 
sind die Beziehungen zu diesen Driisen besonders ausgepragt. 
Bei Frauen tritt infolge der nach der Acromegalie aufhorenden 
Menstruation zunachst ein Erloschen der Libido sexualis auf, 
und die Keimdriisen atrophieren vollstandig. Dieser V organg ist 
von Tandler und Grosz genauer beschrieben worden. 1m Zu
sammenhang mit der Degeneration der Keimdriisen wird haufig 
auch eine Vermis chung der sekundaren Geschlechtsmerkmale, ja 
sogar ein Umschlagen in den heterosexuellen Typus beobachtet, 
Da ja auch die Keimdriisen, um das gleich vorwegzunehmen. 
EinfluB auf das Korperwachstum haben, so ist es moglich, daB 
auch sie in ursachlichem Zusammenhange mit dem Zustande der 
Acromegalie stehen. Zudem konnte nachgewiesen werden, daB die 
Hypophyse sich auch durch Kastration vergroBert, und zwar bei 
weiblichen und mannlichen Versuchstieren; ein Vorgang, der der 
Schwangerschaftshypertrophie homolog ist insofern, als auch hier 
die Ovarialtatigkeit wahrend dieser Zeit aufhort. 
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1m Gegensatz zu der Acromegalie haben wir es beim Riesen
wuchs oder Gigantismus mit krankhaften Wachtumsvorgangen 
zu tun, die zu Korperlangen fiihren, die die mittleren Dimen
sionen der Rasse iibersteigen. Der Riesenwuchs tritt gewohnlich 
in der Zeit des Pubertatswachstums beim Mensehen auf, so daB 
mit 18-20 Jahren eine Korperlange von 190-200 em erreieht 
werden kann. Aueh im Alter von 25-30 Jahren, wo sonst das 
Langenwaehstum aufhort, kann bei den betreffenden Individuen 
das Langenwaehstum noch weiter gehen. Bei dem Riesenwuehs 
laBt sieh immer eine VergroBerung del' Hypophyse naehweisen. 
Die auffallendsten Veranderungen aber treten wieder an den Keim
driisen auf. Die sexuelle Betatigung ist herabgesetzt, beim Manne 
fehlt die Zeugungsfahigkeit, bei Frauen die Menstruation und 
Conceptionsfahigkeit. Die Keimdriisen sind gewohnlich atrophisch, 
wie denn auch die Copulationsorgane und Ausfiihrungsgange 
mangelhaft entwickelt sind. Nach den fast gleichartigen Erschei
nungen beim Riesenwuchs und bei del' Acromegalie laBt sich nach 
Brissaud wohl annehmen, "daB del' Gigantismus die Acromegalie 
del' Wachstumsperiode, die Acromegalie del' Riesenwuchs nach 
beendetem Wachstum und del' acromegale Gigantismus das Er
gebnis eines pathologischen Prozesses ist, welcher in del' Wachs
tumsperiode beginnt und in die Zeit del' vollendeten Wachstums
periode hiniiberreicht". 

Acromegalie und Gigantismus sind durch Hypertrophie del' 
Hypophyse bedingt; die infantile Form (eunuchoider Gigan
tismus) dagegen auch durch primaren Hypogenitalismus, wah
rend durch Hypoplasie del' Hypophyse ein anderes Krankheits
bild, das wir als hypophysare Fettsucht odeI' Dystrophia adiposo
genitalis bezeichnen, hervorgerufen wird. Das wichtigste Symptom 
diesel' Krankheit ist eine bedeutende Zunahme des Fettes be
sonders in del' Brust- und Bauchgegend. Wichtig ist ferner die 
Hypoplasie des Genitales, womit gewohnlich die mangelhafte Ent
wicklung del' sekundaren Geschlechtscharaktere und ein infantilel' 
Habitus verkniipft ist. Da nun auch nach del' Keimdriisen
exstirpation eine Neigung zum Fettansatz beobachtet wird, so 
haben wir hier wieder ahnliche Zustande wie bei Ausfallserschei
nungen del' Hypophyse. N ach den geschilderten Experimenten 
von Cushing, Ashner und Biedl ist es wohl sichel', daB die 
Dystrophia adiposo-genitalis primal' durch Hypopituitarismus be-
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dingt ist, denn nach teilweiser Hypophysenentfernung konnten 
sie ubereinstimmend eine auffallige Zunahme des Fettes und eine 
konstant eintretende Hypoplasie der Keimdruse und des ganzen 
Genitaltraktus wahrnehmen, bei jungen Tieren bleibt sogar ein 
infantiler Habitus erhalten. 

Aus dem Vorhergehenden ersieht man besonders, daB die 
Hypophyse sehr innige Beziehungen zur Keimdruse hat, und 
daB durch Heranziehung der Wechselbeziehung der beiden Or
gane die innere Secretion der Keimdrusen weiter geklart werden 
kann. Auf diese Punkte solI weiter unten genauer eingegangen 
werden. 

Der Symptomenkomplex des Totalausfalles stellt nach Veit 
(1924) unter einer Reihe von Hypophysenerkrankungen den hoch
sten Grad dar: 1. Ausschaltung des ganzen Organs: multiple 
Blutdrusensclerose; 2. Schadigung des nervosen Teils: Adipositas 
hypogenitalis (Dystrophia adiposito-genitalis); 3. ZerstOrung des 
Vorderlappens: hypophysare Kachexie. 

Die Hypophyse und das Zwischenhirn mussen nach Hof
bauer (1924) mit Recht als die trophischen vegetativen Zentral
organe fur das Genitale im allgemeinen, fiir das Ovarium im 
besonderen bezeichnet werden. Die Bedeutung der vegetativen 
Kerne an der Zwischenhirnbasis ist offenbar in dem Sinne zu 
definieren, daB sie ebenso wie Wasser-, Salz-, Kohlenhydrat- und 
Warmehaushalt und die GefaBinnervation auch die ovarielle Funk
tionsleistung regulieren. Untersuchungen von Berblinger zeigten, 
daB die parenterale Zufuhr von plasmafreien Stoffen (Placentar
extrakten, Peptone) eine Massenzunahme der hypophysaren For
mationen hervorzurufen imstande ist. Hofbauer schlieBt daraus 
mit Vorbehalt, daB durch den Eintritt der Follikelflussigkeit in 
den Bauchraum ein Stimulus fur die Hypophyse gegeben er
scheint, und daB als Folge dessen ein Impuls sich nachtraglich 
von der Hypophyse wieder riickwirkend auf das Ovar geltend 
macht. Hyperamie und Odemisierung sind Folgen der Hypo
physenwirkung. Zondek hat ferner nachgewiesen, daB ein in
tegrierender Bestandteil des Hypophysensecretes, das Histamin, 
wachstumserregend auf den Uterus wirkt. Die Auflosung des 
Eies usw. vor der Menstruation sieht Hofbauer als Resorption 
von EiweiB an und faBt den Menstruationsvorgang als anaphy
laktisches Phanomen auf. 1m Corpus luteum haben wir einen 



494 Wesen und Wirkungsweise der Inkretion. 

Hemmungskorper vegetativeI' Leistungen zu erblicken, zugleich 
eine Schutzvorrichtung fUr das sich entwickelnde Ei. Es ist eine 
"Atropindriise", Hemmungsfaktor uterineI' Kontraktionen und 
gleichzeitig ein Regulator del' Blutung. 

4. Epiphyse und Keimdriise. 

Kurz anschlieBen mochte ich hier noch die Zirbeldriise 
oder Epiphysis. Nach Biedl haben wir es mit einem Organ 
zu tun, das durch seine innere Secretion auf die somatische und 
psychische Entwicklung des Individuums und auf den Ernahrungs
zustand des Korpers und einzelner Gewebe einen nachweisbaren 
EinfluB ausiibt. Die Zirbeldriise zeigt schon vor der Pubertat 
Involutionserscheinungen, deren erste Zeichen sich schon im 7. Le
bensjahre nachweisen lassen. Mit dem hoheren Alter beginnt eine 
bindegewebige Entartung, jedoch bleiben stets intakte, anscheinend 
funktionstiichtige Driisen erhalten. Das Gewichtsverhaltnis von 
Zirbel zu Hypophyse nach der Pubertat ist beim Manne 1: 3,74, 
beim Weibe 1: 4,65. 

Urn die noch immer ratselhafte Funktion der Zirbeldriise zu 
ergriinden, sind Exstirpationsversuche angestellt worden. 

Foa (1913) hat bei Hahnen, den en im Alter von 20-30 Tagen 
die Epiphyse entfernt wurde, festgestellt, daB der Sexualinstinkt, 
Kamm und Stimme friiher als normal zur Entwicklung kamen, 
auch die Hoden waren vergroBert. 

Neuere Untersuchungen iiber dassel be Tier hat 1923 Izawa 
angestellt. 

Einige junge Hiihner und Hahne iiberlebten die vom Schadel
dach aus vorgenommene Totalexstirpation der Zirbeldriise dau
ernd. Die Wirkung auf den sich entwickelnden Organismus be
stand zunachst in einem Zuriickbleiben im Wachstum gegeniiber 
den Kontrolltieren. Doch schon wenige Wochen nach der Ope
ration setzte ein rasches Wachstum ein, und die Kontrolltiere 
wurden iiberholt. Gleichzeitig erfolgte ein friihes Ausreifen der 
sekundaren Geschlechtsmerkmale, und del' Sexualtrieb machte sich 
bei den operierten Tieren urn 30 - 50 Tage friiher bemerkbar 
als bei den gesunden. Die Keimdriisen del' operierten Tiere 
beiderlei Geschlechts zeigten sich bei del' Sektion urn das Mehr
fache gegeniiber der Norm vergroBert. Histologisch sah man in 
diesen vergroBerten Keimdriisen die Bilder besonders starker Gene-



Die Korrelationen des inkretorischen Systems zu den Keimdriisen. 495 

rationstatigkeit; insbesondere wurden in den vergroBerten Ovarien 
Follikel von der GroBe bis zu 390 It gefunden, wahrend die Ovarien 
der Kontrolltiere nur solche bis zu 100 ,tt aufwiesen. Die anderen 
Driisen mit innerer Secretion lieBen auffallenderweise keine mor
phologischen Veranderungen erkennen. Aus diesen Versuchsergeb
nissen zieht Izawa den SchluB: Die Hauptfunktion der Zirbel
driise ist die Unterdriickung der vorzeitigen Entwicklung der 
Geschlechtsorgane sowohl beim weiblichen als auch beim mann
lichen Tier. 

Clemente konnte 1923 zeigen, daB durch die Entfernung 
der Zirbel bei befruchteten Tieren der Foetus rascheres Wachstum 
zeigt. Ferner in Dbereinstimmung mit Foa und Izawa, daB bei 
Hiihnern, wenn man sie im jugendlichen Alter der Zirbel beraubt, 
eine Verfriihung des Auftretens der sekundaren Geschlechtscharak
tere zustande kommt und ein rascheres Wachstum der Hoden. 
Diese Verfriihung der sekundaren Geschlechtscharaktere zeigt sich 
auch auf einige Zeit fiir die Nachkommenschaft von Eltern ohne 
Zirbel, oder wenn der Hahn allein die Zirbelexstirpation durch
gemacht hat, umgekehrt aber nicht, wenn ein zirbelloses Weib
chen von einem normalen Mannchen befruchtet wird. In der 
operativen Technik hat sich Clemente der von Foa befolgten 
angeschlossen. Clemente hebt die Formahnlichkeit der Elemente 
der Vogelepiphyse mit den Zellen des Ependyms des Zentralkanals 
und ihrer Anordnungen mit den en der "Wintersteinschen Ro
setten" im Retinalgliom hervor. 

Wie widersprechend die Angaben iiber die Zirbel sind, zeigt 
eine Untersuchung von Badertscher(1924}, der bei einer groBeren 
Anzahl junger Kiicken wenige Tage nach dem Ausschliipfen die 
Zirbeldriise extirpierte. Die die Operation iiberlebenden Tiere 
wurden nach etwa 1/2_3/4 jahriger Beobachtung getotet und 
untersucht. Dabei ergab sich, daB sich die operierten Hennen 
in keiner Weise von den Kontrolltieren unterschieden. Bei den 
mannlichen Tieren war die Entwicklung und Ausbildung der 
primaren und sekundaren Geschlechtsmerkmale im Gegensatz 
zu den bekannten Versuchen Foas weder beschleunigt noch 
verstii.rkt. Andererseits konnte aber auch die von Christea 
beschriebene Atrophie del' Hoden und Hemmung der Entwick
lung der Geschlechtsmerkmale nicht beobachtet werden. Die 
vollstandige Entfernung der Zirbeldriise, die auch durch histolo-
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gische Nachpriifung festgestellt wurde, iibte auf das Wohlbefinden 
der Hiihnchen keinen schadigenden EinfluB aus. Das bisher in 
der Literatur iiber die Epiphysis vorliegende Material gestattet 
uns daher nicht, irgendwelche endgiiltigen SchluBfolgerungen be
ziiglich der Funktion der Driise zu ziehen. 

Noch viel weniger ist die Zirbel der Sauger in ihrer Funktion 
geklart. 

Kolmer und Lawy gelang es 1922 mit Hilfe eines kleinen 
Thermokauters an der Stelle, wo nach Freilegung des Schadels 
die Vereinigung des Sagittalsinus mit dem Seitensinus bei del' 
jungen Ratte durch den Schadel hindurchscheint, den Knochen 
lokal durchzubrennen und unter gleichzeitiger Stillung der Sinus
blutung die Epiphyse vollstandig zu verschorfen. Diese Operation 
wird auch von kleinen Tieren mit wenigen Ausnahmen gut ver
tragen und hat eine sehr geringe Mortalitat. Die vollstandige 
Entfernung del' Epiphyse wurde an Frontalserien der Hime nach
kontrolliert. 23 junge Tiere verschiedener Wiirfe wurden 12, 16 
und 19 Wochen nach der Operation getotet, ohne daB dabei 
jedoch an dem fortlaufend kontrollierten Gewicht der Tiere oder 
an der GroBe und dem geweblichen Entwicklungszustand del' 
Geschlechtsorgane Unterschiede gegeniiber den normal en Kontroll
tieren zu konstatieren waren. Die Tiere wiesen bei gelungener 
Operation keinerlei nachweisbare Schadigungen auf. Friihreife 
konnte nicht beobachtet werden. Auch die Thymusdriise zeigte keine 
Veranderungen. Es zeigte sich, daB das Pinealorgan nicht lebens
wichtig ist, sein Verlust weder nachweisbare Veranderungen bei 
der Fettentwicklung der Ratte bedingt, noch eine einwandfrei 
konstatierbare sexuelle Friihreife. Auch die anderen Driisen mit 
innerer Secretion schienen in keiner Weise beeinfluBt zu sein. 
Tiere ohne Zirbel zeigen normale Zeugungs- und Aufzuchtsfahig
keiten. Dasselbe gibt 1923 C 1 e men t e fiir Kaninchen und 
Meerschweinchen an. Auch bei Kaulquappen und Froschen 
konnte Riech (1924), bei Kroten Harms, keinerlei EinfluB fest
stellen. 

Die Kontrolle durch Serienschnitte des Gehirns nach Epi
physektomie erscheint deshalb besonders wichtig, weil Kolmer 
beim Hund und beim Affen den bisher unbekannten Befund des 
Vorkommens von Nebenzirbeln erheben konnte, die, meist stark 
pigmenthaUig, in der Nahe del' Hauptzirbel zu finden sind. 
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Einen EinfluB der Kastration auf die Zirbel konnten Kolmer 
und La wy nicht nachweisen. 

Unsere Kenntnis iiber die Funktion der Zirbeldriise ist noch 
sehr liickenhaft. Sicher ist, daB das Organ beim Menschen und 
den meisten Saugetieren wenigstens teilweise innersecretorisch 
tatig ist, ohne jedoch lebensnotwendig zu sein. Die Hypothese, 
daB diese innersecretorische Tatigkeit in der Entwicklung der 
Mannbarkeit eine wichtige Rolle spiele, ist jedoch noch vollig 
unbewiesen. 

Die Frage, ob sexuelle Friihreife bei pathologischen Verande
rungen der Zirbeldriise, wie Berblinger es vermutet, auf einen 
"Hypopinealismus" zuriickzufiihren ist, oder mit Askanazy auf 
die Wirkung von Zirbelneoplasmen; Teratomen, die ahnlich wie 
Placenta und Foetus wachstumsanregende Stoffe abgeben im Sinne 
einer Pseudoschwangerschaft, ist noch ungelost. Berblinger haIt 
eine einfache und eindeutige Losung dieser Frage noch nicht fiir 
spruchreif und warnt mit Recht vor iibereilten Hypothesen. 

N ach den geschilderten Befunden ist es wahrscheinlich, daB die 
Epiphyse besonders wichtig fiir jugendliche Individuen ist. Bei 
Knaben vor dem 7. Lebensjahre hat man auch tatsachlich bei 
Zirbeldriisengeschwiilsten ein abnormes Langenwachstum, unge
wohnlichen Haarwuchs, pramature Genital- und Sexualentwick
lung und geistige Friihreife beobachtet. 1m allgemeinen ist, 
wie gesagt, noch nicht sehr viel iiber die Zirbeldriise bekannt, 
wahrscheinlich iibt sie beim Menschen bis zum siebenten Lebens
jahre einen hemmenden EinfluB auf die unbehinderte Entfaltung 
der Keimdriise aus und bedingt vielleicht erst auf diesem Wege eine 
konforme Entwicklung der sekundaren Geschlechtsmerkmale und 
der geistigen Fahigkeit (nach Biedl). Die Zerstorung der Zir
beldriise in dieser Lebensphase bedingt korperliche und geistige 
Friihreife, wahrend die Einschrankung der Hypophysenfunktion 
einen Hypogenitalismus erzeugt. 

5. N ebenniere nnd Keimdriise. 
Die· Nebenniere ist eine Bezeichnung fiir zwei incretorische 

Organe, die nur bei den Amnioten durch ihre ortliche Zusam
menlagerung eine gemeinsame Bezeichnung bekommen konnten. 
Bei den Saugetieren setzt sie sich aus Rinde und Mark oder 
Inter- und Adrenalsystem zusammen. Das Interrenalsystem 

Harms, Kiirper und Keimzellen. 32a 
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zeichnet sich vor aHem durch lipoide Einschliisse aus, die sich 
mit Osmiumsaure schwarzen lassen, wahrend das Mark durch 
die Chromaffinitat seiner Zellen charakterisiert ist. Bei den 
Anamniern sind Rinde und Mark noch voneinander getrennte 
Gebilde. Bei den Froschen und Urodelen z. B. tritt die Neben
niere als gelber Streifen in der medioventralen Partie der Nieren 
auf. Sie besteht aus getrennten Zellappchen des Inter- und Adrenal
systems (s. Abb. 201 b). Bei den Selachiern sind die beiden Systeme 
noch vollstandig voneinander getrennt. 

Ein Homologon des Interrenalsystems kommt schon bei einer 
Gephyree, PhY8co8oma, vor. 

Da wir noch nichts uber die Entwicklung dieses Internephri
dialorgans wissen konnen, und da auch die Entwicklungsgeschichte 
der Sipunculiden allgemein noch liickenhaft ist, so laBt sich 
leider kein entwicklungsgeschichtlicher Vergleich mit dem Neben
nierensystem der Wirbeltiere ziehen. Um so mehr muB ein 
morphologischer und histologischer Vergleich Interesse erwecken. 

Leider wissen wir noch nicht, ob bei den Acraniern dem 
Nebennierensystem homologe Systeme vorhanden sind, so daB 
hier noch eine groBe Lucke klafft. 

Mit dem Adrenalsystem hat das Internephridialorgan von 
PhY8co8oma wenig Ubereinstimmendes. Wir nehmen als Haupt
charakteristikum fur das Adrenalsystem die Chromaffinitat der 
Zellen an. Diese ist fur Zellen des Internephridialorgans nicht 
vorhanden. Auch sonst zeigt es keine Ubereinstimmungen be
ziiglich der Granula und der Farbreaktion mit dem Adrenal
organ der Wirbeltiere. Urn so auffallender ist die Ubereinstim
mung mit dem Interrenalorgan. Auch entwicklungsgeschichtlich 
konnte man wohl vermuten, daB das Internephridialorgan seiner 
Lage nach mesodermaler Abkunft ist, ebenso wie das Interrenal
organ der Wirbeltiere. 

Das Internephridialorgan liegt kuppenartig den primitiven 
N ephridialtubuli auf, und zwar in mehreren aufeinandergelegenen 
Zellreihen (Abb. 201 a). Auffallenderweise sind nun bei den 
Amphibien, namentlich bei den Tritonen, aber auch bei Bom
binator, die topographischen Beziehungen zur Urniere ganz ahn
liche. Bei den Tritonen liegen die Interrenalkorper am medi
alen Rande beider Nierenkorper einander gegenuber. Zwischen 
den beiden Nieren verlauft die Vena renalis, die Xste zur Niere 
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Abb. 201 a, b. a Querschnitt durch den Nephridienendschlauch mit dem Internephridial
organ von Physcosoma, ne cxeretorisches Epithel des Nephridiums, '" Ringmuskulatur, 
d", Diagon"lmuskulatur, 8 Sccretttropfchen des excretorischen Epithels im Nierenlumen, 
i n Internephridialorgan. Vergr. Ok. 2, Obj. C (Original) . - b Schnitt durch dRS Interrenal
organ von Triton cristatus. bk Blutkorperchen, okr chromaffine Zellen des Adrenalsystems, 
inr Interrenalorgan, nr UrnierenkanaIchcn, vrr Venae renales revehentes. Vergr. Ok. 4, 

Obj. C. (Original.) 

32* 
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abgibt: die Venae renales revehentes. Die kolbenfOrmigen Inter
renalkorper sind nun so angeordnet, daB sie mit einem Ende 
einem oder zwei UrnierenkanlUehen eng anliegen (Abb. 201 b), 
so daB die Zellen des Interrenalorgans von dem Epithel des 
KanlUehens nur dureh eine zarte Bindegewebshaut getrennt sind. 
Die abgerundeten Enden der Interrenalkolbehen ragen bis an 
den medianen Rand der Niere vor und sind von den Asten der 
Venae renales revehentes dieht umsponnen. Die eapillaren Wande 
dieser Venen sind so diinn, daB seheinbar die Zellmembranen 
der Interrenalzelle direkt in die Veneneapillaren hineinragen. Tat
saehlieh sind sie noeh von einem auBerordentlieh feinen eapillaren 
Epithel iiberzogen. 

Die Zellen des Interrenalorgans liegen plattenhaft iiberein
ander. Die jiingsten Zellen liegen den Nierenkanalehen dieht 
an. N aeh der abgerundeten Spitze zu werden die Zellen groBer 
und enthalten hier nun lipoide und safranophile Granula. In 
der Nahe der Nephridialkolbehen, und zwar des freistehenden 
Endes, miinden die Nephrostome der Urnierenkanalehen aus, 
so daB die Interrenalkorper etwas distal vom N ephrostomhals 
den Urnierenkanalehen aufsitzen. 

Sowohl beim Internephridial- wie beim Interrenalorgan liegen 
die jiingsten Zellelemente in einer Zellage dem exeretorisehen 
Epithel der N ephridientubuli oder den Urnierenkanalehen dieht 
auf. Sie sind in beiden Fallen von dem exeretorisehen Epithel 
lediglieh dureh eine zarte Bindegewebshaut getrennt. Dberzogen 
wird das Internephridialorgan vom Peritonealepithel, das Inter
renalorgan dagegen vom eapillaren Endothel. In beiden Fallen 
werden die Organe unmittelbar vom Blut umspiiit. 

Aueh bei Bombinator hat das Interrenalorgan ahnliehe Be
ziehungen zur Urniere wie bei Triton. Es liegt hier statt an 
dem medianen Rand der Niere ventral der Niere in Form einer 
Langsreihe von gelben Korperehen auf. Es sind hier wahrsehein
lieh mehrere InterrenalkOlbehen an ihrem freien Ende miteinander 
versehmolzen, denn die ziemlieh umfangreiehen Interrenallappehen 
haben zwei bis drei Wurzeln, mit denen sie ebenso vielen Urnieren
kanalehen aufsitzen. Die histologisehen Verhaltnisse, sowohl die 
Verbindung mit den Urnierenkanalehen als aueh die GefaBver
bindung, sind genau wie bei Triton. Die Nephrostome miinden 
hier ebenfalls in der Nahe der Interrenalkorper naeh auBen. 
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Die Zellen des Adrenalorgans, die bei Triton noch einzeln in 
der Nahe der Interrenalorgane liegen, jedoch von diesem durch 
GefaJ3e getrennt sind, haben sich bei Bomhinator zu einzelnen 
Korperchen zusammengefiigt, die aus drei bis sechs Zellen bestehen. 

In den Zellen des Interrenalorgans der Wirbeltiere iiber
wiegen meistens die lipoiden Granula, die, wie das Ciaccio 
nachgewiesen hat, in die Capillaren entleert werden. Ich habe 
das namentlich bei Bombinator pachypus bestatigt gefunden. Die 
fuchsinophilen Granula treten meist etwas zuriick, jedoch habe 
ich bei Bomhinator nachweisen konnen, daB die fuchsinophilen 
Granula die lipoiden an Zahl oft bei weitem iibertreffen konnen. 
Auch bei Triton und einer drei Monate alten Katze waren sie 
in ganz betrachtlicher Anzahl vorhanden. 

Bei den Amphibien sind also wie gesagt an Stelle der N eben
nieren zwei ortlich getrennte Systeme von Korperchen vor
handen, das eine umfaBt, wenn wir die noch primitiveren Ver
haltnisse der Selachier zum Vergleich heranziehen, das In ter
renalsystem, das der N ebennierenrinde ahnlich gebaut ist. Das 
zweite ist das Suprarenalsystem, welches. aus chromaffin em Ge
webe besteht, also dem Mark der Neb~nniere der Amnioten 
homolog ist und auch als Adrenalorgan benannt wird. 

Auch entwicklungsgeschichtlich sind Interrenal- und Adrenal
system verschieden; das erstere entstammt dem Mesoderm, das 
letztere dagegen dem Ectoderm und kommt gemeinsam mit 
dem Sympathicus zur Entwicklung. 

Exstirpationsversuche dieses Organsystems haben einwandfrei 
die Lebenswichtigkeit erwiesen. Einseitige Entfernung wird ver
tragen, weil die iibriggebliebene Nebenniere entsprechend hyper
trophiert. An Haien hat man auch die Wertigkeit der beiden 
Anteile der Nebenniere ergriinden konnen, nur das Interrenal
system ist lebenswichtig. 

Die Keimdriisen, die uns hier besonders in ihren Beziehungen 
zur Nebenniere interessieren, zeigen nach Epinephrectomie (Cesa 
Bianchi) eine Zunahme und auffallige Fettanfiillung der inter
stitiellen Zellen bei unverandertem F·ollikelgewebe (im Ovar). 

Die Leydigsche Zwischensubstanz des Hodens erleidet da
gegen keine Veranderung. Entfernung einer Nebenniere solI nach 
Silvestri und Tosatti bei graviden Kaninchen und Meer
schweinchen stets einen Abortus hervorrufen. 
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W'ichtig ist auch, daB organotherapeutische Versuche keine 
brauchbaren Resultate hinsichtlich der Lebenserhaltung der epi
nephrectomierten Tiere zeigen. Frosche, denen nach einer der
artigen Operation Nebennierenextrakte injiziert wurden, starben 
trotzdem. 

Dagegen haben die Transplantationsversuche von v. Haberer 
und O. Stoerk erwiesen, daB durch gestielte Transplantation 
eines Teiles der Nebenniere desselben Tieres das Leben erhalten 
werden kann. 

Die N ebenniere ist das einzige innersecretorische Organ, aus 
dem man wenigstens einen wichtigen Anteil chemisch darstellen 
kann, und zwar das Adrenalin, welches eine blutdrucksteigernde 
und gefaBverengernde Wirkung hat. Auf den Uterus appliziert, 
bewirkt es eine hochgradige Anamie und Kontraktion. Wie nun 
aber neuere Versuche an Selachiern erwiesen haben, ist das Ad
renalin nur ein Produkt des Adrenalsystems, wahrend aus dem 
lebenswichtigen Abschnitt, dem Interrenalsystem, noch kein speci
fisches Secret erhalten werden konnte. 

Lohmann konnte allerdings feststellen, daB das Cholin aus
schlieBlich in der Nebennierenrinde gebildet wird. Ebenso konnte 
er spater Neurin, Leucin und Tyrosin nachweisen. 

Die Hauptwirkung des Interrenalsystems soIl infolge seines 
Lipoidgehaltes in einer Entgiftung und Absorption von toxi
schen Stoffwechselprodukten liegen, doch ist das vorlaufig bloBe 
Theorie. 

Festgestellt ist aber, daB das Interrenalsystem EinfluB hat 
auf die Hirnentwicklung, die Entwicklung der Keimdriisen und 
die Pubertatsentfaltung. Darauf wird im Zusammenhang mit den 
Keimdriisen noch genauer eingegangen werden. 

Die Vermutung liegt nahe, daB zwischen N ebenniere und 
Keimdriisen funktionelle Beziehungen bestehen, da sie genetisch 
eng zusammenhangen. Allerdings sind wir hier auf Beobach
tungen am Menschen angewiesen, die stets einer gewissen Exakt
heit entbehren. Bei Keimdriisen mit vorzeitiger Entwicklung 
der sekundaren Geschlechtscharaktere hat man meist ein Hyper
nephros beobachtet. Da die Keimdriisen selbst, auBer den se
kundaren Merkmalen, dabei meist nicht verandert waren, muB 
die Ursache wohl in der Nebenniere liegen. Neurath hat bis 
1909 10 FaIle von Nierentumoren bei Kindern festgestellt, die 
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alle mit ausgesprochenen sekundaren Merkmalen Erwachsener 
ausgestattet waren, und zwar bei Madchen haufiger als bei Kna
ben (Abb. 202a, b). Mannliche Friihreife auBert sich darin, daB 

a b 
Abb. 202. a, b. a Friihreifer 6'/2jiihriger Knabe. (Nach Le udesdorf.) - b Friihreifes 

6'/ .jiihrlges Mlldchen. (Nach Lenz.) 

bei Knaben von 3-6 Jahren eine betrachtliche Volumenver
groBerung des Genitales, Penis wie Roden, einsetzt. Es tritt 
Erection und Spermaejakulation auf, so daB damit die phy
siologische Reife erwiesen ist. Die Bart-, Scham- und Achsel-
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haare sprossen, der Kehlkopf wachst und die Stimme mutiert, 
damit ist oft starkeres Korperwachstum und Muskulaturent
wicklung verbunden. Die psychische und intellektuelle Entwick
lung halt sich dagegen meist auf der dem Alter entsprechen
den Stufe. 

Weibliche Friihreife (Abb. 202b) kommt zunaehst in dem Auf
treten der Menstruation und dem Sehwellen der Briiste, sowie 
in einer VergroBerung der Vagina und Vulva und der Auspragung 
fettreicher Schamlippen, in dem Auftreten der Scham- und Sehulter
haare, in der Erweiterung des Beckens, im Fettansatz an Schenkel 
und GesaB zum Ausdruck. Die Erscheinungen konnen abnorm 
friih auftreten. In dem Fall Abb. 202 b begannen die Briiste 
schon im Alter von 3 Monaten anzuschwellen. 1m Alter von 
4: Monaten trat Menstruation ein und vom 6. Monat an zeigte 
sich diese schon in ihrem regelmaBigen 2Stagigen Turnus. Mit 
P/2 Jahren wuchsen die Scham- und Achselhaare, und es zeigten 
sieh die abgerundeten Korperformen der weibliehen Geschlechts
reife. Die psychischen Charaktere bleiben auch beim Madehen 
auf kindlicher Stufe. 

Bis jetzt sind 50 Falle von mannlicher und mehr als 100 
von weiblicher Friihreife gesehildert worden. Es muB betont 
werden, daB die Ursache dieser Friihreife nicht geklart ist; daB 
sie mit StOrungen der Incretion zusammenhangt, ist wohl klar. 
Nebennierentumoren sind durchaus nicht immer die Ursache ge
wesen, man hat manchmal Erkrankungen der Epiphyse und der 
Keimdriisen selbst nachweisen konnen. 

Oft lieBen sich iiberhaupt keine atiologisehen Momente er
kennen. Das MiBverhaltnis zwischen Geschlechtsentwieklung und 
Altersstufe hat sich auch meist im spateren Alter wieder ausge
glichen. Es ist wohl klar, daB die vorzeitige Entwicklung der 
sekundaren Merkmale auf die friihzeitige Reifungder Geschlechts
produkte zuriickzufiihren ist; worauf diese aber beruht, bleibt vor
laufig dunkel. 

Beziiglich der funktionellen Verkniipfung von Nebenniere und 
Keimdriise ist es auBerordentlich bemerkenswert, daB bei Hyper
plasie oder Atrophie der Nebenniere Verzogerungen der Entwiek
lung der Sexualcharaktere beobachtet worden sind. 

N ach Kastration sehen wir meist eine Hypertrophie der N eben
nierenrinde eintreten, eben so wie in der Sehwangerschaft. 
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Nach Kastration tritt nach Altenburger (1924) bei weiBen 
Mausen eine Verbreiterung der Nebennierenrinde und Verschma
lerung des Marks ein. Gleichzeitig zeigen sich qualitative Ver
anderungen an der Grenze zwischen Mark- und Rindensubstanz 
insofem als unregelmaBige Zellstrange der Rinde pseudopodien
artig gegen die Marksubstanz vordringen. 

Es liegt also nahe, einen inneren Konnex zwischen Keim
drusen und Nebennierenrinde zu suchen, zumal ihre Genese topo
graphisch enge Beziehungen hat. Leupold hat 1920 versucht, 
die Gewichtsrelationen zwischen den beiden Organen, Neben
nierenrinde und Roden, beim Menschen und einigen Saugetieren 
festzustellen. 

Beirn Menschen ist bis zum 12. Lebensjahre eine allmahlich 
ansteigende Entwicklung der Nebenniere und des Rodens vor
handen. Die GroBenzunahme beider Organe findet gleichmaBig 
statt, ~as aus dem konstanten Gewichtsverhaltnis beider Organe 
hervorgeht. Mit dem 14. Jahre findet eine betrachtliche Zunahme 
beider Organe statt. Das Gewicht der N ebenniere ist ungefahr 
doppelt so groB als im 12. Jahre. Mit der Pubertat geht also die 
Gewichtskurve sprunghaft in die Rohe. 1m 15. und 16. Lebens
jahre finden wir Gewichte, die zum Teil denen der Erwachsenen 
entsprechen, oder nur wenig niedriger sind. Die Roden nehmen 
nun fast den gleichen Gang der Entwicklung, nur benotigen 
diese schein bar etwas langere Zeit, urn die GroBe der vollreifen 
Organe zu erlangen. Noch im 12. Jahre sind beide Roden un
gefahr nur 1f2mal so schwer wie die Nebenniere und erheben 
sich nicht viel uber das Gewicht der vorhergehenden Jahre (s. 
Tabelle Leupold S.509). In der Zeit vom 12.-14. Jahre, in der
selben Zeit, in der die Nebenniere das Gewicht fast verdoppelt, 
steigt das Gewicht der Roden auf das 5-6fache des Wertes 
voml2. Jahre an. Das gegenseitige Gewichtsverhaltnis beider 
Organe kehrt sich urn. Die Roden erreichen aber noch nicht 
das absolute Gewicht der Erwachsenen. 1m 15.-16.'Jahre be
schreibt Leupold zweimal abnorm schwere Testikel, die bereits 
das Gewicht erwachsener Roden haben, wahrend sonst das friihere 
Gem.chtaverhaltnis noch beibehalten wird. 

In der Pubertatsentwicklung der Keimdrusen und der Neben
niere ist also ein Parallelismus festzustellen. Aus deDi Umstand, 
daB die Nebenniere fmher ihr definitives absolutes Gewicht er-
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reicht ala der Hoden, nimmt Leupold an, daB ein gewisaes Ab
hangigkeitsverhaltnis der Testikel von der Nebenniere besteht. 
Bei Erwachsenen ist bei der Mehrzahl der Falle, 52 vH., der 
Hoden 21/2mal so schwer als die Nebennieren. In sieben Fallen 
lieB sich konstatieren, daB zu schweren N ebennieren auch hohe 
Hodengewichte gehoren und umgekehrt. Diese Individuen waren 
aber an akuten Krankheiten gestorben. Die iibrigen Drusen 
mit Incretion, Epiphyse, Hypophyse, Schllddruse, die auch ge
wogen wurden, zeigten kein irgendwie konstantes Gewichts
verhaltnis zu Nebennieren und Hoden. Das ist im negativen 
Sinne ein wirklicher Beweis fUr das konstante Verhaltnis Neben
nieren - Hoden. 

Auch bei den Saugern scheint diese Relation zu bestehen. 
Meerschweinchen haben z. B. groBe Hoden und auch groBe 
Nebennieren, Kater dagegen sehr kleine Hoden und entspre
chende Nebennieren. Bei Elephanten und Walen konnte ich 
ebenfalls neben gr06en Keimdriisen riesige Nebennieren fest· 
stellen. 

Neuere Untersuchungen klaren uns nun noch weiter iiber die 
Beziehungen von Keimdruse und Nebennierenrinde auf. Beim 
Menschen stehen nach Walter (1922) Ovarien und Neben
nieren in einer direkten Relation zur KorpergroBe, nicht zum 
Korpergewicht. Wahrend die Nebennieren schon bei der Geburt 
bedeutend schwerer als die Ovarien sind und schon zu Beginn 
der Pubertat fast ihre endgiiltige Gro6e erreicht haben (bei einer 
Korperlange von 150-170 cm Mittelwert des Gewichts beider 
Nebennieren etwa 10-12 g), wiegen beide Ovarien beim Neu
geborenen etwa 0,3 g und erreichen erst mit dem Ende des 
Langenwachstums das Maximalgewicht von etwa 7 -12 g bei 
einer Korperlange von 150-170 cm. Die Menopause bedingt 
eine Abnahme des Ovariengewichts bis auf die Halfte des Maxi
malgewichts, ohne daB aber die Nebennieren sich· verandern. 
Chronische Erkrankungen, besonders tuberkulose und chronisch 
eitrige ProzeBBe, fiihren zu fruhzeitigem Ovarienschwund und 
Klimakterium, ohne daB die N ebennieren atrophieren. Thymus
hypertrophie bedingt.in vielen Fallen auch eine Hypertrophie 
der Keimdrusen, so da6 hier ein Parallelismus mit den von 
Leupold bei Hoden festgestellten Beziehungen besteht. Risto
logisch wurde festgestellt, daB Fette und Lipoide nie im Stroma, 
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sondern nur im Corpus luteum (auch im atretischen) oder in 
den Wandungen cystisch degenerierter Follikel zu finden waren. 
Beim Corpus luteum graviditatis gehen aber Fette jedoch in 
das umgebende Bindegewebe iiber, und auch in den Wandun
gen cystisch degenerierter und atretischer Follikel, in den 
Zellen des EpitheIsaumes waren sie nachzuweisen, nicht aber 
in frisch geplatzten, durchbluteten oder mit Serum gefiillten 
Cysten. 

Um diese wechselseitigen Beziehungen naher zu ergriinden, 
wurde bei 30 weiblichen Kaninchen doppeIseitige Nebennierenex
stirpation vorgenommen durch J aHe und David(1923), bei 13 teil
weise. Die teilweise Entfernung hatte keinen merklichen EinfluB 
auf die Zwischenzellen. Von den 17 iiberlebenden boten 4 keineVer
groBerung (24 vR.); 8 eine maBige (47 vR.) und 5 eine starke Ver
groBerung durch Rypertrophie der Zwischenzellen (29 vR.). Eine 
deutliche VergroBerung zeigten also insgesamt 76 vR. dieserGruppe. 
Von 7 Tieren, welche den 60. Tag iiberlebten, hatten 6 hyper
trophische Erscheinungen an den Ovarien, von 10 Tieren, welche 
zwischen dem 30.-60. Tag starben, 7 und von 13, welche vor 
dem 30. Tag zugrunde gingen, nur 3. Es zeigt sich somit ein 
wenn auch nicht mathematisch auszudriickender Parallelismus 
zwischen Lebensdauer und Rypertrophie der Zwischenzellen. 
Letztere ist also kompensatorisch aufzufassen. 

Bei den Roden verhalten sich die Zwischenzellen voIIig ver
schieden von denen der Ovarien. Die Nebennierenschadigung 
hat keine· specifische Veranderungen an den Roden hervorgerufen. 
Es diirfte demnach wohl keine funktionelle Gleichwertigkeit 
anzunehmen sein. 

Umgekehrt ergab nach Sserdjukoff (1922) die Entfernung 
beider Ovarien eine Ryperfunktion, die in einer Vermehrung und 
VergroBerung der Zellen der Zonula glomerulosa und fasciculata 
zum Ausdruck kam. Dagegen lieferte einseitige oder beider~ 

seitige Zerstorung der Nebennierenrinde in den Ovarien das Bild 
einer Ryperamie mit einer VergroBerung der interstitiellen Zellen. 
Weiterhin miissen hier noch Versuche angeschlossen werden, die 
den EinfluB der Nebennieren auf die Funktion der Keimdriisen 
dartun. 

Lewis exstirpierte zu diesem Zweck bei iiber 400 Ratten 
vom Riicken her beiderseits dieN ebennieren. Wichtig ist, daB 
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die Versuchstiere gesund sind, warm gehalten werden und 
reichlich Fleisch bekommen. Die Mortalitat betrug 20-40 vH. 
In den ersten Tagen nach der Operation wurde Schlafrig
keit und besondere Empfindlichkeit gegen Kalte beobachtet. 
Das Wachstum war auch bei den Tieren, die in einem Alter 
von 30-40 Tagen operiert wurden, nicht beeinfiuBt. Befruch
tung, Schwangerschaft und Geburt verliefen normal. Nach einer 
schwachen Herabsetzung wahrend der ersten Tage zeigten 
Leberglykogen und Glykogenstoffwechsel wieder normale Ver
haltnisse. 

Sehr interessante Beobachtungen machte Riddle (1922/23) bei 
Tauben. 

Die Nebennieren von Tauben (Columba) unterliegen periodi
schen, 7 -11 Tage anhaltenden VergroBerungen, die mit den Ovu
lationsperioden koinzidieren. Die Hypertrophie ist begleitet von 
einer Tatigkeitszunahme dieser Organe, wie Messungen des Blut
zuckergehaltes beweisen; er steigt dann bis zu 20 vH. liber das 
NormalmaB. 

Bei vier Arten von Tauben wurde wahrend des Ovulations
cyclus eine Gewichtszunahme der Nebennieren von 40 vR. go
funden. Der Hohepunkt der Nebennierenhypertrophie fiel mit 
dem Akt der Ovulation zusammen. 

Bei gesunden Tauben geht der EiabstoBung eine Ver
groBerung der N ebennieren sowie der Eileiter parallel, die 
das Dreifache des gewohnlichen Gewichts betragen kann 
(6-9 mg). 

Das Gewicht, das die Nebennieren nach AbschluB des Wachs
tums erreicht haben, erleidet nun bei akuten und chronischen 
Krankheiten keine wesentlichen Anderungen mehr, dagegen 
konnen die Hoden bei chronischen konsumierenden Krankheiten 
einer oft sehr starken Atrophie anheimfallen, worliber die unten 
stehende Tabelle AufschluB gibt. Daraus schlieBt Leupold, 
daB ein gegenseitiges Abhangigkeitsverhaltnis nur in del' Wachs
tumsperiode bestehe, daB dieses aber schon nach der Puber
tat nicht mehr vorhanden ist. Die Nebennieren Erwachsener 
konnen eine Atrophie der Hoden nicht aufhalten, ob sie 
das aber in der Wachstumsperiode konnen, muB noch be
wiesen werden. 
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Nr.j Alter Krankheit j N~ben-IHodenj yer-.j Thymus 
nleren i hiiltms 

13 Neugeborenl Himblutung ....... 1 5,6 0,67 0,02 8,4 
147 ~ . Rachitis, Bronchitis . . i 2,77 1,55 0,56 8,6 
55 9 - i 3,03 1,48 0,49 

105 9 i Beckenfraktur. . . . . . . 3,7 1,57 0,42 14,4 
102 91/, I Appendicitis. . . . . . .. 3,98 1,35 0,34 6,5 
116 10 Tuberkulose. . . . . . . 6,52 1,40 0,21 
44 12 

" 
....... 4,94 I 2,05 0,41 6,5 

118 12 Appendicitis. . . . . . . I 4,85 i 15,5 3,19 6,35 
119 13 I Typhus .......... : 6,55 4,30 0,66 5,0 

2 14 1 App~n~i~itis. . . . . . . 8,40 11,0 1,31 
59 14 ' Menmgltls . . . . . . . .. 11,48 12,48 1,09 
23 151/ 2 i Tetanus ......... 5,15 26,49 5,14 24,5 

112 ! 151/ 2 i Verbrennung . . . . . . i 8,3 11,55 1,40 14,4 
I 

341 16 i Myokarditis . . . . . . . : 7,8 24,85 3,19 
741 16 1 Osteomyelitis . . . . . . i 12,88 13,78 1,07 

Beide Organe, Hoden und Nebennieren, sind nun aber noch 
anderen Einfliissen ausgesetzt. Die Thymusdriise hat einen unver
kennbaren EinfluB auf die Gewichte der Nebennieren, zum Teil 
auch auf die Hoden. 

Die Annahme, daB die GroBe der Testikel durch die Neben
nieren bestimmt wird, beweist Leupold nun weiterhin aus mikro
skopischen Untersuchungen sich entwickelnder Hoden. Nach 
den Untersuchungen von Weichselbaum und Kyrle wissen wir, 
daB im kindlichen Alter relativ haufig unterentwickelte Hoden 
vorkommen. Kyr Ie versteht darunter solche Hoden. indenen 
das Zwischengewebe die MaBe der Kanalchen iibertrifft. 

Aus den Untersuchungen von Kyrle, Schultze und Mita 
geht hervor, daB es im kindlichen Alter zwei Typen von Hoden 
gibt, von denen der eine durch gute Ausbildung von Parenchym, 
der andere mehr durch Zwischengewebe ausgezeichnet wird. Bei 
Erwachsenen brauchen nur die Schadigungen, die durch Krank
heiten verursacht sind, oder Bildungsanomalien beriicksichtigt zu 
werden. 

Aus den mikroskopischen Untersuchungen der Hoden Er
wachsener lieB sich feststellen, daB normale Hoden mit spar
lichem, nur in den Knotenpunkten vorhandenem Zwischengewebe 
und normalem zartem Parenchym· meist hohe absolute und in 
bezug auf die Nebennieren auch hohe relative Gewichtswerte 
aufwiesen, und daB in diesen Fallen eine gut entwickelte Thymus 
vorhanden war. Die meisten Hoden wiesen reichliches Zwi-
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schengewebe auf und waren zwei- bis dreimal so schwer als die 
Nebenniere. Beiatrophischen, vielleicht auch unterentwickelten, 
Hoden liegt die Verhaltniszahl unter zwei. In Fallen mit per
sistierendem Thymus findet Leupold sehr gut entwickelte Hoden, 
wahrend Neurath und Kyrle die Ansicht vertreten, daB bei 
Status thymico-Iymphaticus hypoplasticus unterentwickelte Hoden 
vorkommen. 

Hoden und Nebennierenrinde zeigen nun beide beziiglich 
ihres Lipoidgehaltes groBe .Ahnlichkeit. Ob hier eine Beziehung 
besteht, hat Leupold an 48 Fallen Erwachsener festgestellt. 1m 
allgemeinen entspricht der Grad der Verteilung des Lipoids des 
Hodens dem der Nebennierenrinde. Vielleicht ist eine Abhangig
keit der Hoden von der Nebenniere vorhanden, und die Neben
nieren waren dann im Fettstoffwechsel den Hoden iibergeordnete 
Organe. Bei Kindern (13 FaIle, neugeboren bis 16 Jahre) lagen 
die Verhaltnisse allerdings anders. Hier konnte kein Parallelismus 
in der Fettmenge beider Organe beobachtet werden. Die Neben
niere konnte noch soviel Fett enthalten, in den Hoden war es 
immer nur in Spuren vorhanden. Mit dem Eintritt der Pubertat 
wird dies anders, indem jetzt auch die Hodenzwischenzellen fett
reicher werden. 

Das Cholesterin der Nebennierenrinde scheint nach Leupold 
fiir die Ovarien insofern Bedeutung zu haben, als es entgiftende 
Fahigkeiten hat. 

Den Parallelismus Hoden-Nebennierenrinde beziiglich des Fett
gehalts sucht nun Leupold auch experimentell zu beweisen. 

Man kann nach den Untersuchungen von Hueck, Albrecht 
und Willmann durch intravenose Injektion von Saponin in 
gehoriger Dosierung eben so wie auch durch Anreicherung von Bak
terien und ihres Toxins eine Lipoidverarmung der Rinde herbei-' 
fiihren. Unterliegen nun die Hoden denselben Bedingungen, so 
muB auch der Lipoidgehalt der Hoden vom Blut abhangig sein. 
Leupold injizierte Katern Saponin Merk und konnte feststellen, 
daB in dem Gehalt an doppeltbrechender Substanz zwischen Rinde 
und Zwischenzellen eine innige Korrelation besteht. An den 
Samenepithelien laBt sich zum Teil eine recht schwere Schadi
gung feststellen. 

Nach in Intervallen exstirpierten Nebennieren bei Katern in 
der Weise, daB die eine zunachst entfernt wurde, die andere unter 



Die Korrelationen des inkretorischen Systems zu den Keimdriisen. 511 

der Haut des Riickens an einen GefaBteil transplantiert und 
schlieBlich durch eine dritte Operation die transplantierte Neben
niere entfernt wurde, kommt es immer zur Degeneration des 
Samenepithels. Die Erscheinungen auBern sich im Auftreten von 
fadigen oder auch scholligen Gerinnungsmassen in den Hoden
kanalchen oder Veranderungen in den Zellen selbst. Sertolische 
Zellen und Zwischenzellen werden von der Schadigung nicht be
troffen. Die Bilder sind dieselben wie nach Schadigungen des 
Hodens mit Rontgenstrablen oder nach traumatischen Verletzungen. 
Die schwersten Veranderungen lassen sich bei jungen Tieren fest
stellen, wahrend bei alteren Tieren die Samenepithelien wider
standsfahiger sind. Novak hatte schon 1914 an Ratten ahnliche 
Resultate erzielt, aber sie nur makroskopisch ausgewertet. 

Enge Beziehungen zwischen der Nebenniere, namentlich der 
Rinde, und der Keimdriise sind bei Saugetieren und Vogeln sicher 
vorhanden. Auch muB auf die entwicklungsgeschichtliche und 
histologisch nahe Verkniipfung der Rindenzellen und der Zwischen
zellen hingewiesen werden. Ein abscblieBendes Urteil wird sich 
wohl erst aus Untersuchungen an Anamniern gewinnen lassen. 

6. Prostata nod Keimdriiseo. 
Die Prostata, die nur innerhalb der Saugetierreihe vorkommt, 

ist ein vergleichend-anatomisch stark vernachliissigtes Organ, ob
wohl es fiir die normale Funktion der Geschlechtsorgane sehr 
wichtig ist und mit dem Hoden in engster Beziehung steht. 
Die Glandulae prostaticae stellen eine mehr oder weniger kom
pakte Anhaufung jederseits der Basis des Penis dar. Sie ent
stehen, im Gegensatz zu den Glandulae urethrales, auBerhalb 
der Muskelschicht der Wand des Urogenitalkanals. Bei den Pri
maten und Caniden bilden die Prostatadriisen eine unpaare kom
pakte Masse, die Prostata. Durch Wachstum der Prostatadriisen 
wird die glatte Muskulatur der Urethra emporgehoben und bildet 
an der Oberflache der Driisen die Muskelschicht derselben. Bei 
den Monotremen und Marsupialiern fehlen die prostatischen Drii
sen noch. 

Die Prostata gehOrt zu denjenigen Driisen, deren Funktion 
mit der Gescblechtstatigkeit eng verbunden ist. Zunachst ist 
festzustellen, daB das Prostatasecret die Bewegung der Sperma
tozoen beeinfluBt. 
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Wie Calmus und Gley es friiher bei den europliischen Nagern 
beschrieben haben, enthliJt auch nach Gley (1923) bei den bra· 
silianischen Riesennagern die Prostata ein Secret, welches den 
Inhalt der Samenblasen zur Gerinnung bringt. 

Die innersecretorische Korrelation zu den Roden ist noch 
nicht geniigend erforscht. Merkwiirdig ist, daB fast stets nach 
Prostatitis ein N achlassen der Potenz und Verkiimmerung der 
Roden eintritt. 

Prostatektomie (E. Steinach 1894, StrauB 1924) verbunden 
mit Exstirpation der Samenblase zerstort die Zeugungskraft voll· 
standig. Prostatektomie fiihrt bei weiBen Ratten nach einiger 
Zeit eine Atrophie der Samenblase herbei. 

Andererseits verursacht Kastration im jugendlichen Zustand 
nach Lisser (1923) Rypoplasie oder Entwicklungsstillstand der 
Prostata. Bei Erwachsenen verursacht die Kastration Atrophie der 
Prostata (Griffith, White, Guyon). Bei einem erwachsenen 
Rund war ein Jahr nach der Kastration die Prostata soweit 
degeneriert, als ob der Rund in der Jugend kastriert worden 
ware. Auch bei Rypogonadismus und Eunuchoidismus atrophiert 
die Prostata. Dagegen hat die Kastration keinerlei EinfluB auf 
eine krankhaft hypertrophierte Prostata. 

Auch zur Rypophyse scheint die Prostata in Beziehung zu 
stehen, denn wie Goetsch nachwies, beobachtet man bei jungen 
Ratten nach Fiitterung von Rypophysenvorderlappen eine be· 
schleunigte Entwicklung der Prostata. Damit stimmt iiberein, 
daB experimenteller Rypopituitarismus Infantilismus und ver· 
zogerte Entwicklung der Prostata zur Folge hat. 

Die Prostatektomie wirkt ahnlich wie die Unterbindung des 
Samenleiters auf die alternden Roden (Serrallach 1922). Nach 
seinen Erfahrungen stellte sich nach der Prostatektomie selbst 
bei Mannem von 72 Jahren eine gewisse Potenz ein. 

Fur eine incretorische Funktion der Prostata scheint zu 
sprechen, daB das Prostatin, ein Praparat dieser Druse, eine 
unmittelbare Einwirkung auf den Roden zeigt. Innerhalb 24 Stun· 
den nach der Injektion von 5 ccm Prostatin findet man neben 
den Bildern an Spermatiden Zunahme des interstitiellen Binde· 
gewebes. Nach der Aktivitatsphase tritt eine funktionelle Para· 
lysierung ein, gekennzeichnet durch Abnahme der Spermatiden 
mit Abschalung -des Epithels. Bei Benutzung groBer Dosenvon 
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Prostatin sieht man einen Verfall des Testikels, der genau dem nach 
Abbinden del' Samenleiter entspricht (Hyperplasie des Zwischen
gewebes, Driise, Atrophie der Samenkaniile, Hodenschrumpfung). 
Der HodeRkann sich aber anatomisch und physiologisch .voilig 
regenerieren. Diese Verjiingungswirkungeri haben nicht ihlen Ur
sprung in der Pubertatsdriise, sondern in der Resorption des 
inneren Secrets der Hoden. 

Nach Bogoslowski und Korentschewski (1921) besteht 
zwischen den mannlichen Geschlechtsdriisen und der Prostata 
eine Beziehung im Sinne eines Synergismus in bezug auf den 
EiweiBstoffwechsel. Bei gleichzeitiger Wirkung beider Driisen 
erzielt mal}. eine maximale Steigerung des Stickstoff-Wechsels. 

Bei der groBen Bedeutung der Funktion der Prostata ware 
eine griindliche morphologisch·experimentelle Untersuchung sehr 
erwiinscht, damit die noch schwebenden Fragen geklart wiirden. 

VII. Vitamine und Keimdriisen. 
Vitamine oder Nutramine sind lebenswichtige Verbindungen, 

die der Korper nicht selbst aufbauen kann, da seine Synthese 
eine beschrankte ist. Werden Tiere vitaminlos ernahrt, so be
kommen sie verschiedene Krankheiten, die oft mit Erkrankungen 
incretorischer Drusen, z. B. die Pellagra mit der Addisonschen 
Krankheit, groBe Ahnlichkeit haben. Einzelne Forscher haben da
her in neuerer Zeit den Gedanken ausgesprochen, daB die Vitamiqe 
Vorstufen einzelner Increte seien oder gar diese selbst, die nur 
von den Driisen gespeichert werden. 

Nach Funk (1924) teilt man die Vitamine ein: 
l. Vitamin A in Butter und Milch; es wird auch als ant;ixeroph

thalmisches Vitamin bezeichnet. Seine Eigenschaften sind wenig be
kannt. Bei jungen Tieren scheint es wichtiger zu sein als bei 
alten. Es ist neben dem B-Vitamin zum Wachstum notig und 
meist mit ihm vergesellschaftet. Das B-Vitamin ist indessen viel 
wichtiger. 

2 .. Anti-Beriberi-Vitamin oder Vitamin B in Reiskleie und 
Hefe. Bei Beriberi beobachtet man Verlangsamung des Lebens
prozesses wie bei Hunger. Das Vitamin B ist hochstwahrschein
lich eine wachstumstimulierende Substanz. 

3. Antiskorbutische Vitamine oderC-Vitamine in Himbeer-, oder 
Zitronensaft und frischem Gemiise. Sie verursachen, wenn sie 
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fehlen den Skorbut, bei Kalkmangel auch Karies. Sie sind mit 
Vitamin B oft vergesellschaftet. Das Vitamin C ist am empfind
lichsten gegen auBere Faktoren. 

4. Vitamin D ist ein standiger Begleiter von B. Es wird 
auch als Hefewachstums-Vitamin bezeichnet. Daneben scheint 
es auch noch Lipo-Vitamine zu geben, die mit Fetten vergesell
schaftet und nicht verseifbar sind. Die sogenannten Lipoiddriisen 
sollen nach C ram e r enge Beziehungen zur Schilddriise und 
Nebenniere haben. Sie enthalten Cholesterin und Lipoide. 

5. Vitamin E oder antirhachitisches Vitamin in Lebertran. 
Ob es noch ein antidiabetisches Vitamin gibt, das etwa dem 

Insulin gleichzusetzen ware, ist noch fraglich. 
Evans und Bishop nehmen noch besondere Fortpflan

zungsvitamine an, denn eine kiinstliche Nahrung, die bisher 
vollstandig ausreichend erschien bei Ratten,. verhinderte die Fort
pHanzung, obwohl die Tiere normal wuchsen. In Milch scheinen 
aIle Vitamine, mit Ausnahme des FortpHanzungsvitamins, vor
handen zu sein. 

Die Avitaminosen sind als schwere Stoffwechselstorungen an
zusehen, dabei werden auch die incretorischen Driisen in Mit
leidenschaft gezogen, ob primar oder sekundar, laBt sich vor
laufig noch nicht entscheiden. Auch die Keimdriisen lassen sich 
durch vitaminfreie Nahrung beeinHussen. So beobachteten Mattil 
l?-nd Carman (1923), daB bei Ratten nach ausschlieBlicher Milch
nahrung Hodendegeneration eintrat, sogar noch bei Zulage von 
getrockneter Niere und MHz, Thymus (Parkes, Davis), Hefen
nucleinsauren usw. Die makroskopischen und mikroskopischen 
Befund~ (Degeneration des Samenepithels, Vermehrung des inter
stitiellen Gewebes usw.) gleichen den von Allen bei Vitamin B
Mangel beschriebenen Veranderungen. Da in diesen Ver,suchen 
von Mangel an Vitamin B nicht die Rede sein kann, so ist wohl 
das Fehlen einer anderen noch unbekannten Substanz fUr die 
Veranderungen verantwortlich. 

Dieses Vitamin wird vorlaufig X genannt; Evans und Burr 
(1925) versuchten es weiter in seiner Zusammensetzug zu klaren. 
Wenn Ratten mit einem synthetischen Nahrungsgemisch, be
stehend aus reinem Fett (Schmalz), Kohlehydrat und EiweiB 
unter Zugabe eines entsprechenden Salzgemisches und von Vita
min A und B, aufgezogen werden, so gedeihen sie gut und sind 
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anscheinend vollkommen gesund. Indessen zeigt sich - in Ab
hangigkeit vom Nahrungsgemisch -, daB sich friiher oder spater 
vollkommene Sterilitat bei diesen Tieren einstellt. Diese Steri
litat ist eine "Mangel" Krankheit, denn sie wird sofort behoben, 
wenn . eine geringe Menge natiirlicher N ahrungsstoffe, die einen 
Faktor, X genannt, enthalten, oder ein Extrakt solcher Stoffe 
in noch geringerer Menge verabreicht wird. 

Mannchen und Weibchen werden verschieden bei Mangel von 
Vitamin X befallen. Bei Mannchen kommt es direkt zur Zerstorung 
der Keimzellen. Beim Weibchen dagegen besteht die Folge des 
Mangels an Vitamin X in einer ganz bestimmten Erscheinung, 
namlich in einer Unterbrechung der Schwangerschaft, nachdem 
die Implantation des Eies bereits erfolgt ist, mit nachfolgender 
Resorption desselben. Andere Arten einseitiger Ernahrung be
dingen ebenfalls Sterilitat, aber diese ist dann hervorgerufen 
durchAufhebung derBrunst, derOvulation, der Implantation usw., 
aber niemals wie bei Mangel an Vitamin X durch StOrung, nach
dem Implantation bereits erfolgt ist. 

Es wurden nun noch Versuche dariiber angestellt, in welchen 
Nahrungsstoffen das Vitamin X enthalten ist. In geringer Menge 
findet es sich in tierischen Geweben, im Muskel und Fett reich
licher als in den Eingeweiden. 1m Milchfett ist es nur in ge
ringer Menge vorhanden. Lebertran enthalt, obwohl er so reich 
an Vitamin A und D ist, kein Vitamin X. Vitamin X ist bin
gegen reichlich vorhanden in bestimmten Pflanzenorganen, be
sonders in Samen urid griinen Blattern. Auch nach Trocknung 
solcher Blatter ist dieses Vitamin, noch wirksam; soreicht 1/4. g 
von einem Pulver aus getrockneten Lattichblattem noch aus, 
um die Fruchtbarkeit zu erhalten. Auch in den Cerealien ist 
Vitamin' X reichlich vorhanden, so im Hafer, Korn, besonders 
im Weizen, weniger im Endosperm, ala im Embryo. 0,25 g 
Weizenpulver taglich war vollkommen wirksam. Atherextrakte 
aus solchen Pulvem liefem Ole, die auBerordentlich wirksam 
sind, so geniigte ein Tropfen (25 mg) eines solchen Oles taglich, 
um das Tier vor Sterilitat zu schiitzen, oder auch eine einmalige 
Gabe von 55 mg per os oder parenteral. 

Das Gewebe von Neugeborenen enthalt Vitamin X;. es geht 
also von der Mutter in den Embryo iiber.·- Werden Tiere von 
einer Nahrung mit viel Vitamin X auf eine Vitamin-X-freie 
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Nahrung gesetzt, so geht meistens die Fruchtbarkeit erst nach 
einer Zwischenzeit verloren (3 -4 Monate). Anderseits tritt bei 
sterilen Tieren (Vitamin X frei emahrt) die Fruchtbarkeit auf 
kiirzere oder langere Zeit wieder ein, bei Zufuhr von Vitamin X 
je nach der Menge von Vitamin X, die zugefiihrt wird. Ein 
OberschuB an Vitamin X kann die Fruchtbarkeit bis iiber die 
normale Grenze hinaus nicht erhOhen. Das Vitamin X ist fast 
unlOslich in Wasser, loslich in Alkohol, Ather, Aceton, Essigather, 
Schwefelkohlenstoff. Es ist sehr bestandig gegen Hitze, Licht 
und Luft. Veraschung der Weizenkeimlinge zerstOrt Vitamin X; 
aber Erhitzen bis zu 170 0 zerstort es nicht. Destillation im 
Vacuum bei bis zu 233 0 haben die Wirkung desselben kaum 
herabgemindert; Tageslicht zerstort Vitamin X in keiner Weise, 
aber Bestrahlung mit der Quecksilberdampflampe vermindert 
seine Wirkung. Gegen Oxydation ist es nicht empfindlich. 
Auch gegen Saure und Alkali ist es bei normaler Temperatur 
bestandig. Von dem reinsten Praparat des Vitamin X geniigen 
5 mg subcutan gegeben oder per os, bei Beginn der Schwanger
schaft verabreicht, um normale Junge zur Welt zu bringen. 
Dieses Praparat, ein viscoses gelbes 01, enthalt nur noch eine 
Spur Asche, keinen Stickstoff, keinen Schwefel und Phosphor. 

G lanzmann (1923) stellt ebenfalls Beziehungen zwischen 
Vitaminen und endokrinen Driisen fest. Seine eigenen Versuche an 
Ratten bestatigten die Veranderungen histologischer Art an endo
krinen Driisen bei Vitaminmangel. 

Ausgehend von der Annahme, daB die Vitamine vielleicht Bau
steine der Hormone darstellen, wurden von GlanzmannSchild
driise und Thymus im Rattenversuch auf ihre Vitaminwirkung ge
priift. Schilddriise (0,1 g [Trockensubstanz1] taglich) erzeugt nicht 
nur keine Gewichtszunahme, sondern sogar Gewichtssturz; Thymus 
dagegen. (pro Tag und Tier I g getrockneter Kalbsthymus) ermog
licht Wachstum, das sofort nach Absetzen der Thymuszulage auf
hOrt. Die Thymus wird als das Zentralorgan des Vitaminstoff
wAChsels betrachtet; bei Vitaminmangel wird seine Funktion 
ausgeschaltet, und dann tritt Wachstumsstillstand ein . .Ahnliche 
Erwagungen lassen sich auch fiir die Keimdriisen anstellen. 
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