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Vorwort.

Wohl kein Gebiet der heutigen Biologie befindet sich so in
Flufl wie die Frage der Gesamtbeziehungen zwischen den Keim-
zellen und dem Korper. Man kann wohl sagen, daB alle 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 kénnen von hier in Angriff genommen
und der Losung néher gebracht werden. Wichtige Abschnitte der
Incretion kommen hier zur Erorterung: némlich die Beziehungen
der Keimdriisen zu den sekundéren 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 unlésbare
Verkniipfung zu den potentiell 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 Kréften forschend in diesen Problemen steht,
nicht alle Gebiete gleichmifig griindlich bearbeiten kann. So mag
mir hier und da aus der iibergroBen Literatur manches entgangen
sein. Das Wesentliche glaube ich jedoch beriicksichtigt zu haben.
Mein Hauptbestreben war, einmal in groBen Ziigen das ganze Ge-
biet so darzustellen, wie es sich mir jetzt als gesichertes Fundament
darbietet. Daraus a8t 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
sein, dabei muf3 aber stets die Entwicklungsgeschichte mit ein-
geschlossen und der Gesamtindividualcyclus, so weit heute schon
moglich, beriicksichtigt werden. Ein groBer Teil meines 1914 er-
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schienenen Buches ,,Experimentelle 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 sich jedoch meist eine voll-
stindige Neubearbeitung als notig. Auch die Anlage und Stoff-
umgrenzung ist eine ganz andere geworden, woriiber schon ein
Blick auf das Inhaltsverzeichnis Aufschlufl gibt.

Fiir Beihilfen bei der Niederschrift, Abbildungsanfertigung und
bei den Korrekturen danke ich herzlichst vor allem meiner Frau
und Mitarbeiterin Frances Harms, ferner Herrn Privatdozenten
Dr. Stolte, Dr. Giesbrecht und Friaulein Brunke. Besonders
danke ich Herrn Dr. Giesbrecht noch fiir die sorgfiltige An-
fertigung des Sachregisters.

Dem Verlag bin ich fiir gute und gediegene Ausstattung des
Buches zu grofem Dank verpflichtet.

Tiibingen, den 1. Mirz 1926.
Jiirgen W. Harms.
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I. Allgemeine gesetzmiifige Beziehung
zwischen Keimzellen und Somacyclus innerhalb
der Tierreihe.

Was wir heute als Individuum oder arttypische Pflanze oder
Tier bezeichnen, ist etwas sekundar Gewordenes, ist der stationdre
Zustand eines Individualcyclus, der von der befruchteten Eizelle
iiber die progressive Periode zur regressiven Periode hinfiihrt
und im Tod seinen AbschluB findet.

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

Wir sehen die Parallelreihen sowohl bei den einzellig diffe-
renzierten Tieren, den Protozoen, und den mehrzellig differen-
zierten, den Metazoen, 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 spiatere geschlechtliche Differenzierung
ist etwas Sekundires. Das beweist die bisexuelle Anlage auch
der streng differenzierten Tiere. Nach Burgeff und Kniep
haben wir bei Mucorineen sogar eine pluripolare Sexualitét
(z. B. Aleuro discus polygonius nach Kniep). Der Begriff der
Sexualitiat ist also nicht auf zwei Geschlechter beschrinkt.

Nach der Biitschli(1887/89)-Schaudinnschen (1904) Sexuali-
tatshypothese, der sich 1925 Hartmann anschlieBt, ist jede Pro-
tisten- und Geschlechtszelle, ja jede Zelle iiberhaupt, bisexuell und
besitzt die vollstindigen Anlagen des minnlichen und weiblichen
Geschlechts. Bei multipolarer Sexualitit ist es z. B. moglich, dafl
die Gameten einer Form A in bezug auf die Gameten einer Form B
sich als weiblich, einer dritten Form C gegeniiber aber als minn-
liche Gameten sich erweisen. Es ist also nur eine relative
Sexualitit vorhanden, was auch von Hartmann 1925 fiir eine
marine Braunalge Ectocarpus siliculosus nachgewiesen wurde.

Harms, Korper und Keimzellen. 1
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Schwach weibliche Gameten funktionieren gegeniiber stark weib-
lichen als ménnlich und die schwach ménnlichen gegeniiber stark
ménnlichen als weibliche. Das ist also direkt ein Beweis fiir die
Biitschli-Schaudinnsche Hypothese, die uns zeigt, daf die tiefste
Ursache fiir die Befruchtung die Sexualitét ist. Wir gewinnen hier-
durch auch eine gute Grundlage fiir viele unserer Betrachtungen
ilber die Beziehungen des Somas zu den Keimzellen.

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

Abb. 1. Kurve (@) eines Paramaeciums mit ansteigender und absteigender Teilungsrate.

Die Pfeile zeigen jedesmal zwei neu entstandene Individuen, von denen immer eins in

gerader Linie weitergeziichtet wird. Bei b ist die Kurve eines zugehorigen Teilungspartners

wiedergegeben. Die abnehmende Teilungsrate endet jedesmal in einem sogenannten De-

pressionsstadium, in dem sich das Tier nicht teilt, aker eine Umdifferenzierung durch Endo-
mixis durchmacht. (Original.)

ist, das zeigen Berechnungen von Woodruff (1913). Er sagt,
,»»,dafl das Protoplasma der zuerst (in seiner Kultur) isolierten Zelle
mindestens die Potenz hatte, ahnliche Zellen bis zu einer Zahl
von 23340 und eine Masse von Protoplasma von mehr als 101000
der Masse des Erdballes zu erzeugen.” Woodruff ziichtete Para-
maecien auf ungeschlechtlichem Wege in 131/, Jahren (bis1921)
bis zu 8400 Generationen. Daraus geht hervor, daf3 wir eine Tier-
reihe von O bis Unendlich verfolgen kénnen, ohne dafl ein mate-
rieller Tod eintritt, nur die durch Teilung einander ablésenden
Individuen lassen eine individualcyclische Préagung zu.

Diese sehr wertvollen Ergebnisse von Woodruff u. a., die von
Hartmann (Budorina 1921) und seinen Schiilern weiter ausgebaut
worden sind, zeigen, dal geschlechtliche Fortpflanzungsvorginge
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dem urspriinglichen 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 Linien, die nur in stindig erneuerter
Kulturfliissigkeit maoglich sind, die Tendenz einer Erneuerung
des Kernapparates durch einen Vorgang, den wir Endomixis
nennen, und der in gewisser Weise der Parthenogenesis gleicht.

Um diese Vorgédnge zu verstehen, miissen wir auf die geschlecht-
lichen Vorgénge bei Protozoen zunichst eingehen. Wihrend wir
bei den Metazoen die Fortpflanzungsgeschifte eigenen Zellen,
den Generationszellen des Koérpers, iibertragen sehen, die sich
streng von den Somazellen abtrennen, ist bei den Protozoen
algVolltieren in der einen Zelle zunichst eine geschlechtliche Diffe-
renzierung und eine Trennung von Soma und Generationsapparat
iiberhaupt nicht zu erkennen. Bei hoher differenzierten Ciliaten
ist insofern eine Arbeitsteilung im Hinblick auf die Fortpflanzung
eingetreten, als ein eigener Kern, der Geschlechtskern, die ge-
schlechtliche Fortpflanzung 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 méchte die
letztere fiir die urspriinglichere halten, weil bei ihr die Umwelt-
einstellung des Cyclus der vorwiegend sich ungeschlechtlich fort-
pflanzenden Reifetiere erhalten bleibt. Das Wesen der Conjuga-
tion ist, daB bei ihr nur eine voriibergehende Vereinigung zweier
Reifetiere eintritt, dieihren Somakern, den Macronucleus, auflésen
und nach der Reifeteilung des Micronucleus die Hilfte ihres Ge-
schlechtschromatins austauschen. Der Macronucleus wird dann
mit dem Micronucleus erneuert, worauf die Tiere sich wieder
voneinander 16sen. Nach der Conjugation beginnt wieder die
Teilung, so daB die urspriinglich eingeschlagenen Individualreihen
wieder in neuer Form auftreten.

Die Endomixis ist ahnlich in ihrem Ablauf, es 16st sich der
Macronucleus auf, der Micronucleus teilt sich zweimal, wobei
drei der Teilungsprodukte zugrunde gehen. Macronucleus und
Micronucleus erneuern sich aber im Reifetier, ohne da8 ein Chro-

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

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

Bei der isogametischen und noch mehr der anisogametischen
Copulation haben wir einen Vorgang, der der geschlechtlichen
Fortpflanzung der Metazoen vergleichbar ist, denn auch hier ver-
einigen sich zwei Geschlechtszellen, Ei- und Samenzelle, zur be-

Abb. 2. Kurven (a—g), die sich ergeben, wenn die Copulation in den Generationscyclus
eingeschoben ist. Die teilungsfihig gewordenen Individuen der Kurven & und b vereinigen
sich (conjugieren) in ¢, das dann eine neue gleichlaufende Kurve ergibt usw. bis g. Die
Pfeile zeigen die Teilungen an. (Original.)
fruchteten Eizelle, aus der nun aber durch Teilung keine neuen
Individualcyclen entstehen. Dadurch, daf die Zellen bei der
Furchung im Verband miteinander bleiben, kommt es zu einem
vielzelligen Organismus, der nun seinerseits einen abgeschlossenen
Cyclus durchmacht (Abb. 2).

Bei vielen Protozoen werden nun, bevor die Copulation ein-
tritt, auch Fortpflanzungszellen gebildet, die den Ei- und Samen-
zellen in gewisser Weise gleichzusetzen sind, das sind die Macro-
und Microgameten, von denen die letzteren-durch Geifleln beweg-
lich sind und in den Macrogameten eindringen wie der Samen-
faden in die Eizelle eindringt. Diese Copulation wird als Aniso-
gamie bezeichnet. Oft entsteht bei der Microgametenbildung,
die durch Teilung erfolgt, ein Restkérper des Protoplasmas der
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Mutterzelle, sodaB wir hier zum ersten Male einen materiellen
Substanzverlust bei der Teilung bekommen.

Wahrend also bei Protozoen fiir die Vorgénge der Fortpflan-
zung der Einreihencyclus der Art durch Copulation unterbrochen
wird, macht sich gleichzeitig in der einen Zelle, die jedes 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-
vorginge gewihrleistet wird. Die Lebensablaufe der Protozoen
bestehen aus Reihencyclen, wo die durch Teilung aufeinander
folgenden Phasenindividualititen nur Soma sind und latent in
sich den Geschlechtskeim bergen. Sie treten in dem Momente in
einen echten geschlechtlichen Individualcyclus ein, wo sie zu Macro-
und Mierogameten 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 kénnen. Alle Metazoen gehen
aus einer befruchteten Eizelle hervor, wenn sie sich geschlecht-
lich fortpflanzen; 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 Sexualitit.

Die Protisten sind also zu fassen als eine Generationskette von
Null bisUnendlich oder quantitativ gesprochene in Pendeln zwischen
Masse 1 kurz vor der Teilung und Masse '/ nach der Teilung,
wobei die alten Individuen in neuen aufgehen und zu der Masse 1
rekonstruiert werden, ohne daB ein Substanzverlust eintritt. Sie
zeigen also eine typische Phasenindividualitst. Hier laBt sich in
klarer Weise das Gesetz von der Erhaltung der Kraft auch auf
die lebende Substanz iibertragen. Wir haben so auch ein Gesetz
von der Erhaltung des Lebens. Woher die Kraft kommt, woher
dasLeben kommt, also wie die Urzeugung zustande gekommen ist,
wissen wir nicht; wir diirfen aber nicht sagen, wir werden es nie
wissen, denn damit leisten wir Verzicht auf das Endziel der
Biologie, die ja die Wissenschaft vom Leben ist.
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Einzellige Tiere miissen mit einer Zelle alle Verrichtungen voll-
ziehen, die bei Mehrzelligen von zu Organen zusammengefiigten
differenzierten Zellen ausgefiihrt werden. Hier bekommen 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 Cyeclus
bedingen. Einmal der materielle Tod des Individuums, den wir
bei den Protozoen noch nicht kennen, und dann der festgelegte

Abb. 3. Individualcyclus eines nicht teilbaren mehrzelligen Tieres — 3 und Q Soma-
kurve, ----- (3 und Q Keimzellkurve. Sp Samenzelle, Eiz Eizclle, (0) befruchtete Eizelle,
@ oder Q sich differenzierend. 3 So minnliches 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 (3 und Q) voraussetzt.
Befruchtung und materieller Tod sind aber auch erst allméahlich
bei vielzelligen Tieren entstanden, und zwar durch Arbeitsteilung.
Bei den Metazoen sondern sich sehr friih die Zellen in Fortpflan-
zungszellen und Koérperzellen. 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 wihrend der Entwicklung der befruchteten Eizelle
die Korperzellen von sich ab, die nun das Soma darstellen und
den Gesamtverrichtungen in Beziehung zur Auflen- und Innen-
welt dienen, mit Ausnahme der geschlechtlichen Fortpflanzung,
die nur von den Keimzellen vollzogen werden kann. Diese Soma-
zellen altern und sterben, wihrend das neue Individuum sich aus
den befruchteten Eizellen mit ihren ménnlichen und weiblichen
Erbanlagen wieder entwickeln muf.

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

Abb. 4. Die méglichen Individualcyclen eines echten Regulationstieres (Turbellar). @ und b
sind gleichlaufende Individualkurven mit progressiver, stationiirer und regressiver Phase.
Wihrend der stationiren Phase ist die Entstehung einer neuen Kurve aus ¢ und b durch
Keimzellen bei ¢ angedeutet (= Verjiingung durch Befruchtung). ¢ und e sind Kurven,
die aus der Teilung des Individuums der Kurve a hervorgegangen sind (= Verjiingung
durch Teilung). In der Kurve f ist ein Individualzustand der Kurve a zur Riickentwick-
lung gebracht worden, worauf er eine neue Kurve durchliuft (= Verjiingung durch Riick-
entwicklung oder Verkleinerung des biologischen Systems). (Original.)

Teilung vermehren kann (Hartmann, Stenostomum), wobei denn
nur ein gleitender Ubergang 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-
lung — Reife — Senium und Tod.

In klarster Weise zeigen diesen Cyclus die determinierten Tiere,
d. h. zellkonstante Tiere, die nur aus einer gesetzmiBig 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 Fr. Spemann verfolgt worden, allerdings stehen hier
noch die cytologischen Untersuchungen aus. Er stellte seine Unter-
suchungen an Rotifer vulgaris, einem Réadertier, an. Die Lebens-
dauer dieser Tiere ist durchschnittlich 30—40 Tage, und zwar
vom Ausschliipfen der Tieve bis zum Tode. Die Entwicklungs-
periode selbst dagegen hangt in gewisser Weise von Temperatur-
einfliissen ab; ein hoheres Alter von 40—50 Tagen erreichten nur
20 vH. der dauernd daraufhin beobachteten weiblichen Tiere,
ein Uberschreiten der Grenze von 50 Tagen ist sehr selten, nur
ein einziges Weibchen erreichte ein Alter von 52 Tagen. Da bei
den Rotatorien der Korper zellkonstant ist, so ist hier zu erwarten,
daB besonders wichtige AufschliisseiiberdieAltersveranderungenbe-
stimmter mosaikartig zusammengefiigter Zellen gegeben werden
kénnen. Wie schon von Harms 1912 bei Hydroides festgestellt
wurde, lassen sich physiologisch die Alterserscheinungen immer
in einer verminderten Reizgeschwindigkeit nachweisen. Das
trifft auch fiir Rotatorien zu. Spemann stellte fest, daB jiingere
Tiere auBlerordentlich lebhaft sind, sténdig umherkriechen und
-schwimmen, daf3 dagegen altere Tiere, etwa vom 10. Tage vor
ihrem Tode an, trage werden, die Bewegungen verlangsamen sich,
der Raderapparat wird weniger gebraucht, die Reaktionen auf
Beriihrung oder Erschiitterung erfolgen langsam 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 LebensduBerung ist die Flimmerbewegung
im Schlund. Mit diesen physiologischen Erscheinungen gehen auch
morphologische einher. Die sonst geschmeidige und leicht bieg-
same Koérperwand wird knittrig, und es treten starkere Falten auf,
die sich besonders beim Zusammenziehen bilden, wiahrend kontra-
hierte jiingere Tiere gleichm#Big rund erscheinen. Der vorher
ganz durchsichtige Korper wird allméhlich undurchsichtiger und
dunkler, spiter entstehen dann Hohlrdume im Innern, sodaf
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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 Fules. Hier liegen die fiir die Lebensprozesse hauptsichlich
in Betracht kommenden Haupt-Quermuskeln, die offenbar all-
mihlich ihre Elastizitét 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
muf} das Tier natiirlich in dem Augenblick zugrunde gehen, wo
lebenswichtige Zellelemente ausfallen.

Das Alter der Riadertiere ist auch von Einflul auf die Lei-
stungs- und Lebensfihigkeit der Nachkommen. Nach Fr. Spe-
manns Feststellungen nimmt bei dem sich parthenogenetisch fort-
pflanzenden Rédertier Rotifer vulgaris die GroBe der Jungen mit
zunehmendem Lebensalter der Mutter ab. Diese kleinen Tiere
bringen weniger Nachkommen hervor als die gréBeren, vorher von
dem Muttertier erzeugten Weibchen. Wahrend die Durchschnitts-
zahl der Jungen sonst 5—6 betrigt, werden von den kleineren
spater geborenen Weibchen im Durchschnitt 4—6 Junge nur von
20 vH., von weiteren 20 vH. 3, von 30 vH. 1—2, von 30 vH. gar
keine Jungen hervorgebracht, das deutet also auf eine entschiedene
Beeinflussung der Leistungsfahigkeit der Nachkommen durch das
Lebensalter der Vorfahren bei diesen zellkonstanten Tieren. Die
Lebensdauer allerdings scheint bei den Nachkommen von altern-
den Tieren nicht verkiirzt zu werden.

Alle Rotatorien, wie iiberhaupt viele zellkonstanten Tiere (Ne-
matoden, Birtierchen usw.) haben nun weiterhin die Fahigkeit,
sich bei giinstigen Lebensumsténden encystieren zu kénnen, so-
daB also dadurch eine Unterbrechung des sonstigen starren Lebens-
cyclus eintritt, wie wir es in &hnlicher Weise nur bei den Protozoen
beobachten. Verdunstet das Wasser, in dem sich Réadertiere
befinden, so kontrahieren sich die Tiere, scheiden eine Gallerthiille
ab und gehen in ein Dauerstadium iiber, in dem sie allen Fahrlich-
keiten zu trotzen vermégen. Die Erdrotatorien sind in diesem Zu-
stand des latenten Lebens nicht nur befahigt, jeder Austrocknung
zu widerstehen, sondern sie kénnen auch extremen Temperatur-
gegensiitzen bis nahe zum absoluten Nullpunkt ausgesetzt werden.
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Rotatorien sindim encystierten Zustand 15 Jahre gehalten und dann
von neuem zum Leben erweckt worden. Es ist das um so ver-
wunderlicher, da normalerweise der Cyclus dieser Tiere ja nur
etwa 40 Tage betragt. Rahm behauptete sogar, dafl Radertiere
noch nach 59jahrigem Trockenliegen zum Leben erweckt werden
konnen.

Baumann 1919/21 gibt allerdings fiir Callidina eine Grenze
von nur 11/, Jahren an, aber auch das ist eine betrichtliche Ver-
langerung der Lebensdauer gegeniiber der normalen von 40 Tagen.
Man muf} allerdings immer wieder bedenken, daB die Encystie-
rung einen anabiotischen Zustand darstellt, wo also von einem
eigentlichen Leben kaum gesprochen werden kann. Nach Be-
obachtungen von Jacobs soll sogar nach einer Ruheperiode bei
Rotatorien eine Periode erhohter Fortpflanzungsfahigkeit folgen,
sodaB3 hier, ahnlich wie bei den Protozoen wihrend der Encystie-
rung, auf eine Erneuerung der Organisation zu schlieBen wire.

a) Die Beziehungen zwischen der Organisationshéhe
der Tiere und der Differenzierung der Soma-
und Generationszellen.

Jeder Metazoenorganismus zeigt zwei verschiedene Zellanteile,
die haufig schon von der frithesten 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. Wiahrend die ersteren in der Metazoenreihe
immer einen ganz charakteristischen Typus darstellen, der im
groBen und ganzen unabhiingig ist von der Organisationshéhe
des Tieres, sind die somatischen Zellen um so héher differenziert,
je vollkommener sich das Tier den Umweltbedingungen angepaft
hat, und je hoher es im System steht. Die Differenzierung der
somatischen Zellen ist in erster Linie abhingig von der funk-
tionellen Anpassung, sie wird um so stérker, je komplizierter die
Verrichtungen der téglichen Lebensbediirfnisse wie Ernadhrung,
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 alle LebensiuBerungen der somatischen Elemente
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bei den niederen Metazoen auf eine moglichst grofe Produktion
von Niahrmaterial zugeschnitten zu sein, um méglichst viele Ge-
nerationszellen zur sicheren Erhaltung der Art entstehen zu lassen.
Ob hier jedoch ein Ubergang der somatischen Zellen in Generations-
zellen erfolgt, ist fraglich, bei den héheren Tieren kann es wohl
als ausgeschlossen gelten.

Allerdings haben Regenerationsversuche von Janda und
Tirala bei Anneliden, denen die Geschlechtsregion und damit
auch die Geschlechtssegmente entfernt wurden, ergeben, dafl auch
neue Geschlechtssegmente mit Keimdriisen, Hoden sowohl wie
Ovarien, regeneriert werden konnten. Da man jedoch rudimentére
Keimdriisen bei Anneliden in den auBlerhalb der Geschlechtsregion
gelegenen Segmenten findet, so ist die Moglichkeit vorhanden,
daB die neugebildeten Keimzellen aus diesen oder in- differenten
Zellen gebildet sein konnten.

Daraus nun aber, daB die Somazellen den Nahrboden abgeben
fiir die Generationszellen, und daB vielleicht auch bei wenig diffe-
renzierten Organismen wihrend des ganzen individuellen Lebens
aus undifferenziertem 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 EinfluBl auf die somatischen Elemente aus, indem diese ge-
wisse AnstoBe zu vermehrter Lebenstitigkeit von ihnen empfangen ;
die zur Regelung des somatischen Anteils an der geschlecht-
lichen Betéatigung zunichst absolute Bedingung sind.

Bei den Keimzellen ist nun schon von den primitiv gebauten
Metazoen an ein scharf ausgepriagter Dimorphismus vorhanden,
der sich darin zeigt, daB aus ménnlichen und weiblichen Keim-
zellen in homologer, jedoch 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 ausgepriagt, 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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schen Elementen zustande kommt, die sie schiitzen und ernihren.
Die Wechselbeziehungen zwischen Keimzellen und Organismus
werden nun noch enger, was sich am besten in der jetzt erfolgen-
den sexuellen Differenzierung der nunmehr auch scharf gesonderten
Somazellen erkennen laBt.

Die Anlage der Keimdriise ist urspriinglich stets eine indiffe-
rente, weder mannlich noch weiblich differenziert.

Die Keimzellen jedoch sind bei denjenigen Tieren, die einen
Geschlechtschromosomenmechanismus haben, schon in der Keim-
bahn als ménnlich oder weiblich zu erkennen, sodaf3 diese also in
extremer und starrer Weise als determiniert anzusehen sind. Mit
Ausnahme dieser extrem determinierten Tiere kommt erst unter dem
EinfluB der sich ménnlich oder weiblich differenzierenden Keim-
driise die primére somatische sexuelle Differenzierung zustande.
Immer wieder geht deutlich aus diesen Beziehungen hervor, daf
die Somaelemente den Bediirfnissen der Geschlechtselemente an-
gepaBt sind. Ja,erstere konnen sogar soweit reduziert werden, dafl
nur noch die somatischen Begattungsorgane neben den Keim-
driisen iibrig bleiben, wie das bei den sogenannten Zwergménnchen
parasitirer Formen vorkommt. Die weitgehende Sonderung der
Keimzellen von den somatischen Elementen bei hoheren Tieren
148t sich ohne weiteres aus dem Prinzip der Arbeitsteilung erkliaren.

Wenn nun auch bei den Metazoen die Fihigkeit der unge-
schlechtlichen Fortpflanzung durch Teilung und Knospung bei
labilen Regulationsformen noch vorhanden ist, so ist dochimall-
gemeinen die geschlechtliche Fortpflanzung die vorherrschende
oder, bei stabilen und partiell oder total zellkonstanten Tieren die
einzige Art der Fortpflanzung. Dadurch nun, dafl der Korper der
mehrzelligen Tiere sich aus somatischen und Keimzellelementen
zusammensetzt, kommt ein zweifacher Cyclus zustande, derjenige
des Somas und der der Kéimzellen. Der somatische Cyclus ist
derjenige, den wir als Individualcyclus bezeichnen. Er beginnt mit
der befruchteten Eizelle und fiihrt durch die progressive Phase
zum Reifestadium und endet iiber die regressive Phase in dem
natiirlichen Tod. Die Somazellen erleiden den natiirlichen Indi-
vidualtod, weil sie zur Fortpflanzung nicht herangezogen werden,
sich also nicht verjiingen konnen. Die Keimzellen sind zwar im
Cyclus des Somas verankert, haben jedoch wie die Protozoen
einen Reihencyclus; sie vermehren sich in der Keimdriise durch
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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 wir das schon bei den-
jenigen Protozoen gesehen haben, die Macro- und Microgameten
zu bilden vermégen. Wir konnen diesen Keimzellencyclus bei den
Metazoen als geschlechtlich differenten Reihencyclus mit notwendi-
ger geschlechtlicher Verkniipfung zweier geschlechtsdifferenter
Reihen durch den Akt der Befruchtung ansehen.

Fiir die Keimzellen ist also im Weismannschen Sinne eine
Kontinuitdt des Keimplasmas vorhanden. Dieses ist potentiell
unsterblich wie die Protozoen und wie iiberhaupt die lebende Sub-
stanz. Die Somazellen dagegen in ihrer Verkniipfung zu einem
vielzelligen Volltier sind auch fiir sich existenzfahig mit ihren
einseitig differenzierten Richtungen, indessen haben sie die Fahig-
keit, Reihencyclen zu bilden, d.h. also Keimzellen zu bilden,
eingebiilit. Sie haben einen echten Individualcyclus, der aber
ohne die Keimzellen nicht wiederholt werden kann. Haben jedoch
die Metazoen die Fihigkeit 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 auch schon bei den Protozoen festgestellt hatten. Ist die
Fortpflanzung eine parthenogenetische, so bleibt auch bei Metazoen
beziiglich der Keimzellen der einfache Reihencyclus erhalten, da
keine Verkniipfung mit einem rein mé#nnlichen Cyclus eintritt.

b) Die Keimbahn.

Wenn man sich die Aufgabe stellt, die Wechselbeziehungen
zwischen Geschlechtszellen und somatischen Elementen néher
zu analysieren, so ist ein kurzer Abril der Differenzierung der
Keimzellen sowohl in phylogenetischer wie in ontogenetischer
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Beziehung nétig, zumal, wenigstens bei vielen hochdifferen-
zierten Tieren, die Formgestaltung in gewisser Weise von den
Keimdriisen abhangig ist. Einen Anhaltspunkt dafiir, wie iiber-
haupt eine Soma- und Keimzellendifferenzierung sich anbahnen
konnte, 148t sich an Volvocineen, jenen koloniebildenden Proto-
phyten, gut verfolgen. Wir kennen hier primitive und héher 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 celluldren Dimor-
phismus. Die iiberwiegende Mehrzahl der Zellen ist ziemlich klein
und fiullt die Wandung der hohlen Gallertkugel aus. Dadurch,
daB die Zellen mit Augenfleck, Chlorophyll und Geiflel ausge-
stattet sind, zeigen sie, da@ sie die typischen Funktionen somati-
scher Zellen, die Verrichtung der Lebensbediirfnisse, besitzen.
Neben diesen kleinen Zellen sind dann noch eine geringere Zahl
anderer vorhanden, 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
kénnen 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-
haltnisse an verschieden hoch entwickelten Volvocineenkolonien
158t 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
Uberginge nicht.

Bei den Metazoen lassen sich in bezug auf die Differenzierung
der Keimzellen drei grofle 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 kénnen. Zu
dieser 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, minn-
liche und weibliche Geschlechtselemente und somatische Zellen her-
vorgehen konnen. Jedoch begeben sich hier die ménnlichen 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 méannlichen oder weiblichen
Keimdriise weiter differenzieren. Im allgemeinen ist charak-
teristisch fiir die Gruppe, daB nach Entfernung der Driise die
somatischen Zellen nicht imstande sind, neue Keimzellen zu bilden.

Uber die erste Gruppe, die Poriferen, kénnen wir kurz hinweg-
gehen. Keimzellen und somatische Zellen sind noch keineswegs
stark voneinander unterschieden; die Geschlechtsprodukte ent-
stehen im Bindegewebe, dem sogenannten Mesoderm, aus Zellen,
welche urspriinglich von den Bindegewebszellen dieser Schicht
nicht zu unterscheiden sind. Die Eizellen sind von keiner cuticu-
laren Hiille oder Dotterhaut umgeben. Sie liegen nackt in einer
mesodermalen Hoéhle des Mutterkorpers, die von Endothel aus-
gekleidet ist. Sie behalten stets die Fahigkeit bei, sich améboid
fortzubewegen. Wie es scheint, stehen auch hier schon die Ur-
genitalzellen mit den Bindegewebszellen in genetischer Beziehung.
Nach Maas stellen sie primitive larvale Elemente dar, die sich
schon frith von den specifischen Gewebselementen unterscheiden
lassen und allein zur Bildung von Oo- und Spermatogonien Ver-
wendung finden. Die selteneren méannlichen Tiere lassen aus je
einer Urgenitalzelle zwei Zellen hervorgehen, deren eine durch
fortgesetzte Teilung die Spermien liefert, wéhrend die andere
follikelartig die aus der urspriinglichen Keimzelle hervorge-
gangenen Spermatozoen umgibt. Schon bei diesen primitiveren
Formen scheint also eine minnliche und weibliche Differenzierung
ausgeprigt zu sein. Dadurch, daB auch bei diesen Formen die
Urkeimzellen sich in die embryonale Periode zuriickleiten lassen,
bestitigt sich immer wieder die von M. NuBlbaum begriindete
Lehre, die von Weismann als Theorie der Kontinuitit des
Keimplasmas ‘ausgebaut wurde. Welche Momente hier fiir die
Differenzierung zum ménnlichen oder weiblichen Typus maB-
gebend sind, ist nicht zu kliren. Die Beziehungen zwischen
Soma und Keimzellen sind hier so eng, daf man in gleicher
Weise den somatischen Zellen einen EinfluB3 auf die Differénzie-



16 GesetzmiBige Beziehung zwischen Keimzellen und Somacyclus.

rung der Urzellen zuschreiben, als auch eine primar unabhingige
Entwicklungsrichtung der ménnlichen oder weiblichen Keimzelle
annehmen kann.

Wie innig die Beziehungen zwischen Keimzellen und somati-
schen Elementen sind, erhellt aus ihrer Genese, aber auch schon
daraus, daB3 die Keimzellen améboid sich zwischen den Gewebs-
zellen fortbewegen, ja daB3 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
Oogonien.

Abb. 5a, b. Lingsschnitt durch einen Zweig eines Hydroidpolypen (Eudendrium racemosum)

mit wandernden Oocyten (i) im Ectoderm (ect) und Entoderm (ent), sowie Durchbrechen

der Stiitzlamellen zum Durchtritt von einem in das andere Keimblatt, bl Blastostylknospe.
(Nach A. Weismann.)

Auch bei der zweiten Gruppe, den Cnidariern und Ctenophoren,
haben wir im wesentlichen noch dhnliche Zustinde wie bei den
Poriferen. Im allgemeinen sind hier sogenannte Propagations-
herde vorhanden, in denen sich die Urkeimzellen 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 vollstindigen Entwicklung gelangen (Abb. 5b).
Oft sind auch bestimmte Individuen einer Kolonie zu Geschlechts-
individuen umgewandelt, die dann ausschlieBlich die Aufgabe
haben, die Geschlechtsprodukte zur Reife zu bringen. Die Ent-
wicklung erfolgt dann entweder in den Individuen oder die Ge-
schlechtsprodukte werden, wie bei den Medusen, durch Dehiscens
der Korperwand nach auBlen beférdert. Die Eier dieser Tiere
sind schon mit einem Dotterhiutchen versehen, sie sind einer
amoboiden Bewegung nicht mehr fihig.

Bei allen bilateralen Metazoen sind nun die Keimzellen zu paari-
gen Organen im Organismus vereinigt und sind so vollstandig von
den somatischen
Zellenabgetrennt;
die Driise selbst ist
meist von einer Pe-
ritonealhiille um-
geben, die somati-
scherNaturist und
auch sonst noch in
engerBeziehung zu
den somatischen
Zellen steht (Abb.
6a—Db). Der schar-
fe Unterschied in-
dessen zwischen
somatischen und
Generationszellen
its nun schon in

der Entwicklung  app. 6a—a. Entwicklung des Eierstockes eines Ringelwurmes
der Metazoen aus- (Amphitrite rubra). a—c Keimepithel (ge) und Geschlechts-

. driise (gdr) als Wucherung des Peritonealepithels (pm).
gepragt, so daB3 d Ovarium mit sich loslésenden Oocyten (gz), Vv Bauchgefi 3.

schon 1879 wund (Nach E. Meyer.)
schiarfer formuliert 1880 M. NuBbaum den Satz aufstellen
konnte: ,,Samen und Ei stammen nicht von dém Zellmaterial
des elterlichen Organismus ab, sondern sie haben mit ihm glei-
chen Ursprung.*

Durch embryologische Studien, die sich auf verschiedene Tier-
kreise erstreckten, war NuBbaum zu der Ansicht gelangt, dal3
schon im gefurchten Ei das Zellmaterial sich in das des Indivi-

Harms, Korper und Keimzellen. 2
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duums und das fiir die Erhaltung der Art scheide, und daBl beide
Zellgruppen und ihre Abkémmlinge sich unabhingig voneinander
vermehrten. Jeder Tierkérper wire dann gewissermaflen ein
Doppelwesen, wenn auch, wie das Nufbaum annimmt, beide
Zellgruppen denselben duBeren modifizierenden Einfliissen unter-
worfen sind. Die Vercrbung erworbener Eigenschaften schlieBt
diese Theorie also nicht aus.

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

Diese erbungleiche Teilung bestreitet O. Hertwig, der allen
vom Ei abstammenden Zellen die volle Erbmasse zukommen
laBt. Durch Einfliisse der Zellen und Zellgruppen aufeinander
und durch Einflu8 von auflen her wird nun ihre Potenz in ver-
schiedener Weise beeinfluflt, nur die Keimzellen verbleiben unter
derartig giinstigen Bedingungen, daB sie die volle Erbmasse im
geeigneten Moment voll aktionsfahig aufweisen. Damit wére
also der Unterschied zwischen Somazelle und Keimzelle kein prin-
zipieller, und wir miiten annehmen, daf} eine noch nicht zu weit
differenzierte Somazelle, wenn sie unter die geeigneten Einfliisse
gerat, zur Generationszelle werden koénne. Einige Experimente
(Janda, NuBbaum, Oxner, Tirala), sprechen in der Tat
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fiir diese Urawandlung. 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 unnétig und unmdoglich. 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 Xeimzellen erst im Laufe der phylo-
genetischen Entwicklung herausdifferenziert haben, und dafl 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 der Fort-
pflanzung dient und so uns hinfithrt zu dem Begriff der Kon-
tinuitit 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 kénnen. Eine Keimbahn ist aufgefunden
bei Fischen, Tintenfischen, Insekten, Spinnentieren, Krebsen,
Rundwiirmern und Plattwiirmern, wihrend 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 dié grundlegenden Untersuchungen von Meves,
Duesberg und Rubaschkin Chondriosomen in den Keimzellen
nachgewiesen worden, die im Gegensatz zu den stibchenformigen
der Somazellen kdrnchenartig sind. Vielleicht ist damit ein Mittel
gefunden, auch bei Tieren, bei denen bisher keine Keimbahn be-
kannt war, eine solche aufzufinden, wie das Rubaschkin 1912
schon beim Meerschweinchen bis zum gewissen Grade gelungen ist.

o*
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Vorerst beschranken wir uns darauf, kurz die Falle zu referieren,
in denen eine Keimbahn durch irgendein erkennbares Merkmal
zweifellos nachgewiesen wurde.

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

Abb. 7a—h. Die frithen Furchungsstadien von Ascaris megalocephala, welche Chro-

matindiminution zeigen. (Nach Boveri). a und b zweizelliges Stadium, II ¢ die beiden

Chromosomen der Ursomazelle isoliert, c—e vierzelliges Stadium, f sechszelliges Sta-

dium, g vierzehnzelliges Stadium, h achtzehnzelliges Stadium, alle drei von rechts ge-

sehen. 4 und B die Teilprodukte der 1. Ursomazelle (S;), EM St die 2. Ursomazelle ( S2);

P, Py, Py die Stammzellen der Urgeschlechtszellen, E Anlage des Ectoderms, ect Ectoderm,
mst Anlage des Mesoderms und Stomodaeums, rk Richtungskérper.

cephala erbracht. Boveri konnte die Keimbahnzellen bis zu den
ersten Furchungsstadien zuriickverfolgen, und zwar auf Grund
der Merkmale, die an den Chromosomen auftraten. Bei der ersten
Teilung des befruchteten Eies (Stammkeimzelle P; und somatische
Zelle 8;) treten lange schleifenformige Chromosomen mit keulen-
férmig angeschwollenen Enden auf (Abb. 7a—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 (£,) bleibt die urspriingliche Chromosomen-
form erhalten, wahrend in der anderen Zelle S, oder deren beiden
Derivaten 4 und B, aus denen ein Teil des Ectoderms hervorgeht,
eine sogenannte Diminution eintritt. Die Chromosomen dieser
Furchungszellen werden so abgedndert, daf der diinne mittlere
Abschnitt in eine Reihe von Kérnchen zerfallt, wahrend die
keulenférmigen Enden ihre Form bewahren. Nur die aus dem
Mittelstiick der Chromosomen hervorgegangenen Kérnchen bilden
eine Aquatorialplatte und werden mitotisch gespalten, wihrend
die groBen keulenférmigen Endabschnitte zunichst im Aquator
rudimentire Durchteilungsversuche machen, um dann im Cyto-
plasma resorbiert zu werden. Dieselbe Differenzierung wiederholt
sich auch bei dem néchsten Teilungsschritt, d. h. die Stammkeim-
zelle verhilt 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
beibehilt (zweite Stammzelle). Dieser Vorgang tritt viermal ein,
bei der vierten, nach dem sogenannten Modus A entstandenen
Zelle, werden endlich nur Tochterzellen produziert, bei denen
keine Diminution 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, dal im Sinne Weismanns die Somazellen erb-
ungleich geteilt werden, vorausgesetzt, da das Chromatin Triger
der Vererbung ist. Leider ist es nicht gegliickt, diesen Vorgang
der Chromatindiminution bei allen Tieren nachzuweisen. AuBer
bei einigen Nemertinen und der Gallmiicke Miastor ist nur bei
Dytiscus wahrend der Oogenese ein Vorgang heobachtet 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 4scaris incurva beschrieben hat. Die
Chromosomengarnitur ist merkwiirdigerweise geschlechtlich sehr
different, was aus folgender Tabelle hervorgeht:
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Spermatozoen + Eizellen = Zygote

T (134 +-8X)+ (134 +8X) — 264 + 16X — 42 — Weibchen

(134 +7) + (134 +8X) =264 + (8X + Y) = 35 = Ménnchen
DieElimination (Abb. 8)erfolgt wiebei A scarismegalo-
cephala hauptsichlich auf dem vierten Zellstadium.
Ein wesentlich einfacheres und scheinbar weit
verbreitetes Merkmal fand Hacker bei den Cope-
poden. Die Stammzellen, einschlieBlich des unge-
teilten Eies, zeichnen sich gegeniiber den anderen
Embryonalzellen dadurch aus, daB beiihrer Teilung
im Umkreis des einen Pols der Teilungsfigur farb-
bare Kornchen auftreten, die Hicker als Aullen-
Abb.8 .Teilungs. KOTNChen oder Ectosomen bezeichnet. Er halt sie
spindel mit Chro- fiir Nebenprodukte des Stoffwechsels, vielleicht je-
matindiminution - goch haben wir es hier mit den Me vesschen Chon-
fg:)v:&r(ilgiih driosomen zu tun. Nach neueren Untersuchu.ngen
(Amma) sollen diese Kornchen wiahrend jedes
karyokinetischen Cyclus in einem bestimmten Stadium neu auf-
treten und dann wieder verschwinden. A mma ist der Ansicht,
,,daB die Ectosomen als Abschei-
dungen, Endprodukte des Zell-
kernstoffwechsels aufzufassen sind,

Abb. 9a. Netz und verbindender Abhb. 9b. Friihestes Stadium der Einwanderung
Strang verwachsen, zwei Epithelzellen einer Epithelzelle in die Oocyte. Von dem Kern
in die Tiefe verlagert, vier Vacuolen. der ersteren geht ein Faden zu einem dem Epi-

(Nach Paul Buchner.) 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 beiden Urge-
schlechtszellen. Die Kornchen treten jetzt nicht mehr einseitig

Abb. 9c. Ganzes Ei mit degenerativem Aufhingeapparat vor der Reifeteilung.
(Nach Paul Buchner.)

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

Bei einigen anderen wirbellosen Tieren, Moina, Daphwia, nach
Weismann und Ischikava (1888/89), 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 Urkeimzelle verfolgt werden kénnen (Abb. 9
a—c). Derartige Falle sind besonders eingehend von Buchner
bei Sagitta und Kihn bei den Sommereiern von Polyphemus
untersucht worden. Bei Sagitta tritt nach Buchner eine Epithel-
zelle in das Ei und erliegt hier einer hypoplasmatischen De-
generation (Abb. 9 a—c), woraus ein chromatischer Korper re-
sultiert, der stets nur in eine Tochterzelle gelangt. In spateren
Stadien zerfallt er
zu Chromidien, wo-
bei sich Beziehun-
gen zur Sphire fin-
den.

Die Chromidien
gelangen nur in
das Plasma der
Urgeschlechtszellen
(Abb.10), inder Ur-
keimzelle 16st sich
die intensiv farb-
bare chromatische
Masse in Chromi-
dien auf und wird

Abb. 10. Schnitt durch ein 16-Zellenstadium von Sagttia. durch alle folgenden

Degenerierte Epithelzelle nur in einem Blastomer. Keimzellengenera -

(Nach Paul Buchner.) 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. Im vegetativen Pole befindet
sich ein eingeschlossener Nahrzellkern oder 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 X! mehr vom Plasma des vegetativen mitsamt dem
Nahrzellkern mitbekommt, wahrend 1EM! (siehe Abb. 11)
mehr vom animalen Pol erhdlt. Die beiden ersten Blastomeren
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haben also schon verschiedenartiges Plasma mitbekommen. Eine
gleichartige Schiefstellung der Spindel und Furchungsebene
konnte auch bei Lepas von Bigelow aufgefunden werden. Auch

hier ist am animalen Pol der
Richtungskérper vorhanden,
am vegetativen liegen zahl-
reiche Dotterkugeln im Plas-
ma. Bei der zweiten Fur-
chungsteilung bei Polyphemus,
wo die Achsenverhéltnisse des
Embryos sichtbar festgelegt
werden konnten, bekommt nur
eine der vier Zellen, nimlich
YU = DI den Nahrzellenrest.
Bei der dritten Teilung kom-
men vier gro3ere animale und
vier vegetative Zellen zur Ab-
spaltung, unter denen DMW!
(Abb.12) die kleinste ist und

Abb. 11. Ende der II. Furchungsteilung.
Caryomerenstadium I—I. I Furche von Poly-

phemus pediculus. (Nach KUHN.)

den Nahrzellenrest in sich birgt. Diese Zelle D'I! kénnen wir
auch als Z bezeichnen. Aus ihr geht schlieSlich die Keimbahn-

zelle Z hervor. Wah-
rend in den ersten drei
Teilungen kaum ein Ein-
fluBl des Nahrzellkérpers
auf die Teilungsvorginge
sich bemerkbar macht,
scheint in der vierten Tei-
lungderKeimbahnzelle die
Nahrzellenkernmasse sich
aufzulockern und von di-
rektemEinfluBaufdieAus-
bildung der Teilungsfigur
zu sein. Der Kernrest in

der Urkeimzelle fallt dann  abb. 12.

Horizontalschnitt durch das 8-Zellen-

Vﬁllig in kleine Stiicken stadium von Polyphemus pediculus. (Nach Kiihn.)

auseinander. Im weiteren Verlauf der Bildung der Oogonien aus
den Urkeimzellen werden die aus dem Néhrzellenkern stammen-
den Kérner immer weitergegeben und noch mehr aufgespalten.
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Wie iiberhaupt das frithe Auftreten von Urgeschlechtszellen
bei den Crustaceen mehrfach beobachtet wurde, so lassen sich auch
bei den Insecten viele derartige Beispiele anfithren. Im all-
gemeinen liegt hier an dem einen Pol des Eies eine stark farbbare
Masse im Plasma, die als Polkoérper bezeichnet wird und die,
wie das eine Reihe von Untersuchungen ergeben haben, in die
Urgenitalzellen gelangt. Es kommen hier hauptsichlich 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 beschrinken.
Zunichst kann als ziemlich sicher gelten, daBl 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 Pol liegt 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 Kérnchen zu zerfallen beginnt. Im achtzelligen
Stadium tritt die Hemmung der Teilungsenergie 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 Anteil an dem zerfallenen
Nucleolus erhalten, von nun an bekommen alle 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, da3 sie den Wert von
Keimzellen haben. Besonders interessant wire das Verfolgen der
Keimbahn bei diesen Tieren insofern, als sie eine Entwicklung
zum Polyembryo durchmachen. Im Keimgewebe tritt wahrend
der Entwicklung nach einiger Zeit eine Sonderung derart ein, daB
ein grofer vorderer Teil groBe Kerne und dunkles Plasma be-
kommt, ein hinterer dagegen kleinere helle Zellen. Buchner
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weist darauf hin, daB die groB8en Zellen im vorderen Teil wahr-
scheinlich von den Zellen mit Nucleolarsubstanz und verringertem
Teilungstempo abstammen; dafiir spricht auch, daB aus der vor-
deren 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.

Bei einer anderen von Silvestri untersuchten Form Oo-
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,indem sie sich nicht dem epithelialen Verband einfiigenson-
dern mehr abgerundet sind.

Auch hijer ist am vegetati-
ven Pole des Eies ein grofler
Nucleolus vorhanden, der in
die Urgeschlechtszelle ein-
tritt (Abb. 13 a—c), aber
schon frithzeitig einem Zer-
fall in Granula unterliegt.

An Oophthora schlie3t sich
nun sehr eng Chironomus an,
wobei ich mich an die Unter-  Abb.13a—c. Keimbahn von Oophthora.
suchungenvonHasper halte. Nach Silvestri)

Auch hier ist schon im Ovarialei eine stark farbbare rundliche An-
sammlung vorhanden, die sich nach Ablage des Eies als wolkige
Masse lebhaft tingierbarer Kérnchen im vegetativen Pol vorfindet.
Hasper nennt diese Partie das Keimbahnplasma (Abb. 14a).
Wenn bei der Furchung das Vierzellenstadium erreicht ist, riickt
ein Kern mitsamt dem umgebenden Protoplasma auf die erwiéhnte
chromophile Substanz zu, macht nun aber nicht, wie sonst die
Blastodermzellen, an der Oberfliche halt, sondern buchtet sich
halbkugelartig vor. In der Vorwdlbung kommt es dann zu einer
Teilung, woraus zwei sich vorwélbende Plasmahiigel resultieren,
die sich vollstindig abschniiren (Abb.14b). Das weitere Schick-
sal dieser nunmehr als Polzellen bezeichneten Elemente gestaltet
sich so, daB sie sich noch mehrfach teilen, jedoch allmahlich in
ihrer Aktivitit erlahmen. Der Teilungsschritt VIII—XVI kommt
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gar nicht mehr zur Vollendung, sondern erstreckt sich nur auf die
Kerne. Diese lange Ruhepause, die sich bis auf die junge Larve
ausdehnt, wird dazu benutzt, um die Polzellen wieder in das Blasto-
derm (Abb. 15a, b) einzubeziehen. Sie liegen zunichst voriiber-
gehend im Verband des Blastoderms, riicken dann aber bis in

Abb. 14a, b. a Lingsschnitt durch das Hinterende eines Eies

von Chironomus auf dem Zweizellenstadium. b TLings-

schnitt durch die austretende primére Polzelle im Teilungs-

stadium. (Nach Hasper.) ¢k Chorion, gz Genitalzelle,

khbl Keimhautblastem, kp! Keimbahnplasma, op! Ooplasma,
pltr Plasmatropfen.

dasInnere des Eies
vor (Abb. 15Db).
Mankann sie dann
weiter bis zur defi-
nitivenKeimdriise
verfolgen.

Noch mehr als
beiChironomushat
sich bei den Mus-
cidendiedieKeim-
bahn begleitende
Substanz von der
Form des Nucleo-
lus entfernt. No-
ack, derdieKeim-
bahn bei Musciden
genauer verfolgt
hat, fand im Mo-
ment der Eiab-
lage am hinteren
PoleineKérnchen-
platte, die zuerst
fadenartig ist, sich
spater aber immer
mehr konzentriert
und sich in eine
zarte, dunkel gra-
nulierte Wolke am
Polumwandelt. In

ihrem Bereich nun kommen Blastodermkerne zu liegen (Abb. 16 a),
die sich anders als die iibrigen verhalten. Sie riicken nicht so
nahe an die Peripherie wie die iibrigen, und jeder umgibt sich
peripherwirts halbmondformig mit dem feinkérnigen Plasma. Aus

ihnen entstehen die Polzellen.
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DalB wir es bei den Polzellen tatsichlich mit spateren Keim-
zellen zu tun haben, hat ein schénes Experiment von Hegner
1908, das 1916 von Reagan bestatigt wurde, dargetan, dem es
gelang, bei Chryso-
meliden den hinteren
granulierten Teil des
Eies zu entfernen und
die Eier trotzdem zur
Entwicklung zu brin-
gen. Es resultierten
Embryonen ohne die
typischen 64 Urge-
schlechtszellen, wel-
che normalerweise al-
lein die Granula be-
sitzen. Es ist hier
also zur Bildung einer
asexuellen Larve ge-
kommen, wie sie vor-
hin geschildert, nor-
mal bei den parasiti-
schen Hymenopteren
vorkommt. DiesesRe-
sultat ist insofern

auchnochbemerkens- Abb.15a, b. a ZweikernigePolzellen 1mMomt>n(§, deszl{eder-

wert i eintrittes in das Ei. Aufnahme des sekundiiren Keim-
’ al‘s eine sonst hautblastems durch die Blastodermzellen. (Chironomus.)

als omnlpotent ange- b Frontalschnitt durch ein Ei mit fast vollendetem

. . Durchbruch der Urgeschlechtszellen durch das Blasto-

sehene KEizelle nicht derm. bld Blastoderm. (Nach Hasper.)

. . . Abbildungserklirung wie 14a, b.

imstande ist, die ent- ¢ ’

fernten generativen Anteile zu ersetzen. Bei den Tieren mit

Keimbahn scheint also eine Regeneration der Keimbahn selbst

SN N N

Abb. 16. Polzellen von Musca. (Nach Noack.)

in den frithesten Stadien ausgeschlossen zu sein. Die Entwick-
lung ist so hochgradig determiniert, daB sich daraus auch die
Wirkungslosigkeit der Kastration auf die sekundiaren Merkmale
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bei den Insecten beispielsweise erklart, worauf wir noch zuriick-
kommen werden.

Wir miissen nun noch der interessanten Keimbahn der Ceci-
domyidenlarven unsere Aufmerksamkeit schenken.

Es handelt sich hier um die parthenogenetische Entwicklung
einer Gallmiicke Miastor (Kahle, Hegner). Schon im unbefruch-
teten Ei sicht man an einem Pol eine besondere Plasmaart, das
Polplasma (Abb. 17a, pPl). Am entgegengesetzten Pol liegt eine
syncytiale Ansammlung von 20 Nahrzellen (Korschelt und spater
Grol}). Nach der AusstoBung der Richtungskérper beginnen die
Furchungsteilungen, bei denen unter den Insecten keine Zellgrenzen
auftreten. Im 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). Dieses Plasma trennt sich
dann mit seinem Kern von dem Rest des Fies und ist die Ur-
geschlechtszelle (Abb. 17). Die iibrigen Kerne bilden dann mit
dem Plasma des Eies in der fir die Insecten typischen Weise
Keimblatter und Organe des Embryos, wéhrend die Urgeschlechts-
zelle sich auf vier Zellen vermehrt. Genauer spielt sich die
Kernteilung folgendermaBen 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, daB die centrale Plasmamasse wieder in den
Eidotter zuriicktritt, wihrend der distale dunkel granulierte Teil
die erste Urgeschlechtszelle darstellt. Wahrend nun die sieben
somatischen Zellen sich in 14 teilen, bleibt sie im Ruhestadium,
und erst wenn 28 Zellen durch Teilung hervorgegangen sind, teilt
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
Teilungsruhe 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, dall eine Keimbahn bei
Nematoden, Pfeilwiirmern und vielen Arthropoden festgestellt



Abb. 17a—d. Die Keimbahn der Gallmiicke Miastor. a Das Ei mit Nihrzellen ne, dem Kern gv

und dem Polplasma pPl. b Die ersten Furchungsstadien mit der I., III., IV. Teilungsfigur.

pb Richtungskorper, cMp das zu eliminierende Chromatin. ¢ Spiteres Furchungsstadium.

¢R Reste des Eliminationschromatins, ¢ Protoplasmaansammlung, pge abgesonderte Ur-

geschlechtszelle. d Nach der Bildung des Blastoderms c¢. odg die Ureier, R Chromatinreste.
e Nach der Segmentierung des Keimes. (Nach Hegner.)
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worden ist. Dagegen sind bei Echinodermen, Anneliden, Tuni-
caten und den meisten Vertebraten Keimzellbahnen nicht mit
Sicherheit beobachtet worden. Hier scheinen die Blastomeren
sich aulerlich sichtbar erst in spéteren Stadien in somatische
und generative Elemente zu spalten. Der Zeitpunkt dieser Spal-
tung unterliegt scheinbar einer gewissen Variabilitdt und ist wohl

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

Nach Rubaschkin mufl die Keimbahnlehre sich bei Sauge-
tieren auf morphologische Besonderheiten des Zellprotoplasmas
stiitzen: es ist das der Chondriosomenapparat. Beim Meerschwein-



Die Keimbahn. 33

chen hat Rubaschkin diese Verhaltnisse eingehend studiert.
Wiahrend des Furchungsprozesses sind alle Zellen gleich, und haben
nicht wie bei Ascaris u. a. verschiedene charakteristische Merk-
male. Uberall finden sich kérnige Chondriosomen. Wahrend
der Keimblitterbildung nun verlieren immer mehr Zellen diese
Eigentiimlichkeit, ihre Chondriosomen werden fadig; nur diese
Zellen bilden das &uBere Keimblatt und spater die Mehrzahl
der Zellen des mittleren und inneren Keimblattes; andere bleiben
undifferenziert. Die Zahl der undifferenzierten Zellen vermindert
sich immer mehr, indem diese den Charakter von somatischen
Zellen annehmen (siehe Schema Abb. 18). Im Stadium der Meso-
dermsegmentierung sind undifferenzierte Zellen nur in einem ein-
zigen Abschnitt des Embryos, nimlich im hintersten Teil (hinter
dem Primitivstreifenende), vorhanden. Nur wenige den Blasto-
meren homologe Zellen bleiben also iibrig. Diese sind als Urge-
schlechtszellen zu bezeichnen. Sie erleben keine weitere Differen-
zierung, und bleiben eine Zeitlang im Entoder m liegen, wandern
dann aus dem letzteren in dasMesenterium aus und gelangen schlief3-
lich in das Keimepithel des Wolffschen Kérpers, wo sich dieKeim-
driise 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 Rubaschkin nicht, was allerdings von einer
Reihe von neueren Autoren (van Beek u. a.) bestritten wird.

Die Ausfithrungen iiber die Keimbahn zeigen uns, daBl das
Material fiir die neue Generation in den Keimzellen von Anfang
an unvermindert beiseitegestellt wird, und daB somatische Zellen
auch in fritheren Entwicklungsstadien sie nicht zu ersetzen ver-
mogen (Hegner, Reagan).

Die die Keimzellen oft kennzeichnenden Einlagerungen in Form
von besonderen Protoplasmasubstanzen, die ,,Keimbahn bestim-
mer‘‘, oder die volle Erhaltung des Chromatins im Gegensatz zu
derDiminution der Somazellen, machen uns dieKeimzellen vonvorn-
berein in der Entwicklung als etwas Besonderes kenntlich. Diese
sind gewissermaflen von Beginn der Existenz in einem Individual-
cyclus bis zum Ende desselben ,,von verbrauchender physio-
logischer Aktivitit dispensiert und funktionieren nur insoweit,
als der erhaltende, sozusagen egoistische, Stoffwechsel ihnen natiir-
lich eigen ist*“ (Goldschmidt). Damit kommen wir auf die

Harms, Kérper und Keimzellen. 3a
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Grundbedeutung der Sexualitét, die urspriinglich darin ausgedriickt
ist, daB3, wie wir es bei der Keimbahn sahen, sich hochdifferenzierte
Zellen, diedem Tode am Ende des Cyclus verfallen sind, friih von den
Keimzellen absondern, die ihrerseits alle individualcyclische Ten-
denzenbewahren,ohnedafsiejedem natiirlichenTodeanheimfallen.
In der Entwicklung der Tiere macht sich nun dieTendenz bemerk
bar, das Entwicklungsgeschehen in starrer Richtung verlaufen zu
lassen. Die ganze Entwicklung eines Tiereskann so gesetzmi Big und
zwangsldufig sich abspielen, daB siedeterminiertwird 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 birnférmige Eier, die
den Nachweis ermoglichten, daB3 bei ihnen die Langsachse der
urspriinglich in Kegelform der Rhachis ansitzenden Oocyte zur
Polaritatsachse des reifen Eies, der von der Rhachis abgewandte
und somit der Eir6hrenwand anliegende stumpfe Oocytenpol zum
animalen Pol des reifen Eies wird. Die Polaritét 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 spéter
aufzufindenden Symmetrie-Ebenen eines Tieres erst durch diese
festgelegt. Ist allerdings eine parthenogenetische Entwicklung
moglich, so miissen auch in der unbefruchteten Eizelle schon bei
Tieren, die iiberhaupt eine Determination aufweisen, die Achsen-
beziehungen des spateren Embryos nachzuweisen sein. Immerhin
laBt 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, daf} die Furchung an und fiir sich schon durch den Dotter-
gehalt der Eier verschieden sein muB. Wir unterscheiden Fur-
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chungen mit determinativem Charakter und solche mit nicht-
determinativem Charakter. Im ersten Falle finden wir schon im
befruchteten, aber noch ungefurchten Ei bestimmte Regionen des
Eiplasmas, sogenannte organbildende Keimbezirke (His), die
durch verschiedenen Inhalt an Nahrungsdottersubstanzen, durch
das Vorhandensein oder Fehlen bestimmter Pigmente, durch
hellere oder triibkérnige Beschaffenheit des Protoplasmas, durch
die Anwesenheit feinster mit bestimmten Farbungsmethoden 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 Anfingen. Wir kénnen wohl heute schon sagen, daBl wir es
hier mit formativen Stoffen der Entwicklung oder mit enzym-
ahnlichen Kérpern zu tun haben, die schon in den allerfriithesten
Stadien der Entwicklung gewissermaBen diese selbst préaformieren.

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.V 08 (1924) auch in Froscheiern feststellen. Bei60° Hitze,
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 auBlerdem noch gewisse Stellen des Plasmas vor, die als
Oxydasecentren bezeichnet werden. Der Eikern selbst gibt nie die
Oxydasereaktion. Fiir das Formbildungsproblem wéihrend der
Furchung spielen diese Centren sicher eine Rolle.

Versuche mit «-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 lingerer Wirkung erfolgt schwache
diffuse Farbung des Protoplasmas, dagegen keine des Kernes. Bei
groBeren Eiern tritt vollige Blaufarbung ein, nur der Kern bleibt
hell, weil das Ganze mit Dotterkernsubstanz erfiillt ist. Bei noch
groBBeren Eiern (Schnitte) tritt die Reaktion im Eiplasma ein,
das zwischen den Dotterplittchen verstreut ist. Kreisformige
Stellen mit intensiv gefirbtem ,,Oxydationscentrum® lassen sich
jetzt nachweisen. Das Ferment gehort zu den ,,Oxydonen® im

3*
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Sinne Battellis (60° Hitze, Alkohol, Trypsin vernichten die Re-
aktion). Das Hauptergebnis ist also, daB sich intensive oxy-
dierende Vorgénge in der Dotterkernsubstanz abspielen, wihrend
der Kern keine oxydierende Wirkung hat.

Beim Frosch lieB sich auf experimentellem Wege sogar fest-
stellen, dal 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/,, 1/,,
3/, bis 2 Stunden nach Zusatz des Samens verursachte und dann
die weitere Entwicklung des iiberlebenden Eiteiles studierte. Es
stellte sich dabei heraus, dal bis 3/, Stunden nach Zusatz des
Samens stets ganze und normale Embryonen aus dem iiberlebenden
Eiteil hervorgingen. Bis dahin ist das Spermatozoon noch gar
nicht in die Eihiille eingedrungen, sondern hat erst die Gallert-
hiille durchsetzt. Eine Stunde nach Zusatz des Samens ist aber
die Befruchtung wirklich eingetreten, und die Anstichversuche
beginnen jetzt andere Resultate zu liefern. Zu Anfang sind die
Embryonen zwar nur leicht asymmetrisch gebildet; sind aber
11/, bis 2 Stunden nach Zusatz des Samens verstrichen, so erhalt
man nach Abtétung der einen Eihdlfte halbe Embryonen, genau
80, wie wenn man eine der beiden ersten Blastomeren ausgeschaltet
hétte. Das Froschei kann also selbst, nachdem das Spermatozoon
eingedrungen ist, aber noch keine Vereinigung mit dem Eikern
stattgefunden hat, seinen defekten Bau uraregulieren. Ist dagegen
einmal wirklich das Stadium der befruchteten Eizelle erreicht,
80 ist damit auch der Beginn der Determination gegeben.

Charakteristisch fir die determinierte Furchung ist, dafl die
schon am Ei zu unterscheidenden Substanzen schéarfer durch die
Furchung voneinander getrennt werden. Manfindet sie dannin den-
jenigen Blastomeren wieder, in denéen wir auch die Anlage einzelner
Organe schon erkennen kénnen. BeiAscidien(Abb.19a,b) und auch
nachweisbar bei Amphibien, wahrscheinlich auch bei den iibrigen
Wirbeltieren, haben wir in der befruchteten Eizelle, also von da
an, wenn das Spermatozoon eindringt, bestimmte Cytoplasma-
differenzierungen. 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. Dariiber entwickelt sich nach dem animalen Pol zu
eine helle Plasmazone durch das weibliche Ferment, das aus dem
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Zusammenbruch des Keimblischens entsteht. Im zweiten Fur-
chungsstadium entstehen weitere Bezirke, auf die wir spiter die
wichtigen Organsysteme des Organismus zuriickfithren kénnen.
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 spitere Ectoderm, aus einer anderen die
Neurochordalplatte hervor.

Wir sehen, dafl schon in der befruchteten Eizelle die wich-
tigsten Stoffe vorhanden sind, die die gesamte Unterlage fiir die
verschiedene Differenzierung tragen. Das sind Stoffe, die sich ledig-
lich im Plasma befinden, und die wie Fermente, Oxydasen oder

Abb. 19a, b. Ei und 2. Blastomerenstadium von Cynthia partita. Schema (verindert nach

Conklin), an animaler Pol, veg vegetativer Pol, v vorne, k» hinten. gk gelber Halbmond

(spiateres Mesenchym und Myoblast), Aplhelle Plasmazone (spiter Ectoderm). & lichtgrauer
Halbmond (spatere Neurochordalplatte), en spéiteres Entoderm.

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

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

Harms, Korper und Keimzellen. 3b
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(Brachet 1923) zerstort. 24 Stunden nach dem Stich werden
die betreffenden Zellpartien als Extraovat ausgestoBen, wihrend
die Entwicklung im {iibrigen ungestort weitergeht. Die mittlere
Partie des Halbmondes entspricht dem spéteren Vorderhirn, das
je nach der Intensitat des Eingriffes vollstindig fehlen oder rudi-
mentar entwickelt sein kann. Wird eines der Seitenhorner zer-
stort, so schlieit sich der Blastoporus nicht; es entwickeln sich
so Spinae bifidae, deren eine Halfte jedoch — je nach dem Grade
der Zerstéorung — ganz fehlen kann oder mangelhaft ausgebildet
ist. Die organbildenden Substanzen fiir Zentralnervensystem und
Chorda sind also schon im befruchteten Ei in Gestalt des grauen
Halbmondes vorhanden.

Bei Eiern, die dem echten Determinationstypus angehoren,
fehlt, soviel wir wissen, jegliches Regulationsvermégen, d. h. die
Fahigkeit, Storungen oder Verluste durch Umarbeitung des Keimes
auszugleichen(PostgenerationnachRoux).DieBlastomerensind
in diesem Falle 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 fiir Enzyme halten kénnen, fiir ein bestimmtes Schicksal
determinjert. Die Stadien der Embryonalentwicklung werden
hier meist sehr rasch durchlaufen, da die ganze Embryonalent-
wicklung sich gesetzm#Big regelt durch den bei vielen Tieren starr
gewordenen Chromosomenmechanismus.

Bei allen Tieren mit extrem determinierter Entwicklung sind
die Chromosomengarnituren gewdhnlich scharf individualisiert,
und es ist daher die Annahme berechtigt, dal 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 diir-
fen, wie wir sie bei Tieren finden, deren Entwicklung durch ein
dafiir spezialisiertes Organsystem gelenkt wird, namlich das inkre-
torische System.

Die Annahme, dafl 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 Primire,
welches Differenzierungen auslost, 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
Harms prizisiert worden in seinen Untersuchungen iiber die
Abhéngigkeit der secundiren Geschlechtsmerkmale von den
priméren.

Die Geschlechtschromosomen eignen sich besonders gut zur
Feststellung des Erbvorganges im Embryo und kénnen uns da-
her auch besonders klar, eine Vorstellung von der Wirkungsweise
der Chromosomen zu geben. Bei Tieren mit determinierter Ent-
wicklung, namentlich bei Insecten, wissen wir, dafl 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, daf
wir die Geschlechtschromosomen wohl als Trager geschlechts-
bestimmender Enzymerreger annehmen kénnen. 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 Organismus, also das Soma, doppelt
geschlechtlich angelegt, wie das die Versuche von Goldschmidt
an Lymantria dispar ergeben haben. Das dominierende Geschlecht
kommt nun einfach so zur Differenzierung, dafl entweder ein ménn-
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 eingestellt, auch
Eingeschlechtlichkeit des Geleges ergeben kann. Da bei diesen
Kreuzungen nur ein Geschlechtsenzym voll wirksam wird, das
andere zunichst partiell oder schlieBlich ganz ausfillt, 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 dhnlich verlaufende Prozesse
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angewandt werden darf. KEs ist daher besser, den schon von
Driesch vorgeschlagenen Namen ,,aktivierende Stoffe‘‘ oder
noch besser, wie ich vorschlagen méchte, ,,Harmenzyme‘* anzu-
wenden, da wir dann eine dem Begriff ,,Harmozone* der inkre-
torischen Driisen entsprechende Bezeichnung hitten.

Die Furchung mit nicht determinativem Charakter ist dadurch
gekennzeichnet, dafl alle Differenzierungsprozesse, welche zur Bil-
dung der Keimblatter oder bestimmter Organanlagen fiihren, erst
verhaltnism&Big spit an einem aus zahlreichen Zellen bestehenden
Keim einsetzen. Der Embryo besteht also wihrend 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 unmdglich, am ungefurchten Ei bestimmte organ-
bildende Keimbezirke wahrzunehmen. Charakteristisch fiir alle
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 anpassungsfihig.

In gewisser Beziehung zur determinierten oder nichtdeter-
minjerten Entwicklung steht nun weiterhin die Festlegung der
Achsenverhéltnisse des Keimes, welche sich aus der wechsel-
seitigen Beziehung der Blastomeren ergeben; denn wir miissen
bedenken, daB alle in der Natur vorkommenden extremen Pro-
zesse einmal sich aus einfachen herausdifferenziert haben. So
mull man auch von vornherein annehmen, daB die streng deter-
minierte Entwicklung sich aus der nichtdeterminierten allméhlich
herausdifferenziert hat.

Den ersten Schritt zu einer Determination bedeutet immer
die Festlegung der Achsenbeziehungen in der befruchteten Eizelle
oder in den ersten Furchungsstadien. Weiterhin sehen wir
dann, daB3 eine Determination in der Richtung eintritt, daB sich
bei allen Metazoen mehr oder weniger frith von den somatischen
Zellen die Generationszellen absondern, und daB zunichst einmal
in der Entwicklung eine Keimbahn festzulegen ist. Das ist der
zweite Schritt zur determinierten Entwicklung.
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Eineweitere wichtige Frage ist nun die nach der Bedeutung von
Kern und Cytoplasma bei der Entwicklung, oder letzten Endes die
Rolle beider wihrend 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 Gentriger bezeichnet. Bei den
Geschlechtschromosomen wird dariiber noch weiteres zu sagen
sein. Tatsache scheint mir zu sein, da3 sie uns oft einen iiber-
raschend klaren Einblick in die Mechanik der Vererbung geben,
trotzdem sind sie nur der physiologisch-chemische Niederschlag
fiir das Gesamtgeschehen in der Zelle. Das zeigt uns schon die
Kernplasmarelation (K/P) von R. Hertwig und Heidenhain.
Nach Riickert (1892) und Goldsch midt (1904) spielen die Kern-
substanzen, speziell das Chromatin, wihrend der Wachstums-
periode der Eier eine groBe Rolle. Sie beeinflussen alle Vor-
gange im Cytoplasma.

Die Wachstumsperiode zeigt die physiologisch intensivste
Tatigkeit. Sie gibt sich morphologisch in der 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 gewissermallen gereinigt oder frei von Stoffwechselprodukten
in das befruchtete Ei eingehen. Der Kern ist vor den Reife-
teilungen riesengrofl. 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 Vorginge in den Keimzellen
vergegenwirtigen, besonders im Hinblick auf die organbildende
Substanz, so hat R. Hertwig bis zu einem gewissen Grade recht,
wenn er sagt, die Ausfithrung 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 vernachlissigt 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 wih-
rend der Entwicklung zeigt uns nun, daf} die erste Entwicklungs-
periode eineLeistung desProtoplasmasalleinist. DasPlasma enthalt
also Entwicklungsfak-
toren erster Gréf3e, so-
mitkonnen wirmit Held
sagen, dall auch der
Stoffwechsel als solcher
vererbt wird (Rassen-
geruch, Blutart usw.).
Die Definition der Erb-
lichkeit mul3 daher fol-
gendermallen erweitert
werden: sie ist die
Ubertragung einer be-
stimmtenOrganisation,
inwelcher alleBestand-
teile der Zelle, ihres
Kernes sowohl wieihres
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 machen das Vererbungsproblem im Innersten aus.” Befruch-
tung sowohl wie Vererbung sind also als ein chemisches oder ein
Substanzproblem aufzufassen. Diese Ansicht vertritt auch Fick
1924. DalB es sich hier um Eiweilstoffe in der Hauptsache han-
delt, das machen schon die alten Miescherschen Untersuchungen
an Spermatozoenkdpfen wahrscheinlich, in denen er 95 vH. nu-
cleinsaures Protamin fand; dafiir spricht weiter der Boverische
Befund vom Qualititsunterschied der Chromosomen wie auch
die Untersuchungen von Zoja, Meves und Held, die den An-

Abb. 20a,
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Abb. 20a—e. Fiinf Stadien der Oogenese von Proteus zur Demonstration der Umwand-
lungen in Plasma und Kern. d und e schwiicher vergroBert als a—c. (Nach Jorgensen.)
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teil der Plastosomen bei der Befruchtung feststellten (Abb. 21).
Ist die Samenzelle eingedrungen, so vermehren sich zuerst die
Eiplasmosomen, das ist das erste Signal, dal die miitterliche
Zelle dem Einflufl des Spermatozoons erlegen ist. Das Spermato-

Abb. 21 a—e. Befruchtung des Pferdespulwurms. Anteil des Protoplasmas. (Nach H. Held.)

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 Eizelle. Durch
Zusammenlagerung der weiblichen und ménnlichen 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 kithnen Schema von C. Rabl
sollen auch die Plasmosomen genau wie die Chromosomen re-
duziert werden bei der Keimzellenbildung.

‘Das Wesen der Befruchtung ist also nicht in einem Verschmel-
zungsprozel zu suchen, sondern in einem Ersatz einer bestimmten
Menge weiblicher (miitterlicher) Zellbestandteile durch ménnliche
(vaterliche). Die Chromosomen sind also nicht allein die Tréger der
Erbsubstanz; dafiir sprechen auch die neuen Untersuchungen von
Kniep und Burgeff an Mucorineen. Das zeigen weiter Versuche
von Kestner, der die Spermien vom Frosch kurze Zeit mit salpe-
tersaurem Silber behandelte. Nach Befruchtung normaler Eizellen
mit diesen Samenfiaden traten Stérungen 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 zerstért worden
und damit auch die Plasmosomen.

Nach Wolff und Oswald ist das Wesen der Befruchtung in
einer Wirkung von Fermenten zu suchen. Bei Amphibien sind
tatsichlich zwei Fermente nachgewiesen worden, eine Peroxydase
und eine Katalase, worauf auch die neuen Untersuchungen von
Voss hindeuten. Es hat sich dabei ergeben, dafl 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 Eizelle 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, daB3 auch bei den Samenzellen des Menschen Oxydasen
in der Plasmabhiille vorhanden sind.

Bemerkenswert ist, daB Yoyet-Lavergne (1925) bei ge-
schlechtlich #uBerlich so gut wie gar nicht differenzierten Gre-
garinen (Nina gracilis, Gregarina polymorpha, cuneata, Steinina
ovalis usw.) ein Chondriom feststellte im Cytoplasma, das im
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ménnlichen Gamonten selbst bei isogamen Formen aus zahl-
reicheren und gedrungener gebauten Elementen als im weiblichen
bestand. Das ménnliche Chondriom ist auBerdem basophil, rei-
cher an Phosphor, es bindet energischer Eisen, Osmium wund
Fuchsin als das weibliche, das schwach oxyphil ist. Im 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 ausgesprochenes
kolloidales Gebilde mit zahllosen inneren Spannungsflichen.

Im Gegensatz zu der herrschenden Chromosomenlehre spricht
Fick 1924 geradezu aus, daB die Chromosomen nicht die Ver-
erbungstréger sind, sondern die Fermente sind die Erbeinheiten.

¢) 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 da3 die Tiere fast nur eine isolierte
Keimdriise darstellen. Wir beobachten das bei den parasitdren
Plattwiirmern, wo schlieBlich der Bandwurm im Reifestadium nur
noch eine zwitterige Keimdriise darstellt. Wir sehen das auch bei
Nematoden, wo z.B. die Sphaerularia bombi nur noch als win-
ziges Tierchen dem michtigen Uterus anhingt.

Hierher gehoren auch die zahlreichen Falle von Zwergménn-
chen, wie wir sie bei den Cirripedien, bei Bonellia 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 erméglichen.

Die stockbildenden Tiere, die wir als geweblich verkniipfte
polyindividuelle Gesamtcyclen bezeichnen kénnen, lassen zuerst,
wie bei den Célenteraten, 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 solitdren Bienen haben. Die Hummeln
zeigen schon in unserem Klima den psychisch verkniipften poly-
individuellen Gesamtcyclus deutlich ausgepriagt. Die im Herbst
geborene und befruchtete Konigin griindet im Frithjahr solitar
eine neue Familie, bestehend aus sogenannten Arbeiterinnen, die
verkiimmerte Weibchen sind. Die Arbeiterinnen haben ver-
kiimmerte Geschlechtsorgane, so dafl bei ihnen potentiell nur ein
somatischer Individualcyclus in Erscheinung tritt. Die Ovarien
sind allerdings nicht als funktionslose Organe zu bezeichnen, weil

Abb. 22. Jahrescyclus einer Hummelfamilie. §------- Minnchenkurve. Tod tritt nach
der Begattung ein. & unbefruchtetes Weibchen. ® befruchtetes Weibchen. Q Arbeiterin.
(Original.)

eine rege Eibildung erfolgt. Die Eier werden aber stéindig resorbiert
und wirken so stoffwechselférdernd, gleichsam inkretorisch. In
Ausnahmefillen kénnen sich aber die Geschlechtsorgane entwickeln,
und dann werden wie bei den Bienen nur Mannchen auf partheno-
genetischem Wege erzeugt. Im Herbst ist der Gesamtcyclus ab-
gelaufen, und die alte Kénigin mitsamt den Arbeiterinnen und
Msnnchen stirbt ab. 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
Gesamteyclus bis zu einem Extrem ausgepragt. Die sogenannte
Koénigin, 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 nach.

Generations- und Somazellen sind funktionell auf zwei Formen
verteilt, die in getrennten Ko6rpern nur psychisch im sogenannten
Staate verkniipft erst wieder eine Einheit bilden.

Der Polymorphismus kommt durch einen eigenartigen Erb-
mechanismus zustande, den wir allerdings erst genauer bei den
sozialen Hymenopteren kennen.

Die Konigin erzeugt hier aus befruchteten Eiern neue Koni-
ginnen und Arbeiterinnen, dagegen gehen aus unbefruchteten
Eiern der Konigin oder auch der Arbeiterinnen nur Mannchen
hervor, die die haploide Chromosomenzahl haben.

Die Verkiimmerung der Geschlechtsorgane scheint bei Ter-
miten und sozialen Hymenopteren durch besondere Fiitterung
der Larven erzielt zu werden, denn die Bienen konnen aus ganz
jungen Arbeiterinneneiern noch Kéniginnen in einer Weiselwiege
heranziehen. Wie die Verkiimmerung der Geschlechtsorgane ver-
ursacht wird, 1aBt sich einstweilen nur vermuten. Es scheinen hier
die bei Insecten hiufigen intracelluliren Symbionten im Spiele zu
sein, die bei Arbeiterinnen in extremer Weise wachsen und auf die
Keimdriisenanlage driicken und so diese zur Verkiimmerung
bringen. Die Termitenarbeiterinnen, rudimentére 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

withrend der progressiven Periode des Tieres

bis zur Reife der miinnlichen und weiblichen
Keimdriise.

a) Wirbellose Tiere.

Es bleibt uns nun noch iibrig, zunichst bei den Wirbellosen
das Schicksal der Urgeschlechtszellen weiter bis zur Keimdriise zu
verfolgen. Liickenlos ist diese Ableitung erst bei wenigen Formen
durchgefiihrt, und naturgemiB bei denjenigen, die eine Keim-
bahn aufweisen. Es liegen #ltere Untersuchungen vor von Grob-
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 Chironomus (Arthropoden)
erstrecken, so sind immerhin schon ge-
wisse Schliisse auf den Ablauf der Diffe-
renzierung zuldssig. Ich gehe zuerst auf
die Differenzierung bei Cyclops ein.

Bei den Copepoden bleiben die beiden
Urgeschlechtszellen, die von einigen glat-
ten Mesenchymzellen umhiillt 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 Geschlechtsdriisen hervor. Aus dem
Mesenchym leiten sich die Hiillen der
Gonaden ab und spater die Anfangs-
abschnitte der Ausfithrwege.

Wenn sich dann bei den Copepoden
die sekundaren Geschlechtscharaktere aus-
bilden (2. Antenne, Greiffuf), 148t sich
auch die Differenzierungsrichtung der Ge-
schlechtszellen in ménnliche und weibliche
Elemente unterscheiden.

Bei den meist schlauchférmigen Ge-
schlechtsdriisen der Wirbellosen (Abb. 23)
laBt sich eine mehr oder weniger kon-
tinuierliche regionale Geschlechtszellen-
bildung verfolgen. Wir unterscheiden in
dem Schlauche eine K eimzone, eine Wachs-
tumszone, eine Reifungszone. Die Rei-
‘fungszone ist mit Oogonien bzw. Sper-
matogonien angefiillt und hat meist einen
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Abb. 23. Eierstock einer Da-
phnide “(Side crystallina). ei
Oocyten, eil Eileiter, Kgr Keim-
gruppen, k! Keimlager, nkNihr-
kammer, nz Nihrzellen.
(Nach A. Weismann.)

4
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syncytialen Charakter, das gilt namentlich fiir die Anfangsteile
der Ovarien der Arthropoden und fiir die Hoden 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 Plasmamasse (Versonsche
Zelle oder Cytophor [Abb. 24]) in Gruppen miteinander in syn-

Abb. 24. GroBe Versonsche Zelle aus dem Hoden von Gastropacha rubi mit Spermato-
gonien (sp.g) und 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 spiter ge-
nauer beschrieben werden soll, in Beziehung gebracht werden
konnte. Wir wollen daher kurz erortern, wie sich die Verson-
sche Zelle ableitet, um darauf Bezug nehmen zu kénnen.

Die Versonsche Zelle kommt bei Lepidopteren, Neuropteren
und Hemipteren vor. Es handelt sich um eine grofle protoplasma-
reiche Zelle, welcher, wie bei dem gleich zu besprechenden Cyto-
phor, viele Keimzellen an- und eingelagert sind. Wahrscheinlich
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hat diese Zelle eine ernihrende Funktion. La Valette St.-
George fallt diese Zelle als eine umgewandelte Spermatogonie
auf. Sie entwickelt sich aus einer kleinen Spermatogonie zu einer
Stiitz- und Erndhrungszelle 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 spiater entwickelt, so
daB hier zweierlei alimentire Zellen vorkommen.

Auch im Ovarium anderer Insecten findet man der Verson-
schen Zelle ahnliche Bildungen. Zu ihnen stehen die Oogonien in
demselben Verhiltnis wie die Spermatogonien. Man wird aber alle
diesen Zellen wohl nur eine nutritive Funktion zuschreiben kénnen,
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 Biindeln vereinigt, in deren Mitte eine un-
formige Protoplasmamasse liegt, und an deren Oberfliche die
Spermatocyten oder Spermatiden dicht gedringt hiéngen. Auch
bei den Araneen sind die Spermatocyten durch eine gemeinsame
Protoplasmamasse, dem sogenannten Cytophor, miteinander ver-
einigt. Der Cytophor kann auch bei Anneliden 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 daf3 der
Ursprung der alimentéiren Zellen ziemlich klar und eindeutig ist.
Thre Bedeutung ist nach Korschelt und Heider darin zu suchen,
daB sie Nahrsubstanzen fiir die mit der Zelle in Verbindung
stehenden Geschlechtszellen zuleiten.

Auch bei Sagitta sind neuerdings die Umwandlungsprozesse
von der indifferenten Keimanlage bis zur m#nnlichen oder
weiblichen Keimdriise eingehend verfolgt worden. Wir miissen
dabei zuriickgehen auf die schon erwéhnten zwei Urgeschlechts-
zellen (Abb. 25a). Diese beiden Zellen teilen sich zunéachst 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*
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O. Hertwig schon feststellte und wie das Buchner bestatigte,

in dem Gastrulastadium auf. Beziiglich ihrer Keimungsenergie

konnte Buchmner feststellen, daf3 zwei von diesen Zellen gleiche

Eigenschaften besitzen. Sie ordnen sich zunichst in einer Reihe

an, und wenn sich dann die Entodermfalten entwickeln, werden

zwei Zellen durch sie nach rechts, zwei nach der linken Koérper-

halfte hingedrangt. Nach O. Hertwig gelangen ‘die beiden mitt-

leren Zellen schwanzwarts und ergeben Hoden, die aulleren wan-

dern kopfwirts und liefern Ovarien. Nennen wir die vier Zellen

entsprechend der Keimbahnzellkette a—a, b—b, so wiirden auf

jeder Seite ein Paar gleiche Zellen sich befinden, aus denen aber

ungleiche Driisen entstehen. Elpatiewsky, der ebenfalls die

Keimbahn bei Sagitta

untersuchte, glaubt, dafl

die Viererreihe durch

Schrigstellung der Spin-

del und Umordnung sich

so anordnet, daf} an einer

Seite a—b, an der ande-

renb—avorhandenwére.

Abb. 25a, b. Schnitt durch die Gastrula von Sagitta. DannwiirdenalsodieHo-

(Nach Hertwig.) denausb—-b, die Ovarien

aus a—a entstehen, also aus Zellen gleicher Eigenschaft. Buchner

tritt dieser Auffassung entgegen, er spricht mit Bestimmtheit aus,

»»daB ungleiche Driisen von Zellen mit, soweit wir augenblicklich

sehen konnen, gleichen Eigenschaften entstehen. Die jungen

Oogonien sowohl wie Spermatogonien sind nun in den ersten

Stadien der Driisenbildung nicht voneinander zu unterscheiden,

soda3 Buchner glaubt, dal auch Sagitta nicht fiir das Problem
der Geschlechtsbestimmung an sich beitragen konnte.

Auf jeden Fall scheint mir aber bemerkenswert zu sein, dal3
wir hier einen Fall vor uns haben, wo aus einer einzigen Keim-
bahnzelle ménnliche und weibliche Deszendenten hervorgehen, so
daB hier tatsichlich ein indifferentes Stadium mit voller Sicher-
heit festgestellt worden ist. Die weitere Ausgestaltung der jungen
ménnlichen und weiblichen Urkeimzellen hat Buchner infolge
Materialmangels nicht weiter untersuchen koénnen, sodafl die
interessanten Beziehungen zwischen Ovar beispielsweise und dem
Spermoviduct noch unklar blieben.



Wirbellose Tiere. 53

Wir miissen nun wieder zuriickgreifen auf die verschiedenen
Arten der Bildung eines Ovars oder eines Hodens bei den Wirbel-
losen. Wir sahen, daf} eine lokalisierte Entstehung der Keimzellen
bei den Coélenteraten schon eingetreten war. Auch bei den Wiir-
mern treffen wir schon Zusténde einer wohl umgrenzten Organ-

bildung neben diffuser
Keimzellbildung. Eigen-
artig ist, dall bei den
méannlichen Geschlechts-
zellen viel frither eine
Organbildung auftritt, als
bei den weiblichen.
Eine eigentliche diffuse
Samenzellbildung kommt
vor allem bei den Pori-
feren vor. Die Hoden-
bildung bahnt sich bei
der Hydra schon an, wo
es dicht unter den Ten-
takeln zu einer Vermeh-
rung der subepithelialen
Zellen kommt, die schlief3-
lich so stark angehiuft
werden, dall sich das
bekannte mammaformige
Organ bildet (Abb. 26).
Bei allen Colomticren
leiten sich Hoden und
Ovarien vom Colomepi-
thel ab.
BeidenzwittrigenTur-
bellarien und auch bei
den ihnen verwandten

Abb. 26. Lingsschritt einer Hydra, die sich in ge-
schlechtlicher und ungeschlechtlicher Fortpflanzung
befindet; in etwas schematisierter Darstellung nach
einem Schnitt gezeichnet, welcher gleichzeitig mehrere
Hoden (¢) in etwas verschiedenen Entwicklungs-
stadien, ein Ovarium (ov) und eine Knospe zeigte.
(Nach Aders.) fp FuBiplatte, kn Knospe, m Mund-
offnung, te Tentakel.

parasitischen Plattwiirmern finden wir zum ersten Male bei
Regulationstieren wohlumgrenzte Keimdriisen in Form von
Hoden und Ovarialbldschen, die auch paarig seitlich im Kérper
auftreten. Sie liegen im Parenchym, von diesem durch eine
Bindegewebslamelle abgegrenzt. Die Wand der Bliaschen ist mit
Urkeimzellen — Spermatogonien und Oogonien — ausgekleidet,
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die in das Innere der Blaschen bei der Reifung vorriicken. Aus-
fithrkanile, die durch das Parenchym hindurchfiihren, leiten die
reifen Eier und Spermatozoen nach auBen. Mit den Ovarien ist
zunéchst der Dotterstock verbunden, der aber bald selbstindig

Abb. 27. Ovarium von Lumbricus. Ez Eizellen, P.ep Peri-
tonealepithel. (Original.)

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

Die Hoden
und Ovarialblas-
chen der Plathel-
minthen stellen
die Urform der
Keimdriisen al-
ler tibrigen bi-
lateralsymmetri-
schen Metazoen
dar. Nach der
Langschen Go-
nocéltheorie sind
sie es, die in ih-
rer serialen paa-
rigen Anordnung
die paarigen C6-
lomséackchen der
einzelnen  Seg-
mente der An-
neliden bilden.

Gehen wir zu-
nichst auf die
Hoden und Ova-
rien der Colom-

tiere naher ein, so finden wir zum ersten Male bei den Anneliden
fest umgrenzte ménnliche oder weibliche Keimzellager, die sich als
Wucherungen des Peritonealepithels entwickeln. Die Wucherungen
sind gewthnlich an ihrer basalen Partie von Peritonealepithel
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iiberzogen, wihrend an der apicalen Partie die groBen Spermato-
cyten oder Oocyten direkt in die Leibeshohle fallen kénnen, um
dort zu reifen. Bei den Oligochacten und Hirudineen wird die
UmschlieBung von der Peritoneallamelle beim Ovarium eine voll-
standige (Abb. 27), und es tritt eine Sonderung der keimerzeugen-
den Abschnitte von der Reifestéitte ein. Die Hoden wie auch die
Ovarien treten dann auch héufig mit einem Leitungsapparat in
enge Beziehung, der sich teilweise von dem Gonoduct, zum Teil
von einem Nephridienpaar herleitet. Diese Abteilung der Keim-
zellen und -driisen vom Peritonealepithel kommt bei einer ganzen
Anzahl von Tieren vor, so auller den Anneliden bei den Mollusken,
Brachiopoden, Echinodermen und Vertebraten.

Eine hohere Stufe der Hoden- und Ovarienausbildung sehen
wir nun dadurch bei den Evertebraten angebahnt, dafl die Keim-
driisen Schlauchform annehmen (Nematoden, Crustaceen, Insecten
und Echinodermen), die mit den Ausfithrungsgéngen in direkter
Beziehung stehen, wie dasschonbeiden Plathelminthender Fall war.
Der Hohlraum der Keimdriise ist dann von einem Keimepithel aus-
gekleidet, wihrend die Wand vielfache Ausbuchtungen erfahrt, die
trauben- oder flechtenartigangeordnetsind. DasbindegewebigeStro-
ma, das die Schliuche umgibt, tritt mit der Anlage der Keimdriise
in diese hinein und macht einen betrichtlichen Teil derselben aus.

Bei den beiden Formen der Ovarien, dem sackférmigen und
flichenférmigen, kann das Keimepithel dem Peritoneum ent-
stammen, da die Gonade als Faltung oder Aussackung entsteht.
Das peritoneale Stroma bildet dann entweder die duBere Be-
deckung oder die innere Auskleidung der Gonade.

Wihrend nun bei den Vertebraten ein interstitielles Gewebe,
das sich aus der Keimzelleiste des Peritoneums herleitet, vorhanden
ist, kommen in den Ovarien und Hoden der Wirbellosen mit Aus-
nahme vielleicht einiger Anneliden, worauf im Kapitel Zwischen-
zellen eingegangen werden soll, keine derartigen Zellgebilde vor.
Es sind lediglich den Follikel- und den Sertolischen Zellen homologe
Gebilde vorhanden, die teils zur Ernihrung des Eies, teils zur
Bildung von Cysten dienen.

In bezug auf die Entleerung der Keimprodukte verhalten sich
die Wirbellosen recht verschieden. Bei denjenigen Formen, die
eine gut ausgebildete Leibeshohle haben, fallen die reifen Hier,
oft auch isolierte kleine Ovarialteile, in die Leibeshchle und wer-



56 Soma und Keimzellen wihrend der progressiven Periode des Tieres.

den dann durch Spermoviducte oder Oviducte (Abb. 28) nach
aullen beférdert. Auch die reifen Samenfiden werden zuweilen
mittels Wimpertrichter und Ausfithrungsgingen nach aullen ge-
schafft, wie z. B. bei manchen Anneliden. Bei den Tieren, bei
denen Célom zuriickgebildet ist, den Mollusken beispielsweise und

Abb. 28. Schnitt durch das Ovarialsegment eines Regenwurms. Bg Blutgefi, Ep Epider-

mis, E.tr Eileitertrichter, D Dissepiment, n Nephridialtrichter, LM Iingsmuskulatur,

M Muskelkiastchen, Ov Ovarium, P.ep Peritonealepithel, R.o Receptaculum ovorum,
R.tr Trichter des Eihalters. (Original.)

Insecten, stehen die Ovarien sowohl wie auch die Hoden in offener

Kommunikation mit den Ausfithrgangen des Céloms, was iibrigens

unter den Vertebraten auch bei vielen Fischen der Fall ist.

b) Chordata.

Den héchsten 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 héheren
Evertebraten, in Beziehung zu besonders differenzierten Ab-
leitungswegen getreten, die die Keimprodukte herausbeférdern,
und in Verbindung mit diesen sind noch besondere Hilfsorgane
fiir 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 zunichst festzustellen, daf3 eine strikte Keimbahn,
wie wir sie bei Wirbellosen kennen gelernt hatten, hier nicht nach-
gewiesen ist. Es existiert meines Wissens nur eine einzige Angabe,
dal} bei einem Knochenfische (Macrometrus) die Urgeschlechtszelle
schon von der fiinften Generation der Furchungszellen an erkenn-
bar sei (Eigenmann). Bei der groen Mehrzahl der Vertebraten
lassen sich die Genitalzellen oder Urkeimzellen erst nach der Bil-
dung des Mesoderms feststellen. Nach neueren Untersuchungen an
verschiedenen Vertebraten kann man jedoch schon vor der Diffe-
renzierung des Mesoderms Genitalzellen nachweisen, die nach dem
ibereinstimmenden Urteil der Autoren auf Furchungszellen zuriick-
gefithrt werden missen (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 der sogenannten Keimdriisenanlage gelangen.

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

Die Bildung der ersten Keimdriisenanlage der 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 zuniichst als ein unpaarer, solider
Strang angelegt (in diesem Fall durch aktive Ansammlung von
Zellmaterial), der 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, daf die

Keimzellen vom Entoderm herkommen, schlieBt nicht die M&g-

lichkeit aus, daB die in diesem Keimblatt gelegenen Zellen
pradifferent und
zwischen den dot-
terhaltigen Zellen

gewissermallen

nur aufgespeichert
sind.

Die erste Anlage
des spiteren Or-
ganes stellt ein
Bezirk des Colom-
epithels dar, das
sogenannte Keim-
epithel (Abb. 30),
das schon von
Waldeyer und
Semper so be-
zeichnet  wurde.
Diese Stelle wird
spater zur Keim-
leiste und differen-
ziert sich dann zur
Keimdriise. Neben
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 sekundire bezeichnet werden, was aber wohl mit Recht von
einigen neueren Beobachtern bestritten wird. Ob eine Kontinuitat
zwischen den primiren und sekundéren Urkeimzellen besteht, ist
bisher nicht nachgewiesen. Ja, man hat sogar gefunden, daf} ein
grofler Teil der primaren Urgeschlechtszellen schon in frither Zeit



Chordata. 59

zugrunde geht. Theoretisch lassen sich allerdings auch die sekun-
diren Geschlechtszellen auf Célomzellen zuriickfithren, indem wir
annehmen, daf} in diesen Colomzellen latente Genitalzellen vorhan-

den sind. Auf-
fallend ist, dal3 se-
kundire Genitalzel-
lenbeim Amphioxus
tiberhauptnichtauf-
zufinden sind, wih-
rend die priméaren
Genitalzellen eini-
gen Teleostiern wie
denSaugern zu feh-
len scheinen. Die
priméren extrare-
giondrenGenitalzel-
len entstehen bei
den Holoblastiern
(Abb. 29a S§.0) in
der Gegend des Dar-
mes, bei den Mero-
blastiern (Abb. 29d
8.C) auBlerhalb des
EmbryosinderFur-
chungshshle und
dem Keimwall. Auf-
fallendist nunauch,
daBallelatentenGe-
nitalzellen von An-
fanganregionsrauf-
treten an einer be-
stimmten Stelle zwi-
schen Urniere bzw.
primédrem Harnlei-
ter und der Radix
mensenterii. Da nun

Abb. 29a—d. Schemata der Wanderung der Geschlechts-

zellen bei vier verschiedenen Wirbeltieren. (Nach Bennett

M. Allen aus Harms.) Int. Darm; Mes. Mesoderm; S.C Ge-
schlechtszellen in der Wanderung.

nach Ansicht vieler Autoren in der Keimregion typische Célom-
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 nicht nur die Keimzellen selbst
verstehen, sondern auch die dazwischenliegenden Colomelemente.
Wir hitten hier also eine Mischung zweier Zellarten, scheinbar
somatische und Propagationszellen, die uns die Differenzierung
des Geschlechts bei den
Wirbeltieren komplizier-
ter erscheinen lassen.
Diese Ansicht 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 undifferenziert
ist, hat die Entstehung
asexueller Tiere zur Folge,
wie das eigene noch un-
veroffentlichte Versuche
an Anuren und solchen
von Reagan an Hiihner-
embryonen ergeben ha-
ben. Reagan machte
sich die Beobachtung von
Swift (1914) zunutze,

da i rgeschlechts-
Abb. 30. Querschnitt durch die Keimdriisenanlage B3 die U g

eines 1 cm langen Meerschweinchenembryos. Ep Colom- zellen beim Hl'ihnchen-
epithel; Uz Urgeschlechtszelle; Mp Mitose der epis zuerst in einem leisten-

thelialen Zelle. Vergr. 780. (Nach Rubaschkin.)

formig erhéhten Bezirk
des extraembryonalen Blastoderms, anterior von der Korperachse
an der Trennungslinie zwischen der Area pellucida und opaca,
auftreten. Wenn er diesen frithesten Keimbahnbezirk exstirpiert,
so hat er damit die fritheste Kastration bei einem Wirbeltier vor-
genommen, die iiberhaupt méglich erscheint. Es gelang ihm, diese
Exstirpation bei einem Embryo vorzunehmen, dessen Alter da-
durch gekennzeichnet ist, dafl er noch vor der Bildung der ersten
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Intersomitengrube stand. Im 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), wihrend bei normalen Embryo-

Abb. 31. Schnitt durch die rechte Gonade eines 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 unteren
Teil der Abbildung eingeschlossen. Bouins Gemisch mit nachfolgendem Himatoxylin und
Eosin. Die rechte Gonade wurde zur Wiedergabe gewihlt, weil ihr Stromagewebe weniger
dichtmaschig ist als das der linken. Beide Gonaden haben fast die gleiche GroBe. Das
Mesothelium in der Nihe der linken Gonade enthélt keine Keimzellen. Vergr. 800. Coel
Colom; Erth Erythrocyten; Gon Gonade; Mst Mesenterium; Msth Mesothelium des Mesen-
teriums. (Nach Reagan.)

nen auf diesem Stadium das Mesothel verdickt ist und Keimzellen
enthilt. Die Gonade enthalt nur Zwischenzellen. Das Gonaden-
gewebe ist stark vacuolisiert, wihrend es normalerweise kompakt
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ist. Wenn iiberhaupt Keimzellen vorhanden sind,. so sind es
nach Reagan nur sehr wenige. Diese Frage 1af3t sich aber erst

Abb. 32 a. Querschnitt durch das 16. Urnierenkanilchen eines méunlichen Pristiurus-

Embryos von etwa 17 mm Linge. (Nach Rabl 1896.) Vergr. 140 : 1. Morphol. Jahrb. 24,

756. 1896. Die Genitalfalte hingt zwischen dem Nephrostom des Urnierenkanilchens
und der Radix mesenterii, sie trigt nur auf ihrer lateralen Seite ein Keimepithel.

Abb. 32b—e. Querschnitt durch die sich entwickelnde Ge-

nitalfalte eines Embryos von Acanthias vulgaris (b—d) und

Scyllium canicula (e). (Nach Semper und Balfour, aus

Korschelt und Heider 1902.) — Das Keimephitel, die

Keimzone bildend, sitzt auf der lateralen Seite und grenzt

sich bei Scyllium canicula scharf gegen das iibrige Epithel
der Genitalfalte ab.

entscheiden, wenn
altere Versuchstiere
erzielt werden.
Bemerkenswert
ist, daB die Urgeni-
talzellen bei allen
Wirbeltieren im frii-
hen Stadium sich
noch amoboid be-
wegenkénnen (nach
M.NuBbaum beim
Hubhn wund Ful
[1913] auch beim
Menschen), 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
wegen Raummangel
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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 vollstindig 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 enthilt.

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 miilliten sie durch auBlere Einfliisse
doch nach einer oder der anderen Richtung beeinflult 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 wire und zwar dadurch, daf3 die ménnlichen und weiblichen
Keimzellen in den meisten Fallen eine verschiedene Anzahl von
Chromosomen besitzen, meist so, daB alle Eizellen » Chromosomen,
die Samenzellen zur Halfte n, zur Halfte n — 1 besitzen. Wird
nun eine Kizelle 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 ménnliches Individuum mit 2 » — 1 Chromosomen, dessen
reife Geschlechtszellen » und n — 1 Chromosomen haben. Wir
miissen also ajnnehmen, daf3 die Chromosomen hinsichtlich der
Geschlechtsbestimmung eine specielle Funktion haben. Die Ge-
schlechtsbestimmung wire dann aber rein zufillig, je nachdem
ein Spermatozoon mit oder ohne ein sogenanntes akzessorisches
Chromosom die Befruchtung vollzieht.

Die Frage der Geschlechtsbestimmung durch Geschlechts-
chromosomen st6B8t, obwohl sie sehr bestechend ist, nament-
lich bei Vertebraten auf manche Schwierigkeiten. So werden z. B.
bei den Anurenménnchen die Keimdriisen stets zwitterig angelegt.
Im Hoden junger Frosche findet man regelméaBig wohlentwickelte
Eizellen, und auch experimentell kann man noch im erwachsenen



64 Soma und Keimzellen wihrend der progressiven Periode des Tieres.

Hoden Eizellen zur Entwicklung bringen, die allerdings die voll-
standige Reife nicht erreichen. Bei Kroten ist im ménnlichen Ge-
schlecht stets ein wohlentwickeltes, rudimentir ovariumahnliches
Organ (Biddersches Organ) neben dem Hoden vorhanden, in
dem sich allerdings die Eier nicht zur Reife entwickeln, das aber
infolge seiner periodischen Riickbildung und Regeneration nicht
als rudimentéares Organ bezeichnet werden kann. Wiren bei den
Amphibien ebenfalls zweierlei Spermatozoen vorhanden, wie das
Witschi beim Frosch bewiesen hat, so kénnte man ihnen hier
eine geschlechtsbestimmende Rolle in der einfachen Weise, wie
wir es theoretisch anzunehmen geneigt sind, nicht zuschreiben.
Die Geschlechtsbestimmung mufl daher noch von anderen Be-
dingungen abhéngen, wie das auch die zahlreichen von R. Hertwig
angestellten Experimente zeigen. Danach ergeben iiberreife
Eier fast ausschliefllich mannliche Individuen, wahrend bei frithreif
befruchteten Eiern die Weibchen iiberwiegen. Die normale und
die kiinstliche Parthenogenesis sprechen allerdings fiir die Ge-
schlechtschromosomentheorie. Bei kiinstlicher Parthenogenesis
sind aber erst wenige Tiere bis zur Geschlechtsreife aufge-
zogen worden. Nur bei Seeigeln und Froschen ist es bisher ge-
gliickt. Die parthenogenetischen Seeigel entwickeln sich mit der
reduzierten Chromosomenzahl. Da das ménnliche Geschlecht
das digametische ist, so diirfen parthenogenetisch nur Mannchen
erscheinen, was Delage 1919 nachwies. Bei Froschen fand
J. Loeb 1916 nur Méannchen, spater allerdings auch Weibchen.
Goldschmidt untersuchte die parthenogenetischen Mannchen
cytologisch und fand, wie auch Brachet, eine normale Chromo-
somenzahl (26 = 13 Paare). Auch die Spermatogenese ist normal.
Es mul} also von der Eizelle die Chromosomenzahl wieder resti-
tuiert worden sein. Wie aber beide Geschlechter in Erscheinung
treten konnen, ist noch unklar, zumal wir noch nicht mit Bestimmt-
heit wissen, welches Geschlecht digametisch ist. Goldschmidt
hilt das weibliche fiir heterozygot, Witschi das ménnliche. Die
Normalzahl kanu man sich auf verschiedene Weise wieder her-
gestellt denken. Buchner fand bei Seesternen den Modus, daBl
ein Richtungskern mit dem Eikern verschmolz. Kostanecki
fand bei Mactra denselben Effekt erzielt durch eine rudimentére
Teilung des reduzierten Eikernes, also eine Regulation. Hier
miissen noch weitere Untersuchungen Klarheit schaffen.
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Fiir die sehr friihzeitig schon in der befruchteten Eizelle sich
auspragende Bestimmung des Geschlechtes spricht auch die Ge-
schlechtsgleichheit eineiiger Zwillinge beim Menschen und die
gleichgeschlechtlich polyembryonal erzeugten Wiirfe der Giirtel-
tiere. Die Frage also, welche determinierenden Faktoren fiir 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 geklirt ist,
woriiber im Kapitel Geschlechtsbestimmung berichtet werden
wird. Bestdnde die Geschlechtschromosomentheorie fiir alle Tier-
klassen wirklich zu Recht, so miif3te man in der scheinbar indiffe-
renten Keimdriisenanlage aller Vertebraten und auch in den
embryonalen Somazellen jeweilig ausschlieBlich minnliche oder
ausschlieflich weibliche Chromosomenverhiltnisse antreffen. Bis-
her ist dieser Nachweis meines Wissens nicht erbracht worden.

In einer Arbeit von 1923 von Essenberg, die bei der physio-
logisch normalen Geschlechtsbestimmung eingehend beriick-
sichtigt werden soll, sollen in der indifferenten Gonade von Xipho-
phorus heller: grofle Primordialkeimzellen vorkommen neben
kleineren, die sich aus den Peritonealzellen entwickeln. Es handelt
sich hier héchstwahrscheinlich um zwei Generationen von Keim-
zellen; die grofen, die nach Essenberg direkt sich in Oocyten
umwandeln sollen, gehen spiter zugrunde. Sie sind zu homologi-
sieren mit den ménnlichen Eiern oder den Zellen des Bidder-
schen Organes, die eine frithere Urkeimdriise darstellen. Die
kleinen Urkeimzellen dagegen sind die fiir die Art charakteristi-
schen Geschlechtszellen, die die Reifekeimzellen in der Keim-
driise ergeben.

Die Keimdriisen sind in ihren fritheren Entwicklungsstufen
nun vollstdndig homolog, sodal wir von einer indifferenten An-
lage sprechen, in der das Geschlecht noch nicht zu erkennen ist.
DaBl trotzdem oft das Geschlecht schon ab ovo bestimmt ist,
lehrt uns der Geschlechtschromosomenmechanismus z. B. der In-
sekten, auf den hier nicht eingegangen werden soll.

Die erste Anlage der Keimdriisen ist flichenhaft. Sie stellt
eine Epithelplatte dar (Waldeyers Keimepithel), die aus um-
gewandelten Cblomzellen mit eingelagerten Urgeschlechtszellen
besteht. Die priméren Urgeschlechtszellen sind jedoch schon vor
Bildung des Mesoderms im Entoderm zu erkennen. Sie wandern

Harms, Koérper und Keimzellen. 5
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aktiv in die dann als solche bezeichnete Keimzone des Céloms
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-
méren Keimzellen. Gleichzeitig aber wandeln sich dort zahlreiche
Zellen vom kleinen Typus der sekundiren Keimzellen (gewShn-
lich indifferente Keimzellen genannt) zu Urkeimzellen um. Beim
Hiihnchen leitet sich die Mehrzahl der reifen Geschlechtszellen

Abb. 33. Entwicklung der méinnlichen Keimdriise eines Wirbeltieres. % Hodenkaniilchen,
z Zwischenzellen, » Rete testis, » Urogenitalverbindung, W W olffscher Gang. (Aus Kohn.)

aus sekunddren Gametocyten her; es konnen sich aber auch
einige aus priméren entwickelt haben. Bei der ménnlichen Ratte
sind primére und sekundire Keimzellen durch ihre Mitochondrien
zu unterscheiden. Erstere haben einen Ring deutlich konturier-
ter Granula um den Kern herum, wiahrend die sekundiren kurze
wellige Faden besitzen. Acht Tage nach der Geburt degenerieren
die priméren Zellen vollstindig, und nur von den sekundéren leiten
sich die Geschlechtsmutterzellen ab. Firket hilt die priméren
Keimzellen fiir phylogenetisch in Riickbildung begriffene Zellen.

Vom Keimepithel geht die Entwicklung der Keimdriisen in
der Weise weiter, daB3 zunichst 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 Sexualstringe treten bald in Ver-
bindung mit einem in der Tiefe zur Entwicklung gelangenden
epithelialen Netzwerk, dem Rete, welches die Verbindung mit
dem auBerhalb der Keimdriise verlaufenden Urnierengang ver-
mittelt. Bis zu diesem Punkte geht die Entwicklung der ménn-
lichen und weiblichen Keimdriise homolog vor sich, obgleich man
jetzt schon gewisse Sonderheiten zu erkennen vermag.

Abb. 34, Entwicklung der weiblichen Keimdriise eines Wirbeltieres. m Markstringe,
77 Keimepithel, sonst wie Abb. 30. (Nach Kohn.)

Die Entwicklung der ménnlichen 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 zusammenhingende Binde-
gewebsschicht (Tunica albuginea) von den Sexualstringen (k)
abgetrennt wird. Letztere werden zu Hodenkanslchen, 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 Kanilen treten die Zwischenzellen
(z) auf, die gesondert inihrer Entwicklung betrachtet werden sollen,

Die Entwicklung der weiblichen Keimdriise (Abb. 34) spielt
sich in umgekehrter Weise ab. Die Hauptrolle fallt hier der ober-

5%
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flachlichen Keimplatte (r¢) zu. Das ganze fertige Organ laBt
sich im wesentlichen auf Wucherungen zuriickfithren, die die
Eistrange und weiterhin die Follikelbildungen hervorrufen; da-
gegen bildet sich die anfangs so méachtige Marksubstanz mit
Markstrangen (m), Rete (r) und Urogenitalverbindung (u) fast
vollstandig zuriick. Als Reste der Urogenitalverbindung bleibt
nur das Epoophoron erhalten. Das Schicksal des Rete wie auch
der Sexualstringe ist wechselnd. Die Uberbleibsel der letzteren
sind im Ovarium als Markstringe bekannt, zwischen denen die
Zwischenzellen liegen.

Die mannliche Keimdriise ist also distalwirts orientiert
(Abb. 33), die reifen Samenzellen gelangen durch den Nebenhoden
nach auBen. Die weibliche Keimdriise dagegen ist proximal-
warts gerichtet (Abb. 34), die Eier werden an der Oberfliche ge-
bildet, reifen in Follikeln und werden durch Platzen des Follikels
wieder von der Oberfliche aus in die Leibeshéhle abgegeben.

Wir wollen uns jetzt nach dieser allgemeinen histologischen
Ubersicht der Weiterdifferenzierung der Genitalfalte zu
einer ménnlichen oder weiblichen Driise zuwenden. Wir
werden vor allen Dingen hier sehen, dal} eine ganze Reihe von
somatischen Elementen in innige Beziehung zu diesen Driisen
treten. Die Differenzierung zum Weibchen ist die einfachere. Sie
soll daher zuerst kurz besprochen werden. (Neue eingehende
Untersuchungen liegen dariiber von Rubaschkin beim Meer-
schweinchen, Kuschakewitsch und Witschi beim Frosch,
Firket bei Vogeln, Beek beim Rind und Kingsbury bei der
Katze vor.)

Die ersten Anzeichen fiir weibliche Differenzierung pragen sich
darin aus, dal die Urkeimzellen zu Oogonien werden. Das
junge Ei 1aBt sich stets an seiner auBerordentlichen GréBe er-
kennen und zeigt ein sehr stark ausgebildetes Kernkorperchen
(Abb. 35). Bald sieht man dann, dal das junge Ei sich oft noch
innerhalb des Keimepithels mit gewdhnlichen Célomzellen um-
gibt, die dann spater das Follikelepithel abgeben. Da das Célom-
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 der Keimzelle herangezogen werden; Zustéinde, die ja beiden
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Wirbellosen auBlerordentlich haufig angetroffen werden. Durch

die immer weiter sich vermehrenden Genital- und Célomzellen

werden die jungen Eier dem Stroma zugedringt und ragen in

Form von Eistrangen in das Organ hinein. Bei der weiteren Ent-

wicklung der jungen Eizellen werden sie dann auch mit einer

bindegewebigen Hiille, der Theca folliculi, umgeben.
NachWiniwarter,

Sainmont und Ru-

baschkin lassen sich

bei der Bildung des

Ovariums aus der in-

differenten Anlage (un-

tersucht wurden Ka-

ninchen, Ratten und

Meerschweinchen) drei

Epithelproliferationen

(Abb. 36) unterschei-

den. Die erste liefert

die Markschicht, die

zweite die primitive

Rindenschicht,dieaber

bald zugrunde geht

und von der dritten er-

setzt wird. Ausihr geht

die definitive Rinden-

schicht hervor, aus der

sich die Oogonien und

Oocyten bilden. Nach

Rubaschkin hat bei

Cavia die dritte Pro-

. . R Abb. 35. Oberflichlicher Teil des Eierstockes eines 2 Tage

liferation keine grOBe alten Meerschweinchens. Ep Epithel, pF primordiale

Bedeutung, die zweite Follikel, Oo Oocyten. (Nach Rubaschkin.) Anat.

. Hefte 46. 1912, oder ehenda 1. Abt. 1910.
bleibt erhalten und nur

die frith entwickelten Follikel gehen zugrunde. Nach ihm ist die
Urgeschlechtszelle die Mutterzelle aller Oogonien (Abb. 35), was
natiirlich nach Winiwarter und Sainmont nicht der Fall ist.
Aus dem Colomepithel bilden sich nach Rubaschkin nur die
Follikelzellen. Fiir die Exaktheit der Rubaschkinschen Befunde
spricht die Erkennungsmethode der Urgeschlechtszellen ver-
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Bildung nur quantitative Unterschiede auf. Die Anzahl der
»innersekretorischen Zellen“ im Rinderovarium ist abhéngig von
der Anzahi der atretischen Follikel. Das Rete ovarii entsteht beim
Rind aus der progonalen Keimleiste. Die Geschlechtsdriisen diffe-
renzieren sich frither als die 4uBleren Genitalien, die erst bei Féten
von etwa 6 cm ausgebildet sind. Das Lipoid erscheint zuerst in
den Eizellen, dann in der Granulosa und schlieBlich in ihrer Theca.
VanBeek hilt es fiir moglich, dal das Bersten des ersten Graaf-

Abb. 87. Querschnitt einer mittleren rechten Hodengonade des Amphiozus, Neapler Exem-

plar von 32 mm Léinge. Vergr. 855 : 1. (Nach Zarnik 1904.) — Die im Original gelben

Excretionskérnchen sind in der Abbildung schwarz wiedergegeben. Man sicht eine groBe

Strecke der lateralen Gonadenwand mit Excretkornchen erfiillt, ebenso einige wenige
Zellen des visceralen Epitheliiberzuges.

schen Bliaschens abhingig ist von der Anzahl der bereits ausge-
bildeten interstitiellen Zellen. Auf die ausfiihrlichen Untersuchun-
gen iiber die Geschlechtsdifferenzierung bei Fréschen (Kuschake-
witsch, Witschi) soll erst bei der Geschlechtsbestimmung ein-
gegangen werden.

Bei Vogeln atrophiert das rechte Ovar vollstindig (Firket
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 Amphiozus 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 Amphioxrus entsteht aus der Gonadenanlage ein hohler
Gonadensack, der die Periode der indifferenten Keimdriise ab-

Abb. 38. Zentraler Schnitt durch eine weibliche Gonade des Amphiozus, welche ihre Eier

entlecrt hat und sich in Regeneration befindet. Vergr. 200 : 1. (Nach Zarnik 1904). Die

sich entwickelnden Eier stiilpen das Follikelepithel bruchsackartig vor sich her. Zwischen
Ei und Follikelepithel liegen iiberall die Glomerulusschlingen.

schlieft. Der Sack wird ausgekleidet von Genitalzellen und da-
zwischenliegenden kleinen Zellen mit spindelférmigem 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 lateralen 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 Vorgiange erfolgen einfach
so, daBl die im Inneren der Gonade gelegenen Genitalzellen zu
Spermatozoen werden. Letztere konnen schon in frithen Bil-
dungsstadien aus dem Epithelverband austreten und sich dann
im Hohlraum zu Spermatozoen entwickeln.

Bei den Myxinoiden erfolgt die Bildung des Hodens so, daf3
in der Genitalfalte kugelige Zellhaufen, sogenannte Hodenfollikel,
entstehen, in denen sich die Samenfiden entwickeln. Die Follikel
werden von einer bindegewebigen, gefaBfithrenden Hiille um-
geben.

Bei den iibrigen Vertebraten entsteht der Hoden aus doppelter
Quelle. Aus den Genitalzellen gehen die Spermatogonien hervor
und aus den Bow manschen Kapseln der benachbarten Malpighi-
schen Korperchen, die sogenannten Genitalstrange. Letztere
wachsen in Form von soliden Epithelzapfen in die Genitalfalte
ein, indem sich noch die quer verlaufenden Stringe durch zwei
Langscommissuren mit dem Nierenrandkanal, der neben der Ur-
niere liegt, und dem Hodencentralkanal verbinden. Genitalstrange
und Urnierenkanélchen zusammen verbinden schlieflich den Ho-
den mit dem priméren Harnleiter, der so zum Ductus deferens
wird. Nur bei den Teleostiern entwickelt sich der Ductus deferens
unabhéngig von der Urniere und dem Harnleiter.

Die Spermatogonien kénnen sich nun verschieden verhalten;
entweder konnen sie direkt in die Genitalstrange einwandern,
wie das bei den Amphibien und Amnioten der Fall ist, oder sie
bilden mit den Colomzellen zusammen besondere Strange, die
Vorkeimstringe, die mit den Genitalstraingen in Verbindung
treten. Diese Vorkeimstringe bilden im Innern ein Lumen und
werden so zu Samenkanilchen, deren Wandzellen die Samen be-
reitenden Elemente mitsamt den fritheren C6lomzellen enthalten.
Die Genitalstrange bilden dann lediglich die Ausfithrginge. Diese
Verhiltnisse gelten ausschlieBlich fiir die Selachier.

Aus den Samenkanilchen kénnen sich dann noch weiter be-
sondere Acini oder Hodenampullen (Abb. 39 a, b) heraussondern,
die dann lediglich der Spermatogenese dienen, wihrend die Samen-
kanélchen sich dem Ausfithrgang anschlieBen. —
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Fiir die Samenzellen erhebt sich auch hier wieder die Frage:
sind sie direkt aus priméren oder aus sekundiren Urgeschlechts-
zellen abzuleiten, d. h. entstehen sie unabhingig vom Keimepithel
oder aus dem Colomepithel als umgewandelte Somazellen?

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

Abb. 39a,b. a Vorkeimschlauch, an drei Stellen in kurze Vorkeimketten iibergehend. Minn-

licher Acanthias-Embryo von 25 cm Linge. (Nach Semper 1875.) Vergr.330:1. b Hoden-

kanilchen und Hodenampullen aus dem Hoden eines Acanthias-Embryos von 25 cm Linge.
(Nach Semper 1875.) Vergr. 330 : 1.

Die indifferente Keimdriise ist nach ihm bei Cavia wie auch
bei den iibrigen Saugern eiférmig gestaltet, aus dem Epithel dringt
zunéichst die Markschicht in die Tiefe vor. Nach auflen liegt die
Rindenschicht. Es sind dann bald drei Bestandteile unter der Rin-
denschicht nachzuweisen, die Mark- oder Samenstringe (Abb. 40),
die subepitheliale Schicht und das Zwischenstranggewebe. Alle
drei sind epithelialer Natur. Nach Rubaschkin sind die beiden
letztgenannten Anteile unverbrauchter Rest der epithelialen
Keimdriisenanlage; worin sich aber noch Urgeschlechtszellen be-
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finden. Es entsteht aus diesen Gewebsanteilen das Mesenchym
fiir die Tubuli, aus der Rinde bildet sich die Tunica albuginea.

Im Zwischenstranggewebe bleiben unverdnderte Zellen liegen,
die sich zu Stringen und Gruppen anordnen; sie bilden statt
der urspriinglich fadenférmigen Chondrioconten kérnchenartige
aus, die als erste
Secretgranula zu
deutensind.Nach
Rubaschkin
liegen hier die
ersten interstiti-
ellen Zellen vor,
die epithelialer
Natur sind, sich
also nicht von
. Geschlechtszel-
len ableiten. Nun
schwinden aber
nicht alle ex-
tratubulidren Ge-
schlechtszellen ;
es ist daher die
wichtige Frage,
was aus ihnen
wird, oder ob
sie spiter noch
zugrunde gehen.

Fast regelm'&i- Abb. 40. Querschnitt durch den Samenstrang eines 3,6 cm langen
Big findet man Meerschweiqchene{n})ryos. Sp Sperma.togonien, Ez epitheliale
. Zellen, Iz interstitielle Zellen, Bz Bindegewebszellen. Vergr.
in den Hodenka- 780 :1. (Nach Rubaschkin.)
nélchen junger,
eben geworfener Siugetiere (ich habe das bei der Maus, Katze
und Meerschweinchen beobachten kénnen) Riesenzellen, die bis
in das Lumen der Kanslchen vorgedrangt werden konnen. Oft
haben diese Zellen ein bis zwei Follikelzellen, die ihnen dicht an-
liegen, sie aber nie umschlieBen. Sobald sie in das Lumen vor-
gewandert sind und eine gewisse Grolle erreicht haben (siehe
Abb. 41 a, b), gehen sie zugrunde. Schon wenn diese Zellen sich
noch im Keimepithel der Kanilchen befinden, fallen sie durch
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ihre bedeutende Kerngréfe gegeniiber den Spermatogonien auf.
Auch das Kernkorperchen ist stark entwickelt. Allm#hlich nimmt
dann das Protoplasma, das anfangs sparlich entwickelt war, an
Masse zu, und die anfanglich runde Form der Zelle geht in eine
langlich ovale iiber. 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
regelmafig der

Fall ist, auch

bei den Sadugern

noch auftreten,

sodal man viel-

leicht von einer

zwittrigenAnlage

des Geschlechtes

sprechen kénnte.

Diese Tendenz

des Hodens zur

Entwicklung von

jungen Eizellen

kénnte auch viel-

leicht die Ur-

sache der gar

nicht so selten

auftretenden Te-

Abb. 41a, b. Méinnliche Eizellen (ov) aus den Hoden der Katzeund ratome des Ho-
des Meerschweinchens. (Original.) dens sein.

Wie ich nachtriglich aus der Literatur ersah, hat schon Popoff
diese Zellen gesehen und sie als ,,Ovules méles“ gedeutet. Er
fand sie bei der Ratte, dem Igel und dem Schaf. Er sagt dariiber:
»il 0’ est donc plus une grosse cellule ronde méritant le nom
d’ovule méle, qui engendre la lingée spermatique mais un élément
plus petit, qui étant redevenue semblable & une cellule fellicu-
leuse, ne peut plus étre distingué de celle-ci‘.

Wir finden auch gar nicht selten im Hoden von erwachsenen
Krsten in den Tubuli seminiferi Eizellen in grofer Zahl sich ent-
wickeln, neben den Samenzellgenerationen (Abb. 42a, b). Die
histologische Untersuchung ergibt zweifellos, daf} wir es mit Hi-
zellen zu tun haben. Sie haben Lampenbiirstenchromosomen und
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Dotterplattchen. Sie sind von einer Cyste umgeben, wie sie fiir
die spermatogenetischen Generationen von den Sertolischen
Zellen geliefert werden. Nach Champy finden sich im Hoden von
Rana esculenta in der jahrlichen Préspermatogenese 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,
daBl es sich um EKizellen inner-
halb eines Hodenkanalchens han-
delt. Witschi spricht diese von
Champy als Riesenzellen be-
zeichneten Gebilde als hyper-
trophierte oder iiberwertige Sper-
matogonien an. Dal} solche vor-
kommen, bezweifle ich nicht.
Andererseits halte
ich aber auch das
Vorkommen von
echten Eizellen in
den Hodenkanil-
chen, zum min-
destens der Fro-
sche und Kréten,
fiir durchaus be-
wiesen, zumal ja
auch Witschi
selbst eine gute
Beschreibung der
sich erst mnach

der Metamorphose
aus Weibchen her-
ausdifferenzierten
Mannchen  gibt.
Die Annahme liegt
wohl nicht fern,

Abb.42a,b. Querschnitt durch einen Tubulus seminiferus eines
normalen Krotenmannchens aus dem Juli mit groBen Eizellen
und Spermatogonienwucherungen, daneben sind noch reife
Spermatozoen vorhanden. b aus einem anderen Schnitt stirker
vergroBert. a Vergr.: Zeiss Ok. 4 Obj. A. b Vergr.: Zeiss Ok.2,
Obj. C. E: Bizellen, Sp Spermatogonienwucherung, Sz Sper-
matozoen zum Teil in Degeneration, Jz Interstitium. (Original).

daB auch Oocyten in einem Hoden sich erhalten haben kénnen,
der sich aus einem Ovarium herausdifferenziert hat. DaB sich
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auch Eizellen aus Spermatogonien herausdifferenzieren, halte ich
mit Witschi ebenfalls fiir wenig wahrscheinlich.

Der Befund bei Kréten (Abb. 42a, b) stimmt durchaus mit den
Meynsschen Befunden 1910 iiberein. Die Meynsschen Unter-
suchungen, die unter meiner standigen Kontrolle entstanden sind,
und dessen Priaparate ich in Besitz habe, beziehen sich auf regene-
rierende und transplantierte Hoden. In diesen entwickelten sich,
genau wie bei meinem in freier Natur gefundenen Krétenfall,
Eizellen innerhalb der Tubuli seminiferi. Ich halte es fiir sehr
wohl méglich, dall Spermatogonien bei einem Regenerationsprozel
sich so weit zuriickzudifferenzieren vermégen, da sie zu Urkeim-
zellen werden und nun natiirlich die Méglichkeit haben, sich auch
zu Oocyten zu entwickeln; jedenfalls ist dieses die zwangloseste
Annahme. Ich halte esfiir ausgeschlossen, da8 die Eizellen von alten
intakten Hoden eines Ubergangszwitters stammen. DaB Lauche,
der die Experimente von Meyns 1915 nachpriifte, in seinen
Regeneraten nie Eizellen auffinden konnte, spricht nicht gegen
die positiven Versuche. Witschi kommt zu dem SchluB3, daB alle
Versuche, Eizellen von Spermatogonien abzuleiten, auf Irrtiimern
beruhen, und dafl das Keimepithel sich als einzige Bildungsstétte
fiir die Eier erweist. Ich glaube nicht, daB Spermatogonien direkt
Eizellen zu bilden vermogen, dagegen halte ich eine Riickdifferen-
zierung vonUrsamenzellen zu Urkeimzellen fiir méglich, und solche
konnen dann natiirlich auch Eizellen bilden. Jedenfalls steht fest,
daB sich bei Froschen und Kréten Eizellen in Samenkanilchen
zu bilden vermdgen, neben reifen Spermatozoen, wie das mein
Krétenbefund zeigt. Van Oordt fand 1922 im rechten Hoden
einer Rana fusca ungefihr 100 Eier in den Hodenkanilchen.
Eizellen gehen sicher, wie das Witschi sagt, nur aus den Keim-
epithelien hervor, das sagt aber nichts gegen unseren Befund,
denn die Samenkanélchen sind auch von einem solchen Epithelium
ausgekleidet.

In den Samenkanidlchen und im Keimepithel des Ovariums
haben wir nun noch zwei Zellelemente zu erwihnen, die als
Sertolische oder FuBzellen im Hoden, als Follikelzellen im
Ovarium bezeichnet werden.

Im Keimepithel des Ovariums vergréBert sich zunichst 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-
zeichnet wird. Das Follikel-
epithel dient in der Haupt-
sache dazu, die Erndhrung
des Eies zu tibernehmen. Bei
denSaugetieren (Abb.44a, b)
erfahrt der Follikel noch eine
besonders hohe Differenzie-
rung, indem in ihm ein Hohl-
raum entsteht, der mit einer
serosen Fliissigkeit, die als
Liquor folliculi bezeichnet
wird, angefiilltist. VonauBen
her wird der Follikel noch
von der Theca folliculi in-
terna und externa umgeben, Abb. 43. Eierstocksei von Lacerta agilis mit
di beide bindegewebigor Na. ™ phiouisen Folcleincl s ungsbonden
tur sind, Das reife Ei wird
bei den Vertebraten von dem Trichter der Eileiter oder den
Miillerschen Géngen entweder direkt aufgenommen, oder es fallt

Abb. 44a,b. a Sprungreifer Follikel der Maus, b Eierstocksei mit Discus proligerus (d) und
Zona pellucida. ! Liquor folliculi, f Follikel, th Theca foll., ke Keimepithel. (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 Kanile in der Afterregion (Pori abdominalis)
aus der Leibeshohle direkt nach auflen.

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

zellen der Samenrdhren
enthalten grofle, deut-
lich begrenzte Zellen
mit grolem, rundem
Kern und daneben Kklei-
nere mit langlichen,
chromatinreichen Ker-
nen. Erstere sind die
Spermatogonien, letz-
tere die Cystenzellen.
Bei niederen Vertebra-
ten (Teleostiern, Se-
lachiern, Amphibien

[Abb. 45a—e]) um-
Abb. 45a—e. Spermatogonien und Spermatocyten mit a .
umgebendem ,,Follikel”“ oder ,,Cysten- (,,Nihr“.) Zel- hiillen die Spe_rmato-

len‘ von Tinca vulgaris (a), Scyllium catulus (b) und cystenze]]en die Sper-
Bombinator tgneus c—e). (Nach Peter, Swaen und . .
Masguelin, v. La Valette St. George.) ma'tOgonlen und die

darauffolgende Sper-
matocytengeneration vollstiindig. Wir haben dann eine sogenannte
Spermatocyste vor uns, in ihr erfolgt die Umwandlung zu Sper-
matozoen, die sich nun so anordnen, daf3 sie sich mit ihren Képfen
nach einer besonders groflen Cystenzelle mit groem Kern hin-
wenden. Diese Spermatocysten kommen in ganz &hnlicher 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 héufen sich
schichtenweise an der Wand der nunmehrigen Hodenkan#lchen
an. In den Samenkanilchen der Siugetiere befinden sich kleinere
Zellen mit runden, chromatinreichen Kernen, die Spermatogonien,
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und in bestimmten Zwischenrdumen gréflere mit hellen Kernen
versehene Zellen, die Sertolischen oder Fuflzellen. AuBler durch
ihre GroBle zeichnen sie sich gegeniiber den Spermatogonien da-
durch aus, daBl sowohl der Kern wie auch die Zelle eine dreieckige
Gestalt annehmen und sich zipfelférmig gegen das Lumen des
Kanilchens 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
Néahrzelle ein, so kommt eine biindel- oder biischelférmige 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 auflen befordert. Wahrend sonst die Hoden
mit Teilen der Geschlechtsniere als Ausfiihrungsgang verbunden
werden, gelangen bei den Cyclostomen die Samenkorperchen ohne
Ausfithrungsgang in die Leibeshohle und von da durch den Ge-
schlechtsporus nach auflen.

Uber die Ableitung der Sertolischen Zellen liegen neuere ge-
nauere Untersuchungen vor, auf die ich kurz eingehen will. Mont-
gomery hat 1911 die Differenzierung der Sertolischen Zellen
beim Menschen verfolgt, ebenso Winiwarter 1912. Sie leiten sie
nicht von Urgeschlechtszellen sondern von Urspermatogonien her;
letztere miissen, um zu Spermatogonien zu werden, sich noch
zweimal direkt oder indirekt teilen. Jede Urspermatogonie ent-
halt ein stabchenformiges 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 iiber, bei der zweiten
Teilung nur in eine der vier Enkelzellen. Diese eine Zelle wird
nun zur Sertolischen, wihrend die anderen Spermatogonien
werden. Die Sertolische Zelle teilt sich nun nicht mehr, nur
der Stab wird noch in zwei Teile zerlegt. Verbinden sich spéter
die Spermatozoen mit der Sertolischen Zelle, so verschwindet
der Stab.

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

Harms, Korper und Keimzellen. 6
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¢) Bau der ausdifferenzierten Keimdriise und die
Reifungsvorgiinge der Keimzellen.

Das Wesen der Fortpflanzung durch Keimzellen oder die ge-
schlechtlicheFortpflanzungist unabhéngig von der geschlechtlichen
Differenzierung. Das zeigt die Iso- und Autogamie bei Protozoen,
das zeigt weiter die weitverbreitete Parthenogenese, die auch da,
wo sie nicht normalerweise auftritt, experimentell hervorgerufen
werden kann, selbst bei Wirbeltieren. Sie scheint sogar bei Sauge-
tieren nicht unmdéglich zu sein.

Im allgemeinen ist aber die geschlechtliche Fortpflanzung an
die Differenzierung von zweierlei Keimzellen gebunden, der Ei-
zellen, die potentiell fiir sich allein den physiologischen Ablauf
der Fortpflanzung gewihrleisten, und derSamenzellen, die weit-
gehend spezialisiert schon als Microgameten bei den Protozoen
und als Samenzellen bei den Schwéammen auftreten und fiir sich
allein nicht lebensfihig sind.

Frith macht sich dann bei den Metazoen die Tendenz bemerk-
bar, fiir die Bildung der Keimzellen, ihre Reifung, ihre Ausfuhr
nach auflen 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 Hoden und die Ovarien, deren
Genese und damit auch deren Bau wir im vorigen Kapitel kennen
gelernt hatten. Sie bestehen aus den ménnlichen bzw. weiblichen
Keimzellen und den Somazellen, die das eigentliche Organ von
den iibrigen Teilen des Kérpers abgrenzen und die Statte fiir
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. Ja, man kann sagen, der Prototyp aller
Zellen ist die Eizelle. Alle Somazellen sind dagegen mehr oder
weniger weitgehend einseitig differenziert.

Schon bei der Bildung der Geschlechtszellen sehen wir, daB sie
eine eigene Geschichte haben und daf sie sich sehr frith durch die
Keimbahn von den Somazellen absondern. Auch in der Keim-
driise oder Gonade bewahren sie nun ihre morphologische und
physiologische Selbstindigkeit. Nirgends ist bei Metazoen z. B.
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ein Ubergang von Somazellen in Keimzellen nachgewiesen worden.
Wéahrend die Somazellen mit Ausnahme der Blutzellen und Neu-
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 Vorgiangen 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 #hnlich, daB sie nur dadurch zu unterscheiden sind, daf3
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, sodafl 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 Primordialfollikel beginnt beim Menschen wéahrend der letzten
Embryonalmonate und soll schon im 3. Lebensjahr beendet sein,
sodaf jetzt keine neuen Eizellen durch Teilung gebildet werden
konnen.

Bevor die Wachstumsperiode der Eizelle beginnt, spielen sich
am Kern eine Reihe verwickelter Vorginge ab, die wir als
synaptische Prozesse bezeichnen. Ist die letzte Oogonienteilung
vollzogen, so beginnt das Chromatin sich zu einem dichten Knsuel
aufzuwickeln. Darauf folgen Umwandlungen, die besonders deut-
lich im Bukettstadium hervortreten, indem die einzelnen Schleifen,
in die sich nach der Synapsis der Chromatinfaden auflést, nach
einem Kernpol orientiert erscheinen (Abb. 46a—I1). Am Schlufl
der synaptischen Vorginge 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 Primérfollikel beginnt schon, wenn
wir das Beispiel des Menschen nehmen, wihrend der letzten Fotal-

6*



84 Soma und Keimzellen wihrend der progressiven Periode des Tieres.

Abb. 46 a—I1. Die synaptischen Phinomene in der Oogenese von Dendrocoelum. a, b
Ausbildung der Chromosomen, ¢ Anordnung zur Parallelconjugation, d, e die Conjugation,
f, g Sichtbarwerden der bivalenten Chromoscmen. Die Abb. h—I1 sind von Herrn Prof. v.
Gelei freundlichst zur Verfiigung gestellt, wofiir ich herzlich danke. Sie sollen die Vor-
ginge in Abb. d, e, f eingehend erliutern. Abb. i zeigt in dem Chromosomenpaarling
paarweise nur gleiche Kornchen, die nach v. Gelei den Beweis erbringen, daB die
Chromosomen einen festgeregelten Aufbau aus ungleichen Teilen besitzen. (Nach v. Gelel.)
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zeit. Die noch ruhenden Primordialeier folgen in den spateren Ent-
wicklungsstadien und beim erwachsenen Weibe allméhlich nach.
Eine groBeAnzahl gehen schon als Primérfollikel zugrunde. DieVer-
groBerung der Follikel betrifft sowohl das Primordialei, als auch
die Follikelzelle. Das Ei teilt sich in dieser Periode nicht, es
wichst dagegen durch reiche Aufnahme von Nahrungsmaterial
in Form von Dotter zu einem sogenannten Vorei, Oocyte erster
Ordnung, heran. Die Follikelzellen vermehren sich dagegen durch
zahlreiche Mitosen. Die von diesen Zellen urspriinglich gebildete
einschichtige, diinne Hiille wandelt sich dabei in eine mehrschich-
tige, dicke Hiille um. Dabeiwandert der Primérfollikel vom Keim-
epithel aus in das Stroma hinein. Die Follikelschicht, die als
Stratum granulosum bezeichnet wird, wird immer méchtiger,
worauf eine halbmondférmige Hohlraumbildung mit einer Fliissig-
keitssammlung auftritt, die zum Teil aus der Verfliissigung ganzer
Zellen hervorgeht. So entsteht schlieflich eine weite Hohlung
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 um das Ei herum eine glashelle Membran,
das Oolemma oder die Zona pellucida. Das Ei ist jetzt von 45 p
auf 400 ¢ herangewachsen.

Der Follikel wird jetzt als Graafscher Follikel bezeichnet; er
ist mit einer epithelialen Membrana granulosa umgeben, um die
sich, wohl infolge des Wachstumsdruckes, eine bindegewebige
Hiille, die Theca folliculi, bildet, die sich aus einer Glashaut, dem
Stratum internum oder vasculosum, und dem mehr faserigen
Stratum externum oder fibrosum zusammensetzt. Der reife Fol-
likel, der einen Durchmesser von 1 cm erreichen kann, riickt jetzt
wieder an die Oberfliche des Eierstockes und zwar so, daB3 der
Eihiigel der freien Oberfliche zugewendet wird.

Die Wachstumsperiode der Eizelle ist eine solche mit be-
sonders intensiver physiologischer Tétigkeit, die sich morpholo-
gisch in proteusartigen Veranderungen im Kern und Plasma kund-
gibt. Besonders deutlich wird das bei den groflen Amphibien- und
Selachiereiern. Das geht auBerordentlich klar aus den Abb. 20a—e
hervor. Hier sind eine Reihe von Stadien der Wachstumsperiode
vom Grottenolm wiedergegeben. Das Plasma #@ndert dauernd
seine Struktur, wodurch morphologisch die chemischen Prozesse
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zum Ausdruck kommen, die zur Ablagerung der Dottersubstanz
und der organbildenden Substanzen fiihren. Hand in Hand damit
gehen auch Verinderungen und Umwandlungen innerhalb desKer-
nes vor sich, die auerordentlich verwickelt sind. NachJérgensen
treten bei Proteus schon im Bukettstadium geformte Chromatin-
bestandteile aus dem Kern aus (Abb. 47a—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

Abb. 47 a—c. Chromatinabscheidung aus dem Keimblischen der jungen QOocyte von
Proteus anguineus. (Nach Jorgensen.)

16sen sich kleinere oder groBere Teile ab, welche sich direkt oder
indirekt an der Ausbildung des Eies beteiligen. Auf diese Weise
scheinen die verschiedenen Zentren fiir die organbildenden Stoffe
oder Harmenzyme sich schon in der jungen Eizelle zu formieren.
Bei allen Vorgéngen in der wachsenden Eizelle beobachten wir ein
deutlich ausgeprigtes Wechselspiel zwischen Kern und Cyto-
plasma. Die Chromosomen 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 pachyténes
Bukettstadium. b—f Entfaltung der Biirstenchromosomen. g, h Verkleinerung der Chromo-
somen vor der 1. Reifeteilung. (Nach Maréchal 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 Volumens derjenigen aus, die wihrend 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 nach Thomson (1919) die

Abb. 49. Schema der minnlichen und weiblichen Reifeteilungen nach Broman.

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

Durch die Reifungsteilung wird die Chromosomenzahl auf die
Hailfte 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, dal beim ménnlichen Geschlecht
vier gleichwertige Zellen die Spermien bilden, wihrend bei der Ei-
reifung eine funktionierende Eizelle und drei Richtungskorper-
chen, die als rudimentire Eizellen aufzufassen sind, resultieren.
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Die Oocyte erster Ordnung schniirt zunichst den ersten
Richtungskérper oder die erste Polzelle ab. Sie wird damit zur
Oocyte zweiter Ordnung. Damit verlieren diese beiden Zellen
mit ihrem umschlieBenden Cumulus ovigerus die cellulire Ver-
bindung mit der Follikelwand und schwimmen jetzt frei in der
Follikelfliissigkeit umher. Die Fliissigkeit vermehrt sich jetzt
stark, so daB3 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 befruchtungsfihige reife Ei erreicht.
Dieses kann sich in der Regel nur dadurch lebensfiahig erhalten,
daB es von einem Spermium befruchtet wird. Geschieht das nicht,
so geht es in langstens einer Woche zugrunde.

Das Platzen reifer Sekundirfollikel findet normalerweise erst
zur Zeit der Pubertit bei Wirbeltieren statt, beim Menschen sollen
nach Runge (1906) schon bei reifen Embryonen regelmiBig Se-
kundarfollikel entwickelt werden, die aber nicht zur Reife gelangen.
Nach der Entleerung des Follikels fiillt sich die Héhle zunichst
zum groBten Teil mit einem Blutcoagulum (Corpus rubrum). Bald
vermehren sich dann die Wandgranulosazellen des Follikels, sie
fillen 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. Die Anteilnahme vonTheca-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 BlutgefiBle 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
Wochen fast spurlos, indem es durch Bindegewebe ersetzt wird.
Tritt dagegen Schwangerschaft ein, so wichst das Corpus luteum
zu einem Umfang heran, welcher denjenigen des reifen Sekundir-
follikels bedeutend iiberschreitet. Ein solches Corpus luteum
verum kann noch nach Jahren durch eine deutliche Narbe an der
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Oberflache des Ovariums in seiner fritheren Lage erkannt werden.
Zugrunde gehende Corpora lutea werden durch gefaBarmes Binde-
gewebe ersetzt und erscheinen im Schnitt als weiliglinzende Kor-
per (Corpora albicantia). Echte Corpora lutea kommen nur bei
Saugetieren vor, jedoch sind auch bei Reptilien und Végeln die
ersten Anfange einer Corpus luteum-Bildung schon vorhanden.

Nur verhaltnismsBig wenige Sekundarfollikel erreichen das
Reifestadium, die Mehrzahl verfillt der Riickbildung innerhalb
des Eierstockes, und zwar kann diese Riickbildung auf jedem
Entwicklungsstadium der Eizelle einsetzen; so kénnen schon Ur-
eier durch Pyknose und Karyolyse zugrunde gehen. Fallen nahezu
sprungreife Follikel der Riickbildung anheim, so spricht man von
Atresie. Hiaggstrom zihlte bei einer 22jihrigen Frau in beiden
Ovarien 12 000 atretische Follikel. Meist gehen die atretischen
Follikel zugrunde, ohne dafl 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, sodall 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
hért die Vermehrung bald nach der Geburt, beim Menschen etwa
im 3. Lebensjahr, auf. Bei einem 3jahrigen Méadchen sollen
nach Sappey (1876) in beiden Ovarien mehr als 800000 Eizellen
vorhanden sein. Bei einem 18jihrigen Madchen findet man nach
Henle in beiden Ovarien héchstens etwa 70 000. 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
héchstens 300—500 Eizelleninnerhalb desindividuellen 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 fiir die sekundaren Geschlechts-
merkmale noch weiter gewiirdigt werden.

2. Lebensgeschichte des reifen Spermatozoons. Die Samen-
zellen oder Spermatozoen sind weitgehend verinderte Geschlechts-
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zellen, 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 kén-
nen, bewegen sich durch meist eine oder zuweilen mehrere Geileln
(Turbellarien, viele Arthropoden) und werden dadurch zu einseitig
angepaliten Bewegungszellen. Trotzdem sind in ihnen alle wesent-
lichen Anteile einer Keimzelle enthalten. Die Bildung oder dieSper-
matogenese wird dadurch viel komplizierter als die der Eizellen; sie
vollzieht sich aber bei allen Tierstimmen nach demselben Schema.
Entsprechend den Ureiern oder Oogonien haben wir beim ménn-
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 fadenférmigen, beweg-
lichen Spermien umgewandelt werden.

Die Spermiocytogenese umfafit wie die Oogenese Vermehrungs-,
Wachstums- und Reifungsperiode (s. Schema nach Broman
[Abb. 49]). Die Keimstringe der jungen Wirbeltierhodenanlagen,
die sich aus zahlreichen kleineren, undifferenzierten Keimepithel-
zellen (Stiitz- und Follikelzellen) und den groBen Ursamenzellen zu-
sammensetzen, bilden sich bei Saugern schon wihrend der Em-
bryonalzeit zu den Tubuli seminiferi contorti des Hodens aus.
Erst kurz vor der Pubertit entstehen aus den Ursamenzellen die
Spermatogonien. Diese sind etwas kleiner als die Ursamenzellen,
aus denen sie durch Teilung hervorgegangen sind. Sie zeichnen
sich ihnen gegeniiber durch helleres Protoplasma aus und liegen
zu dulerst an der Wandschicht der Kanilchen, eingedriickt in
die Fufiplatten der Sertolischen Zellen (Abb. 50), die den Follikel-
zellen des Ovars homolog sind. Sie teilen sich mitotisch (Ver-
mehrungsperiode), wobei eines ihrer Teilungsprodukte nach innen
riickt und zu einer grofen Randzelle, Spermatocyte 1. Ordnung,
heranwichst (Wachstumsperiode). Die Spermatocyte 1. Ordnung
tritt in das Synapsisstadium ein, woraus die Tetraden resultieren,
deren Zahl halb so grof} ist wie in den Normalzellen die der Chromo-
somen. Nun beginnen die Reifungsteilungen, indem die Spermato-
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cyten 1. Ordnung an GréB8e zunehmen und sich mitotisch teilen
unter Halbijerung der Tetraden (1. Reifestadium). Jetzt haben wir
die Spermatocyten 2. Ordnung oder die Priaspermatiden, die sich
wieder teilen und die Spermatiden liefern, 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 junge Spermatide (Abb. 51) hat

Abb. 51. Bestandteile der
jungen Spermatide. 1 Kern,
2 Zentralkorper oder Zentri-
olen, 3 Idiozom, 4 Mitochon-
drienkérper (Nebenkern), 5
Chromatoider Nebenkorper,
6 Spindelrestkérper. (Nach
Meves, Struktur und Histo-
genese der Samenkorper. Zeit-
Abb. 50. Verbindung der Spermatiden mit den FuBzellen. gchr. f. d. ges. Anat., Abt. 3:
Schnitt durch die Wandung der Samenkaniélchen der Ratte. Ergebn. d. Anat. u. Entwick-
Drei FuBzellen mit Spermatiden. (Nach vonLenhossék, lungsgesch. 11, 458, AbDb. 9.
1898. Um die Hilfte verkleinert.) 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. Centralkérper oder
Centriolen. Sie liegen dicht unter der Zelloberfliche und sind so
angeordnet, dall ihre Verbindungslinie senkrecht zur Zellober-
flache steht. Die Centralkérper liefern die tingiblen Kérnchen,
welche sich an dem vorderen (Endknépfchen) und am hinteren
Ende des Halsstiickes vorfinden, sowie auch die SchluBlscheibe
des Verbindungsstiickes. Aus dem distalen Centralkérperchen
wichst der Achsenfaden hervor. Das proximale Centralkérperchen
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tritt erst sekundar mit dem hinteren Kernpol in Verbindung.
Bei der Befruchtung liefern die Centralkérper allein den kine-
tischen Apparat fiir die mitotische Teilung, worin manche Autoren
ein wesentliches Moment fiir die Notwendigkeit der Befruch-
tung sehen.

Das Idiozom (Archiplasma, Sphére) stellt einen rundlichen,
schwer firbbaren Klumpen dar, der schon in den Sper-
matogonien vorkommt und hier den Centralkérper als Hiille um-
gibt. Aus ihm gehen die Perforatorien bzw. die ganze Kopf-
kappe der Spermatozoen hervor.

Die Plastosomen (Mitochondrien) sind fein spezialisierte, farb-
lose Koérnchen, welche die Neigung haben, sich zu Faden an-
einander zu lagern. Sie spielen eine wichtige Rolle bei der Akti-
vierung der Entwicklungsvorginge.

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

Erwahnt mége noch werden der

Nebenkérper oder Spindelkérper. Beide sind fiir 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-
schniirung des gréBten 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 fiarbbares Acrosom entsteht (Abb. 52a—d),
das innerhalb eines groBen Blischens, welchem ein halbmond-
formiger Rest von Idiozomsubstanz anliegt, sich bildet. Blis-
chen und Acrosom lagern sich dem Kern an. Das Blischen,
welches den spitzen Kérper umgibt, wird zur Kopfkappe. Der
Rest des Idiozoms gleitet nach hinten und geht zugrunde
(Abb. 52d).

Gleichzeitig &andern sich auch die an der Zelloberfliche ge-
legenen Centralkorperchen. Das distale Korperchen wichst in
den langen Achsenfaden der GeiBel aus; das proximale lagert sich
beim Menschen dem Kern an und wichst senkrecht zum Achsen-
faden zu einem Stabchen aus, das sich mit dem Kern verbindet
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(Abb. 53a—d). Auch das distale Centralkoérperchen riickt gleich-

falls gegen den Kern und verdickt sich zu einem stumpfkegel-
férmigen Gebilde, des-
sen Spitze sich mit dem
proximalen Centralkér-
per verbindet.

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

Zu Anfang derzwei-
ten Periode bildet sich
die Schwanzmanschet-
te. Thre erste Anlage
besteht aus einem Sy-
stem feiner Faden, wel-
che an der Oberfliche
des Kernes im Kreis
um den Ursprung des
Achsenfadens herum
entspringen und sich

Abb. 52 a—d. Umbildung des Idiozoms zur Kopfkappe. schrég nach hinten
(Nach Meves.) hinziehen. Die Fiaden

schliefen sich zu einer

zarten Membran zu-

sammen, die als diinn-

wandige, hinten offene

Rohre den hinteren

Teil des Kernes und

. das Anfangsstiick des
Abb. 53 a—dAd. Umwandlung der beiden Zentralkdrper .
der Spermatide. (Nach Meves.) Schwanzfadens umgibt.
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In der dritten Periode geht die Schwanzmanschette bis auf mehrere
Faden zugrunde und auch der Idiozomrest schwindet jetzt.
Der aus dem distalen Centralkérper hervorgegangene Ring
riickt bis an das hintere Ende des spiteren Verbindungsstiickes,
um hier die SchluBlscheibe 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-
lungsprozel8  findet
seinen Abschlufl im
Hoden dadurch, daf
die Cytoplasmamasse
sich vom Spermium
in Gestalt eines sack-
formigen Ballons ab-
schniirt.
Bei der Umwand-
lung der Spermatiden
tritt in den Samen-
kandlchen eine be-
stimmte Orientierung
und regelmiBige Zu-

sammenlagerung der
Elemente ein. Bei Abb. 54a, b. Bildung der Schwanzmanschette. Meer-

e . schweinchen. (Nach Meves.)

den Amphibien spielt

sich die Spermatogenese in einer Cystenhiille ab, die aus Follikel-
zellen besteht. Die Spermatiden lagern sich in einzelliger Schicht
an und riicken in dem Mafle wie die Schwanzfiden sich bilden an
der Stelle zusammen, wo die Follikelhiille der Kanilchenwand
anliegt. Bei den Saugetieren lagern sich die Spermatiden zu
Biindeln zusammen und dringen gegen den Zellkérper der FuB-
zellen vor (Abb. 50). Diese sind langgestreckte Zellelemente,
deren Protoplasma sich durch besonderen Reichtum an Fett-
kérnchen auszeichnet. Die jungen Spermien lsen sich aus dem
Verband der Sertolischen Zellen und kénnen so monatelang im
Hoden, Nebenhoden und Samenleiter verweilen, ohne ihre Be-
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fruchtungsfahigkeit zu verlieren. In ménnlichen Leichen findet

man noch am dritten Tage nach dem Tode bewegliche Spermien.

Im Brutschrank kénnen 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
und Schwanz im-
mer wieder (Abb.
55a, b).

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

Der Nebenho-
denkanal hat eine
betrachtliche Lan-
ge. Denkt man sich
beim Menschen die
Kanéalchen, welche
aus dem Hoden aus-
treten, entwirrt, in

Abb. 55a. Vorderteile von Spermien und ganze Spermien von die Lange gestreckt

niederen Wirbeltieren und 4scarss 1 Fink ; 2 Haushahn; 3 Schild- .

krote; 4 Chamaeleon; 5 Triton marmoratus; 6 Aalmutter und anelnanderge-

(Zoarces, Knochenfisch); 7 Stor; 8 Rochen (Raja) und 9 Sper- reiht, ebenso den

mien vom Pferdespulwurm (Ascars megalocephala). (1—4 und .7 .

6 nach G. Retzius, 5,7, 8 nach Ballowitz, 9 nach Van Ductus epididymi-

Beneden.) KK Krystallkegel; M Wellemembran mit Rand- dis ausgebreitet und

faden; N Kern; W Widerhaken; Z Protoplasmakorper; die

iibrigen Bezeichnungen wic in Abb. 55b. Die Abb.5,7,8 gestreckt, so resul-
schwicher vergroBert. (Nach Schaffer.) tiert in den Pr.":ipa-

raten von Braus und Redenz eine Gesamtlinge von 4 m, nach
fritheren Untersuchern von 5 m (der Ductus epididymidis allein
mifBt in den Priparaten 3 m). Alle reifen Samenfiden miissen
diesen Kanal durchwandern. Die Natur hat hier eine Form ge-
funden, bei welcher die Berithrungsfliche sich dauernd vergréBert,
weil die Samenfiden 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 daf} auf
dem Wege von mehreren Metern Lange wohl kein Samenfaden
ohne innigste Beriihrung mit dem Eyithel des Nebenhodens und
dessen Sekret bleibt.

Um die Wirkung der fiir die Spermienbewegung giinstigen
Stoffe kennen zu lernen, stellten Braus-Redenz fest, daB alle
alkalischen Lo&sungen belebend auf die Spermien wirken, und
zwar ist pg.= 8,5
die optimale Kon-
zentration fir die
Bewegung; Spuren
von Siuren toten
die Spermien und
heben daher die Be-
weglichkeit ‘endgiil-
tig auf.

Im Hoden selbst
sind nun die Sper-
miennoch unbeweg-
lich. Siehaben zwar
in den Samenkanil-
chen bereits ihre
volle Beweglichkeit,

wie Posner be-

ObaChtete>0hnea’ber Abb. 55h. Vorderteile von Spermien verschiedener Siugetiere

dieser Beobachtung nach G. Retzius. 1 Stier: a Flichen-, b Profilansicht. 2 Meer-
. .~ schweinchen: a Flichen-, b Profilansicht. 3 Maus. 4 Fledermaus

weiteren Wert bei- (Vesperugo): C Hals, H Hinterstiick; K Kopf; V Verbindungs-

zulegen aber diese stiick; A Hinterstiick; p Perforatorium; » Vorderstiick. (Nach

) L. Schaffer.)
Beweglichkeit ist in

situ nur virtuell vorhanden. Sie bleibt latent, bis das Sekret des
Rete testis und ganz besonders das Sekret des Nebenhodens hinzu-
kommt. Letzteres hat imNebenhodenschweif eine fiir die Auslésung
der im Hoden latenten Beweglichkeit optimale H-Ionenkonzen-
tration. Indem sich nun die Spermien im Nebenhodenschweif als
einem Sammelrohr in grofen Mengen anhiufen, kommen sie zum
Stillstand, denn die CO,-Konzentration nimmt so zu, da} sie in
ihrer Beweglichkeit gehemmt werden. GefiBe, welche den Neben-
hodengang innigst umspinnen oder Epithelfalten mit eingelager-
ten GefiaBlen, welche z. B. beim Pferd zottenartig in die Lichtung

Harms, Korper und Keimzellen, Ta
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vorspringen, verhindern, dafl die Spermien durch zu starke CO,-
Konzentration absterben, denn sofort setzt erhéhte Blutzufuhr
durch Erweiterung der GefiBle ein, sowie die gefahrdrohende
Konzentrationsgrenze heranriickt. Die Spermien wandern zwar
durch eigene Kraft aus dem Hoden gegen den Ductus deferens zu,
verbrauchen aber nicht unnétige Energie, sondern werden still
gestellt bis zu dem Moment der Ejaculation, in welchem das
distale Ende des Nebenhodens entleert wird. Im Nebenhoden
werden nun die Spermien mit einer Sekrethiille umgeben.

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

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

a) Vorkommen und Bau der Zwischenzellen.

Besondere Aufmerksamkeit miissen wir jetzt noch den inter-
stitiellen Zellen des Hodens und Ovariums zuwenden, weil sie als
Pubertatsdriise (Steinach) viel erértert 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
Blutgefale folgt; die Samenkanilchen allenthalben einbettet,
wenn sie an Masse sehr zugenommen hat.

In der ménnlichen sowohl wie in der weiblichen Keimdriise
sind die Geschlechtszellen die ausschlaggebenden Ele-
mente. Sie alleindienender Fortpflanzung; alle anderen Elemente,
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die wir noch in den Keimdriisen antreffen, wie z. B. Niahrzellen,
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 Hoden der Katze. ¢. Z. Interstitielle Zellen, Sp Sper-
matozoen. (Original.)

schaft der Zwischenzellen die Einlagerung von Fettkoérnchen
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 Ubereinstimmung mit den Zellen
der Nebennierenrinde. Die Zwischenzellen oder Leydigschen
Zellen kommen sowohl im Hoden wie im Ovarium vor, jedoch
wechselt die Menge ihres Vorkommens auBlerordentlich. Wir werden
im folgenden die Bezeichnung Leydigsche Zellen oder Zwischen-

T*
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zellen beibehalten, denn die neuerdings dafiir geprigten Namen:
glande interstitielle oder interstitielle Driise (Bouin und Ancel

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

1903) und Pubertitsdriise (Steinach 1912) schliefen eine funktio-
nelle Bedeutung ein, die zum mindesten noch sehr zweifelhaft ist.

Abb. 57a. Menschlicher Hoden von
25 Jahren. Interstitielle Zelle mit
Idiozomen, Chromosomen, Fett und
Kristalloide. (Nach Winiwarter.)

Am einfachsten lassen sich noch
die Verhaltnisse des Hodens darstellen,
wo die interstitiellen oder Leydig-
schen Zwischenzellen michtig aus-
gebildete Zellkomplexe bilden, die
zwischen den Tubuli seminiferi liegen.
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 um eine
Capillare herum (siehe Abb. 56b). Sie
sind im ganzen Hoden verbreitet, mit
Ausnahme des Mediastinum testis, und
mit einer dichten 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 demgemaf3 cytoplasma-
tische Einlagerungen, so osmierbare, mit Hiématoxylin, Kupfer-

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

Abb. 57 c—e. ¢ Menschlicher Hoden™ (21 J.). Mitochondrien in Ko¢rnern und Filamenten
d dasselbe. Zelle ganz mit kleinen Chondrioconten gefiillt. ¢ Hoden eines menschlichen
Foetus von 5 cm. Mitochondrien sichtbar.+(Nach Winiwarter.)
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lack (Regaud) farbbare Kérnchen, acidophile und basophile Gra-
nula, Pigmentkérnchen und eigenartige Zellkristalle, die neuer-
dings von Winiwarter beim Menschen eingehend beschrieben
wurden (Abb. 57 a—e).

Im Hoden liegen die Zwischenzellen im lockeren, gefifBreichen
Bindegewebe zwischen den Samenkanilchen. 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 ganz homogener Beschaffen-
heit, besitzen. Er ist dann etwas kleiner und gleichméaBiger farb-
bar. Der Kern liegt meist excentrisch, neben ihm befindet sich
eine Sphire mit Diplosom.

Die Zwischenzellen bilden oft Strange oder umbhiillen die Blut-
gefalle (Abb. 56a u. b.). An Einschliissen enthalten sie Lecithin
oder fettartige Koérnchen, die sich mit Osmiumsiure schwérzen
oder mit Sudan IIT rot firben und den frischen Zellen ein dunkles
Aussehen verleihen. Intravital aufgenommene Farbstoffe, z. B.
Pyrrholblau, scheiden sie kérnig aus. Mehrere Autoren, so auch
Goldmann, nehmen an, daB die Fortsiatze der Zwischenzellen
zum Teil durch feine Liicken der Membran der Samenkanélchen in
dasInnere dieser hineinragen. Beim Menschen findet man im Proto-
plasma héufig Eiweiflkristalle in Form von Nadeln oder stdbchen-
artigen Gebilden (Reinke 1896, Winiwarter 1912) (Abb. 57).
Bei Tieren finden sich diese Kristalle nur ausnahmsweise. Zu-
weilen sind in den Zellen auch Vacuolen vorhanden, nur ausnahms-
weise begrenzen sie Hohlraume und ordnen sich demgemiaf 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 Osmiumsiure tingierende Kugeln.
Mit dem hoheren Alter des Individuums werden sie gréBer, spater
verfliissigen sie sich zu Vacuolen. Letzteren sind lipoide Gebilde
in stets gleicher Anordnung angelagert, zunichst als kleines Korn-
chen, dann in Form eines sichelartigen Gebildes (Abb. 59a u. b).

Abb. 58. Gruppe von Zwischenzellen aus dem Hoden einer erwachsenen Maus, die nach

Goldmann mit Pyrrholblau behandelt wurde (6 Wochen lang). Fixierung: Kalium-

chromat-Formol. Firbung: Safranin. Vergr. 550mal. Die kleineren, aber spindelformigen

Zwischenzellen haben sich dunkel gefirbt (pyrrholophile Zellen), wihrend die gréB8eren
epitheloiden Zellen ungefirbt geblieben sind. (Nach Wagner.)

Zuweilen umschliet die Sichel die Vacuole. Die Sichelkérper,
die aus der Vacuole als dem Trager und der aufsitzenden Kalotte
bestehen, &hneln Gebilden, wie sie in der Tranendriise des
Kalbes beschrieben wurden. Die sichelférmige lipoide Kalotte
kann durch Fettaufnahme groBer werden und die Vacuole fast
vollkommen verdecken. Die Vacuolen erreichen innerhalb der
Zelle eine fir jede Saugetierart charakteristische EndgroBe.
Die Sichelkoérper konnen aus den Zwischenzellen in die peri-
kanaliculiren Réume gelangen und leicht mit Sudan hier dar-
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gestellt werden. Dabei werden sie gewohnlich gréBer und ver-
mogen die Zwischenzellen um ein Vielfaches an Umfang zu iiber-
treffen. Die Vacuole ist von einem deutlich sichtbaren Hautchen

Abb. 59a, b. Zwischenzellen
aus dem Hoden eines erwach-
senen Meerschweinchens. Fi-
xierung: Kaliumchromat-For-
mol-Uran. Gelatineeinbettung.
Sudan ITI. Himatoxylin etwa
7 1. Vergr. 1333 mal. Vacuolen
mit Sichelkérpern sichtbar ;
die Sichelkorper haben sich
mit Sudan tingiert. Manche
Vacuolen sind fettfrei.
(Nach Wagner.)

umgeben. In den Lymphréaumen scheinen
die Gebilde schliefllich zu platzen und
ihren Inhalt an die Lymphe abzugeben.
Eine Regeneration der Zwischenzellen nach
Ausstofung der Sichelkérper und eine
Neuproduktion letzterer ist ungewil3.

Vermutlich besteht auflerdem noch ein
weniger stiirmischer AusstoBungsmodus
des Vacuoleninhaltes in die Umgebung,
wobei Umwandlungen im Zellkérper der
Zwischenzelle weniger hervortreten (Ka-
ninchen). Die Zwischenzellen haben dem-
nach Merkmale von Driisenzellen. Es
spielen sich in ihnen komplizierte morpho-
logisch verfolgbare Veranderungen, die
wohl mit ihrer Funktion in Zusammen-
hang stehen miissen (Abb. 59), ab. Die
Variabilitdat innerhalb ein und desselben
Hodens ist wohl durch den wechselnden
Funktionszustand bedingt. Es ergibt sich
daraus, daB das Vorkommen von Zwi-
schenzellen oder ihre groflere und ge-
ringere Menge bei ein und demselben Tier
allein fiir sich nicht die Grundlage bilden
kann fiir irgendwelche Schliisse iiber den
Sitz der 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 Kunze (1922) vor. Danach sind die

bisher als ,,Fett beschriebenen physiologischen Organbestand-
teile des Hodens keine chemisch einheitlichen Substanzen, son-
dern stellen ein Gemenge verschiedener Lipoide dar, unter denen
neben Neutralfett die Lipoide im engeren Sinne, scheinbar aber
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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 Pubertit in reichlicherer Menge meist nur im Zwischen-
gewebe vor. Mit Beginn derselben treten sie stirker, mit dem
Alter zunehmend, auch innerhalb der Samenkanslchen auf,
wahrend sie dann extratubulir hdufig eine Abnahme zeigen.
Vom Ernahrungszustand ist ihre Quantitdt unabhéngig. Zwischen
den einzelnen untersuchten Tierarten (Hund, Kater, Eber, Ziegen-
bock, Hengst, Ratte) bestehen hinsichtlich der Chemie, Ver-
teilung, Menge, Anordnung der morphologisch nachweisbaren
Lipoide nur quantitative Unterschiede. Nach Sorg (1924) sind
die Lipoide beim Kalb und Stier in den Samenzellen und Zwi-
schenzellen die gleichen. Er bezeichnet sie als Phosphatide und
Cerebroside.

Um die Frage, wie sich im kindlichen Hoden die Lipoide ver-
halten, zu kléaren, untersuchte Oppermann (1924) im ganzen die
Hoden von iiber 50 Knaben von der Frithgeburt bis zum 16. Le-
bensjahr. Bei den jiingsten Fillen 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 Pubertit 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 Erwigungen von Oppermann 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 intratubuliren sowie des histochemisch
mit ihm véllig iibereinstimmenden extratubuliren 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 enthilt ebenfalls in jedem Alter

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

In den 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-
stindig erfiillt. Thre nahe Beziehung zu den Blutgefiflen dringt
zu der Annahme besonderer lokaler und physiologischer Ver-
kniipfung zwischen der Leydigschen Zwischensubstanz und
dem Blutgefallsystem. Auch nach dieser Untersuchung ist
Kunze eher geneigt, in dem Gewebskomplex ein ,,trophisches
Hilfsorgan‘ zu sehen als eine ,,Blutdriise‘‘, wihrend Lipschiitz,
Wagner und andere die inkretorische Funktion in den Vorder-
grund stellen.

Zur Klirung der Frage des Vorkommens verschiedener
Zwischenzellen wandte Takamore die Vitalfarbung des Hodens
an. Lithioncarmin und einige andere Azofarbstoffe wurden in-
travenés und auch lokal in den normalen oder réntgenisierten
Hoden von neugeborenen und geschlechtsreifen Kaninchen inji-
ziert. Die Zwischenzellen des Hodens sind danach in zwei Arten
einzuteilen, die erste sind mononucleire Zellen, welche grébere
Farbstoffgranula enthalten und nach ihrer Beschaffenheit als
Histiocyten im Bindegewebe angesprochen werden miissen. Die
zweite Art ist rundlich bis vieleckig geformt und reich an Proto-
plasma, welches relativ wenig punktférmige Farbstoffgranula
enthilt. Die letzteren sind relativ schwer vital zu farben.

Im Hoden der Siugetiere sind die Zwischenzellen naturgemaf
am genauesten untersucht. Nach Benda (1921) ist das Zwischen-
gewebe z. B. beim Pferd und Eber sehr méchtig entwickelt, beim
Menschen nach Messing (1877) besonders reichlich, bei der Ratte
und dem Schnabeltier sehr sparlich. Uber die Zugehéorigkeit der
Zellen zu einer bestimmten Gewebsgruppe herrscht heute noch
keine Ubereinstimmung. Die alteren Autoren (Kénnicke 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 groBler Bedeutung wére.

b) Entwicklung der Zwischenzellen.

Es bestehen zwei Moglichkeiten der Herkunft der Zwischen-
zellen; entweder sind die Leydigschen Zellen Abkémmlinge der
Urniere oder iiberhaupt des Mesenchyms, oder sie stammen aus
Zellanteilen des Keimepithels. v.Bardeleben (1897) hilt
Zwischenzellen und Sertolische Zellen fiir identische Gebilde.
Erstere sollen 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), Nu-
baum (1880), Plate (1897) fir 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 dlteren Autoren haben sie sehr verschieden-
artig aufgefaBlt, so bezeichnete sie Nufbaum (1880) als abortive
Genitalzellen, eine Auffassung, die heute nicht mehr vertreten
werden kann.

NuBbaum sagt dariiber (1880): ,,Bei der groBen Uberein-
stimmung der vom Hoden und Eierstock bis jetzt behandelten
Gebilde — der Hodenzwischensubstanz einerseits und der abor-
tiven Eischliuche (= Interstitium des Ovars, d. Verf.) anderer-
seits — wird es wohl erlaubt sein, beide fiir identisch..... zZu
erkliren.‘

,»»Bei den hoheren Tieren verkiimmert demgemafl eine grofle
Zah] von Keimen und bildet im Hoden und Eierstock eine Sub-
stanz, die in Schlduchen und Nestern zwischen den zur Reife ge-
langenden Teilen persistiert und bestimmte Verdnderungen er-
leidet . . . .. “

Die interstitiellen Zellen des Hodens sind in neuerer Zeit sehr
oft untersucht worden. Ubereinstimmend berichten alle Autoren,
daB sie schon in der Foetalzeit auftreten und besonders michtig
entwickelt sind (W.Messing, 1877; Pferdeembryo).

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

Bei den 32 cm langen Embryonen haben die Hodenkanélchen
noch keine Lumina und treten vollsténdig zuriick gegen die auB3er-
ordentlich groen Massen der interstitiellen Substanz.  Auffallend
ist dann, daB bei 31/, Monate alten Fiillen die Hoden bedeutend
kleiner sind als die des 6—7 Monate alten Foetus. Das Gewicht
geht von 25—38 g auf 7—8 g zurilick. Die Hodenkanélchen sind
jetzt dicht beieinander und stark entwickelt und in ein neu ge-
bildetes interstitielles Gewebe von eigenartigem Bau eingebettet,
dessen Zellen als Xantochrome desInterstitiums bezeichnet werden.

Bei 10—11 Monate alten Fiillen haben die Hoden wieder
30—40 g zugenommen. Die Hodenkanilchen liegen 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 grole Lymphknoten, aus
denen mit dem Fortschreiten der Samenbildung neue interstitielle
Zellen hervorgehen.

14—15 Monate alte Fiillen haben ein Hodengewicht 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
Hodenkanile sind groB und durch eine reich entwickelte Zwischen-
substanz voneinander getrennt. Die Zwischenzellen dieser Periode
sind sehr groB (30—50 tt). Sie nehmen beim alten Pferde wieder
an GroBe ab und schrumpfen auf 12—20 ¢t zusammen.

Durch diese Befunde von Bouin und Ancel wiéren also
zweierlei interstitielle Zellen nachgewiesen, die sich verschieden-
artig ableiten lassen. Die foetalen stammen aus der Keimdriisen-
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 Abkémmlinge der Genitalleiste. 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 Liénge. Dann folgt wieder
eine Involution und bei 28 cm Lénge ein zweites Maximum.
Diese Ableitung der interstitiellen Zellen ist von Barry (1907)
genauer verfolgt worden. Das Rete stellt beim Embryo das Cen-
trum dar, von dem aus die Keimzellen in soliden Strangen peri-
pherwirts wachsen. Aus ihnen entstehen die Hodenkanalchen.
Sobald diese Strange die Tunica albuginea erreicht haben, wer-
den sie am Wachsen gehemmt und kndueln sich auf.

Einzelne Keimzellen werden nicht in die Kanilchen aufge-
nommen und bleiben nun als interstitielle Substanz zwischen
den Tubuli seminiferi zuriick. Daf3 wir es hier tatsédchlich mit
umgewandelten Keimzellen zu tun haben, scheint daraus her-
vorzugehen, daB3 bei manchen Tieren aus ihnen noch eine Neu-
bildung von Hodenkanilchen vor Beginn der Geschlechtsreife
stattfinden kann.

Die postfoetale Entwicklung von interstitiellen Zellen hat auch
Moraux (1909) beim Pferde von 10—15 Monaten verfolgt und
dieselben Ergebnisse wie Bouin und Ancel gehabt. Es findet in
diesem Alter eine Auswanderung von jungen Lymphzellen im
Hoden statt, die sich im Bindegewebe zu Knétchen ansammeln.
Die jungen Knétchen zeigen eine lichtere Zone, in der sich viele
Mitosen, scheinbar auch Amitosen, nachweisen lassen. Wir haben
es hier 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 zundchst der Kern ver-
groBert und das Chromatin in einzelne Korner zerfallt, die
sich nun zu einem Netz vereinigen. Der Zelleib wichst eben-
falls sehr stark, und bald lassen sich in ihm zwei Schichten unter
scheiden, eine dichtere, die um den Kern herumliegt, und eine mit
Vacuolen durchsetzte periphere, die mit dunkelgelbem Secret
angefiillt ist.

In den letzten 5 Jahren ist nun die Ableitung der Zwischen-
zellen einigermaflen klargestellt worden. Firket sagt schon 1920:
»La question de l'origine des cellules interstitielles aux dépens
des cellules conjunctives du stroma est aujourd’hui un fait bien
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acquis; nous en devons surtout la démonstration 4 Whitehead
et & Sainmont. Il est possible pourtant qu’une partie d’entre
elles dérive d’éléments lymphatiques (Ancel et Bouin, Mazetti)
mais nous n’avons pas vu d’indice de cette origine.

D’autre part, il parait de plus en plus certain aujourd’hui
que la cellule interstitielle n'est pas un élé ment fixe et
immuable (von Winiwarter u.a.). Noussommes prétes & nous
ranger & cet avis et faisons remarquer qu’il y a, & ce point de vue,
une analogie avec les cellules interstitielles de I'ovaire.«

Ochoterena und Ramirez (1920) leiten die Zwischenzellen
des Ovars aus der Keimepithelleiste ab. Ein Teil dieser Zellen
wird zu Oocyten, ein anderer zu Zwischenzellen. Sie sind schon
im Foetus vorhanden und unterliegen einer stindigen 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. Nach ihm leiten sich die Ne-
bennierenrinde und die Keimdriise von einem gemeinsamen Mutter-
boden her, niamlich von der mesothelialen Leiste, die parallel der
Achse des Korpers lauft. Sie erstreckt sich vor und hinter der
Arteria mesenterica 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 &uBersten 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
erkliart sich auch nach Goormaghtigh die morphologische und
physiologische Ahnlichkeit der Nebennierenrinden- und Zwischen-
zellen. Die Zwischenzellen sind nach ihm keine gewohnlichen
Bindegewebszellen, die sich vom Sclerotom oder den benachbarten
sexuellen Striangen herleiten, sondern sie entstehen aus einem
speziellen mesothelialen Nebennierenrindenabschnitt. Sie durch-
laufen in ihrer Entwicklung drei Stadien. Urspriinglich sind sie
epithelial, dann bindegewebig und endlich epitheloid-driisig, naim-
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lich zur Zeit der sexuellen Aktivitit. Da wir aullerdem aus ex-
perimentellen Untersuchungen (Leupold, 1920) wissen, daf
Nebennierenrindenzellen und Keimdriisen in enger Beziehung zu-
einander stehen, so wire eine weitere Bestatigung der Goor magh -
tighschen Befunde nur zu wiinschen.

Untersuchungen am embryonalen Hoden in verschiedenen
Stadien der Entwicklung, speziell bei Schwein und Schaf, brachten
Aron (1921) zur Uberzeugung, daB das embryonale Zwischen-
gewebe nicht identisch ist mit dem der erwachsenen Tiere; eine
Ansicht, die schon wie gesagt 1903 Bouin und Ancel 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 vollstindigen Schwund des Zwischen-
gewebes 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 intratubuliren Mesenchym. Beim
Schaf bildet sich die interstitielle Driise bis zum Ende der Trage-
zeit zuriick. Das zweite Zwischengewebe erscheint erst eine ge-
wisse Zeit nach der Geburt. Es scheint wahrscheinlich, dafl bei
allen Saugetieren die zweite Zwischengewebsbildung ihren Hohe-
punkt beim Einsetzen der Prispermatogenese erreicht.

Besonders wertvoll ist hierfiir die Untersuchung von Kita-
hira (1923). Er untersuchte Embryonen des Menschen, des
Meerschweinchens, der Maus, des Hundes, des Maulwurfs in bezug
auf das Auftreten und das Entstehen der Zwischenzellen in der
noch 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, dal die Gonade sich
aufbaut a) aus Keimzellen, die, der Anlage fremd, in sie herein-
wandern und sich in ihr vermehren, b) aus Abkommlingen des
Keimepithels, die sich in einem gegebenen Moment zu den Keim-
stringen anordnen, deren erste Bildung die Markstringe des
Ovars bzw. die Reteanlagen des Hodens liefern, ¢) dem Binde-
gewebe, d) den Zwischenzellen. Letztere kommen durch Um-
wandlung von mesodermalen Elementen dort zustande, wo
sie, und zwar als mesenchymale Zellen oder als vereinzelte zwischen
den sich plotzlich abgrenzenden Keimstringen zuriickbleibende
Abkémmlinge desKeimepithels, den Keimstrangen anliegen. Diese
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Umwandlung geschieht nur in der Nahe und unter dem direkten
EinfluB der Keimstrange, wenn das Mesenchym in die priméren
Keimstrange eingelagert wird. AuBerhalb der Einfluzone des Sy-
stems Keimstrangelemente + Keimzellen kommt es nicht zur Bil-
dung typischer Zwischenzellen. Zwischenzellenbildung und Vermeh-
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, dal diese Ursachen in erster
Linie einen dem embryonalen Komplex des Systems Keimzellen
+ Keimstrangelemente entsprechenden Zustand herbeifiihren,
der dann zur Neubildung von Zwischenzellen Anla8 gibt. Diese
Annahme erlaubt, zahlreiche Vorkommnisse der Pathologie und
der experimentellen Pathologie der Gonaden aus eine m Gesichts-
punktherauszu erklaren. Kitahira geht aus vondenbesonders am
menschlichen Material festgestellten Tatsachen, dafl beim mé#nn-
lichen Foetus typische charakteristische Zwischenzellen in groBer
Menge in den ersten Abschnitten der Embryonalentwicklung auf-
treten, die dann aber in ihrer Menge unter teilweise auffilligen 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, dafl sie zwischen das
generative Gewebe und das somatische als Vermittler eingeschoben
sind. Sie sind Vermittler in dem Sinne, daB sie gegeniiber Stoffen,
welche dem Keimplasma fremd oder im UberfluB schadlich sind,
als entgiftende Schutzeinrichtungen funktionieren; sie kénnen
solche Stoffe aber nur, wenn sie in nicht zu groBBer Menge im Soma
circulieren, unschédlich machen (Kitahira), andernfalls kommt
durch diese Stoffe trotz der unter diesen Umstéinden auftreten-
den Hypertrophie der Zwischenzellen an Menge und GréBe eine
Atrophie des generativen Gewebes zustande. Dabei kénnen noch
einige Zeit lang die wirklich oder nur scheinbar vermehrten Zwi-
schenzellen iibrig bleiben. Unter den in Frage kommenden Stoffen
werden auBler den bekannten typischen Giftstoffen Hormone einer
andersgeschlechtlichen Gonade, vielleicht auch noch andere Stoffe,
angenommen. Aber auch dem Soma gegeniiber diirften die Zwi-
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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 sekundéren Geschlechtscharaktere bei stark riickgebildetem
generativen Anteil zwanglos erkliaren. Diese Hypothese erlaubt
es uns auch, die verschiedene Entwicklung der Zwischenzellen
in den einzelnen Ordnungen des Wirbeltierreiches aus einem Ge-
sichtspunkt heraus zu erkliren.

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. Im Ovarium sind
sie erst bei 82 cm Liénge aufzufinden. Das Geschlecht kann
dagegen schon bei Embryonen von 25 mm Linge bestimmt
werden. Die Entwickung des Hodens verlauft also rascher als
die des Ovariums. Zur Zeit der Geburt scheint ihre relative Zahl
abzunehmen, um nachher wieder anzuwachsen. Im Markteil
des Ovariums konnten keine interstitiellen Zellen nachgewiesen
werden; im Rindenteil treten sie vom 82 cm-Stadium an in
der Theca interna der Follikel auf am stiarksten bei atretischen
Follikeln. Sowohl 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.

Im einzelnen konnte Bascom folgendes feststellen: Beim
Rinde sind die duBeren Geschlechtsmerkmale bis zum Stadium
30 mm indifferent. Dagegen messen bei 27 mm langen Minnchen
die Hoden schon 0,67 : 0,82 mm im Querschnitt. Sie stehen in
kurzer, aber breiter Verbindung zum Wolffschen Kérper. Auf
diesem Stadium unterscheidet sich das Ovarium vom Hoden vor
allem durch seine nur oberflichliche Verbindung mit der Urniere.
Es mift 0,64 : 0,97 mm im Querschnitt. Weder im Hoden noch
im Ovar finden sich auf Stadium 25 mm und 27 mm Zwischén-
zellen. Dagegen sind sie auf Stadium 30 mm im Hoden zwischen
den Keimstrangen (Abb. 6Qa) vorhanden, sie werden jedoch Spar-
licher in spiteren embryologischen Stadien (Abb. 60b), sind aber
jetzt immer bis zum Hoden des geschlechtsreifen Bullen an-
zutreffen (Abb. 61).

Harms, Korper und Keimzellen. 8
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Im Ovar wurden die ersten Zwischenzellen in der Theca interna
atretischer Follikel erst im Stadium 82 cm angetroffen, also nahe
vor der Geburt. Kingsbury (1914) gibt sie erst von 95 cm an.
Im Stroma wurden sie ebenfalls gefunden. Sie verhalten sich mor-
phologisch wie Hodenzwischenzellen, wahrend sich die Luteinzellen
durch ihre Gré8e und ihren Luteingehalt von ihnen unterscheiden.
Sie sind ein sehr variables Element im Ovar der Rinderembryonen,
sind aber im erwachsenen Zustande stets vorhanden im Gegensatz
zum Schwein, wo sie nach d em Stadium 3,5 cm vollstindig fehlen;

Abb.60a. Teil eines Querschnittes
vom Hoden eines 30 mm grolen
Rinderembryos. Lrstes Auftreten
der interstitiellen Zellen der Testis.
be Blutkorperchen; lv Blutgefie,
ic interstitielle Zellen; sc Sexual-

stringe. Bouinsche Losung, 6 u. Abb. 60 b. Teil eines Querschnittes durch den Hoden

Mallorysche Dreifirbung des eines 11,5 cm langen Rinderembryos. ctc Binde-

Bindegewebes. (Nach Bascom gewebszelle, 7¢ interstitielle Zelle, sc Sexualstringe.

Kellog, Americ. journ. of anat. Zenker-Formalin (HellysFliissigkeit) 3 «; Harris
31, nr. 3, 222—259. 1923.) Himatoxylin. (Nach Bascom.)

dagegen besitzt sie die Katze zeitlebens. Bascom folgert aus
seinen Befunden gegen Lipschiitz, daf das Geschlecht bei
Rindern nicht hormonisch sondern zygotisch bestimmt wird,
jedenfalls nicht durch die Zwischenzellen, die zu dieser Zeit noch
gar nicht vorhanden sind.

Die interstitiellen Hodenzellen stammen sowohl beim Meer-
schweinchen — Lamm (1922) leitet sie beim J dieses Tieres
vom Keimepithel ab, doch sind die Angaben nicht sehr positiv;
beim Q 1aBt er sie auch aus Bindegewebe entstehen — wie beim
Schaf und Schwein von Bindegewebszellen. Thre Entstehung
liegt aber nicht vor der geschlechtlichen Differenzierung; ihre
Tatigkeit kann daher nicht 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, spéter erscheinen
sie infolge der gesteigerten Entwicklung der Samenkanélchen
sparlicher. Am sparlichsten kommen sie am Ende des embryo-
nalen Lebens und nach
der Geburt vor. Nach
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 frithen Sta-
dien feiner, in spéteren
grober gekornelt. Die Korn-
chen sind bei den Embryo-
nen acidophil, nach der
Geburt farben sie sich aber
teilweise auch mit Eisen-
hamatoxylin. Fettkornchen

und -tropfen sind von den  Abb. 61. Intertubularraum zwischen Seminiferi
. tubuli des Hodens eines erwachsenen Bullens.
fruhestenStufenangefangen ctc Bindegewebszellen, cif Bindegewebsfibrillen,

immer reichlich vorhanden. ic interstitielle Zelle, st Seminiferi tubuli. Bouin-
sche Loésung, 6 u; Mallory-Dreifirbung des

Im ausgewachsenen Tiere Bindegewebes. (Nach Bascom.)
bilden sich zahlreiche grofle
Fettropfen in den Zellen. Der innige Zusammenhang mit den Blut-
bahnen ist schon in ganz frithen embryonalen Stadien festzustellen.

Eine Bestitigung der Untersuchungen von Rubaschkin,
die an anderer Stelle erwéahnt wurden, stellen die Untersuchungen
von Benoit dar. Nur die zur Darstellung der Mitochondrien
gebriuchlichen Methoden gestatten nach ihm eine befriedigende
Untersuchung der Hodenzwischenzellen, die Benoit besonders
beim weilen Leghorn-Hahn untersuchte.

Auch bei einer Reihe von anderen Hithnerrassen hat Benoit
(1922/23) die Entstehung der interstitiellen Zellen des Hodens

8%
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verfolgt: Sie entstehen hier vom 10. Tage der Inkubation an und
bis in die erste Woche nach dem Ausschliipfen aus den kleinen
epithelialen Zellen der Sexualstringe. Die Chondriosomen dieser
Zellen werden langer, der Kern wird stiarker farbbar, es lagert
sich reichlich Fett in den Zellen ab. 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, kénnen
sie das sternférmige Aussehen von Bindegewebszellen annehmen;
spater liegen sie frei im Gewebe. Die interstitiellen Driisenzellen
behalten ihr Aussehen wiahrend der ganzen impuberalen Periode
des Hodens nahezu unveriandert bei; ihre Degeneration oder ihr
Verschwinden hat Benoit nie beobachtet. Eine gelegentliche
Entstehung interstitieller Zellen aus Mesenchymzellen kann Be-
noit gegenwiartig nicht mit Sicherheit ausschliefen, er halt aber
eine alleinige Entstehung aus den Sexualstrangen fir das Wahr-
scheinlichste. Diese Beobachtung zusammen mit den gleich-
lautenden Angaben von Nonidez fir andere Hithnerrassen und
von Loisel fiir Haushuhn, Taube und Sperling lassen diese Art
der Bildung der Zwischenzellen aus den Sexualstringen des Hodens
bei den Vogeln als recht allgemein verbreitet erscheinen. Zu
Beginn der Geschlechtsreife treten nach Benoit an den Zwischen-
zellen eingreifende cytologische Verdinderungen 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 wéhrend 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 Hithner untersucht und auch die Frage der Lutein-
zellen bei normalen hennenfedrigen Sebright-Bantamhéhnen zu
klaren versucht.

Er geht von der Entdeckung Borings und Morgans (1918)
aus, daB in den Hoden der Sebright-Bantamhéhne, die alle hennen-
fedrig sind, sich Zellen befinden, die mit den Zwischenzellen des
Ovars identisch erscheinen. Kastration bedingt nun bei diesen
Héhnen die Entwicklung des Hahnenfederkleides, wie bei anderen
Zuchten Ovariotomie dasselbe hervorruft. Die Zwischenzellen sollen
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hier die Entwicklung des ménnlichen Federkleides gechemmt haben
(Morgan 1919/20). Wie nun Firket (1914) und Nonidez (1922)
feststellten, entstehen die Luteinzellen des Ovars oder die
Zwischenzellen aus degenerierenden Sexualstrangen der ersten 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 auch hier, daf} die Zwischen-
zellen oder die Luteinzellen Borings aus den degenerierenden
Sexualstringen entstehen, und zwar erst im spiteren Stadium
der Bildung der Tubuli seminiferi (Abb. 62b, ¢). Dabei gehen die
Spermatogonien vollstindig zugrunde, wiahrend 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
Verstéindnis der Zwischenzellen ihr Verhalten im Individual-
cyclus. Wir sahen schon aus dem Auftreten der Zwischenzellen
bis zur Pubertit, dal Perioden des An- und Abstieges vorhanden
sind. Hier miiBte weitere Klarheit erzielt werden, namentlich in
der Untersuchung des Verhéltnisses 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 ausgefithrt. Stieve untersuchte
vergleichsweise die Hausmaus und die Feldmaus, die allerdings
systematisch weit auseinanderstehen.

Wéhrend 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 GréB8e erlangt hat, wachsen auch die
Zwischenzellen wieder heran, sie nehmen Fett auf, auch der Kern
dehnt sich aus, und erst wenn die Samenbildung ihren H5hepunkt
erreicht hat, haben auch die Zwischenzellen den hochsten Grad
der Entwicklung erlangt und bleiben auf ihm, ebenso wie das
Keimgewebe, wihrend der ganzen Zeit, in der die ménnliche Maus
voll zeugungsfahig ist, stehen.

In den ersten Tagen des Lebens vermehren sich die spindeligen
Bindegewebszellen noch durch indirekte Teilung, in den spiteren
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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 vollausgebildeten Leydigschen Zwischenzellen
entstehen (nach Stieve) aus denspindeligenBindegewebs-
zellen und kénnen sich wieder zu solchen umgestalten,

Abb. 62a—c. Teil der Medullarzone aus dem Ovarium eines Sebright-Embryos 18 Tage

nach der Befruchtung. ¢ interstitielle Zellen (Lutearzellen nach Boring und Pearl) fast

ganz die Keimzelle umgebend. o Keimzelle; Delaf. Himatoxylin-Eosin. b Blutkorper,
m Granularcytoblast; s Zellen der Sexualstringe. (Nach Nonidez, José.)

was mit Beobachtungen an Amphibien iibereinstimmt. 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 Riick-
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bildung zur spindeligen Gestalt durchlaufen. Nur bei der 14 Tage
bis etwa 8 Wochen alten Maus ist das Zwischengewebe gewohn-
lich vollkommen frei von Fett und enthélt hochstens einige klei-
nere Pigmentkoérnchen.

,,Gerade in den Zeiten, in denen die erste starke
Vermehrung der Samenbildungszellen statthat, sind
die Zwischenzellen am schwéichsten ausgebildet, und
gerade da entwickeln sich am iibrigen Koérper jene
Merkmale, deren Entfaltung von der inkretorischen
Keimdriisentatigkeit abhangt. Kann es einen deut-

Abb. 63. Zwischengewebe aus dem Hoden einer neugeborenen Hausmaus. Fix. Flemming,
Paraffin, Farbung Himatoxylin-Heidenhain-Lichtgriin. Vergr. Zeiss Apochromat hom.
Imm. 2 mm, Num. Ap. 1,30, Okular 12. Zeichentisch 3 cm hiher als der Objektivtisch; bei
der Wiedergabe wurde die Zeichnung um /3 verkleinert, so daB die VergroBerung jetzt
etwa 1000fach ist. (Nach Stieve.)

licheren Beweis dafiir geben, daBl gerade die Keim-
zellen, nicht aber die Zwischenzellen fiir diese Vor-
ginge verantwortlich sind?“, sagt Stieve. Im Alter, wenn
die Riickbildung des generativen Hodenanteils eintritt, lassen
sich auch stirkere regressive Verinderungen 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 Samenkanilchen, vermehrt.
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Ganz kurz noch etwas iiber die angestellten Hodenmessungen.
Der rechte Hoden einer untersuchten neugeborenen Maus mil3t
0,85 :1,1 mm, der Inhalt betrigt 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 0,83:1 (s. Abb. 63).
Im Hoden der neugeborenen Maus ist also mehr Zwischengewebe
als Keimgewebe vorhanden.

Bei der 21 Tage alten Maus betrigt die Hodengrofle1,8:3,2mm,
der Inhalt 5,43 cmm; auf den generativen Anteil entfallen da-
von 5,15 cmm, auf
dasZwischengewebe
aber nur 0,28 cmm,
das Verhaltnis der
beiden Gewebsarten
betragt also jetzt
18,4 :1. Deutlich
genug zeigen diese
Zahlen, wie sehr
sich das gegensei-
tige Mengenverhilt-
nis verschoben hat,
noch klarer wird
diese Erscheinung,

wenn wir aus den Abb. 64. Zwischengewebe aus dem Hoden einer 5 Wochen alten
Zahlen berechnen, Hausmaus. Fix. Sublimat-Formol-Eisessig. Firbung Himato-
daB sich das Keim- xylin-Heidenhain-Lichtgriin. Vergr.wie Abb.63. (NachStieve.)
gewebe im ganzen auf das 8,6fache vermehrt, das Zwischen-
gewebe aber um das 2,57 fache vermindert hat.

Bei einem 5 Wochen alten Tiere des gleichen Wurfes mif3t
der rechte Hoden, dessen Schnitt Abb. 64 darstellt, 2,4 : 3,8 mm,
sein Inhalt betrigt 11,47 cmm, wovon nach der Berechnung
10,57 cmm auf den generativen Anteil und 0,90 cmm auf das
Zwischengewebe entfallen. Das Verhéltnis betrigt jetzt also
11,7 : 1. Verglichen mit den bei der neugeborenen Maus gefun-
denen Werten 148t sich demnach feststellen, daB der generative
Anteil sich im ganzen auf das 17,5fache vermehrt hat, wiahrend
das Zwischengewebe erst jetzt wieder anniahernd die Ausgangs-
menge erreicht hat. In dieser Zeit sind die Samenblasen sehr gut
entwickelt, Prostata und Penis deutlich ausgebildet. — Von da
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an geht die Entwicklung der beiden Hodenanteile ziemlich gleich-
sinnig vor sich. Bei dem letzten Mannchen dieses Wurfes, das
im Alter von 3 Monaten getotet wurde, betrug die HodengrofBe
4,2 :7,7 mm, der Inhalt 72,6 cmm; auf das Keimgewebe treffen
61,3 cmm, auf das Zwischengewebe 11,3 cmm, das gegenseitige
Verhaltnis betragt also 6 : 1. Im ganzen hat sich also seit der
Geburt das Keimgewebe auf das 100fache, das Zwischengewebe
auf das 15fache vermehrt (Abb. 65).

In einer groBleren Reihe von Hoden ausgewachsener Haus-
mauseménnchen, an denen Stieve dhnliche Berechnungen aus-
fiihrte, ergab sich mit ziemlicher Genauigkeit immer wieder als

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

Wie schon erwahnt,
tritt die eigentliche Ver-

. groBBerung des Zwischen-
Abb. 65. Zwischengewebe aus dem Hoden einer 12 .
Wochen alten Hausmaus. Behandlung usw. 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 voll ausgebildet sind.

Im hochsten Falle, bei einer Hodengré8e von 5,4 :7,9 mm
und einem Inhalt von 112 ecmm, fand Stieve 14,0 cmm Zwischen-
gewebe.

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

Vergleichen wir nun damit die Mengen beim greisen Vater der
eben beschriebenen Mause, der im Alter von 17 Monaten noch
vollkommen fortpflanzungsfihig war, dann aber langsam steril
wurde, und bis zum 31. Monat, wo er getotet wurde, lebte. Der
rechte Hoden (siehe Abb. 66) mit 3,6 : 6,8 mm, was einem In-
halt von 49,0 cmm entspricht. Davon entfallen 35,2 cmmm 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 der Keimzellen
verschoben.
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Vergleichen wir diese Mengen mit denen des volltiatigen Hodens,
so erkennen wir sofort, dafl das Keimgewebe ganz erheblich ver-
mindert ist. Seine Masse betragt jetzt etwa 1/; von frither. Hin-
gegen hat sich das Zwischengewebe hinsichtlich seiner

Abb. 66. Zwischengewebe aus dem Hoden einer 26 Monate alten Hausmaus, die deutliche
Zeichen des Alterns trigt und seit 2 Monaten steril und impotent war. Wie Abb. 64. (Nach
Stieve.)

Gesamtmenge nicht wesentlich verandert, die im Ein-
zelschnitt erkennbare Vermehrung ist demnach ledig-
lich eine relative, durch die starke Riickbildung der
Kanalchen vorgetéduschte.

Das Bild des Hodens der Feldmaus zeigt nach Stieve ganz
andere Verhaltnisse, weil hier die Jahreszeit eine Rolle spielt.
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Untersucht man Tiere zu Anfang des Winters, so erkennt man
in allen Kanélchen ausschlieflich kleine Spermatogonien ; je mehr
der Friihling herannaht, desto lebhafter schreitet die Samen-
bildung vor und desto mehr vergroBert sich auch der Hoden. Es
scheint jedoch, dafl 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 Kanélchen in Riick-
bildung begriffen ist, immer vereinzelte Stellen, an denen Sper-
matocyten entstehen und wachsen.

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

BeidenFeldméusen kommtim Herbst die Ausreifung derSamen-
bildungszellen ganz zum Stillstand, die Kanilchen werden enger
und kiirzer, gleichzeitig verkleinern und verdndern sich auch die
Zwischenzellen, sie verlieren ihr Fett, ein grofer 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 fithrt zu einer
wesentlichen VergroBerung des generativen Anteils, dem langsam
eine Vermehrung und VergroBerung der Zwischenzellen folgt.

Bei Feldméusen, die im Spitsommer und Herbst geworfen
werden, unterbleibt gewchnlich die Samenbildung bis zum néch-
sten Frithjahr, statt dessen vergrofern und vermehren sich die
Zwischenzellen in sehr erheblichem MafBle. 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 dariiber bei verschiedenen Saisontieren in einem
weiteren Kapitel zu sagen sein.

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

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

Sie gehen eine Reihe von gestaltlichen Verédnderungen ein,
die verschieden sind nach dem Lebensalter der Tiere, verschieden
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auch bei Tieren mit cyclisch auftretender Spermatogenese und
sekundiaren Sexusmerkmalen, endlich bei alternden Tieren.
Kasai hat 1908 bei einer Reihe von Sdugetieren 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 fétalen Lebens verandern. Auch beim neugeborenen Menschen
sind fast nur ruhende Zellen vorhanden. Erst wahrend der Pu-
bertat tritt die fiir das Interstitium typische Zellform auf, und eine
bedeutende Vermehrung der Zellen tritt ein. Sobald dann die
funktionierenden Samenzellen zum Vorschein kommen, nehmen
sie wieder von neuem ab. 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 Samenzelle eine
Schadigung eingetreten ist. Ich selbst habe an einem ‘senilen
Meerschweinchenménnchen ein vollstindiges Schwinden des
Interstitiums beobachten konnen, ebenso bei einem 16jéhrigen
Hund, bei dem die Spermatogenese noch im vollen Gang war.
Oft bleiben die Zwischenzellen auch bis in das hohe Alter ganz
intakt.

Es moge jetzt eine Beschreibung 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, sackférmige Hoden oder Samensicke,
welche denen der Regenwiirmer gleichen. Sie enthalten auBler den
zelligen Elementen der einzelnen Phasen der Spermatogenese noch
ganzlich andersartige Zellen, die zwischen jenen gelegen sind und
den sogenannten Zwischenzellen der Vertebratenhoden entsprechen
sollen. Diese Zellen sind nicht fest verbunden mit den anderen,
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bilden um die Spermatosphiren eine Art Hiillgewebe. Sie
haben einen driisigen Charakter. Da ihre Einschliisse nur auf
Osmiumpréiparaten sichtbar sind, scheinen sie ein mitochondrien-
artiges Substrat darzustellen. Andere Chondriosomen fehlen dem
Zellplasma. Von der ersten Bildung der Spermatiden an bis zum
Abschlul 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 hétten die in ihnen
enthaltenen Spermatozoen nicht aktiv, wie Phagocyten, aufge-
nommen, sondern er hilt es nicht fiir ausgeschlossen, dal die
Spermatozoen selbst in die phagocytir wirkenden Zwischenzellen
eindringen. 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 &hneln solchen
von Triton nach Pérez (1921) und solchen vom Pferd nach
Bouin und Ancel (1905).

Es scheint mir, als ob diese sogenannten interstitiellen Zellen
der Samensicke von Stylaria und Lumbricus Follikel- und Nahr-
zellen sind, also héchstens den Sertolischen Zellen zu homologi-
sieren wiren.

Interessant ist jedoch, daf sie eine phagocytire Rolle spielen,
also vielleicht indirekt als Hormontriager wirken, und in ahnlicher
Weise wie vielleicht die Zwischenzellen im Hoden der Wirbeltiere
wirksam werden.

2. Die Zwischenzellen bei Cyclostomen und Fischen.

Wihrend, wie erwiahnt, 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 Myxine glutinosa zwischen den
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Follikeln typische Zwischenzellen nachweisen. Bei Petromyzon
fluviatilis habe ich sie nicht auffinden koénnen.

Bei den Selachiern, Raja punctata, Scylliwm catulus und cani-
cula wurden Zwischenzellen von W. und F. Kolmer vermiflt, da-
gegen deutlich im Hoden von Chimaera monstrosa und Torpedo
marmorata, im Interstitium eingelagert, gefunden. Wéahrend eine
gréBere Anzahl von Teleostiern keinen positiven Befund ergaben,
lieBen sich bei Myrus (einer marinen Aalart) Zwischenzellen nach-
weisen. Durch die Ubereinstimmung mit den Befunden von
Courrier beim Stichling ergibt sich, da man nunmehr in allen
Wirbeltierklassen wenigstens zeitweise das Vorkommen von Zwi-
schenzellen in der ménnlichen Gonade annehmen kann.

Champy wies 1923 nach, daBl im Hoden von Tinca, Phoxinus
und einigen lebend gebarenden Cyprinodontiden sich keine Spuren
von Zwischengewebe finden. Das Auftreten duBerer Geschlechts-
charaktere fallt dagegen mit der Spermatogenese zusammen, Diese
bilden insgesamt ein komplexes Ganzes, und ihr Erscheinen hingt
von verschiedenen Ursachen, jedenfalls aber nicht von der Gegen-
wart interstitiellen Gewebes, ab.

Courrier konnte Zwischenzellen bei Gobius, Hemichromis,
Callionymus, Girardinus und Cottus nachweisen.

Bei Gasterosteus aculeatus enthalten nach Courrier (1922) gegen
Ende Marz die Hodenkanilchen nur Sertolische Zellen, Sper-
matogonien und Spermatozoen. Gleichzeitig werden die vorher
spérlichen, platten Zellen des intertubuliren Bindegewebes groBer,
zeigen feine Mitochondrien und gréBere Einschliisse und ordnen
sich um die zahlreichen eingedrungenen Blutgefifle an: diese Bil-
dung nennt Courrier die endokrine Interstitialdriise. Die
Hochzeitsfairbung des Méinnchens entwickelt sich, sobald die
Secretbildung einsetzt, also erst nach Beendigung der Spermato-
genese. Daher schreibt Courrier den Hormonen der cyclisch
sich entwickelnden Interstitialdriise der Fische urséchliche Be-
deutung fiir die Ausbildung der sekundéren 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 sekundiren Geschlechtsmerkmale entwickeln sich zu einer
Zeit, wo die Hoden vollkommen reif sind, also im Friihjahr, wo die
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Spermien sich im ejakulationsfihigen Zustande befinden. Die
Zwischenzellen vermehren sich dann sehr stark. Ist die Spermato-
genese durch irgendwelche Ursachen frither beendigt, dann wird
das Interstitium breiter, und die Zahl der Zwischenzellen nimmt
zu. Ist dieses im Herbst der Fall, so mull wihrend des Winters
im Hoden ein Ruhezustand eintreten. Sind die Hoden im Anfang
des Winters in Spermatogenese begriffen, so findet dieser Prozel
auch wihrend der Wintermonate, jedoch nicht sehr intensiv,
statt. Im Friihling wird die Spermienbildung wieder lebhafter.

Abb. 67. Brunsthoden; in den Kanilchen groBe Mengen von Spermien; an der Wand

derselben kleine Pakete von Spermienkopfen, vereinzelte Stiitzzellen und Spermatogonien.

Im breiten Interstitium zahlreiche Zwischenzellen, Blutgefile und vereinzelte Melano-
phoren. Tier Nr. 31; Vergr. 275. (Nach van Oordt.)

In einigen Herbst- und Winterhoden (von Tieren also, bei
welchen sich noch keine sekundiren Merkmale entwickelt haben,)
war die Spermatogenese beendet. Die Spermien liegen jedoeh
noch meistens in Cysten. Das Interstitium dieser Hoden ist breit
und enthélt zahlreiche Zwischenzellen. Die Hoden der Brunst-
tiere weisen keine Spermatogenese auf. In den Hodenkanilchen
liegen auller vereinzelten Spermatogonien im Ruhestadium groB3e
Mengen freier Spermien. Auch sieht man gegen die Wand der
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Kanalchen gestellt zahlreiche aus Spermienkdpfen bestehende
Pakete, welche je um eine Stiitzzelle gruppiert sind. Das Inter-
stitium der Brunsthoden ist breit, enthilt grofle Gruppen von
Zwischenzellen und viele Blutgefifie (Abb. 67).

Aus dem iiber Herbst- und Winterhoden Gesagten folgt, daf
das Vorhandensein vieler Zwischenzellen im Hoden nicht not-
wendigerweise die Ausbildung der sekundéren 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-
driise verbraucht werden, wenn die Spermatogenese wieder anfangt.

Es ist also daher sehr wahrscheinlich, da die Geschlechtshor-
mone vom generativen Teile der Geschlechtsdriise gebildet werden.

Die Zwischenzellen entstehen wahrscheinlich nach van Oordts
Ansicht beim Stichling aus Bindegewebszellen. Dieselben Schluf-
folgerungen zieht van Qordt (1924) fiir Xiphophorus helleri, einem
lebendgebirenden Zahnkarpfen, bei dem aber die Zwischenzellen
trotz dauernder Brunst sehr sparlich imVergleich zum Stichling sind.

3. Die Zwischenzellen im Hoden der Amphibien.

Die Amphibien sind noch mehr als die Fische Saisontiere, weil
sie auller der jahresperiodischen Brunst, die sie mit den Fischen
und den wildlebenden Amnioten gemeinsam haben, einen Winter-
schlaf durchmachen. Es 148t sich daher bei diesen Tieren nur ein
Urteil iiber die Zwischenzellen fiallen, wenn man mindestens zwei
Jahrescyclen untersucht. Alle 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 kliren, 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 (NuBbaum, Harms,
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.

Pérez hat schon1904, NuBbaum 1906 im Hoden von 7'riton
bestimmte Zellen gefunden, deren histologisches und mikrochemi-
sches Verhalten eine groBe Ahnlichkeit mit denen der Zwischen-
zellen der héheren 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. Nach AusstoBung der Samenpakete werden die
zu einer Cyste gehorigen Follikelzellen zuriickgebildet; sie ent-
arten 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 Abkémmlinge des Keimepithels und sind
wahrscheinlich den Sertolischen Zellen gleich zu setzen, nicht
aber den Zwischenzellen, mit denen sie, wie schon Pérez sagt,
nicht homologisiert werden koénnen.

Den Betrachtungen iiber die sogenannten Zwischenzellen des
Urodelenhodens legen wir am besten die Arbeiten von Humphrey
(1921) zugrunde.

Champy hat schon im Jahre 1913 die Zwischenzellen im
Hoden von verschiedenen europiischen Urodelenarten gefunden.
Thm fillt besonders die Ahnlichkeit des interstitiellen Gewebes
mit dem Corpus luteum des Siugerovars auf, er nennt es sogar
,,veritable corps jaune testiculaire‘‘. Seine Resultate decken sich
im allgemeinen mit den 1921 veréffentlichten von Humphrey.

Das Material, auf welches Humphrey seine Untersuchungen
groBtenteils aufbaut, besteht aus Hoden von 52 Exemplaren von
Necturus 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 Ausfithrgang, 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 Ausfithrgang) persistieren
Spermatogonien und erzeugen einen neuen Lobulus, der die Reste

des entleerten an die Peri-
pherie driangt; regressiver
und progressiver Bezirk sind
scharf getrennt (sieheSchema
Abb. 68a—e). Die Schnellig-
keit der spermatogenetischen
Welle ist je nach den Arten
der Urodelen verschieden,
daher der Abstand in der
Entwicklung caudaler und
cephaler Lobuli ungleich.
BeiNecturus (Abb. 69a—c)
entwickeln sich die primé-
ren Spermatogonien an den
Apices wahrend des Friih-
jahrs und Sommers zu Lo-
buli, die im Oktober reife
Spermatozoen entleeren; De-
generation schlie§t sich als-
bald an, nur die Lobuli am
Kopfende bleiben linger be-
stehen. Zwischen den Lobuli
liegt wahrend ihrer progressi-
ven Phase nur ein stark zu-
sammengedriicktes Stroma,
dessen platte Zellen als
einschichtiger ,,epitheloider
Ring“ jeden Lobulus um-
geben. Nach Ausstoung der
Spermatozoen werden die
Stromazellen zu typischen
,,Interstitialzellen‘*. Nach-
dem sie sich bereits kurz vor-
her durch Mitose vermehrt
haben, werden sie rundlich,
ihr reichlicheres Cytoplasma

Abb.68 a—e. Schematischer Lingsschnitt durch den
Hoden von Desmognathus,um die Umwandlung in
Form und Inhalt des Organes zu veranschaulichen,
hervorgerufen durch die langsame spermatogene-
tische Welle und verzégerte Regeneration der
Lobuli. (a) Anfang Juni. (b) Ende September.
(c) Ende November. (d) Méirz. (e) Juli. Die Grenze
jeder Abbildung wird durch eine Linie dargestellt,
die unmittelbar iiber den Bezeichnungsbuchstaben
herlduft. Links von der Grenze ist die Region, die
in der crsten Zeit die Spermatozoen hervorbringt,
rechts davon die Region, die dieselben in den spi-
teren Monaten erzeugt. Schema a und b zeigen die
caudocephale Bewegung der spermatogenetischen
Welle; Schema c, d und e veranschaulichen die
Veridnderungen, die der Entleerung einer Region
folgen. 1. Schlanke cephalische Region, die nur
die priméren Spermatogonien enthilt. 2. Sekun-
dére Spermatogonien. 8. Spermatocyten I. 4. Tei-
lungen der Spermatocyten I, und Spermatocyten
ITIim Ruhestadium oder Teilung begriffen. 5. Sper-
matiden. 6, Reifende Spermatidenund unreife Sper-
matozoen. 7. Reife Spermatozoen. 8. Geleerte
T.obuli, degenerierend umgeben von interstitiellen
Zellen. 9. Caudaler Teil, aus dem die interstitiellen
Zellen verschwunden und nur noch primére Sper-
matogonien um den Sammelgang zu sehen sind.
(Nach Hum phrey.)

zeigt Lipoidtropfen, sowie fuchsino-

phile Einschliisse als Kornchen oder Netze, die eine grofe strahlige

O*
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Centrosphire umgeben. Auch die Entwicklung der typischen
Zwischenzellen zieht als caudocephale Welle iiber den Hoden.
Mit der Ausbildung neuer Lobuli wird auch das Interstitialgewebe
zur Peripherie verdréangt; seine Zellen degenerieren teils, teils
werden sie in Stromazellen riickverwandelt.

Andere Urodelen zeigen prinzipiell das gleiche.

Bei Desmognathus, Diemyctylus (Abb. 70) und Salamandra zer-
fallt der Hoden durch eine ,,Grenzebene‘* degenerierter Lobuli in
einen caudalen Abschnitt, an dem zunichst allein die Reifung der

Lobuli mit folgender Entwicklung von Zwischenzellen vor sich
geht, und einen cephalen, dessen Spermatogonien bis zur nich-
sten Brunst persistieren. Bei unreifen Mannchen wurden nirgends
typische Leydigsche Zellen gefunden. Causale Beziehungen
dieser Zellen zur geschlechtlichen Reifung oder zur Brunst er-
scheinen bei den Urodelen ausgeschlossen. Ihre Entstehung
aus Stromazellen wahrend der regressiven Phase des Keim-
gewebes legt den Gedanken nahe, dalB3 sie die Degenerations-
produkte derselben speichern, im iibrigen ist ihre Rolle im Kor-
perhaushalt unklar.
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Die Zwischenzellen der Urodelen erweisen sich als temporire
Modifikationen der Stromazellen. Ihren Entwicklungs- und De-
generationscyclus zeigt in klarer Weise die Abb. 71a—p. Eine
Bildung aus Bindegewebszellen ist hier wohl kaum zu bezweifeln,
damit ist auch der Champysche Vergleich mit dem Corpus
luteum nicht ohne weiteres annehmbar.

Abb. 69a—c. Querschnitt (schematisch) durch den Hoden von Necturus, um die Saison-
unterschiede betreffend Gro8e und Struktur zu veranschaulichen. a Der Hoden im August.
Die Lobuli sind durch Spermatiden erweitert. In dieser Periode gibt es keine interstitielle
Zellen. 7 Zwischenzellen, ¢ Lingssammelgang, d Zweig des Sammelganges, p primére Sperma-
togonien am Ende der Lobuli, m Mesorchium, b Blutgefi8. b Der Hoden (Caudalteil) Ende
Dezember. Die regenerierenden Lobuli enthalten priméire und sekundire Spermatogonien,
wahrend die periphere Hilfte des Hodens angefiillt ist mit degenerierenden Lobuli (d?) und
interstitiellen Zellen (¢). Abbildungenerklirung wie oben. ¢ Hoden im Juni kurz vor dem
endgiiltigen Verschwinden der interstitiellen Zellen, die man jetzt noch als verstreute hyper-
trophierte Zellen in der duBeren Peripherie des Organes antrifft. Abbildungenerklirung
wie oben. (Nach Humphrey.)

Da die Zwischenzellen der Urodelen bei nicht geschlechtsreifen
Minnchen noch fehlen, so kénnen sie bei diesen Tieren fiir die Ent-
wicklung der sekundédren Merkmale keine Rolle spielen, hier sind
es also sicher die Keimzellen allein, die den Einflul ausiiben. In
der Reifeperiode der Urodelen haben die Zwischenzellen nur trophi-
schen Wert. Humphrey sprichtihnen die Rolle einer incretorischen
Driise im strengen Sinne des Wortes wohl mit Recht ab, zumal sie

Harms, Korper und Keimzellen. 9b
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keine konstante Beziehung zur
Brunstperiode haben. Auch
die Bildung und Reifung der
Samenzellen hangt nicht von
ihnen ab.

Ein sehr giinstiges Objekt
um diese Frage weiter klarzu-
legen, scheint der von Kolmer
und Koppanyi (1923) unter-
suchte Pleurodeles Waltli. Bei
diesem Molch, der als sekun-
dires Merkmal keinen Kamm
und auffallige Brunstfarben son-
dernwie die Anuren eine Brunst-
schwiele hat, sitzen den Hoden
an beiden Polen ein durch Caro-
tin wie das Fett des Fettkorpers

orangegelb gefarbter, mehrere
Abb. 70. Lingsschnitt des Hodens von Die-

myectylus nach der Frithjahrsbegattung. Nur
noch einige Lobuli enthalten Spermatozoen.
Die vor kurzem entleerten Lobuli sind um-
geben von interstitiellen Zellen, deren Lipoide
durch Osmiumséure geschwirzt sind. ¢ Haupt-
sammelgang, b Zweig des Hauptsammelganges,
s Lobuli angefiillt mit sekundiren Sperma-

Millimeter grofler Kérper auf,
der der jeweiligen Groe des
Hodens entspricht.

Beider histologischen Unter-
suchung ergab sich, dafl dieser

togonien; sp Lobuli mit Spermatozoen ange-
fiillt, ¢ interstitielle Zellen, B Grenzlinie. 16 x.
(Nach Humphrey.)

Korper zum groBten Teil aus
dichtgedrangten Zwischenzellen

Abb. 71a—p. Interstitielle Zellen eines Hodens von Necturus. Alle Figuren sind mit dem
Zeichenapparat entworfen. Vergr. 750mal. Nach Priparaten konserviert in Bensleys
Loésung, mit Sdurefuchsin und Methylgriin gefirbt. Lipoidtropfen erscheinen schwarz,
Mitochondrien und fuchsinophile Granula rot, Nucleolen griin. — a Stromazellen aus
den Sommermonaten zwischen den ILobuli 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. -— ¢ Eine der mitotischen Figuren, die sehr zahlreich
Anfang Oktober zwischen sich entwickelnden interstitiellen Zellen auftreten. Zwischen den
roten Granula sind einige gréBSer als in Abb. b. — d Zelle im fortgeschrittenen Entwick-
lungsstadium. Der Nucleolus ist jetzt gerundet, die Grenzen sind ausgeprigt und viele
fuchsinophile Granula sind unzweifelhaft groBer als die Granula (Mitochondrien?) in
Abb. b. — e Zelle aus dem caudalen Ende des Hodens Ende Oktober. Lipoide mit Os-
miumséure geschwirzt sind aufgetreten, viele haben die gleiche GroBe wie die fuchsinc-
philen Granula. Nucleolen annihernd rund und Zellgrenzen erkennbar. — f Zelle aus
dem gleichen Teil wie Abb. e, jedoch zeigt sie den EinschluB umgeben von zahlreichen
fuchsinophilen Granula und geschwiirzten Lipoidtropfen. — g Zelle aus dem caudalen
Teil des Hodens im April mit riesengroBen Centrosphiren mit EinschluB8 und Centriolen.
Interstitielle Zellen dieser Art iiberwiegen im Irithjahr. — h Degenerationszelle (oder Zell-
masse?), hiufig im Hoden im Mai. Die Koérper rechts sind anscheinend Mengen von Cyto-
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plagsma, angefiillt mit kleinen fuchsinophilen Granula (Mitochondrien?). Es besteht die An-
nahme, daB dieselben vielleicht einen Anreiz geben fiir die Bildung stark firbender fuch-
sinophilen Massen auf der linken Seite. — i—p Zellformen, die im Hoden wihrend der Monate
Juni—Juli vorkommen. Hin und wieder kénnen wohl Formen wie in j oder k den Sommer
iiberdauern, bei der Mehrzahl der untersuchten Tiere jedoch sind sie vollkommen ver-
schwunden. n und p zeigen Zellen von einer Form, die hiufig an der Peripherie des Hodens
auftritt zu der Zeit, wenn die groBeren Zellen sich an Zahl verringern. (Nach Hum phrey.)
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besteht. AuBer Zwischenzellen, die durch ihre Form, Gré8e, ihre
Farbbarkeit, durch Fettgehalt und cytologische Einzelheiten
charakteristisch sind und den Nebennierenrindenzellen #hnlich
sehen, finden sich nur einzelne Spermatogonien, bei einzelnen
Individuen auch sehr groBle Elemente vom Charakter der Oogo-
nien. Es scheinen bei diesem Tier die bei anderen Urodelen zwi-
schen den Lappchen verteilten Zwischenzellen zu einem beson-
deren Organ zusammengefalt zu sein. Da bei anderen Urodelen,
wie Molchen, eine Fettspeicherung nicht in Zwischenzellen sondern
in vergroBerten Sertolischen Zellen beobachtet wird, die aber
auch bei Pleurodeles vorkommen, es aber nunmehr feststeht, dal
nicht nur Pleurodeles, sondern auch andere Molche Zwischenzellen
besitzen, so mufl man annehmen, daf3 verschiedene Mittel zur Er-
reichung des gleichen Zieles angewendet erscheinen, d. h. um
Reservestoffe fiir die Spermatozoen herbeizuschaffen.

Anderer Ansicht iiber das Zwischengewebe bei Urodelen ist
Aron (1922/23). Das endokrine Driisengewebe im Hoden der
Urodelen entsteht nach ihm aus den Sertolischen Zellen der
Spermiencysten; diese Zellen vermehren sich, beladen sich mit
Lipoiden und fiillen 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
gefaBreichen Bindegewebe in Beriihrung. Die Zellenhaufen atro-
phieren bald, neue bilden sich aus. Das endokrine Gewebe der
Urodelen wire somit dem der S#uger 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 Polaritiat der Sertolischen
Zellen von exokriner (nutritiver) zu endokriner Tatigkeit zu sehen,
sobald sie durch Schwund des Lumens und der Wand der Cyste
mit den BlutgefaBen in Beziehung treten. (Experimentell 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 dieSpermienbildung; die endokrine Funktion wurde
den Zwischenzellen iibertragen, die aber gleichzeitig wohl an die
Sertolischen Zellen Stoffe abgeben, also doppelte Polaritat der
Funktion zeigen.
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Im Gegensatz zu Champy, Kolmer und Humphrey
sieht Aron in den Zwischenzellen die Bildungsstatte der Hor-
mone fiir die sich jiahrlich entwickelnden sekundéiren Sexual-
charaktere; vor Eintritt der Geschlechtsreife fehlt dieses Driisen-
gewebe. Sein Auftreten leitet die Spermatogenese ein, die
Zeit seiner hochsten Entfaltung fallt mit der Entwicklung des
Hochzeitskleides, seine Riickbildung mit dem Verschwinden des

letzteren zusammen. Experimente — ein- und doppelseitige
Kastration in verschiedenen Stadien der Brunst, Radiumbestrah-
lung — deutet Aron im gleichen Sinne. Beweisend schien

Galvanokauterisation des endokrinen Gewebes unter Schonung
des Keimgewebes, worauf das Hochzeitskleid schuell und voéllig
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, daf das
Hochzeitskleid ausgebildet wird, obgleich keine interstitiellen
Zellen vorhanden sind, und dafl 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 7T'riton gibt es nach Champy keine eigentlichen Zwi-
schenzellen; jedoch sind Bindegewebszellen, die sich nach Aus-
stoBung der Spermatozoen, also nach der Brunst, mit Lipoiden
fillen, vorhanden; diese Zellen sind bis zum Friihjahr, wo die
sekundiren Geschlechtsmerkmale sich entwickeln, wieder frei von
Fetten. Bei T'riton alpestris konnte nun Champy 1921 nach-
weisen, daf} bei den Tritonen ein Hochzeitskleid nur gebildet wird
wihrend die Spermatozoen zur definitiven Reife gelangen, was
ich auf Grund meiner langen Beobachtungen an T'riton alpestris,
taeniatus und cristatus durchaus bestidtigen kann. Champy
hat diese Frage auch experimentell zur Entscheidung gebracht.
Er liel T'riton alpestris wihrend der Spermatogenese vollstindig
hungern. Er fand dann im Oktober statt der Spermatozoen nur
Spermatogonien. Von Oktober an wurden diese Tiere wieder gut
gefiittert. Ende November bekamen die normalen Tiere ihr
Hochzeitskleid, ebenso Tiere, die von Oktober an gehungert hatten.
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Diejenigen Tiere, die im Sommer gehungert hatten und noch
keine Spermatozoen besallen, bekamen auch bis in das Frithjahr
hinein kein Hochzeitskleid.

b) Die Zwischenzellen der Anurenhoden.

Bei Froschen nun, die wie die urodelen Amphibien cyclische
Brunstmerkmale haben, ist wiahrend der 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 Nu3baum sind in dieser Zeit Kérnchen in
den Zellen vorhanden, die durch Osmiumséure geschwérzt werden
und mit Damarlack entfarbt werden kénnen. Namentlich Champy
hat in neuerer Zeit die Hoden verschiedener Anuren und Urodelen-
arten untersucht. Bei Rana esculenta ist wahrend des ganzen Jahres
gut entwickeltes Zwischengewebe vorhanden, nur wahrend des
Hohepunktes der Samenentwicklung ist es relativ etwas vermin-
dert. Im Winter sind die Zwischenzellen vollgepfropft mit Fett-
tropfen. Wahrend der Brunst dagegen sind sie sehr viel kleiner
und ohne jede Einlagerung. Die Ausbildung der sekundéaren Ge-
schlechtsmerkmale soll vollkommen unabhingig von dem Verhal-
ten der Zwischenzellen erfolgen. Bufo calamita und vulgaris, Hyla
arborea und Alytes obstetricans verhalten sich ganz &hnlich. Bei
Bufo allerdings schwinden die lipoiden Einlagerungen schon Ende
des Winters, wahrend im Bidderschen Organ dann noch reich-
lich Secretbildung vorhanden ist.

Rana temporaria oder fusca verhalt sich dagegen anders. Im
Winterhoden ist nur ganz wenig Zwischengewebe vorhanden. Es
liegt in den kleinen Zwischenriumen, da wo die meist sechseckigen
Samenkanilchen mit ihren Winkeln aneinanderstofen. Die Zellen
enthalten allerdings keinerlei lipoide Einschliisse und sind sehr
klein. Die Angabe von Champy, dall sie im Winterhoden voll-
kommen fehlen, kann ich daher nicht bestétigen. Auch Nuf}-
baum hat schon vor mir das gleiche gefunden. Mit dem Einsetzen
der Spermatocytenvermehrung wachsen die Zwischenzellen wieder
und beladen sich reichlich mit Fett. Im Mai und Juni haben sie
ihre hochste Ausdehnung erreicht und bilden sich dann mit Beginn
der eigentlichen Samenfadenbildung wieder zuriick.

Aus einem Vergleich der Spermatogenese, der Entwicklung des
interstitiellen Gewebes und dem Auftreten der Brunstschwielen
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bei Rana temporaria, die sich wegen des zeitlich begrenzten Ein-
tretens der Spermatogenese dazu besonders eignen, ergibt sich
nach neuen Untersuchungen von Champy (1922), dafl zwischen
dem Auftreten der Brunstschwielen und dem Zwischengewebe
keinerlei Beziehungen bestehen. DieSchwielen erscheinen vor den
Zwischenzellen und kénnen vor ihrem Auftreten verschwinden.
Die Brunstschwielen treten erst auf, wenn reife Spermien vor-
handen sind. Die Arten, bei denen das ganze Jahr iiber Hoden-
zwischenzellen und die einzelnen Stadien der Spermatogenese zu
beobachten sind (Bufo, Rana esculenta, Discoglossus), oder bei
welchen die Brunstperioden zahlreich oder variabel sind (4lyfes,
Discoglossus, Bombinator) eignen
sich zur Untersuchung der vor-
liegenden Frage weniger. Trotzdem
konnte auch hier festgestellt wer-
den, dalBl die Brunstschwielen nur
dann erscheinen, wenn eine be-
stimmte Menge reifer Spermien vor-
handen ist. Bei Discoglossus ist von
besonderem Interesse, dafl zur ge-
wohnlichen Zeit, wo sie bei anderen
Anuren erscheinen, keine Zwischen-
zellen vorhanden sind. Dagegen )
entwickeln sich einige fettbeladene ;;‘;’,I‘ '(jﬁ;IZI‘Q;Z?Jge?,ie}ii‘;{;sif‘sziei;‘;ﬁiﬁi
Zellen an der Peripherie der Samen- zellen dicht mit geschwirzten Lipoid-
) . kornchen angefiillt. Zwischen den von
kanalchen kurz vor Beglnn der Spel‘- vier Kanilchen begrenzten Léppchen
matogenese nach dem Verschwinden des “vischongonehes ofv Gelif mit
utkorperchen., (Harms.)
der Brunstschwiele. Bei Bufo vulgaris
konnte ich 1915 beobachten, daB das Zwischengewebe im Spit-
sommer den Hohepunkt seiner Entwicklung erreicht (Abb. 72),
also in einer Zeit, wo die Spermatogenese in vollster Entwicklung
ist und sich ihrem Ende naht. Bis zum Friihjahr ist dann das
Zwischenzellengewebe wesentlich an Umfang zuriickgegangen, ist
aber im Winter noch mit Lipoidgranula angefiillt. Osmierbares
Secret ist gewshnlich unmittelbar vor der Brunst in den Zellen
nicht mehr vorhanden.
Das Zwischengewebe kommt daher als Ursprungsstatte des
Hodenhormons nicht in Betracht; dies wird von den Spermien ge-
liefert. Ob es durch Resorption zerfallender Spermien entsteht
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oder als Nebenprodukt gegen Ende der Spermatogenese gebildet
wird, kann zur Zeit nicht entschieden werden.

Bei den Untersuchungen an Amphibien mufl man meines Er-
achtens in der Auswertung der Resultate sehr vorsichtig sein.
Diese Tiere haben beziiglich ihrer Keim- und Zwischenzellencyclen
in verschiedenen Klimaten, was ich besonders im Vergleich
Konigsberger und mitteldeutscher Kréten feststellen konnte,
sehr abweichende Zustiande (siehe auch Witschi [1925]), ebenso
sind sie Gefangenschaftseinfliissen auflerordentlich zuginglich,
wie das auch die Untersuchungen Stieves am Tritonenovar zeigen.

4. Die Zwischenzellen bei Sauropsiden.

Noch mehr als bei den Amphibien nahern sich die Verhalt-
nisse der Zwischenzellen der Sauropsiden denen der Siugetiere.

Unter den Reptilien hat sie schon Leydig bei der méannlichen
Kidechse gesehen. Mazetti beschreibt Zwischenzellen von cha-
rakteristischem Bau im Hoden einer Schlange und einer Eidechse.

Genauere Untersuchungen iiber den Hoden der Eidechse
sind von Frankenberger (1922) und Reifl (1923) angestellt
worden.

Die mannliche Eidechse besitzt eine Reihe sehr ausgesprochener
sekundérer Geschlechtsmerkmale, die alle im Laufe des Frithjahrs
auftreten und sich im Herbst wieder zuriickbilden. Als derartige
Merkmale fithrt Reifl die Riicken- bzw. Bauchfirbung, die Hyper-
trophie des Penis, den von Regaud und Policard beschriebenen
Secretionscyclus der Niere, die von Henry geschilderten Saison-
veranderungen des Nebenhodens an. Die Ausbildung der Merk-
male steht nach Reif3 zeitlich in Beziehung mit der Secretions-
phase der interstitiellen Driise des Hodens, aber nicht mit der des
samenbereitenden Hodengewebes.

Der Hoden von Lacerta muralis und L. agilis zeigt nach Reil3
cyclische Verdnderungen. Vom Mérz bis Anfang April setzt eine
starke Vermehrung der Spermatogonien ein, die bis zum Herbst
fortdauert. Gleichzeitig bildet sich die Reserve von Spermatiden
aus dem vorhergehenden Jahre weiter aus. Die Zwischenzellen
sind zu dieser Zeit spirlich, den Bindegewebszellen ahnlich und
ohne Anzeichen von secretorischer Tatigkeit. Im Mai ist die Re-
serve an Spermatiden in Spermien umgewandelt. AuBerdem wird
noch neues Samenmaterial vom Epithel der Kandlchen gebildet.
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Jetzt entwickeln sich die Zwischenzellen. Im Protoplasma der
stark vergréferten Zwischenzellen liegen reichlich Mitochondrien
und fuchsinophile Granula. Ende Mai treten in ihnen viele Lipoid-
tropfchen auf. Im Herbst sind die Spermien entleert. Das Samen-
epithel bildet eine grofle Menge von Spermatiden fiir das nachste
Jahr aus. Die Zwischenzellen sind in Riickbildung, enthalten
aber noch viel Lipoid, das sie erst wihrend des Winterschlafes
im Dezember verlieren. Es finden also fiir den samenbereitenden
Teil zwei Perioden starker Aktivitat statt : im Frithjahr und Herbst.
Die interstitielle Driise zeigt den Héhepunkt der Secretion da-
gegen im Mai und Juni. Zwischen der Titigkeit der inter-
stitiellen Driise und jener des samenbereitenden Teiles besteht
keine Beziehung.

Dem entgegen steht beziiglich der Funktion der Zwischen-
zellen die Beobachtungvon Frankenberger, der imHoden einer
im Juli getoteten Lacerta vivipara Jacs. das Keimepithel in
einem gewissen Ruhestadium fand, was mit der Beobachtung von
Reil3 ibereinstimmt. 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 Kanilchen grenzen mit ihren
Membranae propriae unmittelbar aneinander; nur wo mehrere
zusammenstoBen, finden sich neben BlutgefiBlen und Binde-
gewebszellen auch groBere Zwischenzellen mit chromatinarmem
Kern und ohneZeichen vonMitose. Diese sind (an nach Flemming
fixierten Praparaten) dicht mit geschwirzten Fettrépfchen ge-
fiillt, die durch die Membranae propriae in die Kanilchen iiber-
treten. Praformierte Liicken (Plato) in der Membran waren
nicht zu erkennen. Im Kanilchen bilden die Fettropfen keine
kontinuierliche Fettrandzone; dagegen ist die innere Zone des
Keimepithels, gegen das Lumen zu, stark mit Fett erfiillt, das
wohl den Restkérpern der zu Spermien gereiften Spermatiden
entstammt. — Die Befunde sprechen gegen Reif3 fiir eine er-
nihrende Bedeutung der Zwischenzellen und stiitzen 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 Samenkanilchen erfiillt mit Spermatocyten 1. Ordnung, das
Zwischengewebe ist relativ stark entwickelt. Im Méarz und April
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reifen die Spermatozoen; es ist jetzt eine anscheinende Aktivitits-
abnahme derZwischenzellenzubeobachten (Volumenverminderung,
Kleinerwerden ihrer Inseln, Cytoplasma ohne irgendwelche
Differenzierung). Im Mai werden die Spermatozoen ausgestoBen.
Die Spermatogonien sind noch in weiterer Proliferation begriffen,
die Entwicklung geht jedoch nicht im Juli iiber die Entwicklung
der Spermatocyten 1. Ordnung hinaus. Die Zwischenzellen be-
ginnen nun wieder an Volumen zuzunehmen, das Cytoplasma ist
deutlich vacuolisiert. Im August haben die Driisenzellen des
Zwischenzellengewebes um das Doppelte an Volumen gegeniiber
April und Mai zugenommen. Thr Cytoplasma ist von Secretgranula
erfiillt, die jungen Zellen befinden sich in Mitose. Die Spermato-
genese bleibt nun wiahrend des ganzen Winters auf dem Stadium
der Spermatocyten 1. Ordnung stehen. Der Cyclus der Blind-
schleiche fiigt sich also dem noch zu erwidhnenden der Végel und
Saugetiere sehr gut ein.

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

Genauere Untersuchungen hat Stieve bei der Dohle angestellt.
Er findet beim jungen Tier, bzw. beim alten Vogel auBerhalb
der Fortpflanzungszeit typische Zwischenzellen, die in groBlen
Gruppen im lockeren Stroma liegen. Sie stellen eine zusammen-
hingende Masse dar, in welche die Samenkanilchen eingebettet
sind. Die Zellgrenzen sind hiufig verwachsen, so dal das Zwischen-
gewebe den Eindruck eines Syncytiums erweckt. Beim Hahn
nimmt nach Pézard (1918) das Zwischengewebe gegen Ende des
zweiten Lebensjahres an Menge ab. Nach Boring, Pearl und
Loisel sind im Hoden des erwachsenen Hahns iiberhaupt 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 gewshnlichen
Bindegewebszellen mit ihren platten, eiférmigen Kernen leicht
abgrenzen.

Benoit (1923) untersuchte den Hoden des Combassou (Buch-
finkenart) unter Beriicksichtigung des Verhaltens der Chondrio-
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somen der Zwischenzellen. Er stellt dabei fest, daB die Zwischen-
zellen in ihrer Struktur im Laufe der Jahre betrichtliche Unter-
schiede aufweisen. Wahrend der Ruhezeit ist das Chondriom der
Zwischenzellen, die vom Bindegewebe abstammen, nur schwach
entwickelt. Ein Teil derselben enthilt 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 Volumen zu, sodall sich
ihre Gesamtmenge zur Zeit des Hohepunktes der Geschlechts-
tatigkeit um das 3—4fache vermehrt hat (die Hodenkanalchen
um das 120fache).

Sie betragen zu

dieser Zeit 1/gg00

desKorpergewich-

tes. Deshalb und @ [ ]

im Hinblick auf Abb. 73. GroBe der Hoden (links: rechter und linker wihrend der

ihre cytologischen Ruheperiode im Winter; r‘echts: rechter und linke?, wihrend der
. Fortpflanzungszeit der Dohle. (Nach Stieve.)

Veranderungen

glaubt Benoit, dall die Zwischenzellen die Fiahigkeit besitzen,

das Geschlechtshormon hervorzubringen. Er steht da im Gegen-

satz zu Stieve, den er scharf angreift und auch zu Pézard und

Zawadowsky, die das Hodenhormon, wie fast alle neueren

Autoren, den Samenzellen zuschreiben.

Bei den Vogeln machen sich die cyclischen Schwankungen in
der Grofle 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 o6ftesten nacheinander aus-
fithren, Leuckart stellte 1853 fest, da der Hoden des Haus-
sperlings wiahrend der Brunst eine Gewichtsvermehrung um das
192 fache hat. Etzold gibt sogar das 336fache im &ullersten Falle
an. Im Winter ist das Gewicht des Hodens bei Fringilla domestica
Naum. = Passer domesticus Linn. 0,00062 vH. des Korpergewichts,
wahrend der Paarungszeit 2 vH. Das Volumen hatte zuweilen
um das 1127fache zugenommen.

Die starkste HodenvergréBerung gibt Disselhorst (1908) beim
Hausgefliigel an. Nach Poll (1911) verhilt sich bei Enten der
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Ruhehoden zum Brunsthoden wie 1:200, bzw. 1: 300. Schone-
berg hat 1913 die Samenbildung bei den Enten genau untersucht,
und hat dieselben Erscheinungen im Hoden gefunden wie Tandler

b

Abb. 74a, b. a rechter Hoden einer am 25. Januar 1917 erlegten jungen Dohle. Vgl. Abb. 73

links: HodengroBe 2,2 : 1,4 mm, Kubikinhalt etwa 1,603 mm3. Das Verhiltnis der Zwischen

zellen zu den Keimzellen betrigt ungefihr 1 : 1. — b Rechter Hoden einer am 24. April

erlegten Dohle. Vgl. Abb. 73 rechts: HodengréBe 17,3 : 10,2 mm. Kubikinhalt gleich

706,7 mm3, Reife Spermatozoen in Masse vorhanden. Das Verhiltnis der beiden Hoden-
anteile betrigt etwa 1 : 40. (Nach Stieve.)
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und GroB im Maulwurfshoden. Danach sollen wihrend der Brunst
die Zwischenzellen fast vollstindig verschwunden sein. Man muf}
jedoch hier immer in Betracht ziehen, daBl 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 ist verschieden in den verschiedenen Jahreszeiten.

Bei den Vigeln 148t sich nun sehr schén nachweisen, daB3 die
rasche Vermehrung der Keimzellen mit der Ausbildung der sekun-
daren Geschlechtsmerkmale Hand in Hand geht (Boring und
Pearl 1917 beim Hahn, Pézard 1918 beim Hahn). Loisel 1902
macht die Sertolischen Zellen fiir die Auspriagung der sekun-
diren Geschlechtsmerkmale bei den Hithnervégeln verantwortlich.
Es scheint dieses nicht so unwahrscheinlich, da die Sertolischen
Zellen umgewandelte Keimzellen sind.

Sehr eingehend hat Stieve (1918) das Verhiltnis der Zwischen-
zellen zu den Keimzellen im Hoden der Dohle untersucht. Die
Gewebsvermehrung betrigt hier wihrend der Brunst das 260fache
(Abb. 73), die VergroBerung ist durch die Keimzellen bedingt.
Der Durchmesser der Samenkanilchen betrigt im Winter 40
(Abb. 74a), im Friihjahr 250 1« (Abb. 74b). Auch das Zwischen-
gewebe erfahrt wiahrend der gleichen Zeit Massenschwankungen,
die gleichsinnig mit denen des Keimgewebes verlaufen, nur viel
geringer sind (etwa das 10fache). DieMassenzunahme des Zwischen-
gewebes ist zum gréBten 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 Siugerhodens.

Im Hoden der Saiugetiere sind die Zwischenzellen am ge-
nauesten untersucht. Nach Benda (1921) ist, wie erwidhnt, das
Zwischengewebe beim Pferd und Eber sehr michtig entwickelt,
beim Menschen nach Messing (1877) besonders reichlich, bei der
Ratte und dem Schnabeltier sehr spéarlich.

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

Harms, Korper und Keimzellen. 10a
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Die obigen Angaben von Benda werden durch die Unter-
suchungen von Lenninger ergianzt (1923). Am besten ausgebildet
sind danach die Zwischenzellen beim Eber, Hengst und Kater
in Ubereinstimmung 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, dal die Zwischenzellen bei
Walen (Phocaena communis, Megaptera boops und Balaenoptera bore-
alis) auBerordentlich spérlich sind. Menge und GroBe der Zwischen-
zellen, die innerhalb einer Tierklasse betriachtlichen Schwan-
kungen unterworfen sind, stehen bei den Hausséugetieren nicht
im proportionalen Verhéaltnis zur Ausbildung der sekundéren
Geschlechtsmerkmale. Nach Lubarsch sollen beim Menschen
Zwischenzellen sicher erst von der Pubertiat an nachzuweisen
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 Vorteil der
Untersuchung selbst.

Eine Reihe von Autoren will den Zwischenzellen auch heute
Hormonfunktion zuschreiben, wihrend 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. Thnen schlieBen
sich an Steinach, Aron, Sand, Lipschiitz, Wagner, Tho-
rek u.a.

Man wendet diesen Autoren mit Recht ein, da 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 der Nachweis gelungen ist, dal 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 Inkretion
spielen koénnen, ist moglich
und wahrscheinlich, miite aber
noch nachgewiesen werden. So
mehren sich denn auch die Stim-
men, die den Zwischenzellen bei
Saugern eine trophische und
Pufferrolle zuschreiben. Ich er-
wiahne 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 muB3, hat man so fest-
stellen wollen, daBl man die Ver-
hiltnisse in bezug auf die Menge
des samenbereitenden Materials
in den verschiedenen Entwick-
lungsperiodenbeobachtete.Solche
Untersuchungen haben vor allem
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 Zahlen in Beziehung zum
Hodengewicht (H) und Kérperge-
wicht (K) (siehe nebenstehende
Tabelle).

Daraus zieht Benoit den
SchluB, daB die Verminderung des
interstitiellen Driisengewebes bei
Eintritt der Geschlechtsreife 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 Kérper-
gewicht ergibt sich, daB der Rattenbock relativ elfmal so viel
Zwischenzellen besitzt wie der Kater. Der Mensch ist, immer
relativ mit Beziehung auf das Korpergewicht gerechnet, 5,7 mal
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 mégen, um die Angaben von Benoit
Zu erganzen.

Verhalten der Hodenanteile der Hausmaus. Nach Stieve.

GroBe Menge des | Menge des I

Alter des rechten | generativen | Zwischen- \Z7ex:ha}11tnls

des Tieres Hoden Anteils gewebes wischen-

. : 2 gewebe =1

in cmm in cmm in cmm

Neugeboren ‘ 1,32 0,60 0,72 0,83:1
21 Tage . . . . 5,43 5,15 0,28 184 :1
3B ., ... 11,47 10,57 0,90 11,7:1
3 Monate . . . | 72,6 61,3 11,3 6,0:1
6 s . . . 980 84,0 14,0 6,0:1
Greis . ‘ 49,0 35,2 13,8 25:1

Stieve steht beiseinen Untersuchungen an den verschiedensten
Wirbeltieren auf dem Standpunkt, da8 in jedem Fall mit dem Still-
stand der Samenbildung auch die Geschlechtstéatigkeit still steht,
die vollkommen unabhéngig vom Verhalten der Zwischenzellen
ist. Wieder ein deutlicher Beweis dafiir, da3 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 kénnen, die in den
Kanalchen abgesonderten Substanzen in gréerer 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 vergrofern, sondern sogar recht
erheblich an Menge zuriickgehen. 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 Verhiltnisse bei periodisch briinstigen
Tieren eingehe, mochte ich erginzend das Vorkommen 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 frith angelegt. Nach Mignot sind die Zwischen-
zellen schon bei 10 cm langen menschlichen Embryonen gut sicht-
bar. Sternberg vermifit sie noch bei 12cm-Embryonen und
findet sie erst bei Stadien von 28 cm an. Im Laufe der weite-
ren Entwicklung nehmen die Zwischenzellen an Zahl zu, so daf3
sie in 4—5 Monaten des embryonalen Lebens bis 3/, des gesamten
Inhaltes der Geschlechtsdriise ausfiillen kénnen. Zu dieser Zeit
sind die Geschlechtszellen grof3, 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 Fettsiuren oder
deren Derivate.

Der generative Teil des Hodens hat in diesen frithen Stadien
schon ein gut entwickeltes System samenbildender Kanélchen
von diinnen Wénden, die mit noch nicht differenzierten Urge-
schlechtzellen in einer Schicht liegend ausgekleidet sind. Spéter,
infolge der weiteren intrauterinen Entwicklung, geht nun das
Wachstum des generativen Teils des Hodens auf Kosten des Inter-
stitiums, so dal kurz vor der Geburt eines Kindes die Wéande der ein-
zelnen Kanidlchen 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 grundsétzlich auch wahrend des ganzen Kindesalters.
Nur in den samenbildenden Kanalen lagern sich die Sertolischen
Zellen und die priméren Spermatogonien mehr an die Wand der
Kanile, und es entsteht so in ihnen ein Lumen. Wéahrend dieser
Zeit finden wir in ihnen besondere Gebilde, sogenannte Lubarsch
Kristalle, von unbekannter Funktion. Knapp vor der Pubertit
beginnen sich die Zwischenzellen zu vermehren, obzwar weitaus
nicht in dem Maf3e, wie wir es in der Embryonalzeit gesehen haben.
Der menschliche Testikel verdndert seine Gré3e und seinen Bau

Harms, Korper ucd Keimzellen, 10b
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von der Geburt bis zum 11. bis 12. Lebensjahre nur ganz unwesent-
lich (Stieve 1923).

Die Zeit der Geschlechtsreife zeigt sich schon &duBerlich an
den Hoden durch die rasche Vergroferung, die durch die Ver-
mehrung der Zellen der samenbildenden Kanélchen entsteht,
deren Lumen wahrend dieser Zeit sich rasch erweitert; demzu-
folge legen sich die Winde dicht aneinander. Innerhalb der
Kanilchen 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, dal das Entscheidende hier der Gesamtzustand
des Korpers sein wird, ob normal oder pathologisch, aber die
Mehrzahl der Anschauungen neigt dazu, dal die interstitiellen
Zellen in der Zeit von Beginn der Pubertit an rasch abnehmen.
Von dieser Zeit an finden wir reichlich intratubulires Fett,
hauptsiachlich in den Sertolischen Zellen, das hier fiir die
Erndhrung der sich bildenden Spermien bestimmt ist. Einige
Zeit nach einer regen Geschlechtstitigkeit zeigen diese Fettropfen
nach der Einwirkung von Osmiumsiure eine auffallende Vacuo-
lisation; diese Erscheinung nimmt mit dem Alter zu, wogegen
die Fettropfen in den spéter 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.

Ungefiahr nach dem 20. Lebensjahre beginnt in den Zwischen-
zellen des Hodens 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 spiter
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 Schnittflichen
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.

Im ersten Jahre vergroBert sich der Hoden zwar etwas, die Ka-
nélchen wachsen, die Ursamenzellen vermehren sich. Erst nach dem
12. Lebensjahre aber setzt mit der Pubertit die lebhafte Keim-
zellenvermehrung ein, sie fiihrt zu einer sehr raschen, sehr erheb-
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lichen VergréBerung der Hoden, die mit dem 18. bis 20.Jahre be-
endet ist. Von da ab verharrt der Hoden 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 Gesamtkorpers, rechts das Gewicht
eines Hodens. Das Korpergewicht ist nach der Zusammenstel-
lung von Vierordt (1906) nach den einzelnen Lebensjahren, an-
gegeben worden das Gewicht der Hoden zum Teil durch Unter-
suchungen von Stieve ermittelt und noch erginzt nach den An-
gaben von Leupold und Kyrle. Beide Kurven sind aus ver-
schiedenem Material gewonnen, sie diirften die Verhaltnisse aber
doch einigermaflen richtig zur Anschauung bringen.

Wie sich das menschliche Wachstum abspielt, wenn die Keim-
driisen im Jugendzustand entfernt werden, wissen wir heute
noch nicht, nur so viel ist bekannt, da3 beim Fehlen der Keim-
driisen das Langenwachstum besonders der GliedmaBen keinen
rechtzeitigen Abschluf3 erreicht, wahrscheinlich deshalb, weil dann
das Gleichgewicht zwischen Hoden und Gesamtkorper in Wegfall
kommt.

Beim Menschen fillt also die lebhafte Keimzellbildung wéhrend
der Pubertat zusammen mit einem gesteigerten Wachstum des
Gesamtkorpers. Ungefihr mit dem 55. Jahre beginnt allméhlich
die Gerasis, d. h. die Senescenz aller Hodengewebe, die sich wie
eine allméahliche Involution #uBert, die in einigen Fallen mit
ganzlicher Gewebsatrophie endigt. Diese Vorginge gehen manch-
mal rascher vor sich, ein andermal ganz langsam, was individuell
ganz verschieden ist, so daBl auch im 90.Jahre Falle von Sperma-
togenesis bekannt sind. Die Degenerationsvorginge im senes-
centen Hoden sind schon an der dicker gewordenen Tunica al-
buginea sichtbar und hauptsichlich an den bedeutend starker
gewordenen Winden der samenbildenden Kan#lchen, was eine
Verkleinerung des Lumens und infolgedessen des ganzen Hodens
zur Folge hat. Spangaro unterscheidet im ganzen zwei Arten
von Degeneration, die ein bestimmtes mikroskopisches Bild des
Hodens charakterisieren:

I. Der normale senile Hoden, der sich grundsétzlich nicht
viel von einem normalen in voller Tatigkeit befindlichen unter-
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scheidet. Nur die Wande der Kanilchen werden dicker, wobei sich
der ganze Kanal verengt, weshalb sich dann die Rdéume zwischen
den Kanilen vergréBern. Die Spermatogenese hort ganz all-
mahlich auf, und die frei werdenden Geschlechtszellen ver-
schiedener Entwicklungsstadien losen sich aus dem Verbande der
anderen und von den Winden der Kanile los und wandern in
die Tubuli recti und von hier aus weiter nach auflen. 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 dal} er oft nicht mehr wiegt
als der eines 12—I13jihrigen Knaben. Wir unterscheiden drei
Stufen seniler Atrophie, die sich nach der Menge und dem Zu-
stand der geschlechtlichen Zellen in den samenbildenden Ka-
nilchen richtet. Die Sertolischen Zellen und Spermatogonien,
die den Kanalwinden eng anliegen, nennen wir den sessilen Teil
oder anliegenden Kanalteil, wogegen die Spermatocyten I. und
II.Ordnung Spermatiden undSpermien, denmobilen oder freien
Teil der samenbildenden Kanilchen 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 Kanilchen wird
starker und wolbt sich hier und da aus in Gestalt von Lappen,
die Spangaro Hernien nennt. Die Fettdegeneration greift alle
Gewebe des Hodens an und in dem sich mehrenden Interstitium
lagert sich reichliches Pigment ab. 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-
zellen, das sind die Spermatogonien und die Sertolischen Zellen.
Dabei werden die Kanalwinde dicker, und das Lumen ver-
kleinert sich.

Dritter Grad der Atrophie: Nach Loslésung des sessilen
Teils werden die Geschlechtszellen fortgeschwemmt. Das Lumen
der Kanile leert sich und schlieBt sich auch bis auf eine kleine



Zwischenzellen des Hodens und ihr Vorkommen in der Tierwelt. 153

Fuge. Die Kanalwand erreicht eine maximale Dicke und
verandert sich infolge der hyalinen Degeneration in eine
gelatinose Schicht, in der wir vereinzelten Wandermastzellen be-
gegnen, die bis in das Kanalinnere eindringen kénnen. Ahn-
lich degenerieren auch die Bindegewebszellen. Demgegeniiber
mehrt sich die Zahl der interstitiellen Zellen, und in ihrem
Korper lagert sich reichlich Pigment ab. Stellenweise degene-
rieren auch diese, und das frei gewordene Pigment lagert sich
in den Fugen ab, die nach ihnen zwischen den Bindegewebszellen
entstehen.

Im ganzen kann man nach der Ansicht von Koch von dem
Verhaltnis der Degeneration im Hoden und dem Auftreten von
interstitiellen Zellen sagen, daf3 die Atrophie des generativen
Teils eine primére Erscheinung ist, und die Vermehrung
der interstitiellen Zellen sowie die Ablagerung der
Pigmente eine sekundére Erscheinung, was fiir die Aus-
fithrungen vom Entstehen des Interstitiums von groBer Wichtig-
keit ist.

Cej ka untersuchte weiterhin mit verschiedenen mikrosko-
pischen Methoden mehrere atrophische Hoden und stellte fest,
daB das in senescenten Hoden enthaltene Pigment in die Gruppe
der Fettpigmente (nach Hueck Lipofuscine) gehort. Diese
Farbstoffe sind am ausgebreitetsten im menschlichen Organismus
und gehéren zu den ganz normalen Erscheinungen, hidufen sich
aber im Alter, wie man schon makroskopisch an einzelnen Or-
ganen sehen kann; davon stammt auch ibr deutscher Name: Ab-
nutzungspigmente. Wir treffen sie nicht nur im Hoden, sondern
auch in den Ganglienzellen, in Leber, Niere, Herz, Thymus,
Knorpel, wo sie iiberall die deutlich braune oder diffus marmo-
rierte Farbung bewirken, wie uns die Schnittflaichen der einzelnen
Organe aus einem von éejka, beschriebenem Fall Kreschl
schén illustrieren.

Cejka ist der Ansicht, daB die interstitiellen Zellen
verschiedene Zerfallsprodukte aus den umliegenden Ge-
weben, die toxisch wirken, transformieren, in ihren
Korper aufnehmen und hier zu unschidlichen Verbin-
dungen — Pigmenten — umwandeln.

Was nun die Ableitung der Zwischenzellen anbetrifft, so steht
Ce jka auf dem Standpunkt, dal erstens das Zwischengewebe eines
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jeden einzelnen Organismus nur aus einer Art genetisch ganz
iibereinstimmender Zellen, die in den Hoden durch das ganze
Leben erhalten bleiben, besteht, indem es sich nach funktioneller
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, dal 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 hauptsichlich 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.

Am haufigsten pflegen hier Bindegewebszellen, sogenannte Fibro-
blasten, vorzukommen, deren Leib spindelférmig ist. Die Theorie
von der Entstehung der Zwischenzellen aus den fibroblastischen
spindelférmigen Bindegewebszellen lehnt (‘e]ka ab. Dagegen
hat Ce]ka sehr oft einzelne verstreut liegende Zellen gefunden,
die entweder zwischen den Kanilchen liegen oder in den Wanden
der degenerierenden Kanile, 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 hiufig im senescenten
Hoden Zellen, die durch ihre Gestalt ganz an Blutlymphocyten
erinnern. In manchen Fallen hat (' ejka 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 Kanilchen
gewisse Zellen verschiedener Grofle, in Knoten angehéauft, die
wir eigentliche Zwischenzellen nennen. Auf Grund des morpholo-
gischen Studiums dieser Zellen gelangte (ejka zu dem SchluB,
dafl sie nichts anderes sind, als Maximows Polyblasten oder
sogenannte Pyrrhol Zellen Gold manns, die sich elektiv mit
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Pyrrolblau fiarben. 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 gehéren also in die
groe Gruppe der lymphoiden Zellen (Polyblasten). Sie ent-
wickeln sich entweder aus préaexistierenden Wanderzellen als
histiogene Lymphocyten oder wandeln sich aus ruhenden Wander-
zellen (Ranviers Clasmatocyten) um, oder aber sind ad hoc emi-
grierte Lymphocyten, die erst im Hoden die Phagocytose be-
ginnen, sich gleich den oben genannten Typen vergroBern und in
Polyblasten (Pyrrholzellen) umwandeln. Das wichtigste Moment
ist hier nach éejkas Ansicht, daBl 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 Koérper begegnen; hauptsichlich freilich dort,
wo der Kérper durch entziindliche oder ihnen verwandte Pro-
zesse gefahrdet ist. Cejka betrachtet dieses Interstitium,
das im Alter zunimmt, fiir morphologisch verschieden
vom embryonalen Interstitium. Danach mull 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 Cejkas Anschauung auf die Weise, dafl
sie in ihrem urspriinglich kleinen Korper diese Degenerations-
und andere schiadigende Produkte aller Art aufnehmen und nun
mittels ihrer Lebenskraft in andere unschidliche 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 schéad-
lichen Stoffe ein bestindiges Hinzustrémen von Wanderzellen
notig. Und gerade durch diesen Umstand erklart sich (Je]ka,



Abb. 75. Schematische Darstellung der Entstechung der Maximowschen ,, Polyblasten®, die Cejka mit
den interstitiellen Zellen des Hodens identifizierte. 1. Mesenchymatische embryonale Zelle von indifferentem
Charakter, die der Ausgangspunkt fiir alle iibrigen Stadien der Iymphoiden Elemente ist. — 2. Histiogener
Lymphocyt, der in den verschiedenen Korpergewehen als freie Wanderzelle bleibt, vom Charakter eines
kleinen Lymphocyten. — 3. Himatogener Lymphocyt, der im Blute kreist. -—— 4. Fibroblast, durch
vollkommene Differenzierung der primiren mesoblastischen Zelle entstanden, die im Korper Mito-
chondrien enthilt. Dancben hat sie die Fihigkeit, sogenannte collagene Fibrillen auszuscheiden. Nie mehr
kann sie sich in eine andere Zellart umiindern. — 5. Indotheliale Zelle der embryonalen Gefifle mit Ab-
lagerungen von Pyrrholblau nach vitaler ¥irbung. —~ 6. Die sogenannte adventiticlle Zelle der Gefawand,
die elektiv die vitalen Farbstoffe hiiuft. — 7. Plasmazelle hiimatogenen Ursprunges. -— 8. Plasmazelle histio-
genen Ursprunges. — 9. Junge Wanderzellen, die im Gewebe durch Teilung entstehen, also histiogenen Ur-
sprunges sind. — 10. Blutlymphocyt, in der embryonalen Zeit durch Umwandlung nicht differenzierter endo-
thelialer Zellen entstanden. — 11. Ruhende Stadien von Wanderzellen (Maximows) in Geweben histiogenen
oder himatogenenUrsprunges, die Ranvier Clasmatocyten nannte, diesich ausnahmsweisein Fibroblasten ver-
wandeln (N1. 4). — 12. Uhergangsstadien erwachender und mobilisierterruhiger Wanderzellen (Clasmatocyten),
die reichlich phagocytieren und sich progressiv in dic weiteren Stadien éindern. ——13. Polyblasten (Maximows),
in denen wir eine Menge farbiger Granula bei vitaler Methode sehen. Diese Zellen sind homolog mit den Poly-
blasten des Hodens, die 14, interstitielle Zellen heiBen und die Reihe dieger genetisch verwandten Wander-
zellen abschlieBen. Sie stellen uns den hochstdifferenzierten Typus vor, der sich weiter nicht mehr so stark
#ndert und hier an derselben Stelle bleibt, indem er in sich reiche Pigmentgranula hiuft, (Nach Gejka.)
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nicht nur die Zunahme der interstitiellen Zellen wahrend der
Senescenz der Hoden, sondern auch die Zunahme des Pigmentes,
das schon makroskopisch die Schnittfliche diffus firbt, 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 Hoden bildenden toxischen
Zerfallsprodukte aufzunehmen und unschidlich zu machen.
Diese Stoffe werden in den interstitiellen Zellen in unschidliche
Pigmente — Lipofuscine — umgebildet, die dann fiir langere Zeit
in den Zwischenzellen ruhen. Nach Zerfall derselben geraten sie
als Pigmente in die intracelluliren Réume, aus denen sie durch
den Lymphstrom langsam fortgeschwemmt werden.

6. Die Zwischenzellen der periodisch briinstigen Tiere.

Periodisch briinstige Siugetiere im gem#aBigten Klima sind alle
diejenigen, die in bestimmten Zeitpunkten im Jahre befruchtungs-
fahig werden, bei denen die Mannchen also nur zu diesem Zeit-
punkt reife Samenfiden haben. Durch langandauernde Domesti-
kation scheint die periodische Brunst bei den Mannchen vollstan-
dig zu verschwinden; denn der Hauseber, der Stier, der Hund usw.,
auch der Mensch, sind dauernd das ganze Jahr hindurch zeugungs-
fahig. Die in der Periode der Zwischenbrunstzeit auftretenden Ver-
anderungen an Keim- und Zwischenzellen miissen 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. Hansemann,
Kyrle,Ganfiniund derIgel von Marshall. Beibeiden vergroBert
sich der Hoden wihrend der Brunst betriachtlich, und zwar ist
diese VergroBerung bedingt durch die erheblich starkere Aus-
bildung des generativen Anteils, dann aber auch durch eine
parallel mit dieser gehende Vermehrung des Zwischengewebes..
Marshall fithrt daraufhin die Brunsterscheinungen des Igels auf
die Vermehrung der Zwischenzellen zuriick; Stieve betont da-
gegen mit Recht, dafl 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 wie Marshall. Die Vermeh-
rung der Samenzellen beginnt im Juni, steigert sich langsam
und gleichméBig bis zum Februar und nimmt im Méarz wahrend
der Brunst sehr stark zu. Nach der Brunst bilden sich die Samen-
kanalchen sehr stark zuriick. Die Masse der Zwischenzellen bleibt
sich in den Monaten August bis Februar ungefihr gleich. Im
Mirz dagegen nimmt sie sehr betriachtlich zu und bleibt dann
bis zum Juli, also iiber die eigentliche Brunst hinaus, erhalten.

Nach Untersuchungen von Stieve wihrt beim Feldhasen die
Hochbrunst fast ebensolange wie bei der vorhin erwahnten Feld-
maus; das Bild des Hodens ist bei beiden fast vollkommen gleich,
bei beiden Arten sind im Ruhehoden 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 enthélt wenig Zwischengewebe. Der Beginn der
Samenbildung macht sich hier schon #uBlerlich in der Geweih-
entwicklung bemerkbar: Sobald die ersten wachsenden Spermato-
cyten im Hoden auftreten, beginnt am Schidel die Geweihent-
wicklung. Ihre Abhéingigkeit 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 Dambhirsch sowie beim
Rehbock fanden sich nur wenig Zwischenzellen. Im Vorbrunst-
hoden war bei letzterem das Verhaltnis von Zwischenzellen zu:
Samenkanslchen wie 1:7, im Nachbrunsthoden wie 1:3,5.
Die erste Geweihbildung wird bei den Cerviden durch die inkreto-
rische Hodentitigkeit veranlaBt. Die weitere Ausbildung verlsauft
gleichsinnig mit der Keimzellenbildung aber unabhingig vom
Verhalten des Zwischengewebes. Die volle inkretorische Hoden-
tatigkeit leitet die Geweihbildung in bestimmte Bahnen und bringt
sie rechtzeitig zum AbschluB, dahnlich wie durch sie auch das
Wachstum der Réhrenknochen beendet wird. Sie bewirkt also
den regelmafBigen AbschluB der Geweihbildung und den Abfall
des Bastes; der Ausfall der inkretorischen Titigkeit 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 Rosenstocken
ruht so lange, wie in den Hoden Keimzellenbildung vor sich geht.
Ist diese beendet, so werden Stoffe frei; es beginnt neue Zell-
bildung in den Rosenstécken, wodurch es zum Geweihabfall
kommt. Ganz &hnlich wie die Feldmaus verhilt sich auch die
Haselmaus und der Eichkater. Der Hoden des Eichkaters ist
zur Brunstzeit 22 mal groBer als zur Ruhezeit. Das Verhiltnis
von Zwischengewebe zu generativem Anteil betrigt in seinem
Ruhehoden 1: 17,5, beim Maulwurf 1:0,27.

Auf die Beobachtung von Stieve am Génsehoden, 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 1at sich auch vom
Haushahn sagen; bei ihm haben schon eine ganze Anzahl von
Forschern darauf hingewiesen, daf die Keimzellen selbst fiir die
specifisch méannliche oder weibliche Entwicklung des Gefieders,
fir die Ausbildung des Kammes und das Krahen verantwortlich
sind. Dabei weist Stieve noch besonders darauf hin, daBl nur ein
Teil der ménnlichen Haushihne periodisch briinstig ist, nur
bei einem Teil bilden sich die Hoden im Herbst wihrend der
Mauser zuriick. Ein anderer Teil der Haushdhne ist dauernd
briinstig, bei ihnen verharren die Hoden wihrend des ganzen
Jahres auf dem Zustand der hochsten Geschlechtstatigkeit und
bilden sich auch wihrend des Federwechsels nicht zuriick.

Offenbar geht beim Haushahn, den ich hier zur Erginzung
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
erklart. Die bisher angefiihrten Arten: Hausmaus, Feldmaus,
Feldhase, Hirsch, Reh, Gans, Ente und Haushahn enthalten nach
Stieve inihrem Hoden im allgemeinen nur wenig Zwischenzellen.
Dagegen haben der Wildeber und der Maulwurf sehr reichlich
Zwischenzellen. Stieve hat zwar bisher nur fiinf Hoden von
Wildebern und einige von Hausebern untersuchen konnen. Sie
betreffen sowohl die Zeit der Geschlechtsruhe als die der Brunst,
doch fillt in ihnen stets dieungeheure Masse der Leydigschen
Zellen auf.

Nichst dem Maulwurf fand sich die grofite Menge von Zwischen-
gewebe bei den Séugern 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. Im kryp-
torchen Hoden des Hausschweines ist der generative Anteil um
so schlechter entwickelt, je kleiner das ganze Organ ist. Das
Zwischengewebe ist stets gut ausgebildet, seine Menge erscheint
im Einzelschnitt um so groBer, je kleiner der Hoden im ganzen
und je geringer der generative Anteil 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 Gro8 (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 groflen und
ganzen bestatigen.

Der Hoden des Maulwurfes zeichnet sich zur Zeit der Fort-
pflanzung und noch mehr zur Zeit der Geschlechtsruhe durch die
ungeheure Menge seines Zwischengewebes aus. Die Geschlechts-
organe entwickeln sich, sobald die Keimzellenbildung einsetzt,
und erreichen ihre volle Ausbildung wenn die Samenbildung
ihren Hohenpunkt erlangt hat, wihrend sich die Zwischenzellen
gerade dann, wenn der Erfolg der inkretorischen Hodentitigkeit
am sinnfalligsten hervortritt, nicht unerheblich zuriickbilden.
In der Begattungszeit (Mirz, April) sind die Samenkanilchen
des Maulwurfhodens auf der Hohe der Entwicklung (Abb. 76ah).
Sie sind strotzend mit Spermatozoen gefiillt, wahrend die Zwischen-
zellen sehr spirlich sind. Nach den von Stieve, nach den Bildern
von Tandler und GroB, angestellten Messungen betrigt am
30. Marz das Verhiltnis der Zwischenzellen zur Keimsubstanz
2 :13. Am Ende des Friihjahres beginnen die Samenkanilchen an
Durchmesser abzunehmen. Die Samenbildung ist eingestellt, und
die zellige Auskleidung wird im wesentlichen immer mehr auf die
Spermatogonienreduziert. DasZwischenzellgewebe erscheint aul3er-
ordentlich stark vermehrt (Abb.76b), sodaB im Herbste die engen,
von einfachem Cylinderepithel ausgekleideten Hodenkanalchen von
breiten Ziigen lipoidreicher Zwischenzellen getrennt werden.

Nach Stieve ist das Verhiltnis der Zwischensubstanz zur
Keimsubstanz im Juli 8:6. Die Gesamtmenge des generativen An-
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teiles wird auf 16,1 mms3, die der Zwischensubstanz auf 26,6 mm3
berechnet. Zur Winterszeit setzt die Vorbereitung zur Spermato-
genese ein. Die Spermatogonien beginnen sich zu teilen, die Zell-
auskleidung der Kanilchen wird vielschichtig und ihr Lumen wird
weiter, dagegen nehmen die Zwischenzellen im Verhéaltnis zu den
generativen Zellen ab. Das Mengenverhaltnis ist jetzt 1:1. Vor
Frithjahrsbeginn 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 ungestiime
Geschlechtslust, die zu heftigen Kampfen um das Weibchen
fithrt, wahrend
zur Zeit der teil-
nahmslosen  Ge-
schlechtsruhe die
Zwischenzellen in
ihrer weiten Aus-
dehnung im Ver-
gleichzum genera-
tiven Gewebe das
Hodenbild beherr-
schen. ,,Wo bleibt
da der Parallelis-

musvonZwischen-
zellen und Ge-

schlechtstrieb?¢¢  Abb. 76a. Brunsthoden des Maulwurf; k Hodenkanilchen, 2z Zwi-
(Kohn 1920.) schenzelle. (Nach Kohn.)

Stieve und Kohn wollen aus diesen Befunden die Eigen-
schaften der Zwischenzellen als trophische Hilfsorgane fiir die
Samenbildung herleiten, sodall also die Zwischenzellen gewisser-
mafen ein Speicherorgan sind, in dem die Nahrstoffe fiir die ein-
setzende Spermatogenese bereit gehalten werden. Indessen ist
auch zu bedenken, daB3 die Zwischenzellen vor der Brunst und
auch noch wihrend der Brunst sich noch andauernd in Riick-
bildung befinden, wéahrend die eigentliche Samenbildung schon
aufgehort hat. Es ist also immerhin die Méglichkeit vorhanden,
daB die zur Resorption gelangenden Zwischenzellen dem Blute
Stoffe zufiihren, die in Form von Inkreten die Brunst auslésen.
Ich mochte aber hier schon betonen, daB es nicht die Zwischen-
zellen selbst sind, die das Inkret liefern, sondern da aus den

Harms, Korper und Keimzellen. 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 fiir die Bildung der Samenzellelemente
(Vergleich mit Trophocyten). Nachdem sie diese Aufgabe erfiillt
haben, nehmen sie die Produkte der bei der Spermatogenese im
reichlichen Mafle zerfallenden Keimzellenelemente und Stoff-
wechselabbauprodukte auf und fiithren sie dem Blute zu (Ex-
cretophoren). Ich werde spiter auf diesen Punkt eingehender
zu sprechen kommen.

Die cyclischen Schwankungen in der Grole des Hodens weisen
unter den Saugetieren vor allem die Nager und die Insektivoren
auf. Auch bei den Schnabeltieren sind sie vorhanden. Die Volum-
vergroflerung des Hodens bildet bei einigen Saugetierarten mit
einen Grund fiir 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 Frihjahr tritt die eigentliche
Befruchtung ein. Uber die cyclischen Verinderungen im Hoden
dieser Tiere hat Courrier (1923) Untersuchungen angestellt und
damit auch diese Verhiltnisse klargelegt.

Wie wir gesehen haben, gibt es bei gewissen Saugetieren mit
periodischer Spermatogenese neben dem spermatogenen Cyclus
auch eine cyclische Entwicklung der interstitiellen Driise im Hoden.
Die beiden Cyclen sind nicht immer synchron, und das Verhalten
der sekundiren Geschlechtsmerkmale ist gerade in den asyn-
chronen Cyclen von besonderem Interesse. Courrier konnte bei
der Fledermaus Vesperugo pipistrellus zeigen, dal wahrend des
Winters die sekundiren Geschlechtsmerkmale (Anhangsdriisen)
gut entwickelt sind, wihrend gleichzeitig die Spermatogenese ruht,
die Zwischenzellen aber in voller Secretionstatigkeit sind. Im
Friihling setzt die Spermatogenese ein, die Anhangsdriisen und
Zwischenzellen ruhen. Auch andere Arten scheinen den gleichen
Cyclus 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. Im
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Oktober hat die Tatigkeit der samenbereitenden Zellen ihr Ende
erreicht. Wahrend dieser Ruhezeit enthalten die Samenkanélchen
das ,,Sertolische Syncytium‘ mit kleinen, dunklen Kernen und
Spermatogonien mit grofen, blassen Kernen. Die ,,interstitielle
Driise’* besteht im Herbst und Winter aus groBen Zellen, deren
Protoplasma mit fuchsinophilen Koérnchen dicht beladen ist;
nur in einzelnen Zellen trifft man gréBere osmiophile Tropfchen.
Anfang Mai ist das Protoplasma der Zwischenzellen dagegen mit
groBen Fettropfchen angefiillt; Ende Mai verschwindet das Fett,
und die Zwischenzellen beladen sich mit Pigment. Die Driise ist
also von Juli bis April in Tatigkeit, im Mai und Juni im Ruhe-
stadium. Die sekundiaren Geschlechtsmerkmale, wie Nebenhoden,
Samenstrang, Samenblasen, Prostata, Geschlechtstrieb, sindimWin-
ter und Frithjahr auf dem Hohepunkt ihrer Ausbildung. Courrier
bringt das aber merkwiirdigerweise nicht mit den um diese Zeit
im Nebenhoden usw. angehduften Mengen von Spermien in Verbin-
dung sondern mit der stark ausgebildeten ,,interstitiellen Driise*.

Bei Vespertilio murinus beginnt die Spermatogenese eben-
falls im Juni; gleichzeitig sind die Anhangsdriisen 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 Anhangsdriisen zeigt. Ein Vergleich zwischen
Vesperugo 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 titig, bei der zweiten
nicht. Dem Unterschied im Verhalten der sogenannten inter-
stitiellen Driise entspricht auch ein Unterschied im Verhalten der
sekundiren Geschlechtsmerkmale, wobei aber ein Beweis fiir die
alleinige kausale Wirkung der Zwischenzellen nicht erbracht ist,
weil ja im Hoden ruhende Spermatogonien und im Nebenhoden
lebensfiahige Spermatozoen vorhanden sind.

»Bei allen bisher daraufhin genau untersuchtenTier-
arten lafBt sich ein unmittelbarer Zusammenhang
nachweisen zwischen dem Verhalten der Keimzellen
und dem Erfolg der inkretorischen Hodentatigkeit;
alle Arten stimmen in dem Punkte vollkommen iiber-

11*



164 Die Entwicklung der somatischen Elemente in den Keimdriisen.

ein, dal die Ausbildung der sekundaren Geschlechts-
merkmale gleichsinnig mit der Keimzellentwicklung
verlauft, so sagt Stieve mit Recht. Romeis bemerkt sehr
treffend, ,,es erscheint bemerkenswert, daB sich demnach auch bei
einem begeisterten Jiinger Bouins, Ancels und Steinachs (id
est Lipschiitz) hinsichtlich der Rolle der Pubertiatsdriise etwas
Skepsis bemerkbar macht®.

Das Lehrgebaude von derinkretorischen Téatigkeit der Zwischen-
zellenist, wie hier schon betont werden moge, zusammengebrochen.
In zahlreichen, zum Teil sehr griindlichen Arbeiten, die aus den
verschiedensten Erdteilen stammen, wurde dargetan, da}, 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 1921, vorher in einer kiirzeren Arbeit (1919)
dargetan, da} alle Angaben iiber eine inkretorische Tatigkeit der
Zwischenzellen ungeniigend begriindet sind und sich gréBtenteils
auf ungenaue biologische Untersuchungen stiitzen.

Seit dem Erscheinen dieser Zusammenstellung hat sich die
Meinung iiber die Zwischenzellen grundlegend geéndert. Nur
ganz vereinzelte Untersucher iibergehen noch immer, wie dies
ja leider in der Wissenschaft vielfach iiblich ist, mit unbegreif-
licher Hartnackigkeit die Ergebnisse der neueren Untersuchungen
und fiihren geradeso wie frither, zum Teil sogar in Lehrbiichern,
die Zwischenzelle als besondere Driise mit innerer Secretion an.
Wer mit den Ergebnissen der neueren Untersuchungen bekannt
ist, kann einen solchen Standpunkt nicht mehr vertreten.

Nach einer Zusammenstellung von Romeis sind seit 1921
nicht weniger als 130 Arbeiten iiber die Zwischenzellen erschienen.
Heute sind es sicher 200. Allerdings ist mit dieser Feststellung,
wie Romeis des weiteren noch betont, die Frage nach der Bedeu-
tung der Zwischenzellen noch nicht gelést. Auch heute stehen
sich in dieser Hinsicht zwei Ansichten gegeniiber, deren eine
in den Zwischenzellen ein trophisches Hilfsorgan des Hodens
erblickt, wihrend die andere glaubt, das Zwischengewebe entfalte
zum mindesten zu bestimmten Zeiten auch eine resorptive Téatigkeit,
es nihme irgendwelche Stoffe aus dem generativen Hodenanteil in
sich auf, um sie dann an den Kreislauf weiter zu geben. Stieve
kann wohl mit Recht keinen Gegensatz zwischen diesen Ansichten
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erblicken. Da jedes Gewebe in einer gewissen Abhéngigkeitzu allen
anderen Organen des gleichen Korpers steht, einem Wechselver-
haltnis, das ohne weiteres durch die gemeinsame Blut- und Lymph-
bahn bedingt ist, so muf} auch jedes Gewebe durch Veréanderungen
jedes anderen im gleichen Organismus gelegenen Gewebesunmittel-
bar oder mittelbar beeinflufit werden. Es ist deshalb ganz einleuch-
tend, daBl die von den Keimzellen abgegebenen Stoffe, gleichgiiltig
ob es sich dabei um geschlechtsspecifische Hormone oder umirgend-
welcheandereAusscheidungenhandelt,auchindieZwischenzellen ge-
langen. Esfragtsich nur, ob sieinihnen, wie dies von manchen Seiten
angenommen wird, in gréBeren Mengen gespeichert werden konnen.

Meines Erachtens lautet die Frage nach der Bedeutung der
Zwischenzellen heute nur noch so: Ist das Zwischengewebe aus-
schlieflich zur Speicherung von Nahrstoffen fiir 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?

9. Zwischenzellen auerhalb des Hodens.

Erganzend sei hier noch erwdhnt, daBl Zwischenzellen auch
im Nebenhoden einiger Siugetiere aufgefunden worden sind. So
fand Kyrle (1922) bei Hunden inSchnitten durch den Nebenhoden-
kopf in der Umgebung der Ductuli efferentes Zellkomplexe im
Bindegewebe, die er fiir zwischenzellenihnliche Elemente halt.
Sie kommen aber nur gelegentlich vor. Solche Zwischenzellen-
haufen von vielfach geradezu tumorartigem Aussehen wurden auch
im Nebenhoden des Menschen aufgefunden.

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

Weitere Untersuchungen miissen noch zeigen, ob tatséchlich
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
Markzellen bezeichnet (His 1865). Sie kommen bald in ge-
schlossenen Haufen und Strangen vor wie bei dem Kaninchen,
Meerschweinchen, der Fledermaus (Abb. 77), bald verstreut, z. B.
beim Menschen und der Katze (Abb. 78).

Wahrscheinlich besitzen alle Saugetiere ein ovariales Zwischen-
gewebe, welches sich in einzelnen aufeinander folgenden Schiiben
entwickelt. (Sainmont 1906/7, Winiwarter und Sainmont
1912). Nach den Untersuchungen dieser Autoren wie auch nach

Abb. 77. Echtes Zwischengewebe des Ovars der Fledermaus ( Serotinus) von Capillaren
durchzogen, z Zwischenzellen. (Nach Athias.)

denen von van der Stricht und Athias (1919) bei der Fleder-
maus, entwickeln sich die Zwischenzellen erst nach der Geburt
aus den Elementen des Stroma. Die Zellen sind ebenfalls grof3
und epitheloid. In ihnen treten Kérnchen und Trépfchen fett-
artiger Natur auf, die vor ihrer Auflésung eine Umwandlung in
Lipoide erfahren. Den Zwischenzellen in ihrem histologischen Bau
fast vollkommen gleich sind die groflen, fetthaltigen Gebilde, die
bei der Atresie der Follikel aus den bindegewebigen Elementen der
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 ecrklaren, daBl die Menge
des Ovarialzwischengewebes um so groBer sei, je mehr Junge bei
der betreffenden Art in einem Wurf abgesetzt wiirden.
Die Zwischenzellen
des Ovariums (Abb. 79)
haben mit dem des Hodens
morphologisch und physio-
logisch groBe Ahnlichkeit.
Zunichst ist die Struktur
ziemlich die gleiche. Bei
beiden ist das Protoplas-
ma mit fettartigen Koérn-
chen erfiillt, die sich mit

Abb. 79. Partie aus dem Kaninchenovarium zwi-
. schen zwei Follikeln 6 Tage nach dem Wurf. Vergr.
Abb. 78. Zwischenzellen aus dem 495" " gohsn gusgebildete interstitielle Driise

Ovar der Katze mit Secretbildungs- ; N
stadien. (Nach Harms) ( Gl.7), Theca exi;el(‘lr\lle?l ((: f}é.z)i,t"];l.l)eca interna ( 7'h.7).

Osmiumsiure schwirzen, im Kanadabalsam sich nachher aber
wieder auflosen. Dieses Verhalten wird tibereinstimmend von
Limon bei Ovarien und M. NuB8baum beim Hoden von Frosch
und Kréte 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 kénnen sich an verschiedenen Stellen
des Ovariums vorfinden. Sie kénnen 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 Tierarten nur rudinientar ent-
wickelt und nur schwer nachzuweisen.

1. Die Zwischenzellen im Ovar der Sauropsiden.

Uber die Zwischenzellen im Ovarium der Nichtsiduger ist noch
sehr wenig bekannt. Bei Hithnern und anderen Voégeln konnten
Pearl und Boring (1917) im Eierstock Zellen nachweisen, die den
Luteinzellen und den Zwischenzellen im Siugetierovarium éhnlich
sind. Fiir die Dohle gibt Stieve (1918) typische Zwischenzellen
an. Ihre Menge erfihrt wihrend des ungeheuren Follikelwachs-
tums zu Beginn der Fortpflanzungszeit eine allerdings nur relative
Verminderung, um nach der Eiablage wieder etwas zuzunehmen.
Die Riickbildung der geplatzten und atretischen Follikel vollzieht
sich ahnlich wie bei den Saugetieren durch Wucherung der Epithel-
zellen. Bei Amphibien habe ich im Ovar keine Zwischenzellen
nachweisen konnen.

Auch bei Reptilien finde ich keine zweifelsfreien Angaben iiber
ein Vorkommen von ovariellen Zwischenzellen, doch sind sie als
wahrscheinlich anzunehmen. Bekannter sind die Zwischenzellen
bei VQgeln durch die Untersuchungen von Nonidez, Stieve,
Fell u. a. geworden. Sie scheinen aber ihrer Farbung nach mehr
den Luteinzellen des Ovariums der Sduger 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 Firket angegeben worden. Es findet sich auch nach
Wokom (1923) bei einer Reihe von Wildvégeln, Phalaropus lo-
batus u. a. Es besteht aus Zellen mit vieleckiger Auflenlinie
und runden Nucleolen, umgeben von hochgradig vacuolisiertem
Cytoplasma. Diese Zellen treten gewéhnlich in Form von An-
haufungen in dem medullaren Teil der Gonade und um die Follikel
auf. Das Aussehen dieses Gewebes weist stark auf seine epitheliale
Abstammung hin. Wie Firket nachweist, entstehen solche
Zellen auch aus einer Differenzierung der Epithelialelemente,
welche die Sexualstringe der ersten Proliferation bilden, wiahrend
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die Keimzellen der Degeneration anheimfallen. Boring und
Pearl (1918) beschrieben dasOvarialgewebe von normalen Végeln
und Hermaphroditen, lehnen aber dessen interstitielle Beschaffen-
heit ab. Sie schrieben den Zellanhdufungen eine grof3e 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 beladene 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
rétlich-purpur farben, auch nehmen sie Eisenhamatoxylin an. Die
granulabeladenen Zellen kénnen durch das Ovarialstroma ver-
streut sein, kommen aber vor allem 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
Bildungsvermégen ausgestattet sind.

Neben ihrer Umbildung zu Granulaleukocyten kleiner GréfBe
wachsen sie auch zu groen Wanderzellen heran, welche in ihren
charakteristischen Eigenschaften mit Zellen iibereinstimmen, die
bisher als interstitielle betrachtet worden sind. Derartige Zellen
kénnen Fett im Cytoplasma speichern, wobei sie ihre Wander-
eigenschaft verlicren.

Trotz ihres konformen Auftretens mit den sekundéaren Ge-
schlechtsmerkmalen bei jungen Tieren scheinen sie doch nicht
notwendig zur Erhaltung dieser Merkmale beim Erwachsenen
infolge ihres unregelmaBigen Vorkommens zu sein.

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

Wie Boring und Morgan (1918) gezeigt hatten, kommen im
Hoden der normal hennenfedrigen Hiahne der Sebrightrasse
Zellen vor, die mit den Zwischenzellen des Ovariums identisch
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sind; da Kastration dieser Hahne das Auftreten der Hahnen-
fedrigkeit hervorruft, so war es naheliegend, eben diese Zellen fiir
die Hennenfedrigkeit verantwortlich zu machen. Andererseits
hatte Nonidez (1922) die Entstehung der betreffenden Zellen
im Ovarium aus degenerierten Sexualstrangen beschrieben, d. h.
sie waren hier sicher epithelialen Ursprungs. Wenn nun die Zellen
im Hoden der Sebrightrasse denen im Ovarium homolog sind,
mul} ein gleicher epithelialer Ursprung fiir sie erwartet werden.
Nonidez hat diese Tatsache, wie schon dargelegt, nachweisen
konnen. Die sogenannten Luteinzellen (oder wie Nonidez sie
nennt ,,fettbeladenenen Zellen‘) im Hoden der Sebrightrasse ent-
stehen aus degenerierten Sexualstringen und jungen Samen-
kanilchen in den letzten Tagen vor dem Ausschliipfen und in den
ersten Lebenstagen des Hithnchens. Sie sind das Ergebnis einer
fettigen Infiltration der Epithelzellen und cytologisch gut unter-
schieden von den degenerierenden Zellen der Kanélchen; je mehr
die iibrigen Zellen zugrunde gehen tind verschwinden, desto mehr
schlieBen sich die sogenannten Luteinzellen zusammen und bilden
am Schlusse des Prozesses Haufen von Zellen, als letzter Rest
des Samenkanilchens, in dem viele Oogonien und Epithelzellen
spurlos verschwinden.

Die sogenannten ,,Luteinzellen sind nach Fell (1924) ein
normaler Bestandteil des Ovariums bei verschiedenen Végeln;
sie wurden aber auBlerdem, wie erwéahnt, von Boring und Mor-
gan auch im Hoden der hennenfedrigen Sebrighthdhne gefunden
und als dasjenige innersecretorische Element aufgefalt, welches
fiir die Hennenfedrigkeit in einem wie in dem anderen Falle ver-
antwortlich zu machen sei. Neuerdings wurde diese Hypothese
dadurch ins Schwanken gebracht, dall Peasc diese Zellen auch
bei normalen Hahnen fand, wenn die Hoden nicht reif waren,
oder in solchen Hoden, in denen die Spermatogenese inaktiv oder
nur im Beginn war. Fell untersuchte nun die Histogenese dieser
Zellen an weiblichen Hithnerembryonen und jungen Héahnchen,
an ausgewachsenen normalen Hennen verschiedener Rassen und
an den acht Fiallen von Hiihnern mit Geschlechtsumkehr, iiber
die weiter 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, aber auch im jungen Hiithnchen findet



Die Zwischenzellen des Ovariums. 171

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
ab. Die Bildung der ,,Luteinzellen* in den Fallen mit Geschlechts-
umkehr stellt eine Wiederholung des embryonalen Prozesses dar:
Ins Ovarium einwuchernde Sexualstringe, die undifferenziert
bleiben, bilden typische ,,Luteinzellen”. Fell lehnt auf Grund
der Entstehungsweise der ,,Luteinzellen®* die ihnen von Boring
und Morgan zugeschriebene endokrine Bedeutung fiir die Hennen-
fedrigkeit ab; diese letztere wire nach ihm vielleicht in Analogie
zum Fall des bekannten Krebses Inackus und Sacculina auf einen
hohen Lipoidgehalt des Blutes zuriickzufiihren.

Bei Végeln konnte Stieve (1918) feststellen, dal 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 Gepriage. Entsprechend diesen
Riickbildungsvorgingen laBt sich auch am Eileiter und an der
xebdrmutter eine Involution feststellen. HEs ist also eine gegen-
seitige Wechselbeziehung zwischen Keimzellen und sekundiren
Merkmalen vorhanden, zumal die Zahl der Zwischenzellen in der
Zeit vor der Eiablage eine wesentliche relative Verminderung er-
fahrt. Bei der Bildung des gelben Kérpers und damit der Lutein-
zellen kommt es bei der Dohle und beim Huhn zu einer, wenn
auch unbedeutenden, Wucherung der Follikelepithelzellen, die
groBBe, polygonale Gestalt annehmen und manchmal mit Fett
gefiillt sind.

2. Die Zwischenzellen im Ovar der Séuger.

Besonders cingehend ist das Interstitium des menschlichen
Weibes von Wallart untersucht worden, und zwar vom 8. Lu-
narmonate bis zum 91. Jahre. Im allgemeinen laBt sich fest-
stellen, daf3 im menschlichen Ovarium stets interstitielles Gewebe
anzutreffen ist, wenn noch wachsende Follikel vorhanden sind.
Am stiarksten und dichtesten ist das Driisengewebe in den ersten
Lebensjahren bis zur Pubertiat entwickelt. Bei Neugeborenen
fehlen noch die fettartigen Protoplasmaeinlagerungen in den
interstitiellen Elementen der Theca interna. Nach der Pubertat



172 Die Entwicklung der somatischen Elemente in den Keimdriisen.

tritt das Gewebe gegen die iibrigen Teile des Ovars zuriick, kommt
aber wahrend der Schwangerschaft zur hochsten Entwicklung;
auch wihrend der Menstruation ist eine VergroBlerung wahrzu-
nehmen, die an die der Graviditit erinnert. Im Klimakterium
bildet es sich bis auf Reste, die noch lingere Zeit nachweisbar
sind, zurick.

Auch bei den iibrigen Saugetieren variiert die interstitielle
Driise sehr stark, sowohl in den einzelnen ILebensperioden wie
auch bei verschiedenen Arten. So konnten Regaud und Du-
breuil nachweisen, dafl beim Kaninchen die Menge der inter-
stitiellen Substanz schon &duflerlich am Ovarium erkennbar war.
Ovarien mit geringer Zwischensubstanz waren grau und durch-
scheinend, wahrend bei gut entwickelter Zwischensubstanz das
Ovarium weill und undurchsichtig war.

Cesa Bianchi findet bei Ovarien von Insectivoren, dal} je
starker die interstitielle Driise, desto schwicher das Corpus lu-
teum ist und umgekehrt. Wiahrend des Winterschlafes fehlt bei
Meles, Vesperugo und Vespertilio die Driise fast ganz, nimmt
aber nach dem Erwachen schnell an Volumen zu und wird im
Sommer unverhdltnismaBig gro. Cesa Bianchi kommt daher
zu der Annahme, da3 das Interstitium des Ovariums eine dem Ho-
den analoge Funktion ausiibe.

Bemerkenswert ist, dafl im Ovarium zweierlei Zellarten vor-
kommen, die fiir eine innere Secretion in Betracht zu ziehen sind,
namlich das epithelial gebaute Corpus luteum und die interstitiellen
Stromazellen bindegewebigen Ursprungs, aullerdem wéare viel-
leicht noch der Follikelapparat der wachsenden Eier heranzuziehen.

Im Anschluf3 an frithere Untersuchungen iiber das Ovar der
Meerschweinchen und Fledermiuse setzte Athias (1923) seine
Studien an Ovarien von Dachsen, Wieseln, Fiichsen, Zibetkatzen,
Stachelschweinen, Igeln, Haselméusen usw. fort. Immer wieder
fand er in den untersuchten Ovarien ein besonders wahrend der
Schwangerschaft gut ausgebildetes interstitielles Gewebe, dessen
GroBle bei den einzelnen Tierarten schwankte. Er sieht die Auf-
gabe dieser Zellen nicht darin, den Follikelzellen Nahrungsstoffe
zuzufithren, sondern schreibt ihnen eine echte endokrine Rolle
zu, die darin besteht, die Zerfallsprodukte der atretischen Follikel
aufzunehmen und weiter zu verarbeiten, um sie dann schliellich
als Increte an das Blut abzugeben. Nach Rontgenbestrahlung
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2—4 Wochen alter Meerschweinchen schwollen die Brustdriisen
an und secernierten 8 Wochen spéter Milch. Die histologische Un-
tersuchung der Ovarien ergab zahlreiche atretische Follikel und
eine Vermehrung der interstitiellen Zellen.

Fiir 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 dhnliches auch fiir das Ovarium zu gelten. Nach
Aimé sind die Zwischenzellen des Ovariums beim Pferd sehr friih
aufzufinden, bilden sich dann aber wihrend der zweiten Halfte
des intrauterinen Lebens zuriick, wobei Fettkornchen in ihnen
auftreten. Was die Herkunft dieser interstitiellen Zellen aun-
betrifft, so leitet sie Mc Ilroy von indifferent gebliebenen Oogo-
nien her, die teils zu Follikelzellen, teils zu interstitiellen Zellen
werden. Das wiirde alsdann mit der Ableitung des ersten Inter-
stitiums des Hodens iibereinstimmen. Die Untersuchungen wur-
den am Ovarium von Embryonen von Sus, Canis, Felis und Homo
angestellt. Die Differenzierung zum Ovarium gestaltet sich so,
daB zunichst die Medullarstringe schwinden. Es bleiben nur die
Oogonien iibrig, von denen ein Teil sich zu den flachen Zellen
der Ovarialkapsel, der andere zu driisenartigen Pfliigerschen
Schlauchen ohne Lumen differenziert. Im Hilus des Ovariums
bleiben die Reste des Rete und des Wolffschen Korpers erhalten.

Uber das erste Auftreten der Zwischenzellen beim Rinde haben
Bascom und van Beek (1924) berichtet. Van Beek konnte
feststellen, daf3, bevor Zwischenzellen iiberhaupt auftreten, schon
Lipoid oder Fett im Ovarium eines Foetus von 47 cm angetroffen
wird, aber nicht frither. Bei solchen Foeten ist das Lipoid haupt-
sachlich auf die Eizellen beschrinkt. Es kommt darin als feine
Kornchen vor, die iiber 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 Kiigelchen an den verschiedensten
Stellen in der Zelle vorkommt. Die groBeren Fettkiigelchen schei-
nen durch ZusammenflieBen kleinerer entstanden zu sein. Bei
weit fortgeschrittener Degeneration sind die Eizellen so schwer
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mit Fett beladen, dal kaum noch etwas von dem Kernrest zu
sehen ist. Diese Befunde stimmen sehr gut mit der Degeneration
der Eier im Bidderschen Organ iiberein.

Auflerordentlich 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. Im allgemeinen ist sehr
wenig Lipoid vorhanden. Somatische Zellen, im Stroma ovarii
liegend, deren Protoplasma Lipoidgranula enthalt, und die des-
halb als Zwischenzellen zu deuten wiren, kommen nicht vor.

Bei einem Foetus von 80 cm, bei dem die Stringe 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 grofle Tropfen vor, die sich leicht mit Sudan III
farben. Wir koénnen 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 Driise (Glande
interstitielle, Bouin) nachgewiesen. Danach muf} also der Fol-
likelapparat, insbesondere die Eizelle selbst, fiir die Auspragung
der Geschlechtsmerkmale in specifisch weiblicher Richtung ver-
antwortlich gemacht werden. Daher behalt Robert Me yer recht,
der nach seinen Erfahrungen an den Ovarien von Homo die
Pubertatsdriise fiir ein ,,Phantasieprodukt‘‘ halt. Das Zwischen-
gewebe bestimmt das Geschlecht nicht; eine eigene Driise, un-
abhéangig vom Follikel, gibt es nicht; die Theca ist nur ein ,,Nahr-
speicher’’; eine interstitielle Uterusdriise besteht nie. —

Besonders interessant ist das Verhalten des Zwischengewebes
wiahrend 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 Peritonealtasche liegt und einem echten Ova-
rium gleicht, und ein anderer Teil, der auBlerhalb dieser Tasche
liegt (Abb. 80, 81). Letzterer hat eine rotliche Farbung und be-
steht nur aus interstitiellem Gewebe; dasselbe ist in zelligen
Stringen angeordnet und riihrt von der ersten Proliferation des
Keimepithels her, ein Vorgang, der also homolog der Bildung
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Abb. 80. Maulwurfsovar aus der Zeit der Geschlechtsruhe. September. f Follikel im funk-
tionellen Ovarialabschnitt, ¢ Testoid, mit Markstringen, m Zwischenzellen. (Nach Kohn.)

Abb. 81. Stirker vergroBerte Partie aus dem Testoid der Abb. 80, m Markstringe, deren
ziemlich weite Zwischenrdume von zahlreichen Zwischenzellen (z) ausgefiillt sind.
(Nach Kohn.)
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der Samenkanilchen 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 auBlerdem eine Peritonealhiille und ein Rete. Die zuerst
angelegten Zellstrange, die Medullarstringe, verwandeln sich in
gleichférmige 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 duflerlich lafit es eine
gewisse Zweiteilung erkennen, die schon Leydig (1857) beschreibt
(Abb. 80). Nur die oberflachliche, lappenformige Ringzone wird
vom Ovarialgewebe eingenommen. Die meist grofBere Markschicht
besteht aus wenig differenzierten, kurzen, cylindrischen Epithel-
strangen und reichlichen Zwischenzellen. Am Rande erscheinen
Retekanilchen, die mit dem Epoophoron zusammenhéingen. Ent-
wicklung, Lage, Bau und Anordnung, sowie die Anwesenheit
zahlreicher Zwischenzellen, erwecken den Eindruck eines hoden-
dhnlichenGebildes (Abb.81), welches Kohn mitTestoid bezeichnet.
,»,Die hermaphroditische Ahnenform der Keimdriise bleibt be-
stehen ohne den unisexuellen Geschlechtscharakter irgendwie zu
beeintrachtigen, denn die Persistenz der heterosexuellen Elemente
wird hier zur Norm* (Kohn). Alle bei Hermaphroditismus verus
gefundenen Ovotestes will nun Kohn mit diesen Testoiden ver-
gleichen. Das mag zweifellos fiir manche Fille zutreffen ; zuweilen
aber findet man doch in den Ovotestes typische Eizellen und
Samenzellen, wenn auch ein Teil gewshnlich nicht zur Entwick-
lung kommt. Hier miissen also durch Stérungen des Geschlechts-
chromosomenmechanismus zweierlei Keimzellen im Organismus
vorhanden sein. Derartige Fille sind auch bei niederen Wirbel-
tieren beobachtet worden, namentlich bei Fischen und Amphibien.

Nach Winiwarter kommt das Interstitium wahrscheinlich
samtlichen Saugern zu und tritt schubweise periodisch auf. Die
Annahme einer interstitiellen Driise ist nach ihm weder gerecht-
fertigt noch bewiesen. Das Interstitium spielt lediglich eine tro-
phische Rolle. Auch L. Loeb schreibt ihm keine Driisenfunktion
zu. Nach ihm ist es am meisten entwickelt an den der Ovulation
folgenden sechs Tagen, bei allen Tieren, die keinem sexuellen
Cyclus unterliegen. Aus diesen Ergebnissen erkliren sich auch
die Befunde von Anna Schéaffer, die eine groBe Reihe von
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Saugetieren auf die interstitielle Eierstockdriise hin untersucht hat.
Sie fand bei manchen Species iiberhaupt kein Interstitium, so bei
Macropus, bei sechs Arten der Artiodactylen, bei Rhinoceros,
Tapirus, Bradypus, Centetes und bei drei untersuchten Species
von Lemuren. AuBlerdem fand sie, wie auch Loeb, daBl das Vor-
kommen bei derselben Species nicht konstant war. Bei 18 Ovarien
von graviden und puerperalen Frauen fand sie keine interstitiellen
Zellen. Die Beobachtungen an sich treffen alle zu, jedoch aus
ihnen den Schlufl zu ziehen, daB das inkonstante Vorkommen
gegen die groBe Wichtigkeit des Interstitiums spreche, scheint
nicht berechtigt, denn gerade das vermehrte Vorkommen des
Interstitiums bei einem Individuum in einer bestimmten Ge-
schlechtsperiode spricht fiir eine gewisse Funktion. Auch das
Nichtauffinden von interstitiellen Zellen bei einer Reihe von
Saugetierspecies erklart sich daraus, da8 das betreffende Tier sich
in einem Zustande befand, in dem das Interstitium riickgebildet
war. Nur eine Untersuchung des Interstitiums wihrend 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, da3 Follikelzellen und Interstitium
als etwas prinzipiell Verschiedenes wohl kaum aufzufassen sind.

Im Ovarium spielen also sicher die Zwischenzellen eine sehr
viel unbedeutendere Rolle als im Hoden. Nachweisen 148t sich
aber im Ovarium aller Wirbeltiere eine enorme Resorption von
jungen und &lteren Eizellen. Einige Zahlen von Sappey (1876)
mogen das darlegen, wobei bemerkt werden soll, daB die Zahl
der einmal vorhandenen Eizellen im individuellen Leben keine
Vermehrung mehr erfahrt. Bei einem 3jahrigen Madchen sind
etwa 800000 Eizellen vorhanden, bei einem 18jahrigen nach
Henle héchstens noch 70 000; bis zu diesem Jahre aber sind
die weiblichen sekundiren Geschlechtsmerkmale voll ausgebildet,
und es liegt daher der Schlul nahe, daB die in so groBen Mengen
resorbierten Eizellen das Incret fiir ihre Ausbildung geliefert
haben. Bei einer 50jéhrigen Frau sind nach Waldeyer keine
Eizellen mehr vorhanden, und gerade in diesem Alter erleiden die
weiblichen Geschlechtsmerkmale eine auffillige Involution. Da
bei jeder Frau hochstens 300—500 Eizellen reif werden, so werden
nahezu alle 800 000 fiir den Stoffwechsel des weiblichen Sauge-
tierkorpers verwandt.

Harms, Koérper und Keimzellen. 12
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Zum SchluBl sei noch eine Arbeit von Berger (1922) iiber
zwischenzellenahnliche Gebilde im Hilus des Ovariums, zu denen
homologe Gebilde auch beim Manne vorkommen sollen, erwihnt.

Im 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 Driise des Hodens haben. Sie
liegen zwischen den GefiBen des Rete ovarii. IThre Zahl, ihr Bau
und ihre GréB8e ist wechselnd; manchmal bestehen sie nur aus
wenigen Zellen, sie kénnen aber den Umfang von 2 mm erreichen.
Beim 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-
laire 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 hilt die sympathicotrope Driise des Ovariums
fiir homolog mit dem Interstitium des Hodens, und da sie weiter
paraganglionire Elemente enthilt, so wire zu iiberlegen, ob das
Interstitium des Hodens nicht eine Art Paraganglion oder eine
sympathicotrope ménnliche Driise wire.

Uber die Stellung der Zwischenzellen des Hodens sowie des
Ovariums zu sonstigen #dhnlichen Gebilden des Korpers hat
Brugnatelli (1922) eine Theorie aufgestellt, die manches fiir
sich hat; zumal wenn man die groBe Ubereinstimmung von
Nebennierenrindenzellen und Zwischenzellen bedenkt.

Sowohl die Ergebnisse neuerer Arbeiten, die Brugnatelli
kritisch bespricht, wie eigene Beobachtungen veranlassen ihn,
die Hypothese aufzustellen, da die Zwischenzellen der Keim-
driisen keine Organe fiir sich darstellen, sondern einem iiber den
ganzen Korper verbreiteten System angehdren, das in einzelnen
Regionen und zu bestimmten Zeitabschnitten des physiologischen
Lebens, wie unter gewissen pathologischen Bedingungen, eine be-
sondere Entwicklung nimmt. Dafiir spricht die Ahnlichkeit zwi-
schen interstitiellen Driisen und Zellbildungen, die im groBen Netz
auftreten konnen, ferner die Ubereinstimmung, die sich zwischen
dem bei Extrauteringraviditdt 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 voéllig
den Luteinzellen und interstitiellen Zellen gleicht, ist sicher binde-
gewebigen Ursprungs. Uber die funktionelle Bedeutung der Zwi-
schenzellen und der ihnen &hnlichen Zellen, die also eine lipoid-
tropfchenenthaltende Abart der Histocyten darstellen, 148t sich
zur Zeit noch nichts aussagen.

e) Der gelbe Korper, Corpus luteum.

Ganz allgemein kann man sagen, daB die Bildung eines gelben
Koérpers nur da vor sich gehen kann, wo nach der Ovulation die
Follikelzellen 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 Chordaten.
Eine Fortentwicklung dieses gelben Kérpers zu einem echten
inkretorischen Organ haben wir allerdings nur bei denjenigen Séu-
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 Anhsufungen, die sogenannten gelben Korper
oder Corpora lutea (Abb. 82a—c).

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

Im Ovarium der Wirbeltiere haben wir nun neben dem Cor-
pus luteum verum ganz allgemein verbreitet den atretischen
Follikel, (Corpus luteum atreticum), der aus der physiolo-
gischen Eidegeneration entsteht. Bei Nichtsdugern bleiben nach
der Eiablage Restfollikel zuriick (Corpus luteum restiforme).

Nach Untersuchungen von Hett (1923) besteht die Wand
des reifen Follikels bei T'riton 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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werden dann in die Peritonealhdhle ent-
leert. Das Epithel wird nunmehr mehr-
reihig und schwindet dann durch De-
generation vollstandig; Pigment tritt
dabei nicht auf. Im Bindegewebe treten
Mitosen auf, ohne daf3 es jedoch zu einer
nachweisbaren Neubildung 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

Abb. 82a—c. Verschiedene Stadien der weiblichen Geschlechtsorgane von Hylesinus pini-

perda. a jungfriulicher Geschlechtsapparat nach dem Sommerausflug; b weiblicher Ge-

schlechtsapparat beim Beginn der Eiablage; ¢ Geschlechtsapparat eines aus dem Mutter-

gang entnommenen, abgebrunfteten Weibchens. 4 Endfaden, BKeimfach, C Ei, D Eikelch,

E unpaarer Eileiter, F Receptaculum seminis, G Anhangsdriise, H Begattungstasche,
J Kittdriisen, K Scheide, L Corpora lutea. (Nach Knoc he.)
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dem Untergang simtlicher Epithelzellen restiert ein bindegewebiges
Gebilde als spindelférmige Verdickung der Lamina ovarii. Bei einem
Vergleich des Corpus luteum der Végel und der Amphibien zeigen
sich in den feineren histologischen Bildern wesentliche Uberein-
stimmungen. Gegeniiber Giacomini und Ashner und auch der
Auffassung von Hett, dal bei Molchen ein Corpus luteum voriiber-
gehend existiere, betont Duschak (1924), daBl die Amphibien
keinesfalls ein echtes Corpus luteum, das als Organ mit innerer
Secretion aufgefaBt werden kénne, 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 Kérper bei Sauropsiden,
wo sich mit den Amphibien Ubereinstimmungen ergaben.

Die Ovarien von Dohlen wurden so untersucht, da die Tiere
gefangen gehalten wurden, so daB3 man die Méglichkeit hatte, die
Eiablage zu kontrollieren und dadurch genaue zeitliche Angaben
iiber das Alter der Corpora lutea zu machen.

Am frisch geplatzten Follikel findet sich das Epithel mit der
Basalmembran vom Bindegewebe abgel6st, was als Kunstprodukt
anzusehen ist. Im einen Tag alten Corpus luteum ist das Epithel
mehrschichtig geworden, die Zellgrenzen werden undeutlicher.
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
spéter eine unregelmafige Form. Schon am ersten Tag finden
sich Kerndegenerationen, die weiter zunehmen. In #lteren Stadien
werden die Zellgrenzen wieder deutlicher, gleichzeitig bemerkt man
Verschmelzung einzelner Epithelzellen, in deren Protoplasma durch
Vacuolenentstehung wabiger Bau auftritt. Mitosen und Pigment
werden nach dem Sprung nicht gefunden. In den spitesten Cor-
pus luteum-Stadien fanden sich collagene Fasern zwischen ein-
zelnen Epithelien und Syncytien.

Lange Zeit ist das Lumen des Follikels nachweisbar von
glattem Epithel begrenzt. Die anfangs offenbleibende RiBstelle
wird spiter passiv durch einen Epithelpfropf verstopft. Eine
durch Regeneration des Epithels oder Bindegewebes bewirkte
VerschlieBung wurde nicht beobachtet.

Novak und Duschak (1923), die das Corpus luteum des
Haushuhns untersuchten und #hnliche Resultate bekamen wie
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Hett, nehmen die Méglichkeit an, dafl das Corpus luteum die
Secretion der Eiweil- und der Kalkdriisen sowie die Weckung des
Brutinstinktes anregt, wenn auch die innersecretorische Leistung
des Corpus luteum bei den Sdugern eine ungleich gréBere ist.

Ein Vergleich der gelben Kérper der Amphibien, Reptilien
und Végel ergibt wesentliche Ubereinstimmungen. Unterschiede
bestehen nach Hett (1924) insofern, als bei Reptilien und Végeln
das Epithel erhalten bleibt und vom Bindegewebe durchwuchert
wird, withrend es bei den Amphibien schnell zugrunde geht.
Geplatzte Follikel und in Riickbildung begriffene ungeplatzte
lassen sich bei allen drei Tierklassen auseinanderhalten.

Bei dem Corpus luteum der Séugetiere, mit Ausnahme
der Monotremen, stellt R. Meyer (1924) auf Grund friiherer
Untersuchungen zunichst fest, da8 die Entstehung der Lutein-
schicht beim Menschen aus der Granulosa sich allgemein bestatigt
(Winiwarter, R. Schréder, Rensch, Wiczonsky, von Mi-
kulicz). Er unterscheidet: 1. Stadium Proliferation der Granu-
losa; 2. Stadium Vascularisation des Luteinraumes; 3. Stadium
Organisation oder Abdeckung am Innenrande.

Nach den histologischen Befunden sind in der Entwicklung
der Corpora lutea des Rindes folgende Stadien zu unterscheiden:
a) Proliferationsstadium, b) Vascularisationsstadium, c) Bliite-
stadium, 4. Riickbildungsstadium. Im Corpus luteum finden sich
regelmiafBig Lipoide (Glycerinester, Phosphatide und Cerebroside).
Der Lipoidstoffwechsel der Follikel tritt an Bedeutung wesentlich
hinter dem der Corpora lutea zuriick.

Meyer stellte mit Carl Ruge II einen Zusammenhang zwi-
schen Corpus luteum und Menstruationscyclus fest, der auch bei
den Gynikologen anerkannt wird. Die Menstruation selbst hat
eine untergeordnete Bedeutung. Menstruation ist ein katastro-
phales Ende der priagraviden Schleimhautvorbereitung. Die pré-
gravide Schleimhaut 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 betrachten, 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 pré-
graviditatis aber auf der Seite des Lebens. Dasselbe gilt auch fiir
die Uterusschleimhaut und fiir die Mucosa praegravida.
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Wie funktionieren nun Corpus luteum und die Uterus-
schleimhaut?

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

Corners Befunde lassen nun die positive Behauptung zu:
Wenn das Ovar normal funktioniert, so besteht genau wie
beim Menschen eine zeitlich genau bestimmbare Beziehung zwi-
schen der Entwicklung des Follikels (Corpus luteum) und der
der Schleimhaut. Menstruation ohne entsprechende 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, Riickbildung des Corpus luteum und damit auch
Zugrundegehen der ihren Beruf verfehlenden Uterusschleimhaut
(Menstruation). Zweitens tritt infolge des Fortfalles der von
einem funktionierenden Corpus luteum ausgelésten 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 RegelmaBigkeit eines an sich
unnatiirlichen Zustandes, der ein eingeiibtes Spiel scheint, ohne
weiteres zu erkliren. DaB der Zustand ein unnatiirlicher ist,
erhellt auch daraus, dal im Uterus allmihlich bei Frauen von
30—35 Jahren an pathologische Zustinde sich einstellen, die
sich in einer basalen Hyperplasie der Schleimhaut #uBlern. Bei
Macacus rhesus sind die Menstruationsblutungen viel unregel-
mafBiger als beim Menschen, und zwar deshalb, weil keine so
prompte Neureifung der Eizellen eintritt. Der Macacus steht
eben noch am Anfang der Domestikation.

Zusammenfassend 148t sich mit R. Meyer sagen, daB8 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 zum 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, Schickelé, Sfameni 1922).
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Die Menstruation ist aber beim Ausbleiben eines befruchteten
Eies die Einleitung zur Riickbildung des Uterus zum Rubhe-
zustand. Sie entspricht nach Sfameni (1922) der postpuerperalen
Hamorrhagie bei der Geburt. Vor der Pubertit und nach-der
Menopause konnen einzelne Follikel reifen; sie platzen aber nicht
und werden nicht zu gelben Kérpern; 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. Im 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. Im
Klimakterium bilden sich die Muskeln der Mittelschicht zuriick,
so daB jetzt die zum menstrualen Blutgang fithrende 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 intermenstrua). Sie koinzidiert mit
dem Platzen des Follikels. Durch sie scheidet sich der Kreislauf
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 Gefal3-
muskulatur erschlafft, es sind also die Gefialle erweitert. In den
Ruhestadien sind anfangs die Muskeln kontrahiert, spiater 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 GefiBmuskulatur der Uterusschleimhaut. Daf
es vor der Pubertdt nicht zur vollen Reifung der Follikel im
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wachsenden Ovarium kommt, kann damit erklirt werden, dafB3
die dazu erforderlichen Antriebe, seien es chemische, seien es
sonstige, erst im reifen Organismus existieren. Das wird dadurch
bewiesen, daf3 das in ein erwachsenes Tier transplantierte Ovarium
eines neugeborenen Kaninchens viel rascher reift, als wenn es mit
dem Neugeborenen heranwichst.

Der in der menstrualen Blutung zum Ausdruck kommende
Zustand der muskularen Erschlaffung ist verursacht durch das
Ausbleiben der decidualen Hormone. Sie wirken stérker noch als
die ovarialen, die wahrend der Schwangerschaft durch den Reiz
des wachsenden Eies 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 kénnen sie ganz
ersetzen, wenn sie nach und trotz beiderseitiger Ovarektomie
wahrend der Schwangerschaft allein ausreichen, den Erschlaf-
fungszustand aufrecht zu erhalten. Im Laufe der zweiten Schwan-
gerschaftshialfte nimmt die Bildung dieser Hormone ab, bis
schlieBlich die Geburt durch dieselben Krafte, die sonst zur Men-
strualblutung fiithren, zustande kommt. So bleibt nur noch die
Frage offen, welche Ursachen die RegelméiBigkeit der menstrualen
Periode veranlassen. Sfameni meint dafiir die GewShnung durch
die Wiederholung des gleichméBigen Reizes annehmen zu kénnen.
Dann bleibt nur noch zu erkliren, wodurch die Verlingerung
dieser Zeit auf 280 Tage in der Schwangerschaft sich erklidren
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. Im Interesse der Erhaltung der Art liegt die Verlinge-
rung, in dem der fiir die Fortpflanzung tétigen Mutter die Ver-
kiirzung der Tragezeit. Die Art ,,treibt ihre Anforderungen
auf die duBerste Grenze im Einklang mit der Erhaltung des In-
dividuums®‘.

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

Bei der Maus schlieft sich die Rupturéffnung des Eies voll-
kommen in wenigen Stunden nach der Ovulation durch Adhé-
sionen des Keimepithels und der Follikelwand, ohne dafl mito-
tische Teilungen auftreten (Togari 1923).

Harms, Kérper und Keimzellen. 13a
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Das Corpus luteum bildet sich in jedem Falle, 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 zuriickbleibt. 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 (Seitz 1922). Nach vollstandiger
Gebarmutterexstirpation ist die Persistenz des gelben Korpers

Abb. 83. Corpus luteum des Kaninchens etwa 15Tage post coitum. Firbung nach Plessen

und Pabinovies. Zeiss Olimm. 1/,,, Ok. 2. Zeichentisch in der Hohe des Objekttisches. Das

Protoplasma der Luteinzellen zeigt eine maschige Struktur, bedingt durch Einlagerung

zahlreicher Vacuolen. Das Chromatin der Kerne ist fein verteilt. Rechts oben eine Capillare.
(Nach Cohn.)

iber 60—80 Tage mit mitotischer Proliferation die Folge (L.
Loeb 1923). Wird nur ein schmaler Gewebsstreifen aus der Ge-
barmutter entfernt, so da3 sich noch Placenta entwickeln kann,
so bewirkt auch diese Teilextirpation eine Lebensverlingerung
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 Priéparaten 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
groften Teil intakt. Sie legt
sich stellenweise in Falten,
waseine Dickenzunahmevor-
tauschen kann, enthilt gros-
sere Mengen von Lipoidkérn-
chen und weist eine Anzahl
von Blutzellen auf, die be-
sonders bei der Sprungstelle Abb. 84. Corpus luteum des Kaninchens 8 Tage

. . post coitum. Firbung wie Abb. 83. Zeiss
n groBer Menge aufzufinden  Glimm. /15, Ok. 2. Zeichentisch in der Hohe

sind. Es ist beachtenswert des Objekttisches. Das Protoplasma der Lutein-
v, zellen enthilt zahlreiche schwach geféirbte, pfropf-
daB neben dem gesprungenen chenférmige Einlagerungen (Secrettropfchen), die

Follikel auch weitere reife, i Knne iy sopras gl
nochnicht jedoch zumSprung

gelangende Follikel lagen; auch war der Sprung des bereits er-
wahnten Follikels héchstens 12—15 Stunden alt. Der Fall bestétigt
also die Annahme, dal die Ovulation nicht notgedrungen der Men-
struation vorangehen mufB. Auch im ausgebildeten Gelbkorper
sind die Thecaluteinzellen von den hypertrophierten und zu Lutein-
zellen umgewandelten Granulosazellen gut zu unterscheiden. Es
finden sich nirgends Uberginge zwischen den zwei Zellarten. Bei
den Riickbildungsvorgéingen gehen erst die Thecaluteinzellen ein
und erst spater die Granulosaluteinzellen. Winiwarter hilt die
Annahme einer Incretion der interstitiellen Zellen fiir unbe-

13*
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griindet. Er héltesfiir wahrscheinlicher, dafl diesesGewebedieschad-
lichen Stoffe zuriickhilt, die mit den Nahrungssiften zum Ei ge-
langen und dieser sehr empfindlichen Zelle Schaden zufiigen konnen.

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

Abb. 85. Mamma des Kontrollménnchens. (Nach Herrmann und Stein).

Haberlandt kommt zu dem Ergebnis, daf eine Sterilisierung
durch Einspritzung selbst hoher Dosen von Corpus luteum-Opton
(Merck), das aus den Ovarien nichttrichtiger Tiere gewonnen
ist, bei Weibchen nicht gelingt. Bei Verwendung von Ovarial-
opton trichtiger 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 fiir einige
Zeit nicht belegen 1aBt. Eine dhnliche Wirkung soll die Injektion
mit Placentaopton besitzen. Dabei sind drei Stadien der Ovula-
tionshemmung zu unterscheiden. Im ersten 1afit sich das Tier

Abb. 86. Mamma des injizierten Meerschweinchenminnchens.
(Nach Herrmann und Stein.)

iiberhaupt nicht belegen; im zweiten wird es besprungen, aber
nicht befruchtet, im dritten wird es trichtig; die Zahl der J ungen
ist aber gering. Im iibrigen war bei einer relativ nicht unerheb-
lichen Zahl von Tieren trotz sehr groSer 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 ersten Belegakt hin triichtig.

Nach Untersuchungen von Herrmann und Stein reagieren
méannliche Ratten, Meerschweinchen unid 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 sekundéren Geschlechts-
charaktere. Wahrend die Mammae (Abb. 85, 86) und die Reste
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des Miillerschen Ganges im férdernden Sinne beeinfluBt werden
und unter rapider Heranreifung von Driisengewebe bzw. starker
Entwicklung von Muskulatur méchtig heranwachsen, werden die

Abb. 87 a, b. Etwa 3 Monate alte Ratten eines Wurfes. Bauchhéhle eroffnet, Genitale in

situ. ¢ Cauda epidymidis, Ep Kopf des Nebenhodens, P Penis, Pr Prostata, 7" Hoden,

V.s. Samenblase. a Kontrolltier. b mit Corpus luteum behandelt. (Nach Herrmann
und Stein.)

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 Driisen zeigt sich weiter in einer eigentiim-
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 Driisen-

Abb. 88. Genitale von zwei jungen Kaninchen (13 Wochen). 4 Analdriisen, € Cauda epidid.,
Ep Caput epidid., F Fett, J Inguinaldriise, P Penis, 7' Testikel, V.s Vesicula seminalis,
rechts Kontrolltier. (Nach Herrmann und Stein).
schldauche ist in ihrem Gefiige gelockert, in ihrer regelmiBigen
Anordnung gestort und von Bindegewebe mehr als normal durch-
setzt; die einzelnen Muskelfasern sind kiirzer. Im Gegensatz zur
Reduktion dieser Gewebe findet man das Bindegewebe in einem
hypertrophischen Zustande. Diese Hypertrophie kommt zum
Ausdruck in Vermehrung des interstitiellen und intercanaliculiren
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Bindegewebes, als Verdickung der Basalmembranen und als Ersatz
von Muskulatur. Abgesehen von diesen Veréanderungen, die alle
drei Tierarten in einem groBeren oder geringerem MaBe durch-
machen, zeichnen sich die einzelnen Species auch noch durch
Besonderheiten in ihrer Reaktion aus. So findet man z. B. an
den akzessorischen Driisen der Meerschweinchen eine starke
6dematoése Durchtrankung aller Schichten, parenchymatése und
vacuoldre 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 Kanile hervorgeht.
Die hochste Stufe der Hypertrophie erreicht das Bindegewebe
bei den Kaninchen; hier nehmen neben den zahlreichen akzessori-
schen Genitaldriisen (einschl. Inguinaldriisen) auch die Testikel
selbst an der Bindegewebsproliferation teil. Auf die Vermehrung
des interlobuldren und intercanaliculiren Bindegewebes des Ka-
ninchenhodens nach Injektion von Corpus luteum-Hormon haben
wir schon seiner Zeit hingewiesen. Die genauere Untersuchung
dieses Organes hat ergeben, daBl auBlerdem auch die Mem-
brana propria verdickt ist und hyalin degeneriert, ahnlich wie
es von Kyrle an Menschen und Tieren nach Einwirkung ver-
schiedener 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 folgendermaflen vor: Das
weibliche Hormon findet Angriffspunkte einerseits in den ihm
beziiglich des Geschlechtes homologen Organen wie Mamma
(Abb. 85 und 86) und Uterus masculinus, die es in ihrem Wachs-
tum und ihrer Entwicklung férdert, andererseits beeinflulit es
die heterologen Organe (Abb. 87 und 88), indem es sie im 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 Keimdriisen und der akzessorischen Geschlechts-
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driisen kein wesentlicher Unterschied, weder beziiglich ihres Aus-
sehens, noch beziiglich des Datums, in welchem die Schidigungen
manifest zu werden beginnen. Daf bei ganz jungen, nur kurze Zeit
hindurch behandelten Kaninchen der Einflu8 der Corpus luteum-
Substanz von der eben geschilderten Wirkungsweise abweicht
und sich zunachst als f6rdernder Reiz geltend macht, steht nicht
im Widerspruch mit der gegebenen Darstellung, da Gifte, die in
groler Menge Gewebe zugrunde richten, in kleinen Dosen als
Reiz wirken kénnen.

Sowohl aus der Placenta als auch aus dem Corpus luteum ist
es nun Frinkel und Fonda (1923) gelungen, in gleicher Weise
und mit der gleichen Methodik, die zuerst von E. Herrmann
im Laboratorium der Ludwig Spiegler-Stiftung in Wien ge-
fundene Substanz darzustellen. Es zeigte sich, dal die hoch-
wirksame Substanz aus beiden Geweben ganz identisch ist. —
Die Verbindung ist ein dickfliissiger, lichtgelber harziger Korper
von Terpentingeruch, vom Siedepunkt 197° bei 0,064 mm Hg,
unloslich im Wasser, 16slich in allen organischen Losungsmitteln.
Die Bruttoformel dieser rein dargestellten Substanz ist C32H;205.
Die Substanz addiert 4 Bromatome, so dal man annehmen muB,
daB es sich um 2 Doppelbindungen handelt. Die Substanz zeigt
die Cholesterinreaktion, so daB man auf Verwandtschaft mit
Cholesterin und Gallensdure schlieBen konnte. Ebenso kénnte
sie in Beziehung stehen zu dem Bufotalin, einem Abspaltungs-
produkt des Bufotoxins von der Formel C;H360¢. — Steht die
neue Verbindung mit Cholesterin, Cholalsiure und Bufotalin in
Beziehung, so handelt es sich hier um eine weitere Kohlenstoff-
kette, die dem Cholesterin 5, der Cholalsdure gegeniiber 8 C-Atome
mehr enthilt und nicht durch Sauerstoff, sondern durch Kohlen-
stoffbindung zusammenhingt. — Bei der Analyse des Chloro-
formextraktes des Corpus luteum wurde auBler der wirksamen
Substanz das Vorhandensein von einer weilen Materie und eines
Galaktosides, das nicht weiter analysiert wurde, nachgewiesen;
aullerdem wurde eine Anzahl ungesittigter Phosphatide gefunden,
von denen nur Cephalin, Lecitkin und in geringer Menge Diligno-
ceryl-N-Diglycosaminmonophosphorsidureester bestimmt wurde;
ferner Cholesterin, Cholesterinester und in groler 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 erndhrenden Apparat, ein follikulares Corpus lu-
teum, einen atretischen und einen interstitiellen Anteil, was wohl
fiir alle Sauger zutrifft. Die Struktur der einzelnen Anteile ist so
different, daB3 man sie in physiologischer Hinsicht gleichsam fiir
verschiedene Organe halten koénnte. Dementsprechend ist anzu-
nehmen, dal sich auch die Extrakte des Ovariums auf diesen
einzelnen Entwicklungsstadien voneinander in ihrer Zusammen-
setzung wie ihrer Wirkung unterscheiden; hierauf wurde bisher
bei experimentellen Arbeiten vielfach nicht geniigend geachtet.

Interessant sind die Beziehungen des Corpus luteum zum
Interstitium, die schon Frinkel genauer beobachtete, trotzdem
eine histogenetische Verschiedenheit des Corpus luteum und der
interstitiellen Driise 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
Sobotta aus rein hypertrophischem Follikularepithel entstehen.
Dazu kamen dann noch die den Thecazellen shnlichen Stroma-
zwischenzellen.

Nach Cohn ist die Entwicklung des Corpus luteum und des
atretischen Follikels ein prinzipiell verschiedener Proze3. Die Lu-
teinzellen des echten Corpus luteum entstehen aus den Epithelien
der 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-Luteinschicht ihr Ende
findet. Die Wucherung ist besonders stark wihrend der Schwan-
gerschaft und wihrend pathologisch-hyperéamischen Zustdnden
des Genitales.

Die Granulosazellen spielen dagegen bei den atretischen Fol-
likeln eine mehr untergeordnete Rolle. Lipoide Thecazellen und
Stromazwischenzellen entstehen nur aus dem Bindegewebe, wih-
rend die Granulosazellen, die das Corpus luteum bilden, aus
Follikelepithel entstehen, also aus Peritonealepithel, das zwischen
sich eingebettet die Primordialeier trégt. Mir scheint, dafl die
Rolle der beiden ersteren Zellen offenbar wohl trophischer Art ist.
Die follikuldren 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 spéiter befruchteten Eizelle verliehen wird.
Frankel und Cohn haben dann auch experimentell festgestellt,
daB die Corpora lutea vera die Eiinsertion im Uterus bewirken, wih-
rend der wachsende Follikel die Vorbereitung der Uterusschleim-
haut dazu bedingt, und die Follikelfliissigkeit die Brunst auslést.

f) Das Biddersche Organ.

Bei den Mannchen der Kréten findet sich zeitlebens zwischen
Hoden und Fettkorper ein keimdriisenihnliches Gebilde, welches
den Bau eines rudimentiren Ovariums hat, ohne daBl es einem

Abb. 89. Kurven vom Bidderschen Organ der Minnchen (unten) und Weibchen (oben).
0—6 Stirke des Organs, 0—XII Monate. Ausgezogene Linie: Brunstcyclus; gestrichelte
Linie: Biddersches Organ; Punkt-Strichlinie: Hoden bzw. Ovar. (Original.)

solchen homolog wire, 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
erwihne dieses Organ hier, weil es mir dazu gedient hat, einen
Beweis dafiir zu erbringen, daB die Zwischenzellen des Hodens
nicht zur Ausprigung der sekundiren Geschlechtsmerkmale notig
sind : das Bidd ersche Organ allein geniigt dafiir. Im Bid derschen
Organ sind niemals Zwischenzellen vorhanden, selbst dann nicht,
wenn das Interstitium des Hodens auf dem Héhepunkt der Ent-
wicklung steht. Das Biddersche Organ des Minnchens hat, wie
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auch die Zwischenzellen mancher Saugetiere, eine cyclische Ent-
wicklung im Laufe des Jahres (Abb. 89, unten). Es bildet sich im
Friithjahr und Vorsommer zuriick, erreicht biszum Herbst den Hohe-
punkt seiner Entwicklung und erleidet dann von neuem eine Involu-
tion zu Beginn der Brunst, biszumFriihjahr. Der CyclusdesBidder-
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 bei einer
Krotenart (Bufo vulgaris) in beiden
Geschlechtern im geschlechtsreifen
Zustande vor.

Die Eizellen des Bidderschen Or-
ganes zeichnen sich dadurch aus, daf
sie niemals zur Reife kommen und
auch keinen Dotter bilden. Unter
aktiver Beteiligung des Kernes bilden
sichinihnenin reichlichem Maf3e 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
Granulosazellenresorbiert (Abb.91Fz).
Diese durchwandern dann mit Fett
beladen die Theca und geben ihren .- .0 5. idersches Organ des
Inhalt an BlutgefiBe ab (Abb. 92 gr). Mannchens von Bufo vulgaris im Fe-
Stieve hilt diese auf Beobachtung ’;’Bﬁ‘;ﬁ; S&g}iag:pﬁfg:znﬁs?; i den
begriindete Anschauung fiir nicht ganz interna. (Nach Harms.) gr Granulosa-
stichhaltig, er sagt: ,,Wahrschein- zellen, bl Blutkdrperchen.
licher (als die Inkretion, d. Verf.) erscheint mir allerdings, daB
die fraglichen Fettgranula, so wie dies auch Jérgensen annimmt
(beim Ovarium des Olms, d. Verf.), spiater zur Bildung 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 hinfillig 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 angingig. Zweifellos aber spielen sie eine #hn-

Abb. 91. Beginnende Wucherung der Granulosazellen. C Capillaren, Km Kernmembran
D Protoplasma, S Secret, Fz Granulosazellen. (Nach Harms.)

Abb. 92. Mit Secret vollgepfropfte Granulosazellen im Stroma des Bidderschen Organs
des Weibchens (Bufo vulgaris). ez Eizellen, ke Keimepithel, gr Granulosazellen (Original).

liche Rolle wie diese, wie wir spiter bei der Klirung der mut-
maflichen 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 stindig Eier degenerieren. Die Hormone sind denen des
Hodens &hnlich (Abb. 92), aber niemals ihnen gleich, sie bilden
aber die Daumenschwielen, wenn auch schwicher, und ldsen
die Brunst aus.

DaB nun nach Entfernung des Hodens unter Einwirkung des
Bidderschen Organes Daumenschwielen und Brunstzeichen auf-
treten, wie Har ms zuerst feststellte, ist nach Hoepke nur ein
Symptom des verianderten Stoffumsatzes, nicht ein specifischer
EinfluB des Bidderschen Organes. Sein Inkret, das stindig ge-
bildet wird wie das der Keimdriisen und nicht identisch ist mit
dem wahrend der Degeneration gebildeten, ist nicht geschlechts-
specifisch. Die Kurven von Harms sollen das bestétigen ; 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 Grofe verhaltnismafBig wenig andert
und daher der funktionelle Zustand aus der Histologie geschlossen
werden muB3. 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). Im 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 aber 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 abgeindert wird. Die schon degenerierten
Organe beginnen zu regenerieren. Der Regenerationsprozef bleibt
aber nicht auf die zuriickgebliebenen Organe beschrankt. Auch
in ihrer Umgebung bilden sich iiberall aus dem Peritonealepithel
Eizellen. Diese Zellen werden ofters erheblich gréBer als sonst
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Korrelation zwischen B. O. und Ovarium. Im Stadium der Ruhe ist
das B. O. ganz klein. Die Zahlen 1, 2, 3 unter Regeneration bedeuten
die GréBenzunahme des Organs, 1—4 unter Ovarium die Zunahme an
GroBe und Pigment (1 gar nicht pigmentiert, 4 ganz pigmentiert).
(Nach Hoepke.)
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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 VergréBerung des anderen, wobei gleichfalls dessen Cyclus
abgeindert werden kann.

Daraus geht hervor, daB3 das Hormon des wachsenden, regene-
rierenden Bidderschen Organs fiir den weiblichen Kérper, be-
sonders nach Entfernung, also auch AusstoBung der Eier aus dem
Ovarium, sehr wichtig ist. Der Cyclus des Bidderschen Or-
gans ist abhéingig von dem des Ovariums.

Das Experiment bestatigt, was normalerweise auch geschieht:
,,Nach Ausstofung der Eier -wihrend der Begattung beginnt die
Regeneration des Bidderschen Organs.‘

Hoepke hilt ,,weder die normale Kréte fiir einen Zwitter,
was beispielsweise KiiZenecky tut, weil eben ihr Hoden kein
specifisches Hormon produziert, noch auch die Tiere, die neben
Hoden und Bidderschem Organ noch ein ,Ovarium‘ haben. Was
bisher unter diesem Namen beschrieben worden ist, wies entweder
Eier auf, die nur gréBer 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 Fille 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 rudimentéres Organ.
Wir nennen, so sagt Hoepke mit Recht, auch nicht einen mark-
losen Nerven rudimentédr, weil er einem Jugendstadium des
markhaltigen vollstindig gleicht. Eine neue Bezeichnung an
Stelle der alten zu setzen, geht noch nicht an, ehe wir nicht mehr

Harms, Kdrper und Keimzellen. 13b
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iiber die Bedeutung des Organs wissen. Auf jeden Fall 148t sich
nachweisen, daf das Biddersche Organ aus der Urkeimdriise
hervorgegangen ist, also auch kein rudimentires Ovar sein kann,
weil es beim Mannchen und Weibchen auftritt. Wenn nach Ent-
fernung beider Hoden das Biddersche Organ allein die sekun-
daren Geschlechtsmerkmale aufrecht erhilt oder wieder hervor-
ruft, so sind Zwischenzellen, die nach der Ansicht aller Autoren
im Bidderschen Organ nicht vorhanden sind, bestimmt nicht
daran beteiligt. So glaubt dann Har ms auch bewiesen zu haben,
daB ,,das Biddersche Organ beim Mannchen und Weibchen allein
imstande ist, alle wesentlichen Charaktere des Geschlechtes auf-
recht zu erhalten (Hoepke). Das beweist nach Hoepke nichts
anderes, als daB junge Eizellen unter bestimmten Voraussetzungen
dasselbe leisten kénnen wie reife Spermatozoen, Geschlechtszelle
dasselbe wie Geschlechtszelle. Dem mufl aber entgegen gesetzt
werden, dafl wir im Bidderschen Organ es nicht mit Eizellen zu
tun haben, sondern mit weiterdifferenzierten Urkeimzellen mann-
lich inkretorischer Prigung. Diese Formulierung gibt im Prinzip
den Sachverhalt eindeutig wieder, wenn auch im einzelnen man-
ches noch zu erforschen ist. Seit nunVergleiche zwischen Bidder-
schem Organ und Zwischenzellen aufgestellt wurden, ist dieser klare
Tatbestand, wie Hoepke sagt, von mir verwischt worden. 1922
sagt Harms: ,,Die Granulosazellen, die im Bidderschen Organ
die Resorption des Eies vollziehen, sind den Luteinzellen des
Corpus luteum oder den atretischen Follikeln zu vergleichen. Da-
gegen ist ein Vergleich mit den Zwischenzellen nicht ohne weiteres
angingig. Zweifellos aber spielen sie eine &hnliche Rolle wie diese.

An anderer Stelle formuliert Harms seine Ansicht dahin, man
kénne das Biddersche Organ entweder dem Interstitium oder
dem generativen Anteil des Hodens gleich setzen. Meine An-
sichten haben sich also nach Hoepke mehrfach geindert. Das
stimmt aber nicht, denn die letzte Formulierung ist rein physio-
logisch aufzufassen und nur aus dem Zusammenhang heraus zu
verstehen.

Harms konnte beweisen, daB die ,,Zwischenzellen des Hodens
nicht zur Auspriagung der sekundiren Geschlechtsmerkmale notig
sind, weil das Bidd ersche Organ allein das leisten kann. Deshalb
kann man es mit dem generativen Anteil des Hodens oder Ova-
riums vergleichen. Jeder andere Vergleich kann nur verwirren®
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(Hoepke). Vorausgesetzt nun, daB die Zwischenzellen der Hoden
nicht nur eine trophische Rolle haben, sondern auch das Inkret
der Hoden den GefiaBlen zufiihren, was wahrscheinlich ist, so ist
ein physiologischer Vergleich der Granulosazellen mit Zwischen-
zellen ebenfalls angéingig; mit Granulosazellen des Ovars dagegen
sowohl morphologisch wie physiologisch.

Wichtig ist vor allem, daBB Hoepke wie auch Takahashi
(1923) bestatigen, daBl das Biddersche Organ die sekundéiren
Merkmale, wenn auch etwas schwicher als der Hoden, aufrecht
erhalten oder wieder hervorzubringen vermag. Nach Taka-
hashi sollen das auch die transplantierten Ovarien kénnen.
Bei Froschen 1aBt sich dadurch zwar der Brunstreiz auslésen,
aber die Daumenschwielen bleiben wie bei Kastraten. Es miifite
untersucht werden, welche Umdifferenzierung das transplantierte
Ovar erleidet, vielleicht in die Entwicklungsrichtung des Hodens.
In diesem Falle wire das Resultat ohne weiteres geklart.

Bei meinen eigenen Krétenversuchen kam es mir darauf an,
nachzuweisen, dafl 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 Urkeimzellenabkémmlingen, den sogenannten Eiern
des Bidderschen Organs, ein ménnliches Geschlechtshormon zu
liefern vermag. Das bestitigen nun, wie gesagt, die Versuche
von Takahashi (1923) und auch die 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 Guénot und seine
Schiilerin Kitty Ponse, die ihre anfangs mit Guénot zusammen
vorlaufig publizierten Versuche 1924 ausfiihrlich dargestellt hat.
Ponse wirft mir vor, da8 ich in meinen Arbeiten sie und Hoepke
nicht beriicksichtigt habe. Das war nun schlechterdings nicht
moglich, da die ersten Mitteilungen 1922 und am20. Dezember 1923
in der Société de physique et d’histoire naturelle de Genéve er-
schienen sind, und die Arbeit von Hoepke am 21.Mérz 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 Hoepke war zu der Zeit
noch gar nicht erschienen, die von Guénot und Ponse lagen mir
so0 kurze Zeit nach ihrem Erscheinen (1922) noch nicht im Referat
vor, sodaf3 ich nichts von ihnen wissen konnte; die ausfiihrliche
Arbeit ist zudem erst 1924 erschienen. Ponse wirft mir weiter-
hin vor: ,,Une série d’expériences nombreuses, poursuivies pendant
plusieurs années, me permet aujourd’hui d’affirmer que I’'opinion
que Harms s’est efforcé de repandre est une légende qui ne peut
reposer que sur le résultat d’expériences incorrectement prati-
quées. Comme chez les autre animaux, le déterminisme des ca-
ractéres sexuels secondaires des Crapauds males dépend du testi-
cule, et I’organe de Bidder n’a rien & faire avec le mécanisme
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 Kélner 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 fiinf Ausnahme-
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 Ovar beobachten kénnen. Diese Umwandlung geht hier
viel schneller und leichter als bei Marburger Kréten vor sich. Wie
sich die Konigsberger Kroten verhalten, wird noch weiter unter-
sucht. Ponse berichtet, da8 manchmal schon nach einem Jahr
das Biddersche Organ deutlichen Ovariencharakter angenommen
hat, und zwar scheint es bei den Genfer und Florentiner Kroten
ohne Stoffwechselbeeinflussung zu gehen. Es ist also die Méglich-
keit vorhanden, dal diese Kréten, die aus warmen Gegenden stam-
men, sehr bald nach der Entfernung der Hoden in ihrem verblie-
benen Bidderschen Organ eine Hemmung der Inkretion erleiden,
8o daB sie nicht mehr fiir die Hoden eintreten kénnen. Meine Ver-
suche an Marburger und neuerdings an Kénigsberger Kréten zeigen,
daB bei ihnen das Biddersche Organ die simtlichen sekundaren
Merkmale allein aufrecht zu erhalten vermag, wenn auch oft
schwicher und in bezug auf den Cyclus in abgeénderter Weise. Der
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sowohl bei meinen Tieren ausgeprigte Cyclus 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 daf3 diese Lokalrassen sich auch in die-
ser Hinsicht anders verhalten. Wenn ich bei Marburger Kréten das
Biddersche Organ in Ovarien umwandelte, horte natiirlich auch
hier fiir gewShnlich die ménnliche inkretorische Wirkung auf.

Die Entwicklung des Bidderschen Organs ist von Knappe
an Bufovulgaris und neuerdings von King an Bufo lentiginosus
studiert worden. v. Wittich, v.la 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 Genitalleiste wuchert schneller
als der hintere Teil und enthalt 5—8 grofie Primordialkeimzellen,
wahrend in den hinteren und mittleren Regionen, wo spiter Hoden
und Ovarien entstehen, nie mehr als drei dieser Zellen vorhanden
sind. Der starker entwickelte vordere Abschnitt wird zum Bidder-
schen Organ, er enthilt 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
betrichtliche Grole erreicht. Die Vermehrung der Urkeimzellen
des Organs erfolgt durch Mitose in ganz dhnlicher Weise wie
bei den Keimdriisen. In den spateren Entwicklungsstadien ver-
mehren sich die Zellen jedoch nur durch Amitosen, wahrend sich
die Keimzellen stets durch Mitose vermehren. Nach der letzten
mitotischen Teilung nehmen die Zellen den Charakter von jungen
Oocyten an und sind gewohnlich mit mehreren abgeplatteten
Peritonealzellen umhiillt. Die Zellen liegen hiufig 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 vom Bidderschen Organ und
Ovarium bis zum 2. Jahre vorhanden; bei Bufo vulgaris dagegen
nach meinen Beobachtungen zeitlebens.

Die von den fritheren Autoren als Degeneration bezeichnete
Phase, die sich aus der Betrachtung des Cyclus ergibt (Abb. 89),
ist nichts weiter als eine besonders starke Inkretionsphase dieses
Organes. Diese Inkretion 148t sich nun, viel besser als das beim
ménnlichen 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 Ubereinstimmungen mit der Inkretion
des Ovariums. )

Auch im Ovarium der Kroten treten in umfangreichem Mafle
Follikelatresien auf. Nach den Untersuchungen von Ruge und
Biihler duBern 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 schlieSlich 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 vollstindig und fithren ihn, wie das Ruge angibt, den
BlutgefaBlen 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.

Wihrend 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, dafl die Dotterbildung hier nur in ganz rudimentérer
Weise ausgebildet ist. Dagegen spielen sich im Kern eigenartige
Prozesse ab, die hauptsichlich die Nucleolarsubstanz betreffen. Bei
jungen Bidderschen Zellen bis zur mittleren GréBe 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 sie Aimée (1908) beschrieben hat, und ich sie ebenfalls beob-
achten konnte. Nachdem die Eier desBid derschen Organesbis zur
mittleren oder maximalen Gréfe herangewachsen sind, haben
die Nucleolen bedeutend an Umfang zugenommen. Sie sind jetzt
rundlich oder unregelm#Big geformt und sind im Inneren vacuoli-
siert, wie das auch sonst hiufig bei Nucleolen beobachtet worden
ist (Jorgensen). Im Centrum beobachtet man hiufig eine braun-
schwarze kornelige Masse. Die im friiheren Stadium sehr schon
ausgeprigte Lampenbiirstenformation des Chromatins geht all-
mahlich verloren. Es ist in den Kernen dann eine grobwabige
Struktur wahrzunehmen. Auf dem Maschenwerk liegen die ver-
schieden groBen Chromatinbrocken. 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.
Uber 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 &lteren Kernen ganz neu und kénnen rest-
los in der Zelle gelost werden. Es spricht manches dafiir, daB
die Substanz des Nucleolus beim Wachstum des Plasmas ver-
braucht wird. Dazu miiite aber der Nucleolus in irgendeiner Form
in das Plasma tibertreten. Ob das bei normalen Zellen, nament-
lich Eizellen, in sichtbarer Form vorkommt, muBl bezweifelt wer-
den. DafB die Nucleolen aber tatsachlich verbraucht werden, zeigen
die Untersuchungen von Jérgensen (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 vélligen 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 Jérgensen haben jedoch ergeben, daB die
Deutungen nicht zutreffen. Korschelt sieht in den Kernkérpern
eine Anhdufung 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-
16sung der Nucleolarsubstanz statt. Die Erklarung dieser Erschei-
nung findet er darin, daB die Nucleolarsubstanz in und vielleicht
auBerhalb des Kernes zur Verwendung gebracht werden soll. Auch
bei Amphibien halt er den Austritt von Kernsubstanzen aus
dem Keimblischen nicht fiir ausgeschlossen. Weiter beobachtete
er die Bildung von lingeren oder kiirzeren Fortsitzen des Ker-
nes bei secernierenden Zellen verschiedener Art. Die Fortsiatze
waren nach demjenigen Teil 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 Nepa
und Ranatra finden sich groBe massige Kernkérper, die spéter
zum Teil schwinden, also wohl in Losung iibergefiihrt werden.

Die Bilder, die Korschelt von Nahrzellen der Insectenovarien
gibt, stimmen in auffilliger 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 kénnen. Hier
tritt die Nucleolarsubstanz direkt in das Plasma ein und gibt
AnlaB zur Bildung der Inkrete des Nebennierenrindensystems.

Ganz Ahnliches 148t 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 16st sich dann in kérnige Brocken auf, die sich dunkel
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mit chromatischen Farbstoffen farben. Die Kernmembran, die
vorher glatt und kreisrund war, wird jetzt unregelmiaBig und
ist an vielen Stellen ausgebuchtet. Die in Kérnchen aufgeloste
Nucleolarmasse buchtet zuweilen die Kernmembran kuppen-
férmig vor, und es kommt dann zur Ausstofung von Nucleolar-
granula, die oft massenhaft im Plasma nachzuweisen sind. Ob die
Granula auf osmotischem Wege, gelost also, die Kernmembran
durchwandern oder geformt, lif3t sich nicht mit Sicherheit ent-
scheiden. Hier findet jetzt ein weiterer staubférmiger Zerfall
der Granula statt, so daB sich Herde von osmierbaren Massen im
Plasma nachweisen lassen. Meist liegen diese Massen zuerst halb-
mondférmig um den Kern

herum. Zuweilen liegen

auch diffuse Massen im

Plasma, wie z. B. in

Abb. 93 oder es sind stib-

chenférmige Gebilde vor-

handen, die zu Biindeln

vereint sind. Auch zwi-

schen diesen liegen die

osmierbaren Granula.

DieseeigenartigenSt'ab_ Abb. 93. Schnitt durch eine Biddersche Zelle des
. Weibchens, deren Kern fast ganz degeneriert und
chenmassen sind auch von deren Plasma vollstindig mit osmiertem Sekret an-

Knappo gosehen worden. 57U it 1 Grilisstin o s o
Er kommt zu der merk- Vergr. Oc.2. Obj. E (auf 3/4 verkleinert). Das Pri-
Wiirdigen Auffassung, daB parat stammt vom 20. 7. 1920. (Original.)
es sich hier um Spermatozoen handele, die sich im Bidder-
schen Organe des Mannchens in anormaler Weise bildeten.

Welche Bedeutung diese stibchenartigen Gebilde haben, ver-
mag ich nicht zu sagen. DaB sie nichts mit Spermatozoen zu tun
haben, ist wohl selbstverstindlich. Sie verschwinden {ibrigens
bei den weiteren Secretionsphasen und sind dann nicht mehr
nachzuweisen.

Bei diesem Inkretionsablauf dringt sich ohne weiteres ein Ver-
gleich auf mit der Bildung des Corpus luteum der Siugetiere.
Auch dieses bildet sich aus Granulosazellen und ist fiir die Inkre-
tion des Ovariums wahrend der Schwangerschaft verantwort-
lich. Auch hier geben die sogenannten Granulosaluteinzellen ihr
Inkret direkt in das Blut ab. Ich glaube hier eine trophische

Harms, Koérper und Keimzellen. 14a
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Funktion der Granulosazellen festgestellt zu haben, wie das auch
Champy, Regaud, Goldmann und Kyrle fiir die Zwischen-
zellen beim Frosch angeben. Untersuchungen beim Hunde spre-
chen jedoch mehr dafiir, da8 die osmierbaren Kérnchen in den
Hodenkanalchen aus degenerierten Keimzellen gebildet und dann
von den interstitiellen Zellen aufgenommen werden.

Andererseits habe ich auch mehrfach feststellen kénnen, daf3
die Zwischenzellen des Hodens ihr Inkret an die sie reichlich durch-
ziehenden Capillaren abgeben. Ich mochte daher annehmen, dal
das Inkret des Hodens von degenerierenden Samenzellelementen
gebildet wird, daBl es dann gewissermaflen als Prosecret in die
Zwischenzellen gelangt, wo es zum definitiven Inkret umgebildet
wird. Bei denjenigen Tieren, die keine Zwischenzellen im ménn-
lichen Geschlecht haben, so z. B. Tritonen und Wiirmern, wird dann
das Inkret von den Keimzellen aus direkt in die Blutbahn befoérdert.
Den Beweis dafiir habe ich beim Regenwurm erbracht, wo im
Hoden kein echtes Interstitium vorhanden ist und dennoch die
sekundaren Geschlechtsmerkmale von den Hoden, also den Keim-
zellen, abhingig sind.

Bestiarkt werdeich in dieser Auffassung durch die Untersuchung
am Bidderschen Organ besonders des Krotenmannchens. Wie
meine experimentellen Untersuchungen dieses Organes gezeigt
haben, ist das Biddersche Organ beim Mannchen und Weibchen
allein imstande, alle wesentlichen Charaktere des Geschlechtes
aufrecht zu erhalten. Im 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 Hodens und den
Luteinzellen des Ovariums gleichzusetzen. Die Granulosazellen
geben das Inkret, ahnlich wie die Zwischenzellen, an das Blut
ab, von wo es auf die sekundiren Geschlechtsmerkmale wirkt.
Damit wire in groBlen Ziigen der ProzeB der Inkretion der
Keimdriisen geklart. Die Keimzellen selbst sind es, wie das schon
NuBbaum vermutet hat, die letzten Endes das Inkret dieser Or-
gane produzieren. Nuf3 bau m kam indessen so zu diesem Schlusse,
daBl er annahm, die interstitiellen Zellen wiren umgewandelte
Keimzellen. Auch ich habe bis 1914 in einem gewissen Grade
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diesen Standpunkt vertreten und habe versucht, die rudimentéren
Keimzellen des Bidderschen Organes mit den Zwischenzellen
zu homologisieren, betonte aber schon damals, daBl experimentell
nur bewiesen sei, daB}, soweit iiberhaupt nachzuweisen, allein
die Keimzellen imstande sind, die Geschlechtscharaktere zu be-
herrschen, gestiitzt auf meine Versuche am Regenwurm und auf
die Befunde am Bidderschen Organ der Kriote. Die genaue
Analyse des Bidderschen Organes im Vergleich mit dem Inter-
stitium der echten Keimdriisen zeigt uns jedoch, da die inter-
stitiellen Zellen Speicherorgane oder Transportorgane fiir die
in den Keimzellen der Geschlechtsdriisen oder den in rudimentéren
Keimdriisen des Bidderschen Organes gebildeten Inkrete sind.
In beiden Fillen fiihren die Zwischenzellen des Hodens und die
Luteinzellen des Ovariums oder die Granulosazellen des Bidder-
schen Organes das Inkret dem Blutstrome zu.

Durch diesen Befund fiigt sich auch dieGeschlechtsbestimmung,
bedingt durch den Geschlechtschromosomenmechanismus, der
Hormonlehre ein. Im méinnlichen und weiblichen Geschlecht wer-
den, wie das auch Goldschmidt annimmt, von den Geschlechts-
chromosomen specifische Enzyme gebildet, die zur Bildung des
Inkretes Anlafl 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 minnlichen und weiblichen
Enzyme direkt in der Zelle zur Wirkung kommen und nun die
Bildung eines specifisch ménnlichen oder weiblichen Inkretes an-
regen.

Wir sehen auch gar nicht selten im Hoden von er-
wachsenen Kroten in den Tubuli seminiferi Eizellen in groBer
Zahl sich neben den Samenzellgenerationen entwickeln. Die histo-
logische Untersuchung ergibt zweifellos, daBl wir es mit Eizellen
zu tun haben. Sie haben Lampenbiirstenchromosomen und Dot-
terplattchen. Sie sind von einer Cyste umgeben, wie sie fiir die
spermatogenetischen Generationen von den Sertolischen Zellen
geliefert werden. Ahnliche Eizellbildung findet sich auch in den
Samenkanilchen junger Saugetiere, wie das Popoff und Harms
festgestellt haben. Bei Rana esculenta bezeichnet sie Champy
als eizhnlich, Witschi dagegen halt sie fiir hypertrophierte Sper-
matogonien (Abb. 127).

14*
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Auch meine Befunde bei Kroten (Abb. 42 a, b) stimmen durch-
aus mit den erwéhnten vonMeyns (1910) tiberein. Ich halte es fiir
sehr wohl méglich, dafl Spermatogonien bei einem Regenerations-
prozel} sich so weit zuriickzudifferenzieren vermogen, daf sie zu
Urkeimzellen werden und nun natiirlich die Méglichkeit haben,
sich auch zu Oocyten zu entwickeln ; jedenfalls ist dieses die zwang-
loseste Annahme. Ich halte es fiir ausgeschlossen, daf3 in den von
mir untersuchten Fillen die Eizellen von alten intakten Hoden
eines Ubergangszwitters stammen. Eizellen gehen zwar sicher, wie
Witschi sagt, nur aus den Keimepithelien hervor, das sagt
aber nichts gegen unseren Befund, denn die Samenkanélchen: sind
auch von einem solchen Epithelium ausgekleidet.

Bei meinen eigenen Versuchen iiber experimentell-physio-
logische Geschlechtsumstimmung bei erwachseénen Kréten
liegt die Ursache klar zutage. Alle mannlichenKroten habenneben
dem Hoden ein Biddersches Organ, das die direkte Entwicklung
aus Urkeimzellen in weiblicher Richtung darstellt, ohne dal3 man es
als Ovar bezeichnen kénnte. Im Bidderschen Organ entwickeln
sich Biddersche Oocyten nur bis zum Synapsisstadium der Ova-
rialoocyten und fallen dann der Degeneration anheim. Man kénnte
das Biddersche Organ vielleicht als die undifferenzierte Urkeim-
driisenanlage des Urodelenstadiums der Kroten auffassen. Entfernt
man nun bei ménnlichen erwachsenen Kréten die Hoden, so bleiben
zunichst die sekundéaren Geschlechtsmerkmale unter dem Einflufl
des ménnlich inkretorisch wirkenden Bidderschen Organes voll-
standig erhalten. Dadurch, daf3 das Tier seiner mannlichen Gene-
rationszellen vollstandig beraubt ist, werden in immer stirkerem
Mafle vom Hoden bewirkte Hemmungen, die normalerweise die
weibliche Anlage latent erhalten, beseitigt. Fiittert man diese
Tiere aullerdem 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 allméhlich 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 ménnlichen 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 Méannchen ein normales Weibchen entwickeln. Daf
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 Geschlechtsum-
wandlung imnéchsten Kapitel héren.

IV. Die bisexuelle Veranlagung der Tiere.

a) Mechanik und Physiologie der normalen
Geschlechtsbestimmung.

Die Ontogenese und besonders das Studium der Keimbahn
konnte uns keinen Aufschlufl dariiber geben, wie die Differen-
zierung in mannliche und weibliche Keimdriisen erfolgt.
Nur die Entstehung der geschlechtlich noch indifferenten essen-
tialen Geschlechtsanlage konnte nach 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 niher kom-
men. KErstens, indem man durch Bastardierungsversuche auch
die Geschlechtsfaktoren nach der Mendelschen Regel analysiert,
zweitens, indem man die cytologischen Verschiedenheiten der ménn-
lichen und weiblichen Keimzellen studiert und drittens, indem
man den sich entwickelnden Embryo experimentell nach der ménn-
lichen oder weiblichen Seite hin zu beeinflussen sucht. Alle diese
Forschungsrichtungen sind in neuester Zeit auBerordentlich frucht-
bar gewesen, und gerade die ersten beiden Methoden haben auch
vieles zur Klarung der Korrelationen der genitalen essentialen
und akzidentalen Merkmale beigetragen.

Wir gehen zunichst auf die Anwendung der Mendelschen
Vererbungsregel auf die Geschlechtsverteilung bei den Nachkom-
men ein. Mendel selbst hat schon eine derartige Moglichkeit in
Erwigung gezogen. Wir miissen zunichst eventuelle Erbeinheiten

Harms, Korper und Keimzellen. 14b



214 Die bisexuelle Veranlagung der Tiere.

annehmen, die in spaltenden allelomorphen Paaren auftreten. Man
kann sowohl fiir 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
méannlichen nur mit dem Minnchen oder mit den Hoden, so
muBl der Faktor fiir Weiblichkeit auch mit dem Faktor fiir die
Erbeinheiten der weiblichen sekundiren Sexusmerkmale verbunden
sein, der Faktor fiir Mannlichkeit dagegen mit den ménnlichen
sekunddren Merkmalen. Man hat daher mit Recht die sekun-
daren Merkmale als geschlechtsabhingig bezeichnet und spricht
in der Mendel-Forschung hiufig von einer geschlechtsabhéangigen
oder geschlechtsbegrenzten (sex limited) Vererbung, obwohl hier
meist nicht nur eigentliche sekundire 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 das andere 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 gehoérigen Eigenschaften auf
bestimmte Chromosomen zuriickzufithren. Besonders durch das
Verhalten der Chromosomen bei der Reduktionsteilung in den
ménnlichen und weiblichen Keimzellen wird die Geschlechtsab-
hingigkeit im hohen Grade verstindlich gemacht. Cytologie und
experimentelle Bastardierung haben sich also in der vollkommen-
sten Weise erginzen konnen.

Die Resultate dieser Forschung haben L. Plate (1913) und
Goldschmidt (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 Fortpflanzung 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-
geénderte, primitive Form der Fortpflanzung darstellt.

Die geschlechtliche Fortpflanzung 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 deren
allmihlicher Zusammenlagerung zu einem abgegrenzten Organ,
den Keimdriisen. Das Ei hat den Charakter einer typisch primi-
tiven Zelle; die minnliche 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 Tierstimmen bei mannlichen und weiblichen Keimzellen
charakteristisch verschieden ist. Entweder haben wir Ménnchen:
n -+ 2z Chromosomen; Weibchen: »n -+ 2z, oder Miannchen: n -~
(x + y); Weibchen: n -+ 2z, wo z und y das Geschlechtschromo-
som bedeutet, oder das Umgekehrte bei den Geschlechtern. Damit
ist nach eingetretener Reduktion des Chromosomenbestandes um
die Hilfte 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 -4 x, Weibchen:
n -+ 22 Chromosomen, so haben die reifen Eizellen alle % -+ x,
die Samenzellen dagegen zur Halfte j% -+ 2 und zur anderen

Halfte ——727'— - Durch Verschmelzung entstehen zur Hialfte Weibchen:

(344430 o)

zur Hilfte Mannchen:

(3-++5 =+

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

In diesem Falle ist also das minnliche Geschlecht hetero-
gametisch, das weibliche homogametisch - oder jede geschlecht-
liche Zeugung ist eine Riickkreuzung mit F. (50 :50 vH.), d. h.
gleiche Zahl der Mannchen und Weibchen. Es gibt nun aber
weiterhin Fialle, wo in den ménnlichen 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).

Abb. 94.
Chromosomen.

Schematische Darstellung der verschiedenen Typen geschlechtsbestimmender
(Nach Wilson.)

Die beiden Arten der Spermatozoen haben dann ;L -+ 2 und

% —~+ y Chromosomen, wo x das Weibchen bestimmende, y das

Abb. 95. Die Kernkorper der Wanze Anasa
tristis, und zwar I aus einer Samenmutterzelle,
II aus einer Limutterzelle. Links jeweils
deren Anordnung vor der Teilung (,, Aqua-
torialplatte’‘), dem fiir ihre Wahrnehmung be-
quemsten Stadium ; rechts die einzelnen Kern-
korperchen aus dieser Gruppe paarweise sor-
tiert. Die Autochromosomen gind schwarz ge-
zeichnet, die Geschlechtschromosomen x weil
ausgespart. (Nach Wilson aus R. Hertwig.)

minnlich bestimmende Chro-
mosom ist. Die Kreuzungsbei-
spiele von Drosophila sollen uns
weiter unten Naheres dariiber
aussagen. Die heterozygoten
Minnchen, bzw. Tiere mit Ge-
schlechtschromosomen, haben
wir bei vielen vermoiden For-
men, sehr vielen Arthropoden
und Vertebraten, insbesondere
bei den Siugetieren. Im Gegen-

‘satz dazu haben die Schmetter-

linge und die Vigel heterozygote
Weibchen beziiglich der Ge-
schlechtsbestimmung.  Cytolo-

gisch ist das von Seiler bei der Psychide Talaeporia tubulosa

nachgewiesen worden.

Wir bekommen hier reife Eizellen mit
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7; und % —~+ 2 Chromosomen und Spermatozoen, die alle % —+ x

Chromosomen haben. Das X-Chromosom in der Hilfte der Eizellen
ist also hier das Mdnnchen bestimmende. Da die Geschlechts-
bestimmung durch das Kreuzungsexperiment fiir Schmetterlinge
zuerst bei Abraxas genau untersucht worden ist, so kénnen wir
hier von einem Abraxastyp sprechen fiir alle Tiere, bei denen
das weibliche Geschlecht heterozygot ist. Den Ablauf des
Chromosomenverhaltens gibt uns das ausgezeichnet untersuchte
Objekt Ancyracanthus (Protenortyp) nach Mulsow (Abb. 97). Der
rechte Kreis gilt fiir den weiblichen Cyclus, der linke fiir den

Abb. 96b. Zweite Reifeteilung in
der Samenreifung der Wanze Euschi-
stus variolarius. Linke Abbildung
zeigt die Teilung soeben in Gang,
wobei die Kernkoérper auseinander-

Abp. 96a. Zweite Reifeteilung in der Samenreifung
der Wanze Galastocoris oculatus: beide linke Abbil-
dungen zeigen die Teilung in Gang, wobei die Kern-
korper auseinandertreten, darunter auch die Ge-
schlechtschromosomen, und zwar mehrere X-Chromo-
somen nachdereinen, ein Y-Chromosom nach der an-
deren Seite. Die rechte Abbildung zeigt als Teil-
ergebnis die Gruppen der Kernkorper, wie sie sich
vor ihrem Undeutlichwerden in den reifen Samen-
zellen finden: oben die X-Chromosomen, unten das
Y-Chromosom. (Nach Payne aus R. Hertwig.)

streben, das X-Chromosom zu dem
einen, das Y-Chromosom zu dem
anderen Pol wandert; die rechte
Abbildung zeigt das Resultat der
vollzogenenTeilung(die K ernkdrper-
gruppen in den Samenféiden, ehe die
Kernkorper wieder unsichtbar wer-
den), nimlich die obere Gruppe mit
dem kleinen Y-, die untere mit dem
groBeren X -Chromosom. (Nach
Wilson aus R. Hertwig.)

ménnlichen. Am Beriihrungspunkt beider Kreise liegt die Be-
fruchtung. Der rechte Kreis zeigt in 1 das weibliche Tier mit
einer Ureizelle im Ovar, die 12 Chromosomen enthilt. In Wirk-
lichkeit sind beide X-Chromosomen, die weil bezeichnet 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) unsichtbar 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 Liange
nach halbiert und die Spalthilften verteilt. In dem reifen Ei (7)
befindet sich somit die reduzierte Zahl von 6 Chromosomen, dazu
aber das weiBle X-Chromosom, und zwar ist dieses in allen ge-
bildeten Eiern vorhanden.

Das minnliche 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 weil} gezeichnet worden ist).

Wenn diese nun in der Synapsis conjugieren, erhilt das weile
X-Chromosom natiirlich keinen Partner, es bleibt einwertig. und
in der Spermatogenese zeigt es seine Besonderheit dadurch an,
daBl es im folgenden Ruhekern (3) erhalten bleibt. Fiir die Vor-
bereitung zur ersten Reifeteilung stehen somit fiinf 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, nimlich 5 gewdhnliche
und 1 X-Element, enthalt.

Die zweite Reifeteilung (6) 148t dann jede dieser Zellen mit
einer gewShnlichen Mitose sich teilen, nur entstehen hier 4 Sper-
matiden, von denen zwei 5 und zwei 6 Chromosomen besitzen.
Bei diesem so auBlerordentlich giinstigen Objekt bleiben diese
4 Spermatiden nur durch ein Cystophor verbunden und kénnen
in diesem Zustand isoliert werden und so zur Herstellung einer
iiberaus beweisenden Mikrophotographie dienen.

Dieses Objekt hat nun besonders den Vorzug, daB die Sper-
matide sich kaum verindert, wie es sonst bei der Bildung des
befruchtungsfihigen Spermatozoons beobachtet wird. Die Chro-
mosomen bleiben hier auch noch weiterhin sichtbar, und so laft
sich der entscheidende Punkt auch beobachten: nimlich, daB
die Hilfte der Eier von einem Spermatozoon mit 6 Geschlechts-
chromosomen (5 - x) befruchtet werden (8a), die andere Halfte
aber von einem solchen mit nur 5 Chromosomen (8b).

Da der Eikern in jedem Fall 6 Chromosomen enthilt, zeigen
die befruchteten Eier im Vorkernstadium (9) wieder in der ersten
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Furchungsspindel (10) und alle weiteren Furchungskerne (11)
12 = (56 + x) + (5 + x) Chromosomen und das gibt die Weib-
chen (rechts). Oder es treten 11 = (5 ++ x) + 5 Chromosomen
zusammen und das gibt Mannchen (links). Und da nun gerade
bei Nematoden eine ausgesprochene Keimbahn existiert, wie wir
frilher gesehen haben, d. h. also die Geschlechtszelle und ihre
Chromosomen sich von der sich teilenden Eizelle herleiten, ist
damit der ganze Chromosomencyclus dieses Objektes geschlossen.

Durch die Kenntnis der Geschlechtschromosomen ist nicht
nur die Entstehung des Geschlechts dem Verstindnis erschlossen
worden, sondern auch die mit den Geschlechtsfaktoren korrelativ
verkniipften Faktoren sind uns jetzt klar.

Es ist bemerkenswert, da die Erkenntnis der Vererbung des
Geschlechts und der geschlechtsbegrenzten Faktoren zuerst ohne
Kenntnis des Chromosomenverhiltnisses nur durch das Kreuzungs-
experiment erschlossen worden ist, daB3 aber alle diese Ergebnisse
durch die Chromosomenforschung wesentlich im Verstandnis ver-
einfacht erscheinen.

Die Geschlechtschromosomen sind von Henking entdeckt
worden, MacClung hat 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 auffassen kon-
nen, soll weiter unten geschildert werden. Zunichst gehe ich
jetzt auf das Kreuzungsexperiment ein, das die Vererbung des
Geschlechts und die mit dem Geschlecht verkoppelten Merk-
male Klarlegt.

Um zunichst auf die Bastardierungsversuche einzugehen, ist
es noétig, fiir die hier in Betracht kommenden Erbfaktoren kurze
Bezeichnungen einzufithren, wie es auch sonst beim Mendelismus
geschieht. (Ich lehne mich hier an die sehr klaren Ausfiihrungen
von Plate an.) Alle gro geschriebenen Buchstaben bezeichnen
den dominanten, alle klein geschriebenen den recessiven und
alle in Klammern den latenten Zustand.

W oder w = Faktor fiir Weiblichkeit; W’ oder w' =— Faktor
der zugehorigen sekundiren weiblichen Merkmale.

M oder m = Faktor fiir Mannlichkeit; M’ oder m' = Fak-
tor der zugehérigen sekundidren méinnlichen Merkmale.
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D = dominanter, R == recessiver, geschlechtsabhéngiger
Faktor.

Die Forschungsmethode besteht darin, da3 man zwei verschie-
dene Varietidten mit geschlechtsgebunden verschiedenen Merkmals-
paaren kreuzt. Bei einigen derartigen Bastardierungen hat sich
nun herausgestellt, daBl in der F;-Generation die Heterozygoten
in beiden Geschlechtern verschieden aussahen. Als Beispiel sei
hier eine Schafkreuzung, (Wood 1906) die schon Darwin bekannt
war, angefiihrt, die zwischen gehdrnten Dorsets und ungehdrn-
ten Suffolks angestellt wurde, wobei ,,gehornt“ = D, ,,ungehdrnt*
= R ist. Es ergab sich so, daB die DR der Fi-Generation beim
Mannchen den dominanten, beim Weibchen den recessiven Cha-
rakter hatten. Das heiflt, es waren alle heterozygoten Minn-
chen gehornt, alle Weibchen ungehdérnt. Der Verlauf der Kreu-
zung laBt sich am besten an der Hand eines Schemas verfolgen.
Zum Verstindnis sei ferner vorausgeschickt, da W ein D ver-
decken kann.

é,9® = gehornt. 3, ¢ = ungehornt.

P Dorset § DD >< Suffolk ¢ RR
2 é DR + 9 DR
F, 1¢DD-}+2¢DR-+12RR+19DD+29DR-+192RR
SRR -+ DR
6 DR+ 3RR-+ DR+ QRR
beobachtet: 8 9 11

Aus der F.-Generation geht hervor, dafl es drei verschiedene
Mannchen und drei Sorten von Weibchen gibt, wenn auch duBer-
lich nur zwei Sorten von jedem Geschlecht zu erkennen sind. Es
sind also neun mogliche Kreuzungen auszufiihren, wobei wir jedes
hornlose Minnchen mit RR bezeichnen miissen, es kann also
Horner nicht vererben. Jedes gehérnte Weibchen dagegen ist DD
und kann auf jeden seiner Nachkommen die Anlage von Hornern
iibertragen.

Klarer werden die Verhaltnisse noch, wenn wir annehmen,
dal H gehornt, % ungehornt, J ein Hemmungsfaktor ist und
dafl x<—>¢ und y<—J AbstoBung zeigen (Arkell und Daven-
port 1912).
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P Suffolk & xyhhJi >< Dorset ® xxHHJJ

n 6 xyHRJi >< @ xxHhJJ

F, éxyHHJ: ®xaxHHJJ
é xyHhJI QxzaxHRJJ
é xyhHJ: QxzaxhHJJ
S xyhhJi QxxhhdJJ

Die Erklirung dieser Ergebnisse ist deshalb schwierig, weil
die sekundiren Geschlechtsmerkmale, in diesem Falle die Horner,
in ihrer Ausgestaltung von den Harmozonen abhéngen, die wir
nur bei Wirbeltieren kennen. Hier reichen aber die Geschlechts-
chromosomen selbst nicht aus, um uns verstindlich zu machen,
weshalb D R-Schafe im weiblichen Geschlecht immer ungehérnt,
im méannlichen dagegen immer gehérnt sind. Der Faktor gehérnt
kann hier nicht allein mit dem Geschlechtschromosom verkniipft
sein, sondern mufB3 auch durch andere Chromosomenkorrelationen
vererbt werden. Bevor wir nichts Genaueres iiber die Wirkungs-
weise der Harmozone wissen, bleiben diese Fille 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 minnlichen Feder-
schmuck, das zeigt, daBl im Hoden 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 ménnlichen Kréten nach
physiologischer Geschlechtsumstimmung zur Entwicklung, wih-
rend die ménnlichen sich riickbilden.

Bei den Tieren nun, die einen starr ablaufenden Geschlechts-
chromosomenmechanismus haben, ist die Analyse der Vorginge
eine einfachere. Ich gehe zunichst auf den Fall, von der die Lo-
sung des Problems ausging, ein, auf den von Doncaster und
Raynor studierten Stachelbeerspanner Abraxas grossulariata.

Dieser Schmetterling hat eine helle Varietiit (partieller Albinis-
mus), lacticolor, die gewdhnlich nur im weiblichen Geschlecht
gefunden wird (Abb. 98). Kreuzt man Lacticolor-Weibchen mit
Grossulariata-Mannchen, so entstehen in der Fi-Generation 50 vH.
Grossulariata-Mannchen und 50 vH. Grossulariata-Weibchen. Der
Grossulariata-Faktor dominiert also tiber den Lacticolor-Faktor
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F'; 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
F1-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 diese Mannchen mit heterocygoten
Grossulariata-Weibchen von F; gepaart, so ist die Nachkommen-
schaft wieder zur Halfte Grossulariata (145 Stiick), zur Halfte Lacti-
color (130 Stiick). FErstere sind aber jetzt ausschlieflich Mannchen,
letztere ausschlieflich 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, dall die Grossulariata
Tiere in der Natur in bezug auf den Lacticolor-Faktor heterozygot sein
miissen, wobei der Grossulariata-Faktor @ iiber Lacticolor-Faktor g
dominiert. Die Kreuzungsergebnisse sind in dem Schema (Abb. 98)
dargelegt: n bedeutet den Somachromosomenbestand, = das Ge-
schlechtschromosom, mit dem bei Grossulariata G dominant, bei
Lacticolor g recessiv verkoppelt ist.

Die gleichen, wenn auch etwas verwickelteren Verhiltnisse
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 Fille der gegitterten Plymouth-Rock-Henne >< schwarzen
Indian Game-Hahn und der braunen Leghorns Mannchen und
Weibchen >< Nigerhithner Weibchen, Ménnchen gefunden. Noch
klarer tritt uns die Vererbung geschlechtsbegrenzter Merkmale
bei einem aufBlerordentlich giinstigen Objekt vor Augen, namlich
bei der Bananenfliege Drosophila melanogaster ampelophila, die im
méannlichen Geschlecht heterozygot ist, und zwar ist die genoty-
pische Zusammensetzung Mannchen n - (x - y), Weibchen n -+ 2.

Bei Abraxas stammen die X-Chromosomen eines jeden Weib-
chens von seinem Vater und die 2X-Chromosomen eines jeden
Misnnchens stammen je eins vom Vater und von der Mutter. Es
geht also das X-Chromosom eines Weibchens an den Sohn iiber,
sonst vom GroBvater durch Tochter zum mé#nnlichen Enkel.
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Bei Drosophila haben alle minnlich 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 miéinnlichen Drosophila, etwas sche-
matisiert. (Nach Morgan.)

Wir wollen als Beispiel die Kreuzung eines weiiugigen Mu-
tanten und der rotdugigen Wildform verfolgen (siehe beistehen-
des Schema).

P weiBdugiges S > rotdugiges ¢
n—+ (@r +y) n+xxRR
n n n n
~2——{—xr, 2»—}—y 2-—}—xR,?—i—xR
F, 50 vH. (n + 2z Rr) und 50 vH. (n + 2R + v)

rotéugige Q @ > rotiugige S 3

n n n n
s R i 2
2—l—x,2—l—xr 2—|—xR,2—i—y
Fy; n+zxRR; n-+axxrR; n+@R4+y); n-t(@r-t+y
rotéugige @ @ rotdugige @ @ rotdugige 3 3 weilldugige 3 S
2459 1011 782

Harms, Kérper und Keimzellen. 15
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Riickkreuzung:
weiBaugiges 3 rotaugiges (heterozygotes) @
n—@r—+y) > (F1) n-+axzrR (wie bei Abraxas)

n n n n
o e gy 2f—|—xR, 5 Tar

n + xxRr; n —+axxrr; n-+@R+y); n-t+@r+y
rotiugige © © weiBiugige © © rotiugige 3 3  weibiugige 3 3

129 88 132 86

Ein rotes aus der Natur stammendes Minnchen ergab, mit
einem weilen Weibchen gepaart, halb rote Weibchen, halb weille
Mannchen. Wir haben daher das gleiche Verhiltnis wie bei
Abrazas, nur mit Umkehr der Geschlechter. Die roten Mannchen
aus der Natur erwiesen sich fiir weiB heterozygot, ebenso wie
bei Abraxas die Weibchen.

P weiflaugiges < >< rotiugiges 3
n —+zarr n-+ @R+ y)
n n n n
o tar 5 e o TR 5ty
F 50 vH. n + 22Rr und 50 vH. n 4 (xr 4+ ¥)
rotiugige Q < weiBaugige 3 3

Durch die Untersuchungen von Bridges ist es nun weiterhin
gelungen, einen absoluten Beweis dafiir zu erbringen, dafl die
geschlechtsbegrenzten Faktoren mit dem X-Chromosom bei Droso-
phila verkniipft sind. Bei den in unserem Erbschema dargelegten
Kreuzungen ergab sich namlich bei der Mutante (vermilion), daf}
sie sich genau so wie die Mutation ,,weile Farbe“ vererbt. Wir
kénnen deshalb unser Schema fiir ,,rot >< wei* beibehalten. Bei be-
stimmten Kreuzungen dieser Art erschienen nun in F; statt der
erwarteten 50 vH. roten Mannchen und Weibchen nur 47,5 vH.,
dafiir aber 2,5 vH. weiBe Weibchen und 2,5 vH. rote Mannchen,
wenn wir ein weiBes Weibchen und ein rotes Ménnchen kreuzen.
Diese Ausnahmetiere erklaren sich so nach Bridge, daB bei der
Eireifung bei einem kleinen Teil der Eier das X-Chromosom nicht
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gleichmafig auseinanderwéchst, soda3 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 lebensfdhig ist.

Kreuzen wir nun das weille Drosophila-Weibchen X XY, ein
Ausnahmeweibchen, mit einem roten, normalen Midnnchen, so sind
genotypische Nachkommen mdglich, wie das beistehende Schema
(Abb. 101) sie zeigt.
Der strikte Beweis
dafiir, dal die An-
nahme des Nichtaus-
einanderriickens der
Chromosomen richtig
ist, sind vielfach
variierte Kreuzungs-
versuche, und Dbe-
sonders der Chromo-
somenbefund, der mit
der Erwartung iiber-
einstimmte. Die Abb.
102 zeigt den Chro-
mosomenbestand von
einem XXYY- und
X XY-Weibchen von
Drosophila.

Der Chromosomen-
satz bei Drosophila
(Abb. 99) ist nun noch weiterhin der Triager 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 soll.

Die weiteren wertvollen Untersuchungen von Bridges an
triploiden Drosophila-Individuen haben ihn zu dem Schlufi ge-
fiihrt, daB das Geschlecht abhingig ist von dem Verhiltnis zwi-
schen der Zahl der X-Chromosomen und der Autosomen. Ein kom-
plett triploides Individuum (3 X —~ 3 4) ist aus diesem Grunde ge-
schlechtlich gleich einem komplett diploiden Individuum (2 X - 2 4),

15%

Abb. 100. Schema des primiren Auseinanderweichens der
X-Chromosomen von Drosophila. (Nach Bridges.)
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d. h. ein @. Ein haploides Individuum (X -+ 4) mufl dann eben-
falls ein @ sein. Bei Drosophila sind haploide Individuen bisher
unbekannt. Nun kennen wir aber verschiedene Gruppen mit par-

Abb. 101.* 'Schema des sekundiren Auseinanderweichens der X-Chromosomen bei Droso-
phila. (Nach Bridges.)
tieller Parthenogenese (Rotatorien, Thysanopteren, Aleurodien,
Hymenopteren, Acarinen), bei denen haploide Individuen normaler-
weise vorkommen, und
diese sind immer 3. Die
Schwierigkeit, die da-
durch entsteht, 148t sich
beseitigen, wenn ange-
nommen wird, daf3 nicht

Abb. 102. Chromosomenbestand von XX Y Y und XX das einfache Verhéltnis
Y-Individuen (Q) von Drosophila. (Nach Bridges.) von X zu 4 fiir das Ge-

schlecht ausschlaggebend ist, sondern die algebraische Summe von
X und A. Indem nach dem Vorbild Goldschmidts fiir die Weib-
lichkeits- und die M#nnlichkeitsfaktoren verschiedene Werte an-
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genommen werden, wird von Schrader und Sturtevant 1923
gezeigt, daBB bei einer derartigen Formulierung das triploide In-
dividuum mit 3X ein © sein muBl, das haploide mit 1X aber
ein 3.

Die Lehre von den Geschlechtschromosomen als den Trigern 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 Y-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.

Held 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 EiweiBmolekiil nicht weniger als 1 Billion stereoisomerer
Eiweilarten denkbar sind.

Fick nimmt aus dieser Uberlegung heraus ein Individualplasma
an, d. h. fiir jedes Individuum ein bestimmtes chemischphysiologi-
sches Gebaude oder Gefiige, wofiir auch die Versuchevon Reid t (1925)
an Musca sprechen. Die Vererbungsanalyse auf Grund des Chromo-
somenmechanismus lehnt er als ,,Chromosomenphantasien ab.

Allerdings muf3 betont werden, da noch vieles in der Chro-
mosomenlehre reine Theorie ist. Festgestellt ist aber, dafl die
Chromosomen uns. die Vererbungsvorginge in ihrem Verhalten
dazu klarlegen. Fick geht daher in seiner Ablehnung der Chro-
mosomenlehre etwas zu weit. Das X-Chromosom ist wahrschein-
lich nicht Triger der Erbfaktoren, sondern ist als geschlechts-
bestimmender Enzymerreger anzusehen, der in der Zelle die Har-
menzyme aktiviert, worauf noch eingegangen werden soll.

DafB diese Stoffe eine Rolle spielen, zeigen Kreuzungsversuche
an Hiihnern, die Pézard und Caridroit und Zawadowsky
1921 —25 angestellt haben.

Zawadowsky kreuzte einen schwarzen Longchamphahn und
eine graue Plymouth-Rockhenne. Graue Hihnchen und schwarze
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Hiihnchen der Fy-Generation wurden kastriert. Die grauen Hahne be-
hielten ihr Plymouth-Rockgefieder, wihrend die kastrierten schwar-
zen Hennen das Gefieder von Longchamphihnen annahmen. Hier
liegt somit ein Fall vor, wo das Soma von Bruder und Schwester
nicht aquipotentiell ist.

Bei Kreuzungen, die zwischen den beiden reziproken Hiihner-
rassen Leghornménnchen und Dorkingweibchen, die beide einen
starken sexuellen Dimorphismus aufweisen, von Pézard und
Caridroit ausgefiihrt wurden, zeigten die erwachsenen Fi-Hiihner
das Federkleid des Vaters. Die Fi-Hahne dagegen zeigten in
beiden Fillen 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 lafit.

Dieser Befund laBt sich nach Morgan und Goodale ohne
Zwang nach der Geschlechtschromosomentheorie erklidren, da die
Hiihner bei der Heterozygotie des weiblichen Geschlechts nur ein
X-Chromosom haben, das jedesmal von der viterlichen Rasse
stammen muB. Dazu stehen aber die weiteren Befunde von Pézard
und Caridroit im Widerspruch, denn es lieB sich durch Riick-
kreuzung der Fj-Hiihner, die dorkingdhnlich waren, mit reinen
Dorkinghahnen Einfluf} des Leghornfederkleides nachweisen. Kreuzt
man einen weillen Wyandotte mit reinen Dorkinghiihnern, so
diirften nach der Morganschen Theorie keine Spuren des Dorking-
gefieders in Erscheinung treten. Werden die Fi-Dorkinghiihner
ovariotomiert und lokal der Federn beraubt, so zeigen die neu-
wachsenden Federn Leghorneinschlag. Diese Tatsachen fithren
dazu, die Morgan-Theorie abzulehnen oder mindestens einzu-
schrinken. Die Resultate konnen vielmehr als weitere Stiitze
der von Pézard aufgesteliten Hormontheorie in Anspruch ge-
nommen werden.

Fiir den Geschlechtschromosomenmechanismus sprechen nun
noch einige Beispiele, die Tiere mit eigenartigem Fortpflanzungs-
verhiltnis betreffen, die z. B. Generationswechsel haben oder
Parthenogenese aufweisen.

Besonders charakteristisch als Beispiel ist Angiostoma nigr o
venosum, ein Nematode in der Lunge des Frosches, das ein aus
gesprochenes somatisches Weibchen ist und im FEierstock Eier
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und Samen produziert. Auf diese zwittrige, parasitische Generation
folgt eine freilebende, getrenntgeschlechtliche Form (Rhabditis).

Abb. 103. Schematische Darstellung des Chromosomencyclus von Angiostoma nigrovenosum.
AuBerer Kreis Ovogenese der Q (1—3), Spermatogenese der (3 (5—9). 4 die Befruchtung,
aus der der Hermaphrodit Z? entsteht. Innerer Kreis, dessen Ovogenese (10—12) und
Spermatogenese (12—15), 18 und 17 die beiden Spermiensorten, die in 18 und 14 die gleiche
Eiart befruchten. 22 befruchtetes Q-Ei, 23 befruchtetes 3-Ei. (Nach Goldschmidt.)

Boveri und Schleip haben 1911 festgestellt, dall 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 gewShnliche
und 2 sogenannte X-Chromosomen.

Das Schema Abb. 103 gibt iiber den Erbmechanismus klaren
AufschluB.

Merkwiirdig ist, daB die Zwitter zweierlei Spermien (M) 5
und (MW) 5 4+ « bilden, was nach Schleip darauf beruht, daf3
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 plétzlich 3 3 entstehen. Sie
miissen 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 Q bestim-
menden Spermatide (gro8, drei Chromosomen) und einer rudimentéren (3 bestimmenden.
(Nach v. Baehr.)

Die Blattlause pflanzen sich im Sommer parthenogenetisch
fort durch unbefruchtete Weibchen. Im Herbst entstehen beide
Geschlechter manchmal aus Weibchen, die nur Mé#nnchen er-
zeugen und manchmal aus Weibchen, die nur wieder Weibchen
erzeugen. Die befruchteten Eier aber ergeben nur Weibchen.
Die cytologische Erklarung fiir diese eigenartige Fortpflanzungs-
weise werden von Baehr, Morgan und Stevens erbracht. Die
Miannchen besitzen im Gegensatz zu den Weibchen eine ungerade
Chromosomenzahl. Sie sind also heterozygot und kénnten zweierlei
Spermatozoen erzeugen, die Minnchen- und Weibchenbestimmend
sind. Nun ergibt sich aber, daBl wihrend der Samenreife (Abb, 104)
nach der Reduktion die Minnchenbestimmenden Spermatozoen
zugrunde gehen, sodal nur Weibchen mit der vollen Chromo-
somenzahl entstehen kénnen. 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

Abb. 105. Schema des Chromosomencyclus der Blattliuse. Vom Dauerei ausgehend innen
die parthenogenetischen Generationen bis zur Bildung der Geschlechtstiere, auBen links
(1—5) die Spermatogenese, rechts die Ovogenese (10—7), in 6 die Befruchtung. In 5 ist
der Zerfall der minnchenbestimmenden Spermatozoen angedeutet. (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 ménnliche Chro-
mosomenzahl zustande, und die cytologischen Befunde erkldren
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in schoner Ubereinstimmung das biologische Verhalten. Den ganzen
Cyclus zeigt uns Abb. 105.

Dixippus morosus, die indische Stabheuschrecke, pflanzt sich
ausschlieflich parthenogenetisch fort. Ménnchen sindnachNachts-
heim sehr selten (0,1vH.. Dazu kommen hin und wieder Gyn-
andromorphe (0,05 vH.). Alle bisher geziichteten Tiere, Weib-
chen, Miannchen und Gynandromorphe sind diploid. Die Eier
bilden zwei Richtungskorper, reduzieren aber die Chromosomen-
zahl nicht. So entstehen normalerweise nur Weibchen, die Minn-
chen und Gynandromorphen entstehen wahrscheinlich nur bei
Nondisjunktion der Geschlechtschromosomen. Trotz normalen ge-
schlechtlichen Verhaltens der Mannchen (Kopulation wiederholt
beobachtet) entwickeln sich die Eier der begatteten Weibchen
parthenogenetisch. In hoher Temperatur (25° C) gehaltene Weib-
chen erzeugen zwar auch nur Weibchen (von den Ausnahme-
ménnchen abgesehen), doch kommen bei diesen ménnliche sekun-
dire Merkmale (Farbung und Zeichnung) zum Vorschein.

Auch bei den Bienen und Ameisen haben wir durch die Be-
ziehung zwischen Parthenogenesis und Geschlecht eigenartige Ver-
hiltnisse 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 vollstindige diploide Zahl, also
2 X-Chromosomen haben. Dalfiir ist aber Bedingung, daf bei der
Bildung der Samenzellen der Drohnen die Reduktion unterdriickt
wird, und daB so nur eine Sorte von Samenzellen, solche mit
X-Chromosomen, entsteht.

Noch verwickelter ist der Chromosomenmechanismus nach
Doncaster bei einer Gallwespe Neuroterus. 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 Minnchen werden. Diese paaren sich, worauf be-
fruchtete Wintereier entstehen, sodaB3 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
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Miannchen dagegen haben nur 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, sodafl wieder be-
fruchtete weibliche Wintereier entstehen miissen, die die volle
Chromosomenzahl mit 2X haben und daher Weibchen sein miissen.

Da bei den Insecten alle Zellen durch den Chromosomen-
mechanismus sexuell abgestimmt sind, ergeben sich merkwiir-
dige Verhaltnisse bei den Gynandromorphen. Als Gynandro-
morphismus wird das gelegentliche Auftreten von Individuen be-
zeichnet, die in ihrem Korper ein Sexualmosaik zeigen, etwa
weiblichen Charakter links und méannlichen rechts haben. Bei
der cytologischen Untersuchung findet man nun, dafl die Zellen
der einen Korperhalfte 2 X-Chromosomen haben und damit
Weibchen sind und die andere Halfte nur 1 X-Chromosom ent-
halt und damit mé&nnlich ist. Diese Befunde haben allerdings
nur Geltung fiir Tiere mit extrem starr ausgeprigtem Geschlechts-
chromosomenmechanismus. Fiir die Bienen-Gynandromorphen
aus Eugster-Bienenstécken konnte Boveri folgende Chromo-
somenverhéltnisse 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 (m#&nnlich) und haploid, die andere Hilfte
aber befruchtet (weiblich) diploid. Da in seinem Falle eine Rassen-
kreuzung vorlag, so durften die mé#nnlichen Zellbezirke nur die
Charaktere der miitterlichen Rasse zeigen, die weiblichen aber
die des Bastards. Dies war nun tatsdchlich der Fall.

Auch die Pflanzen gehorchen, soweit sie solche Unter-
suchungen zulassen, dem Heterogametie-Homogametie-Schema, wie
das die alteren Untersuchungen von Correns (1910) an der Zaun-
rilbbe Bryonia alba zeigten, die mondcisch ist und mit der ge-
trennt geschlechtlichen Bryonia dioeca gekreuzt werden kann. Die
Kreuzung verlauft im Schema dargestellt folgendermaBen:

P Bryonia diceca < >< alba 3

F, 587 Individuen alle @ (mit Ausnahme 2 J)
P Bryonia diceca 3 >< alba <

F, 38 3:38 ¢ Pflanzen.
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Es miissen also die Midnnchen in bezug auf das Geschlecht
heterozygot sein mit minnlicher Dominanz M m, die Weibchen
dagegen homozygot (mm) sein, erstere zweierlei Geschlechtszellen,
M und m, letztere nur eine Sorte, m, haben. Es muB3 dann wei-
terhin angenommen werden, daB aus der Mondcie durch den Fak-
tor M bzw. m sichtbare Minnlichkeit oder Weiblichkeit wird. In
neuerer Zeit sind nun auch bei anderen héheren Pflanzen, z. B. bei
der Wasserpest, bei Melandrium, Populus, Urtica etc., Geschlechts-
chromosomen nachgewiesen worden, wie weiter unten gezeigt wird.

1. Polyembryonie.
Eine Erscheinung muB hier noch erwéhnt werden, die uns
klar zeigt, daB das Geschlecht nicht nur bei Insekten, sondern
auch bei Sdugetieren mit der Befruchtung eindeutig festgelegt

Abb. 106. Junge_Keimblase von Tatusia noveméincta mit vier Embryonen I—IV, deren
Amnia durch die Verbindungskanile I, II, III u. IV mit der gemeinsamen, zentralen Ams
nionhéhle ¢. @. m. kommunizieren, ¢r Triger mit Zotten; ca helles Feld des Trigers;
h Hocker des Dottersackes; s. ¢. Sinus terminalis. Verg.5mal.
(Nach Newman und Patterson).

ist, das ist die Polyembryonie. Sie kommt zustande, wenn aus
einer Eizelle mehrere Individuen so entstehen, daB in friiheren
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. Unter 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 Knospungsprozef3 zahlreiche Embryonen, die
aber alle 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 Minnchen oder

Weibchen.

Einen Fall von
Polyembryonie  bei
Tauben  beschreibt
Riddle (1921). Er
hatte nachgewiesen,
dal} aus grofien Eiern
Weibchen, aus klei-
nenMannchen hervor-  Abb.107. Aufgeschnittene Keimblase von Tatw novemcine-
gehen. Er fand nun o s dem vier Enbryonen,
weiter, dal3 aus ganz
besonders groBen Eiern weibliche Zwillinge ausschliipften, wéhrend
die Embryonen in den besonders kleinen Eiern starben.

Auch bei Menschen kommen eineiige Zwillinge vor, die auch
gleichgeschlechtlich sind, jedoch ist die Entstehung nicht erschlossen.

Stockard, 1921, beschreibt einen solchen Fall von weiblichen
Zwillingen mit gemeinsamer Placenta und Chorion, die mit 6 Mo-
naten durch Verschlingen der Nabelschniire abgestorben waren
(Abb. 108).

Noch klarer als bei Tatusia ist unter den Hymenopteren bei
parasitiren 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 ausgeprégtem Geschlechtschromosomenmechanismus gehéren.
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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 hinausbeift. Die Eier der Wespe zerfallen nach der ersten
Furchungsteilung in einzelne Zellen. So entsteht eine ganze Kette
von Embryonen aus einem einzigenEi, manchmal bis zu 1000
Individuen, die alle gleichgeschlechtlich sind. Die Abb. 109 und
110 zeigen diese Verhéltnisse.

Abb. 108. Weibliche Zwillinge mit gemeinsamer FPlacenta und Choiron. (Nach Stockard.

Neuerdings zeigte Leiby 1922, daB, wie andere Encyrtinen,
sich auch Copodosoma gelechiae How. polyembryonal, und zwar
in Gmorimoschema gallaesolidaginis Riley in Stengelgallen an So-
lidago entwickelt. Das Ei des Schmarotzers wird in das des
Wirtes gelegt. Frithzeitig im Eifollikel entsteht der Keimzell-
determinator (,,germinal cell determinant®) (= Pattersons ,Nu-
cleolus“) aus Plasmaverdichtungen am hinteren Ende der Eizelle.
Bei der Reifung findet sowohl in befruchteten wie in partheno-
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genetisch sich entwickelnden Eiern die Reduktion der Chromo-
somenzahl von 16 auf 8 statt. Wahrend parthenogenetische Eier
stets mannliche Brut ergeben, kénnen sich aus befruchteten Eiern

Abb, 109a—c. Drei Stadien der Entwicklung von Polygnotus minutus. na Amnionkerne.
emb Embryonen. (Nach Marchal.)

minnliche oder weibliche Nachkommen entwickeln. In &hnlicher
Weise wie bei Paracopidosomopsis 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 iibernommen haben, noch zu erkennen; spiter ist eine Un-
terscheidung nicht mehr méglich. — Die im Eiinneren verblei-
benden Polkdrper verschmelzen zu einem Polkern, wobei das Ei
eine Differenzierung in eine Polar- und eine Embryonalregion er-

Abb. 110. Embryonenkette der Wespe Encyrtus. (Nach Marchal.)

fahrt. Die erstere erweitert sich stark und umgibt schlieBlich
als Trophamnion, in das die Abkémmlinge des Polarkerns als
»Paranuclei“ eintreten, die Embryonalregion. Gegen den Winter
ist aber schliefllich die starke vordere Region aufgebraucht und
das Trophamnion nur noch in diinner Lage vorhanden, umgeben
von Geweben des Wirtes. Durch weitere Teilungen wird allméh-
lich 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 schlieflich Pseudolarven ergebend. Mit der Bil-
dung der Morulae zerfillt die gesamte Polygermmasse in kleinere
Stiicke, bis jede Morula durch Einschiebung von Trophamnion
isoliert ist. Die jungen Larven, die sich zundchst vom Blut des
Wirtes ernshren, nehmen spiter auch Fettgewebe und Muskeln
zu sich und verpuppen sich in der erhirtenden 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, daBl Temperaturerniedrigung unter gleich-
zeitiger Entziehung von Sauerstoff die Polyembryonie bedinge.

Er fand, daB bei Fischeiern Mehrfachbildungen und Zwillinge
dadurch hervorgerufen werden kénnen, daB die Entwicklung auf
einige Zeit mittels derartiger Beeinflussung unterbrochen wird.
Diese Ursache muBl aber wihrend eines bestimmten Stadiums
geschehen, namlich wihrend der Teilungsperiode 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 Siugetieren, eine ,,Ruheperiode® der
Blastocyste, die mehrere Wochen dauert, und wéahrend der keine
Mitosen in der Keimscheibe gefunden werden. Wir haben also
hier eine Unterbrechung der Entwicklung auf einem Stadium
vor Anlage der Primitivrinne, die der Gastrulation des Fischeies
nach Stockard gleichzusetzen ist. Aber auch fiir die Ursache
der Unterbrechung li8t sich diese Analogie durchfiihren. Denn
Patterson fand diese Blastocysten stets frei im Uterus, so dafl
anscheinend eine verspitete Anheftung des Eies im Uterus das
Primére ist, die durch Fehlen 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 und Keimzellen. 16a
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betrug im stérksten Falle, bei der chinesischen Tsu-hwei-Rasse,
6,45 vH. In den gewdshnlichen Fillen schliipften aus einem Ei
2 Raupen, bei der chinesischen weilen Rasse jedoch ergaben
2 Eier je 3 Larven. Wir haben hier also den ersten bekannt
gewordenen Fall von Polyembryonie bei einer Schmetterlingsart.

2. Vorkommen und mutmagliche Rolle der
Geschlechtschromosomen.

Geschlechtschromosomen kommen nicht in allen Tierklassen
regelmiflig und ohne Ausnahme vor. Nur die so hoch differen-
zierten Insecten, die ja auch das klassische Objekt fiir die einschli-
gigen Untersuchungen geworden sind, scheinen stets Geschlechts-
chromosomen aufzuweisen, wobei die Lepidopteren (Seiler) im
weiblichen Geschlecht heterozygot (4braxas-Typus), die iibrigen,
soweit bekannt, im mé&nnlichen Geschlecht heterozygot sind (Pro-
tenor- oder Drosophila-Typus). Die zellkonstanten Nematoden
haben ebenfalls oft sehr deutlich ausgeprigte Geschlechtschromo-
somen (Mulsow, Schleip u. a.), aber wir vermissen sie bei so
héaufig untersuchten Objekten wie Ascaris megalocephala, die 2 bzw.
4 Sammelchromosome und doch eine scharfe Geschlechtsdifferen-
zierung neben einer gut ausgeprigten Keimbahn besitzt. Das
X-Chromosom soll hier mit einem gew6hnlichen Sammelchro-
mosom verschmolzen sein, gelegentlich aber auch noch selbsténdig
auftreten. Auch die Nematoden (Heterakis- und Strongylus-Arten,
Angiostomum nigrovenosum, Ancyracanthus cystidicola, Ascaris) ge-
héren 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 Uberblick zu geben. Die Untersuchun-
gen iiber die Chromosomenverhéltnisse stolen bei Wirbeltieren
auf groBe Schwierigkeiten, weil meist die Zahl der Chromosomen
sehr grol ist und die Zellen oft recht klein sind. So kommt es
denn auch, da} 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 Witschi (1923) keine geklarten Ver-
hiltnisse. Nur die Frosche haben bisher siher nachgewiesene
Geschlechschromosomen.
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Auch die Frage nach der exakten Chromosomenzahl ist fiir
die meisten Amphibienspecies noch ungelost.

Nach allen zuverlassig studierten Fillen zeigt auch das ménn-
liche Geschlecht eine gerade Chromosomenzahl. Bei partheno-
genetischen Amphibien entwickeln sich die Eier zum Teil mit
der haploiden Chromosomengarnitur. Héiufig findet jedoch eine
Aufregulierung auf die diploide Zahl statt.

Der cytologischen Untersuchung zufolge findet sich weder im
weiblichen noch im minnlichen Geschlecht ein Heterochromosom;
dagegen konnte Witschi bei Rana temporaria nachweisen, daB
beim Mannchen unter 2 >< 13 Chromosomen ein Idiochromosomen-
paar (x - y) vorhanden ist. Vielleicht hat das y-Chromosom, das

Abb. 111a—c. a Aquatorialplatten mit 5 groBen und 8 kleinen, zusammen 13 Gemini.

Die Geschlechtschromosomen sind schon auseinandergewichen (IV und IV’). Es sind beide

Teilprodukte eingezeichnet worden; das tiefer liegende ist heller dargestellt. — b, ¢ Ana-

phasen. Fortschreitende Entwicklung der Geschlechtschromosomen. Beide Spindeln sind
aus demselben Priparat eines Freiburger Frosches. (Nach Witschi).

wenig kleiner als das x-Chromosom ist, bei verschiedenen Lokal-
rassen eine verschieden starke Reduktion erfahren (Abb.111a—c).
Das y-Element ist ein reduziertes a-Element, sowohl beziiglich
seines Soma- wie seines Geschlechtschromatins. Wenn (6 + ¢) die
Konstitution von x darstellt, dann ist (6’ ¢') die Formel fiir y,
wenn ¢ das Soma-, ¢ das Geschlechtschromatin darstellt.

Bei der Spermatogenese ist von Interesse, dafl die einzelnen
Chromosomen fast wihrend 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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driise befinden, und zwar entwickeln sie sich im Keimepithel aus-
schlieflich zu Oocyten, in den Sexualstringen zu Spermatocyten.
Im Keimepithel sind also Weibchenbestimmer, in den Sexualstringen
Méannchenbestimmer tatig. Alle Tiere, gleichgiiltig ob sie die ge-
netische Konstitution von Mannchen oder Weibchen besitzen, sind
beziiglich des Geschlechtes bipotent, d. h. es kann bei geeig-
neten entwicklungsphysiologischen Bedingungen sowohl der ménn-
liche wie der weibliche Geschlechtsfaktor wirksam werden. Keim-
epithel und Sexualstringe 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 Keimdriise offenbar des Differen-
zierungsfaktors. Ebenso stellen die Sexualstringe urspriinglich
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
voluminds-kompakten Zustand iibergehen. Die geschlechtsdiffe-
renzierenden Faktoren sind trophische Systeme. Temperatur ge-
staltet die trophischen Bedingungen im Keimplasma tiefgreifend
um, indem in der Kailte die Stoffspeicherung, in der Hitze da-
gegen der Stoffabbau das Ubergewicht erhilt. Stoffspeicherung
ist das charakteristische Merkmal der weiblichen Geschlechtszellen
und plasmatische Reduktion dasjenige fiir die ménnlichen. Ge-
netische Weibchen sind Tiere, die auf Grund ihrer Erbkonstitution
das weibliche differenzierende Nahrsystem zu entwickeln vermdogen,
und der Erbfaktor F bezieht sich in erster Linie auf diese Ge-
schlechtsmerkmale. Entsprechend bedeutet M das ménnlich diffe-
renzierende trophische System. F und M koénnen nicht Allelo-
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
Méannchen heterozygot. Ein Erbmechanismus entscheidet iiber
das Geschlecht; das letztere ist im befruchteten Ei schon fest-
gelegt. 2. Bei den undifferenzierten Rassen erfolgt die Entschei-
dung auf Grund physiologischer Faktoren frither oder spiter im
Verlauf der individuellen Entwicklung. Die jungen Tiere sind in
der Regel noch Neutra — sie werden Intermediéire 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 schlieBt sich Witschi in manchen Punkten den bekannten
Anschauungen Goldschmidts an. Danach ist nach Witschi
die mannchendifferenzierende Kraft der minnchenbestimmenden
Spermien am groften bei den bestdifferenzierten Rassen, am ge-
ringsten bei den undifferenzierten Rassen. Das gleiche gilt von den
weibchenbestimmenden Spermien. Die Eier differenzierter Rassen
haben eine stirker weibchenbestimmende Kraft als die von un-
differenzierten Rassen. Eier und weibchenbestimmende Spermien
ein und desselben Typus besitzen die nimliche Konstitution. Vor-
ausgesetzt, daB Gameten des gleichen Rassetypus verglichen wer-
den, ist die mannchendifferenzierende Kraft eines minnchenbestim-
menden Spermiums dreimal so groB als die weibchenbestimmende
Kraft eines weibchendifferenzierenden Spermiums oder Eies. Beim
Ubergang von einem Rassentypus zum nichsthoheren ist die Ver-
starkung der differenzierenden Kraft des minnchenbestimmenden
Spermiums dreimal so groB wie die des weibchenbestimmenden
Spermiums oder Eies. Die Geschlechtsdifferenzierung steht beim
Frosch unter dem EinfluB bestimmter, fiir die beiden Geschlechter
verschiedener trophischer Systeme.

Es steht also bei Froschen und Kréten fest, daB Geschlechts-
chromosome nicht zur Differenzierung des Geschlechtes nétig sind.
Auch dort, wo die Mechanik der Geschlechtsbestimmung an das
X-Chromosom scheinbar starr gekniipft ist, ist sie zu sprengen,
wie die weiter 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 Geeschlechtschromosome. Fiir vier weitere Arten ist ihre
Anwesenheit sehr wahrscheinlich.

Die Embryonen besitzen entweder 12 grofe V-formige Chro-
mosomen, Macrochromosomen, oder sie besitzen 14. Die Tiere mit
14 Macrochromosomen sind Weibchen, die mit 12 sind Mannchen.
AuBerdem haben beide Geschlechter eine nicht ganz sicher fest-
gelegte Anzahl von kleinen Chromosomen. Aus diesen Zahlen-
verhiltnissen ist zu schlieBen, daB das Weibchen 4 X-Chromo-
somen hat, das Minnchen nur 2. Wihrend der Synapsis der

Harms, Korper und Keimzellen. 16b
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Spermatogenese conjugieren diese 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 soll.

Der ganze Chromosomencyclus scheint also (wenn wir nur die
Macrochromosomen beriicksichtigen, zu welchen also die X-Chro-
mosomen gehoren) folgendermafBlen zu verlaufen:

LR.T. ILR.T.

[6+ 2z
—=104 alP T+ 2x\10—|—4x= o
|5 4 24 [51 22
(5 (22) :
5+ (2x) |2
5=:10+2x{ }§+‘2”’ 10+ 22— 3
5 'ls/

Die Reptilien scheinen danach dem Protenor-Typ anzuge-
héren, was um so merkwiirdiger erscheint, als fiir die Vogel der
Abraxas-Typ angegeben wird. Jedoch widersprechen. sich hier
die 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 weilen 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 Miannchen 47, Weibchen
48 zu sein, jedoch nehmen manche Autoren auch als Gesamtzahl
die Hilfte, 24 an. Painter (1924) beschreibt fiir den Menschen ein
groBes stabchenformiges X- und ein duBerst kleines kugeliges Y-Ele-
ment. Auch bei zwei Affenspecies der alten und neuen Welt, Maca-
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cus rhesus und einer Cebus-Art findet er ahnliche Verhaltnisse. Die
diploide Chromosomenzahl in den Spermatogonien betrigt bei Ce-
bus 54, bei Macacus 48, unter ihnen glaubt Painter auch das mini-
mal kleine Y-Chromosom nachweisen zu kénnen. Bei somatischen
Zellen von Macacus-Embryonen findet Painter beim ménnlichen
Geschlecht die gleichen Chromosomenverhiltnisse wie in den Sperma-
togonien, im weiblichen Geschlecht die gleiche Chromosomenzahl,
aber statt des XY-Paares zwei gleich groBe X-Chromosomen.

Zieht man im Vergleich dazu eine Reihe von Untersuchungen
iiber die Spermatogenese anderer Siugetiere 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 Uberzeugung auf diesem Gebiete dahin Ausdruck geben
konnte, dal die Befunde iiber das Vorkommen eines Geschlechts-
chromosoms bei Séugetieren und besonders beim Menschen durch-
weg zu unsicher seien; als daB sie ausfiihrlicher besprochen werden
miiiten. Sie krankten insgesamt daran, daB es bei diesen Arten
noch niemals sicher gelungen sei, die Chromosomennormzahl zu
ermitteln.

Diese MeinungséuBerung Stieves 148t sich erst voll ermessen,
wenn man bedenkt, da3 bis dahin Heterochromosomen, denen doch,
man méchte sagen durchweg, der Charakter von Geschlechtschromo-
somen in diesen Fillen zugesprochen wird, u. a. bei Pferd, Maulesel
und Schwein (Wodsedalek), beim Kaninchen (Bachhuber), Meer-
schweinchen (Stevens), Hunde (Malone), Opossum (Jordan), bei
d:r Katze (Winiwarter und Sainmont) und schlieBlich beim
Menschen von den verschiedenen Autoren beschrieben worden
waren. Trotz allem laBt sich aber nicht verhehlen, daB auch bei
den Siugetieren besonders in jiingster Zeit wesentliche Fortschritte
in der Heterochromosomenfrage zu verzeichnen sind. Zundchst
wire hierbei an die Beuteltiere zu denken, eine Tierklasse, welche
infolge ihrer relativ niedrigen Chromosomenzahl zu diesbeziiglichen
Forschungen besonders geeignet erscheint. Hier gelang es bereits
Jordan (1911), ein Heterochromosom mit ziemlicher Sicherheit fest-
zustellen, sodaB man annehmen darf, daB die Geschlechtsbestim-
mung beim Opossum sich derjenigen bei den Hemipteren ganz
analog verhilt. Beim gleichen Objekte konnte dann Painter (1922)
interessanterweise noch ein Y-Chromosom auffinden und darauf-
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hin beim Ménnchen die diploide Chromosomenzahl auf 10 4 zy
festsetzen. Bestéitigt wurden diese Beobachtungen vor kurzem
durch Agar (1923) beim Kinguruh; wihrend Greenwood (1923)
bei Sarcophilus und Dasyurus durchaus dhnliche Verhiltnisse be-
schreiben konnte. Auch hier lieB sich die normale Chromosomen-
zahl 12 4+ xy beim Minnchen und 12 + zx beim Weibchen
fast durchweg nachweisen. Bei Schafen konnte Wodsedalek (1922)
nachweisen, daB die Spermatogonien 33 Chromosomen, deren eines,
das Geschlechtschromosom, deutlicher als die anderen ist, haben.
In der ersten Reifeteilung erscheinen 17 Chromosomen, nimlich
16 bivalente und das unpaare Geschlechtschromosom, welches un-
geteilt zu einem Pole wandert, so daB zwei Sorten von Sper-
matocyten zweiter Ordnung entstehen. Die Oeogonien besitzen
34 Chromosomen, davon 2 Geschlechtschromosomen. Die 17 Chro-
mosomen der ersten Reifeteilung sind siémtlich bivalent. Die Ab-
schniirung des ersten Richtungskorpers findet statt, wihrend die
Oocyte im Graafschen Follikel liegt. Die in somatischen Zellen
von Minnchen und Weibchen gefundenen Chromosomenzahlen
entsprechen den Spermatogonien- bzw. Oogonienchromosomen-
zahlen.

AuBler diesen an Marsupialiern und anderen Siugern gewonnenen
Forschungsresultaten beanspruchen jedoch hier vor allem die um-
fassenden Untersuchungen iiber 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 iiber die Spermatogenese der Maus, daB der
inmitten der Wachstumsperiode der Spermatocyte stets in der
Einzahl und und nur &uBerst selten in der Zweizahl auftretende
sogenannte Intranuclearkérper mit an Sicherheit grenzender
Wahrscheinlichkeit ein Heterochromosom darstellt. Im einzelnen
146t der Autor dieses Gebilde, fiir 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 stibchenférmiger Gestalt und etwa 2 —3 u Lénge
leicht nachgewiesen werden kann. Da ferner alles dafiir spricht,
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daB dieses Heterochromosom, welches in der Spermatocyte vom
Pachytinstadium bis zur spiten Diakinese verfolgt werden konnte,
wie die Autosomen in den Reifungsmitosen geteilt wird und fiir
eine Heterokinese kein Anhaltspunkt besteht, méchte Gutherz
es von den bisher bekannten Heterochromosomen den ge-
paarten Microchromosomen der Insecten am nichsten stellen.
Der Nachweis fiir eine Beziehung dieses Gebildes zu den Ge-
schlechtschromosomen lie8 sich auf jeden Fall nicht durchfiihren,
wie diese Bezeichnung ja schon vermuten 1aBt, vor allem des-
halb, weil dieser Korper nach Auflésung 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 Yokom (1917), stimmen genau mit friitheren, z. B. Kremers
Angaben iiberein. Ebenfalls 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, da die Anzahl der Chromosomen
unméglich exakt festzustellen sei; dennoch kénne die haploide
Zahl auf einige zwanzig geschiatzt werden.

Mit einiger Sicherheit 148t sich aus diesen neuesten Unter-
suchungen wohl sagen, daB die Sduger, mit EinschluB des Men-
schen, im ménnlichen Geschlecht heterozygot sind und entweder
dem Protenor- oder dem Drosophila-Typus (Marsupialia) ange-
horen. ‘

Auch bei héheren Pflanzen haben wir heute eine Reihe von
Angaben iiber die Geschlechtschromosomen. Im allgemeinen ist
bisher der Lygaeustyp festgestellt worden mit ménnlicher Hetero-
gametie. Es kommt aber auch der Protenortyp vor (Valisneria).
Geschlechtschromosomen wurden beobachtet bei Elodea cana-
densis (Santos 1924). Es finden sich hier beim Ménnchen und
Weibchen 24 Paare. Das 24. Paar ist aber beim Ménnchen un-
terscheidbar von den iibrigen: es besteht aus einem grofien (f)
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und einem kleinen (m) Chromosom. Bei Weibchen hingegen fin-
den sich zwei groBle (f) Chromosomen. Wir haben also beim
Miannchen n — fm oder n -+ (x + y), beim Weibchen n - ff oder
n -+ 2z sind. 50 vH. der Pollenkérner; bei der Reduktionsteilung m,
50 vH. {. Die Pollenkorner sind aber nicht nur in den Geschlechts-
chromosomen verschieden, sondern auch in der Grole. Das méinn-
chenbestimmende (m) ist kleiner als das weibchenbestimmende f.
Weiterhin wurden auch Geschlechtschromosomen bei Populus,
Urtica, Melandrium und Valisneria beobachtet. Bei Lebermoosen
(Sphaerocarpus) hat Ch. E. Allen (1919) verschiedene Chromo-
somensitze bei méannlichen und weiblichen (haploiden) Gameto-
phyten nachgewiesen.

Um nun die Rolle der Geschlechtschromosomen bei der Be-
stimmung des Geschlechts niaher zu ergriinden, miissen wir auf
die experimentelle Geschlechtsbestimmung und -umstimmung ein-
gehen, was weiter unten erfolgen soll. Hier soll nur ihre mutmaf-
liche Bewertung als Faktor kurz erdrtert werden. Dazu mochte
ich auf die interessanten Befunde von Junker an Perla margi-
nata eingehen, obwohl sie rein cytologischer Natur sind. Es
wire sehr zu wiinschen, wenn sie auch experimentell ausge-
baut wiirden. Ich gebe sie nach seiner eigenen Zusammenfassung
wieder. Das Méannchen von Perla marginata hat im Gegensatz
zu seinen n#chsten Verwandten (P. maxtma und P. cephalotes)
an seinem Geschlechtsorgan auler normalen Hodenfollikeln einen
bestimmten, betrichtlichen Bezirk mit Eirohren ausgebildet, das
»Mannchenovar”. Das Weibchen besitzt ein normales Ovar. Die
diploide Chromosomenzahl betrigt beim Mannchen 22; davon
lassen sich 20 zu 10 Paaren ordnen, zwei ungleich grole Elemente
bleiben iibrig, die Heterochromosomen x und z’. Es entstehen so
Spermatozoen mit 12 (Gynospermium) und solche mit 10 Chro-
mosomen (Androspermium)'.

Die diploide Chromosomenzahl in der Oogenese des Weibchens
ist 24; hier lassen sich alle Chromosomen zu Paaren ordnen. Die
Oogenese verlduft normal.

Die Zellen der Eischliuche des Minnchens haben diploid
22 Chromosomen, also die méinnliche Zahl. Auch hier lassen
sich, genau wie in der Spermatogenese, 20 Chromosomen zu Paaren
ordnen, zwei ungleich groBe Elemente stellen die Heterochromo-
somen dar. Die Vorginge im Mannchenovar sind trotz der ménn-
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lichen Chromosomenzahl denen im echten Ovar gleich bis zur
Conjugation. Nach erfolgter Parasyndese der Autosomen bleiben
zwei ungleich groBe leptotiane Schleifen ungepaart, die Hetero-
chromosomenschleifen. Sie unterscheiden sich aber sonst in nichts
von den leptotinen Autosomenschleifen. Die Zellen des Miann-
chenovars fallen in spiteren Wachstumsstadien der Degeneration
anheim; sie erreichen nie auch nur anniahernd die GroBe nor-
maler Weibcheneier.

Im normalen Hoden kénnen, aber nur bei jungen Larven, in
seltenen Fillen Eier, einzeln wie cystenweise, vorkommen. Diese
Hodeneier kénnen als solche erst nach dem Auftreten der synap-
tischen Phinomene in ihnen erkannt werden. Vorher gleichen
sie vollig den Spermatogonien I. Ordnung. Ihre Chromosomenzahl
ist wahrscheinlich die méannliche. Die Hodeneier degenerieren
meist im oder bald nach dem pachytdanen Stadium.

Das Miannchen von Perla marginata zeigt also deutliche Zwitt-
rigkeit, und zwar in zweierlei Formen: 1. Midnnchenovar und
2. Hodeneier.

Die Verteilung der Heterochromosomen bei der maBgebenden
Reifungsteilung ist nun, wie Junker ausdriicklich hervorhebt,
keine zufillige, sondern es muB 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 Junker daher mit der Be-
stimmung der primiren Geschlechtszellen nichts zu tun; es wer-
den von ihnen hochstens die sekundiren Geschlechtsmerkmale
bestimmt. Trotzdem glaube ich, daB sie als Indices wirken kénnen,
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 fiir eine physiologische minn-
liche Angleichung dieser nur grob morphologischen weiblichen
Zellen, die, wenn die Geschlechtschromosomen ein Ausdruck des
geschlechtlichen Stoffwechsels sein sollen, und dafiir spricht man-
cherlei, ja chemisch-physiologisch ganz wie minnliche Geschlechts-
zellen wirken. Die Manncheneier, die so oft bei den verschieden-
sten Tieren beobachtet worden sind, sprechen fiir eine bi-
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sexuelle primire geschlechtliche Anlage der Tiere. Interessant ist
nur, daB auch diese Zellen bei Perla den ménnlichen Chromo-
somentyp haben. Leider ist bei anderen Tieren dariiber noch
nichts bekannt. Beim Bidderschen Organ der ménnlichen Kréten
haben wir ja ein ganz dhnliches 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 Witschi, 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 Auspriagung 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-
hingt, die ein Ausdruck des verschiedenen, von diesen Faktoren
bedingten Stoffwechsels der Zellen sind. DaB dabei auch die X-Chro-
mosomen eine Rolle spielen kénnen, 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 farben sich
wihrend des Strepsinems nicht. Das verschieden firberische 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 Sekundidres und haben die
Aufgabe, bei geschlechtlich stark ausdifferenzierten Tieren die
Kontinuitét des specifisch geschlechtlichen Stoffwechsels in der
Keimplasmarelation aller Zellen, Keim- und Somazellen, in gleich-
sinnig-geschlechtlicher Weise zu regeln. Datfiir spricht auch die
Inkretwirkung der Keimdriisen, z. B. bei Wirbeltieren, zur Aus-
prigung und Aufrechterhaltung der sekundiren Merkmale.
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b) Die experimentelle Geschlechtsbestimmung.

Den Ausfithrungen iiber die experimentelle Beeinflussung der
Geschlechtsbestimmung kniipfen wir am besten auch eine kurze
Schilderung der in der Natur vorkommenden Arten der normalen
Geschlechtsbestimmung beziiglich 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 friiher, jedenfalls vor der Reifung und unab-
héngig vom Chromosomenbestand, festgelegt ist. Ausgesprochen
progam ist unter den Anneliden Dinophilus apatris Metschnikoff,
Korschelt, Nachtsheim.) Im Ovarium dieses Tieres kann
man grofle 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 Ménnchen. Gleiches gilt fiir die amerikanischen auf
Hickorybdumen lebenden Phylloxeren mit nur drei Generationen.
Die einen Weibchen der zweiten parthenogenetischen Generation
(Sexuparae) erzeugen groBe Weibcheneier, die anderen kleine Ménn-
cheneier. Ahnliche Verhiltnisse zeigen die marinen Rotatorien,
die Seisoniden und eine Milbe (Pediculopsis graminum).

Reinzuchten von Vogelwildformen haben meist als erstes Ei
im Gelege ein kleines minnliches, 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 Minnchen, aus dem zweiten um 9—13 vH.
groBeren Ei, ein Weibchen hervorgeht.

Bei entfernt stehenden Gattungskreuzungen (z. B. Lachtaube ><
Turteltaube) werden zuerst fast nur Mannchen, im Herbst fast nur
Weibchen erzeugt. Eier mit ménnlicher Tendenz haben im ganzen
einen stirkeren Stoffumsatz, starke Oxydation, hohen Wasser-
gehalt und geringeren Gehalt an Fett und Phosphatiden. So ist
es auch erklarlich, da bei wachsenden Oocyten noch durch kiinst-
liche Hebung und Senkung des Metabolismus das Geschlecht be-
einflut werden kann. Die Geschlechtschromosomen brauchen also
direkt keine Rolle bei der progamen Geschlechtsbestimmung zu
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spielen. Da die Vigel im weiblichen Geschlecht heterozygot sind
[ 4+ (x + ¥)], so miissen normalerweise 50 v. H. m#nnliche Eier

(g -+ x), und 50 v. H. weibliche Eier (Z -+ y) erzeugt werden.

Wenn das erste Ei aber méinnlich ist <—g -+ x), so mull der

Stoffwechsel die Reifungsteilung nach der minnlichen Richtung
beeinflussen, und der Chromosomenmechanismus stellt dann nur
den Ausdruck fiir das Geschehen in der Zelle dar, ist also ge-
wissermaflen nur ein Index, wie das Haecker ausdriickt.

Das zeigt sich besonders in einem Beispiel der

2. pro-syngamen Bestimmung.

Bei heterogamen Siiflwasserridertieren (Hydatina usw.) werden
auch Eier von verschiedener GroBe erzeugt. Die groBen Eier
werden stets Weibchen, aber nur parthenogenetisch. Die kleinen
Minncheneier werden parthenogenetisch wirkliche Ménnchen, 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 vorldufig festgelegt war.

3. Die syngame Bestimmung.

Diese Form der Geschlechtsbestimmung scheint bei den heu-
tigen Tieren allméhlich die Norm zu werden. Sie fillt 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 Fille, wo der Geschlechtschromosomen-
mechanismus noch nicht starr genug ist, um nicht auch bei ver-
anderten Umweltsbedingungen eine Verschiebung der Sexualver-
hiltnisse 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 Rédertieren
sahen. Als Beispiel mochte ich hier besonders die Amphibien an-
fiilhren, von denen manche Lokalrassen, wie wir weiter unten
sehen werden, noch labil in ihrer Bestimmung sind.
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b) Die arrheno-syngame und die thelyo-syngame Bestimmung
haben wir im vorigen Kapitel kennen gelernt. Bei ersterer ist das
méannliche Geschlecht, bei letzterer das weibliche heterogametisch.

Als

¢) eu-syngamer Typus wiren die sozialen Hymenopteren zu
bezeichnen. Hier entscheidet die Befruchtung (Weibchen, Arbei-
terin) oder Nichtbefruchtung (Mdnnchen) 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 (Wirme, gute Nah-
rung) zu Ovarien werden. Nack Grassi, d’Ancona (1919) sind
die jungen Aale bei 15 cm Lénge noch indifferent, dann bilden
sich verschieden spit bis zu 30 cm Léinge 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 alle Tiere zu Weibchen werden; erst
spater differenzieren sich etwa 50 vH. zu Mannchen um. 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 spiaten Sommern, also ungiinstigeren Ernéhrungs-
verhiltnissen, wihrend die undifferenzierten 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 wviridis, einer Gephyree. Die junge Larve ist noch ge-
schlechtlich undifferenziert. Minnchen entstehen nur, wenn die
Larven Gelegenheit haben, sich an einem alten Weibchen fest-
zuheften (Baltzer).

Schon aus diesem kurzen Uberblick iiber das normale Ge-
schehen bei der Geschlechtsbestimmung geht hervor, da 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 willkiirlichen Ge-
schlechtsbestimmung und Geschlechtsumstimmung
dartun.

Zuniachst 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 Fillen nur Mannchen erzielt,
so kénnte man sagen, daB 50 vH. der Eier, die sonst Weibchen
geworden waren, zu Miannchen 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 beeinfluite Geschlechtsbestimmung handeln. Diese haben
wir iiberall dort, wo das Geschlecht vor oder wiahrend 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
geschlechtlich differenzierten Larve oder einem erwachsenen
Tier das entgegengesetzte Geschlecht experimentell hervorge-
rufen wird.

Die Geschlechtsbestimmung kann experimentell beeinflult
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 Minnchen kann das Verhiltnis verschoben
werden dadurch, da man die Pollen alt werden 1a8t; die Mannchen-
bestimmenden Pollenkérner haben dann die groere Widerstands-
fahigkeit. Da nun aber bisher bei Pflanzen mit Ausnahme der
Lebermoose und der Wasserpest (Santos 1924) und einige weiter
oben erwihnte héheren Pflanzen, (wihrend die Lichtnelke und die
Zaunrebe wohl im ménnlichen Geschlecht heterozygot sind) keine
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Heterochromosomen gefunden worden sind, so lassen sich diese
Befunde nicht direkt auf die Tiere iibertragen. Uber die Phy-
siologie der Geschlechtsbestimmung bei Pflanzen wissen wir noch
so gut wie gar nichts.

Jedoch scheinen die Verhiltnisse @hnlich 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 minnlichen Geschlechte 24 Paare. Das
24. Paar ist nun aber beim Mannchen von den iibrigen Paaren da-
durch verschieden, daB es aus einem grofien (x) und einem kleinen (y)
Chromosom besteht, also n -+ (x -+ ) ist und heterozygot. Das Weib-
chen hat zwei grole x Chromosomen, ist also homozygot » - 2.
Bei der Reduktion bekommen 50 v. H. der Pollenkérner das x Chro-
mosom, 50 vH. das y Chromosom. Die Pollenkérner sind nun aber
nicht, — und das ist sehr wichtig, wenn es sich bestétigen sollte, —
nur beziiglich der Chromosomen verschieden, sondern haben auch

verschiedene Gr6Ben. Die Mannchenbestimmer (Z -+ y) sind

kleiner als die Weibchenbestimmer.
2.DurchStoffwechselbeeinflussung von seiten der Mutter.
Hier gibt es eine Reihe von Versuchen, die einen derartigen
EinfluB sehr klar zutage treten lassen. Das beweisen auch alle
Fille der normalen progamen (siehe z. B. Dinophilus) und epigamen
(z. B. Aal, spatdifferenzierende Frosche) Geschlechtsbestimmung.
Als einwandfreiestes Experiment ist hier der Versuch Baltzers
an Bonellia viridis zu erwahnen. Alle Larven, die an den weib-
lichen Tieren sich festsaugen, werden zu normalen Zwergminn-
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 schwicher ausgeprigte intersexuelle Formen,
da sie sich, von dem Weibchen fortgenommen, wieder in der
weiblichen Richtung entwickeln, den aber schon erlangten ménn-
lichen Charakter beibehalten. (Abb. 112a, b und 113a—c.)
Baltzer fat das Bonellia-Mannchen als neotene Form auf.
Als wichtiges Argument fiir diese Behauptung wird die Entwick-
lung des Excretionssystems angefiihrt; weiterhin deuten darauf
hin beim Ménnchen das larvale Wimperepithel auf der ganzen
Korperoberflache, die geringe Grofle, der Mangel der sonst so cha-
rakteristischen Borsten, wihrend es in einzelnen Organen (larvale
Harms, Kérper und Keimzellen. 17a
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Wimperkrinze, Kopflappen, die an ihm vorhandenen Pigmentflecke)
zu Reduktionen kommt. Hier ist also gleichzeitig mit der Auspragung
des ménnlichen Charakters durch den Chemismus der Mutter eine

Abb. 112a,b. a Junges aus dem Ei geziichtetes Q von Bonellta kurz nach Metamorphose.

abl Analblase, b Borsten, bm Bauchmark, coe Célom, d Mitteldarm, mn Metanephridien,

mrg mittleres RiisselgefiB, oe Oesophagus, ov Ovar, pn Protonephridien, srg seitliches

RiisselgefiB, vg centrales BlutgefiB. — b (3 geschlechtsreif. Bezeichnungen wie vorher,

dazu: se Samenschlauch, satr Trichter des Samenschlauchs, sp1—; Spermatogenesestadien.
(Nach Baltzer aus Goldschmidt.)
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Abb. 113a—c. Intersexuelle Bonellia-Larve
mit stark weiblichem Einschlag. (Nach1 Tag
vom Riissel entfernt, dann 10 Tage freie Ent-
wicklung.) — b mittleres Intersex desgl. —
¢ Vorderende eines stark intersexuellen, fast
ménnlichen Individuums. @ After, abl Anal-
blasen, b Borsten, dm Bauchmark, d Darm,
mn Metanephridium, oe Osophagus, ov Ovar,
sa Samenschlauch, saetr Trichter des Samen-
schlauchs, schl Schlauch, sp Spermienbiindel,
x—x Stelle des hinteren Wimperkranzes.
(Nach Baltzer.)

17*
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In der Erkenntnis, da3 das Problem der Geschlechtsbestimmung
nur experimentell zu 16sen sei, ging Leupold (1924) unabhéngig
von der heute geltenden Lehre, ganz anders als es bisher ge-
schehen war, vor. Den Ausgang fiir seine Versuche bildeten die
Resultate seiner Arbeiten der letzten Jahre, in denen er zeigen
konnte, daB die Keimzellen in ihrer Reifung und in ibrem Be-
stande in hohem Grade Stoffwechselvorgingen des Organismus und
inkretorischen Einfliissen unterworfen sind. Er konnte nachweisen,
dafBl eine normale Spermatogenese und Oogenese nur mdoglich sei,
wenn der Cholesteringehalt des Blutes sich innerhalb bestimmter
Grenzen hilt, 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 linger 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 diirfte die durch die Entfernung der Neben-
nieren hervorgerufene Schiadigung des Cholesterinstoffwechsels eine
Rolle spielen.

Einen Beweis fiir die Bedeutung des Cholesterinstoffwechsels
fir die Keimdriisen liefert die Natur selbst. Leupold konnte
nachweisen, daB die Riickbildung der Maulwurfshodens nach der
Brunst erst dann einsetzt, wenn die Nebennierenrinde an Cholesterin
verarmt. Dabei besteht ein vollkommener Parallelismus zwischen
dem Gehalte der Nebennierenrinde an Cholesterinestern und dem
Grade der Riickbildung der Hoden. In den Monaten August und
September, in denen der Maulwurfshoden vollkommen riickgebildet
ist, enthalten die Nebennieren so gut wie keine Cholesterinester.
Unter der Voraussetzung, daB auch bei Maulwiirfen wie bei
Kaninchen, Katzen, Hunden und anderen Tieren und schliefllich
auch beim Menschen der Cholesteringehalt der Nebennierenrinde
dem des Blutes parallel geht, kénnen wir die bedeutsame Fest-
stellung machen, dal die cyclischen Verédnderungen 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 Hoden 5 vH. und weniger. Ahnlich groBe Schwan-
kungen werden unter pathologischen Verhaltnissen beim Menschen
beobachtet. Die hierbei auftretenden Zellverinderungen der Samen-
epithelien sind hochgradige; alle Formen und Phasen der Kern-
degenerationen und des Zerfalls des Protoplasmas bis zu vélligem
Untergang der Zellen 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 zuniichst in der Beantwortung der Frage:
Gelingt es, einen EinfluB des Cholesteringehaltes des Blutes der
Eltern auf die Sexualproportion des Nachwuchses nachzuweisen?
néaherzukommen.

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
mdglichst herabzudriicken. Die Tiere wurden 14 Tage bis 6 Wochen
und linger vorbehandelt. Von Zeit zu Zeit wurde eine quan-
titative Bestimmung des Serumcholesterins vorgenommen nach
der Methode von Authenrieth und Funk. Die Bécke 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
gewShnlichem Futter 148t sich andererseits auch eine Cholesterin-
verarmung des Blutes erzielen. FEinige Tiere wurden in dieser
Weise behandet.

Nach Basile betragt die Sexualproportion von normal gehalte-
nen Kaninchen 48,8 vH. Weibchen, 51,2 vH. Méannchen, Punnett
gibt an, daB normal gehaltene Kaninchen 47,6 vH. Weibchen geben.

Das Ergebnis des Versuchs mit Cholesterinfiitterung zeigt
folgende Tabelle (sieche 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 lecithinreichere
weibliche Eier von lecithinirmeren ménnlichen unterscheiden
zu kénmen und duorch Lecithinzufuhr die- Sexualproportion zu-

Harms, Kérper und Keimzellen. 17b
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Kanin- Dauer der Cholesteringehalti Datum

chen | Cholesterinfiitterung im Serum desWurfes S ?

I 4a | 17.IX. bis 27. X.20 : 17.IX. 51,65 |26. XI. 20 1 2
21. X. 200,00

I 2 6.IX. ,, 28 X.20 4. X. 106,00 |23. XI. 20 2 4
13. X. 182,00

III1 3 20. X, ,, 20.XI20 |19. X. 7560 17.XI1.20| — 5
15. XI1. 108,00

v 4a | 10. V. ,, 15.VL21 | 10. V. 75,79 |15.VIL 21 2 3

19. V. 69,12 | °

2. VI. 181,61
8. VI. 84,76
15. VI. 116,00

A% 9 8. V. , 2VL2l 17 V. 8190 | 2. VIL21 2 3
25. V. 89,60

VI | 10 9. V. ,, 4 VL2l | 9. V. 5248 | 4. VIL.21 1 5
30. V. 179,20
4. VI. 111,10

VII | 11a | 18.III. ,, 23.1IV.21 | 18.1II. 81,00 [26. V. 21 4 2
6. 1V. 179,00
l 22. IV. 230,00

12 24

33,3 vH. 66,7v1

gunsten des weiblichen Geschlechts beeinflussen zu konnen. Nun
aber glaubt Leupold, daB das Cholesterin allein nicht ma3gebend
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 Ménncheniiberschu, wie fol-
gende Tabelle (siehe S. 263) zeigt.

Drei Momente sind es nun nach Leupold, welche fiir die
geschlechtliche Differenzierung der Eizellen mafigebend sind: 1. 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 fiir sich allein wirksam sein, sondern nur
dann, wenn ganz bestimmte Voraussetzungen im Zusammenwirken
beider gegeben sind, wird die Eizelle nach der weiblichen bzw.
minnlichen Seite hin differenziert. Fiir die weibliche Bestimmung
der Eizelle mufl als erste Grundbedingung gelten, dafl Lecithin
iiberhaupt in geniigender Menge vorhanden ist. Die Konzentration
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Nr.

Kanin- Dauer Art der Fiitterung ! Cholesterin- Datum 3

chen |desVersuches ‘geha]timSerum desWurfes

II

I

v

17 30, XII. 22 | Kartoffeln und Riiben, 30.XIIL. 69,01 3.1IIL 23 | 5
bis 31. 1. 23 | vom 11.1. abtigl. 50mg . 9. I. 57,00
Cholesterin, vom 17.1.  16. I. 94,00
tiigl. 100mg Cholesterin | 23. 1. 196,00
30. I. 306,00
11a | 18. IIL bis | GewShnliches Futter, | 18. III. 81,00 (26. V. 21| 4
23.1IV. 21 |auBerdem Cholesterin| 6.IV. 177,00
22. IV. 230,00
13 14.V. bis | Zunichst gewdhnliches | 14. V. 50,02 | 27.VIL. 21 | 5
28. VI. 21 | Futter 4+ 2 cecm Lein- |[24. V. 55,11
6l tigl. Vom 11.Vl.an| 1. VI. 51,00
Reis und Kartoffeln 10. VI. 69,00
28. VI. 88,20
19 23. IV. bis | Kartoffeln und Riiben. |23. IV. 51,87 | 2.VIL 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. Vom 15.V. an|22.V. 182,60
150 mg Cholesterin. | 28. V. 376,00
Vom 23.V. an 200 mg
Cholesterin, sonst wie
bisher

16

des Lecithins im Cholesterin muB3 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, muf} natiirlich der
absolute Wert des Lecithins im Blute geniigend hoch sein. Die zur
Erreichung dieser Konzentration notwendige Menge Lecithin ist
abhingig von der Hohe des Cholesterinspiegels im Serum. Wir
konnen demnach nach Leupold als Gesetz folgendes aufstellen:

Die Eizelle des Kaninchens wird nur dann 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 ménnlich differen-
ziert bei relativer Lecithinarmut des Serums.

Die Eizelle des Kaninchens wird méannlich differenziert, wenn
ein Verlust an Cholesterin und Lecithin im Blutserum eintritt.
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Der Nucleolus der Eizelle stellt die Geschlechtsan-
lage dar.

Man koénnte den Nucleolus demnach das Geschlechtskérper-
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
maéannliches Ei.

Mit dem letzteren Satz soll nun nicht gesagt werden, daB
die mi#nnliche Eizelle, insbesondere ihr Nucleolus iiberhaupt kein
Phosphatid enthélt. Das ist an sich nicht wahrscheinlich, auch
lehren uns die mikroskopischen Untersuchungen, da Unterschiede
in der Menge der im Keimfleck gespeicherten Phosphatide bestehen.

Diese Uberlegungen 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 frithestens
erst im Stadium der mittelgroBen, in der Regel wohl erst der
groflen 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 Minnchenbildung zu erwarten war.
Es muB also die Vollendung der Geschlechtsdifferenzierung in
diesen Eiern alter als 8 Tage sein. Zugleich geht aber daraus
hervor, dal das einmal festgelegte Geschlecht keiner Anderung
mehr unterworfen sein kann. Der geschlechtlich differenzierte
weibliche Nucleolus hilt die gespeicherten Phosphatide fest, auch
wenn die Bedingungen im Lipoidstoffwechsel des Blutes nach
der ménnlichen Seite hin sich verschieben, wie umgekehrt von
einem gewissen Stadium der Eidifferenzierung an der minnlich
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, da nicht ein
einzelner chemischer Kérper wirksam ist, sondern daBl zwei es
sind, deren physikalische und chemische Reaktionen noch un-
bekannt sind.

Greifen wir zuriick auf die von Leupold aufgestellten Gesetze,
die er auf Grund seiner Blutuntersuchungen aufgestellt hat, so
laBt sich zunichst einmal sagen, daB eine weibliche Differenzie-
rung der Eizelle nur dann moglich ist, wenn Lecithin iiberhaupt
in geniigender Konzentration im Blute vorhanden ist, daB3 aber
anderseits die Cholesterinmengen ganz bestimmten Gesetzen folgen
miissen. Sind diese Bedingungen erfiillt, so ergeben die Zucht-
versuche Weibchen und die morphologische Untersuchung der
Ovarien gibt am Keimfleck eine histochemische Reaktion, welche
wir als eine Phosphatidreaktion ansprechen miissen. 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 fiir ,,weibliche Eier*
filhrt Leupold die Fiarbung 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 nachgepriift; es
ist aber anzunehmen, da8 auch sie die gleiche Reaktion geben.
Dem Kephalin und Lecithin gemeinsam ist der Gehalt an Phos-
phorsdure, und es diirfte naheliegen, daB die Reaktion bedingt
wird durch die Anwesenheit der organisch gebundenen Phosphor-
sdure, welche ja wohl auch das biologisch wirksame Prinzip bei
der weiblichen Differenzierung der Eizelle ist.

Die Eizellen werden nach Leupold ménnlich differenziert,
wenn Lecithin in solchen Mengen gegeben wird, daB auch bei
gleichzeitiger Fiitterung von Cholesterin ein Abfall in der Chol-
esterinkurve eintritt.

Diese komplizierten Vorginge des Stoffwechsels in der ,,ménn-
lichen und weiblichen Eizelle“ stellen die Vorbedingung fiir die
geschlechtliche Differenzierung der Eizelle dar, d. h. sie ermég-
lichen es, daB in dem einen Fall die Phosphatide bis in den
Eikern vordringen, in dem anderen nicht. Wir miissen demnach,
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um ein abgeschlossenes Urteil fillen zu konnen, die Bedingungen
noch kennen lernen, welche es gestatten, daBl 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, da8 so-
wohl das weibliche als auch das ménnliche Geschlecht auf zweier-
lei Weise entstehen kénnen. Weibchen werden gebildet entweder
bei gleichzeitiger Anreicherung des Blutes mit Cholesterin und
Lecithin oder bei Verminderung des Cholesteringehaltes und Ver-
mehrung der Phosphatidkomponente. Minnchen entstehen bei
gleichzeitiger Verarmung des Blutes an Cholesterin und Lecithin
oder bei Vermehrung des Cholesterins und relativer Verarmung
an Lecithin. Wir sehen also, daB das einheitliche Prinzip jedes-
mal in dem Verhalten des Phosphatids gegeben ist, daB das
Cholesterin sich dagegen anscheinend widersprechend verhilt. Um
Klarheit zu gewinnen, versucht Leupold, die verschiedenen Mog-
lichkeiten der Geschlechtsbestimmung auf eine einheitliche Basis
zuriickzufiihren.

Die Eizelle wird minnlich differenziert, wenn der osmotische
Druck des Cholesterins und des in ihm gelosten Phosphatids bzw.
Cholesterinphosphatids im Blute niedriger ist als in der Eizelle
oder wenn bei Erhohung des Cholesterindruckes im Blute die Kon-
zentration des im Cholesterin gelsten Phosphatids (Cholesterin-
phosphatids) eine geringe ist.

Die Eizelle wird weiblich differenziert, wenn der osmotische
Druck des Cholesterins und des in ihm geldsten Phosphatids
(Cholesterinphosphatids) im Blute héher ist als in der Eizelle und
eine geniigende Konzentration des im Cholesterin gelosten Phos-
phatids vorhanden ist.

Die interessanten Leupoldschen Versuche geben natiirlich
zu mancher Beanstandung AnlaB. Der Nucleolus als Geschlechts-
bestimmer in der Eizelle muB zu entschiedenem Widerspruch
herausfordern. Gerade der Nucleolus ist morphologisch und fir-
berisch ein so variables Gebilde, daB nur die Schwarzfarbung der
Nucleolen der weiblichen Eier allein kein Beweis fiir ihr spiteres
Geschlecht sein kann. Den Geschlechtschromosomenmechanismus,
der doch auch bei Sdugern zu beriicksichtigen wire, erwéahnt
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 koénnen. Es wiirde auch besser sein, eine
reinrassige Standardzucht zu verwenden. Das soll aber die Leu-
poldschen Versuche nicht herabsetzen. Wir wissen ja schon,
und das wird weiter hier an Beispielen erlautert werden, daf
der Stoffwechsel ein wichtiger, ja ausschlaggebender Faktor bei
der Geschlechtsbestimmung ist. Auch meine spiter zu schildern-
den Versuche der Geschlechtsumstimmung ménnlicher Kroten in
Weibchen sind durch Lecithinfiitterung moglich geworden. Fest-
zustehen scheint nur, daBl es Leupold gelungen ist, die Geschlechts-
proportion bei Kaninchen durch Cholesterin- und Lecithinstoff-
wechsel zu beeinflussen. Es ist zu hoffen, daBl weitere noch be-
weiskriftigere Resultate erzielt werden.

Wahrscheinlich wire dazu die Ameise oder die Honigbiene sehr
geeignet. Wir wissen aus den Untersuchungen von Straus (1911),
daB der Stoff- und Energieumsatz bei beiden Geschlechtern, wie auch
bei anderen Insekten (Seidenspinner Bombyx mori) sehr verschieden
ist. In der Entwicklung der Bienen zeigt sich, daB3 der Fett- und
Glycogengehalt bei Drohnen bis zum Puppenstadium doppelt so
groB3 wie als bei der Arbeiterin, die ein rudimentires Weibchen ist.

Zu den Stoffwechselversuchen zur Beeinflussung der Differen-
zierung des Geschlechts gehért 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 Hithnereier mit bestem Erfolg zwi-
schen dem 5.—13. Bebriitungstag, d. h. in der Periode der be-
ginnenden Geschlechtsdifferenzierung; friiher tritt Einheilung nicht
ein, spiter bekommt man nur eine unvollkommene Einwirkung.
An Wirkungen im Sinne der Geschlechtsumstimmung wurden ge-
funden: a) bei Hodenimplantation: ménnliche Gonaden bei ent-
wickelten Miillerschen Gédngen; Ausbleiben der Riickbildung des
rechten Eierstockes bei relativ spiter Einpflanzung (11.—13. Tag);
b) bei Ovariumimplantation: GréBendifferenz der Hoden zugunsten
des linken bei Persistenz der Miillerschen Ginge von weiblichem
Typus (links besser entwickelt als rechts); dasselbe ohne Miillersche
Giange 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 priméren Geschlechtscharaktere umzustim-
men; ihre Wirkung erfolgt auf dem Blutwege (Allantoiskreislauf)
und ist specifisch (Implantationen anderer Driisenstiicke sind wir-
kungslos).

Diese Versuche werden allerdings von Greenwood (1925) nicht
bestatigt.

a) Uberreifwerdenlassen der Eier.

Es ist das groBle Verdienst R. Hertwigs und seiner Schiiler,
dasProblem der experimentellen Geschlechtsbestimmungen in Flufl
gebracht und zuerst nachgewiesen zu haben, daf} einfaches extremes
Uberreifwerden von Froscheiern diese nach der Befruchtung zu
100 vH. zu Ménnchen werden 14B8t. Ahnliche Versuche Hertwigs
am Schwammspinner, wo im Gegensatz zu den Froschen die
Weibchen heterogametisch beziiglich der Geschlechtschromosomen
sind, und wo bei Uberreife die Weibchen allerdings nur schwach
iiberwiegen, fiihrten ihn zu dem SchluB, daB die Uberreife 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 erhilt
Wagner auch bei starker uteriner Uberreife nicht 100 vH.
Minnchen, sondern das normale Zahlenverhiltnis der Dorpater
Frosche: etwa 5 Weibchen auf ein Ménnchen. Wagner glaubt
auf Grund der histologischen Befunde nachweisen zu kénnen,
daB dieses Ergebnis auf einer Umwandlung in der Richtung vom
Ménnchen zum Weibchen (unter Verschwinden der zunéchst vor-
handenen Intersexe) beruhe. Das von Hertwig u. a. beschriebene
Uberwiegen des minnlichen Geschlechts bei uteriner Uberreife
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) erkliren, zumal Hertwigs Resultate von ihm
selbst (1921), von Eidmann (1922) und Witschi (1924) vollkommen
bestiitigt worden sind. Immer konnten bei geniigend langer Uber-
reifé bis zu 100 vH. Minnchen bei nur einer Sterblichkeit von 4 vH.
erzielt werden, wie das die Tabelle von Kuschakewitsch zeigt.
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Tabelle.
3 1 Q j Q . Total ‘ Sterblichkeit
Normalserie . . ... .. 58 i\ 53 } _ 111 ) 6 vH.

Uberreifeserie (Befruch-
tung 89 Stunden nach der
normalen Kultur) . . . . | 299 — 1 ‘ 300 4,

Eine interessante Beobachtung, die die Uberreifeversuche er-
ginzt, bringt King, die bei Kroteneiern nach Entzug von Wasser
vor der Befruchtung ungefihr 90 vH. Weibchen erzielte bei einer
Mortalitit von weniger als 7 vH. Riddle nimmt an, daf Was-
seranreicherung, verursacht durch Uberreife, die Eier ménnlich,
Wasserentzug die Eier weiblich werden 1a8t. (Weiteres s. S. 285.)

Witschi baut die Uberreifeversuche in interessanter Weise
noch nach der Richtung weiter aus, dafl er Hermaphroditen mit
normalen Tieren kreuzt. So beschreibt er einen Fall Zf.-Weibchen
(Davos) >< Hermaphrodit-Mannchen (Freiburg).

Diese letzte Kombination ist von besonderem Interesse, da der
Hermaphrodit aller Wahrscheinlichkeit nach ein genetisches Weib-
chen war. So erhielten alle Nachkommen eine weibliche Konstitu-
tion. In der Tat lieferte die Kultur auch 237, das sind 99 vH. Weib-
chen. Zwei Tiere (1 vH.) jedoch zeigten den EinfluB der Uberreife.

Das erste dieser beiden Tiere ist aufBlerlich normal, besitzt
typische Hoden, ist also ein regelrechtes Mannchen. Sein Vor-
kommen in dieser Kultur beweist unzweideutig die
Méglichkeit der Geschlechtsumwandlung, und zwar in
weiblich-ménnlicher Richtung.

Das zweite Uberreife-Froschchen ist wiederum #uBerlich ge-
kennzeichnet, und zwar betrifft die Schadigung diesmal das rechte
Hinterbein. Es hat sich zu einem kriippelhaften Rudiment ent-
wickelt. Da auch der Hinterleib auf dieser Seite unterentwickelt
ist, so muB das Tier aus einem geschiadigten Ei hervorgegangen 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 liefern
den Beweis, daB die Wirkung der uterinen Uberreife auf das Ge-
schlecht nicht auf einer Abénderung des Mechanismus der zweiten
Reifeteilung oder auf selektiver Befruchtung beruht. Es handelt
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sich speziell in drei von Witschi beschriebenen Fillen sogar um
eine bestimmte metagameBeeinflussung derKeimzellen, die
friihestens auf dem Stadium der Gonadenanlage beginnt. Wenn nun
bei den partiell geschidigten Tieren die Geschlechtsumwandlung ge-
rade im Gebiet der betroffenen mesodermalen Organe, in denen sich
die Keimdriisen-
anlagen formieren,
einsetzt, so beweist
das, daBl die Um-
wandlung nicht
von den Keim-
zellen selber aus-
geht, sondern
diesen durch
ihre somatische
Umgebung in-
duziert wird:
Ein instruktives
Beispiel von Ge-
schlechtsbeeinflus-
sung durch Innen-
faktoren mit lokal
beschranktem Wir-
Abb. 114. Querschnitt durch

dierechte GonadeeinerRegen-
bogenforelle 121 Tage nach
der| Befruchtung, weibliche
Tendenz. Beschreibung siehe
Text! Gezeichnet auf Obiekt-
tischhohe mit Leitz-Mikro-
skop. Leitz-Objektiv 7, Zeiss-
Kompens.-Okular 6, Tubus-
linge 160 mm. Vergr. etwa
203 fach. (Nach Mrsié.)

Abb. 115. Querschnitt durch
dierechteGonade einerRegen-
bogenforelle, 121 Tage nach
der Befruchtung, ménnliche
Tendenz; Keimzellen cysten-
artig angeordnet. Beschrei-
bung siehe Text ! Gezeichnet
auf Objekttischhohe mitLeitz-
Mikroskop, Leitz-Objektiv 7,
Zeiss -Kompens. - Okular 6,
Tubuslinge 169 mm. Vergr.
etwa 203fach. (NachMrS$ic.)

kungsraum.

Von Interesse
ist, daB auch Uber-
reifeversuche an
der Regenbogen-
forelle (Mr$i¢1923)
die Ergebnisse bei
Fro6schen durchaus
bestétigen.

Die Gonaden der Regenbogenforelle sind auf jungen Stadien

zunichst indifferent; dann treten alle 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 vH. die eidhnlichen Keimzellen,
und die Gonaden nehmen durch Vermehrung der Keimzellen, die
nicht ins Wachstumsstadium getreten sind, méannlichen Charakter
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an (Abb. 115 u. 116). Bei der anderen Hilfte entstehen dagegen
durch vermehrtes Wachstum der Keimzellen Ovarien (Abb. 114).
Die linke Gonade des Weibchens ist stets linger als die rechte.
Auch bei Uberreife ist die Entwicklung von Keimdriisen und
Keimzellen zunéchst normal. Erst von einem gewissen Alter ab
hort bei einem Teil der Fische weiblicher Tendenz die Entwick-
lung in weiblicher Richtung auf. Die eidhnlichen Zellen degene-
rieren, und die Gonaden nehmen, in caudocranialer Richtung
fortschreitend, miann-
lichen Charakter an.
Je hoher der Grad der
Uberreife ist, desto
zahlreicher trifft man
beim weiblichen Ge-
schlecht auf abnorm
gebildete Gonaden.
Die Einwirkung der
Uberreife diirfte auf
Stoffwechselstérun-
gen zuriickzufiihren
sein, die zunachst das

Plasma schiadigen, wo-
durch dann im Laufe

. Abb. 116. Querschnitt durch die rechte Gonade einer
der Enthcklung auch Regenbogenforelle, 121 Tage nach der Befruchtung. Degene-

der Chromosomenme-  ration der groRen eiihnlichen Keimzellen; erster Schritt zur
. . ménnlichen Tendenz. Beschreibung siehe Text ! Gezeichnet
chanismus verandert mit Leitz-Mikroskop, Zeiss- Olimmersion Apochromat 2mm,
wird. Da die neuesten Zeiss-Okular 6, Tubuslinge 152 mm, auf Opjekttischhﬁhe.
Vergr. etwa 312fach. (Nach Mrsic.)
Untersuchungen da-

fiir sprechen, daB die Uberreife die Entwicklung des heterogameten
Geschlechtes begiinstigt, und bei der Regenbogenforelle durch<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>