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Eines der wichtigsten und grundsétzlichen Probleme der Biologie ist
die geschlechtliche Fortpflanzung der Tiere. Ungeachtet der vielen Untersu-
chungen,die von verschiedenen Fragestellungen ausgehend durchgefihrtworden
sind, sind die bisherigen Ergebnisse wie auch die SchluRfolgerungen und
Verallgemeinerungen noch immer nicht befriedigend und auch umstritten. Die
Deutung der Ergebnisse wird oft von einander widersprechenden biologischen
Konzeptionen ausgehend versucht.

Bei unseren Untersuchungen Uber die Biologie des Sexualgewebes sind wir
von einer eigenen theoretischen Auffassung Uber den organoiden Aufbau des
Organismus ausgegangen [23,24,25,26,27]. Samtliche verschieden differen-
zierte Zellen werdenvonuns auf Gewebe und Gewebe-Organoide zuriickgefihrt,
welche die Bauelemente des Organismus sind. Wir unterscheiden also sechs,
statt vier Gewebe, und zwar Epithel-, Stitz-, Blut-, Muskel-, Nerven- und
Sexualgewebe. Diese Gewebe kdnnen in drei — vom allgemein-biologischen
Standpunkt gesehen — hdhere Gruppen eingeteilt werden: 1. vorwiegend
Stoffwechselgewebe, 2. Relationsgewebe (Neuromuskuldre Gruppe) und 3.
Sexual- oder Reproduktionsgewebe. Daraus folgt, dal die Geschlechtsorgane
(Ovarium und Testis) ihre eigene Sexualgewebe und Sexualgewebe-Organoide
aufbauen, deren morphophysiologische Gestaltung eine Pliylo- und Ontogenese
besitzt. Sowohl das Sexualgewebe, als auch seine mehr oder weniger ausge-
bildeten Organoide (Follikel, Gelbkdrper usw.) und auch die von den Autoren
als Keimzellen hezeichneten Zellen durfen und kdénnen in keines der Ublichen
Grundgewebe eingeteilt werden, ebenso wie das Epithel-, Stutz-, Nerven-,
Muskel- und Blutgewebe. Das Sexualgewebe ist also kein Epithelgewebe,
sondern ein selbstdndiges Grundgewebe. Unseres Erachtens bilden die ovo-
poetischenund spermatopoetischen Bestandteile das erste Element, das Follikel-
epithel und die Sertolischen-Zellen das zweite Element des Sexualgewebes.

Die im Protoplasma und in den Kernen eintretenden Verédnderungen im
Verlaufe der Reifung der mé&nnlichen und weiblichen Keimzellen werden als
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spezifische Differenzierungen wéahrend der Ontogenese aufgefalt, die der
spezifischen Differenzierung des Sexualgewebes in der Phylogenese entsprechen.
Diese spezifische histomorphologische und physiologische Differenzierung des
Sexualgewebes innerhalb des besonders differenzierten Systems dient der
reproduktiven (Arterhaltungs-)Funktion bei den geschlechtlich mono- und
dimorphen Tieren. Entsprechend der Funktion wdre es richtiger gewesen,
wenn wir das Sexualgewebe und System als reproduktives Gewebe und System
genannt hétten.

Im Sinne dieser Auffassung sollen alle Tatsachen und Meinungen Uber
die Gonaden einschlieflich der biologischen Rolle der Keimzellen bei der
Ubertragung von erblichen Merkmalen im Lichte der Theorie des selbstandi-
gen Sexualgewebes untersucht werden und nicht im Sinne der klassischen
Theorien oder der Keimhahnhypothese. Gleiche oder verschieden differenzierte
Zellen sind mit oder ohne Zwischenzellsubstanz in geweblich-organoide-,
morpho-physiologische- und Evolutions-Formationen vereinigt. Deswegen
gehen wir zur Erkldrung der Struktur, der Funktion und Entwicklung des
tierischen und menschlichen Kdérpers nicht von der klassischen Zellentheorie
sondern von der Theorie der Gewebe-Organoide aus.

Im weiteren wollen wir die komplizierten Diskussionen maglichst auBer
acht lassen und die eigenen Untersuchungen tber Anlage und Entwicklung
des weiblichen Sexualgewebes wdahrend der Embryonalentwicklung von
Huhnern behandeln.

Eine sehr groRe Zahl von &lteren und neueren Arbeiten beschéftigt sich
mit der Embryonalentwicklung des weiblichen Sexualgewebes von Vdgeln
(Entwicklung und Histologie der weiblichen Gonaden und weiblichen Ger-
minalzellen). Viele von diesen Arbeiten sind von zelltheoretischen, karyologi-
schen oder embryologischen Auffassungen inspiriert worden. Andere sind der
Verfolgung der Dotterkugeln oder der Eireifung gewidmet. An dieser Stelle soll
aber die Literatur nicht kritisch bearbeitet werden. Wir wollen uns damit in
einer speziellen Monographie beschéftigen.

Die klassichen Autoren, wie Maltpighi, Harvey, Haller, C. F. Wolff
und andere gingen vom Prinzip des »omne vivum ex ovo« aus und gaben
eine Beschreibung der Eizelle die fur den heutigen Zytologen und Histologen
nicht mehr von Bedeutung ist. Das gilt auch fir die Arbeiten der Forscher, die
eine préaformistische Auffassung vertraten. Erst nach der Ausarbeitung der
Zell- und Evolutionstheorie beginnt die Entwicklungsperiode unserer heutigen
Embryologie, welche sich sowohl einer stdndig entwickelnden histologischen
als auch einer eigenen embryologischen Methodik bedient.

Im Laufe der Zeit wurden die reifen und sich entwickelnden Eier fast
aller Tierklassen und besonders der Vogel erforscht. Wairdeyer [56, 57Jbe-
grindet als erster die Auffassung, daR die Urkeimzellen aus dem differenzierten
Zo6lomepithel der Plica genitalis, dem sogenannten germinalen Epithel entste-
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hen. Dieselbe Auffassung wird von Balfour [1],JAnosik [32], Mihalkovics
[37], Prenant [41], Semon [48] und anderen vertreten.

Alles was bis zu diesem Zeitpunkt bekannt war, s&mtliche Auffassungen
Uber die Germinalzellen und das weibliche Sexualgewebe hat Wairdeyer
[57] zusammengefalt. Von ihm wurden die alten Namen aus der Periode vor
der Zelltheorie beibehalten. So z.B. Vesicula germinativa fur den Kern,
Macula germinativa fur den Nucleolus, oder Zona pellucida fir die Zellmem-
bran. Fir die Vogeleier werden auch von Purkinje und Pander eingefiihrte
Termini benitzt wie z. B. Latebra fiir den zentralen weilen Dotter, Pander-
Kern fiir den weilRen Dotter unter dem Keim, Cicatricula fir die linsenahnliche
Keimscheibe, gelber und weiller Dotter fiir die konzentrisch angeordneten gel-
ben (dinklere und breitere) und weilRen (hellere und schmélere) Schichten des
Hihnereidotters und der Sauropsidcn im allgemeinen. Eine Reihe von Fragen
beziehen sich bis heute auf die Entwicklung der Eier im Eierstock, auf die
sogenannte Oogenese (Oophylogenese, Oozytogenese und Oohistogenese).
Die Hauptfrage war damals, wie auch noch heute, das Problem der Entstehung
der Ureizellen und das Problem, ob die von Kosiriken beschriebenen Mark-
stringe Keimzellen oder nur Zellelemente fur das Follikelepithel bilden.
Waitdeyer nimmt die klassische Auffassung der Forscher aus der zweiten
Hélfte des vorigen Jahrhunderts an (Pfliger, Kolliker, Waldeyer, Wini-
warter USW.). Es wird angenommen, dall durch Verdnderung des Plattcnepi-
thels des Peritoneums und Invagination in dreifachen Strdngen das Ovarial-
gewebe aus dem zylindrischen Urkeimepithel entstinde, von dem auch die
Primordial-Follikel ihren Ursprung nehmen.

In der dlteren Literatur findet man Uber die Entstehung der Keimzellen
verschiedene Ansichten die sich auf verschiedene Beobachtungen beziehen.
Nussbaum [38] beschreibt groBe Zellen in der Splanchnopleura und glaubt
von diesen Zellen die Differenzierung der Keimzellen ableiten zu mdssen.
Hoffmann [31] betrachtet die Germinalzellen die in den Gonaden
erscheinen und aus dem Keimepithel der Gonaden entstehen als urspringliche
Formen. Die grofRen Zellen der Gonaden bezeichnet er als primdre Gonozyten
und die Zellen der Strdnge als sekundédre Gonozyten. Auf diese Weise wird das
Problem noch viel komplizierter und erfordert Hypothesen tber den Ursprung
der primdren und sekunddren Gonozyten. Schmiegelow [47] beobachtete
grofle, primdre Gonozyten im Epithel und auch im Inneren der Gonaden; diese
Zellen sollen aber verschiedenen Ursprunges sein. Diejenigen Zellen die im
Epithel erscheinen sind epithelialer Herkunft, diejenigen aber,die im Inneren
der Gonaden erscheinen, stammen vom Mesenchym. Diese kdnnten angeblich
nicht vom Epithel abstammen, da das Epithel durch eine basale Membran
von den uUbrigen Geweben der Gonade abgegrenzt ist. Im weiteren ist Schmie-
gelow der Ansicht, daR aus beiden verschieden lokalisierten Arten der primé-
ren Gonozyten definitive Eizellen entstehen konnten. Firket 117, 18, 19]

l*
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stellt fest, daR die priméren Germinalzellen degenerieren und aus dem Keimepi-
thel eine zweite Generation sekundédrer Germinalzellen entstiinde. Aber Firket
hat diese Auffassung nicht ganz konsequent vertreten, er nimmt ndmlich an,
daR sich auch einige der priméren Germinalzellen zu definitiven Keimzellen
entwickeln kénnten. Nachdem Weismann [58] die Keimhahnhypothese auf-
gestellt hat und die Arbeiten Boveris [9] Uber Ascaris megalocephala bekannt
wurden, suchte man die Entwicklung der Keimzellen von den Blastomeren
abzuleiten und ihre Wanderung bis in die Gonaden zu verfolgen. Gleichzeitig
wird auch die Auffassung von der Kontinuitdt der Chromosomen angenom -
men. W aldeyer steht ebenfalls einer dreifachen Proliferation des Keimepithels
skeptisch gegenuber. »Es wird mir wohl jeder zugeben, dal die Annahme
verschiedener zeitlich auseinanderliegender Etappen von Einwanderungen der
Keimepithelzellen etwas unwahrscheinliches hat; weitere Untersuchungen
sind jedenfalls noch notig.« [57, Seite 368]. Die beiden Zellarten des embryona-
len Eierstockes kénnen nicht einwandfrei als Ausgangsmaterial der spdteren
Ei- und Follikelzellen voneinander abgegrenzt werden. Unklar ist auch die
Frage der Entwicklung der interstitiellen Zellen von Tourneu. Bei den Vdégeln
und Reptilien ist die Eierstock-Anlage beidseitig des Mesenteriums eine
Verdickung des Zdélomepithels mit einem dazugehdrigen Stroma. In diesem
Epithel werden einzelne runde Zellen, die auch im darunterliegenden Stroma
gefunden werden kdnnen, ausgebildet. Uber die Entstehung und W eiterent-
wicklung dieser Zellen in der Embryonalentwicklung der Végel finden wir
bei Waldeyer keine ndhere Angaben.

W atdeyer Nimmt die klassische Auffassung an, die ermit den Ergebnissen
seines eigenen Werkes und den Arbeiten von Winiwarter Und Coert erganzt.
Gleichzeitig 14Rt er eine Reihe von Fragen uber Zeit und Reihenfolge der
Keimzellenbildung offen und betrachtet die Ovogenese bei der Geburt als
beendet. Trotzdem wird er von den Auffassungen von W eissmann, Nussbaum,
Bovkri und anderen Forschern, die die Hypothese der Keimbahn vertreten
und die Keimzellen den anderen Zellen im Organismus entgegenstellen, in
Verlegenheit gebracht. W ardeyer sieht es ganz klar, dall diese Frage ein
Grundproblem der Biologie bertthrt und mit dem Problem der Befruchtung,
Vererbung und Deszendenz aufs engste verbunden ist. Er schreibt: »Freilich
fehlt noch eine ausgiebigere Begrindung fur die Existenz derselben« (gemeint
ist die Keimbahn) »im Kreise der Lebewesen; es sind bis jetzt nur einzelne
Geschopfe, streng genommen wohl nur Ascaris megalocephala, fir welche
Beweis primordialer Sonderung der Geschlechtszellen geliefert ist; man darf
wohl sagen, daB in solchen grundlegenden Dingen eine wesentliche Differenz
schwerlich anzunehmen ist. Es fehlt ferner der ununterbrochene Nachweis
von Ubergédngen der ersten Stammzellen durch deren Abkémmlinge bis zu
einer Ei- oder Samenzelle unter Berlcksichtigung des Verhaltens der Keimepi-
thelzellen zu den Geschlechtszellen.«
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Spéter werden auch eine Reihe anderer Tatsachen zur Unterstitzung der
Hypothese der Keimbahn und der Wanderung der Germinalzellen angefihrt
und beschrieben. V. Dantschakoff [12] bemerkt Zellen, die den Germinalzel-
len &hnlich sind. swift [49, 50, 51] findet &hnliche Zellen im anterolateralen
Teil der primitiven Rinne — der sog. Keimsichel. Diese Zellen liegen vor den
erscheinenden mesodermalen Elementen zwischen Entoderm und Ektoderm
und es ist anzunehmen, daB sie mit den »endodcrmalen Wanderzellen« von
Dantschakoff identisch sind. Swift glaubt, dal diese Urkeimzellen bis etwa
zum 28—29 Somiten-Stadium im Blutkreislauf zirkulieren und sich dann im
Gewebe der Plica genitalis ansiedeln. Dantschakoff [12, 13] entwickelt
diese Auffassung weiter und hé&lt bis zu ihrem Tod an dieser Annahme fest.
Sie stitzt sich dabei neben eigenen Arbeiten auf die experimentellen Unter-
suchungen von Wittier [59, 60, 61, 62] und Regan [42], die mit der Methode
der Keimsichel-Exzision arbeiten, und die Arbeiten von Benoit [3, 4, 5, 6], der
die Keimsichel elektiv mit Ultraviolett bestrahlte. Diese Auffassung wird
sozusagen fast von allen friheren und neueren Anhédngern der formalen Genetik,
wie Richards, Hulpieu Und Gotdsmith [43], Renoit usw. Ubernommen.
Venzke [54, 55] gibt eine kritischere Darlegung der Auffassungen der verschie-
denen Autoren und er selbst nimmt in seinen SchluBfolgerungen keine so
kategorische Stellung ein. Die Mehrzahl der Embryologen, die Anhé&nger der
formalen Genetik sind, nehmen aber die Hypothese der Keimbahn und die
Wanderung der Keimzellen im Kreislauf bis zur Ansiedlung in den Gonaden
ohne Widerspruch an [Harrison, 30.,, Rrandt, 11., Patten, 40. usw.]

Wir wollen die Existenz der extragonadalen Germinalzellen, die von
Gotdsmith [20] noch in der 33. Stunde der Inkubation extraembryonal, und
von Matsumoto [36] in der 10. Stunde in der hinteren Partie der primitiven
Rinne gefunden wurden nicht bestreiten. Wir glauben, dall die histologischen
oder experimentellen Tatsachen eine andere, im Sinne der angefliihrten Gewebe-
organoid-Theorie gefaBte Erkladrung erhalten soll. Wir selbst fanden in 72
Stunden alten Embryonen einzelne groBe, runde Zellen in den lymphatisch-
mesenchymalen Spalten und auch in den GefdRen. Diese Prozesse kdnnen —
wenn sie Uberhaupt als solche bewertet werden — nur als eine Gonadopoese
angesehen werden.

Materitil und Methoden

Wir untersuchten Embryonen vom ersten Bebriitungstag bis zum Schlupfen, in Ver-
suchsgruppen von je 3—4 Embryonen. In einer anderen Versuchsserie wurden Kucken vom
Schlupfen bis zum Alter von einem Jahr und auch solche die bereits Eier zu legen begannen
untersucht. Das Material wurde in 10% Formol, Formol-Essigsaure, Formol-Dextrose, in
»Susa« Flemming, Bouin, oder Orth fixiert, und in Paraffin oder Gelatine eingebettet. Gefarbt
wurde mit H&matoxylin-Eosin, Hamatoxylin-Sudan, nach Pappenheim und mit anderen
Verfahren. Eine Serie der Pré&parate wurde auch mit histochemischen Methoden: mit der
Feulgenschen Reaktion, der Hydrotropenmethode nach Hadjioloff fir Lipide, und auf
sauere und alkalische Phosphatase usw. untersucht. Diese letzten Untersuchungen sollen in
einer anderen Arbeit im Zusammenhang mit der Vitellogenese publiziert werden.
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Die Feststellung der Gonaden in den ersten vier Tagen ist ziemlich schwer. Daraus wird
es verstandlich, warum viele Autoren als Anfang der Gonadenbildung den 4—5. Tag angeben.
Die Gewebe der Gonadenanlage sind sehr zart und gallertartig und werden bei unaufmerksamer
Handhabung zerstért. Um jeder Verletzung vorzubeugen, haben wir den Embryo zwischen
dem 1. und 7. Tag vorsichtig mit einem Lo6ffel herausgehoben und so in die Fixierungslésung
hineingelegt. Nach dem Fixieren drehten wir den Embryo in der Weise, dall die Schnittebene
immer senkrecht auf die Wirbelsdule verlaufe. Wir machten Serienschnitte und schnitten
von kaudal gegen kranial. Die entparaffinierten Schnitte wurden mikroskopisch untersucht,
um die Gonadenanlage zu finden. Die Schnitte, die eine Gonadenanlage enthielten, wurden mit
den erwéhnten histologischen und histochemischen Methoden weiterbearbeitet. Der jlingste
Keim, in dem wir eine Gonadenanlage feststellten, war 72 Stunden alt.

Ergebnisse

Bei der Untersuchung der Prédparate analysierten wir die morphologi-
schen Charakteristika der Zellen. Wir gingen davon aus, da es sich hei den
Gonadenanlagen um Zellen handelt, die sich in Gewebe — einschlieflich die so-
genannten Keimzellen — differenzieren und die im Laufe ihrer Differenzierung
Sexualgewebe-Organoide bilden. Andererseits gingen wir vonder Auffassung aus,
daB die Gewebe in ihrer embryonalen und postembryonalen Entwicklung eine
Reihe von morphophysiologisch und vielleicht auch phylogenetisch bedingten
Verdnderungen durchlaufen, bis sie den fiir den erwachsenen Organismus
charakteristischen, definitiven gewebeorganoiden Aufbau erreichen. Wir
glauben, daB wir auf Grund dieser Untersuchungen zu einer neuen Auffassung
des gewebeorganoiden Aufbaues, der Entwicklung und Morphologie der
Gonaden gekommen sind. Bei unserer histophysiologischen undphyloembryo-
genetischen Analyse lieRen wir uns nicht von der Auffassung lUber die Ent-
wicklung der Gonaden der formalen Genetik beeinflussen, ohne natirlich
diese Auffassung génzlich zu ignorieren.

In der Entwicklung der Gewebe und des gewebeorganoiden Aufbaues der
Ovarien im Laufe der embryonalen und zum Teil postembryonalen Periode
haben wir drei Entwicklungsstadien unterschieden: 1. Anfangsstadium, 2.
Kortikalisations- und Medularisationsstadium oder kortikale und nestartige
Strukturierung des Sexualgewebes, und 3. Stadium der Bildung der ovo-
poetischen Organoide oder der primordialen Follikel, die erst nach dem Schlip-
fen erscheinen.

Das indifferente oder Anfangsstadium in der Entwicklung des Sexual-
gewebes und der Gonaden. Bei 72 Stunden alten Embryonen kann man im
Gebiete des Mesenteriums auf beiden Seiten in der Nihe des Uberganges des
Zdlommesothels des Mesenteriums in das Mesothel des parietalen Blattes
scheibenartige Verdickungen und Verdichtungen beobachten, die eine leichte
Erhebung bilden und welche als Plica genitalis bezeichnet werden. Sie befinden
sich medial der Nierenanlage, welche von der Plica nephritica gebildet wird.
W ir wirden es richtiger finden, die Plica genitalis als Plica gonadopoetica zu
bezeichnen.
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Die Plica gonadopoetica liegt bei jingeren Keimen eher ventral—Ilateral,
unweit der gut entwickelten weiten Aorta. Am vierten und finften Tag wird
die Anlage der Gonaden groBer, bildet eine Halbkugel oder einen Hugel
(Tumulus genitalis s. gonadopoeticus), die sich in der hinteren Partie der
Zdlomhdohle in der Nachbarschaft der Plica nephropoetica befindet.

Die linke und die rechte Gonade ist zwar gleich gebaut, trotzdem kann
eine Asymmetrie bemerktwerden. BeiAnwendung der heute bekannten histolo-
gischen und histochemischen Methoden kann weder im Bau der Zellen, noch
der Gewebe ein Unterschied in den Gonadenanlagen méannlicher und weiblicher
Embryonen festgestellt werden.

Mit Haematoxylin-Eosin geférbt sind die Gonadenanlagen sehr dichte
Gebilde, sie sind reich an Zellen, und die Zellen liegen dicht nebeneinander.
Dieses »parenchymartige« Aussehen der Anlage steht in scharfem Kontrast zu
dem umliegenden, netzartigen, viel heller aussehenden Mesenchym (Abb. 1, 2, 3).

Innerhalb der Gonadenanlage kénnen drei verschiedene Zelltypen unter-
schieden werden: Die oberflachlich gelegenen Zellen, welche die Anlage von
der Z6lomhohle abgrenzen, die primédren gonadopoetischen Zellen und die
priméren Spermovoblasten, welche mit den primé&ren Germinalzellen anderer
Autoren identisch sind (Abb. 1, 3, 4).

Die Zellen der Oberflaiche sind kleine, mehr oder weniger kugelige
Zellen mit einem groBen Kern und einem nach der Zélomhohle zugekehrten
Protoplasma, dessen Grenze nicht scharf ist. Die Kerne sind 5—7 // groR,
verhéltnismé&Rig arm an Chromatin und zeigen gewdhnlich in der Mitte des
Kernes 1—2 Nukleolcn. Diese Zellen gehen dann in das Mesothel des viszeralen
und parietalen Blattes Uber. Manchmal werden nur einzelne solche Zellen
gefunden. Vermutlich handelt es sich um einen Artefakt, die Ubrigen Zellen
wurden abgerissen, In diesem Alter des Embryos konnten wir niemals richtige
zylindrische Zellen an der Gonadenanlage beobachten (Abb. 4, 5).

Die zweite Art von Zellen sind die primé&ren gonadopoetischen Zellen
(primére Gonadogonien) welche das »Parenchym« der Anlage bilden. Diese
Zellen weisen oft Mitosen auf (Abb. 2), sie liegen dicht nebeneinander, ihr
Protoplasma hat keine scharfe Kontur, ihre Form ist verschwommen, sie
sehen wie verdnderte Mesenchymzellen aus. Auf keinen Fall kénnen wir sie
aber als Zellen eines homogenen, zylindrischen Epithels anerkennen. Sie sind,
wenn man Uberhaupt von Schichten sprechen kann, in wenigen Schichten
angeordnet, der Dicke der Anlage entsprechend. Die Zahl der Zellen kann
durch Abz&hlung der hintereinander liegenden Kerne festgestellt werden
(Abb. 2). Im ganzen hat man eher den Eindruck eines Synzytiums als eines
epithelialen Gebildes.

Die Kerne der Zellen des primdren gonadopoetischen Gewebes haben
einen Durchmesser von 7— 12 fxund sind etwa eiférmig (Abb. 2). Das Chromatin-
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material der Kerne ist in der Form von zierlichen dinnen Fadden oder Kdrnern
an der Kernmembran, oder um den Nukleolus angeordnet, so dafl die ubrigen
Partien des Kernes verh&ltnismaRig arm an Chromatin und dementsprechend
auch heller sind. In einigen Zellen kann eine kompaktere Auflagerung
von Chromatin um das Zentrum des Kernes beobachtet werden. W ahr-
scheinlich kommen auch mehrkernige Zellen vor. Das Bild entspricht
Uberhaupt nicht den von den anderen Autoren beschriebenen primédren
Germinalzellen.

Wir wissen nichts sicheres daruber, ob die Mesothelzellen bei der
Bildung der Anlage der indifferenten Gonaden eine Rolle spielen. Viele
Autoren &ulern sich positiv Uber die absolute oder relative Teilnahme des
Mesenchyms bei der Bildung von indifferenten Gonadenanlagen.

Vom 4. Tage an bekommen die Gonadenanlagen eine Kugel, Knospen
oder Hiigel dhnliche Form (Tumulus genitalis s. gonadopoeticus) und im
allgemeinen &ndert sich auch ihre histologische Struktur. Dabei behalten aber
die Zellen des oberflachlichen Mesothels ihre urspriingliche Form.

Im »Parenchym« der Gonadenanlage kénnen von diesem Zeitpunkt an
drei verschiedene Arten von Zellen unterschieden werden (Abb. 6, 7).

W ir mochten von diesen Zellen an erster Stelle die bereits beschriebenen,
dicht nebeneinander liegenden Zellen erwé&hnen, welche wir als primére
Gonadogonien bezeichneten und welche in der Gonadenanlage zwischen dem
2. und 4. Tag als einzige Form beobachtet werden kénnen. Diese Zellen kénnen
auch nach dem 4. Tag uberall im »Parenchym« der Gonaden gefunden werden.
Sie kommen sowohl in der linken, groBeren Anlage vor, welche sich zum
definitiven Ovarium entwickelt, als auch in der rechten Anlage, welche spéter
in ihrer Entwicklung zurickbleibt. Ebenso kénnen sie auch in solchen Anlagen
gefunden werden, welche sich spdter zu Hoden entwickeln.

An zweiter Stelle mdchten wir diebirnen- oder pyramidenférmigen Zellen
erwédhnen, welche direkt unter dem Mesothel angeordnet sind. Diese Zellen
haben einen verh&ltnism&Rig grofBen dichten Protoplasmaleib. Die Zellen
liegen eng nebeneinander so, daR die pyramidenformigen Zellen einen
sozusagen epithelartigen Eindruck erwecken. Wahrscheinlich sind es diese
Zellen, welche von anderen Autoren als germinatives Epithel beschrieben
wurden. Zwischen den Zellen kénnen auch kugelférmige festgestellt werden.
W ir haben trotz ihrer Anordnung nicht geniugenden Grund, sie als ein Epithel
zu bewerten, auch dann nicht, wenn wir annehmen, daB sie sich aus dem Meso-
thel differenzieren. Die Annahme, daR sie von den priméren Gonadogonien ab-
stammen, liegt viel ndher. Auch diese Zellen zeigen die Tendenz, sich gruppen-
weise anzuordnen. Die birnenférmigen Zellen haben einen kugeligen Kern,
dessen Chromatinmaterial um den zentralgelegenen Nukleolus oder unter der
Kernmembran angeordnet ist. Die Kerne der pyramidenférmigen Zellen sind
eher dreieckig, oder langgestreckt ovoid mit einem oder zwei Nukleolen.
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Die dritte Artvon Zellen, die wir als prim&re Spermovoblasten bezeichnen,
sind 25—40 L, oder noch groRer, abgerundet, mit kompaktem Protoplasma
und grofRem, kugeligem Kern, der ein oder zwei Nukleolen besitzt, welche von
Chromatin umgeben werden. Die zentralen Chromatinmassen kdénnen bis zur
Kernmembran reichen. Die Feulgensche Reaktion zeigt, daB die Kerne arm an
DNS sind. Am 4—5. Tag kdnnen in einer Gonadenanlage 15—20 solche
Zellen beobachtet werden, wir selbst fanden sie auch schon am dritten Tag.
In den primdren Spermovoblasten sieht man oft Mitosen. Mit histochemischen
Lipidmethoden kénnen perinuklear einige 2— 3 /z groRe Lipostagene beobachtet
werden. Nach dem 6—8. Tag kann man in den Gonadenanlagen solche Zellen
nicht mehr finden. Wir glauben, dal es sich dabei um eine erste Etappe der
Spermovopoese handelt, d. h. um indifferente gonadopoetische Zellen. Solche
Zellen kénnen auch am Ubergang des Tumulus gegen medial zum Mesenterium
und gegen lateral zur Plica nephritica beobachtet werden (Abb. 3, 4, 5),
besonders am 4. und 5. Tag, wenn die Grenze der Gonadenanlage noch nicht
scharf ist. Wir kénnen an dieser Stelle die Frage nicht diskutieren, ob solche
Zellen auch an anderen Stellen des Mesoblastes des Embryos Vorkommen, und
ob sie in einem genetischen Zusammenhang mit den Gonaden stehen, wie das
von einigen Autoren (Dantschakoff, Swift, u. a.) angenommen wird. Wir
glauben aber, daB diese Zellen auch metamer und im Bereiche der eigentlichen
Gonade erscheinen kdnnten. Die Frage der metameren Entwicklung der
Gonaden bei den Wirbeltieren wurde von den Autoren, die sich mit der Histo-
genese beschaftigen, noch nicht in Betracht gezogen. Auch wir haben kein
einwandfreies Tatsachenmaterial, aber eine solche Hypothese kann nicht
leicht bezweifelt werden. In diesem Sinne kénnen auch Angaben lber verstreut
gelagerte primére Spermovoblasten in einer von der bisherigen abweichenden
Weise interpretiert werden.

Es ist aber notwendig, die Zellen und Gewebe der Gonadenanlagen
zwischen dem 3. und 7. Tag noch eingehender zu untersuchen, um die Ent-
wicklungsformen und Ubergangsstadien der oben erwéhnten drei verschiede-
nen Zellarten finden zu kénnen. Wir glauben an eine solche Mdglichkeit. Sollte
dies gelingen, dann bekommt unsere Annahme von einer frihen Spermovo-
poese einen morphologischen Beweis. Auch die Untersuchungen, die wir im
Institut fur Morphologie der Bulgarischen Akademie gemeinsam mit dem
Institut fur Histologie und Embryologie der Medizinischen Fakultidt in Sofia
Uber das Verhalten der Gonaden in Gewebekulturen (Hadjioloff,Jordanoff,
Anastassova-Kristeva Und Georgieff) durchgefihrt haben, bestdrken uns
in dieser Auffassung. Ausgehend von unserer Hypothese Uber den geweblich-
organoiden Aufbau ist es anzunehmen, daB in diesem Entwicklungsstadium
(3—7. Tag) das indifferente Sexualgewebe der Gonaden noch keine organoid-
bildende Tendenz besitzt, angenommen, daB man die Differenzierung einer
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groBen gonadopoetischen Zelle (Spermovogonium) und ihrer Nachbarzellen
nicht als eine solche organoide Bildung auffaft.

In der Gewebekultur zeigen diese groBen, runden Zellen keine amdboide
Bewegung, sie strecken aber lange, strahlenartige Fortsdtze aus und weisen
Zeichen einer Klasmatose auf. (Bei anderen Zellarten von I. Tors beschrieben.)
Héaufig entstehen hyaloplasmatische, kugelige Knospen, die von der Zelle
abgeschnirt werden.

Vorn 7. Tag der Entwicklung an kann man im Parenchym der Gonadenan-
lagen, die zu Eierstdcken werden, den ProzelR der Kortikalisation und Medullari-
sation beobachten, wobei ein heller Streifen von Bindegewebeelementen an der
Peripherie der Gonaden erscheint. Ein solcher Streifen kann aber in der Anlage
des rechten Ovariums, das in der Entwicklung immer zurlickbleibt, und in den
Hodenanlagen nicht beobachtet werden. Die Kortikalisation schreitet vom
9—12. Tag schnell vorwérts und ist am 14— 15. Tag scharf ausgeprédgt (Abb.
12, 13).

Die Bildung von Zellgruppen in der kortikalen Schicht, die schon erwdhnt
wurde und vom 10. Tag der Entwicklung erkennbar ist, kann als eine primére
Organoidbildung des Sexualgewebes aufgefalt werden. Jetzt sind Zellgruppen
mit dichtgedrdngt stehenden Kernen klar zu erkennen und dazwischen andere
Zellen mit groReren Kernen, die wahrscheinlich aus den ersteren entstanden
sind. Diese Zellen haben anfédnglich nur eine dinne Protoplasmaschicht, die
spdter grofRer wird. Das Kernchromatin zeigt die bekannte Bukett-Form. Die
beobachteten Zellenanh&ufungen entsprechen den »Strdngen« anderer Autoren.
Wir wirden es als richtiger finden, von Nestern oder Assoziationen der
Sexualgewebezellen zu sprechen (Abb. 12). Diese Nester sind kugelférmig.
Innerhalb dieser Kugel sind kleinere, dicht nebeneinander liegende Kerne ohne
deutlich abgrenzbares Protoplasma zu sehen, und daneben gréBere Zellkerne
(12— 12//) in einem Kkleineren oder gréfReren und dichteren basophilen Proto-
plasma. Diese Bildungen fassen wir nicht als Strdnge, sondern als organoide,
morphophysiologische Strukturen des Sexualgewebes auf, in denen man die
primdren Ovogonien der zweiten Etappe der Gonadopoese feststellen kann.
Die groReren Zellen betrachten wir als ovopoetische Zellen oder als primére
Ovogonien. Solche Zellen bilden sich sicherlich bis zum Schlipfen, aber viel-
leicht auch noch l&nger. Es ist mdglich, dall sich solche Zellen in der Medulla
des Ovariums zu interstitiellen Zellen umwandeln kénnen. Gegen das Ende der
Embryonalentwicklung werden im Bindegewebe des kortikalen Teues immer
mehr Nester oder primitive ovopoetische Sexualgewebe-Organoide gebildet.
Am 17. Tag der Entwicklung macht der Kortex ein Drittel des gesamten
Eierstockes aus (Abb. 13, 14, 15, 16).

Im medulldren Teil spielen sich auch Differenzierungsprozesse ab, und
es entstehen Gruppen aus kleineren, helleren Zellen, die als interstitielle
Eierstockdriise bekannt sind. Diese Prozesse, als auch die Differenzierungen
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des Bindegewebes und der GefdBe, und auch die Entwicklung der Nervenele-
mente sollen in einer anderen Arbeit behandelt werden.

Der rechte Eierstock bleibt in der Entwicklung immer mehr zurick, und
es werden in ihm keine ovopoetischen Organoide gebildet. Es ist bekannt, daR
sich nach Exstirpation des linken Eierstockes im Rechten spermatopoetische
Elemente entwickeln kdénnen.

Aus den Nestern des Sexualgewebes werden die definitiven Ovogonien
gebildet. Von diesem Zeitpunkt an kann man von wirklichen morphophysiolo-
gischen, weiblichen Sexualgewebeorganoiden oder Priméarfollikeln sprechen
(Abb. 7, 8). Die Entwicklung dieser Follikel, die Differenzierung der Ovogonien
und Ovozyten zu Eiern, die Differenzierung der Follikelzellen und die Wechsel-
beziehungen zwischen den sekunddren Zellenelementen des Sexualgewebes und
der Vitellogcncse sollen in einem anderen Zusammenhang besprochen werden.

W ir glauben, dall viele Fragen der Flistogenese der Ovarien und der
Hoden, die auf Grund der Zelltheorie nicht erklarbar sind, durch unsere
Auffassung tUber das Sexualgewebe und den allgemeinen gewebeorganoiden
Aufbau der Organe erkl&rt werden kénnen. Eierstock und Hoden bilden in
histogenetischer Beziehung und den gewebeorganoiden Aufbau betreffend auch
keine Atisnahme. Es besteht kein Zweifel, dal die sogenannten Geschlechts-
zellen, die Eier und Spermien, als Differenzierungen des maénnlichen und
weiblichen Sexualgewebes betrachtet werden mussen. Sie kdnnen nicht als eine
kontinuierliche Filiation der primédren Ovogonien und noch weniger der
primédren Gonadogonien oder der sogenannten Germinalzellen oder aber als
Filiation jener Zellen, die von dem sich teilenden Spermovium abstammend
unverdndert bleiben und auf die Gonaden verteilt wiirden, aufgefalt werden.

Von unserer Auffassung ausgehend kdnnen wir das Sexualgewebe den
anderen funf Geweben nicht gegenuberstellcn, wie das Dantschakoff und
andere Forscher taten. Die Auffassung Uber die Migration der Keimzellen auf
dem Blutwege wird nicht allgemein anerkannt, wie auch jene Auffassung, dal
die Germinalzellen besondere Zellen waren, die nur wie Gaste in fremden
Gebilden — in der Gonadenanlage Vorkommen. Eine kritische Ubersicht der
Auffassungen miiRte aber sowohl Wirbel- als auch wirbellose Tiere beruck-
sichtigen und eine Reihe von theoretischen Problemen der allgemeinen Biologie,
Histologie, Embryologie und Genetik berihren. Deshalb soll dies in einer fol-
genden Arbeit versucht werden.
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Abb. 1. Hihnerernbryo am 3. Bebritungstage, a — Aorta abdominalis; m — Mesenterium
dorsale; ¢ — Anlage der Gonaden; p — Pronephros; b — oberflachlich gelagerte Mesothelzellen

Abb. 2. Die Anlage der Gonade von Abb. 1 bei starkerer VergroRerung nach Feulgen gefarbt;
¢ — primdre gonadopoetische Zellen
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Abb. 3. 5tagiger Huhnerembryo; g — Gonaden

4. Dasselbe bei starkerer VergroRerung; b Mesothelzellen an der Oberflache der
Gonade und Plica genitalis
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Abb. 5. Die Gonaden am 6. Bebritungstage; die rechte bleibt zurtck

Abb. 6. Die linke Gonade von Abb. 5; a — gonadopoetische Zellen; b— weiter differenzierte
gonadopoetische Zellen; ¢ — Spermovoblasten
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Abb. 7. u.

8.

Eierstock am 10. Bebritungstage
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Abb. 9. u. 10. Eierstock am 14. Bebritungstage. Zellnester mit primdren Ovogonien



ZUR BIOLOGIE DES SEXUALGEWEBES 305

Abb. 11. u. 12. Eierstock am 17. Bebrutungstage. Der kortikale Teil macht */3der Ovariums-
dicke aus

2 Acta Morphologica XI/3.
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Abb. 13. u. 14. Eierstock am 21. Bebritungstage
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Abb. 15. Eierstock 3 Tage nach dem Ausschlupfen
Abb. 16. Eierstock 10 Tage nach dein Ausschlupfen. Eifollikel mit Satellitzellen
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Zusammenfassung

Es wird eine kritische Ubersicht der Literatur Gber die Entstehung der indifferenten
Gonaden und ihre Entwicklung zu Ovarien bei Hiuhnern gegeben. Es wurden die Gonaden-
anlagen von Hihnerembryonen vom ersten Tag der embryonalen Entwicklung bis zum Schlup-
fen, und die Ovarien von Kicken bis zu einem Jahr nach dem Schlipfen histologisch und
histochemisch untersucht. In der jungsten, 72 Stunden alten Gonadenanlage konnten drei
verschiedene Arten von Zellen festgestellt werden. Vom 4. bis 6. Tag an konnten Spermovo-
gonien beobachtet werden, die als Zeichen einer primaren Gonadopoese im Embryo aufgefalt
werden. Vom 7. Tag an kdnnen solche Zellen nicht mehr festgestellt werden. Dagegen wurden
Gruppen von Zellen gefunden, die sich spater zu Ei- und Satellitenzellen differenzieren. Diese
Gruppen und auch ihre Vorlaufer im kortikalen Teil des Eierstockes sind morphophysiologi-
sche Strukturen des weiblichen Sexualgewebes, d. h. weibliche Sexualgewebeorganoide oder
ovopoetische Organoide. Die Auffassung Uber zwei Entwicklungsstufen der Gonadopoese des
Geschlechtsgewebes wird erlautert ohne die Keimbahntheorie und die Hypothese der Migra-
tion der indifferenten Germinalzellen in die Gonadenanlage, und die Gegenuberstellung der
Germinalzellen und der somatischen Zellen zu bericksichtigen. Es durfte angenommen werden,
daR eine vollstaindige Analogie und Aquivalenz der Differenzierungsprozesse besteht, die
einerseits im Sexualgewebe erfolgen und zur Bildung von ovopoetischen und spermatopoeti-
schen Gewebeorganoiden fihren und andererseits in allen anderen Systemen des Organismus
zu den Organen fihren.
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K BMOMOrnN MONOBOM TKAHW. 1
FMCTOMEHE3 MOJIOBbIX YXXEME3 U ANYHUKOB Y 3APOALILWEN UbINAAT

A N. XALKNONO®D n M. AHACTACCOBA-KPUCTEBA

[acTcsi KpUTUUECKMiA 0630p NuUTepaTypbl 0 BOSHUKHOBEHUM WHANGD(EPEHTHBIX MOOBbLIX
enes U Ux npeobpasoBaHMM B SUYHUKM Y LbINAAT. MPoBoAMIOCL TUCTOXMMUUECKOE U TUCTO-
NIOrMYecKoe WCCefioBaHMe 3a4aTKOB MOJOBbLIX >Kefie3 3apOofbllleil UbINAAT OT MepBoro AHs
3MGPMOHANIBHOTO PasBUTUA [0 BbIIYNIEHUS U3 AlLa, U SUYHWUKOB UbINAAT [0 OAHOrO roja
nocne BbUIyNeHNs. B caMbIX MOMOALIX 72 4acoBbIX 3auaTKax MOMOBbIX Xefe3 Gbiin onpeje-
NeHbl TPY PasiMuHbIX TUNA KAeTokK. OT 4. 0 6. AHSA Ha6N0AANMUCL CEPMOBOrOHMK, paccMaTpu-
BaeMble Kak MpU3HaKy MepBrYHONO roHaomnossa y 3apoabiila. HaumHas ¢ 7. fHS Takue KIeTKu
He onpeaens/icb. 3aTo OGHAPYXMBAUCL FPYMMbl K/IETOK, AU((EPEHLMPOBABLLUMXCS MO3XKe
B AL W caTeNIUTHbIE KNETKU. ITU rPynmbl, TakK e Kak U UX NpewecTBEHHUKU B KOPKOBO
YacTu SMYHMKA SBMSKOTCA MOP(OPU3NONOTUUECKUMM CTPYKTYPAMM YKEHCKOW MOM0BOM TKaHW,
TO eCTb OpraHoOMJaMu >XeHCKOI MOMOBOM TKaHW WAKM opraHoujamMu oBonossa. B3rnsg Ha ase
CTaaMK pPasBMTMS TOHAAOMO033a MOJIOBOM TKaHW TONKYeTcA 6Ge3 yueTa Teopuu 3apofbllLieBbiX
nyTei 1 rUnoTesbl 0 MUTPALMKU UHAMDHPEPEHTHBIX 3aPO0AbILLEBbLIX KMETOK U COMATUYECKUX Kle-
TOK. MOXHO npeanonaraTb, YTO CYLIECTBYET TMO/HAA aHaNOrMYHOCTb U 3KBUBANEHTHOCTb
NPOoLLECCOB AnddepeHLMaLmm, NPOUCXOASLLMX C OHON CTOPOHbI B MOJIOBOM TKaHW W NPUBOAS-
WyX K 06pasoBaHMI0 OBOMO3TWMBECKMX W CMEPMAaTOMNO3TUUECKMX TKAHEBbIX OPraHoMzoB, a ¢
APYroii, CTOPOHbI BO BCEX OCTasIbHbIX CUCTEMAax OpraHuM3Ma BefyT K PasBUTUIO OpPraHoB.

ON THE BIOLOGY OF SEXUAL TISSUE. I
HISTOGENESIS OF THE GONADS AND THE OVARY IN CHICK EMBRYOS

A 1. HADJIOLOFF and M ANASTASSOVA-KRISTEVA

A critical survey of the literature concerning the genesis of the undifferentiated gonads
in the hen and theirdevelopment into ovaries is presented. The gonadal primordium of chickens
has been studied histologically and histochemically from the first day of embryonic existence
to the time of hatching, and the ovary of chickens during a year after hatching. Three different
types were observed in the youngest — 72-hour-old gonadal rudiments. Spermovogonia, signs
of a primary embryonic gonadopoiesis, were seen between the 4th and 6th, and were no longer
observed after the 7th day. Instead, clusters of cells were found which differentiated sub-
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sequently into egg and satellite cells. These clusters, as also their precursors in the cortical
portion of the ovary, represent morpho-physiological structures, i. e. organoids of female sex-
tissue or those of ovopoiesis.

The concept regarding two steps in the gonadopoiesis is discussed without expatiating
upon the theory of the germ-path and the hypothesis concerning the migration of indifferent
germ cells to the gonadal primordium or upon the contrast between germ cells and somatic
cells. There presumably exists a complete analogy between, and equivalence of, the processes
of differentiation which, if occurring in the sex tissues, lead to ovopoietic and spermatopoietic
tissue organoids, while — if occurring elsewhere in the organism — then lead to the formation
of organs.

Prof. A.Il. HadJIOLOFF: Bulgarische Akademie der Wissenschaften, Institut
fir Morphologie, Sofia. Bulgarien
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