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Entwicklung und Funktion endokriner Zellen
im embryonalen Proventriculus des Huhnes
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Development and Function of Endocrine Cells in the Proventriculus of the
Chicken

Summary. An argyrophil endocrine cell type with typical intraepithelial devel-
opment is seen initially on the 8th day of incubation in the epithelium

. of the main lumen of the chicken-proventriculus. During the embryonic period,
rapid development of these cells can be observed with a quantitative maxi-
mum on the 13th day of incubation. At this time increased digestive efficiency
is necessary for the chicken embryo with the start of gastric secretion com-
bined with the first swallowing of albumen. There is a subsequent decrease
in the number of endocrine cells in the main lumen epithelium, their function
in hatched or adult specimens is largely taken over by cells which appear
in the epithelium of the glands of the proventriculus on the 16th and later
days of incubation. On the 2nd day after hatching the adult distribution
pattern of endocrine cells in the proventriculus is attained.

Key words: Endocrine cells — Chicken proventriculus — Embryonic develop-
ment — Digestive regulation.

Zusammenfassung. Eine argyrophile endokrine Zellsorte mit typischer Ent-
wicklung innerhalb des Epithels tritt erstmals am 8. Inkubationstag im
Hauptlumenepithel des Proventriculus des Hilhnchens auf. Wihrend der
Embryonalzeit kommt es zu einer raschen Entwicklung dieser Zellen, die
in einem quantitativen Maximum am 13. Inkubationstag gipfelt. Dieser Tag
bringt mit dem Einsetzen der Magensaftsekretion und dem Beginn des Ei-
weiBschluckens eine auBerordentliche Anforderung an die Verdauungslei-
stung des Hithnerembryos. Im Hauptlumenepithel nimmt die Zahl der endo-
krinen Zellen wieder ab und ihre Funktion wird bei geschliipften und adulten
Tieren weitgehend von den sich ab dem 16. Inkubationstag im Epithel der
Drusen entwickelnden Zellen tibernommen. Am 2. Lebenstag ist das adulte
Verteilungsmuster der endokrinen Zellen im Proventriculus erreicht.
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Einleitung

Zum Unterschied vom menschlichen Magen ist der Proventriculus des Huhnes
ein Organ mit einer morphologisch klar {iberwiegenden endokrinen Zellsorte.
Das erleichtert das experimentell biologische Studium gerade dieses Zelltyps,
dessen Entwicklung innerhalb des Epithels leicht zu verfolgen ist. Die Kenntnis
des Schicksals endokriner Zellen — ihre Mauserung — erdffnet neue Aspekte
zur formalen Entwicklung der von ihnen ausgehenden Karzinoide. Dariiber
hinaus stehen endokrine Zellen wie, um nur ein Beispiel herauszugreifen, die
Gastrin-Zelle beziiglich der Genese des Ulcusleidens im Vordergrund des kli-
nisch-pathologischen Interesses.

Der Magen des Huhnes ist in einen oral liegenden, sezernierenden Driisen-
oder Vormagen (Proventriculus) und einen aboral liegenden Muskelmagen mit
hauptsichlich mechanischer Verdauungsfunktion geteilt. Versilberbare endo-
krine Zellen im Proventriculus des Huhnes sind ausschlieBlich argyrophil, ihr
hormonelles Produkt speichert zwar Silbersalze, reduziert sie aber erst nach
Zugabe eines Reduktionsmittels (Dawson u. Moyer, 1948). Im Darm des Huh-
nes, auf den in der vorliegenden Arbeit nicht ndher eingegangen werden soll,
kommen neben argyrophilen auch argentaffine endokrine Zellen vor, deren hor-
monelles Produkt Silbersalze direkt reduziert (Monesi, 1960). Eine tiberblicksmé-
Bige Beschreibung der Ultrastruktur dieser Zellen liegt vor (Toner, 1964).

Material und Methode

Hihnerembryonen der Rasse ,,Goldamerikaner wurden bei 37,8° C mit einer Abweichung von
plus/minus 0,1 Grad und bei 55—60% relativer Luftfeuchtigkeit ausgebriitet. Je 8 Tiere wurden
in 24 h-Intervallen beginnend vom 6. Inkubationstag bis zum Schiiipfen am 21. Tag entnommen.
Weiters wurden je 8 Kiiken in den ersten 5 Lebenstagen nach dem Schliipfen und zum Vergleich
zwei adulte Tiere (150 und 300 Tage alt) untersucht. Dabei wurden sowohl minnliche als auch
weibliche Tiere beriicksichtigt. Den Tieren wurde unmittelbar nach der Dekapitation der Proventricu-
lus entnommen und sofort in die jeweilige Fixierungsfliissigkeit eingebracht.

Fiir lichtmikroskopische Studien wurden die Proventriculi 24 h in neutralem Formol oder
in 3% Glutaraldehyd beziehungsweise 4 h in Helly’s Fliissigkeit fixiert. Flir immunhistochemische
Untersuchungen wurden die Proventriculi 1 h in Bouin’s Flissigkeit ohne Essigsidure fixiert.

Folgende Versilberungsmethoden wurden bei 5 um dicken Paraffinschnitten angewandt: Mas-
son-Hamperl’s ammoniakalische Silbermethode in der Modifikation nach Singh (1964) fiir argentaf-
fine Zellen, sowie die Argyrophilie-Methoden nach Bodian in der Modifikation nach Dawson und
Barnett (1944), Davenport in der Modifikation nach Hellerstrdm und Hellman (1960), Sevier und
Munger (1965) und Grimelius (1968). Neben den Versilberungen wurden Farbungen mit Himalaun-
Eosin, in denen die endokrinen Zellen hell erscheinen, und Farbungen mit basischen Farbstoffen
(Toluidinblau) nach vorangegangener Hydrolyse mit mineralischen Sauren zur Aufdeckung der
maskierten Metachromasie (Solcia et al., 1968) durchgefiihrt. Die Peptidhormone Gastrin, Gluka-
gon, Somatostatin, Insulin, Cholezystokinin, Sekretin, Motilin und Pancreatic Polypeptide wurden
immunhistochemich mittels der indirekten Methode mit FITC-konjugiertem beziehungsweise Peroxi-
dase-konjugiertem IgG untersucht (McGuigan, 1968). Fiir die Immun-Untersuchungen und die
zur Verfiigung gestellten Antiseren sei an dieser Stelle Herrn Dr. V. Helmstaedter und Herrn
Prof. Dr. G.E. Feurle, beide Heidelberg, herzlich gedankt.

Fiir elektronenmikroskopische Studien wurden die Proventriculi 4 h in 3% Cacodylat-gepuffer-
tem Glutaraldehyd fixiert und mit auf pH 7,4 Cacodylat-gepuffertem 1% Osmiumtetroxid kontra-
stiert und nachfixiert. Nach der Dehydrierung in Aethanol wurden die Priparate in Epon 812
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eingebettet. 20 —40 nm dicke Diinnschnitte wurden mit dem Reichertschen Ultramikrotom OmU,
angefertigt und im Elektronenmikroskop ZEISS EM 9-S untersucht. Auflerdem wurden 0,5— 1 pm
dicke Semid{innschnitte von Epon-eingebettetem Material angefertigt und mit Toluidinblau gefarbt.
Die lichtmikroskopischen Ergebnisse der Semidiinnschnitte wurden mit den elektronenmikroskopi-
schen Ergebnissen der konsekutiven Diinnschnitte vom gleichen Block verglichen.

Ergebnisse

Dem Vogelmagen fehlt ein Aquivalent zum Antrumbereich des Sdugetiermagens.
Der Magensaft wird in einem eigenen Abschnitt, dem Driisen- oder Vormagen
(Proventriculus), von den sogenannten oxynticopeptischen Zellen (Marshall,
1960) gebildet, die in tubuldren, aus mehreren Schliuchen zusammengesetzten
Driisen angeordnet sind. Diese Driisen miinden mit zahlreichen, beim adulten
Huhn hirsekorngroBen Papillen in das Proventriculuslumen (Abb. 1a).

Im Epithel des Proventriculus findet man zwischen den oxynticopeptischen
Zellen viele argyrophile, nie aber argentaffine Zellen. Die Hormongranula der
argyrophilen Zellen lassen sich mit den Methoden nach Bodian und nach Grime-
lius versilbern, keine Versilberung ist mit den Methoden nach Masson-Hamperl,
nach Davenport und nach Sevier-Munger zu erzielen. Bei der Anwendung der
Methode zur Aufdeckung der ,,maskierten Metachromasie* (Solcia et al., 1968)
zeigt sich eine rote Metachromasie von vorwiegend spindeligen Zellen, die in
ihrer Lokalisation mit den Ergebnissen der Versilberungen ibereinstimmen. Die
Zahl der metachromatisch angefirbten Zellen liegt allerdings im Vergleich zu
den Versilberungen um ungefdhr 10% hdoher.

Die Immunofluoreszenz- und die Immunoperoxidase-Reaktion zeigen, daB
im Hauptlumenepithel des Proventriculus vereinzelte basal liegende Glukagon-
Zellen, die bei geschliipften Tieren auch im Driisenepithel zu sehen sind, vorkom-
men (Abb. 1b). In gleicher Lokalisation findet man Somatostatin-Zellen, sie
sind aber im Vergleich zu den Glukagon-Zellen noch seltener. Insulin-, Cholezy-
stokinin-, Sekretin-, Motilin- und Pancreatic Polypeptide-Zellen konnten nicht
nachgewiesen werden. In einer ersten Untersuchungsreihe ergaben die immunbhi-
stochemischen Gastrin-Untersuchungen ein positives Ergebnis, das aber in weite-
ren K ontrolluntersuchungen nicht wiederholbar war. Ein immunologisches Kor-
relat fir die zahlreichen argyrophilen endokrinen Zellen konnte nicht gefunden
werden.

Cytogenese der endokrinen Zellen des Proventriculus

Argyrophile Zellen treten erstmals am 8. Inkubationstag im Hauptlumenepithel
des Proventriculus auf, wo ihre Entwicklung auBerordentlich schnell vor sich
geht und am 13. Inkubationstag ein quantitatives Maximum erreicht. Findet
man bei einer Schnittdicke von 5 um im gréBten Querschnitt des Proventriculus
(horizontaler Schnitt in der Ebene des ldngsten Umfanges) am 9. Inkubationstag
erst 25 bis 43, so z&hlt man am 13. Inkubationstag schon 117 bis 162 versilberbare
Zellen. Von den priméren Epithelinvaginationen, die ab dem 7. und 8. Inkuba-
tionstag zu beobachten sind, beginnen am 10. Inkubationstag sekundédre Ein-
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Abb. 1. a GroBter Querschnitt eines adulten Hithnervormagens, H Hauptlumenepithel, D Driisen,
M Muskelschicht, dariiber subserdses Fett. b Vereinzelt auftretende Glukagon-Zellen am 2. Lebens-
tag (Immunofluoreszenz), x 900. ¢ Zahlreiche argyrophile Zellen im Epithel der Driisen am 2. Le-
benstag (Bodian-Férbung), x2200. d Einzelne argyrophile Zelle im Hauptlumenepithel am 2. Le-
benstag (Glutaraldehyd-Bodian-Farbung), x 900
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Abb. 2. a Verschiedene Formen der argyrophilen Zellen im Hauptlumenepithel des 13. Inkubationsta-
ges (Grimelius-Firbung), x2200. b Zwei typische spindelige argyrophile Zellen im Hauptlumenepi-
thel des 16. Inkubationstages, eine vakuolenhaltige argyrophile Zelle (Pfeil) ist hochgeriickt (Grime-
lins-Farbung), x 2200. ¢ Ubersicht iiber die Formvielfalt der argyrophilen Zellen im Hauptlumenepi-
thel des Proventriculus in situ und im Detail naturgetreu zusammengestellt. Fiir die Uberlassung
dieser Zeichnung danke ich Herrn Prof. Dr. M. Ratzenhofer herzlich
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Abb. 3. a Endokrine Zelle im Hauptlumenepithel des 15. Inkubationstages mit hauptsdchlich basaler
Granulierung, x 7800. b Verschiedene Granulastadien in einer endokrinen Zelle im Hauptlumenepi-
thel des 15. Inkubationstages, Ausschnitt aus Abb. 3a, x20300
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senkungen, die Vorldufer der spiteren Driisen, auszuwachsen. Am 11. Inkuba-
tionstag 6ffnet sich der Oesophagus, der bis dahin einen soliden Strang bildete,
und eine direkte Verbindung des Proventriculus zur Amnionhéhle ist hergestelit.

Aus mehreren Griinden bedeutsam ist der 13. Inkubationstag. Das Hauptlu-
menepithel faltet sich stirker, die Driisen sind weit und die sekretorische Titig-
keit setzt gleichzeitig mit dem Beginn des aktiven EiweiBschluckens ein (Luppa,
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1959). Das Hauptlumen, das bis zu diesem Zeitpunkt von einer Schleimschicht
abgesehen leer war, fiillt sich nun mit makroskopisch weiBlichen, kérnigen
Proteinsubstanzen, die mikroskopisch homogen ausschen. Die endokrinen Zellen
treten nun maximal im Hauptlumenepithel auf, an den folgenden Inkubationsta-
gen nimmt ihre Zahl wieder ab. In den Driisen findet man immer noch keine
endokrinen Zellen.

Die argyrophilen Zellen sind vorherrschend spindelig, die Zelle reicht mit
einem ,,Stiel* bis zur Basalmembran, der Zellkern liegt in der Epithelmitte
und bildet den ,,Bauch* der Spindel. Oft erreichen die Zellen mit einem schmalen
Fortsatz das Hauptlumen. Daneben sieht man flache und dreieckige oder rdum-
lich betrachtet pyramidenférmige Zellen mit breiter Basis, die innerhalb des
Epithels basal liegen. Es stehen Zellen, die mit argyrophilen Granula vollgestopft
erscheinen, neben solchen mit nur wenig versilberten Granula, die oft durch
zentrale Vakuolen verdridngt sind. Die Lage der Zellkerne kann man besonders
gut in granulareichen Zellen an den granulafreien Aussparungen erkennen
(Abb. 2a—c).

Abdem 14. Inkubationstag nimmt die Zahl der argyrophilen Zellen im Haupt-
lumenepithel wieder ab, man sicht auch einzelne Zellen, die die Verbindung zur
Basalmembran verloren haben, im Epithel hoherriicken und eine eigentiimliche
abgerundete Gestalt annehmen oder noch Fortsdtze entsprechend den oben
beschriebenen ,,Stielen* zeigen, die aber offenbar die Basalmembran nicht mehr
erreichen. Am 16. Inkubationstag treten erstmals flache argyrophile Zellen in
den Driisen auf, die in den folgenden Tagen eine stiirmische quantitative Ent-
wicklung zeigen, wihrend die argyrophilen Zellen im Hauptlumenepithel in
ihrer Menge zuriickgehen. Da die Verdauung der verschluckten EiweiBmassen
einsetzte, leert sich das Lumen des Proventriculus langsam wieder. Im Hauptlu-
menepithel sieht man wihrend der folgenden Inkubationstage neben den bereits
bekannten Formen zahlreiche, bis zur Epitheloberfliche hochgeriickte argyro-
phile Zellen mit deutlichen Vakuolen (Abb. 2b). Die Zahl der argyrophilen
Zellen im groBten Querschnitt des Hauptlumenepithels betrigt am 20. Inkuba-
tionstag, also am letzten Tag vor dem Schliipfen, nur mehr 40 bis 43. IThre
Zabl hat sich nicht nur abselut vermindert, sondern sie sind auch durch das
enorme Wachstum des umgebenden Gewebes relativ seltener zu sehen.

Am 21. Inkubationstag sind alle untersuchten Kiiken geschliipft. Das Haupt-
lumenepithel zeigt tiefe, kryptenartige Einsenkungen, wobei die endokrinen Zel-
len in der Tiefe der Krypten zu finden sind. Thre Zahl im Hauptlumenepithel
nimmt in den folgenden Tagen absolut wieder langsam zu, relativ zum iibrigen
Gewebe scheinen sie aber weniger zu werden. In den Driisen entwickeln sich
zahlreiche, in der Mehrzahl polygonale argyrophile Zellen. Man findet sie zu-
meist in der Tiefe der Driisenschliuche, wo sie einzeln oder in kleinen Zellhaufen
zu zwei bis drei Zellen vorkommen (Abb. 1¢). In den zottenartigen Fortsitzen
findet man argyrophile Zellen sehr selten und dann immer einzeln stehend
(Abb. 1d). Das Hauptlumenepithel zeigt mit Zotten und Krypten eine darmar-
tige Gliederung. Im Driisenepithel findet man eine Schichtung in lumenwérts
hochprismatische Zellen und gegen das Stroma zu kleine, isoprismatische, gefie-
dert erscheinende Zellen. Das endgiiltige Bild und Verteilungsmuster der argyro-
philen Zellen ist am 2. Lebenstag bereits weitgehend erreicht. Diese Verhiltnisse



Entwicklung und Funktion endokriner Zellen 351

andern sich in der folgenden Wachstumszeit bis zum adulten Huhn nur mehr
quantitativ und nicht qualitativ.

Ultrastruktur der endokrinen Zellen des Proventriculus

Im Elektronenmikroskop findet man als Aquivalent zu den zahlreichen argyro-
philen Zellen viclgestaltige, an ihren charakteristischen Hormongranula erkenn-
bare Zellen. Die freie Basis wird gegen das Stroma unmittelbar von einer zarten
Basalmembran begrenzt. An den schmalen Zellfortsatzen, die die Lichtung errei-
chen, findet man Mikrovilli. Das Grundplasma ist zumeist hell und durch Orga-
nellen, Hormongranula und paraplastische Einschliisse wechselnd dicht struktu-
riert. Freie Ribosomen sind zahlreich vorhanden. Man findet immer nur einen
grofen, runden und blassen Kern je Zelle. Kernnah befindet sich ein gut
ausgebildeter Golgi-Apparat. Die Mitochondrien vom Crista-Typ mit quer bis
schrig verlaufenden Cristae sind rund bis linglich, nie aber so langgestreckt
und schlank wie in den iibrigen Epithelzellen. Das endoplasmatische Reticulum
ist diffus und spirlich (Abb. 3a).

Die Form der Hormongranula ist fast ausschlieBlich rund. Vereinzelt sieht
man aber auch langliche, zum Teil leicht gebogene oder hantelférmige Granula.
Der Durchmesser der runden Granula betrigt bis zu 350 nm. In GréBenordnung
und Aussehen der Granula finden sich keine Unterschiede zwischen Embryo-
nalstadien und bereits geschliipften Kiiken. Die Granula sind osmiophil bis osmio-
phob und besitzen eine deutliche Hiillmembran oder ,.enveloping membrane™
(Helander, 1962). Innerhalb der runden Vesikel ist ein zentrales Grundgertst
(,,core*‘) zu schen, das gegen die Hiillmembran von einem Hof (,,halo*) umgeben
ist. Das Grundgeriist kann gleichméBig osmiophil, also schwarz, erscheinen,
man findet aber oft auch innerhalb einer einzigen Zelle alle Uberginge von
grauem zu fein granuldrem oder relativ dichtem, unregelméBigem Material.
Daneben gibt es ,,leere’* Granula, in denen iiberhaupt kein osmiumreaktiver
Inhalt zu schen ist (Abb. 3b). Die Lage der Granula innerhalb der Zellen ist
nicht konstant, teils sind sie basal konzentriert, teils findet man sie gleichmiBig
in der ganzen Zelle verteilt. In der Néhe des Golgi-Apparates findet man in
auffilliger Weise einférmig blafle Granula.

Diskussion

Das Versilberungsmuster des gefundenen, stark vorherrschenden argyrophilen
Zelltyps entspricht Gastrin-produzierenden G-Zellen (Solcia et al., 1969 ; Solcia,
1972; Solcia et al., 1973; Vassallo et al., 1971; Hakanson et al., 1974), ebenso
die rote Metachromasie bei Farbung mit basischen Farbstoffen nach vorange-
gangener Hydrolyse mit mineralischen Siuren (Solcia et al., 1968). Eine Klassifi-
zierung dieser Zellen als Gastrin-Zellen, wie es wohl auf Grund des Versilbe-
rungsmusters mit verschiedenen Methoden angenommen werden kann (Walter,
1976), kann immunhistochemisch mit dem zur Verfiigung stehenden Antihuman-
gastrin 17 nicht eindeutig nachgewiesen werden, die nachgewiesenen Glukagon-
und Somatostatin-Zellen sind aber als Korrelat fiir die zahlreichen argyrophilen
Zellen viel zu selten.
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Wenig helfen zur Aufkliarung der Frage, ob es sich bei den beobachteten
Zellen um Gastrin-Zellen handelt, bisher vorliegende biochemische und pharma-
kologische Untersuchungen. Von einigen Autoren wurde im gesamten Gastroin-
testinaltrakt des Huhnes iiberhaupt kein Gastrin gefunden (Ruoff und Sewing,
1970) oder nicht ganz sicheres Vorkommen von Gastrin im Duodenum beschrie-
ben (Ketterer et al., 1973), andere Untersuchungen ergaben das Vorkommen
von Gastrin im Darm des Huhnes, nicht aber im Proventriculus (Polak et al.,
1974, Hakanson et al., 1974). Eine genauere Aufschliisselung iiber die ,,subcellu-
lare Verteilung der Gastrinaktivitdt im Diinndarm des Huhnes liegt von Blair
et al. (1967) vor. SchlieBlich fanden Olowo-Okorun und Amure (1973) eine
starke Gastrinaktivitdt im Proventriculus des Huhnes. Sie bezeichneten den
Proventriculus als Quelle des bei Vdgeln auftretenden Gastrins.

Nicht nur die Morphologie, sondern auch die Analogic der von endokrinen
Magenzellen zu erbringenden Leistungen, ndmlich in erster Linie die Steuerung
der Sekretion, spricht bei in der Phylogenese so nahen Verwandten wie Sdugetie-
ren und Vogeln flir Gastrin produzierende Zellen. Ob allerdings Sdugetier- mit
Vogel-Gastrin in Bezug auf seine biologische Wertigkeit tiberhaupt verglichen
werden kann und ob es in seinem immunhistochemischen Verhalten eine Grup-
pen- oder Artspezifitit zeigt, bedarf exakter Abklarung. Auch unter Beriicksich-
tigung der sich zum Teil widersprechenden Ergebnisse in verschiedenen Verof-
fentlichungen muBl angenommen werden, daf} es sich bei der vorherrschenden
endokrinen Zellsorte im Proventriculus des Huhnes um Gastrin-Zellen handelt.

Die Ultrastruktur von Gastrin-Zellen wurde bisher genauer nur beim Men-

“schen und bei einigen anderen SAugetieren beschrieben (Capella et al., 1969;
Capella und Solcia, 1972; Solcia et al., 1969, Solcia, 1972, Vassallo et al., 1969;
Vassallo et al., 1971). Die gefundenen Zellen im Proventriculus des Huhnes
stimmen hinsichtlich ihrer GroBe und weitgehend auch hinsichtlich ihrer Form
mit den bei Sdugetieren beschricbenen Gastrin-Zellen iiberein, allerdings sind
die Gastrin-Zellen auch innerhalb der Sdugetiere nicht ganz einheitlich geformt.

Das Verhalten der endokrinen Zellen wihrend der Embryonalzeit mit dem
quantitativen Maximum am 13. Inkubationstag wirft die Frage auf, welche Ver-
dauungsleistungen Hithnerembryonen zu erbringen haben. In den ersten 12 Ta-
gen seiner Embryonalentwicklung néhrt sich das Hithnchen von den organischen
und mineralischen Substanzen, die ihm der Dotter und die wasserldslichen Be-
standteile der EiweiBhiille bieten. Am 13. Inkubationstag vollzieht sich eine
wesentliche Anderung der Erndhrungsweise, da der Hithnerembryo durch den
ab dem 11. Inkubationstag offenen Oesophagus nun neben den Nahrungsstoften
aus dem Dottersack auch Proteinsubstanzen der EiweiBhiille des Eies durch
aktives Schlucken aufnimmt. Ebenfalls am 13. Inkubationstag beginnt die sekre-
torische Tétigkeit der Proventriculusdriisen (Luppa, 1959). Das maximale Auf-
treten von endokrinen Zellen im Hauptlumenepithel ist also mit dem Beginn
der Sekretion und dem Beginn des aktiven Schluckens deutlich korreliert. Die
Funktion der endokrinen Zellen liegt hier wahrscheinlich in der Initiation, wobei
am 13. Inkubationstag durch das schlagartige Einsetzen des EiweiBschluckens
eine maximale Anforderung entsteht, und in der Aufrechterhaltung der sekretori-
schen Titigkeit der Proventriculusdriisen. Die Funktion der vorerst nur im
Hauptlumenepithel auftretenden endokrinen Zellen wird nach dem Schliipfen
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offenbar fast ausschlieB3lich von den endokrinen Zellen der Driisen {ibernommen.
Es scheint, daBl der Koérper nicht bereit ist, diese hochdifferenzierten Zellen
der gewaltigen Beanspruchung durch geschluckte Kérner, Steinchen oder andere
verschluckte Materialien direkt auszusetzen. Sogar schon wihrend der Embryo-
nalzeit sicht man innerhalb des Epithels hochgeriickte Zellen, dic im weiteren
anscheinend aus dem Epithelverband ausgestoBen werden. Die Entwicklung
der einzelnen Zelle siecht damit wahrscheinlich so aus, dall der Kern der am
Anfang breit der Basalmembran anliegenden, flachen Zelle innerhalb des Epi-
thels hoherzuriicken beginnt, die Zelle erst eine pyramidenférmige, spéter spinde-
lige Gestalt annimmt und schlieBlich auch die schmalen ,,Stiele* als letzte Verbin-
dung zur Basalmembran losgelost werden. Die nun hochgeriickte Zelle rundet
sich ab und wird wie auch alle {ibrigen Epithelzellen gleichsam im Rahmen
der normalen Zellmauserung (turn over) aus dem Epithelverband ausgestof3en.
Die im Proventriculus vorherrschende Spindelform der endokrinen Zellen
kommt anscheinend in der Weise zustande, daB3 ihr Cytoplasma von den umge-
benden Nachbarzellen, die in ihrem funktionalen Cyclus Fliissigkeit aufnehmen,
verdriangt wird. Da der Zellkern nicht verdringt werden kann, bildet er den
,»,Bauch® der Spindel.

Da viele der endokrinen Zellen des Proventriculus mit einem Mikrovilli-
besetzten Fortsatz die Lichtung erreichen, fithrt das zur Annahme einer Rezep-
torstruktur fiir Reize des Lumeninhalts. Fiir eine Hormonabgabe in Form der
Emiocytose (Kobayashi u. Fujita, 1974) oder Exocytose (Solcia, 1972) konnten
keine Hinweise gefunden werden. Dagegen scheinen die Granula einer intracellu-
laren Granulolyse (Ratzenhofer und Leb, 1965) unterworfen zu sein. Da alle
Stadien der Granula nebeneinander in einer Zelle vorkommen, muf3 man anneh-
men, daB die Granulopoese ausgehend vom Golgi-Apparat und dem glatten
endoplasmatischen Reticulum wie die Granulolyse stindig vor sich gehen. Bei
den verschiedenen Granulavariationen innerhalb der Zelle wie auch bei dem
unterschiedlichen Granulareichtum der einzelnen Zellen scheint es sich um ver-
schiedene Entwicklungs- und Funktionsstadien zu handeln. In diesem Zusam-
menhang ist auch eine parakrine Wirkungsweise der endokrinen Zellen des
Proventriculus in Erwdgung zu ziehen, wie sie von Feyrter (1953) neben oder
statt der endokrinen Wirkungsweise flir moglich gehalten wird.
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