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A. Einleitung 

I. Die 0rganisation des Stockes 

Das marine ,  s tockb i ldende  t t y d r o z o o n  Hydractinia echinata Flemm.  
is t  durch  den  ausgepr~gten  Po lymorph i smus  seiner  E inze l ind iv iduen  
ausgezeichnet .  Mit  der  morphologischen  Aufgl iederung der  Po lype n  in 
verschiedene F o r m t y p e n  is t  eine funkt ionel le  Differenzierung ve rbunden .  
J e d e r  Po lypen fo rm is t  eine b e s t i m m t e  Aufgabe  zugeordnet ,  die sie im 
Diens te  des S tockganzen  w a h r n i m m t  und  auf die  sie spezial is ier t  ist.  
Vier solcher morphologisch- funkt ione l le r  Dif ferenzierungsformen des 
t t y d r a c t i n i a - C o r m u s  k6nnen  bei  Wflds tScken,  die vorzugsweise  yon  
Eins ied ie rkrebsen  bewohnte  Schneckensch~len bewachsen,  au f t re ten :  
Die t e n t a k e l t r a g e n d e n  N~hrpo lypen  (Gastrozooide) ,  die Geschlechts-  
po lypen  (Blas tos tyle ,  Gonozooide) deren  Ten take ln  zu knopffSrmigen 
Tent~kulo iden  verkfirzV sind;  die in  ihrer  Ruhe lage  spiral ig  ~ufgerol l ten 
W e h r p o l y p e n  (Spiralzooide)  a n d  die f~dcnf6rmigen,  mundlosen  Tenta-  
kulozooide.  Sie en tspr ingen  einer  gemeinsamen,  dem S u b s t r a t  auf- 
l iegenden Hydro rh i za ,  die aus einer zentra len,  mi t  Pe r ide rmsubs t anz  
ver fes t ig ten  S to lonenp la t t e  und  per ipheren,  yon  dieser geschlossenen 
P l a t t e  auss t r ah lenden  S to lonen  bes teht .  Die S to lonenp la t t e  tri~gt dem 
Schutz  dienende,  ha r t e  St~cheln,  die den  A r t n a m e n  g~ben und  hs als 
eine weitere,  s t a rk  abgewande l t e  Modif ika t ionsform des I t y d r a c t i n i a -  
Cormus angesehen und  als S tache lpo lypen  (Acanthozooide)  beze ichnet  
worden  sind. Den  morphologisch  urspr i ingl ichs ten  Po lypenmodus ,  yon  
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dem sich die anderen Polypenformen ableiten lassen, reprgsentieren die 
N~hrpolypen. Sie allein sind zum Verschlingen vono Beutetieren fghig. 
Durch die Entodermkans der Hydrorhiza versorgen sic die anderen 
Polypen mit vorverdauter Nahrung. Die Blastostyle stehen ausschliel~- 
lich im Dienste der sexuellen Fortpflanzung. Sie erzeugen sessile 
Gonophore, in denen die Geschlechtsprodukte heranreifen. 

Die gastrele Kommunikation der Einzelzooide gab dem Stock- 
verband die MSglichkeit, nicht allein die Funktion der Nahrungsaufnahme 
und der sexuellen Fortpflanzung auf zwei verschiedene Zooidgruppen 
aufzuteilen, sondern auch spezifisch modifizierte Polypen mit besonderen 
Aufgaben zu betr~uen. Solche Sonderfunktionen nehmen die Spiral- 
zooide wahr, die den Miindungsrand des Schneckengeh~uses umstehen 
und meistens als Schutzorgane gedeutet werden. Als Abwehrorgane 
und als Angeln dienen die Tentakulozooide. Diese f~ndenfSrmigen, mit 
Nesselzeilen besetzten Zooide fibertreffen in ausgestrecktem Zustand 
die iibrigen Polypen an Lgnge weir und ragen ins freie Wasser. Durch 
Kontraktion ziehen sic hgngengebliebene Beutetiere in die Reichweite 
der Nghrpolypen. 

Im Zuge der Arbeitsteflung haben die Einzeltiere ihre individuelle 
Lebensfghigkeit verloren. Von der Hydrorhiza losgetrennt, verkfimmern 
sie und zerfallen. Auch Ns sind isoliert nut  lebensf~hig, wenn 
an ihrer Basis ein Stiick Hydrorhizamaterial belassen bleibt. Mit ihrer 
irreversiblen Spezialisierung auf spezifische Funktionen sind sic unselb- 
stgndige Teile eines iibergeordneten Ganzen geworden. Der Stock- 
verband als Ganzes ermSglicht die Lebensfi~higkeit seiner Glieder und 
sichert den Arterhalt. 

In seiner iiberindividuellen Struktur kann ein Stock yon Hydractinia echinata 
mit dem Begriff ,,Kolome" kaum mehr sinngerecht effaBt werden. Mit diesem 
Begriff verbindet sich die Vorstellung eines Zusammenschlusses weitgehend se]b- 
stgndig bleibender Organismcn. EJn Stockverband yon Hydractinia kann, wie 
auch der Verband einer St~etsquelle, bei dem die Abwandhmg und Differenzierung 
der Einzelorganismen zu ,,Organen" des Ganzen noch weiter fortgeschrittcn ist, 
als ein ,,Org~nismus hSherer Ordnung" bezeichnet werden. Dieser Begriff ist fiir 
ttydractinia um so mehr gerechtfertigt, als wichtige Funktioncn der ttydrorhiza, 
die keinem Einzelindividuum zugeschrieben werden kann, iibertragen worden 
sind. So ist die vegetative Fortpflanzung ausschliel~lich Aufgabe der Stolone 
und der Stolonenplette geworden. Die Hydrorhiza besitzt allein die morphogene- 
tische Potenz zur Bfldung neuer Polypenknospen. Isolierte Einzelpolypen ohne 
Hydrorhizam~terial sind nicht in dcr Lage, sich fortzupflanzen. Die Hydrorhiza 
ist weiterhin, wie in dieser Arbeit gczcigt werden wird, Bfldungsort und Reserve- 
lager der interstitiellen Zellen und deren Deriwte, der Cnidozyten. Die inter- 
stitiellen Ze]len - -  im weiteren J-Zellen genannt - -  bewahren auch einem gealterten 
Stock die MSglichkeit zur blastogcnetischen Aktivit~t und zu regenerativen Lei- 
stungen. Aus ihrem reichenVorrat liefer~ die Stolonenplatte den zun~chst J-Zellen- 
freicn Gcschlechtspolypen fortl~ufend diese embryonalen, omnipotenten Elemente, 
aus denen die Geschlcchtszellen hervorgehen. SchlieBlich bildet die Stolonenplatte 
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spezifische Organe zum Schutze des Stockes aus. Es sind dies die charaktGristi- 
schGn, durch Peridermsubstanz verfGstigten StachGln, die, wig meine Unter- 
suehungen zeigten, keine Polypenderiv~te, sondem Strukturen dGr Stolonenplatte 
sind (MiiLLE~ 1961). 

II. Fragestellung 
1. Die interindividuelle Arbeitsteilung hat die Einzeltiere zu ,,Or- 

ganen" einer komp]exen Einheit werden lassen. Von diesem Aspekt her 
gewinnt die Frage nach den realisierenden Faktoren der Stockdifferen- 
zierung besonderes Interesse und Bedeutung. Inwieweit sind die 
Determinationsprozesse, welche die Entwieklungsriehtung der einzelnen 
Individuen bestimmen, mit den Determinationsvorgi~ngen bei der 
Form- und Organbildung h6herer Tiere vergleichbar ? 

Diese Frage drs sich auf und erforderte eine n~here Unter- 
suchung vor allem auf Grund yon Beobachtnngen yon C. HAVE•SCmLD 
(1953) und eigener Feststellungen: Auf StScken, die ira Laboratorium 
vom befruehteten Ei aufgezogen worden waren, t raten niemals Spiral- 
zooide, Tentakulozooide und die in freier Natur  nie fehlenden Stacheln 
auf. Sind zu deren Entwicklung spezifische, ~uBere Faktoren nStig, die 
als AuslSser sonst latent bleibende Entwicklungspotenzen realisieren ? 
Diese Fragen zu kl~ren und mit entwicklungs-physiologischen Methoden 
eine erste Kausalanalyse der Stockentwieklung und Polypendifferen- 
zierung zu versuchen, war ein Ziel meiner Arbeit. 

2. Nach Untcrsuchungen yon HAI)ZI (1910) an Hydren und yon 
WEILEn-SToLT (1960) an Cladonema radiatum und Eleutheria dichotoma 
kommt den J-Zellen bei den blastogenetischen und morphogenetischen 
Vorg~ngen der Polypen- und Medusenknospung eine entscheidende 
Bedeutung zu. Meine Untersuchungen fiber die Entwicklung des 
Hydractinia-Stockes sind mit als Beitrag zur Frage gedacht, ob all- 
gemein bei den Formbfldungsprozessen der Hydrozoen die Bildung 
neuer Blasteme eine Leistung der J-Zelten ist. Histologische Analysen 
sollten zeigen, ob die Orte der Bildung yon Polypenknospen und yon 
Stachelanlagen dutch ein Verteflungsmuster und die 5rtliche Diehte der 
J-Zellen in der Stolonenplatte bestimmt werden. 

3. Die Kul tur  y o n  Hydractinia echinata im Laboratorium dureh 
C. HAV~SC~LO (1952, 1953, 1954) und seine Versuche an den Zueht- 
stScken hatten interessante Fragen aufgeworfen, welche die Entwicklung 
des Geschtechtes betref~en. Ableger verschiedener Klone verwaehsen 
unabhs yon ihrem gesehlechtliehen Charakter miteinander, sofern 
die Ausgangsklone nnter sieh gewebevertr~glieh sind, and entwiekeln 
einen einheitlichen Stock. Bei der paarweisen Kombination gegen- 
gesehlechtlicher Ableger entstehen StScke, die meistens eingesehlechtlieh 
reif werden. Mitunter gehen aus solehen Kombinationen auch StScke 
hGrvor, die in einem Areal das d~, in einem anderen das ~ Gcschlecht 
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verwirklichen.  Bei solchen Sexualchim/~ren t re ten  ent lang der Grenz- 

linie beider gegengeschlecht l icher  Bezirke t ransi tor isch intersexe Blasto- 

style auf. 

Hydractinia echinata ist  im Normalfal le  streng getrenntgeschlecht-  

lich. Ein  Geschlechtsumschlag konnte  nie beobachte t  werden. Es 

stell te sich daher  die Frage,  ob in diesen FKllen ein echter  Geschlechts- 

umschlag,  d . h .  eine U m s t i m m u n g  der Differenzierungsr ichtung der 

J-Zel len des einen Par tners  du tch  das Gewebe des anderen,  vorlag. 

Diese Frage  exper imente l l  zu kl/~ren, ha t t e  ich mir  zur Aufgabe gestell t .  

B. Versuchskulturen und Arbeitsmethoden 

I. Zuchtmethode 
Als Ausgangsmaterial ffir die Laboratorinmszuchten dien~en miinnliche und 

weibliche WildstScke aus den] Wattenmeer bei List/Sylt. Kolonien yon Hydractinia 
echinata finden sich vor allem auI Buccinum- oder Littorinaschalen, die yon Ein- 
siedlerkrebsen bewohnt werden. Von diesen Wildst5cken sind nur selten gut 
wachsende Ablager zu gewinnen. Auch junge Polypen vom Rande der Kolonie 
degenerieren meist, wenn sie vom Stock isoliert werden. Da auch die genetische 
Einheitiichkeit der WildstScke infolge der MSglichkeit interklonaler Verwachsung 
nicht gew~hrleistet ist, verwendete ich fiir meine Untersuchungen nur Kulturen, 
die ich unter Kontrolle im Laboratorium aus befruchteten Eiern geziichtet hatte. Nur 
ffir die Untersuchungen fiber die Entwicklungsbedingungen der Spiralzooide 
mul~te ich auf Wi]dstScke zuriickgreifen. 

Zun~chst zog ich 120 Klone bis zur Geschlechtsreife hoch, um eine genfigend 
grol~e Anzahl yon KombinationsmSglichkeiten miteinander vo]l gewebevertr~g- 
licher, gut wachsender m~nnlicher und weiblicher StScke zu erhalten. Von diesen 
120 Klonen wi~hlte ich einige wenige zur Weiterzucht aus. Von jedem Klon wurden 
je nach Versuchsziel 2--15 StScke getrennt weitergefiihrt. Meine Zuchtmethode 
entsprach weitgehend der yon C. HAVE~SCnTL]) (1954) erprobten und beschriebenen. 
Die Stammkulturen der einzelnen Klone hielt ich in Boverischalen, die zu je neun 
in grSl3eren, mit sterilem, natiirlichem Nordseewasser gefiillten Kunststoffbeh~ltern 
standen. Abieger kultivierte ich auI Glasst~bchen oder Objekttr~gern. Die See- 
wassermenge yon 1 Liter pro Schale wurde wSchentlich gewechselt. Um ein 
Stagnieren des Wassers zu vermeiden, standen die Zuchtschalen auf einem Tab]ett, 
das durch einen E]ektromotor st~ndig bin und her bewegt wurde. Zur Fiitterung 
verwendete ich 3 Tage a]te Larven yon Artemia salina, zermSrsertes Fischfleisch 
sowie geziichtete Harpac~iciden der Gattung Tisbe. Diese aus Misaki/Japan stam- 
menden Copepoden stellte mir Prof. HAUE~SC]~IL]) ffeundlicherweise zur Zucht 
zur Verffigung. Soweit ich die Versuche in der Biologischen Anstalt I-Ielgoland 
durchffihren konnte, verwendete ich ais Futter pianktisches Tiermaterial. 

II. Histologische Teehnik 
Die flit die histo]ogischen Untersuchungen bes~immten Po]ypen wurden mit 

einem Augenskalpell gemeinsam mit einem Stfickchen Stolonenplattenmaterial 
yore Stock isoliert, kurze Zeit zur Narkose in mit Seewasser isotonische Mg Cl e- 
LSsung gebracht und mit dem Gemisch nach B o u ~  oder HELLY fixiert. Diese 
Fixierungsfliissigkeiten br~chten ffir alle angewandten F~rbemethoden beffiedigende 
Ergebnisse. Da die ausgesprochen basophflen J-Zellen elektiv kenntlich gemacht 



186 W~NE~ MffLLn~: 

werden so]lten, eigneten sich fiir ihre Darstellung nur basische Farbstoffe. Ich ver- 
wendete folgende Farbgemische: 

Orange-Eosin-Toluidinblau nach Dolv~NICI (Romeis w 726). 
Orange-Erythrosin-Toluidinblau nach TISCttUTKIN (Romeis w 727). 
lgethylgrfin-Pyronin-Orange nach GROSSE (Romeis w 725). 
Gallocyanin-Chromalaun nach EI~AgsoN (Romeis w 1749). 
Eosin-Methylenblau nach MAu (Romeis w 1352). 
Azur-Eosin-Methylenblau nach GI~SA (l~omeis w 1401). 
Panoptisches Gemisch nach P A P P n ~  (Romeis w ]367). 
Sehr gute histologische Bflder liefert die panoptische FErbung nach PAPP~,~- 

n~EIM, einer kombinierten May-Gr/inwald- und Giemsafiirbung. Die J-Zellen er- 
scheinen im Gegensatz zu den meisten anderen basophilen Gewebebestandteilen 

Abb.  1. J -Zellen in der Stolonenpla t te ;  FL-~. : Bouin;  Azur-Eosin-Methylenblau.  YZ J-Zellen; 
Cc Cnidozyt~n; Ganzpr~para t  

in reinem, tiefem Blau und treten so im Pr~parat auBer durch ihre charakteristische 
Form aueh dutch ihre Farbe gut hervor. Das Pappenheim Gemiseh eignet sich 
daher sowohl fiir ~bersiehtbflder wie fiir ein elektives Kenntliehmachen der J-Zellen. 
Die Zeichnungen fertigte ieh naeh so gef~rbten Pr~paraten an. 

Zur Untersuehung der Struktur und des histologischen Aufbaues der Stolone 
und der Stolonenplatte und vor ahem zur Untersuchung des Verteflungsmodus der 
J-Zellen in der Stolonenplatte eignet sich die Schnittechnik nicht. Oberraschend 
gute Resultate ]ieferte mir folgende, sehr eivAache Methode: Ich lieB die St6cke auf 
Objekttr~gern wachsen, wo sie fixiert und mit Pappenheims-Gemisch gef~rbt 
wurden. Nach dem Hochfiihren durch Aceton-Xylol-Gemische in reines Xylol 
entfernte ieh die Polypen und sehnitt die Stellen mit hoher Krustenbfldung aus. 
Im eingebetteten TotalprEparat lassen sich dutch die weitgehend durchsichtig 
gewordene, obere Ektodermlage hindurch die Endodermkan~le und die J-Zellen 
auch in Einzelheiten recht gut erkennen (Abb. 1). Stellen starker Krustenbildung 
geben allerdings keine iibersiehtlichen Bilder. Sie muBten an St6eken, die auf 
einem schneidbaren Substrat herangewaohsen waren, mit der iiblichen Schneide- 
teehnik untersueht werden. 

III .  Vitalf~irbung 

Meine Versuche, eine vitale, elektive Anf~rbung der J-Ze]len zu erreichen, 
schlugen ebenso fehl wie die ~ersnche yon ~W. T~ss]~ow (1959). Vital gefi~rbte 
St6cke boten jedoch die M6gliehkeit, Materialverschiebungen und Stellen starker 
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physiologischer Aktivit~ sichtbar zu machen, vor Mlem Stellen starker Driisen- 
und Exkre~ionstiitigkeit und SteUen neu entstehender Blasteme. Als gfinstigste 
F~rbeflfissigkeit erwies sich fiberr~schenderweise Eosin-MethylenblaulSsung naeh 
MAY-G~ii~WAH), die fiir histologische Zwecke zusammengestellt ist. Bei einer 
Konzentration yon 6--10 cm 3 StammlSsung (yon Merck) auf 50 cm 3 Seewasser 
wurden die St5cke 5--20 min gef~rbt und anschlieBend ausgewaschen. Die Farbe 
Melt sich in gfinstigsten F~llen 2--4 Monate. Die StScke wuchsen weiter und wur- 
den geschlechtsreif. Die Farbstoffe Eosin und Methylenblau wurden vorzugsweise 
yon Zellen des Entoderms, Driisenzellen und Exkre~ze]len, atffgenommen. Zellen 
des Ektoderms nehmen nur vereinzel~ Farbe auf. Die Farbstoffe werden in der 
Regel in Vakuolen gespeichert, wobei es vielfach zur Entmischung yon Eosin und 
Methylenblau kommt. Neben grSl~eren, tiefblau gef~rbten Vakuolen sind im 
Quetschpr~parat bei mikroskopischer Betrachtung kleinere, eosinhMtige Bl~schen 
zu sehen. Die farbstoffhMtigen Vakuolen kSnnen so stark ansehwellen, dab das 
Ze]lplasma zu einem schmMen Saum zus~mmengepreBt wird. Gelegentlich platzen 
Vakuolen; der Farbstoff flie~t aus und gelangt durch die Entodermkan~le in 
Stockteile, die erst nach dem Zeitpunkt der F~rbung herangewaehsen sind. Do1~ 
werden die Farbstoffe besonders yon den physiologisch aktiven und teilungsbereiten 
Zellen des Entoderms au~genommen. So erseheinen vor allem junge Stoektefle, ent- 
stehende Polypenknospen und meristematische Zonen tiefblau. 

IV. Operations- und Transplantationsteehnik 
Transplan~ationen, Implantationen und ~hnliche experimentelle Eingriffe 

unternahm ich stets mi~ freier Hand unter dem Leitz-Stereomikroskop bei 25-, 50- 
oder 64facher VergrSl~erung. Als Operationsinstrumente dienten die fiblichen 
Get,ire der En~wicklungsphysiologie: Glasnadeln und mundbediente Mikropipet~en. 
Fiir gr5bere Arbeiten verwendete ich feine Augenskalpelle. Sofern ein Narkotisieren 
der Tiere unumg~nglich war, wurden sie in eine mit dem Seewasser isotonische 
Mg C12-LSsung gebracht. Meist arbeitete ich ohne ~Narkose, da mir dies ffir ver- 
schiedene Zwecke gfinstiger erschien. Soweit nStig, ist bei den einzelnen Versuchen 
die verwendete Technik n~her beschrieben. 

C. Die E n t w i c k l u n g  u n d  S t r u k t u r  des Stockes u n d  seiner Individuen 
I. Stolone und Stolonenplatte 

1. Stolone 

Bereits w~hrend der Metamorphose der Planula larve  zum Primiir- 
polypcn sprossen yon  der Basis des flachen Kegels, zu dem sich die 
langgestreckte, mi t  ihrem Vorderende auf dem Subst ra t  festgeheftete 
Larve verkiirzt,  die ersten Stolone aus. Bei den histogenetischen Vor- 
g~ngen der Metamorphose sondert  sich im Bereich der t taf tscheibe 
Zellmaterial  ab, das dem Determinat ionsgeschehen bei der I)ifferen- 
zierung des Prirai~rpoiypen nicht  unterworfen ist und  meris tematische 
Eigenschaften gewinnt.  Diese te i lungsakt iven Zellen liefern das Stolonen- 
material .  Durch zentr ipetale Proliferation schieben sie sich yore Prim~r- 
polypen weg. Ihre  Abk6mmlinge  besitzen potentiel l  noch meris temati-  
schen Charakter,  stellen aber ihre Teilungst~tigkeit  vorfibergehend ein. 
Stets tefluugsbereit  bleiben allein die Zellen an der Spitze der aus- 
wachsenden Stolone. Die schmMeu zyl indrischen Zellen des Meristems 
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sind in zwei Lagen geordnet, einer inneren Lage, deren Derivate sich zu 
Entodermzellen differenzieren, und einer ~uSeren Lage, deren Ab- 
k6mmlinge die ektodermMe Hiille des Entodermrohres bflden. Zwisehen 
die Meristemzellen an der Stolonenspitze dr/~ngen sich oft Cnidozyten 
mit ausgebildetem, funktionsf/~higem Nesselapparat, die im Ektoderm 
der Stolone peripherw/tr~s wandern und mit der weiterwaehsenden 
Stolonenspitze vordringen. 

JZ Cc 

s 

En 

s 

s En 
Abb.  2. Eine mer i s t emat i sche  Stolospitze t r i f f t  seitlich a~f e inen hl teren Sto]o und  15st 
an  der  Beriihrungsstelle die Bildung eines gle ichar t igen Meris tems aus. Zwischen die 
Meris temzellen schieben sich Cnidozyten.  E k  E k t o d e r m ;  E n  E n t o d e r m .  Ganzpr~pa ra t  

Unter fortgesetzter Verzweigung breiten sieh die Stolone auf dem 
Substrat aus und heften sich auf diesem dureh Ausscheiden erh~trtender 
Peridermsubstanz fest. Die Verzweigungen gehen in unregelm~l~igen 
Abst~nden yon Zellen aus, die ihre Teilungsbereitschaft wiedergewinnen. 
Die Faktoren, die den Bildungsort eines lateralen Meristems bestimmen 
und die latente Teflungsf~higkeit wieder aktivieren, sind mir unbekannt 
geblieben. Bei der Anastomosenbildung gibt sich jedoch eine bemerkens- 
werte Eigensehaft der teilungsaktiven Stolospitze kund: Trifft ein 
wachsender Stolo mit seiner meristematischen Spitze seitlich auf einen 
i~lteren Stoloteil oder auf eine Meristem-freie Zone des Stolonenplatten- 
randes, so entwickclt das..getroffene Gewebe an der berfihrten Stelle 
ein gleichartiges Meristem (Abb. 2 u. 34). Von der Stolonenspitze geht 
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offenbar eine Induktionswirkung aus, die das ruhende, differenzierte 
Gewebe zur Reaktivierung der latent noch vorhandenen Teflungs- 
potenz anregt. Junge, ]edoch bereits differenzierte Zellen des Ektoderms 
und des Entoderms sind noeh zu mitotischer Teflung f~hig. Bei ~lteren 
Stolonen kann der Aufbau eines Meristems yon J-Zellen geleistet werden 
(s. Kap. C I, 5). 

Auf die Bedeutung dieser Erscheinung fiir den Stockaufb~u weisen bei Trans- 
plantationsexperimenten gewonnene Erfahrungen hin: Gewebest/icke verwachsen, 
sofern sie sich nur mit ihren Ektodermfl~chen berfihren, nicht oder nur sehr schwer 
miteinander. Material zweier Stolospitzen, deren Zellen merisbematischen Charak- 
ter haben, kann weir leichter zum Verwachsen gebracht werden. 

Beide sich gegeniiberstehende Meristeme, das Meristem der St01o- 
spitze und das induzierte Meristem versehmelzcn miteinander. Die 
Entodermzellen formieren sich so, dab ein durchgehender Kanal ~rei 
wird. Um die Prim/~rpolypen und die ersten Toehterpolypen entsteht 
ein Stolonennetz, das sich peripherw/~rts auf dem Substrat ausbreitet 
und sieh zentral durch Anastomosenbildung verdichtet. 

Die Bfldung der gesehlossenen Stolonenplatte geht yon einem band- 
f6rmigen Meristem aus, welches das Ektoderm der Stolone in den 
zentralen, engmasehigen Teilen des Stolonennetzes entwiekelt. Durch 
die Proliferation dieses Meristems breitet sieh das Ektoderm in den 
Zwisehenr~umen des Stolonennetzes als Doppellamelle fl~ehig aus. Bei 
Ber/ihrung verschmelzen die R~nder der sich ausbreitenden Ektoderm- 
lagen, so dal] schliel]lich eine geschlossene Stolonenplatte entsteht. 

2. Die Stolonenplatte 

a) Die Grundstrulctur der Stolonenplatte. Die Stolonenplatte ist in 
ihrem Grundaufbau sehr einfach strukturicrt. Zwischen einer unteren 
und einer oberen fl~chenhaften Ektodermlage verlaufen netzf6rmig 
verzweigte, rShrenf6rmige Entodermkan~le. Unteres und oberes Ekto- 
derm stellen ein Plattenepithel dar. Das Entoderm weist neben Ni~hr- 
zellen zahlreiche Driisenzellen mit wabig angeordneten, basophflen 
Strukturelementen auf. Gleichartige Driisenzellen finden sieh im Ento- 
derm der basalen Bereiche dcr N~hr- und der Geschlechtspolypen.Dies 
weist darauf hin, dab die Entodermkanifle der Stolonenplatte nicht allein 
der Nahrungsverteilung dienen, sondern Tell eines komplexen Ver- 
dauungssystems sind. Das Netz der Entodermkan~le bitdet mit den 
Gastralriiumen der Polypen ein geschlossenes, iiberindividuelles Funk- 
tionssystem. Der Transport, die Verteilung und der Austausch der yon 
den N~hrpolypen vorverdauten Nahrung wird durch die abwechselnde 
Kontraktion und Expansion der Polypen und durch den GeiBelschlag 
in den Entodermkan~len bewerkstelligt. 
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Die Stolonenplatte breitet rich zen~rifugal dureh die Teilungs~atig- 
keit eines l~andmeristems aus. Wie beim Spitzenmeristem der Stolone 
leiten rich beide somatisehen Gewebeschiehten, das Ektoderm und das 
Entoderm, yon meristematisehen Zellen ab, die dureh eine 8t/itzlamelle 
bereits in zwei Lagen gesondert rind. Zentripetal schreitet das Zellen- 
waehstum und die Zelldifferenzierung fort. 

Die dem Auflenrand naheliegenden, kleinen Zellen rind noeh tei- 
lnngsberei~. Mitosefiguren lassen rich in ihnen noeh verhgItnismgBig 
oft linden. Mit waehsender Entfernung vom AuBenrand nimmt die 
Anzahl der Mitosen, die ieh anffinden konnte, stark ab. In einer Ent- 
fernung yon 0,5 mm veto Rande rind kaum mehr Mitosen zu sehen. 

Mi~osen rind bei der Kleinheit der Zellkerne und der groBen, nooh unbestimmten 
Zahl der Chromosomen such bei Be~raehtung mit 01immersion nicht leieh~ zu 
linden. Die Chromosomen rind yon der frfihen Metaphase bis zur spgten Anaphase 
stark zus~mmengeballt. Besonders in den J-ZeHen, die meis~ in dichten Nestern 
zusammen]iegen, ist das Erkennen und Auffinden yon Mitosefiguren schwierig. 
Bei der Kleinhei~ der Zellen rfioken die Chromosomen in der Anaphase nur gering- 
ftigig auseinander. Da naoh dem AuflSsen der Kernmembran die ganze Zelle ein- 
heitlich blau farbbar is~, heben rich die Chromosomen yon dem blauen Hinter- 
grund nur durch ihren viole~ten Farbton ab. 

Ein tagesperiodisches Schwanken der Mitosehaufigkeit konnte ich nich~ fest- 
stellen. Da n~ch den Untersuchungen yon BALLAI~D (1942) iiber die Ablaich- 
periodik bei Hydractinia,, der nach meinen eigenen Belichtungsversuchen (1961} 
eine endogene Rhythmik zugrunde liegt, in den Oozy~en die Meiosis durch den 
morgendliehen Dunkel-Lich~wechsel ausgelSs~ wird, hatte der Gedanke an eine 
~llgemeine Periodizitat der Kern- und Zellteflungsaktivitat nahegelegen. 

b) Die Natur und die Entwiclslung der Stacheln. Der strukturelle 
Aufbau der Stolonenplatte ist in der gesehilderten] einfaehen Art nnr 
in den jungen t~andbezirken des Stockes verwirklicht. In  den inneren 
Stockbereichen verdickt nnd veffes~igt sich die Stolonenplatte durch 
Ausscheiden yon Peridermsubs~anz zu einer harten Kruste. WildstScke 
in der freien 5[atur entwickeln in den Bereichen der Krnstenbildnng 
spitze St~cheln, die etwa die halbe H6he efl~es N~hrpolypen erreichen. 
Die Staeheln geben dem Polypen Schu~z, wenn rich diese hh~ter den 
Wall der hervorstehenden barren und nnbeweglichen Spitzen zuriiek- 
ziehen. 

Die Entwicklung der Stacheln steh~ in Zusammenhang mit den 
Vorgangen, die zur Bildung einer fiber 1 ram dicken, in den oberen 
Sehiehten noeh yon Kan~Ien durehzogenen Skelettrinde fiihren. Dieses 
Peridermskelett wird in zwei Sekre~ionsphasen veto nnteren Ekto- 
d e r m -  und nur yon diesem - -  aufgebaut. In  der ersten Sekretions- 
phase scheiden die Zellen dieses Epithels naeh Absehlu~ des Zellwaehs- 
tttms eine diinne Kutikula aus, die als Bindemittel zwischen der 
Hydrorhiza und dem Snbstrat dient. Sparer treten sie, beginnend im 
Zen~ralteil des Stoekes, in eine zweite, andauernde Aktivitatsphase ein, 
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die den Aufbau einer mehrstSckigen Stolonenplatte einleitet (W. MffLL~ 
1961). Zu dieser Anfbauleistung tragen alle Zellen des unteren Epithels 
bei, wobei vor allem die nicht yon Entodermkan/~len fiberdeckten Zellen 
eine rege Sekretionst/~tigkeit entfalten. Sie sind alle als Driisenzellen 
t~tig und enthalten zahlreiehe, eosinophile Sekretgranula, die in tier 

I 5o~  ~ . . . . . .  " "  . . . . . . .  

Abb. 3. Schni t t  durah  Stolonenplat te  in e inem Bereich, in dem das Per idermskele t t  auf- 
g e b a a t  wird. Kombin i e r t  nach mehre ren  Schni t ten;  vereinfacht .  I m  unteren,  yon der 
Per idermsubs tanz  ganz umschlossenen E k t o d e r m  keine Kerne  mi t  Sicherheit  e rkennbar .  
o E k  oberes E k t o d e r m ;  u E k  unteres  Ek tode rm;  E n  Ento d e rm;  P d s  Per ide rmsubs tanz  

5T/~he der /~uBeren, der Unterlage aufliegenden Zellmembran um den 
dort befindliehen Kern angeh/~uft sind (Abb. 3). 

Die Stachel,polypen" sind das Ergebnis lokal verstarkter Produk- 
tion yon Peridermsubstanz. Sie stellen emergence Strukturen eines 
allen Einzelzooiden zugehSrigen Materials, der S~olonenplatte, dar. Sie 
kSnnen zwar grSBere Hohlr/~ume enthalten, ein einheitlieher Gastral 
raum tr i t t  jedoeh nieht auf. Im histologisehen Schnitt wird mehrfach 
Ektoderm und Entoderm in isolierten, yon Peridermsubstanz umhiillten 
RShren angetroffen. Im Inneren schwindet die lebendige Substanz 
fortsehreitend. Das lebende Gewebe des AuBenbezuges ist anatomisch 
gleieh aufgebaut wie die Stolonenplatte: ~ber  der obersten Periderm- 
sehieht liegen zwei fl/~ehenhafte Ektodermlagen, die Entodermkan/ile 
einsehlieBen. 
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Als wirksamen AuslSsereiz ftir die Stachelbildung erweisen sich 
Traumen, wobei der st~rkste Effekt dureh Einreiben yon staubfeinen 
Mineralpartikeln in die Stolonenplatte erzielt werden kann (W. Mt~LL~I~ 
1961). Da sowohl die Bildung einer Staehelanlage wit auch deren besehleu- 
nigtes Waehstum yon einer fiberdurchsehnittliehen Sekretionsleistung 
der Epithelzellen des unteren Ektoderms abhs ergibt sieh der SchluB, 
dal3 dutch Verletzm~gen direkt oder indirekt die Produktion und die 
Ausseheidung yon Peridermsubstanz angeregt wird. Auf diese Aussage 
werde ich bei den Untersuchungen fiber die Rolle der J-Zellen bei der 
Regeneration zurfickkommen. 

3. Verteilgng und Eunktion der J-Zellen in der Stolonenplatte 

a) Die Verteilung der J.Zellen in der Stolonenplatte 
~fir die Un~ersuchungen fiber die J-Zellenverteilung verwendete ich die unter 

,,H~istologisehe Teehnik" beschriebene Methode zur Herste]lung yon Totalpr~pa- 
r~ten. Diese ~ethode eignet sich nur bei relativ jungen StScken, deren Stolonen- 
platte noch keine umfangreichen Krus~enbildungen ~ufweist. Bei der ~ragestellung, 
die diesen Untersuehungen zugrunde lag, war dies keinesfalls nach~eilig. ~ereits 
bei sehwacher VergrS~erung zeigen sich im Totalpri~para~ Konzen~rationsunter- 
schiede im Gehalt an J-Zellen dutch versehiedene [ntensi~tsgrade des Blau. 

Die J-Zellen zeigen die bei anderen Hydrozoen beschriebene Form und Struktur. 
Ihre Zellgestalt ist meist spindelfSrmig oder tropfen~Srmig. Ihr heller Kern, der 
einen gr5~eren Durchmesser (ca. 6 #) ~Is der di~ferenzierter, somatiscber Zellen und 
emen deutlichen Nukleolus besitzt, ist yon einem schmalen, stark basophilen 
Plasmam~ntel mi~ hohem RNS-Gehalt umhfillt. 

In  der Stolonenplatte enthalten nur diejenigen Ektodermfl~Lchen, die 
nicht yon Entodernkani~len unter- oder fiberlagert sind, J-Zellen. In  
diesen Bereiehen berfihren sich unteres und oberes Ektoderm direkt. 
Die J-Zellen beider Epithellagen liegen der gemeinsamen Stfitzlamelle 
beidseitig auf. Im  Totalpr~parat scheinen sie daher in den yon Ento- 
dermkani~len umgrenzten Bezirken zwischen den beiden Ektodermlagen 
zu liegen. 

Der Gehalt der Stolonenplatte an diesen embryonalen Elementen 
ist auBerordentlieh hoch. Ihre Dichteverteilung zeigt ein yon der Stock- 
mitte zur Peripherie abnehmendes Konzentrationsgefglle. Sehr dicht 
liegen die J-Zellen in den Gewebeteilen, die das Gerfist des Periderm- 
skeletts aufzubauen beginnen. Sie sind bier zu Haufen zusammen- 
geschart, vergesellsehaftet mit den aus ihnen hervorgegangenen Cnido- 
blasten und Cnidozyten. 

Ihre Dieh~e in diesen Bereichen fibersteigt hgufig 375 Zellen pro 10000 #s und 
ist dami~ etwa zwSlffach so hoeh wie die Zendichte der differenzierten, epithelialen 
Ek~odermzellen selbst. Bei diesem Vergleich ist beriicksiehtigt, dab die J-Zellen 
zwei Ektodermlagen angeh6ren: Die gez~Lh]te Menge is$ daher halbiert worden. 

Orte besonders starker Ansammhing yon J-Zellen und Cnidoblasten 
sind auch die Gewebetefle rings um die Basis der Polypen. Dort gruppie- 
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ren sieh J-Zellen und Cnidoblasten zu einem diehten Ring. Der Peripherie 
zu vermindert  sieh die Anzahl der J-Zellen pro Fl/~eheneinheit und f~llt 
in der N/~he des Randes der Stolonenplatte auf Null ab. t t ier  linden 
sieh nur noeh eingewanderte Cnidozyten, doeh keine J-Zellen mehr. 
Bei raseh waehsenden St6eken kann die J-Zell-freie l~andzone eine 
Breite yon 0,8 mm erreiehen. 

b) Die ~unlction der J-Zellen in der Stolonenplatte 

J-Zellen als Ersatzzellen. J-Zellen befinden sich geh~uft dort, wo 
ein hoher VerschleiB an differenziertem, somatischem MateriM start- 
finder und wo eine hohe Produktion yon Nesselkapseln notwendig ist. 
In  den Bereichen starker Ausscheidung yon Peridermsubstanz sind alle 
ZeHen des unteren Ektoderms Ms Drfisenzellen t~tig. Diese Funktion 
bedingt den Verlust der Teilungs~higkeit und ein frfihzeitiges Altern 
der Zelle. Die hohe Konzentration gerade in diesem Bereich fiigt sich 
in das allgemeine Bild, das sich yon diesem eigenartigen Besitztum der 
Hydroiden immer deutlicher abzeichnet und in dem ihre Bedeutung 
als embryonale ~eserveelemente fiir hochspezialisierte Zellen besonders 
hervorsticht. Stellen mit  Krustenbildungen sind weiterhin, weft sie 
fiber die anderen Stockbereiche hinausragen, der Gefahr der Verletzung 
besonders stark ausgesetzt. Da in differenzierten Zellen der inneren 
Stockteile keine Mitosen mehr zu ~inden sind, diese Zellen ihre Teflungs- 
f~higkeit daher wohl eingebfiBt haben, diirfte den J-Zellen auch bei den 
histogenetischen Vorgiingen der Wundheilung und der Regeneration 
eine entscheidende Rolle zukommen. 

Die Rolle der J-Zellen bei der Regeneration und der Staehelbildung. 
Ausl6send ffir die Entwicklung der Schutzorgane des Stockes, der 
Stacheln, sind Verletzungen und eingedrungene Fremdk6rper.  Es ist 
anzunehmen, dab regenerative Vorgi~nge der Wundheilung der Phase 
erh6hter Sekretion yon Peridermsubstanz vorausgehen. 

I m  Zusammenhang mit  den Regenerationsleistungen der Hydroiden 
ist schon frfih auf die Bedeutung der J-Zellen hingewiesen worden 
(ZAwA~zI~ 1929, S ~ H ~  1929). Eine quantitative Korrelation zwischen 
dem Regenerationspotential und dem J-Zellengehalt eines Gewebe- 
stfickes hat  als erster TA~DENT (1954, 1956) bei Tubularia nachgewiesen. 
Ffir die Annahme, die Bildung der Regenerationsblasteme sei vor allem 
Aufgabe der J-Zellen, li~Bt sich ein experimenteller 5[achweis indirekt 
erbringen, wenn w~hrend der Blastembildung im umgebenden Gewebe 
eine Abnahme des J-Zellengehaltes festgestellt werden kann. 

Versuch. In verschiedenen Zeitabst~nden vor der geplanten ~ixierung wurden 
aus der Stolonenplatte kleine quadratische Stficke yon einer durchschnittlichen 
Gr6Be yon 0,04 mm ~ uusgeschnitten. Die Gesamtkantenl~nge der Wundr~nder, die 
ein Loch begrenzten, belief sich auf je 780 #z_ 12%. Zur Bestimmung der Zellen- 
dichte in der Umgebung maB ich mit dem ~etzokular fiinf parallel zu den Kanten 

Wilhelm ~oux'  Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 155 13 
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der quadratischen Ausschnitte verlaufende Zonen aus. Diese Zonen beinhalteten bei 
einer Breite yon 22/~ jeweils eine Fli~ehe yon etwa 17000 #% Da die ausgez~hlten 
Zonen in ihrem Fl~cheninhalt stets g]eich grog waren, geben die Gesamtzahlen 
der in ihnen bestimmten J-Zellen direkt vergleiehbare Dichten an. 

Die Auswahl der Versuchsbezirke in der Stolonenplatte traf ieh unter Beriiek- 
siehtigung folgender Kriterien: 

1. Sollte im auszuz/~hlenden Bereich die Zahl der J-Zellen fiberschaubar sein. 
Daher schnitt ieh die Stficke in einer Entfernung vom Rand aus, wo erfahrungs- 
gem~B J-Zellen bereits vorhanden, aber noch nieht zu unfibersiehtlichen Kon- 
glomeraten zusammengeballt sind. 
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2. SoUten die einzelnen Versuchsfelder einen etwa vergleichbaren g-Zellengehalt 
aufweisen. 

3. Soltten keine Zentren u figeWShnlich hoher J-Zellen-Konzentration in einer 
Entfernung vorhanden sein, ausder  eine Wan@rung zum Verbrauchsort w/~hrend 
der Regenerationszeit mSglieh erschien. 

Erwies sieh, dal~ eine dieser Forderungen nicht erfiillt war, so wurde dieses Ver- 
suchsfeld nieht ausgewertet. 

Ergebnis. Die graphische  Dars te l lung  Abb.  4 zeigt  ein charak te r i s t i -  
sehes Ergebnis  dieser f t infmal wiederhol ten  Versuehe bei  e inem Ver- 
suehsstock.  I n  Ze i tabs t / inden  yon  24 Std,  2 Std,  1 Std,  40 rain, 5 rain 
vor  d e n  Z e i t p u n k t  tier F ix ie rung  wurden  jewefls an zwei Stel len Gewebe- 
st t ieke tier angegebenen GrSSe ausgesehni t ten .  Wie  die Abb i ldung  zeigt,  
i s t  kurz  nach  tier W u n d s e t z u n g  die  Anzah l  der  J -Ze l len  am W u n d r a n d  
sehr  hoeh und  f/~llt n i t  wachsender  En t f e rnung  rasch  ab. Die Konzen-  
t r i e rung  der  J -Zel len  am W u n d r a n d  is t  auf folgenden U m s t a n d  zuri ick- 
zuff ihren:  Das Gewebe der  S to lonenp la t t e  s teh t  s te ts  un t e r  Spannung.  
Bei  e inem Schn i t t  k laffen die Wundr/~nder infolge der  Zugwirkung  des 
benachba r t en  Gewebes sofort  wel t  auseinander .  Du tch  die K o n t r a k t i o n  
des Gewebes in der  U m g e b u n g  des W u n d r a n d e s  werden aueh die  in 
d iesem Gewebe en tha l t enen  J -Zel len  auf einen engeren Bereich zu- 
sammengedr~ngt .  

~qaeh 40 min  n i m m t  die Steilhei~ der  Dich tekurve  berei ts  deu t l ieh  
ab. Nach  1 S td  zeigt  die Dich tever te i lung  ein umgekehr tes  Verh/~ltnis. 
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I n  de r  Randzone  i s t  die Anzahl  der  J -Zel len  un te r  den  W e r t  der  benach-  
ba r ren  Zonen gesunken.  I n  der  Zone 4 i s t  al terdings der  J -Ze l lengeha l t  
noeh f iberdurchschni t t l ich  hoeh. Nach  24 S td  f/illt die K o n z e n t r a t i o n  
yon  der  Zone 5 bis zum R a n d e  kont inu ier l ich  ab. I n  de r  Randzone  
selbst  l iegen keine  J -Ze l len  mehr.  

Diese Befunde  belegen, da$  be im Regenerat ionsprpzel~ J -Zel len  
der  U m g e b u n g  in s t a rkem Mal~e ve rb raueh t  werden.  W s  der  
Regenera t ionsze i t  yon  2 S td  b i lde t  sich am W u n d r a n d  ein Randmer i -  
s tem, wie e s i n  gleicher A r t  den S to lonenp la t t en rand  umgfir te t .  ( 0b  es 
sieh allein yon J-Zel len  ablei te t ,  erseheint  fraglieh.) Dieses Ra ndme r i s t e m  
ist  nach  24 S td  lfickenlos ~ormiert und  berei ts  um etwa eine Zel lbrei te  
vorgewaehsen.  

Bedeu t sam ffir unsere  Frages te l lung  is t  nun, dal~ die Zellen, die sich 
yon  diesem Regenera t ionsmer i s t em ablei ten,  in besonderem Ma6e be- 
f/ihigt sind, Pe r ide rmsubs tanz  zu bilden. I s t  die ausgeschni t tene  Fls  
wieder  ganz dureh das konzent r i seh  vorgedrungene  Regenera t ions-  
mer i s tem ausgefi i l l t  worden,  so seheiden seine ek tode rmalen  Zel lab-  
kSmmlinge merkl ich  mehr  Pe r ide rmsubs tanz  als die Zel len der  Um- 
gebung ab. Die Stel len einst iger  Aussehni t te  s ind daher  n ieh t  sel ten 
noeh lange Zeit  deut l ieh  mar lder t .  

4. Die Entwicklung neuer Polypenknospen 

Da aus in ters t i t ie l len  Zellen geschlossene Meris teme hervorgehen 
kSnnen,  lag der  Gedanke  nahe,  das  rege]los ve r s t r eu te  En t s t ehen  yon 
Blas temen,  die sich zu Po lypenknospen  entwickeln,  kSnnte  auf ein 
entspreehendes  Ver te i lungsmuster  der  J -Zel len  zurfickgeffihrt  werden.  

Ffir eine solche Annahme sprachen auch die Ergebnisse der Untersuchungen 
yon W]~IL]m-STOLT (t960) fiber die Entwicklung der Medusenknospen bei Clado. 
nema radiatum und Eleutheria dichotoma. WEILER-STOLT stellte fest, ,,dal~ die 
allererste Anlage einer Knospe aus einer ungeordneten Ansammlung yon J-Ze]len 
im Ektoderm des Polypen besteht, die sich zwischen die Ektodermzellen schieben 
und dutch ihre weitere Vermehrung das Ektoderm an dieser Stelle verdicken". 
Die angesammelten J-Zellen waren das Ausgangsmaterial der Knospenbildung. 
Auch ffir Hydra beschreibt HxDzI (1910) und •cCoNNEL (1936) das Entstehen 
neuer Knospen aus J-Zellen. 

Es fragt sich, ob diese Beobaehtungen aueh ffir Hydractinia gelten. 
Um diese Frage zu kl~ren, hatte ich zun~chst Gewebestiicke mit Polypen- 

knospen aus der Stolonenplatte ausgeschnitten und mit der Schnittechnik histolo- 
gisch untersucht. ~iemals konnte ich eine sts Ansammlung oder gar eine 
zusammenh~ingende Schieht yon J-ZeUen im meristematischen Gewebe der Knospe 
feststellen. Es war daher nStig, allererste Stadien der Knospenbfldung ffir die 
Untersuchungen zu finden. Hierbei leistete die Methode der Vitalf~rbung mit 
Eosin-Methylenblau nach MAY-GRffNW)~LD gute Dienste. Orte erster Blastem- 
bfldung nehmen Farbstoff verst~rkt auf und sind daher deutlich zu erkennen. 
Lebende J-Zellen selbst sind nieht f~rbbar. Einige ausgew~hlte, auf Objekttr~gern 
gewachsene StScke mit mehreren Po]ypenanlagen ffihrte ich in Dauerpr~parate fiber. 

13" 
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Das Ergebnis der Untersuehungen war: 
Polypenknospen entstehen bei Hydractinia prinzipiell v611ig unab- 

h/~ngig yore Verteilungsmuster der J-Zellen. In  Stoekbereiehen, wo die 
somatischen Gewebezellen selbst noeh teilungsf~hig sind, sind J-Zellen 
zum Aufbau des Knospenblastems nicht n6tig. Die hSchste Anzahl yon 
Polypenanlagen entwiekelt sieh im i~andbereieh der Stolonenplatte, wo 
noeh keine oder nnr sehr wenige J-Zellen yon den zentralen Stock- 
bereichen eingewandert sind. 

Da die J-Zellen-freie t~andzone neben N/~krpolypen aueh Blastostyle hervor- 
bringt, is~ weiterhin zu fo]gern, dab die Differenzierungsrichtung einer Polypenanlage 

JZ 
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En 

u.Ek 
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Abb. 5. Sohni t t  (7 /~) ( lurch elne Polypenknospe &us dem Stockinnern. I n  den zentr~lei l  
Stoekbereichen betefl igen sieh J-Zellen a m  &ufbau des Knospenblas tems .  o . E k  oberes 
Ek t ode rm ,  / ~  E n t o de rm,  u . E k  unteres  Ek tode rm,  P d s  Per idermsubs tanz ,  J Z  J-Zellen, 

J M Z  sich zu  einer l~eristemzelle umwan d e ln d e  $-Zelle 

nicht yon der Quantit~t der in ihnen enthaltenen J-Zellen, potentieller Urge- 
sclflechtszellen also, bestimmt werden kann. 

I m  Gegensatz zu den peripheren Bereichen beteiligen sieh im Stock- 
innern J-Zellen dureh Umwandlung zu Meristemzellen am Aufbau des 
Polypenblastems (Abb. 5). I l ier  miissen die J-Zellen einspringen, da 
die Zellen der zwei somatischen Gewebesehichten, des Ektoderms und 
des Entoderms, ihre Teflungsf/~higkeit weitgehend oder ganz verloren 
haben. Ausgangszentren der Knospenbildung seheinen jedoeh auch im 
Stockinnern keine lokalen Nester yon J-Zellen zu sein. 0rtl iche Ver- 
dichtungen dieser embryonalen, omnipotenten Elemente 16sen als solche 
noeh keine Blastembildung aus. In  solchen Zusammenballungen ist die 
Zahl der Cnidoblasten besonders hoeh. Ubergange zu Meristemzellen 
konnte ich nie beobaehten. Von wo die B]astembildung in den zentralen 
Stoekbereichen ihren Ausgang nimmt, konnte ieh nieht feststellen. 
Dies ge]ang mir jedoch bei Polypenblastemen tier/~uBeren, J-Zellen-armen 
bzw. J-Zellen-freien Randbezirke: 

Erste Bildungsstadien yon Potypenanlagen in den peripheren Stock- 
bezirken haben in wenigen Entodermzellen der oberen Kanalwandung, 
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die eine hohe Teilungsaktivitiit aufnehmen, ihren Ursprung. In Abb. 6 a 
und b sind ein Kanalabsehnitt  und die darfiberliegende Ektoderm- 
~l~che getrennt aufgezeichnet. In einem geschlossenen Areal der oberen 
Kanalwandung, dem Zentrum der zukfinftigen Aufw51bung, lassen die 
Zellen dutch ihre Form und ihre Struktur den wiedergewonnenen meriste- 
matisehen Charakter erkennen (Abb. 6 a) :Sie sind kleiner als die benach- 
barren Entodermzellen, sind nahezu isodiametrisch und besitzen dichtes 

/)Z 

a b 
Abb .  6 a  u.  b.  An lago  e iner  Pols~penknospe;  l inks  (a) Ausschn i t t  aus  dem e n t o 4 e r m a l e n  
K a n a l s y s t e m ;  r e c h t s  (b) das  da r i ibe r l age rnde  E k t o d e r m  (Zellen s t a r k  vakuoHsier t ) .  %rm 
D a c h  eines tKamalabschni t tes  (Bi ldmi t te  a) fazlden bere i t s  ZeH~eihmgen s t a r t ;  i m  E k t o d e r m  

(b) n o c h  n ich t .  Ganzpr /~para t .  D Z  Driisenzelle, J Z  J-Zelle,  Cc Cnidozyte  

Plasma und untereinander gleichartige, runde Kerne. Das Ektoderm- 
epithel zeigt fiber der entodermalen Knospenanlage dagegen noch die 
gleiche ZellgrSi~e und Zelldichte wie in der Umgebung (6b). Im weiteren 
Lauf der Entwicklung breitet sich im Entoderm das Feld der kleinen Meri- 
stemzellen weiter aus, und die Kan~le erscheinen jetzt dick angeschwollen. 
Wi~hrenddessen setzen auch im Bereich des prospektiven Oralpols der 
Knospe Zellteilungen ein. Das waehsende Meristem w61bt sich nach 
oben blasenartig auf, wobei Wasser und Nahrungsbrei aus der Um- 
gebung in den gastralen Binnenraum der Blase geprel~t werden. Aus 
einer angestochenen Blase qufllt Wasser; sie sackt in sich zusammen. 

Zur l~rage nach den au~'168enden Faktoren der Blastembildung 
Welches die ausl6senden Faktoren der Blastembfldung sind, ist mir vSllig 

unbekannt geblieben. Neben einem spezifischen Faktor, dcr die S~ellen der Ent- 
wicklung bestimmt und den Start setzt, mfissen Faktoren wirksam sein, die im 

I 
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allgcmeinen physiologischen Zustand des Stockcs begriindet sind. Es war mir 
jedoch nicht m6glich, eine genaue Korrelation zwischen dem Vorhandensein oder 
Fehlen bestimmter Umweltsbedingungen und der Xnospenbildung festzustellen. 
Phasen der Ausbreitung des Stockes, wor allem des Stolonenwachstums, sind 
keineswegs immer identisch mit Zeiten starker Knospenentwicklung. Hgufig 
bewachsen Stolone weite Gebiete des Substrates, ohne einen einzigen Nghrpolypen 
zu erzeugen. Bemerkenswert ist, dal] die Stolone fast stets zur Knospenbildung 
fibergingen, werm ihnen ein weiteres Vordringen verwehrb und die Besiedlungs- 
fl~che begrenzt wurde. So sprol~ten die Stolone in Boverisch~lchen, wenn sic bis 
zum Wasserspiegel hochgewachsen waren, unterhalb des Wasserrandes regelm~l~ig 
einen dichten Kranz yon N~hrpolypen aus. MSglicherweise ist diese Erscheinung 
auf trophische Ursachen zurfickzuffihren. In den Stolonen wird dutch den Geil~el- 
schlag der Entodermzellen und die Pumpbewegungen der Polypen Nahrung peri- 
pherwiirts getrieben. Kommt das Spitzenwachstum zum Stfllstand, so staut sich 
unverbrauchte Nahrung in den ~uBeren Stolobereichen. Das erh6hte Nahrungs- 
angebot k6rmte dort eine Blastembildung f6rdern. 

Allein ausschlaggebend dfirfte jedoch ein solcher Effekt nicht sein. Mehrfach 
pflanzte ich polypenfreien Stolonen in weiten Abst~nden zur besseren Nahrungs- 
versorgung N~hrpolypen auf, die yon anderen Stockbereichen stammten. Eine 
deutliche ErhShung der Knospenbildung konnte ich aber dadurch nicht erreichen. 

II. Der morphologisch-histologische Bau der Polypen 
Wiihrend die Ausgangsbedingungen  ffir eine Blas tembi ldung noch 

u n b e k a n n t  sind, h~ben racine Versuche, die de terminierenden F~ktoren  
zu l inden,  welche die Differenzierungsrichtung einer Polypen~nlage 
best immen,  erste Erfolge gebracht .  Bevor die Ergebnisse dieser Ver- 
suche dargelegt werden kSnnen,  mul~ knrz ~uf den rnorphologischen und  
histologischen B~u der einzelnen Polypenformen eingegangen werden. 

1. Die N~ihrpolypen (Abb. 7) 
Die Gastrozooide stehen der Polypengrundform am n~chsten. Ihr wenig 

abgewandelter morphologisch-histologischer Bau entspricht weitgehend dem yon 
T~ss~Now (1958) fiir Cordylophora caspia beschriebenen. Im Bereich der Proboscis 
bis unterhalb des Tentakelkr~nzes hinabreichend springen 5--7 Entodermwfilste 
in den Gastralraum vor. Sie verlaufen parallel zur L~ngsachse des Polypen und 
begrenzen zwischen sich schmale L~ngsrinnen. Diese Polster werden yon zwei sich 
unregelm~l~ig abwechselnden Driisenzelltypen aufgebaut, den Schleimdriisen und 
den ,,EiweiBdriisen". Das Vorkommen der Schleimdriisen ist auf die Proboscis 
beschr~nkt. Sic enthalten ihr mukSses Sekret, das bei der histo]ogischen Pr~l~ara- 
tion herausgelSst wird, in einer grol~en Vakuole, die basal yon einem schmalen, 
basophilen Plasmasaum umhiillt ist. Die azidophilen ,,EiweiBdriisen" speichern 
ihr fixierbares, eosinol~hi]es Sekret in Tropfenform zwischen dem wabig struk- 
turierten, b~sophilen Plasma. Zur Spitze der Proboscis hi~ enthalten die ,,Eiweilt- 
drfisen" nur kleine SekrettrSpfchen und zeigen eine langgestreckte Form. Im 
Gegensatz zu den Schleimzellen kommen Eiweil~drfisen in geringer Zuhl aueh in 
der unteren Hydranthenh~lfte vor, eingebettet zwischen ~q~thrzellen. Sic besitzen 
hier keulenfSrmige oder e]liptische Gestalt. Driisenzellen mit gleicher zytologischer 
Struktur sind auch im Entoderm der Stolone und der Stolonenplatte zu finden. 
In der unteren Hydranthenh~l~te vor allem jfingerer Polypen treten daneben 
Drfisenzellen mit einer oder mehrercn Vakuolen auf, deren Inhalt sehr stark Methy- 
lenblau annimmt. 



Polypendifferenzierung und Sexualchim~ren bei Hydractinia echinata 199 

E/weiBdrSsenzelle 
\ ~chleim- 

E/weiB- 
drSsenzelle 
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A.bb. 7. N a h r p o l y p  ( @ a s t r o z o o i d ) ;  n a t .  G r 6 2 e  ca.  1,5 r a m .  H e l l e  E n t o d e r m z e l l e n  i m  
B e r e i c h  des  P e r i s t o m s  = S c h l e i m d r f i s e n .  D u n k l e  E n t o d e r m z e l l e n  = , , E i w e i 2 d r f i s e n " .  
t t e n e  E n t o d e r m z e l l e n  i m  m i t t l e r e n  u n 4  b a s a l e n  R u m p f b e r e i e h  = N ~ h r z e l l e n .  D u n k l e  

E n t o d e r m z e l t e n  = , , E i w e i B d r i i s e n ' "  
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Histologiseh nicht auffallend char~kterisiert und keineswegs scharf abgegrenz~ 
ist die Wachstumszone unterh~lb des Tentakelkranzes. Ihr Vorhandensein konnte 
ieh nur aus den Wanderungsbewegungen f~rbmarkierter Zellen und impl~ntierter 
Gewebestfieke erschlie~en (s. Kap. C III). Die dichtgedrgngten Entodermzellen 
dieses Bereiches sind yon den Ze]len der benaehbarten l~egionen nur durch ihre 
geringe ttShe untersehieden. Bemerkenswert ist, d~{~ der J-Zellengehalt des Ekto- 
derms in dieser Zone in oraler Richtung stark abf~llt. Quantitativ erfai~t habe ieh 
die J-Zellen-Verteilung nur bei Blastostylen im Zus~mmenhang mit den Versuchen 
zur experimentellen Erzeugung yon Geseh]eehtsehim~ren. 

2. Die Geschlechtspolypen (Abb. 8) 

Das Vorkommen der 0,5 1,5 mm grofien Blastostyle (Abb. 8) ist 
auf die Stolonenpl~tte beschr~nkt. Morphologisch sind die Gonozooide 
in drci deutliehe Abschnitte gegliedert, die ich als KSpfchen, ttals und 
Rumpf bezeichncn mSchte. Bei Eintritt  der Geschlechtsreife sehiebt 
sich ~ls vierte Region zwischen Hals und Rumpf die Gonophorenzone 
ein. Der gul3eren Gliederung entspricht eine histologisehe Differen- 
zierung. 

Das K6pfchen trs in mehrcren Reihen knopff6rmige, mit Nessel- 
batterien dieh~ besetzte Tentakelrudimente, sog. Tentakuloide. Ihre 
Abkunft yon Tentakeln verr~t sich deutlieh im Sehnittpr~parat: 
Einige wenige, stark tnrgeszente Entodermzellen, die wie bei den 
Tent~keln der N~hrpolypen geldrollenartig aufeinandergeschiehtet sind, 
bilden das stiitzende Polster ftir die Nesselbatterien. Die kleine Proboscis 
ist yon einer MnndSffnung durchbrochen, durch die yon Zeit zu Zeit 
feste, r6tliehe Exkretstoffe ausgestol3en werden. Nahrung vermSgen 
die Blastostyle nicht zu verschlingen. 

Die kurzen, gedrungenen Entoderlnzellen des KSpfchens shad mit 
r6tliehen Exkretstoffen dicht beladen. Im blasengrtig erweiterten 
G~strslr~um des KSpfehens werden die Exkretstoffe zu Klumpen zu- 
sammengeb~llt, bevor sie durch den Mund in d~s freie W~sser abgegeben 
werden. Dutch die Wimperflamme (Abb. 9) der Halsregion werden vom 
Gastr'~lraum des Rumples best~ndig N~hrungspartikel, Abfallstoffe, 
abgesto~ene Zellteile und W~nderzellen in den Gustralraum des KSpf- 
chens hoehgetrieben. 

Die eharakteristischen, rStlichen Exkretb~llen weisen auf eine spezifische 
Exkreffunktion der K6pfehen bin. Die dichte Fiillung ihrer entodermalen Zellen 
mit festen Partikeln deute~ an, dal~ ein Teil der hoehbefSrderten Stoffe phago- 
zytiert und weiterverarbeitet wird. Auch wenn die BlastostylkSpfehen keinen 
geschlossenen 0rgankomplex darstellen, kSnnen sie funktionell als Def~kations- und 
a]s Exkretionsorgane aufgefal]~ werden. D~ Exkretionsorgane bei Hydroidpolypen 
unbekannt sind, w~re ein gen~ues Verfolgen des Weges der Partikel und eine 
Analyse der StoffwechseIvorg~nge interessant. 

Ihre exkretorische Funktion hut zur Folge, dal3 die Zellen raseh 
erseh6pft sind, resorbiert werden und dureh neue ersetzt werden mfissen. 
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GOTT.- 
spros~ 
zone 

Hals 

> Cambium 

Abb.  8. ~ B la s to s ty l  (Gonozooid) ;  n a t .  Gr6Be ca. 1 r am.  I n  der  K e i m z o n e  u n d  Gonophoren -  
sp rossungszone  l iegen Oozyten .  Das  E n t o d e r m  der  Go~ophoren reg ion  n n d  der  ba sa l en  
R u m p f r e g i o n  e n t h g l t  N~hrzel len  (helle Zellen) u n 4  Dri isenzel len (dunkte  Zellen). I m  

E k t o d e r m  l iegen v e r s t r e ~ t  5-Zel len u n 4  Cnidozy~en 
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Der Nachschub wird yon den orad wandernden Zellen der Halsregion 
geliefert, die sich sukzessiv zu KSpfchenzellen umdifferenzieren. Die 
entodermalen Zellen der Halsregion sind aul~erordentlieh dicht zu- 
sammengedr~ingt, sehr schmal und langgestreckt und besitzen kleine, 
elliptische Kerne. Ihre langen Geil~eln ordnen sieh in dem engen, 
kanalfSrmigen Gastralraum zu einer loekeren Wimperflamme zusammen. 
Im unteren Tell der Halsregion, nahe dem Ubergang zum Rumpf des 
Polypen, besitzen die Halszellen meristematischen Charakter (Wachs- 

Abb.  9. LSngsschni t t  du tch  die Bildungszone 
(Cambium) eines Blastos~yls. Schemat is ier t .  

Beachte  zwei Mitosefiguren ! 

tumszone, Bildungszone, Cam- 
bium). Ihre dichten Kerne sind 
stark basophfl. Nicht selten 
kSnnen Mitosefiguren entdeckt 
werden (Abb. 9). Apikalw/irts 
und basalwi~rts yon dieser Wachs- 
tumsregion lockert sieh die Kern- 
struktur. 

In basaler Riehtung sehliel3t 
sieh die Rumpfregion an. Hier 
sind die Entodermzellen kfirzer; 
ihr Plasma ist stark vakuolisiert; 
ihre Kerne sind rund und nur 
schwach basophil; Jhre kurzen 
Gefl3eln sehlagen isoliert. Das 
~Jbergangsfeld zwisehen ttals- 
und Rumpfregion stellt die Keim- 
sti~tte der Gesehleehtszellen dar. 
Zwisehen den Entodermzellen 

eingebettet entwiekelu sieh bier, wie sp/iter ausgeffihrt wird, aus ein- 
gewanderten J-Zellen die Geschleehtszellen. Die Keimzone geht un- 
mittelbar in die Sprossungszone fiber, a~/s der sich in fortschreitender 
Folge Gonophorenknospen als kleine Bli~schen herauswSlben. Die 
heranwachsenden Gonophore rficken basalw/irts. Ein neues Gonophor- 
primordium erscheint stets fiber der n~chst ~lteren Styloidknospe in 
seiner Lage am Rumpf so versetzt, dab eine sehraubige Anordnung der 
Gonophore resultiert. Sind im i~ltesten Gonophor die Gesehlechts- 
produkte herangereift, so platzt er, und zwar stets frfihmorgens, kurz 
naeh der ersten Belichtung (BALLA~D 1942, HAUE2~SCIYILD 1953, Yo- 
SHIDA 1959, W. M~)LLEn 1961), wobei Eier bzw. Sperma ins freie Wasser 
gelangen. 

Bevor der Gonophorrest resorbiert wird, stSl~t er ein orangefarbenes 
Exkret  ~b. Das untere Rumpfdrit tel  tr/igt keine Gonophore mehr. 
Der histologische Bau der l~umpfregion ist bei gesehlechtsreifen Gono- 
zooiden reeht einf6rmig. Das Entoderm enth~lt fast ausschliel31ich 
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N/~hrzellen, die in  lockeren Fa l t en  und  Polstern in den Gas t ra l raum 
vorspringen.  Unterha lb  der Sprossungszone t re ten  daneben  in individuel l  
s tark  schwankendem Mafte Driisenzellen auf, die alle einem Typ  zu- 
gehSren. Es sind Dr/isenzellen mi t  mukSsem Sekret, deren stark baso- 
philes P lasma wabenar t ig  angeordnet  ist. I n  ihrer Fo rm und  S t ruk tu r  
gleichen sie den ,,EiweiSdriisenzellen" der N/~hrpolypen. Das En tode rm 
jtingerer Blastostyle, die noch keine Gonophore entwickelt  haben,  ent- 
h/~lt in  tier Rumpfregion diese Drfisenzellen in  grof~er Zahl, vor allem 
im basalen Abschni t t .  

zellen, deren Kerne dem GastrMraum zu in die Zell- 
peripherie verlagert sind, sind stark turgeszent. Der 
Entodermschlauch der Spiralzooide dient als ela- 
stischesWiderlager fiir die Kontraktion tier kr~ftigen 
Muskelfibrillen. Vor allem die Fibrillen der ekto- 
dermalen Epithelmuskelzellen sind aufterordentlich 

3. Spiralzooide (Abb. 10) 

Die in ihrer l~uhelage spir~lig aufgerollten, bis 5 mm l~ngen Wehrpolypen sind 
histologisch wenig differenziert. Die gleichf6rmigen, stark vukuolisierten Entoderm- 

1 i 

H 
, .  j.....:..2. ~ i, 

a2,.~. ! 

Abb. 10 Abb. 11 

Abb. 10. Spiralzooid, or~le H~lfte; nat. Gr6Be des ganzen Zooids ca. 2 mm 
Abb. 11. Tent~kulozooid; nat. Gr6Be c~. 1,5 m3~ 

lang und kr~ftig. Die Schicht der L~ngsmuskelfibrillen k~nn in kontrahiertem 
Zustand mit einer Dicke yon 10 # die HShe der Ektodermzellen selbst erreichen. 
Die Kerne der Ektodermzellen sind yon einem Hof basophilen Plasmas umgeben. 
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Bei oberfliichlicher Betrachtung kSnnen die Kerne mit ihrem Plasmamantel 
leicht mit interstitiellen Zellen verwechselt werden. 

Das KSpfchen der Wehrpolypen ist gleich gebaut wig das der GescMeehtspolypen 
Eine kleine MundSffnung ist entgegen dGr bisherigen Beschreibung ebenfalls vor- 
handen. Die exkretorische TgtigkGit der Entodermze]len des K6pfehens ist gering. 
Die Exkretionszellen gehen kontinuiGrlich in die Meristemzellen der Waehstumszone 
fibGr, die sieh dem XSpfchen dicht anschliel3t. Die MGristemzellGn sind nut wenig 
yon ihren Abk5mmlingen untGrschieden. Sie sind diehter zusammengedr~ngt und 
weniger vakuolisiert. Ein Gei~e]schopf fGhlt. Driisenzellen, die denGn der Blasto- 
style gleiehen, kSrmGn bei sehr jungGn TierGn vGreinze]t angetroffen werden. 

4. Tentalsulozooide (Abb. 11) 

TGntakulozooide sind mundlose Polypen, die zu einem langen, mit Cnidozyten 
besetzten, kontraktilen l%den ausgezogen sind. Das Lumen ihres Gastralr~umes 
verengt sich Grad, bis schlie~lich die in dGr Mitre zusammensto~Gnden Entoderm- 
zellen den Gastralraum ganz verschlieBen und blind endigGn lassen. Die Entoderm- 
zellen schieben sich spitzenwgrts ineinander und ordnen sich in einer ReihG an. 
Der NesselfadGn gleieht in seinGr Struktur den N~hrpolypententakeln. Er kann 
im ausgestreekten Zustand die fiinffaehe L~tnge eines NghrpolypGn iibersehreiten. 
Tentgkulozooide kommGn, sofern sic fiberhaupt auftreten, vor allem auf Stolonen 
und in den jungen StoekberGiehen vor, sehr selten in den zentralen Stoekbezirken. 

III .  Die permanente  Mater ia lwanderung in den Polypen 

Die interk~lare Bildungszone der Polypen  erzeugt ~ndauernd  neues 
Zel lmater ia l ;  dieses wander t  kont inuier l ich  beiden Polen der K6rper-  
achse zu, wo es sukzessive resorbiert  wird. Die Bewegung des Materials 
k a n n  durch implan t ie r te  Marken, die vom FluI~ des Materials mi tge t ragen  
werden, veranschanl ich t  werden. 

Die fibliehe Marlderungsmethode mit VitalfarbstoffGn ist bGi den Po]ypGn yon 
Hydractinia nicht brauehbar. Bei der K1Ginheit der Tiere und ihrGr aufrechten 
S~e]lung sind begrGnz~e FarbmarkGn nut sehr schwer anzubringen. Die Unsch~rfe 
der Marken infolge der unvermeidlichen Diffusion f~llt vor allem bei jungen, noch 
gonophorlosen Blastostylen, deren GrSBe bei 0,2--0,5 mm liegt, sehr stSrGnd ins 
Gewichr Die Ektodermzellen nehmen nut spor~disch F~rbe auf, die zudem hgufig 
bald den EntodermzellGn iibergeben wird. Nach wenigen Stunden bGrGitS ist der 
F~rbstoff auf aufnahmGberGite Entodermzellen im ganzen Polypenbereich verteilt 
und in Exkretionszellen angeh~uft. Diese Methode seheidet deshalb aus. Lediglich 
einzelne Zellen, die Farbstoff in auffallend groBen Vskuolen gespeichert hatten, 
konnten in vereinzelten F~llen Ms MarkGn dienen. Diese Zellen mul3ten fiber 
mehrGre Tage Iortlaufend verfolgt werden, znmal die VakuolengrSl~e nich~ konstan~ 
ist und Verweehslungen d~her leieht m6glieh sind. Diese mfihsame MGthode 
wandte ich nur bei den Tentakeln der Ni~hrpolypGn an. 

Gfinstigere Marken liefern eingepflanzte GewebestfiCkG aus tier Stolonenplatte, 
die Skele~telemente enthalten. Diese Implantate miissen mSgliehst klein bemessen 
werden, da grSi~ere GewGbestiicke, wig spgter dargeleg~ wird, Doppelbildungen 
auslSsen. Das mitimplantierte, kleine Skelettstfiekchen kann, sofern es bGim Ein- 
pflanzGn nieht ins Entoderm gergt, fiber lunge Zeit verfolgt werden. 

Abb.  12 fa~t  die E inze lbeobachtungen  zusammen.  Die Pfeile geben 
die R ich tnng  der Mater ialbewegung an ;  die Breite des Pfeilschaftes 
symbolisiert  ihre Geschwindigkeit .  Bei Blas tos tylen ist die Gesehwindig- 
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keit in basaler Richtung anf/~nglieh besonders gro$, n immt aber konti- 
nuierhch ab, um im unteren Polypendrittel fast vSlhg zum Stfllstand 
zu kommen. Der Weg yon der Bildungszone bis zu dieser Zone wird 
bei jungen, noeh gonophorenlosen Blastostylen in 3--5  Tagen dureh- 
]aufen, bei Blastostylen mit  7--12 Gonophoren in 10--15 Tagen. Die 
fortlaufende Geschwindigkeitsabnahme 1/~$t darauf schhel~en, da6 nieht 
allein an den KSrperenden Zellen resorbiert werden, vielmehr w~hrend 
des ganzen Weges ein Zellverbranch stattfindet. Die Gesch~ndigkei t  
der Materialbewegung ist bei N/~hrpolypen geringer als bei Blastostylen, 
die fortwKhrend Material ffir 
die aussprossenden Gonophore 
bereitstellen mfissen. Bei den 
Tentakeln finder ein starker 
Zellverschlei$ vor ahem in den 
/~uSersten Spitzen stat~. Die 
Entodermzellen verfallen dort; 
der gespeicherte Farbstoff 
flie6t aus. Nachschub wird yon 

Abb.  12. 
tier Wachstumszone unterhalb 
des Ten~akelkranzes geliefert. 

Die regionale Geschwindig- 
keitsverminderung, die dutch die 
abnehmende Pfeilbreite symboli- 

U 

R i c h t u n g  u n d  Geschwi~4 igke i t  der  
1VIateriatwanderunff be i  e inem Blas tos ty l ,  e inem 
N ~ h r p o l y p e n  u n d  e inem Spira lzooid .  Die Bewe-  
g u n g s r i c h t u n g  is t  d u t c h  die R ich tunf f  4er  Pfei l -  
spi tzen,  die Geschwind igke i t  d u r c h  die Bre i te  

des Pfe i l schaf tes  g e k e n n z e i c h n e t  

sier~ ist, wurde nicht genau gemessen, da eine solche Ermi~flung fiir die vorliegendo 
Fragesf~llung nicht yon Belang ist. Bei Spiralzooiden erschlol~ ich die Richtung 
dor Materialwanderung aus der Lage der Wachs~umszone. 

Die Bildungszone liefert zeitlebens neues Zellmaterial. Ein Abschlu$ 
des L/ingenwachstums des Polypen wird erreieht, wenn Proliferation 
und Verbraueh yon Zellen sich die Waage halten. Auf ihrem Weg muI3 
jede Zelle versehiedene Differenzierungszust/~nde durchlaufen. Wie der 
jeweils zonengem~$e Form- und Funktionsweehsel gew/ihrleistet wird, 
dariiber geben sp/~ter behandelte Versuche einen ersten Aufschlu$. 

D. Die Faktoren der Polypendifferenzierung 
Von den beschriebenen Polypenformen t raten bislang bei den im 

Laboratorinm geziichteten StScken nur die Ni~hq3olypen nnd die 
Geschlechtspolypen auf. Spiralzooide und Tentakulozooide dagegen 
kamen nie zur Ausbildung. Diese Feststellung warf die Frage auf, 
inwieweit die differentielle Entwickinng der Polypen yon inneren nnd 
inwieweit sie yon /~uf3eren Faktoren gesteuert wird. 

I. Die Differenzierung der Spiralzooide 
Spiralzooide treten in freier Natur nut an bestimmten Stellen auf. Sie um- 

stehen den Mfindungsrand yon Schneckenschalen, die yon Einsiedlerkrebsen 
bewohnt werden. Spiralig eingekrfimmt verharren sie in Ruhe, um bei einem plStz- 
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lichen Rfickzug des Krebses sich scMagartig wie eine gespannte Feder zu entrollen 
und mit ihren Nesselkn5pfehen in die SchMenmfindung hineinzuschlagen. Bei 
starker Reizung wiederholen sie diese Bewegung ein- bis dreimM. Aus dieser 
Beobachtung hatte sich der Gedanke ergeben, dab es zu ihrer Ausbildung eines 
spezifischen, veto Einsiedlerkrebs ausgehenden Ausl6sereizes bedarf. In der Tat 
erwies sich die einseitige mechanische Inanspruclmahme durch den Einsiedlerkrebs 
als wirksamer modifizierender Faktor (W. MffLLE~ 1961). 

Die Spiralzooide weisen sich deutlich Ms Modifikationsformen der 
Geschlechtspolypen aus. Ihre Abkunft verrgt sich im Bau ihres K6pf- 
chens und in ihrer Fghigkei$, sich, dem Einfinl~ des Krebses entzogen, 
hgufig noch zu normMen Blastostylen mit fertilen Gonophoren umzu- 
wandeln (W. MfrLLE~ 1961). Insbesondere junge Zooide, die durch ihre 
Lage am Rande des Gehguses und ihre schlagende Bewegungsweise 
bereits eindeutig Ms SpirMzooide charakterisiert sind, besitzen noch die 
Fghigkeit zur Umdifferenzierung. Die prospektive Potenz der jungen 
Blastostyle mul~ demzufolge gr61~er sein als ihre NormMentwicklung 
verrgt. Ihre Reaktionsnorm umfal~t eine Entwicklungspotenz, die sich 
ohne einen bestiindigen, gul~eren AuslOsereiz nicht manifestieren kann. 
Beim Fehlcn des spezifischen Einflusses des Krebses schrgnkt sich die 
Entwicklungspotenz auf die Bedeutung als Gonozooid ein. Diese Folgerung 
ergibt sich daraus, dab Mlein sehr junge Blastostyle die l~eaktionsbreite 
besitzen, wdche die t)otenz zur Wehrpolypenbildung miSumfal~t. Diese 
Fghigkeit bleibt in der NormMentwicklung verborgen und geht bald 
verloren. Erwachsene ]~lastostyle verm6gen die SpirMzooidform nicht 
mehr anzunehmen. Sie degenerieren unter den Bedingungen, die Spiral- 
zooide zu ihrer Entwicklung und zum AufrechterhMten ihrer Eigenschaft 
bestgndig ben6tigen. Ist  umgekehrt die Differenzierungsform der 
Spiralzooide verwirklicht, so verlieren die Polypen die Fghigkeit, sich 
zu Geschlechtspolypen umzuwandein und deren Funktion auszufiben. 

Hieraus folgt: In einer Blastostylknospe mul~ ein Wirkfaktor (oder 
ein komplexer Wirkmechanismus) gegeben sein, der die Differenzierung 
gemeinsamer, beiden lVIodifikationen zukommender MerkmM% etwa die 
Ausprggung der K6pfchenform, steuert. Dariiber hinaus mul~ die Reak- 
tionsbreite der Knospe zwei differentielle, weiterffihrende Entwicklungs- 
m6glichkeiten umfassen, yon denen je nach dem Vorhandensein oder 
Fehlen bestimmter Umweltbedingungen alternativ die eine oder die 
andere verwirklicht wird. 

II. Die Ausbildung der Tentakulozooide 

Als weitere Differenzierungsform des Hydractinia-Cormus, die bei 
Wildst6cken auftreten kann, sind Tentakulozooide beschrieben worden 
(Hu 1940). Die Stellen, an denen sie der Hydrorhiza entwachsen, 
sind gul~erlieh nicht durch auffMlende Eigensehaften ausgezeichnet. 
Eine Beziehung zwischen ihrem Entstehen und bestimmten Umwelts- 
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bedingungen ist nicht sichtbar. Gezfichtete StScke batten bisher hie 
Tentakulozooide entwickelt. 

Erste Tentakulozooid-~hnliche Formen erhielt ich iiberraschend bei 
isolierten Blastostylen. Von der Stolonenplatte losge~rennte und so yon 
der Nahrungsversorgung abgeschnittene Blastostyle resorbieren die 
Geschlechtsprodukte in den jiingeren Gonophoren und schlieBlich die 
Gonophore selbst. Nur die Geschlechtsprodukte der ~ltesten Gonoph0re 
werden noch vollends zur I~eife gebracht. M_it fortschreitender Isolie- 
rangsdauer kommt es, wie 
Quetschpr~parate vermuten 
lassen, zu einer Umordnung des 
Entodermmaterials. Der Zell- 
verband im Entoderm erscheint 
weitgehend aufgelSst. In der 
Anfangsphase dieses Vorgangs 
bilden die Blastostyle mitunter 
an den Schnittstellen oder an den 
Narbenstellen geplatzter Gono- 
phore entgegen der normalen 
Polarit/~t neue Blastostylk6pf- 
ehen aus. Aueh isolier~e Wehr- 
polypen ges~alten h/~ufig an der 
Basis heteromorphe, mit Nessel- 
batterien besetzte Blastostyl- 
kSpfehen. Im weigerenVerlauf der 
Materialumordnung und Material- 

} 
2~bb. 13, Beispiele yon  U m w a n d l u n g s f o r m e n  
isol ier ter  Blas tostyle .  Be a c h t e  das  Aus- 
wachsen  yon  Nesself~den (Tentakulozooide)  

trod Yon T e n t a k e l n  

resorption beginnen die Tiere lange, mit Cnidozyten besetzte, kontraktile 
F/iden auswachsen zu lassen. Die Struktur dieser Nesselfi~den gleicht 
der S~ruktur der Tentakulozooide, wie ich sie an Wildst6cken regelm/~Big 
land (Abb. 13). Auch die knopffSrmige Tentakuloide des urspringlichen 
Blastostylk6pfchen kSnnen zu Tentakeln auswachsen. Manchmal bilden 
die Tiere, besonders am aboralen Ende, ausgesprochene" N/ihrpolypen- 
peristome aus. 0ffenbar besteht ira sich umordnenden Material eine 
Tendenz zur Ges~altung eines N/ihrpolypen. Diese Umgestaltung gelingt 
jedoch nur in wenigen F/illen soweit, dab der Polyp Beutetiere zu ver- 
schlingen vermag. Die Tentakulozooid-/~hnlichen Bildungen k6nnen 
als ,,Milglfickter Versuch", Tentakeln zu bflden, gewertet werden. 

Diese Befunde fiihrten mich zu der Vermutung, tIungererscheinungen 
kSnnten ausl6send ffir die Entwicklung yon Tentakulozooiden sein; 
zumal diese langen Nesself~den beim Beutefang sis ,,Angeln" fungieren, 
die eine grSl3ere Reichweite als die Tentakeln der Gas~rozooide haben. 
Diese Vermutung erwies sich jedoch als falsch. Es gelang mir jedoch, 
hungernde St6cke durch plStzliches ~berf/ihren in Optimalbedingungen 
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(t~glieher Wasserwechsel, reichliche Ffitterung mit  abwechslungs- 
reichem Plankton) zur Entwicldung yon Tentakulozooiden anzuregen. 
Mit dem Wechsel der Lebensbedingungen gingen die StScke aus 
einer Phase des Stillstandes und des t%fickganges in eine Phase starken 
Wachstums fiber. Damit  verbunden war ein Neubeginn der Knospung 
neuer Tochterzooide, die in ungewShnlich grol~er Zahl und Gesehwindig- 
keit aus der t Iydrorhiza hervorsprol~ten. Die ganzen StSeke waren 
fibers~t yon den blasenartigen AufwSlbungen der Blastome. Bis zu 
25 % der Polypenanlagen wuchsen zu Tentakulozooiden heran, und zwar 
stets die kleinsten Anlagen. 

Die Orte ihrer Entstehung, beobachtete Sondefformen und ein 
Experiment  belegen: Tentakulozooide leiten sieh nicht, wie der zu 
Anfang dieses Abschnittes erwahnte Befund erwarten liel~, yon Blasto- 
stylen ab, sondern yon Nahrpolypen; denn 1. entstehen Tentakulo- 
zooide vorwiegend auf Stolonen, we nur in sehr seltenen Ausnahmefs 
Blastostyle erseheinen; 2. gibt es vereinzelt Ubergangsformen zwischen 
beiden Typen, Polypen ohne Mund, jedoeh mit  mehreren Tentakeln 
oder Nesselfaden versehiedener Lange, 3. kSnnen Tentakulozooide. 
wenn sie bis auf einen kurzen Stumpf abgeschnitten werden, mitunter  
zu N/~hrpolypen regenerieren. Bei 20 durchgeffihrten Versuchen regene- 
rierten 4 Individuen zu N~hrpolypen, 9 wieder zu Tentakulozooiden. 
7 wurden resorbiert. 

Tentakulozooide entwickeln sich aus ldeinsten B]astemfe]dern. Kiinst]ich 
verkleinerte Blasteme oder geteflte Po]ypenknospen lie~erten jedoch nie diese 
1XI~hrpo]ypenderivate. Meine Versuche, die Differenzierungsrichtung bestimmter 
Knospen durch experimentellen Eingriff gezielt so zu beeinflussen, dal~ sie Tenm- 
kulozooide hervorbrgchten, schlugen fehl. 

Tentakulozooide werden in der Literatur  (Hu 1940) h/~ufig mit  
den Spiralzooiden als Dactylozooide zusammengefaBt. Ich halte dies 
ffir unbereehtigt, denn beide Formen sind heterogener I terkunft .  Ws 
rend Spiralzooide als Modifikationen der Geschlechtspolypen anzu- 
sehen sind, stehen die Tentakulozooide den 1XIs als deren 
Derivate nahe; und zwar sind sie, da in ihrem basalen Abschnitt  ein 
Gastralraum ausgespart ist, ganzen Polypen homolog, nicht blo6 N~hr- 
polypententakeln. Gegen eine mSgliehe Deutung als  blol]e Degenera- 
tionsformen und ffir das Vorhandensein allerdings noeh unbekannter,  
spezifischer Differenzierungsfaktoren sprieht ihr regelmg6iges Anftreten 
und die Tatsaehe, da~ artifiziell verkleinerte Polypenblasteme keine 
Tentakulozooide liefern. Da Tentakulozooide nur bei gtinstigen Waehs- 
tumsbedingungen zur Ausbildung gelangen und da sie als Angeln und 
als Abwehrorgane dem Sehutz junger Stoekbereiehe mit  lichtem Polypen- 
bestand dienen kSnnen, besitzen sie mSglicherweise einen positiven 
Selektionswert. 
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III. Die Determination von Polypenanlagen zu (~esehleehtspolypen 

Spiralzooide und Tentakulozooide sind Modifikationsformen zweier 
Grundtypen, der Gonozooide und der Gastrozooide. Der Familie der 
Boungainvilliidae gehSren Arten an, bei denen zwischen Geschlechts- 
und N/~hrpolypen nut  eine geringe morphologische Differenzierung 
besteht (z. ]3. Podoeoryne carnea, Hydraetinia sarsi). Die folgenden 
Untersuchungen sind der Frage gewidmet, welche modifizierenden 
Bedingungen bei Hydractinia echinata die morphologische Aufgliederung 
in zwei Grundtypen determinieren und in welchem Verh/~ltnis an diesem 
Differenzierungsvorgang Aul3enbedingungen und endogene Faktoren 
teilhaben. 

1. Der Zeitpunkt der Determination 

Der Determinationsprozel~, der fiber die Differenzierungsrichtung 
einer Polypenanlage entscheidet, vollzieht sich spgtestens im Stadium 
der Aufw61bung des Blastems zur Knospe, 
und vermutlich erst dann. Den ersten 
Itinweis auf den Zeitpunkt der Deter- 
ruination gaben Isolierungsversuche: 

Ich isolierte mSgliehst sehonend Po- 
lypenanlagen vers chiedener Entwicklungs- 
stufen, um ihre F/ihigkeit zur Weiter- 
entwicklung und Selbstdifferenzierung zu 
prfifen. Das Ergebnis dieses Versuehes 
ist in Abb. 14 wiedergegeben. 

Bei Blastembezirken, die vor oder 
w/~hrend der AufwSlbung zur Knospe 
aus der Stolonenplatte herausgesehnitten 
werden, unterbindet die Isolierung yore 
umgebenden Gewebe eine weitere Diffe- 

" a 

Abb.  14. F~,higkeit in versehie-  
d_enen Entwiekl~ngsst~adien iso- 
l ier ter  Po lypenknospen  zur  Selbst- 
differenzierung, a friihes Stadi t lm : 
Das E x p l a n t a t  kuge l t  sich ~b; 
b u. e l=[She tier Knq~spe = Radius ;  
b Nahrpolyp ;  c ]~as tos ty l  ohne 

Nessetkn615fchen 

renzierung. Diese Blastome sind noeh zu keiner selbst/~ndigen Entwicklung 
f/~hig. Das Isolat krfimmt sich zu einer I-Iohlkuge] ein, wobei das untere, 
dem Substrat aufgelegene Ektoderm das inhere Lumen begrenzt und das 
obere Ektoderm die AuBenfliiche der Kugel bildet. Wird das zur 
Knospe aufgewSlbte Blastem zu einem Zeitpunkt isol~ert, da die 
H6he der Blase etwa ihrem Radius entspricht, so formt sich das 
Isolat zungchst ebenfalls zu einem kugelfSrmigen oder elliptischen 
KSrper. Dieser ist nun abet in der Lage, sich weiterzuentwiekeln. 
Das Isolat bildet wie eine Knospe ira Gewebeverband Tentakeln und 
eine Mund5ffnung aus oder differenziert sich zu einem Gebflde, das 
deutlich als Blastostyl anzusprechen ist, wenn dem KSpfehen auch 
mangels Cnidozy~en Nesselbatterien fehlen. Die histologische Regionen- 
gliederung der wohlproportionierten Miniaturpolypen entspricht der 

Wilhelm Roux' Arch. Entwickl.-gech. Org., Bd. 155 14 
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normaler Zooide, ist allerdings verstandlicherweise nur kfimmerlich 
entwickelt. 

t t ieraus geht hervor: Knospen, deren ttShe ihren Radius fiber- 
schritten hat, sind auf eine bestimmte Entwicklungsriehtung hin fest- 
gelegt. Vor Erreichen dieser Entwieklungsstufe ist die Differenzierungs- 
richtung noeh nieht streng determiniert. Dies zeigt folgender Versuch: 

Mit einem Kreuzschnitt  trennte ich junge, noeh flaehgew61bte 
Polypenknospen in vier Teile und verhinderte deren Zusammenwachsen 

Abb .  15. Di f fe renz ie rung  y o n  Viertels-  
p o l y p e n l ~ o s p e n .  Die Te i lb las teme 
enSwickeln  s ich g le ichar~ig  z u  N a h r -  
p o l y p e n  (a) ode r  Geschlechtspo-  
l y p e n  (b). I n  e inze lnen  F~llen t r e t e n  

beide  P o l y p e n f o r m e n  au f  (c) 

so lange, bis sieh die Wundrgnder ge- 
sehlossen h~tten und die Teilstficke 
sieh nieht mehr vereinigten (Abb. 15). 

Ergebnis. In  24 yon 30 F~llen 
entstanden aus den Teilblastemen 
gleichartige Polypen, entweder vier 
Ns oder vier Geschleehts- 
polypen. In seehs Fallen jedoch diffe- 
renzierten sieh die Teile unterschied- 
lich, teilweise zu Nahrpolypen, tefl- 
weise zu Blastostylen. D~s Verh~ltnis 
beider entstandener Formen war weeh- 
selnd. Stets aber hat ten die Blastostyle 
in den kleinsten Teilblastemen ihren 
Ursprung. Bemerkenswert ist, dab auch 
in der NormMentwieklung der Knospen- 
durchmesser prospektiver Nahrpolypen 
im Mittel gr61~er ist als der prospek- 
river Blastostyte. Eine genaue Kor- 
relation zwischen der GrSI~e einer 

Knospe und ihrer prospektiven Bedeutung ist jedoeh nicht gegeben, 
zumal die Nahrpolypenknospen der Stolone im Durchschnitt kleiner 
sind Ms die Polypenknospen der Stolonenplatte. 

Der Befund, dal~ Teilblasteme verschiedene Differenzierungsformen 
entwickeln k6nnen, lal~t den Sehlul~ zu: Polypenanl~gen sind zungchst 
noch multipotent oder zumindest noeh nicht starr auf eine bestimmte 
Differenzierungsrichtung hin festgeleg~. Der Determinationsprozel~ 
finder erst w~hrend der AufwSlbung des Meristems zur Knospe seinen 
Absehluft. 

2. Umdetermination von Niihrpolypenknospen 
dutch implantierte Blastostylk6p/chen 

Die im vorigen Absehnitt geschilderten Versuche geben noeh keine 
Auskunft fiber den Faktor, wetcher f fir die Determination yon Polypen- 
anlagen zu Blastostylen verantwortlieh ist. Leider war es mir hie 
m6glich, das prospektive Sehieksal einer Knospe vor der Ausbildung des 
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KSpfchens mi t  Sicherheit  zu erkennen. Der  Umstand ,  dal3 s ich Knospen  

auf Ehlzels tolonen stets zu N~hrpolypen entwickeln,  b ie te t  jedoch 

gfinstige Versuchsbedingungen.  Sollte es mir  gelingen, diese Knospen  
in ihrer En twick lung  so zu beeinflussen, d~B sie entgegen ihrer  pro- 
spekt iven Bedeu tung  zu Geschlechtspolypen heranwachsen,  so w~re ein 

erster entscheidender  Sehr i t t  zur Bean twor tung  der aufgeworfenen 

Frage  getan.  

Bei meinen Versuchen ging ich yen fo]genden ~berlegungen aus: Die inter- 
kalare Bi]dungszone der Blastostyle gibt best/indig in oraler und basaler Richtung 

Abb. 1'6. Umstin~mung yon N~hrpolypenknospen zu Geschlechtspolypen durch Implanta- 
tion eines BlastostylkSpfchens. Das Implantat wurde nach Beginn tier Umwandhmg 
wieder en~fernt (obere Reihe: am 4. Tag; untere Reihe: am 5. Tag). Die Zeitangaben 

beziehen sich auf einen typischen Fall 

Zellmaterial ab. Trotz der s~etigen Materialverschiebung bleibt die Grundstruktur 
und die histologische Zonengliederung der Tiere erhalten. In konstant bleibenden 
Entfernungen yon ihrem Ursprungsort mfissen die Zellen einem bestimmten 6rtlichen 
EinfluB unterliegen, der ihre Differenzierung zu ortsgem/~Bem Gewebematerial 
verursacht. 

Das erste charakteristische Merkmal, das die Knospen ~iu~erlich sichtbar 
entwickeln und beide Grundtypen, Blastostyle und N~hrpolypen, eindeu$ig unter- 
scheiden l~Bt, sind die verschiedenartig ausgepr~gten KSpfchen und Tentakel. 
Was geschieht, wenn dieser Differenzierungsschrit~ unter dem unmitte]baren 
Einflul~ eines implantierten, andersartig differenzierten KSpfchens stattfindet ? 
Im KSpfchenbereich sollte ja ein Faktor wirksa m sein, der im Normalfalle die yon 
der Bildungszone geliefer~en Ze]len zur ortsgem~l~en Differenzierung veranlafit. 
Vermag dieser hypothetische Faktor EinDuB auf die Differenzierung des Wirts- 
kSpfchens zu nehmen ? 

Versuche. In junge, auf Stolonen sitzende N~hrpolypenknospen (Radius ca. 
25--30#), setzte ich Blastostylk6pfe, die Spendern verschiedenen Alters ent- 
s~ammten, seitlich so ein, dab die oberste Grenze des Implantates unterhalb des 
Scheitels der Wirtsknospe zu liegen kam (Abb. 16). 

Die zur Transplantation bestimmten K5pfchen schnitt ich an der ~bergangs- 
stelle zur Halsregion ab. Da der Durchmesser auch ausgew~hlt kleiner K6pfchen 
an der Schnittstelle 70--90 tt betr~gt, mu~Jte der Schnitt in der seitlichen Knospen- 

14" 
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wand dureh den Stolo hindurch bis zur Unterlage erweitert werden.. Dennoch 
wurde das KSpfehen yon der emporwaehsenden Knospe mit hochgetragen, so dg~ 
ihre Seheitelregion stets im unmittelbaren Kontakt mit dem Implantat blieb. 

Ergebnis. Tats~chlich nimmt das seitlich angesetzte Blastostyl- 
k6pfchen Einflul~ auf die Entwicklung des Wirtsk6pfchens. Es veranlal3t 
den Wirt  - -  zwar nieht stets, so doeh in 60% der F&lle (Tabelle 1) - -  
aus dem pr&sumptiven Peristombezirk selbst ein BlastostylkSpfchen 
start eines N~hrpolypenperistoms zu gestalten. Vom aufgepropften 
SpenderkSpfchen geht eine Induktionswirkung aus, die der wirtseigenen 
Gewebedifferenzierung eine implantatgem&l]e Differenzierungsrichtung 
aufzwingt. 

Das Material des entstehenden BlastostylkSpfchens wird nicht vom 
Implantat  geliefert. Es handelt sieh um einen echten Induktionsvorgang, 
auf den das wirtseigene Gewebe mit der ~nderung seiner Entwicklungs- 
riehtung antwortet. Dies zeigen eindeutig die vielen Einzelfs (etwa 55), 
die der sehematisehen Abb. 16 zugrunde liegen: 

In diesen F&llen ging nach dem Aufpfropfen des Spenderk6pfchens 
die ursprfinglich eingeleitete Entwicklung zun~chst anscheinend unver- 
&ndert welter. Der Wirt bfldete ein Peristom mit einer Proboscis und 
Tentakeln aus. Die Wirkung des Implantates manifestierte sich zun~chst 
nur im gehemmten Wachstum der ihm am n&chsten stehenden Tentakeln. 
Sie blieben kfirzer Ms die Tentakeln der Gegenseite. Mit zunehmender 
K0ntaktdauer wurde der Entwieklungsgang jedoch vSllig abgegndert 
und teflweise wieder riiekg~ngig gemacht. Die Tentakeln schrumpften 
zu knopff6rmigen Tentakuloiden zusammen, die fiir Blastostyle charakte- 
ristiseh sind. Die Proboscis verkfirzte und verschm&lerte sich. 

Schnitt ieh zu diesem Zeitpunkt, noch vor dem Absehlu6 des Um- 
wandlungsprozesses, das Implantat  wieder heraus, so wuchsen die 
Tentakuloide wieder zu langen Fangtentakeln aus; die Proboscis streekte 
sich wieder. Der Polyp verwirkliehte entsprechend seiner ursprfinglichen 
Bestimmung die Differenzierungsform eines normalen 1N~hrpolypen. Die 
ursprfingliche Entwicklungspotenz war also noch nieht verloren, sie 
wurde nur allm~hlieh dureh die Aktivierung der latent ebenf~lls vor- 
handenen, in der 1Wormalentwicklung aber unterdrfiekten MSglichkeit 
zur Gestaltung eines BlastostylkSpfehens zuriickgedr&ngt. 

Verblieb das orale Differenzierungsgebiet des Wirtes einen Tag 
l&nger in Kontakt  mit dem Induktor,  so war die Umstimmung des Wirtes 
endgiiltig. Auch wenn ieh das Implantat  durch einen weiten Sehnitt- 
bogen restlos entfernte, gestaltete sich nun ein vollst&ndiges Blastosty]- 
kSpfchen, das dem normaler Geschlechtspolypen vSllig glich. Der 
Wirkungsgrad und die Stabilit~t der Induktionsleistung h&ngt also wie 
bei anderen bekannten Induktionsvorg&ngen yon der Kontaktdauer  
zwisehen Induktor  und reagierendem Gewebe ab. 
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Bedeutsam ist, daI3 der vom Spender verursachten Differenzierungs- 
/~nderung des pr/isumptiven Peristombezirkes eine vSllige Umdifferen- 
zierung des ganzen Invidunms folgt. Der waehsende Polyp wandelt 
sieh yon oral nach aboral fortschreitend zu einen vollen Geschleehts- 
polypen urn. Unterhalb des KSpfchens nehmen die Zellen die morphologi- 
schen und physiologischen Eigensehaften an, welche die Halszellen der 
Blastostyle kennzeichnen. Sie besitzen meristematischen Charakter 
und proliferieren in Richtung der beiden K6rperpole Toehterzellen, die 
sieh entsprechend der Zonenstruktur der Blastostyle differenzieren. Die 
vollst~ndige Umstimmung zum Gesehlechtspolypen vollzieht sich, auch 
wenn das SpenderkSpfchen wieder entfernt wird. Das wirtseigene KSpf- 
ehen fibernimmt die Aufgabe, den begonnenen ProzeB der UmdeterminL 
rung weiterzuffihren. Es besitzt selbst wieder induzierende Wirkung, 
falls es einer weiteren N~hrpolypenknospe seitlieh angepflanzt wird. 
Blastostyleigensehaften kSnnen so yon einer ,, Generation" auf die andere 
fibertragen werden. Ob der gesamte Komplex der Umdifferenzierung 
direkt vom KSpfcheninduktor aktiviert nnd gesteuert wird, oder ob die 
prim/~re KSpfeheninduktion eine Kette abh~ngiger Folgeprozesse naeh 
sich zieht, die ihrerseits die Umwandlung zu Ende ffihren, ist noch 
unklar. 

Die Umdifferenzierung ist vollkommen. Dies beweisen aul~er der 
morphologisehen und histologischen Gleiehartigkeit der umgestimmten 
Zooide mit normalen Blastostylen folgende weitere Befunde: 

1. Regenerieren umdifferenzierte Zooide nach der Resektion ihres 
eigenen KSpfehens ein BlastostylkSpfehen. Seehs Polypen, die fiber 
die kritisehe Zeit hinaus mit dem implantierten BlastostylkSpfchen in 
Kontakt waren und deshalb den begonnenen Prozel~ der Umwandlung 
nach dem Entfernen des Implantates nicht rfickg/~ngig gemacht hatten, 
veranlaBte ieh je dreimal dureh Abschneiden ihres KSpfchens zur 
Regeneration. Jedesmal regenerierten sie ein BlastostylkSpfchen. 

2. Sind umdeterminierte N/~hrpolypenknospen, wie aueh zu Ge- 
schleehtspolypen umgewandelte erwachsene N/~hrpolypen (s. Kap. 
D II 4), in der Lage, Gonophore zu erzeugen und Geschlechtsprodukte 
zu liefern. Dies gilt allerdings nieht fiir die auf Einzelstolonen stehenden 
Polypen. Die Ursaehe ffir dieses UnvermSgen liegt jedoeh, wie sp/~ter 
ausgeffihrt wird, im besonderen, physiologischen Zustand der Stolone. 
In die Stolonenplatte verpflanzt, werden auch diese Polypen ge- 
sehlechtsreif. 

Die Wirkung des Induktors ist auf einen ldeinen Bereich beschr/~nkt. 
Nur wenn alas Differenzierungsfeld unmittelbaren Kontakt mit dem 
Spender hat, unterliegt es seinem Einflu$. Dies veransehaulieht deutlieh 
der in Abb. 17 wiedergegebene Versuch. Zum Zeitpunkt, da die begin- 
nende Umwandlung am gehemmten Wachstum der dem Spender nahe- 
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s tehenden  Ten take lknospen  deu thch  wurde,  ha lb ier te  ich dureh  einen 
L/~ngssehnitt  den  oberen Knospente i l ,  so dab  sieh ein doppelkSpfiges  
Zooid en twieke ln  konnte .  Obwohl  der  basale  Knospen te i l  unge t r enn t  
bheb,  b i lde te  nur  das  obere Halbs t / iek ,  das  sei t l ieh das Spenderk6pfehen  
t rug,  ein B las tos ty lk6pfehen  aus. 

Versuehe mit KSpfehen, deren Gewebe durch Einfrieren auf ca. --700 C abge- 
tStet worden war, eine Induktion zu erzielen, schlugen fehl. Das Gewebe 
w~chst nieht mehr ein, zerfgllt sehr raseh und wird, in den Gastralraum der 
Knospen gebracht, sofort verdaut. Als  Null-Experimente zu den Umstim- 
mungsversuchen sind anzufiihren: 1. Bloge Verletzungen. 2. Implantation 
von Gewebe aus der basalen I~umpfregion erwachsener Blastostyle (Kap. D IV). 

3. Aufpfropfen eines Ten- 

A_bb. 17. Wirkungsbereieh des l[nduktors. Zu Beginn 
der Umwandlnng wurde der orale Tell des heranwach- 
senden Polypen halbiert. Nut tier alas Implaatat tragende 

Teil wird umges~immt 

takel-tragenden Stiick- 
chens aus dem Peristom 
yon Nahrpolypen. 4. Im- 
plantation der meristema- 
tischen Stolospitze (gepriift 
im Hinblick auf die in 
Kap. C I besehriebene In- 
duktionswirkung). In all 
diesen F~llen wurde hie 
eme Umstimmung der ge- 
tes~eten, auf Einzelstolonen 
befindlichen Nghrpo]ypen- 
knospen festgestellt. 

U m  zu priifen,  bis zu welcher  Entwiek lungss tufe  Nghrpo lypen-  
knospen  zu Blas tos ty len  u m d e t e r m i n i e r t  werden kSnnen,  p f lanz te  ich 
Blas tos ty lk6pfehen  in verschieden a l te  Knospe n  ein. Es ergab sich: 
Knospen  m i t  e rs ten  Tentakelans/~tzen sind in ihrer  Differenzierungs-  
r i ch tnng  feat de te rmin ie r t  u n d  gehorchen dem induz ie renden  EinfluG des 
Spenders  n ieht  mehr.  Eine genaue  Entwick lungss tufe ,  bis zu der  eine 
U m s t i m m u n g  m6glieh ist ,  1/~Bt sieh al lerdings n ieh t  definieren.  I n  
se l tenen F/~llen war  es m6glieh,  junge  Po lypen  zur  Umdif ferenzierung 
ihres bere i ts  en twieke l ten  Per i s toms  zu veranlassen.  W a r  die Zahl  yon  
vier  Ten take ln  i iberschr i t ten ,  so erhiel t  ieh in ke inem Fa l le  mehr  eine 

Umwandlung .  

3. Das Schiclcsal in iiltere Knospen transplantierter Blastostyll~Sp]chen 
Bei den  obenerws  Versuchen t r a t  sehr  oft ein bemerkenswer tes  

Phs  auf:  I n  den F/~llen n ich t  ge lungener  U m s t i m m u n g  begannen  
nach einer wechselnden La tenzze i t  yon  15--18  Tagen  die Ten taku lo ide  
der  Spenderk6pfchen  zu langen Ten take ln  auszuwachsen (Abb. 18). Die 
auswachsenden  Ten take ln  o rdne ten  sich in den  Ten take]kranz  des 
Wi r t e s  ein. Nach  wenigen Tagen  w~ren die Versuchs indiv iduen  yon den 
anderen  N~hrpo lypen  n u t  mehr  durch  die  ungew6hnHch groBe Zahl  
ihrer  Ten take l  unterschieden.  
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Ist  nun in diesen F/~llen entgegen der Versuehsabsieht das Implantat  
dutch eine Induktionswirkung des Wirtsperistoms umgestimmt worden ? 
Eine genaue Beobaehtung des Ph/~nomens maeht dies dnrehaus fraglieh : 
Die Gewebemenge des implantierten K6pfehens verminderte sieh vor 
dem Auswaehsen der Tentakuloide mehr und mehr, bis die Nessel- 
kn6pfehen schlieNieh unmittelbar der gumpfwand des Nghrpolypen 
aufsagen. Die kleine Proboscis des Sloenderk6pfehens wuchs niemMs 
zu einer N/thrpolypenproboseis aus, sondern verschwand vSllig. Im 

i i 

l 
/ 

] 

Abb. 18. Auswachsen der Nesselkn6pfchen zu Fangten take ln  nach  der Resorpt ion des 
K6pfohenmateriMs 

histologisehen Prgpara~ zu diesem Zeitpunkt fixierter Tiere waren die 
typisehen, exkretoriseh tgtigen Entodermzellen des KSpfehens nieht 
mehr aufzufinden. Aus anderen Versuehen ist mir bekannt, dab Nghr- 
polypen die Tendenz haben, implan~iertes Fremdgewebe , wie etwa junge 
Gonophore oder Blastos~ylkeimzonen, vSllig zu resorbieren. Auf Grund 
dessen nehme ich an: Die yell ausdifferenzierten Entodermzellen des 
SpenderkSpfehens sind nicht umdifferenziert, sondern resorbiert worden, 
und damit war ihr hemmender EinfinB auf das Tentakelwaehstum weg- 
gefallen. Die Tentakuloide konnten deshalb nun zu Fangtentakeln aus- 
wachserl. 

Ein Versuehsergebnis allerdings lgl3t die Mbglichkeit einer eehlben, 
induktiv bewirkten Umdifferenzierung nieht aussehliegen. Um den 
Wirkungsbereieh des Induktors zu ermitteln, hatte ich einem Stole in 
der Nghe einer jungen N/~hrpolypenknospe (Entfernung ca. 75/~ = 
1,5mal ~ der Knospe) ein Blastos~ylkSpfehen eingepflanzt. Sobald sieh 
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eine Polypenanlage zu einer blasenf6rmigen Knospe emporgew61bt hat, 
beginnt Stolomaterial zentripetal zur Knospe hinzuwandern. Im Zuge 
dieser MateriMverschiebung wurde das Blastostylk6pfchen an die Basis 
der hoehwachsenden Knospe herangetragen (Abb. 19). Inzwischen hatte 
sieh als Ergebnis einer beginnenden Regeneration zwischen dem Blasto- 
stylk6pfchen und dem Stole ein kleiner l~umpf eingeschoben. Das 

Abb.  19. Auswaehsen  der  NesselknSpfehen zu Fang ten take lu .  Wei teres  ira Tex t  

Rcgenerat wurde veto wachsenden Polypen hoehgetragen und ge]angte 
bis unterhalb des Tentakelkranzes des Wirtes. Nach 9 Tagen strcckten 
sich die Nesse]knSpfe des implantiertcn BlastostylkSpfchens und wuchsen 
zu Fangtentake]n aus. Der kleine, seitlich dem Wirtsrumpf aufsitzende 
Blastostyl formte sich zu einem vollstandigen N~hrpolypenperistom urn. 
Aus dcm heterogenen Chimgrenpolypen entstand ein zweikSpfiger 
N/~hrpolyp. 

Im Zuge dieser Umformung wurde die kleine Proboscis des Blasto- 
stylk6pfchens eingeschmolzen. An sciner Stelle w61bte sieh ira Zentrum 
der auswachsenden Tentakuloide ein neuer Kegel aus, der einen Mund 
durchbrechen lieB. Eine zumindcst teilweise Resorption des ursprfing- 
lichen Materials und ein Ersatz durch neues land also auch im vorliegen- 
den Fall start. Inwieweit demnach yon einer eehten Umdifferenzierung 
gesproehen werden darf, muB offenbleibcn. 

4. Umstimmung regenerierender Ni~hrpolypen zu Gesehleehtspolypen 
Allein durch Aufpfropfen eines Blastostylk6pfchens in oder unter- 

halb des Peristoms kann die Umwandlung eines ausdifferenzierten 
Ni~hrpolypen zu einem Geschlechtspolypen nicht mehr erzwungen 
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werden. Zum Erfolg fiihrten Versuehe, die auf folgender Uberlegung 
grfindeten: 

Wird das Peristom eines noch nicht allzu alien N~hrpolypen abgeschnitten, 
so bildet sich -- vermutlich unter Beteiligungvon J-Zellen (TARDENT 1954) - -  ein 
Regenerationsmeristem. Es is$ 
denkbar, !dab der Determin~- 
tionszustand des Meristems zu 
Beginn der regenerativen Mor- 
phogenese noch labil is~ und eine 
Umstimmung zu]~Bt. Da~ ein 
implantier~es Bl~stostylk5pfchen 
die Differenzierungsrichtung des 
Regenerationsmeristems in die 
eigene B~hn dr~ngen kSnnte, 
erschien nach den positiven Er- 
gebnissen der Versuche zur Um- 
stimmung yon N~hrpolypen- 
knospen nicht unw~hrscheinlich. 

Versuch. Unterhalb des 
Peristoms pflanzte ieh ein 
Blastosty]kSpfchen ein und 
schnitt am folgenden Tag 
das Peristom oberhalb des 
Implantates ab. 

Ergebnis. Zun~ehst war 
der gewtinschte Erfo]g nicht 
zu erreichen. Die Wund- 
r~nder verwuchsen stets mit- 
einander, ohne da~ ein Re- 
generationsblastem gebildet 
wurde. Das SpenderkSpfchen 
trat  an die Stelle des abge- 
schnittenen WirtskSpfchens 
(Abb. 20a). In  der Folge 
gew/~hrten die Versuehe je- 
doeh einen bemerkenswerten 
Teilerfolg : Unterhalb des 
an den Oralpol geriickten 
FremdkSpfehens erschien 
eine interkalare Meristem- 
zone; sparer folgten basal- 
warts Gonophore. SchlieB- 
lich waren die ursprfinglieh 

I 

/ 

Abb. 20 a n .  b. U m s t l m m l m g  regener ie render  N~hr- 
polypen, a Das implan t ie r te  BlastostylkSpfchen 
t r i t t  an  die Stelle des amp u t i e r t en  Wir tsper is toms 
nnd  veranlal~t die U m w a n d l u n g  des Wir ts rumpfes .  
b Der eingeffihrte Glasiaden ve rh inde r t  den Ver- 
schluf$ 4es Gast ra l raumes .  Es  en t s t eh t  n u n  ein 
Regenera t ionsmer i s tem,  4essen Differenzierung 

yore I m p l a n t a t  beher r sch t  wi rd  

chimarischen Polypen yon normalen Geschlechts- polypen nicht mehr 
zu unterscheiden. 

Ob die Umwandlung des Rumples, die mehrere Tage beanspruchte, das Resul- 
tat einer echten Umdifferenzierung bereits differenzierter Zellen oder das Ergebnis 
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eine sukzessiven Ersa~zes der alten Zellen dureh basalwgrgs wandernde Abk6mm- 
linge der primgr gebildeten Bildungszone war, mug noch geklgr~ werden. 

Das Ziel der Versuehe, Gesehlechtspolypen zu erzeugen, deren 
gesamtes Gewebe auf Material des Nghrpolypen zurfiekgeht, erreiehte 
ieh dureh folgende Teehnik: 

Sogleich nach dem Absclmeiden des Wirtsperistoms ftihrte ieh mit einer 
mundbedienten Mikropipe~e in den offenstegenden Gas~ralraum ein 1--1,5 mm 
langes S gtickchen eines Glasfadens ein, dessen Ende ich dureh vorsieh~iges tIeran- 
fiihren an einen heigen Plafindraht hakenf6rmig aufgelaqimmf hafte (Abb. 20b). 
Den Haken verankerfe ieh in der basalen Rumpfwand, so dab der Polyp den Glas- 
laden durch Kontraktionsbewegungen nicht wieder herauspressea konnte. Der 
Glasfaden verhinderte, dab die Wundrgnder zentral verwachsen und den GastrM- 
raum verschliel3en konnten. ICingfOrmig um den Glasstab formierte sich jetzt ein 
l%egenerationsblastem. Als der Beginn der Differenzierungsvorggnge deutlich 
wurde, lSste ich den Glasf~den yon seiner Verankerung und entfernte ihn. 

Bei 19 yon 30 Versuchstieren erwuchs aus dem l%egenerationsblas~em 
entspreehend der ursprfinglichen Determination des Regeneraten ein 
Nghrpolypenioeristom, bei elf Individuen resultierten dagegen Blastostyl- 
k6pfehen. Der Differenzierung eines BlastostylkSpfehens folgte die 
Umwandlung des Rumples. Ob es sieh bei dieser Umgestaltung um eine 
eehte Umdlfferenzierung oder um einen fortlaufenden, vonde r  zungehsf 
angelegten Bfldungszone gelieferten Materialersatz handelt, ist aueh in 
diesen Fallen noeh unklar. 

5. Die Determination der Polypenanlagen 

Das entseheidende Ergebnis der Umstimmungsversuche ist: Der 
Induktor  determinier~ nicht allein die Differenzierung eines Blastostyl- 
k6pfehens, sondern verursaeht mittelbar oder unmit~elbar die Differen- 
zierung eines ganzen Gesehleehtspolypen. Er vermag latente Pofenzen 
zu ak~ivieren und besitzt somit die Eigenschaften eines Organisators. 
Die Frage, ob der Induktor  der determinierende Faktor ist, der dureh 
sein Vorhandensein oder sein Fehlen das 8chieksal einer jungen Knospe 
bes~imm~, drgng~e sieh auf. Als positiv bean~wortet kann diese Frage 
gel~en, wenn vereinzel~ in jungen Knospen, die noeh kein KSpfehen ent- 
wiekel~ haben, der Induktor  naehgewiesen werden kann. 

Versu&. Polypenl~ospen, deran ungawShnlich groBer Radius ihre Bestim- 
mmlg zu Nghrpolypen mi~ geniigender Sicherhei~ verriet, schni~ ich seitlich an 
und pflanzte in die klaffende Wunde eine kegelfSrmige Knospe mit ldeinem Durch- 
messer ein. Knospen mit groBem Durchmesser liefern fast ausschlie$1ich Nghr- 
polypen, selche mit einem ldeinen Durchmesser zu einem groBen Teil Blastostyle. 
Die GrSBe des Knospendurchmessers erlaubt jedoch keinesfalls eine sichere Voraus- 
sage des Zieles, dem eine Knospe in ihrer Entwicklung entgegengeht. Bei mehreren 
Kombinationen so]l~e sich wenigstens in einigen Fgllen ein Einflug des beigeffigten 
Partners auf die Entwicklungsrichtung der zusammengesetzten Knospe fesfstellen 
lassen. 

Dies gelang ~atsgehlieh. Das Ergebnis zeigt Abb. 21. Neben Nghr- 
polypen und Chimgren entstanden vier Blas~os~yle. In drei FNlen 
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liel3 sich die Wirkung des Induktors am Entwicklungsgang eindeutig 
ablesen: Zuni~chst erscheinende Tentakel schrnmpften wieder ein. 

Bei Polypenchim~ren erwies sieh der Differenzierungszustand des 
blastostylhaften Teiles stets als stabil, der des Tentakel-tragenden Peri- 
stores demgegenfiber oft als labil. So~ern die Chimgre nicht einge- 
schmolzen wurde, glieh sich nach einiger Zeit (2--3 Wochen) nieht 
selten das N~hrpolypenperistom seinem Partner an nnd wandelte sich 
zum GeschlechtspolypenkSpfchen urn. 

Abb. 21 a - - e .  En twick lung  zusammengese tz t c r  Polypenknospen.  Der grS~ere Pa r tn e r  stellt  
eine Ni~hrpolypenknospe dar.  Das prospekt ive  Sehieksal des kleinen Pa r tne r s  ist  noeh 
unbekann t ,  t~esu]tat:  a Blastostyl.  E r s t  erscheinen4e, sparer  sich verki i rzende Ten take l  
m a c h e n  die Induk t ionswi rkung  des ldeinen Pa r tne r s  deutlich, b Chim~re. e N~hrpolyp 

Nach diesem Befund l~Bt sich eine erste Aussage fiber die Determina- 
tion yon Polypenanlagen formulieren: 

Rcgellos ira Stock verteilt wird in einze]nen Polypenanlagen ein 
endogcner, Blastostyl-determinierender Faktor  wirksam, der die Differen- 
zierungsrichtung der zun~chst mul~ipotentcn Blastemzellen festlegt. 
Er bleibt zeitlebens ira KSpfehen der Gesch]echtspolypen erhalten und 
besitzt die Eigenschaften eines Induktors. Fehlt er, so entwickeln sich 
die Knospen zu Ns 

Welches die Bedingungen ffir das Auftreten und Wirksamwerden 
dieses Faktors sind, ist noch unbekannt. 

IV. L~ingsgradient der regionalen Induktionsiiihigkeit 

Aus den im vorigen Abschnitt erarbeiteten Ergebnissen stellen sich 
neue Fragen: Besitzen andere Blastostylzonen ebenfalls induzierende 
F~higkeit ? Falls ja: Pr~gt ein transplantiertes Stfick aus einer be- 
stimmten Zone reaktionsbereitem Wirtsgewebe nur die Differenzierungs- 



220 W~NEx M ~ L ~ :  

tendenz auf, die dem Herkunftsbereich des Implantates  selbst zu eigen 
war, oder vermSgen sie, wie transp]antierte K6pfchen, den gesamten 
Differenzierungskomplex eines Blastostyls auszul6sen ? 

Das Resu]tat der Versuche sei vorweggenommen: Die gesam~e 
Halszone eines Blastostyls besitzt eine gleichartige und gleieh starke 
Induktionsfahigkeit  wie das K6pfchen. Der Rumpfbcreich dagegen 
besitzt diese Potenz - - j e  nach dem Alter des Blastosty]s - - n u t  
in sehr geschwgchtem Mafte oder gar nicht. 

Abb.  22& u. b. U m s t i m m u n g  einer Nghl'- 
polypenknospe  du tch  implan$ier tes  Ke im-  
zonenmate r ia l  yon Blastostylen.  a I m p l a n -  
t a t  geh t  n ich t  in die I~(ipfchenbildung ein. 

b I m p l a n t a t  betefl igt  sich an  
tier KSpfchenbi l4ung 

Die regionale Induktionspotenz 
tes~ete ich durch Implantat ion dieser 
Zonen entstammenden Gewebes in 
junge, auf Einzdstolonen sitzende 
Nghrpolypenknospen. 

Bei diesen Versuchen f/~rbte ieh vor 
der Transplantation jeweils einen Parmer, 
den Spender oder den Wirtsstoek, vital 
an, um die untersehiedliehen optisehen 
Eigenseha~ten des Knospen und des 
Spendergewebes stgrker hervorzuheben 
und das Sehicksa] des Implantates da- 
dureh m6g]ichst gut verfolgen zu k6nnen. 

Mit Gewebematerial aus der 
H a l s - u n d  Keimzone yon Blasto- 
stylen erzielte Umstimmungen 
junger Gastrozooidknospen zeigen 
die Abb. 22 u. 23. Das Spender- 

gewebe kann sich selbst am Aufbau des blastostyloiden K6pfchens 
be~eiligen oder nur seine Ausprggung verursaehen, ohne selbst in 
das KSpfchenmaterial  einzugehen. Mitunter geschieht es, daft sich 
das Inplanta t  seitlich auswSlbt, a uswgchst und ein eigenes Blasto- 
stylk6pfchen regeneriert. Ein soleher Fall war Vorl~ge ffir die Abb. 23. 
Es entwiekelte sich ein Zooid mit  doppeltem Oberteil, wobei sieh 
ein Tell blastostylgemgft, der andere nghrpolypenhaft  gestaltete. Der 
blastostyloide Tell entwickelte Gonophore und lieferte Gesehlechts- 
produk~e: Das Tentakelwachstum am N~hrpolypenperistom der 
Chimgre blieb gehemmt. Naeh 17 Tagen sehlug der Differenzierungs- 
zu s~nd  des Peristoms urn. Innerhalb yon 3 Tagen war die Umdifferen- 
zierung zum BlastostylkSpfchen vo]lzogen. Naeh vier weiteren Tagen 
bereits ersehienen die ersten Gonophorenknospen. 

Geschlechtspoly-pen mit doppe]tem Obertefl lassen sich auch durch luterales 
Einpffopfen yon Nghrpolypenknospen in die Hals- und Keimzone der Bl~stostyle 
erzielen. Die Knospe kann sieh auf Grund ihrer Fghigkoit zur autonomen Differen- 
zierung zungchst zu einem kleinen Nghrpolypen entwiekeln (Abb. 24). Unter dem 
Einflu8 des Wirtes forint sieh jedoeh der junge, aufsitzende Nghrpolyp sekund~r 
zu einem blastostylolden Oberteil urn. 
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Die Feststellung, dal~ nich~ ~llein dem KSpfchen induzierende Fahig- 
keit zukommt, sondern auch andere Blastostylbereiche die zytologischen 
und morphologischen Umformungsprozesse einzuleiten verm6gen, war 
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Abb.  23. U m s t i m m u n g  einer Gastrozooidknospe dutch  14:eimzonenmaterial. Das I m p l a n t a t  
wuchs seitlich aus und  regener ier te  z um BlastostyL Das ten t~kel t ragende  Wir t sper i s tom 

wurde  z u m  BlastostylkSpfchen umgebf lde t  

mir Anlag, das regionale Indaktionspotential quantitativ zu erfassen. 
Ein Vergleich der quantitativen Induktionsfahigkeit sollte einen Riick- 
schluB auf die Normalbedeutung des Induktors erm6glichen. Der prozen- 
tuale ~Anteil deutlich er- 
kennbarer Reakfion auf 
den Induktor  an der Ge- 
samtzahl durchgeftihrter 
Versuche sollte MaBstab 
des Induktionspotentials 
sein. 

Leider wird die Genauig- 
keit der Analyse dutch viele, 
unvermeidbare Umstande ne- 
gafiv beeinfluBf. 

1. Ist der Differenzierungs- 
grad einer Knospe nicht genau 

2. Tag ~. Teg 7z~ 9 

Abb .  2~. U m s t i m m u n g  e ine r  i m p l a n t i e r t e n  
N ~ h r p o l y p e n k n o s p e  

mit ihrer GrSl~e korre]iert. Der Diiferenzierungszustand, bei dem die ersten 
Tentakelknospen erscheinen, wird bei unterschiedlicher Gr61~e der Knospe erreichf. 

2. Bleiben zwar K6pfchen bei gut gelungener Implantation dicht unterhalb des 
oralen Differenzierungsfeldes der Wirtsknospe stehen. Gewebeteile der anderen Zonen 
werden auseinandergezogen, ~er~eilen sich auf ein breiteres Gebiet, kSnnen in den 
Bereich des Differenzierungsfeldes hineingeraten oder yon ihm abgedr~ngt werden. 
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Dennoeh ist eine Aussage fiber quantitative Unterschiede der In- 
duktionsf/~higkeit m6glich, da zumindest die Werte f/ir die beiden 
Extremregionen, K6pfchen und Basalzone sieh sehr deutlieh voneinander 
unterseheiden. Als positiv wertete ich F~lle, bei denen mindestens zwei 
der zun/~chSt erscheinenden Tentakelknospen sieh zu Tentakuloiden 
entwickelten und diesen Differenzierungszastand lgnger als 4 Tage bei- 

/-Z Gon oph or6n kn o.~p en 
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Abb. 25. Regionale In4ukt ionsf~higkei t ,  Regenerat ionsf~higkei t  u n d  J-Zel lenver te i lung 
bei Blastostylen.  Auf  der  inneren  Skala sind die p rozen tua len  Anteile posi t iver  Ergebnisse 
der  Indukt ions-  bzw. Regenera t ionsversuche  (Transplanta t ionen)  au2getragen.  Die Skalen 
der  iiuBeren Ordina ten  beziehen sich auf  die Anzahl  der  3-Zellen. Die 3-Zel lenvertei lung 
im l inken D i a g r a m m  ist  aus den Einzelwerf0en yon  19 jungen,  $ Gonozooiden gemit te l t .  
I m  rech ten  D i a g r a m m  ist  die mi t t l e re  Ver te i lung yon  16 3 Ind iv iduen  m i t  m e h r  als 6 Gone - 
phoren  dargeste]lt .  $eder  Mel3punkt g ib t  40n 3-Zellengehalt  des betreffenden,  jeweils 

~/~ 4er  Polypenli~nge umfassenden  Blas tos tylabschni t tes  an  

behielten. Nach 4 Tagen besi*zen unbehandelge, Ms Kontrollen dienende 
N/ihrpolypenknospen bereits vollentwickelte Tentakeln und k6nnen 
Artemien fangen und versehlingen. 

Die Versuche ffihrte ieh mit St6eken eines einzigen Klons dutch. 
Dami~ war eine gleichbleibende Reaktionsnorm gewahrleistet,. Dies ist 
um so wichtiger, als vereinzelt Klone auftreten, deren Blastostyle vorfiber- 
gehend oder zeitlebens n/~hrpolypenhaft gestaltete KSpfehen (K6p~ehen 
grSger als normal and kurze Tentakel tragend) besitzen. Die ans den 
Versuehen gewonnenen Resultate sind in der Tabelle 1 zusammen- 
gestellt, gemeinsam mit Werten aus Versuchen, die im Zusammenhang 
mit den jetzt erSrter~en stehen und ansehlieBend behandelt werden. Die 
Ergebnisse sind aueh in einer graphisehen Darstellung wiedergegeben 
(Abb. 25). Als Spender dienten Blastostyle zweier definierter Entwiek- 
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lungsstufen: 1. Blastostyle, die ihre erste oder ihre beiden ersten Gono- 
phorenknospen erscheinen lieBen; 2. geschleehtsreife Blastostyle, die 
mindestens schon 14 Gonophore entwiekelt haben. Die Werte ffir beide 
Testgruppen sind getrennt aufgeftihrt. 

Bemerkt mug noch werden, dal] die Gonophorenzone der Blastostyle nur sehr 
sehlecht aui ihre Induktionsfghigkeit geprfift werden kann und deshalb dieser Zone 
zugehSrige Werte fehlen. Bei der nStigen l~esektion der Gonophore wird das 
Gewebe der 1%umpfwand unvermeidlich stark zerrissen. Zerrissenes und gequetschtes 
Gewebe wird rasch resorbiert und kann daher seine Induktionsfiihigkeit kaum zur 
Wirkung bringen, sofern es iiberhaupt eine solche besitzt. 

Unterschieden im Bereich yon 20% darf auf Grund der erw/~hnten 
methodisehen Sehwierigkeiten und der geringen Anzahl der Tests pro 
Zone keine Bedeutung zugemessen werden. Sie lassen sieh statistisch 
nicht oder nut  ungeniigend sichern. Die Steilheit des aus der Tabelle 
und dem Kurvenverlauf ersiehtlichen AbfMles des Induktionsverm6gens 
ls jedoch die MSglichkeit, dab die Differenz im Induktionsverm6gen 
yore Zufall vorgets sein kSnnte, kaum zu. Die ffir die ersten und 
letzten Werte nach dem z~-Test erreehnete Irrtumswahrseheinlichkeit 
ist mit einem Wer~ yon unter 0,001 /~uBerst gering. Am st/~rksten sinkt 
die Induktionspotenz im 1Jbergangsbereich zwisehen den zwei Haupt- 
regionen, dem tIalsbereieh und dem 1%umpfbereich ab. Dieses Uber- 
gangsgebiet umfaBt die Keimzone und die Gonophorensprossungszone, 
die ieh beide ihrer geringen Ausdehnung und unscharfen Abgrenzung 
wegen zusammengefagt habe. Der AbIM1 ist bei /~lteren Geschlechts- 
polypen, deren Gewebe einen st/~rkeren zytologisehen Differenzierungs- 
grad als das jfingerer Blastostyle aufweist, besonders stark. 

Als Ergebnis der Versuehe ist festzustellen: Die F~higkeit, die Ent- 
wieklungsrichtung eines Polypenblastems in die blastostylgemglte Bahn 
zu lenken, kommt fast ausschlieglich den orad der Gonophoren-SproB- 
zone befindlichen Regionen zu; den Regionen also in unmitte]barer Nach- 
barsehaft der Bildungszone. 

V. Die Parallelit~it der regionalen Induktions- und Regenerationsf~ihigkeit 

Sollte dem Gradienten der Induktionsf~higkeit bei den Determina- 
tionsprozessen der NormMentwicklung und bei den laufend im Zuge der 
MateriMwanderung vonstatten gehenden Differenzierungsvorg~ngen 
tats/~chlich eine Bedeutung zukommen, so m/igte diese Bedeutung in 
Regenerationsversuehen deutlieh gemacht werden k6nnen. Die zun~chst 
homogenen Regenerationszellen durehlaufen bei der Histogenese einen 
DifferenzierungsprozeB, der eingeleitet und gesteuert werden mug. 

Isolierte, yon der Nahrungszufuhr abgeschnittene Polypenteile yon 
Hydractinia regenerieren nieht zu lebensf/ihigen Ganztieren. Der 
Regenerant muB mit dem Netz der Entodermkan~le in Verbindung 
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s tehen .  D e m z u f o l g e  li~Bt s ich das  R e g e n e r a t i o n s v e r m 6 g e n  n u r  au f  

zwei  W e i s e n  pr f i fen :  

1. D u r c h  T r a n s p l a n t a t i o n  i so l i e r t e r  Te i l s t f i cke  auf  S to lone  ode r  in  die  

S t o l o n e n p l a t t e .  

2. D u r c h  A m p u t a t i o n  v e r s c h i e d e n  l a n g e r  Tef ls t f icke,  zweckm~Biger -  

weise  an  de r  Grenze  de r  e inze lnen  L~ngszonen ,  wobe i  die  Fi~higkei t  des  

s t e h e n b l e i b e n d e n  Rests tLickes,  d e n  a b g e t r e n n t e n  K 6 r p e r t e i l  n e u  zu  

bflden,  i m  B l i c k p n n k t  s t eh t .  ( E p i m o r p h e  l~egenera t ion . )  

Diese  zwei  M S g l i c h k e i t e n  df i r fen  aus n o c h  zu  d i s k u t i e r e n d e n  Grf inden  

n i c h t  y o n  v o r n h e r e i n  g ]e i chgese t z t  we rden .  

Tabelle 1. Vergleich der regionalen Induktions/iihigkeit and der regionalen 
Regenerations/iihigkeit bei Blastostylen zweier verschiedener Altersstu/en 

Unter ~ is$ die Anzahl der Gastrozooidknospen mit  deutlich erkennbarer 
Reaktion auf das Implantat  bzw. die Anzahl der Regeneranten angegeben. 

Blastostyle mit Blastostyle mit 1~ un4 
1--2 Gonophorenknospen mehr Gonophoren, reif 

Zone Anzahl I 
tier + % + 

Versuche 

1. Induktionsf~higkeit 
. . . . . . . .  

2. Hals . . . . . . . . . .  25 16 64 
3. Keimzone . . . . . . .  21 9 43 
4. Basales RumpCstfiek . . . 20 

2. Transplantationen 
1. K6pfehen . . . . . . . .  [ 32 26 
2. HMs . . . . . . . . . . . .  ] 29 21 
3. Keimzone : _ : . . . .  I 35 2~ 
4. BasMes l~m,,~,fst~c~ . . . 22 

3. AmpuCationen 
Oraler Bereieh entfernt bis zu: 

1. Bis zum Hals . . . . .  44 42 
2. Bis zur Keimzone . . . 40 35 
3. Bis zum basalen Ende 

der Gonophorenzone 38 22 

82 I 73 
77 
41 

Anzahlder ,,, 
Versuche 

I 20 2o 
16 

25 
18 
22 
20 

40 
37 

36 

+ %+ 

13 65 
10 504 

0 0 

44 

0 

35 88 
22 60 

0 0 

Die Werte beider Versuchsserien sind in Tabelle 1 aufgefiihrt. MaSs~ab der 
regionalen RegenerationsfKhigkeit ist die Regenerationsrate, ermittelt  als prozen- 
tualer Anteil der Regeneranten an der GesamtzaM der Versuche. Die Werte der 
ersten Versuchsreihe sind in Abb. 25 graphisch dargestellt. 

Bei den zahlreieh durehgeffihrten Regenerationsversuchen an Hydrozoen ist 
in der Regel das Regenerationsverm6gen isolierter SCiicke gepriift worden. Da im 
vorliegenden Fall der Regenerant mit der Hydrorhiza Kontakt  hat  und yon ihr 
auch Material, insbesondere J-Zellen beziehen kann, k6nnen diese Versuche nicht 
parallel zu den bekannten Versuchen an Hydra u. a. gesetzr werden. 
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1. Versuchsreihe: Transplantationen 
Die gewrinschte Blastostylzone wurde durch zwei parallele Schnitte 

yon gestreckten, narkotisierten Tieren ausgesehnitten und die isolierten 
S~ricke auf Stolone transplantiert.  

Um ein Anwachsen der Gewebestficke zu ermSglichen, verletzte ich an der fiir 
die Propfung vorgesehenen Stelle den Stolo und schob vom angrenzenden Stolo- 
abschnitt Material auf die Wundstelle bin, woes aus der PeridermhfiUe des Stolo 
herausquoll. Auf den mit Entodermzellen durchsetzten Zellklumpen legte ich unter 
Wahrung der normalen Polarit~t das Blastostylgewebe auf und beschwerte es mi~ 
einem kleinen Deckglassplitterchen. Beide Gewebesorten verwachsen, sofern sio 
mit ihrem Entoderm Kontakt zueinander bekommen. Der un~erbrochene Stolo 
w~chst wieder zusammen. 

Resultat. a) Bei Transplantation eines KSpfchens schiebt sich 
zwisehen Stolo und KSpfehen eine blasige Auftreibung ein, die einer 
normalen Blastostylknospe gleicht. Diese streckt sich und w/~chst 
heran. Das Resultat  ist ein neuer Blastostyl, dessert KSpfchen mit  dem 
ursprfinglichen Transplantat ,  das seine GrSl3e und Struktur  beibeh/~lt, 
identiseh ist. 

b) Bei Transplantation der Halsregion oder der Keimzone vollziehen 
sieh im Erscheinungsbild die Vorgange einer morphallaktischen Regenera- 
tion. Das Transplantat  formt sich zu einem knospengleichen Gebilde, 
entwickelt NesselknSpfchen und w/iehst zu einem Blastostyl heran. 
Bemerkenswert ist jedoch: Werden Gewebest/ieke tier Halsregion 
in die Stolonenplatte gepflanzt, so ist mitunter erkennbar, wie stern- 
fSrmig um das Implan ta t  die Entodermkan~le wie bei normalen Polypen- 
anlagen ansehwellen und der betroffene Bezirk schliel~lich auch bei der 
Gestaltung der Knospe in das Knospengewebe mit  einbezogen wird. 
Die Keimzone besitzt die Potenz, in der besehriebenen Art einen Blasto- 
styl zu ges~alten, gegenriber der Halszone nut  noeh in gesehws 
Mal~e. 

e) G/~nzlieh fehlt diese F/~higkeit Stricken der basalen Rumpfregion 
~lterer Blastostyle. Sic werden regelm/~13ig resorbiert. 

Besprechung. Die unterschiedliehe F/s der einzelnen Blasto- 
stylzonen naeh Transplantation in die Stolonenplatte einen neuen 
Blastostyl zu entwickeln, steht deutlieh mit  einer unterschiedlichen 
Induktionsf/ihigkeit in Beziehung. ,,Regenerationsfi~hige" Stficke ver- 
anlassen das umgebende Gewebe, sich am Aufbau des nenen Polypen 
zu betefligen. Der NeubildungsprozeB ist daher weder mit , ,morphallakti-  
seher Regeneration" begrifflich ad/~quat zu erfassen, noch kann er reinen 
Induktionsph/inomenen zugerechnet werden. Regenerations- und In- 
duktionsvorg/~nge zusammen erzeugen alas neue Gonozooid; sie lassen 
Sich in diesen Versuchen nicht voneinander trennen. 

Ob der Induktionsfaktor,  der das uingebende Gewebe in seinen 
Einflu$ bringt, mit  dem Blastostyl-determinierenden Faktor  identisch 

Wilhelm Roux' Arch. Entwiekl.-Mech. Org., Bd. 155 15 



226 WE~ER M~LL~R: 

ist, ist noch often. Da jedoeh keine experimentellen Ergebnisse vorliegen, 
nach denen beide Induktionsph/~nomene versehiedenen Wirkfaktoren 
zugesprochen werden mfil~ten, werden sie im weiteren als identisch 
angesehen. 

2. Versuchsreihe: Amputationen 
Resultat. Sofern eine Regeneration eintritt, bildet sich zuerst ein 

neues KSpfchen, an dessen Basis sieh eine neue Waehstumszone formiert. 
Dies geschieht um so seltener, und das Reststiick wird um so hgufiger 
resorbierg, je welter basal der Sehnitt gef/ihrt worden ist. Die Regenera- 
tionsfghigkeit f~llt jedoch nieht kontinuierlieh ab. Beim Ubergang yore 
Hals zum Rumpf nimrat sie - -  besonders deutlich bei/tlteren Zooiden 
sprunghaft ab und folgt damit dem Gradienten der Induktionsf/~higkeit. 

Besprechung. Die Parallelit~t zwischen beiden Lgngsgradienten ist 
auftgllig; doeh lggt sich aus dieser Korrelation nieht ohne weiteres auf 
eine kansale Beziehung sehlieBen. Vorab sind zwei alternative MSglieh- 
keiten zu diskutieren und zu prfifen: 

1. TARDENT (1954, 1956) wies bei Hydra  and Tubularia dureh Aus- 
z/~hlen der interstitiellen Zellen einen L~ngsgradienten ihrer Ver~eilung 
naeh. Bei diesen Tieren besteht zwisehen dem Regenerationspotential 
isolierter Teilstticke und ihrem Gehalt an diesen embryonalen Elementen 
eine enge Beziehung. In /~hnlieher Weise kSnnte auch bei den Gono- 
zooiden yon Hydractinia ein zuf/~llig mit dem Induktionsgradienten 
parallel laufender Gradient der J-Zellenverteilnng f/it das unterschied- 
liche RegenerationsvermSgen verantwortlich sein. Die histologischen 
Untersuehungen ergaben jedoeh: J-Zellen sind fast ausschlieBlich im 
Rumpfbereich zu linden; das Dichtemaximum liegt etwas unterhalb der 
Keilnzone (Abb. 25). Die regionalen Unterschiede im Induktions- und 
gegenerationsvermSgen lassen sieh also nieht auf einen entspreehend 
versehiedenen Gehalt an J-Zellen zurtiekffihren. Die Untersuchungen, 
welehe dieses Resultat ergaben, werden im Zusammenhang mit den 
Versuehen zur Frage der Gesehlechtschim/~Ien im Detail beschrieben. 

2. Weiterhin ist denkbar, der Abfall des RegenerationsvermSgens 
hinge vom Alterungsgrad des Gewebes ab, wobei ein zunehmendes 
Altern des yon der Wachstumszone naeh basal wandernden Materials 
eine en~sprechende Abnahme des RegenerationsvermSgens zur Folge 
h/~tte. Abgesehen davon, dab die basale Rumpfregion durchaus J-Zellen 
und damit m6gliche Blastembildner enthglt und solehe auch lanfend yon 
der Hydrorhiza bezieht (Kap. E, 3 u. f.), sprieht gegen eine solehe Inter- 
pretation folgender zusgtzlieher Versueh: 

Wird der basalen gumpfregion eines erwachsenen Blastostyls naeh 
Amputation des ganzen, orad gelegenen KSrperteils allein das KSpfchen, 
dessen Zellen ebenfalls hoehspezialisiert sind, wieder aufgepropft, so 
werden nun die fehlenden l~egionen wieder erg/~nzt. Ohne aufgepropftes, 
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induktorhaltiges Gewebe wird der Rumpfrest eingeschmolzen. Allein 
dem Alterungsgrad des Gewebes kann demzufolge die mangelnde 
Regenerationsfiihigkeit nicht zur Last gelegt werden. 

H~lt man sich auch die Ergebnisse der Versuehe zur Umstimmung 
regenerierender, erwachsener 5[s vor Augen ( D I I I ,  4), so 
erscheint nach diesen Befunden der Sehlul~ gereehtfertigt: 

1. Dem Induktor kommt eine wiehtige Rolle bei der Steuerung 
regenerativer Differenzierungsvorgi~nge zu. l%egionen, die den Induktor 
nieht enthalten, sind zu keiner Regenerationsleistung fi~hig, weft ein 
entseheidender Realisator fehlt. Zwisehen der St~rke des Induktions- 
vermSgens, das einem Reststfick noch zukommt, und dessen Regenera- 
tionsverm6gen besteht also nicht eine zuf~llige, sondern eine kausale 
Beziehung. 

2. Aus dem Tatbestand, dal~ die induktorfreie, aborale Region den 
abgeschnittenen K6rperteil nicht zu regenerieren vermag, obwohl sic 
J-Zellen and damit mSgliche Blastembildner enths folgt, dal~ die 
J-Zellen kein autonomes Differenzierungsverm6gen besitzen, sondern 
bei ihrer zytologischen Modifikation zu somatischem Material eines 
induzierenden AuslSsers bedfirfen. 

Auf Grund ihrer Versuehe fiber das RegenerationsvermSgen versehiedener 
Teilstiicke der Meduse Eleutheria dichotoma kommt WEIT.]~-SToLT (1960) ZU 
einem ~hnliehen SehluB: ,,J-Zellen sind yon einer Induktionswirkung bereits 
vorhandenen, differenzierten Gewebes abh~ngig." 

u Die Regulation der polaren Struktur dureh Doppelbildungen 
bei experimenteller Stiirung 

Auf den im vorigen Abschnitt erarbeiteten Ergebnissen lassen sich 
Versuche aufbauen, die als Probe ffir die gegebenen Deutungen dienen 
kSnnen und Aufschlul~ fiber die Normalbedeutung des Induktions- 
gradienten zu geben versprechen: 

1. Versuchsreihe. Implantation yon Gewebestficken aus der Stolonen- 
platte in verschiedene H6henbereiche yon Blastostylen: 

Damit sollte festgestellt werden, a) ob der Induktor auf das Implantat  
einen Einflu• geltend machen kann, und sofern dies geschieht, b) ob 
sich der unterschiedliche Induktorgehalt der einzelnen L~ngszonen in 
einer unterschiedlichen morphogenetischen Wirksamkeit kundgibt. 

Transplantationstechnik. Mit einer Glasnadel durchstaeh ich im gew~bl~en 
Bereieh den t)olypen im ganzen Durchmesser und erweiterte die Stichwunde zu 
einem Schlitz. Um ein Widerlager beim Durchstich zu haben, sog ich das Wirts- 
kSpfchen mit einer Mikropipette an und hie]t es lest. Dureh den Schlitz ffihrte ieh 
eine zweite mundbediente Mikropipette, saugte das Implantat oder dus K5pfehen 
eines benachbarten Blastostyls neben der zuvor gesetzten Verletzung an und zog 
das Implantat in den Schlitz in der Wand des Polypen hinein. 3 rain lang hielt ieh 
mSglichs~ ohne Erschfitterung die Wundr~nder des Implantates und des Wirtes in 
Kontakt. Diese Zeit genfigt zu einem ersten Verwachsen. ~ 

15" 
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1. Doppelbildungen bei Blastostylen 
Resultate. Die Ergebnisse dieser Versuchsreihe, die insgesamt fiber 

50 Einzelfiille umfal~t, sind in den schematischen Abb. 2 6 a h  wieder- 
gegeben. Zusammengefal~t ergab sich: Die Transplantationen ffihren 
regelmitl~ig zu Doppelbildungen, indem sich zwischen Implantations- 
stelle und Implantat  eine Zweitbildung schiebt. Nur in der basalen 
Rumpffegion bleibt ein Implantat  ohne Effekt. Die Liinge wie auch die 
morphologische und histologische Ausgestaltung der Zweitbildung wird 
vom Einpflanzungso~t b~stimmt. Das Indukt  differenziert in natfirlicher 
Anordnung alle diejenigen Regionen, die normalerweise yon der Im- 
plantationsstelle an in basaier l%ichtung bis zur Stolonenplatte auftreten 
(Abb. 26a e). Wird das Stolonenplattengewebe an das K5pfchen 
gepflanzt, so entwickelt das Indukt  alle unterhalb des K5pfchens 
gelegenen Zonen (Abb. 26a und Abb. 27, sieben Fiille). Es entstehen 
Doppelpolypen, wobei beiden Einzelpolypen das KSpfchen des Wirtes 
gemeinsam zu eigen wird. Obwohl der Zweitpolyp nur durch einen 
engen Halsteil Nahrung beziehen kann, wird er regelmiil~ig geschlechts- 
reif, ein Hinweis, dall der Eintr i t t  der Geschlechtsreife nicht allein yore 
Erniihrungszustand des Polypen bestimmt wird. 

Die Abb. 26 und 27 zeigen Versuche, bei denen Implantatspender und Wirt 
verschiedenen Geschlechts waren. Auf die Geschlechtsdifferenzierung der so 
erzielten Sexualchim~iren wird sp~iter eingegangen werden. 

Wird das Wirtsk6pfchen in der L~ngsrichtung aufgespalten und das 
Implantat  in den Zwischenspalt eingezw~ngt, so w~chst der Zweitpolyp 
mit inverser Polarit~it senkrecht in die H6he. Die Spalth~lften regene- 
rieren zu ganzen K5pfchen, die spi~ter wieder zu einem einheitlichen ver- 
schmelzen. Die Liingsgliederung des Induktes ist auch in diesem Fall 
v511ig normal (Abb. 26e, drei F~lle). 

Ein dem Halsbereich angesetztes Stolonenplattengewebe 15st Zweit- 
bildungen aus, die alle unterhalb der Halsregion liegenden Zonen : Keim- 
zone, Gonophorensprossungszone und basale Rumpfregion entwickeln. 
Eine Gonophorenzone ~ l l t  in diesen F~illen meist aus, weil das Implantat 
dutch den basalw~rts s~r5menden Materialflul] in die Gonophorenzone 
selbst abgedriingt wird, bevor der Zweitrumpf ausw~chst. Nur in 
zwei Fiillen gelang~en einzelne, yon der Sprossungszone abwiirts wan- 
dernde Gonophore in das seitliche gumpfstfick und reiften dort heran. 

In  der basalen Rumpfregion eines Blastostyls, die unmittelbaren 
Kontakt  mit der Stolonenplatte hat, bleibt ein lateral eingesetztes 
Stolonenplattenstfick ohne Effekt. Das Implantat  wird langsam basal- 
w~irts getragen und erreicht, meist erst nach einigen Woehen, die Sto- 
lonenplatte, mit der es jedoch nicht verschmilzt. 

Einige, in den Abb. 26f--h dargestellte, bemerkenswerte Sonderfiille sind 
noch zu erw~ihnen: 
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I n  zwei F~l]en t r a t  unterhalb  des Imp lan ta t e s  aus dem Hals  des Wirtes  ein 
zweites KSpfchen heraus (Abb. 26 g). I m  weiteren Verlauf spaltete sich der Mutter-  
polyp yon  oral nach  basal  fortschreitend, bis das I m p l a n t a t  in die Nachbarschaf~ 
der Basalregion gelangt war. W~hrend  des Abwanderns  schob sich zwischen 
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Abb. 26a--h. Doppelbildungen bei Blastostylen. Zweitbildung dureh transplantiertes 
Stolonenplattenstfick ausgelSst (a, b, c, e); d Implantat bleibt ohne E~s ~Virt und 
Spender verschiedenen Geschleehts. f Wirtsblastostyl spaltet sich auf. g Untei'halb des 
Implantats erscheint ein zweites KSpfehen. AnsehlieBend Spaltung des ~Virtslolastostyls. 
h Implantat durch den Hals hindurchgez0gen; oben: Hals trennt sieh, zwisehen Implantat 
un4 WirtskSpfehen schiebt sieh ein neuer Rumpf ein; unten: Lmplantat trennt sich. Es 

entstehen zwei Zweitbildungen 
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Implanta~ und Wirt ein kurzes Rumpfstfick mit den histologischen Merkmalen 
einer Basalregion ein. 

Das Auftreten des ZweitkSpfchens diirfte eine Folge der Operationstechnik 
gewesen sein. Das Imp]antat, das ieh in den schr~g yon auBen-oben naeh irmen-unten 
geffihrten Schnitt einzw~ngte, verhinderte den Zusammenschlul~ der Wundr~nder 
5hnlich wie ein FremdkSrper. Schr~igsehnitte fiihren auch bei Hydren und Plana- 
rien, sofern ein SehluJ] des SPaltes verhindert wird, zu Doppelbi]dungen. 

Eine Aufspaltung eines Gonozooids mit demselben Endergebnis l~Bt sich aueh 
erreiehen, wenn yon oral her ein L~ngsschnitt bis in die Halsregion geffihrt wird und 
zwischen die Spalthiilften ein Stolonenplattenstiick eingeschoben wird Abb. 26f). 
Die regu]ativen Vorgs die zu dieser Aufspaltung fiihren, lassen sieh teilweise 
als Folge des normalen Waehstums erldSren: Das yon der Meristemzone oralw~rts 
abgegebene Ze]lmaterial wird in zwei Bahnen in Richtung der beiden Kopfh~lften 
gelenkt. Im weiteren Verlauf teilt sich die Waehstumszone und sehiebt sieh orad 
vom Implantat weg. Dies ist der entseheidende Schritt, der die Spaltung des 
Polypen einleitet. Die for~w~ihrende Zellresorption in der Basalregion hat ein 
best~ndiges Kfirzerwerden des ungeteil~en Rumpfteiles zur l%]ge, Der Naehsehub 
geht nun abet yon zwei getrennten Quellen aus. Die Verdoppelung des Zooids is% 
daher notwendige Folge der Teilung der Bildungszone. 

Aufschlul3reich ist eine weitere Variation der Experimente: In etwa 15 F~llen 
zog ich das Implantat dureh beide Schlitze quer durch die Ha]szone hindureh 
(Abb. 26h). Die Versuche fiihren zu untersehiedlichen Ergebnissen: 

Wird das Implantatgewebe im Gastralraum aufgelSst und dadureh in zwei Teile 
geteilt, so wachsen auf beiden Seiien Zweitbildungen aus. Trennt sich dagegen der 
Polyp selbst an der Implantationsstelle durch, so regeneriert der orale Teil, der dem 
Stolonenpla%enmaterial in normaler polarer Ausrichtung aufsitzt, zu einem ganzen 
Polypen; der untere Teil, der zwisehen zwei ,,Basalpole" einge]agert ist, vermag 
nicht weiterzuwachsen, aueh wenn er die meristematisehe Wachstumszone trs 
Die Gesclfleehtsprodukte der Gonophore reifen heran; neue Gonophore werden 
nicht mehr gebi]det. Da der Proze~ tier M~terialresorption in der Basalregion 
fortsehreitet, yon apikal aber kein Material nachgeliefert wird, verkiirzt sieh das 
Stiick mehr und mehr und verschwindet schlie61ich ganz. 

Das Auswachsen  einer  Zwei tb i ldung  wird durch  die Induk t ions -  
Reak t ions -Wechse lbez iehung  zwischen dem Wir t sgewebe  und  dem 
I m p l a n t a t  e rmSghcht .  

Deut l ich  wird diese Wechselbeziehung,  wenn das  S to lonenpla t ten-  
ma te r i a l  an  das  KSpfchen  angepf lanz t  wird. Zwisehen d e m  Implan ta~  
und  dem KSpfchen  en twicke l t  s ich eine blasenfSrmige Auf t re ibung,  die 
zum Zwei tpo lypen  auswaehs~ (Abb. 27). Die Blase  g le ieht  einer normalen  
Blas tos ty]knospe .  Ob die e rs ten  meris~ema~isehen Zellen dem I m p l a n t a t  
oder  dem K6pfchen  en t s t ammen ,  der  Zwei tpo lyp  demzufolge  ale Bi ldung  
des K6pfchens  oder  des I m p l a n t a t e s  anzusprechen  ist ,  konn~e ieh nieh~ 
kls Desha lb  isf es im Einzelfal l  aueh n ieh t  mSglich,  dig Begriffe 
, I n d u k f o r "  und  , , reagierendes Gewebe"  a l t e rna t i v  au~ das  I m p l a n t a t  
oder  au~ den  Wi r t sb l a s to s ty ]  anzuwenden.  

Die Entwicklung des Zwei~polypen ist durchaus mit dem Vorgang vergleichbar, 
der sich bei der ,,l~egeneration" eines in die Stolonenplatte (oder Einzelstolone) 
implantierten BlastostylkSpfehens abspie]t. Zwisehen das KSpfchen und das 
Stolonenpla%engewebe schiebt sieh in beiden F~llen der fehlende Polypenrumpf ein. 
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Das Auswachsen der Zweitbildung unterhalb der Wachstumszone, 
wo die Induktionsf/ihigkeit des Gewebes stark abnimmt, wird unter- 
stfi~zt yon dem basalwi~rts flieBenden Materialstrom. Dieser wird zum 
Impanta t  bin abgelenkt, das Implantat  selbst weggeschoben. Soweit 
ieh nach meinen zahlreichen Beobaehtungen beurteilen kann, entstammt 
das Zellmaterial des Induktes weitgehend, wenn nieht aussehlieSlieh, 
der Bfldungszone des Wirtes. Diese deckt aueh den laufenden Bedarf, 
der sieh aus dem fortwahrenden Materialversehleig ergibt. 

Abb. 27. EntwicMung eines Zweitpolypen, ausge16st durch ~bertragung yon Stolonen- 
plat temnaterial  auf das K6pfchen. Wir t  ~; Impl~ntat  genetisch ~; Zweitpolyp 

Die Stolonenplatte reprs den ,,Basalpol" des Polypen. Durch 
die Implantation yon Stolonenptattengewebe wird demgemag den 
Gonozooiden lateral ein zus~tzticher ,,Basalpol" angeheftet und damit 
die normale Polarit/~t gestSr~. Die Zweitbildungen fiihren, indem sic das 
Implan~at in eine seinem Herkunftsort gem~Be Distanz vom Ein- 
pflanzort bringen und die fehlenden Zwischenstrukturen ausbilden, 
wieder eine normale Steflheit des polaren Gef/~lles herbei. 

Der Frage, ob sich analoge Regula~ionsbildungen auch nach Auf- 
propfen eines K6pfchens, das den ,,0ralpol" darstellt, entfalten, dienen 
die naehfolgenden Versuche: 

2. Versuchsreihe. Anpfropfen zusgtzlicher BlastostylkSpfchen mit 
normaler und inverser Polarit/~t. 

Bei invers polar angewachsenen K6pfchen sollte die m6gliche In- 
duktionswirkung deutlicher zur Geltung kommen als bei normal auf- 
gepfropften K6pfchen. 

Um eine eventuelle Polarit~tsumkehr durch Umorganisation zu verhindern, 
wurden dabei nieht isolierte KSpfchen anfgepfropft, sondern Parabiosen hergestell~: 
Ein Nachbarblastostyl wurde herbeigebogen und sein KSpfchen mit der Proboscis 
an der Rumpfwand des gew~hlten Blastos~yls angeheftet. Solche Parabiosen her- 
zustellen ist recht schwierig. Da Gewebestiicke nur miteinander verwachsen, wenn 
Entodermbereiche beider Partner zusammcntreffen, mugte die kleine, art ihrer 
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]3~sis ca. 20--30 # breite Proboscis zur Freilegung yon Entoderm groBenteils 
zerstSrb werden. Die Zugwirkung des abgebogenen Blastostyls reiBt ein zunEchst 
angewachsenes K6pfchen meist  wieder los. Das Verh~ltnis der Anzahl naeh 
Wunseh gelungener zur Zahl  unbefriedigt ausgefallener oder g~nzlieh miBglfickter 
Versuehe konnte  ich fiber den Wer t  yon etwa 1:20 nieht  verbessern. 

Resultate (Abb. 28, 29). 

1 

b . ~  . 

P 

~ b b .  28. Doppelbi ldungen.  Zwei tb i ldungen  (b uncl 
c) durch implan~ierte t~Opfchen ausgelSst. 

a Spenderk6pfchen vereinigt sich mit 
dem Wirtsk6pfchen 

Sowohl in normaler polarer 
Lage aufgepropfte als aueh 
heteropolar mit dem Wirts- 
rumpf in Kontakt  stehende 
Blastostylk6pfehen 16sen 
Zweitbildungen aus. Ent- 
sprechend der polaren Struk- 
ta r  des ausl6senden Gewebes 
entwicke]t die Zweitbildung 
a]le zwisehen dem Einpflanz- 
err und dem zus~tzliehen 
,,Oralpol" fehlenden Bereiehe. 
Oberhalb der Bildungszone 
vermag erwartungsgemi~B ein 
Fremdk6pfchen keinen er- 
kennbaren EhlfluB mehr gel- 
tend zu machen. Es wird yon 
dem orad gerichteten Mate- 
rialstrom zum Wirtsk6pfchen 
hochgetragen. Hier nun gibt 
sieh - -  es ist dies der einzige 
beobaehtete Fall - -  eine Ten- 
denz zur Wiederherstellung 
eines einheitliehen Blastostyls 
kund: Das Fremdk6pfehen 
versehmilzt mit dem Wirts- 
k6pfchen. 

Ihr  Material bezieht die 
Zweitbildung yon einer Bil- 
dnngszone, die sieh unter- 

halb des aufgepfropften Spenderk6pfchens aufbaut. Die Gesehwindig- 
keit, mit der das Indukt  ausw~ehst, h/~ngt vom Mengenverh~ltnis 
der yon dieser Bildungszone produzierten zur basal resorbierten Sub- 
stanz ab. Bis eine symmetrisehe Gestalt des gegabelten Zooids erreieht 
ist, kann eine Zeit yon 3 Woehen und mehr verstreiehen. 

Das Differenzierungsgeschehen in der Zweitbfldnng wird veto in- 
duktiven EinfluB des Fremdk6pfchens mitbestimmt. Dies laBt sich bei 
den Versuehen mit heteroloolar angewaehsenen K6pfchen am Verlauf der 
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Gestaltungsvorg/inge ablesen: Die zeitliche und riiumliche Differen- 
zierungsfolge beginnt in der unmittelbarcn Kontaktzone. Zuerst erschein~ 
eine Proboscis, die mit der yore Fremdk5pfchcn regeneriertcn Proboscis 
eine gemeinsame Mund6ffnung haG; gleichzeitig crscheinen Nessel- 

+ 

b 

C 

Abb. 29. Doppelbildun.~en. Zwei tbi ldungen dutch  das invers  a ~ e w a e h s e n e  I~6pfehen 
eines Nachbarb las tos ty l s  ausgel(ist, b Ausschnit t ,  den Beginn des Auswachsens zeigend 

knSpfchen. Die nachfolgend auftretendc Keimzone und die Gonophorcn- 
sprossungszone sind Produkte einer inzwischcn t/~tig gewordenen Bil- 
dungszone. 

2. Doppelbildungen bei Ni~hrpolypen 

N/~hrpolypen sind ffir gleichartige Untcrsuchungcn welt weniger 
gceigne$. Ihrc morphologische und zytologische Glicdcrung ist weniger 
differenziert; ihr RegenerationsvermSgcn ist geringer. Der S~olonen- 
platte eingepflanzte Peristoms$/icke werden regelm/~i~ig eingeschmolzen. 
Der 5/[aterialstrom yon der Bildungszonc zu den tcrminalen Verbrauchs- 
zcntren flie$t sehr tr~gc und ist nicht durch natfirliche Marken, wie sic 
die Gonophore dcr Blastostyle darstellen, verfolgbar. Das Vorhanden- 
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sein einer Indnktionsfahigkeit des Peristoms kann im Umstimmungs- 
versueh nicht geprfift werden, da prospektive Blastostylknospen Ms 
solehe nicht mit Sicherheit zu erkennen sind, wahrend das prasumptive 
Sehicksal der Polypenknospen auf Einzelstolonen feststeht. Die eben. 
falls vorhandene Induktionsf/~higkeit des Peristombereiehes lal~t sieh 
nur aus den Versuehen zur Erzeugung yon Zweitbildungen ersehlieBen. 
Diese lassen sieh wie bei Blastostylen ausl6sen (Abb. 30). In den Grund- 

zfigen gilt das fiir die Blastostyle Gesagte 
auch ffir die Nahrpolypen. Im Peristom 
der Nahrpolypen mug ebenfalls ein Faktor 
mit Induktoreigenschaften zugegen sein. Im 
Falle der Konkurrenz ist er dem Induktor der 
Blastostyle unterlegen. Dies ging sehon aus 

D 

Abb. 30 Abb. 31 
Abb. 30. Doppelbildungen bei N~hrpolypen. Zweitbfldung 4t~chStolonenpla~enmater iM 

ausgel6st 
Abb. 31. UmsOmmung eines aufgepfrop~en N~hrpolypenperistoms 

den Versuehen zur Umstimmung yon Nahrpolypenknospen hervor; 
noeh eindeutiger zeigt dies folgendes Experiment: 

Ich pfropfte Blastostylen im lJbergangsbereich yon Hals und Rumpf 
ein Nahrpolypenperistom auf. In 6 yon 10 Fallen wurden die erzeugten 
Chimaren restlos eingeschmolzen. In vier Fallen verwandelte sieh das 
Peristom in ein BlastostylkSpfchen, das zum wirtseigenen hochwanderte 
und sich mit ibm vereinigte (Abb. 31). In weiteren Versuchen schnitt 
ich, naehdem das Nahrpolypenperistom angewachsen war, das KSpfehen 
des Wirtsblastostyls ab. Stets regenerierte der Wirt ein Blastostyl- 
kSpfehen. Ein Einflug des Implantates lieB sich nur an der verz6gerten 
Regenerationsgeschwindigkeit wahrnehmen. Die Regenerationsdauer 
erstreekte sieh auf eine Zeit bis zu 14 Tagen. Im NormaKMle betragt 
sie 2--3 Tage. 

Bei Chimaren unterliegt der gastrozooidhafte Teil, sofern der hetero- 
gene Doppelpolyp nieht resorbiert wird, meist dem blastostyloiden 
Partner. Der umgekehrte Fall trat nieht ein. 
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Von weiteren Versuchen sei abschlieBend noch folgender kurz 
erw/~hnt : 

Ich lieB KSpfchen seitwgr~s abgebogener Blastostyle heteropolar an der Rumpf- 
wand benachbarter I~hrpolypen anwachsen. Bei vier gelungenenVerwachsungen 
wurde in drei Fiillen das angewachsene K6pfchen yore N~hrpolypen resorbiert. 
In einem Fall entwickelte sich am Wir~srumpf eine blastostyloide Zweitbildung. 
Die entstandene Chim/ire wurde sp~er eingesehmolzen. 

VII. Diskussion der Ergebnisse (Kap. D IV--V)  

Die aus den bisherigen Analysen gewonnenen Befunde erlauben es, 
die m6gliche Normalbedeutung des Induktionsgradienten zu diskutieren. 
Einige einschlagige Ergebnisse aus vorangegangenen Kapiteln (C I I I ,  
D I I I )  seien hier zusammengefaBt: 

1. Die Determination yon Polypenknospen zu Geschlechtspolypen 
vo]lzieht sich unter dem Einflu• eines im Scheitelbereich der Knospe 
wirksam werdenden ,,Organisators". Dieser bleibt w/~hrend der gesamten 
Lebensdauer des Polypen in der oberen Region (KSpfchen und I-Iats) zu- 
gegen. Er besitzt im Experiment die F/~higkeit zur Induktion, die es 
erlaubt, seine bleibende Wirksamkeit nachzuweisen. 

2. Der Induktor vermag die Ausbildung nicht n u r d e r  Struktur 
seines Herkunftsbereiches zu steuern, sondern kann den gesamten 
Komplex der Differenzierungsprozesse auslSsen, welche die normale 
Zonengliederung des Blastostyls verwirklichen. 

3. Von der interkalaren Bildungszone bewegt sich best/~ndig proli- 
feriertes Zellmaterial beiden Polen der K6rperachse zu, woes  sukzessive 
resorbiert wird. Dabei durchl/iuft das Zellmaterial verschiedene Li~ngs- 
zonen, die durch besondere morphologische und funktionelle Eigenheiten 
charakterisiert sind und in weitgehend konstanten r/~umlichen Ver- 
h/i]tnissen zueinander stehen. Indem jede Zelle nacheinander verschie- 
dene, den einzeinen L~ngsabschnitten entsprechende Differenzierungs- 
zust/~nde annimmt, bleibt eine konstante, polare Gliederung des Polypen 
gewahrt. 

Ob allerdings jede Zelle nacheinander ]ede Differenzierungsform verwirklicht, 
dis in dem yon ihr durchwanderten Bereieh vorkommt, wie dies Bv~r~TT bei 
Hydra fiir erwiesen hiilt, erseheint mir bei den Blastostylen yon Hydractinia frag- 
lich. Bei diesen nehmen zun~chst alle Deszendenten beim Eintritt in die Keimzone 
gleiehartige morphologisehe Eigenschafgen an. (Sie verkiirzen sich; in ihrem 
Plasma treten Vakuolen auf; ihr Kern verliert an Basophilit~t.) Die Zellen, die 
damit den ersten Formwechsel durchgemacht haben, dfirften im Bereich der 
Keimzone als N~hrstofflieferanten fiir die Keimzellen dienen. Es is~ denkbar, dab 
im weiteren Verlauf der Wanderung die einzelnen Zellen sich alternativ zu phago- 
zyt~ren Nghr-(FreB-)Zellen oder zu I)riisenzellen differenzieren, nicht aber nach- 
einander beide Funktionen erffillen. 

Wie 1/~Bt sich an Hand der Befunde fiber die Paralleliti~t yon Induk- 
tions- und Regenerationsf/~higkeit und der Befunde fiber die Doppel- 
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bildungen die Norm~lbedeutung des Induk~ionsgradienten inter- 
pretieren ? 

Eine konstante polare Zonengliederung trotz der best~ndigen Wande- 
rung des Gewebematerials kSnnte auf folgende zwei Weisen aufrecht- 
erhalten werden : 

1. Es ist denkbar, die Deszendenten ~nderten in einer bestimmten 
Zeitfolge endogen ihre Differenzierungsform, etw~ im Zuge eines in der 
Dauer der einzelnen Phasen festgelegten Alterungsprozesses. Die 
konstante Proportionierung der L~ngsregionen w~re damit mittels einer 
intrazellulgren, den synchronen und rechtzeitigen Differenzierungs- 
weehsel bestimmenden ,,physiologischen Uhr" gew~hrleistet. Die 
Starke der Ze]lproliferation und die Gesehwindigkeit des Material- 
stromes weehseln nun abet stark je naeh den Wachstumsbedingungen. 
Sollte diese Deutung zutreffen, so miil~te demnaeh die L~nge der ein- 
zelnen Zonen, insbesondere dig L/~nge der Absehnitte in der unmittel- 
baren Nachbarsehaft der Bildungszone, yon der Gesehwindigkeit der 
Materialbewegnng abh~ngen. In  der Tat  trifft dies fiir die Gonophoren- 
region zu. Bei einem raschen Anstieg der Produktion neuen Zellmaterials 
und neuer Gonophore verlgngert sigh diese Region, da die ReifezGit der 
GesGhlechtsprodukte sigh nicht entsprechend verkiirzt und demzufolge 
nicht so viele Gonophore platzen, wie neue entstehen. AuGh die basale 
Rumpfregion kann sieh - -  in engen Grenzen - -  verl~ngern und verkiirzen, 
wenn die Schwankungen zwischen Stagnation und Proliferation lang- 
zeitig und dig Amplituden grog sind. Demgegeniiber bleiben alle oralwarts 
der Gonophorenregion bGfindlichen Zonen (Gonophoren-Sprossungszone 
bis KSpfchen) bei erwachsenGn Zooiden in ihrer L~nge konstant. Gerade 
hier aber miil~te sieh, sofern der Differenzierungswechsel allein Ginem 
konstanten Zeitplan folgte, die Geschwindigkeit der MatGrialbewegung 
in der L~nge der Zonen auswirken. 

Weiter ist zu bedenken: Die unterschiedliche Differenzierung des 
orad und des aborad wandernden Zellmaterials kann selbstverstandliGh 
nicht in einem intrazellul~ren Zeitplan begriindet sein. Hierfiir miissen 
polar gerichtete, determinierende Faktoren verantwortlieh sein. 

2. Als Alternative (oder als einen zusgtzliehen, regulierenden Faktor) 
l ~ t  sich im einfaehsten Fall ein Gradient vorstellen, der unabh~ngig 
yon der Gesehwindigkeit der MaterialbewGgung yon Pol zu Pol zieht und 
der RealisatorGigenschaften besitzt und die w~ndernden Deszendenten 
je nach ihrer EntfGrnung yore Gradientenmaximum versehieden modifi- 
ziert. 

Da nun der Induktor  den Ch~raktGr eines polaren Geft~llgradienten 
hat und zugleich Realisator der spezifischen Merkmale eines Geschlechts- 
polypen ist, liegt es nahe, ihm eine entseheidende l~olle innerhalb der 
Faktoren, welche die KSrpergrundgestalt wahren, zuzuschreiben. 
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Die Stichhaltigkeit dieser Hypothese kann nur in weiteren Experi- 
menten geprfift werden. Ihre vorlgufige Annahme rechtfertigt sich aus 
ihrer Brauchbarkeit zur Erkl/~rung der beobachteten Ph/s Alle 
experimentellen Befnnde Hegen sich als Folge einer Induktions- und 
Reaktionswechselbeziehung und der quantitativ abfallenden Wirksam- 
keit des Induktors verst~ndlich machen. Danach erg/~be sich folgendes 
Bild: 

1. Die regional unterschiedliche Zelldifferenzierung wird durch den 
regional verschiedenen Induktorgehalt bestimmt. Eine hohe Induktor- 
konzentration 15st eine orale Differenzierungstendenz aus, eine niedrige 
K0nzentration bewirkt eine basale Differenzierungstendenz. 

Leider war es bisher auf Grund der erwEhnten experimentellen Schwierigkei~en 
nicht m6glich, innerhalb der oberen Polypenregion (KSpfchen bis Keimzone) 
gesicherte Untersehiede in der InduktionsfEhigkeit festzustellen, so dab die genaue 
Lage des Gradientenmaximums noch unbekannt ist. 

2. Experimentelle StSrung des normalen Gradientengef/s ffihrt 
zu regulativen Vorg/ingen, welche die normale Abstufung wiederher- 
stellen. Gewebe mit hohem Induktorgehalt in unmittelbaren Kontakt  
mit induktorarmem oder induktorfreiem Gewebe gebracht, erzeugt ein 
unphysiologisch steiles Gef/~lle. Durch das Dazwischenschalten des 
fehlenden K6rperstfickes werden w~eder stabile Verh/~ltnisse erreicht. 
In diesem Sinne ist die Induktion einer Zweitbildung und die Induktion 
einer Kn0spenentwicklung, wie sie dutch Implantation induktions- 
f&higer Gewebestiicke in die Stolonenp]atte erzie]t werden kann, zu 
verstehen. Eine Indukt ions~rkung l~6t sich stets dann erzielen, wenn 
zwei bezfiglich ihres Induktorgehaltes gegens/itzliche Gewebesorten 
miteinander in Kontakt  gebracht werden. 

3. Die Differenzierungsprozesse in der Zweitbildung werden yon der 
am Implantationsort herrschenden Induktorkonzentration bestimmt. 
Das Indukt  entwickelt um so mehr orale Strukturen, je hSher, um so 
weniger, je tiefer das Stolonenplattengewebe dem Wirt aufgepfropft 
wird. Der Gradient setzt sich vom Implantationsort im Indukt  fort und 
garantiert dadurch eine norma]e, polar gerichtete Reihenfolge der 
Zonen. Die l~egulation der gestSrten polaren Struktur erfordert kein 
l%egulationssystem, das Glieder und Faktoren enthiette, die nicht auch 
im normalen Wachstums- und Differenzierungsgeschehen eine l%olle 
spielten. 

4. Die Regenerationsf&higkeit amputierter Blastostyle h/~ngt unter 
anderem yon der St/~rke des im RestkSrper enthaltenen Induktors ab. 
Die basale Polypenregion enth&lt den AuslSser der oralen Differen- 
zierungstendenz in zu geringem MaBe, um zu einer gu~en 1;~egenerations- 
leistung f/~hig zu sein. 
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In einem mir nach Abschlul~ dieser Arbeit im Text zur Hand gekommenen 
Vortrag sehreibt BV~NETT (1962) bei Hydra die Wahrung der KSrpergrundgestalt 
zwei l~aktoren zu: Einem Hemmfaktor, der yon der Wachstumszone orad und 
aborad diffundiert und in deren Nachbarsch~ft die Zellteilung hemmt, und einem 
antagonistischen Stoff, der im Hypostom produziert wird, die Zellteflung fSrdert, 
Induktoreigenschaften besi~zt und basalw~rts diffundiert. In seinen Effekten gleicht 
also dieser Stoff weitgehend dem hier besehriebenen Induktor. Das jeweilige Ver- 
h~ltnis beider Stoffe zueinander sell die spezifisehe Eigenschaft einer L~ngszone 
bestimmen. 

E. Yersuche zur  Frage der Geschlechtschim~ren 

Bei einem Chimarenstock, der durch Verwachsen mehrerer Primar- 
polypen entstanden war und aus einem Areal mit rein weiblichen und 
einem Areal mit rein mannlichen Blastostylen bestand, land C. HAU]~N- 
SCmLD im Grenzbereich beider AreMe einen intersexen Blastostyl. Dieser 
erzeugte wie die Geschlechtszooide yon Klonen, deren intersexer Charak- 
ter auf iJlrer besonderen gene~ischen Konstitution beruht (ttAU]~N- 
SCHILD 1954), neben Sperma auch unreife Oozyten, stellte deren Pro- 
duktion jedoch bald ein und lieferte nur noah rein mannliche Gonophore. 
Diese Beobaehtung war ihm Anlal~ zu dem Versuch, dutch paarweise 
Kombination isolierter Polypen verschiedengeschlechtlieher Klone 
experimentell Gesehlech~schim~ren zu erzengen. Die herangewachsenen 
StScke wurden jedoeh rein eingeschleehtlieh reif. Ich wiederholte die 
Versuche mit eigenen Zuchtklonen und erhielt demgegentiber neben 
eingeschlechtlichen St5cken auch solehe, die beide Gesehlechter in 
verschiedenen Bezirken verwirklichten und entlang der Grenzlinie 
beider gegengesehleehtlieher Bereiehe intersexe Blastostyle ent- 
wiekelten. 

Es galt nun die Frage zu klaren, warum aus einem mannlichen und 
aus einem weibliehen Ableger hervorgegangene StScke oft nur ein 
Gesehlecht verwirklichten nnd weshalb sieh bei SexuMehimi~ren die 
Blastostyle entlang der Grenzlinie beider Partner wie genetisehe Inter- 
sexe verhielten. Lag in diesen Fallen ein eehter Geschleehtsumsehlag, 
d .h .  eine Umdetermination des Geschleehtes des einen Partners dureh 
den Einfln$ dos anderen vor ? 

Geschlechtsumkehr des einen Partners bei experimentell erzeugten Geschlechts- 
chimaren ist bei Hydrozoen sehon des 5fteren beobachtet worden und hat AnlaB 
zu der Annahme modifikatoriseher Geschlechtsbestimmung bei dan betreffenden 
Versuchstieren gegeben (GoETSCH 1927, WI~S]~ 1953, Pn~A~D 1961). Alle diese 
Befunde erlauben aber insofern keinen sieheren l~iickseh]u$ auf die Natur der 
Gesehlechtsbestimmung, als stets die MSglichkeit bestand, dab wandernde Ge- 
seMechtsze]len oder J-Zellen des einen Chim~renpartners das Gewebe dos anderen 
Partners durehsetzt und dessen Geschleehtsze]len an der Weiterentwickhmg ge- 
hemmt haben kSnnten. Eine solche MSgliehkeit ist von ItA~rE~SeI~ILD zwar in 
Betrach~ gezogen, bislang jedoch noch yon keinem Autor experimentell und 
systematisch untersucht worden. 



Polypendifferenzierung und Sexualchim~ren bei Hydractinia echinata 239 

I. Voruntersuchungen 

1. Versuche zur Gewebevertr~iglichlceit 
Die interklonale Gewebevertr~glichkeit ist definiert als die F~higkeit 

zweier Klone, bei Berfihrung dauerhaft miteinander zu verwachsen. 
Der Gewebecharakter eines Klons ist zumindest his zum Eintritt  der 
Geschlechtsreife konstant. Er wird in gesetzesm~iger Weise vererbt 
(HAu]~sc~IL~) 1954/1956). Nach HAUENSCHILDs Beobachtungen schlug 
in einzelnen F~llen bei geschlechtsreif werdenden Chimi~ren die Gewebe- 
vertri~glichkeit der Partner in eine Unvertri~glichkeit urn, und beide 
Gewebesorten trennten sich wieder voneinander. 

Um fiir die geplanten Versuche geeignete Klonkombinationen bereit zu h~ben, 
iiihrte ich 60 Gewebevertr~glichkeitstests zwischen ~ und 2 Klonen durch. 
60 weitere Tests zwischen gleichgeschlecht]ichen P~rtnern zeigten, dal~ das Ver- 
h~ltnis positiver zu negativer Vertr~glichkeit bei gegen- und gleichgeschlechtlichen 
Kombinationen etwa das gleiche ist (gegengeschlechtlich: 19~ zu 42--; gleich- 
geschlechtlich: 22-~ zu 38--). 

Bei diesen Tests konnte ich einige Beobachtungen machen, die zur Frage des 
Geschlechtsumschlages bedeutsam sind: 

a) Kombination gewebeunvertrgglicher Partner. 
Im  Grenzbereich beider Partner entwickeln sich, wie bereits HA~E~- 

SCmLD beschreibt, wirre Stolonenkn~uel. Die Stolone schwellen an und 
umschlingen sich gegenseitig. Bei zahlreichen, fiber einen Zeitraum 
yon 4--8 Wochen beobachteten Kombinationen konnte ich feststellen, 
wie nach einiger Zeit einer der beiden Partner seine Polypen nach und 
nach einschmolz und schlieBlich abstarb. Dies geschah regelm~l~ig dann, 
wenn es dem Gegner geinngen war, seine Stolone durch die Barriere 
der Kni~uel hindurch auf die Stolonenplatte dieses Stockes zu schieben. 
Im Umkreis um die eingedrungenen Stolone zogen die stockeigenen 
Polypen ihre Tentakeln ein, schrumpften und verschwanden. SchlieB- 
lich begann sich die Stolonenplatte selbst aufzulSsen (Abb. 32). Offenbar 
geht yon den Fremdstolonen eine toxische Wirkung aus, die das Ab- 
sterben des Partners zur Folge hat. 

Im Watt bei List/Sylt land ich mehrere, yon zwei StScken bewachsene Bucci- 
numgeh~use. Die Grenzlinie zwischen beiden StScken w~r durch eine Zone yon 
Stolonenkn~ueln gekennzeichnet. Zu beiden Seiten dieser Zone verlief ein ca. 
1/~ cm breites, polypenfreies Are~l. 

Die Bildung der Stolonenkni~uel steht zweifellos mit der Gewebe- 
unvertr/~glichkeit in urs/~chlichem Zusammenhang. Darauf hin weist 
folgender Versueh: Mit dem Stock ~ W, der schon seit 18 Monaten 
keine Einzelstolone auBerhalb der Stolonenp]atte mehr besaI~, braehte 
ich einen Ableger des mit ihm unvertr/iglichen Klons c~2 in Kontakt.  
Die Stolone des c~2 drangen in die Stolonenplatte des ~ W ein und 
begannen, sie aufzulSsen (Abb. 32). Als t~eaktion liel~ 9 W nun selbst 
Stolone auswaehsen, die sich mit den Stolonen yon c~ 2 zu einem 
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Stolonenkn~uel umschlangen (Abb. 33). Als ich daraufhin das Gewebe 
des ~ 2 entfernte, zog auch ~ W seine Stolone wieder zuriick. Diesen 
Vorgang 15ste ich noch zweim~l mit  demselben Ergebnis aus. 

Abb .  32. E i n d r i n g e n d e r  ]~Tremdstolo (3  2) 15st die S t o l o n e n p l a t t e  ( g W )  auf .  ( 9 V r  
3 2 gewebeunver t r~g l i ch )  

:S 

Abb .  33. Gegenreak t ion .  S t o l o n e n p l a t t e  ( 9 W )  l~g t  Sl~olone a u s w a c h s e n ,  die s ich m i t  den 
F r e m d s t o l o n e n  (3  2) zu  e inem K n a u e l  l~nsch l ingen  

~qich~ selten formier~ sieh im Randbereieh der Stolonenplatte, noeh 
bevor es zu einer AuflSsung des Gewebes kommt,  um den e~ngedrungenen 
Fremdstolo e~n Meristem (Abb. 34), und es kommt  zu Wueherungen. 
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I n  d iesem FMle k a n n  es viele Woehen  dauern ,  bis ein Kombina t ions -  
pa r t ne r  endgi i l t ig  die Oberhand  beh/i l t  und  der  andere  abs t i rb t .  

MSglicherweise Veranlagt das Spitzenmeristem des Fremdstolos unmittelbar 
auf dem Wege einer Induktionswirkung das Gewebe des mit ihm unvertriiglichen 
Partners zur Wiederauinahme der TeilungsfEhigkeit, so wie dies im Normalfalle 
und im Falle interklonaler Gewebevertr~glichkeit gesehieht. Die Wueherungen 

Abb. 34. U m  den e ingedmmgenen  Fremds to lo  en twicke l t  s ich e in  l~andIner is tem (dichte 
Zellgruppen mit eingewanderten Cnidozyten). Die Stolonenplatte lgl3t zwei Stolone 

t~uswac]l Sell 

w~ren dann nicht einer spezifisehen Wirkung des Fremdgewebes zuzusehreiben, 
sondern lediglieh das Ergebnis der Unf~higkeit beider Meristeme, miteinander zu 
versehmelzen. 

b) Grenzrealctionen 

Die Beobach tung ,  dab  die he terogenen Teile einer Chimi~re sich bei  
E i n t r i t t  der  Geschleehtsreife wieder  t r ennen  k6nnen,  wobei  der  schw~- 
ehere P a r t n e r  anschlieBend yore  s t~rkeren sehr i t tweise  aufgel6st  werden 
kann,  s tel l t  an den  E x p e r i m e n t a t o r  die Forde rung ,  die  En twick lung  
einer  Chimiire fortwi~hrend zu verfolgen. E in  Geschlechtsumsehlag  
kSnnte  sonst  le icht  vorgeti~uscht werden.  I n  e rh6htem Mage gil t  dies, 
wenn die Gewebever t r~gl ichkei t  n ieh t  e indeut ig  Ms pos i t iv  oder  neg~t iv  
beur te i l t  werden kann,  sondern  eine Mit te l s te l lung e innimmt .  E ine  
Grenzreak t ion  is t  dadureh  eharakter i s ier t ,  dag  beide Gewebesor ten an 

Wilhelm I~oux' Arch, Entwickl.-iVIech. Org., Bd. 155 16 
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den verschiedenen Berfihrungsstellen unterschiedlieh aufeinander rea- 
gieren, tells miteinander versehmelzen, tefls getrennt bleiben. Das 
Vordringen des einen Partners nnd das Zurfiekweichen des anderen ist 
in solehen Fallen weir weniger auff/~llig. 

Mit dem Ziel, SexuMehimgren zu erzeugen, hat te  ieh vier Kombina-  
tionen zwisehen ~ B und c~ 2 angesetzt. Die Ablcger dieser Klone hat te  
ieh auf Glasstaben festwachsen lassen , beide Partner  getrennt an den 

Enden des Stabes. Die 
TochterstScke schienen 
zu einem einheitliehen 
Stock verwaehsen zu 
sein. Alle vermeintliehen 
Chimgren erwiesen sieh, 
als sie 2 Monate sp/~ter 
zur Geschlechtsreife ka- 
men, als rein weiblich. 
Ieh wiederholte den Vet- 
such mit  vier weiteren 
Kombinationen, f~rbte 
zuvor den weiblichen 
Par tner  mit  Eosin-Me- 
thylenblau an und verab- 
reichte ihm fortlaufend 

B ~ gef/~rbtes Futter .  Bei der 
Abb. 35. Chimgriselaer Stock, dessen Partner ( ~ B t g g l i e h e n  B e o b a e h t u n g  
und ~ 2) sich mit Ausnahme weniger SteHen wieder 
getrennt haben. ])as Gewebe des linken Partners fie] m i r  n u n  au f ,  w i e  s i c h  
( 9 B) dringt vor trod ersetzt das zurfiekweichende n a c h  e i n i g e r  Z e i t  e n g l a n g  
Gewebe des rechten Partners (c~2). Das Gewebe 
stehengebliebener Polypen yon c~ 2 wir4 dutch empor- d e r  u r s p r f i n g l i c h e n  V e r -  
wachsendes Stolonenplattengewebe yon ~ 13 sukzessive w a c h s u n g s l i n i e  e in  ge-  
aufgelSst. Grenzlinie zwischen beiden Gewebesorten 

dnrch Vitalfarbung sichtbar gemacht sehlossener Wulst erhob, 
der sich, obgleieh er sehr 

niedrig war, dureh seine intensive Blaufi~rbung vom umgebenden Gewebe 
abhob (Abb. 35). Dieser Wulst wanderte in einer gesehlossenen Front  
in das Gebiet des m/~nnhehen Stockes hinein, umwallte dessert Polypen, 
sehob sich an den Polypenrfimpfen hoch und kroch bis unterhalb der 
Tentakelkrgnze empor. Die Polypen beganncn flare Tentakein einzu- 
ziehen; ihr Peristom sehrumpfte zusammen; der Wall sehloB sich fiber 
den Geweberesten des Peristoms. Die entstandenen saekfSrmigen Ge- 
bilde verkfirzten sich mehr und mehr und verschwanden schlieBlich. 
Die verschwundenen Polypen wurden dureh neue ersetzt, die hinter 
dem vorwandernden Wall an anderen Stellen aus der Stolonenplatte 
hervorsproBten. 
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Eine genauerc Untcrsuchung dieser Vorg/inge ergab folgendes Bild: 
Die Gewebesorten beider Partner  hat ten sich weitgehend, aber nicht 
vollst/indig, wieder gel6st. An einzelnen, wechselnden Stellen blieb eine 
Verbindnng der Entodermkan/ile gewahrt. Nahrungsbrei konnte stellen- 
weise zwischen beiden Partnern ausgetauscht werden. Entlang der wieder 
aufgcrissenen Grenzlinie entwickelten beide St5cke ein Randmeristem. 
Das st/irker wachscnde Meristem des weiblichen Stockes schob sieh fiber 
das Gewebe des m/innlichen Partners. Dessen fiberdecktes Gewebe 
15ste sich fortschreitend auf. Die N/ihrpolypen der Umgebung neigten 
sich h/iufig zum Randwulst  hin und breiteten ihr Peristom fiber das 
degenerierende Gewebe aus, ein Verhalten, das sie auch bei Ver- 
Ietzungen zeigen (Abb. 35). Der weibliche Stock verdr&ngte den m/inn- 
lichen schlieBlich vollends. Ein Gesehlechtsumschlag kann somit bei 
dcr Kombinat ion nicht roll  gewcbevertr/iglicher Klone dadurch vor- 
get/iuscht werden, dab das Gewebe eines Partners vordringt nnd fort- 
schreitend das Gewebe des anderen, zuriiekweichenden Partners ersetzt. 

Alle weiteren Versuehe fiihrte ieh deshalb mit  der Klonkombination 
K - ~  c~ 22 dureh, da sieh diese Klone als zeitlebens uneingesehr/inkt 

gewebevertr/iglieh erwiesen. Die Besehr/inkung auf StSeke dieser Klone 
gab mir die Sieherheit, stets Partner  mit  gleieher Reaktionsnorm zur 
Hand  zu haben. 

2. Die Friihentwiddung der Keimzellen und der Gonophore 
Die Entwicklung der Gonophore yon Hydractinia echinata ist yon mehreren 

Autoren untersucht und beschrieben worden (v. BENEDV.~ 1874, WEISMA~ 1883, 
BV~T~G 1894, GOETTE 1907, DELSMAN~ 1911, PLACE 1917, BE~ILT. 1953, AVSET 
1958). Keine Beschreibung eines dieser Autoren stimmt in allen wichtigen Punkten 
mit der eines anderen fiberein. AVSET gibt eine vergleichende Zusammenfassung 
der verschiedenen Ansichten und nimmt auf Grund eigener Untersuchungen zu 
diesen Ansichten Stellung. Meine eigenen, an mehreren 100 Schnitten gemachten 
Beobachtungen weichen wiederum yon den Befunden Avsv.Ts ab. Im Gegens~tz 
zu den friiheren Beschreibern verw~ndte ich eine Fiirbemethode, die im histologi- 
schen Pr~parat die KeimzeIlen deutlich elektiv heraushebt (P~e]~NH:ZJ_~s panopti- 
sches Gemisch). M6glicherweise ist ~llein die un~erschieclliche Interpretation der 
mikroskopischen Bflder Grund der verschiedenartigen Beschreibungen. GOET:rE 
und IIE~rLL sprachen den Verdacht aus, die Divergenz der Beobachtungen k6rmte 
auf t~ts~chliche geographische Unterschiede irmerh~lb der Art zuriickzu_fiihren sein. 

Es ist daher nStig, die Entwicklung der Gonophore knrz darzulegen, 
wie sie sich ans meincn eigenen Untersuchungen ergibt. ~be r  die 
Frtihentwicklung der Keimzellen nnd fiber deren Herknnftsort  machen 
die einze]nen Autoren nur sp~rliche, ungenaue und widersprechende 
Angaben. J-Zellen, fiber die nach zahlreichen neueren Untersuchungen 
die Keimbahn der Hydroiden allgemein zu laufen scheint und aus denen 
die Keimzellen ohne Zwischenstufe hervorzugehen pflegen, werden nie 

16" 
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erw/~hnt. Versuehe zur Sexualitgt k6nnen zweckvoll nur geplant werden, 
wenn die Normalen~wieklung des Gesehlechtes genau bekannt  ist. 

a) Die Fri~hentwicklung der Geschlechtszellen 

Die Keimzellen entwickeln sich aus J-Zellen, die innerhaib der 
Keimzone aus dem Ek~oderm dureh die S~iitzlameile hindurch ins 
Entoderm wandern. In  diesem Bereich nimmt die Anzahl der J-Zellen 
im Ektoderm stark ab (s. Kap. E, 3). I m  Entoderm dagegen ist dies die 
einzige Zone, in der J-Zellen regelm~tBig und als solche deutlich erkenn- 
bar  auftreten. Die J-Zellen nisten sich zwischen die Entodermzellen und 
hMten Kontak t  mit  der Stfitzlamelle. 

Im weiblichen Geschlecht sind die dicht unterhalb der Keimzone 
eingedrungencn J-Zellen - -  sie sind nur dort im Entoderm in geringer 
Zahl zu finden - -  in basaler Richtung durch laufende (Jberg~nge mit  
den groBen Oozyten verbunden, die schlieBlich in die Gonophore ver- 
frachtet  werden Die gr6i3ten Oozyten liegen im Zentrum der Gono- 
phorenanlagen, die einfache Ausw61bungen der Blastostylwand dar- 
stellen. Ihr  Kerndurchmesser fiberschreitet h~ufig die dreffache Ls 
des Kerndurchmessers der im Ektoderm und dicht unterhalb der 
Wachstumszone befindlichen J-Zellen. Mitosen land ich weder in den 
eingewanderten J-Zellen noch in denen aus ihnen hervorgehenden. 
weiblichen Geschleehtszellen. Ich nehme an, die eingewanderten J-Zellen 
wachsen, w/~hrend sie mit  dem fibrigen Zellmaterial basalwi~rts getragen 
werden, direk~ zu 0ozyten heran, ohne sich erst zu vermehren. 

I m  m/~nnlichen Gesehleeht vermehren sieh demgegenfiber die 
J-Zellen der Keimzone innerhalb des sie umhfillenden Entoderms, wie 
vereinzel~ aufgefundene Mitosen belegen (Abb. 37a). Da aus ihnen, 
wenn sie mi~ dem Entoderm in die aussprossenden Gonophore hinein- 
gesehoben worden sind, naeh einer noehmaligen Vermehrungsphase 
letztlieh die Spermien hervorgehen, kSnnen sie durchaus bereits als 
Spermatogonien bezeiehnet werden. Morphologisch sind sie allerdings 
yon den J-Zellen des Ektoderms nieht untersehieden. Ihr  Kerndurch- 
messer ist lediglich geringfiigig gr6Ber, ihr Plasmasaum etwas sehm/~ler. 
F/it  eine siehere Unterscheidung reiehen diese variablen Merkmale abet 
nieht aus. Ihre Zahl isg wei~ grSl~er als die Zahl der Oozyten im weib- 
lichen Geschleeht, und sie sind fiber die ganze Keimzone in gleieher 
Weise verteilt. Die Anzahl der Spermatogonien junger, m/~nnlicher 
Blastostyle (mit ein oder zwei Gonophoren) betrug durehsehnittlich 90; 
bei glteren Blastos~ylen (mit sieben und mehr Gonophoren) 330 Sper- 
matogonien. Die durchsehnittliehe Oozytenzahl, gemittelt  aus den 
Werten yon 20 Gonozooiden, betrug in jungen Blastostylen (mit ein 
oder zwei Gonophoren) 40. Bei glteren Blastos~ylen (mit sieben und 
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mehr Gonophoren) belief sich der Durchschnittswert, gemittelt ~us 
23 Gonozooiden, auf 73. 

Fiir die Differenzierung der J-Zellen zu Keimzellen und ffir die Ent- 
wicklung der Gonophore scheinen die charakteristischen schmalen, 

r 1 - 

,stums - 

b 

Abb.  36a. L~ngsschn i t t  durch einen Nhhrpo lypen  m i t  Gonophor.  Zwische~ P e r i s t o m  und  
Ke imzone  is~ eine blas tos tyloide  H~lszone e ingeschoben (s. Abb.  36b) 

Abb.  36b. Ausschn i t t  aus  Abb.  36a, die b las tos tyloide  Halszone ze igend 

langgestreckten Entodermzellen der Halsregion eiae wichtige Rolle zu 
spielen. Vereinzelt, vorwiegend in bestimmten Klonen, treten auch 
N~hrpolypen auf, die Gonophore und Geschlechtsprodukte entwickeln. 
Im histologischen Pri~par~t zeigt sich: Zwischen dem Peristom und der 
Keimzone ist bei diesen Hydranthen eine typische, blastostyloide 
Halszone eingeschoben (Abb. 36~ u. b). 

b) Die Entwiclclung der Gonophore 
Die Entwicklung der Gonorphore beginnt mit einer blasigen Aus- 

wSlbung des Ektoderms und des Entoderms. Die Geschlechtszellen 
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werden mit  dem Entoderm passiv in die Styloidanlage hineingesehoben. 
Zungchst stellt der Gonophor einen einfaehen, doppelwandigen Sack 
dar (Abb. 37b). Bald weieht das Entoderm vom Ektoderm zurfiek. Die 
Stfitzlamelle wird jedoeh nieht freigelegt. Sie bleibt bedeekt yon stark 
vakuolisierten, kleinkernigen Zellen, die sieh vom zuriiekweiehenden 
Entoderm 16sen. Zwisehen den abgesonderten, der Stiitzlamelle an- 
haftenden Zellen und der inneren Entodermkuppe wird eine neue 
St/itzlamelle ausgesehieden (Abb. 37e). Die Keimzellen 16sen sieh yon 
der inneren Entodermkuppe,  durehstogen diese Sttitzlamelle und 
dr/~ngen sieh in den t~aum, den das znr/iekweiehende Entoderm zwisehen 
sieh und der/~ugeren, abgel6sten Entodermlamelle freigibt (Abb. 37 e, d). 
/ Ob die sekund~r gebildete S~iitzlamelle stellenweise aufgelOst wird, um die 
Keimzellen durchzulassen, oder yon vornherein siebar~ig durchlSehert ist, konnte 
ich nicht entscheiden. Die erste M6glichkeit ist wahrseheinlicher, denn das Maschen- 
werk des Netzes mfigge, um Oozyten durchlassen zu kOnnen, sehr weir sein. Neben 
Keimzellen werden vor allem bei Gonophoren, die wenige Geschlechtszellen ent- 
halten, weitere Entodermzellen in den Zwiseheuraum abgegeben (Abb. 37c). 

Die Geschlechtszellen bilden eine halbmondfSrmige Kalotte,  die 
sieh fiber die Entodermkuppe zieht und augen yon der Entoderm- 
lamelle umhiillt wird. Die Kalot te  vergrSBert sieh durch eindringende 
Keimzellen, bis das ursprfingliche Lager en~leert ist. 

I m  m/~nnliehen Geschlecht vermehren sieh Spermatogonien inner- 
halb der Kalot te  stark. Die wachsende Masse /iberzieht das inhere, 
becherf6rmige Entoderm, das schliel31ich zu einem Zapfen zusammen- 
gedr/~ngt wird. Das Lumen des Zapfens, der als Spadix bezeichnet 
wird, behglt eine offene Verbindung zum Gastralraum des Polypen. 
I m  weiblichen Gesehleeht wird das somatisehe Entodermmaterial  der 
Kalot te  und der gugeren Entodermlamelle yon den waehsenden Oozyten 
auseinandergedr/~ngt und bi ldet  schlieglich eine dfinne I-Iaut um die 
Geschlechtszellen. 

Die Nahrungsversorgung erfolgt yore Spadix her. Die Keimzellen 
selbst sind in einem Raum eingesehlossen, zu dem yore Gastralraum 
her kein offener Zugang besteht. Nicht selten sah ich auBerhalb dieses 
l%aumes kleine Oozyten zwisehen dem Spadix und dem Ektoderm ein- 
gezwgngt. M6glieherweise handelt  es sich um Geschleehtszellen, die 
nieht in die Gonophorexlknospe hineingelangten und nachtr/~glieh ak$iv 
einzuwandern versuehten. 

Niemals konnte ich in meinen zahlreiehen Prgpataten die oft beschriebene 
propH6rmige Verdickung des Ektoderms im Seheitel der Knospe beobachten, die 
sich zu einem ektodermalen Entokodon zwisehen dem Ektodermeioithel und dem 
Entoderm ausgebreitet hgtte. Von einer dem Glockenkern einer Medusenknospe 
homologen Bildung war keine Spur zu entdecken. 

F/ir die vorliegende Arbeit ist es nieht fruchtbar,  auf die un~erschied- 
lichen Ansehauungen frfiherer Autoren einzugehen. Bedeutsam f/Jr die 
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37 a - - e .  Gono!ohot 'enentwJcldun~ 
os ty l e ;  LSngssehn i t t e .  a tKeimzone m i t  
n a t e g o n i e n .  Be~ehte  Mi tosef iguren  ! 
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Versuehe sind folgende T~tsaehen: Sowohl mannliche als aueh weib- 
liche Keimzellen entwickeln sieh aus J-Zellen, die in einer bestimmten, 
engbegrenzten Zone des Polypen ins Entoderm wandern. Die Keim- 
zellen werden in beiden Geschlechtern ~u~ gleiche Art passiv in die aus- 
sprossenden Gonophore verfrachtet. Dort 15sen sie sich aus ihrem 
ursprfinglichen Lager und gelangen in einen abgeschlossenen Raum, 
der keine offene Verbindung zum Entstehungsort neuer Keimzellen hat. 
In  diesem Raum kommen die Gesehleehtsprodukte zur Reife. 

3. Die L~ingsverteilung der J-Zellen 

Versuche frfiherer Autoren (Go~Tsc~ 1927, WI~s~ 1953), auf dem 
Wege fiber experimentell erzeugte Gesehleehtsehim~ren Aufschlul3 fiber 
die Gesehlechtsbestimmung beim Versnehstier zu erhalten, sind ohne 
Berficksichtigung der Verteilung der J-Zellen durehgeffihrt worden, 
die sieh im Tier befinden. Die J-Zellen sind potentielle Gesehleehts- 
zellen. Es kann nieht gleichgfiltig sein, ob die Partner einer Chimgre 
untersehiedliche Mengen yon J-Zellen mitbringen, zumal, wenn die 
Penetranz eines Gesehleehts yon der Quantit/~t des Ausg~ngsmaterials 
abh/~ngt (WIEsE 1953). Vorkommen, Anordnung und region~le Mengen- 
un~ersehiede der J-Zellen zu nntersuehen, ist nach meiner Ansieht 
unerl/~liehe Vorbedingung, um Versuche dieser Art dnrehffihren zu 
kSnnen. 

Den J-Zellengehal~ babe ich bei Knospen, bei jungen, noch gonophorenlosen 
Bl~stostylen, bei Blastosty]en mit ein oder zwei Gonophorenknospen und bei 
Blastos~ylen mit sechs und mehr Gonophoren geprfif~ und qu~ntit~tiv erfurt, und 
zw~r untersuchto ich: 

1.23 ~ und 16 ~ Individuen der En~wicklungsstufe: ,,Sechs und mehr Gono- 
phore." 

2. 19 ~ Individuen der Entwicklungsstufe: ,,Ein bis zwei Gonophore." 
3:8 ~ und 8 d Individuen der Entwicklungsstufe: ,KSpfchen ausgebildet 

und noch keine Gonophorenknospen." 
Die Ausz~hlung ffihrte ich an kompletten Schnittserien durch (Schnittdicke 

7 #). Um die Verteilung der J-Zellen auf die verschiedenen l~egionen des Blasto- 
styls erfa.ssen zu kSnnen, wurde jeder Blastos~yl yon der Basis bis zum Beginn des 
tta]ses in 15 gleieh breite Zonen aufge~eil~, veto Beginn des Halses bis zum oralen 
Ende in weitere fiinf Zonen. Dadm'ch war es mSglich, individue]le Lgngen- und 
Propor~ionsunterschiede ~uszugleichen. Die kleinen Blastos~yle der 3. Gruppe 
wurden in zehn L~ngeneinhei~en unterteilt. Die fiir die einzelnen L~ngeneinheiten 
gemi~te]ten Durchschnittswerte sind in Abb. 38, 39, 40 graphisch dargestellt. Im 
linken Diagrsmm sind die Werte der im Ektoderm ]okalisierten J-Ze]len aufge- 
tragen; im rechten sind die Durchschni~tswerte der im En~oderm eingebet~eten 
Keimzellen dargestellt. 

Die Untersnchungen ergaben folgendes Bfld: 
In den Blastemen der Polypenanlagen kSnnen, wenn diese in den 

zentralen S$ockbereichen liegen, sowohl im Ektoderm als auch zwischen 
den entodermalen Meristemzellen J-Zellen gefunden werden (Abb. 5). 
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Diese modifizieren sich aber anseheinend restlos zu zylindrischen Meri- 
stemzetlen, bleiben also nieht als omnipotente J-Zellen erhalten. In 
Knospen, deren Lgngsaehse ihrem Durchmesser gleichkommt oder iiber- 
trifft, land ich keine oder nur vereinzelt einige wenige J-Zellen. Erst 
wenn die Knospe ein KSpfchen entwickelt hat und die morphologische 

7 
_e 
J 

8 4- 0 0 
#-Z~I/en OocJ'teN 

Abb. 38 

l-Z ~aRaZ/la~e,~2~TasZen ~ dbef ~&lT~k~en t ] il 

I I I 

Z4 Za 7G "/Z 8 ~ a O 4 8 lZ 76" 
/nza, k/ ;-Z#ll#n 4nzah/ 0oc3tr 

Ektoderm ffn~gd~rrn 
Abb.  39 

Abb. 38. Verte i lung Yon J-Zellen (linke Abszisse) und  der Oocyten (rechte Abszisse) in 
9 Blastostylen zur  Zeit  der J-Zelleneinwandermag. Gemi t te l t  aus den regionalon Wer ten  

yon ach t  Einzelblastostylen 

Abb. 39. J-Zellen und  Oozytenvertei lunff  in 9 Blastostylen zweier verschieden al ter  
Gruppen.  S tad ium , 1 - - 2  Gonophorenknospen" ;  regionale Mit te lwerte  yon  19 Blasto- 
stylen. S t a4 ium , ,mehr  als sechs Gonophore" ;  regionale EVIittelwerte yon 23 Blastostylen.  
Wghrencl die Oozytenzahl  im  Al ter  z u n i m m t ,  s inkt  die Anzahl  der J-Zellen im E k t o d e r m  ab 

Gliederung in eine orale und aborale Region verwirklieht ist, wandern 
yon der Stolonenplatte her J-Zellen nnd Cnidoblasten in grol~er Menge 
in den jungen Blastostyl ein. Diese stammen aus einem Reservoir, das 
sieh sehon frfihzeitig ringf6rmig nm die waehsende Knospe angesammelt 
hat. Das orad fortsehreitende Eindringen der J-Zellen in den jungen 
Blastostyl 1/iBt sieh an der Zunahme der Gesamtmenge und an der 
Verschiebung des Maximums der Verteilungskurve ablesen. Kurz naeh 
der vol!zogenen histologisehen Differenzierung linden sieh im Ektoderm 
sehon zahlreiehe J-Zellen. Das Maximum liegt im basMen Bereieh des 
Rumpfes (Abb. 38). Es versehiebt sieh raseh oralw/irts, bleibt abet 
unterhalb der Keimzone des Polypen stehen. Gleiehzeitig nimmt die 
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Gesamtmenge zu. Blastostyle, die bereits zwei Gonophorenknospen 
tragen, zeigen eine J-Zellenverteilung, wie sie yon nun an zeitlebens bei- 
behalten wird (Abb. 39). Das Maximum liegt in der t~egion dieht 
unterhalb der Keimzone. In der Keimzone selbst fallen die Werte sehr 
stark ab. Der Halsbereich enth/~lt nur wenige J-Zellen. In das K6pfehen 

dringen nur noeh Cnido- 

Z;ber G#onophofe 

L 

o~# gr /# # 
Anzahl J-Ze/lez 

Ekfogefm 

I 0  

7 ~ 

J 
3 
4 

7 
8 

H 

% 
0 

4 

I I P I 

40 ~ dd 
gz za/7/ Sperm atogozl~z 

Ezr 

Abb .  40. J-ZeUon- u n 4  Spe rma~ogon ienve r t e i l ung  in  
re i fen  c~ GeschlechtspolYPen.  Mi t t e lwer t e  y o n  
19 B l a s t o s t y l e n  m i t  m e h r  als  sechs G o n o p h o r e n  

zy~en ein, keine J-Zellen. In 
den 2Blastostylen nimmt 
die Gesamtzahl der J-Zellen 
im Alter ab. Bei den 
bleibt die Gesamtmenge 
hoeh (Abb. 40), ihre rela- 
tive Dichte nimmt aber 
ebenfalls ab, weil sich das 
Volumen der wachsenden 
Tiere erhSht. W/~hrend die 
Dich~e der J-Zellen im 
Ektoderm zuriickgeht, 
steigt die Zahl der Keim- 
zellen im Entoderm. 

Die wichtigst en Befunde 
der Untersuchungen fasse 
ieh zusammen : J-Zellen 
finden sich fast aussehlieg- 
lich in der basalen Rumpf- 
region; die meisten liegen 
dicht unterhaIb der Keim- 
zone. Im Halsbereieh ist 

ihre Zahl gering. Frei yon J-Zellen sind: Das KSpfchen der Blastostyle 
nnd jnnge Blastostyle, welche die histologisehe Differenzierung in die 
orale und aborale Region noch nicht durchgef/ihrt haben. 

II. Entstehen und Verhalten der Geschlechtschim~iren 

Im Grenzbereich des ~ und des ~ Areals eines Chim/~renstockes 
l/~Bt sich nicht entscheiden, ob die auftretenden intersexen Blastostyle 
in ihrem somatisehen Material homogen oder heterogen sind und ob sic 
J-Zellen nur yon einem Partner oder yon beiden erhalten haben. Ieh 
ffihrte daher ausschlieBlieh Transplantationsexperimente zwisehen 
getrennt aufgezogenen Klonen dutch. Die gew~hlte Methode gestattete 
es mir, das Ausgangsmaterial stets genetisch eindeutig homogenen 
Stammknlturen zu entnehmen, die sieh gegenseitig nicht beeinflussen 
konnten; sie gestattete es weiterhln, qualitativ und quantitativ definierte 
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Gewebeteile des einen Klons mit bestimmten, ausgew~hlten Gewebeteilen 
des Partners in Kontakt zu bringen. 

Den Versuchen lag folgcnder Plan zugrunde: 
1. Wechselseitiger Austausch yon Blastostylen verschiedener Ent- 

wickl~ngsstufen (vor, ws nach der Phase der J-Zelleneinwanderung 
und reife Blastostyle). 

2. Implantation yon Gewebematerial verschiedener Blastostyl- 
regionen in andersgeschleehtliche Blastostyle. 

3. Implantation J-Zellen-haltigen Stolonenplattenmaterials in ver- 
schiedene Regionen gegengeschlechtlicher Blastostyle und in verschie- 
dene Bereiehe gegengesehlechtlieher StSeke. 

4. Umstimmung junger Ns durch Anpfropfen eines anders- 
geschlechtlichen Blastostylk6pfchens. 

5. Regeneration verschiedener Blastostylregionen mit untersehied- 
lichem J-Zellengehalt in einem andersgeschlechtlichen Stock. 

Die Einzelergebnisse werden im folgenden jeweils tabellarisch zu- 
sammengefaJ~t (Tabelle 2). 

Vorangestellt sei ein bemerkensweI~er Befund, der sich aus den 
Iolgend beschriebenen Versuehen mitergab: 

Ein transplantierter Btastostyl wird hinsiehtlich seines Reifezustan- 
des vom sexuellen Entwiekinngsgrad der wirtseigenen Blastostyle 
beeinfluBt. Geschlechtsreife Gonozooide in unreife St6cke verpflanzt, 
schmelzen ihre Gesehlechtsprodukte und Gonophore wieder ein. Sie 
erzeugen meist erst dann wieder Gonophore, wenn auch die wirts- 
eigenen Individuen die Geschleehtsreife erlangen. Aueh das Umgekehrte 
gilt: Unreife transplantierte Blastostyle entwickeln in reifen Wirts- 
st6cken sehr schnell Gonophore. Die ersten Gonophorenknospen 
ersehienen an Geschlechtspolypen, die als junge Blastostylknospen aus 
einem unreifen ~ Stock in die Mitre eines reifen ~ transplantiert wurden, 
bereits am 6. Tage nach der Verpflanzung. Die gleichaltrigen Blasto- 
style im Spenderstock erreiehten den gleichen Reifegrad erst 3 Wochen 
sps 

Fiir die naheliegende Deutung, der Eintritt der Geschlechtsreife 
werde humoral gesteuert, kann dieser Befund jedoeh nicht als Beweis 
gewertet werden. Sieher ist nut: Die Fi~higkeit, Geschleehtsprodukte 
und Gonophore hervorzubringen, wird den Blastostylen yon dem Sto- 
lonenplattengewebe vermittelt, das unmittelbar ihre Basis umgibt. 
Werden reife Blastostyle aus der Stoekmitte auf junge Stolone desselben 
Stoekes verpflanzt, so resorbieren sie ebenso ihre Gonophore wie bei 
ihrer Transplantation in fremde, unreife StScke. Ins Stoekinnere 
zurtiekgebraeht, entwickeln sie bald wieder Gonophore. 

Zwei Voraussetzungen sind demnach Bedingung ffir den Eintritt 
und die Aufrechterhaltung der Gesehlechtsreife: 
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1. Ein Blastostyl muB yon einer geschlossenen Stolonenplatte um- 
geben sein. 2. Die Stolonenplatte muB einen bestimmten ,,Reifezustand" 
erreicht haben. Worin dieser physiologisehe Zustand besteht - -  ob er 
in einer unterschiedlichen Qualit/~t der J-Zellen der Stolone und des 
Stoekinneren oder ob er im Differenzierungszustand des somatisehen 
Materials begrfindet ist - - ,  ist noch v611ig unklar. Einem quantitativ 
untersehiedliehen J-Zellengehalt kann die unterschiedliehe Wirkung des 
Stolonen- und Stolonenplattengewebes nicht zugesprochen werden. 
Auch die Stolone k6nnen den Blastostylen eine ausreiehende Menge 
prospektiver Geschlechtszellen in Form der J-Zellen zur Verfiigung 
stellen. Das Ektoderm der auf Stolonen herangewachsenen Blastostyle 
ist in der Regel dieht mit J-Zellen beladen. In  der Keimzone auf 
Stolone transplantierter und nach 2 Wochen isoherter und fixier$er 
Blastostyle liel~ sieh im Setmittpr/~parat jedoeh nirgends mehr eine 
einzige Gesehlechtszelle nachweisen. Auch dutch Implantation yon 
Geschleehtszellen enthaltendem Keimzonenmaterial reifer Blastostyle 
in flare Keimzone, waren solehe, auf Stolonen waehsende Blastostyle 
nicht zur Bildung yon Gonophoren anzuregen. In  so behandelten Gono- 
zooiden waren im Gegenteil auch die implantierten Keimzellen nicht 
mehr aufzufinden. 

Bemerkenswert in diesem Zusammenhang ist die Beobaehtung yon C. tIAgS~c- 
Strand (1954), dal3 Blastostyle erst mig der Gonophorenbildung beginnen, wenn der 
Stock sein peripheres F1/ichenwachs~um beendet hat. HA~scmmD deutet diesen 
Befund als Folge trophischer Bedingungen. Erst, wenn keine nennenswerte, vege- 
tative Fortpflanzung mehr stattfinde und folglieh keine Nahrung mehr in die 
wachsende Peripherie abflieBe, erhielten die Blastostyle die zur Bildung der Gono- 
phore nStige Nahrungsmenge. 

Wenn aueh 51~liehe trophisehe Bedingungen sieherlieh die Entwieklungs- und 
Reifegeschwindigkeit eines Blastostyls beeinflussen, so k5nnen sie allein nieht fiir 
den Eintritt der Geschleehtsreife verantwortlieh gemaehg werden. Dies geht aus 
folgendem hervor: 

1. Resorbieren isolierte, yon der Nahrungszufuhr vSllig abgeschnittene Blasto- 
style im allgemeinen sp/iter (nach ca. 2 Woehen) ihre Gonophore als Blastostyle, die 
auf Stolone oder in unreife StOeke verpflanzt werden (nach 2--6 Tagen). 

2. Werden Zweitbfldungen, die mit dem Wirtspolypen nur das K61ofehen 
gemeinsam haben und nur dutch eine sehr enge 0ffnung mit dessen Gastralramn 
in Verbindung stehen, durehaus geschlechtsreif, welm auch verlangsamt. 

Die Frage naeh dem entseheidenden, die Gesehleehtsreife bestimmenden 
Faktor ist vorlgufig noch v611ig offen. 

1. Wechselseitiger Austausch yon Blastostylen 
verschiedener Entwicklungsstu/en 

Junge Po]ypen, deren K6pfchen gerade soweit ausdifferenziert 
sind, dab sie als Blastostyle eindeutig erkannt werden k6nnen, besitzen 
noch keine oder nur sehr wenige J-Ze]len. In einen gegengeschlechtlichen 
Klon verpflanzt, nehmen sie dessen Geschlecht an, gleichgfiltig, ob sie 
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einem d Stock entstammten und in einem 9 aufwachsen oder umgekehrt. 
Nur ein junger c~ Blastostyl verhielt sieh nach Ubertragung in den 

Stock herkunftsgemgg und lieferte Sperma (Tabelle 2a, ~qr. 1 u. 2). 
Bei ersten Versuehen hatte ich die zur Transplantation bestimmten 

Blastostyle nicht vSllig vom anhaftenden J-Zellen-haltigen Stolonen- 
material befreit, um sie leichter in den Wirtsstock einsetzen zu kSnnen 
(Nr. 3 u. 4). Die Ergebnisse waren verschieden: Die dem 9 Klon ent- 
nommenen Blastostyle wurden c~, doch teilweise erst nach einer kurzen 
intersexen oder rein ~ Phase (Nr. 3). Die yore c~ in den ~ Stock fiber- 
tragenen jungen Blastostyle verwirklichten, sofern an ihrer Basis etwas 
Stolonenplattenmaterial mi t  fibertragen worden war, fiber eine kurze, 
intersexe Zwischenstnfe das c~ Geschlecht (Nr. 4). Demgegenfiber batten, 
wie erwghnt, gleichweit entwickelte, ohne Stolonenplattenmaterial 
transp]antierte c~ Blastostyle das ~ Wirtsgeschlecht angenommen 
(Nr. 1 u. 2). 

Diese Versuche lieferten drei wichtige Indizien fiir die Rolle, die den 
J-Zellen bei der Entseheidnng des Geschlechtes zufgllt: 

1. Junge Blastostyle, die keine eigenen J-Zellen mitbringen, nehmen 
das Geschlecht des Wirtsstockes an, der ihnen die J-Zellen, d .h .  die 
prospektiven Geschlechtszellen liefern mug. 

2. Sofern an ihrer Basis J-Zellen-haltiges Material haftet, wird das 
tterkunftsgeschlecht, zumindest vorfibergehend, manifest. 

3. J-Zellen-haltiges Stolonenplattenmaterial aus c~ StScken nimmt 
stgrkeren Einflul~ auf das Geschlecht als Material ~er StSeke. 

In allen weiteren Versuchen erwies sich das c~ Geschlecht stabfler 
und durchschlagskrgftiger als das 9. c~Blastostyle behielten, wenn sie 
nach der J-Zelleneinwanderung verpflanzt wurden, im ~ Stock ihr 
Geschleeht stets rein bei (Nr. 7). ~ Blastostyle schlugen im c~ Stock 
zum Wirtsgeschlecht urn, frfiher, wenn sie noch keine Gonophore 
besaSen, sp/iter, wenn sie bereits gesehlechtsreif waren (Nr. 6, 8, 9, 10). 

Bemerkenswert ist das Verhalten c~er Blastostyle, die zum Zeitpunkt 
der vermuteten J-Zelleneinwanderung in den gegengeschleehtlichen 
Klon umgesetzt wurden (Nr. 5). Beim Erreichen tier Geschlechtsreife 
lieferten sic - -  gemgg dem Geschleeht des Wirtes - -  zungchst Oozyten, 
spgter gewann das c~ Iterkunftsgesehlecht die Oberhand. 

Diese ersten ttinweise ffir die Bedeutung der J-Zellen ffir das Zu- 
standekommen gemischtgeschleehtlicher Gonozooide und ihre Bedeutung 
beim Geschlechtsumschlag werden dureh die naehfotgenden Versuehe 
zu Beweisen erhgrtet. Es sei daher zum Verstgndnis dieser Ergebnisse 
bereits an dieser Stelle ihre Deutung gegeben: 

Zu Versuch Nr. d, 5, 7. c~ Blastostyle kSnnen deshalb im g Stock zeit- 
lebens ihr Geschlecht bewahren, weft sieh ihre J-Zellen und Spermato- 
gonien bestgndig vermehren und sie daher nicht auf Naehsehub v o n d e r  



256 WE~NE~ MULLE~; 

Stolonenplatte angewiesen sind. Mit dieser Deutnng steht im Einklang, 
dal3 sich ira histologischen Pr&parat c~er Blastostyle innerhalb der Keim- 
zone in Teilung begriffene Spermatogonien linden lassen. 

Zu Versuch Nr. 7, 8, 9, 10. Aueh in reife, transplantierte Blastostyle 
dringen yon der Stolonenplatte des Wirtsstoekes J-Zellen ein. Weiblieh 
determinierte J-Zellen vermSgen sieh allerdings im eingepflanzten 
c~ Blastostyl nieht durchzusetzen, sofern dieser yore Mutterstoek schon 
eine grSl3ere Anzahl yon J-Zellen und Spermatogonien mitgebraeht hat. 
M&nnlieh bestimmte J-Zellen dagegen entwiekeln sieh im 9 Blastostyl 
zu Spermatogonien und verdr/~ngen dessen eigene ~ Keimzellen. 

2. Implantation yon Keimzonenmaterial in die Keimzone 
gegengeschlechtlicher Blastostyle 

Sollten die gegebenen Deutungen zutreffen, so miil3te bei weiblichen 
Blastostylen jeden Reffegrades ein Geschleehtsumschlag zu erzielen sein, 
wenn ihren Keimzonen Spermatogonien- und J-Zellen-haltige Stficke 
yon ~ Blastostylen implantiert werden. Im reziproken Falle dfirfte das 
9 Geschlech~ in ~ Blastostylen hSchstens vorfibergehend zur Geltung 
kommen. 

Um dies zu priffen, schnitt ieh ans rei~en Blastostylen durch zwei 
parallele Schni~te die Keimzone heraus, halbierte sic und schob ein Stfick 
in eine zuvor gesetzte Wunde in die Keimzone des Wirtes ein. Dabei 
hatte ich darauf zu achten, dal3 das Implantat nicht in den Gastralraum 
geriet. Das Versuchsergebnis entsprach v51Hg den Erwartungen 
(Tabelle 2b, 11, 12). Die c? so behandelten Blastostyle (Nr. 12) lieferten 
vorfibergehend einige Gonophore, die neben Sperma eine wechselnde 
Anzahl yon Oozyten enthielten. Die Anzahl intersexer Gonophore nnd 
deren Gehalt an Oozyten war proportional zur GrSl3e des Implantates. 
Deutung. Die Oozyten entstammten allein dem Implantat. Naeh dem 
Verbrauch der mit dem Implanta~ eingesehleppten ~ Keimzellen erhiel~en 
die neu hervorsprossenden Gonophore wieder aussehliel31ieh wirtseigene 
Spermatogonien. 

Die ~ Blastostyle (Nr. 11) dagegen schlugen naeh der Implantation 
des c~ Spendermaterials ausnahmslos fiber eine transitorische intersexe 
Phase zu reinen c~ urn. Deutung. Der Vorrat, an J-Zellen und Keim- 
zellen, den das Implantat mi~brach~e, konnte hSchstens ffir zwel bis 
drei Gonophore ausgereieht haben. Da die urspr/ingliehen ~ das erwor- 
bane d~ Geschlecht trotzdem zeitlebens beibehielten, ist anzunehmen, 
dab sieh J-Zellen nnd Spermatogonien in der Keimzone best~ndig ver- 
mehren und ein Naehsehub yon J-Zellen vonder  Stolonenplatte her 
entbehrt werden kann. 

Als Einwand liel~e sich die MSglichkeit vorbringen, nicht die fiber- 
tragenen J-Zellen und deren Derivate, die Spermatogonien h&tten sich 
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vermehrt, vielmehr habe das Implantat  die Differenzierungsrichtung 
der wirtseigenen interstitiellen Zellen umgestimmt. Diese Annahme ist 
jedoch mit den Versuchsergebnissen kanm in Einklang zn bringen. 
Warum sollten junge, noch J-Zellen-freie Blastostyle die F/~higkeit zur 
Umdetermination nicht besitzen, dagegen J-Zellen-haltiges Stolonen- 
plattenmaterial ? Den schlfissigen Beweis, dag somatisches MateriM 
tats/~chlich keinen Einflug auf die geschlechtliche Entwicklung eines 
Blastostyls nimmt, geben die nachfolgenden Versuche. 

3. Umstimmung yon N~ihrpolypenknospen zu Geschlechtspolypen 
durch Implantation verschiedener induzierender Blastostylregionen 

Das Induktionsverm6gen einer Blastostytzone und deren J-Zellen- 
gehalt sind" keine miteinander korrelierte Gr6Ben (s. D V Diskussion; 
Abb. 25). Daraus ergibt sich eine interessante VersuchsmSglichkeit: 
KSnnen Gewebestfieke, die N/~hrpolypenknospen zu Blastostylen um- 
determinieren k6nnen, jedoch J-Zellen-frei sind, EinfluB auf das Ge- 
schlecht des herangewachsenen Blastostyls nehmen ? 

Well Blastostyle auf Stolonen nicht zur Geschlechtsreife kommen, 
w/ihlte ich zu diesen Versuchen Polypenknospen der Stolonenplatte 
mit dem gr6gten Durchmesser aus. Diese bieten, da nicht die Induktions- 
f/~higkeit des Implantates im besonderen geprfift werden sollte, hin- 
1/~nglich die Garantie, presumptive N/~hrpolypenknospen zu sein. D~s 
Implantat  sollte seine Wirkung zeitlebens geltend machen und wurde 
daher im Wirg auch nach dessen vollzogener Umwandiung weiterhin 
belassen. 

Die Versuchstechnik konnte ich dahingehend verein~aehen, dab ieh die gegen- 
gesehlechtlichen Gewebestficke direkt in den Seheitel der Knospe einpflanzte. 
Derart behartdelte Knospen entwickelr~ sich in jedem 1%11e zu Geschlechtspolypen, 
die sich demgem~tB chim~risch aus Spender- und Wirtsgewebe zusammensetzen 
(Abb. 41). Die basale l%umpfregion warde, weft ihr die t~higkeit zur Induktion 
abgeht, nicht geprfift. 

Das Versuehsergebnis ist eindeutig. Die regionale F~higkeit, das 
Gesehlecht des Wirtes zu bestimmen, l~nft nieht parallel zum Induk- 
tionsvermSgen. Sie ist vielmehr mit dem regionalen Gehalt an J-Zellen 
korreliert. Die J-Zellen-freien Blastostylk6pfehen beherrschen zwar das 
Differenzierungsgeschehen in der Wirtsknospe, nehmen aber auf dessen 
Gesehleeht keiuen EinfluB. Das stark J-Zellen- nnd Spermatogonien- 
haltige Keimzonenmateria] yon ~ Spendertieren ,stimmt'" dagegen 
einen genetiseh ~ Wirtspolypen v6llig zum 3 ,urn".  Von Anfang an 
ersehienen Gonophore, die bei s Betraehtung nut  Sperma ent- 
hielten. Die gesehlechtHehe St~rke ~en Keimzonenmaterials war er- 
wartungsgem~B gering und geniigte nur zur Erzeugung transitoriseher 
Intersexe. 

Wilhelm l~oux" Arch. Entwickt.-Mech. Org., Bd. 155 17 
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Bemerkenswert ist die gesehleehtliche Ausprggung der Blastostyle, 
die aus ~ Knospen mit aufgepfl~nzten KSpfchen d- Hals yon c~ Blasto- 
stylen hervorgingen (Nr. 14). Die Halszone brh]gt wenig J-Zellen mit. 

a b c 

1 

3 

Abb.  41. Scxuelle Pcne t r anz  yon K6pfchen,  Hals  u n d  Ke imzonc  ~er Blustostyle, geprfift  
in drei  verschiedenen  Versuchen. Spalte a) Regeneration yon/KSpfchen  (a l ) ,  I~Spfchcn + 
Hals  (a2), Kc imzone  (a3) in e incm 9 Stock. Ergcbnis :  a l  Dcr  Regcne ran t  n i m m t  das 
9 Wir tsgeschlccht  an. (Das K6pfchen  b r ing t  keino e igenen J-Zellen mi t ! )  a2 Der Regene- 

r a n t  wird  intersex.  (Der  Halsbere ich enth~It  einige wcnige g-Zcllcn!) a3  Der  ]Regenerant 
wird  i n m i t t e n  des 9 Stockes m~nnlich.  (Die Kcimzone  b r ing t  zahlreiche $-Zellen mad 
Spermatogonien  mi t ! )  Spalte b) Umstimmung yon NghrpolyPcnknospen  eines 9 Stockes 
zu Blastostylen mi t tc ls  induz ie rendem K6pfchen  (b 1), KSpfchen  + Hals  (b2), ]~eimzone 
(b 3). Es resultieron Bl~stostyle, die chimgrenh&ft ~us @ewebe des Wirtes und des Implan- 
ta res  z u s a m m c n g e s c t z t  sind. Ergebnis :  b i  wie a l ;  b2  wie a2 ;  b3  wic a3.  Die sexuello 
Penc~ranz des I m p l a n t a t e s  h~ng t  yon (lessen Gehal t  an  J-Zellen ab!  Spalte c)Zweitbil- 
dungen, die a m  KSpichen  (c l ) ,  a m  Hals  (c2), an  der  Ke imzone  (c3) 3or Blastostylc du tch  
I m p l a n t a t i o n  eines 9 Stolonenplat tenst i ickes  a.usgelSst warden .  Ergcbnis :  c 1 Der  Zwcit-  
polyp wi rd  9. (Vom W i r t  k f n n e n  du tch  das geme insame  K6pfchen  kein 3 J-Zellen in den 
Zwei tpotypcn eindringen!) ,  c2 Das I n d u k t  wird  intersex.  (Die t ta lszonc des Wirtes  enthgl t  
wenigc a-Zellen, die in das I n d u k t  i iber t re ten!)  c3 Die Zwei tb i ldung wi rd  3. (Die Zweit-  
bf ldung wi rd  yon  der  l~cimzone her  m i t  3 g-Zellen n n d  Spermatogonien  t iberschwemmt.  

Die 9 J-ZeIlen des ? Stolonenplattengewcbes komrne~ nicht z u m  Zug) 

Eines der sechs Versuchszooide behielt das Geschleeht des 9 Mutter- 
stockes, eines wurde fiber eine lgngere intersexe Phase c~, vier blieben 
wghrend der gesamten Beobachtungszeit yon 2 Monaten intersex, wobei 
der Gehalt der Gonophore an 0ozyten  stets sehr hoch war. 
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4. Regeneration von Blastostylteilen in gegengeschlechtlichen StScl~en 

Das Ergebnis dieser Versuehe gleieht dem Resultat der soeben 
beschriebenen Experimente. Sie sollen daher nicht n/iher besprochen 
werden ~s. Tabelle 2b, Nr. 15, 16, 17 und Abb. 41). 

Zusammen/assung yon 3 und 4. 

Drei Ergebnisse der beiden gleiehartig ausgefallenen Versuehsrehhen 
seien besonders heransgestellt: 

1. Die Penetranz eines Geschlechtes in einer Sexualchim/~re h/~ngt 
nicht yon der Quantitgt des somatischen Materials ab, das yon beiden 
gegengeschlechtlichen Partnern beigesteuert wird, sondern yon der 
Anzahl der in beiden Gewebesorten enthaltenen J-Zellen und Keim- 
z e l l e n .  

2. Blastostylmaterial, das zwar Induktoreigenschaften besitzt und 
daher das somatische Differenzierungsgeschehen im Wirt bestimmt, hat 
keinen Einflug auf die gesehleehtliche Differenzierung des Wirtes, sofern 
es keine J-Zellen enth~lt. 

3. Sind in einem chimi~rischen Blastostyl die c~ bestimmten J-Zellen 
sehr in der Minderzahl und werden yon der Stolonenplatte nut  ~ deter- 
minierte Zellen nachgeliefert, so kann sich zwisehen beiden Keimzellen- 
sorten ein nahezu konstantes Mengenverh~ltnis einstellen, bei dem es 
keinem Geschleeht gelingt, die Oberhand zu gewinnen. In solehen 
F/illen resultieren stabile Intersexe. 

5. Implantation von Stolonenplattenmaterial 

Bei der Implantation yon Stolonenplattenmaterial treten, wenn die 
GrSge des Implantates nicht zu klein bemessen wird, die beschriebenen 
Doppelbildungen auf. Bei jungen Blastostylen ohne Gonophore wandert 
das Spendermaterial rasch zum basalen Ende, ohne eine Zweitbildung 
auszulSsen. Dutch die Wahl einer gegengescMechtlichen Gewebesorte 
kSnnen gemischtgeschlechtliche Tiere erzeugt werden. Bei der Analyse 
der Geschlechtsentwicklung ist zu unterscheiden: a) Der Einflug des 
Imptantates auf das Geschlecht des Wirtspolypen, b) der EinfluB des 
Implantates auf den geschlechtlichen Charakter des Induktes, d. h. der 
ausgewachsenen Zweitbildung. 

Ergebnis. a) Solange das indnzierte Zweitstfick nicht ausgewachsen 
ist, bleibt das Geschlecht des Wirtszooids unbeeinfluBt. Erst wenn das 
Implantat  in die natfirliche Distanz yore Einpflanzort weggetragen 
worden ist, sei es dutch die ausgewachsene Zweitbildung, sei es - -  im 
Falle junger Tiere - -  dnrch den basalw/~r~s fliegenden Materialstrom, 
kann es seine Wirkung geltend maehen, c~ Gonozooide sind erwartungs- 

Wilhelm Roux' Arch. ]~ntwickl.-Mech. Org., Bd. 155 17a 
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gem/~l~ nie zu einer Anderung ihres Geschlechtes zu bringen (Nr. 18, 19, 
20). Bei 22 Versuehen liel~en nut vier Bl~stostyle einige wenige Oozyten 
soweit zur Entwicklung kommen, dal~ sie bei 50faeher VergrS•erung 
innerhalb des Spermas bei ~ul~erer Betrachtung wahrgenommen werden 
konnten (Nr. 21). ~ Gonozooide schlugen d~gegen stets fiber kttrz oder 
lang zu c~ urn. 

Bemerkenswert ist folgende Ausnahme : Pfropfte ieh das c~ Stolonen- 
plattenstfick auf das Kgp]chen eines ~ Bl~stostyls, so blieb dieser in 
seinem sexuellen Charakter unbeeinflul~t. Er produzierte weiterhin 
~usschliel~lich Oozyten. 

Erkliirung. Vom Impl~ntat str6men J-Zellen dutch die Zweitbfldung 
in die Keimzone des Wirtes. 9 Gonozooide werden d~her c~. Sofern 
jedoch der Zweitpolyp mit dem Wirtszooid nur das KSpfehen gemeinsam 
hat, kSnnen keine J-Zellen fibertreten. Es sei daran erinnert, dab 
K6pfchen aueh ira Norma]fall keine J-Zellen enthalten. 

b) Eine eigenst/~ndige, sexuelle Auspr~gung einer Zweitbfldung ist 
selbstverstgndlich nur mSglich, wenn das Implantat oberhalb der wirts- 
eigenen Keimzone eingesetzt wird und das Indukt daher eine eigene 
Produktionsstgtte ffir Keimzellen erhg, lt. Die sexuellen Eigensehaften 
der Zweitbildungen entsprachen den Voraussagen, welehe die bereits 
beschriebenen Experimente mir zu machen erlaubten. Dureh c~ Im- 
plantate erzeug~e Zweitbildungen w~ren stets rein c~ (Nr. 22, 32). Der 
gesehlechtliehe Charakter durch 9 Implantate an c~ Wirten erzeugter 
Zweitbildungen wird vom Einp/lanzort bestimmt, dies insofern, als die 
M6gliehkeit des Eindringens c~ determinierter J-Zellen ~us dem Wirts- 
k6rper verschieden ist: Zweitbfldungen, die nur ein gemeinsames 
KSpfehen mit dem Wirt verbindet und daher ihre J-Zellen allein aus 
dem 9 Implantat beziehen k6nnen, werden rein ~ (Nr. 19, Abb. 26a, b, e, 
Abb. 27, Abb. 41). Entw/~ehst die Zweitbildung der oberen H~lsregion des 
Wirtes, so linden einige c~ J-Zellen den Weg in die Xeimzone der Zweit- 
bfldung. Sie ]iefert Oozyten und Sperma in wechselndem Verh~ltnis 
(Nr. 20). Ist die Keimzone der Zweitbildung unmittelb~r der Keimzone 
des Wirtszooids benaehbsrt, so wird sie vSllig yon c~ J-Zellen und 
Spermatogonien fiberschwemmt. Die vom Implantat st~mmenden, 

J-Zellen haben dann keine Chance, zur Entwicklung zu kommen 
(Nr. 21, Abb. 41). 

Bereits wenige c~ determinierte J-Zellen genfigen, um eine Ver- 
m~nnliehung ~ Blastosty]e herbeizuffihren. Sehr deutlieh demonstriert 
dies noehmals ein absehliel3endes Experiment dieser Versuehsreihe. 
Das Ergebnis dieses Versuehes wirft auch Lieht auf die Frage, warum 
der sexuelle Einflul~ eines Implantates erst naeh dem Ausw~ehsen der 
Zweitbfldung manifest wird. Ich durehsehnitt junge Stolone tines 
c~ Stoekes und drfiekte Zel]enmaterial ~us der Peridermhfille heraus. 
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Beim Ausquellen trennt sieh oftmals das helle, durchseheinende Ekto- 
derm yore orange-farbenen Entoderm. Ieh pflanzte ein kleines Kltimp- 
chen Ektoderm, das naeh der maximalen J-Zellendiehte in Stolonen 
bereehnet - -  nicht mehr 
als 50 c~ J-Zellen enthalten 
konnte, in die Keimzone 
eines reifen 2 ein. Das 
Experiment schien zu- 
ni~chst erfolglos zu verlau- 
fen. Naeh 16 rein ~) Gono- 
phoren t ra t  jedoeh in den 
danach gebildeten Gono- 
phoren in steigendem Mage 
SperIna auf, bis schlieglich 
der Blastostyl v611ig sein 
Geschleeht weehselte. In 
der langen Latenzzeit yon 
14 Tagen mugte das Im- 
plantar l/ingst schon in der 
basalen Region des Polypen 
angelangt sein. Es ist denk- 
bar, dab die J-Zellen, be- 
vor sie sieh zu Keimzellen 
differenzieren k6nnen, eine 
Wanderung yon der Basis 
zur Keimzone durehmaehen 
mfissen. 

Kann ~ Stolonenplatten- 
material seine verm/inn- 
liehende Wirkung aueh zur 
Geltung bringen, wenn es 
nieht nnmittelbar dem 
Rumpf des Wirtes einge- 
setzt wird ? 

Ieh schnitt kMne, ca. 
1/2mm~ groge Reehteeke 

o' 

Abb.  42. I ( omb in i e r t e  Versuche  zur  F r a g e  der  Sexual -  
ch im~ren :  1. E in f lug  ehaes in  die K e i m z o n e  i m p ] a n -  
t i e r t en ,  gegengesch lech t l i chen  S to lonenp la t t ens t i i ckes  
a u i  das  Geschlecht  des Wi r t sb l a s to s tT l s :  a Der  9 BI~- 
s to s ty l  w i r d  d u t c h  das  gene t i s ch  c~ I m p l a n t a t  zu  c~ 
, , u m g e s t i m m t " .  b Der  3 B la s to s ty l  b e w a h r t  d a g e g e n  
sein Geschlecht  u n v e r ~ n d e r t .  (Zwischen das  Sto lonen-  
p l a t t e n s t t i c k  n n d  den  W i r t  sch ieb t  s ieh jeweils  eine 
ku rze  Z w e i t b i l d u n g  ein.)  2. @leichzeitig w a r d e  jeweils  
das  K 6 p f c h e n  des  W i r t e s  a b g e s c h n i t t e n  u n 4  d e m  in  
die K e i m z o n e  i m p l a n t i e r t e n ,  gegengesch lech t l i ehen  
S to lonenp la t t ens t i i ck  aufgepf roDf t  ( 4 2 a u .  b). Zwi-  
s chen  das  S to lonenp t~ t t ens t t i ck  u n d  alas K6p~chen  
sch ieb t  sivh tier feh lende  P o l y p e n r u m p f  ein.  Dieser  
n i m m t  das  Geschlecht  des S to lonenp la t t ens t t i ckes  an ,  
n n a b h ~ n g i g  yo re  Geschlecht  des  Bl~stos tyls ,  d e m  

das K6pfchen entstam~nt 

aus der Stolonenplatte eines ~ Stockes aus und ffigte start dessen c~ 
Stolonenplattenmaterial ein. Entwickelten sich auf dem Implantat  
Geschlechtspolypen, so wurden sie erwartungsgem/~B inmitten des 
Stoekes rein c? gesehlechtsreif. Auch stockeigene Blastostyle nahmen, 
sofern sie am Rande des Fremdgewebes entstanden, dessen Geschlecht 
an. Darfiber hinaus breitete sich der verm/~nnlichende EinfluB w/~hrend 
der einmonatigen Beobachtungszeit .urn etwa 1/z mm fiber den Rand des 
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Implan~ates peripherwgrts aus. Gonozooide in diesem Bereich ent- 
wickelten sieh zu transitorischen Intersexen. Offenbar sehwgrmten vom 
Implan ta t  g-Zellen in das Wirtsgewebe aus und trugcn ihr Her- 
kunftsgeschlecht in die benaehbarten Blastostyle des Wirtes. 

In  c~ StScke setzte ich nur 9 Stolonenplattenstiicke ein, die bereits 
Polypenknospen trugen. Entwiekelten sieh diese zu Blastosty]en, so 
reMisierten sie das Herkunftsgeschleeht nur dann, wenn das Implan ta t  
mindestens 1 m m  2 grol~ war und einstr6mende, wirtseigene c~ J-Zellen 
bis zum Zeitpunk~ der Geschlechtsreife nieht bis zur Basis des Polypen 
vordringen konnten. Spgter iibernahmen sie das c~ Wirtsgeschlecht. 

6. Die Ursachen der Dominanz des c~ Geschlechtes 

Intersexe Geschlechtschimgren entstehen nur, wie vors~ehende 
Versuche belegen, wenn J-Zellen beiderlei Geschlechts in die Keimzonen 
gelangen. Das c~ Geschlecht erweist sich in jedem Fall Ms das stgrkere. 
Das ~ Geschleeht wird zurfiekgedrgngt. Welches sind die Grtinde ffir 
die grSl~ere Penetranz des c~ Geschlechtes ? 

Um die Wanderungsgeschwindigkeit der J-Zellen zu bestimmen, hatte ieh 
8' Geschleehtspolypen unterhMb ihrer Keimzone durchgesehnitten und d~s ampu- 
tierte orale Stfick dureh ein 9 B]astostylobertefl ersetzt. Zum Aufpfropfen wghlte 
ieh je ein Oberstfick mit 0, 1, 3, 5 und 8 Gonophoren. Der Weg, den die ~ J-Zellen 
zu durchmessen hatten, um in die 9 Keimzone zu gel~ngen, war folglich verschieden 
lang. Unter Beriicksichtigung der Lgnge, die das aufgepropfte Stiiek auf dem 
Wirtsrumpf gewaehsen war, errechnete ich aus den Zeitdifferenzen, die sich aus den 
unterschiedliehen Zeitpunkten des Gesehleehtsumschlages bei den einzelnen Ver- 
suehstieren ergaben, mit 50 tt pro Tag einen ungefghren Wer~ der Wanderungs- . 
geschwindigkeit. 

Bedeutsamer als dieser Befund war folgende, hierbei gemaehte und 
ffir das Verstgndnis des Geschlechtsumschlages enSscheidende Fest- 
stellung: Die Geschwindigkeit, mi t  der im c~ Geschleeht Gonophore 
gebildet werden und heranreifen, ist etwa viermal so grol~ wie im 9 Ge- 
scMecht. Der jiingste Gonophor am c~ Wirtsrumpf fiberholte in der 
l%egel in seiner Entwicklung mindestens vier vom 9 Pfropfteil mit- 
gebrachte, schon welter entwiekelte Gonophore. Pfropfte ieh umgekehrt  
einem ~ Rumpf  ein c~ Obertefl auf, so kamen auf einen geplatzten 

Gonophor drei bis vier neugebflde~e c~. Berficksiehtigt man, dM3 
c~ Tiere die drei- bis vierfaehe Anzahl yon Keimzellen in ihrem Entoderm 
auf Lager haben Ms ~ Tiere, so ergib$ sieh: 

In  der Keimzone entstehen in der Zeiteinheit mindestens zwSlfmM 
so vide Spermatogonien wie Oozyten. (Naeh ihrer Verfrachtung in den 
Gonophor vermehren sich die c~ Gesehleehtszellen noeh weiter, die 9 nieht.) 

Daraus ergeben sich folgende Konsequenzen: 

l. Dringen in ein 9 Gonozooid c~ determinierte J-Zellen ein, so en~- 
wiekeln sich neben Oozyten Spermatogonien, die sich sehr raseh vet- 
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mehren. Der starke Anstieg der Keimzellenzahl bedingt eine rasehere 
Folge neugebildeter Gonophore. Dabei kann, da die Produktion der 

Keimzellen nieht mit der Vermehrung der Spermatogonien Sehritt hiilt, 
nieht jeder Gonophor mit der normalen Anzahl yon Oozyten (vier bis 
sieben) versorgt werden. Die 
Anzahl der Oozyten pro Gono- 
phor sowie ihr Reifegrad muB 
zwangsli~ufig abnehmen. 

2. Die Oozyten benStigen zu 
einem ungehinderten Waehs- 
turn einen groBen Entfaltungs- 
raum. Sie sind an der Stiitz- 
lamelle verankert und lagern 
zwischen den lockeren Zellen 
des Entoderms. Die sieh rasch 
vermehrende Zahl der Sper- 
matogonien macht ihnen ihren 
Platz streitig und verdri~ngt 
sie aus ihrem entodermMen 
Lager. Diese Aussage recht- 
fertigt das in Abb. 43 gezeigte, 
histologische Bild. Die in den 
Gastralraum abgedr~ngten 
Oozyten degenerieren. 

Ein humoraler, hemmender 
EinfluB der c~ Keimzellen auf 
die Entwicklung der ~ Ge- 
schleehtsprodukte ist daneben 
denkbar, aber weder nachge- 
wiesen noeh tiir die Interpre- 
tation der Beobaehtungen 
notwendig. 

Abb.  43. L~ngsschni t t  du tch  die Ke imzone  eines 
intersexen,  chimhrischen Blastostyls.  K o m b i n i e r t  
aus zwei Schni t ten  (8). Die Spermatogonien  
(Spg) verdr~ngen  die Oozyten  (Oo) aus i h r em 
en todermalen  Lager  u n d  bewirken  dadurch  den 

Umschlag  zu m m~nnl ichen  Geschlecht 

III. Diskussion der Ergebnisse 

Auf Grund seiner Versuche zur Vererbung der Intersexualit~t hatte 
C. HAUENSCtIILD (1954) ffir Hydractinia echinata erblieh beding~e 
Geschlechtsbestimmung angenommen. Die gesehleehtliche Identit~t 
auf dem Zweizellenstadium isolierter Blastomere und der aus ihnen 
gezogenen Klone erhi~rtete diese Annahme. 

Die hier durehgeffihrte Analyse der Geschlechtsehim~ren best~tigt 
den genetisehen Charakter der Geschleehtsbestimmung. Die erzielte 
Befunde beweisen eine feste, irreversible Determination des Gesehleehtes 
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der J-Zellen. Der beobachtete Geschlechtsumschlag beruht nicht auf 
einer Umstimmung dec Differenzierungsriehtung der ~ Keimzellen; 
vielmehr werden die wirtseigenen Keimzellen yon den eingewanderten, 
mitotiseh starker aktiven Keimze]len des ~ Partners, die ihr Herkunfts- 
geschlecht aueh im Fremdgewebe bewahren, verdr~ngt. 

Bei der streng diSzischen, in ihrem sexuellen Charakter fest determi, 
nierten Pelmatohydra oligactis, erzielte WinsE (1953) dureh Propfungen 
ebenfalls regelm/~$ig den Gesehlechtsumsehlag eines Teiles der hetero- 
sexuellen Propfchim~re, wobei sich bei gleicher Gewebequantit~t 
meistens das ~ Gesehlecht als das st/irkere erwies. WI~SE nimmt 
an, bei der Konkurrenz zweier geschleehtlieher Tendenzen bes/~$e 
die eine gegeniiber der anderen die grSSere Durehschlagskraft, die 
Determination im umschlagenden Teil wfirde aufgehoben und ibm 
eine gegens/~tzliche Differenzierungsrichtung aufgezwungen. Obwohl 
er fiir die Normalentwieklung des Gesehlech~es einen Faktor ver- 
antwortlich maeht, ,,der in seiner Wirkung den bei anderen Ob- 
jekten als Realisatoren nachgewiesenen Genen entspricht", sehlieSt er 
nach seinen en~wieklungsphysiologischen Befunden auf frfihzeitige, 
modifikatorische Geschleehtsbestimmung. Die Wirkung einer geschleeht- 
lichen Tendenz stellt sich WI~SE in einer durch sie beeinfluSten 
Bildung termonartiger Substanzen vor. E. PInAI~D (1961) vereinigte 
1/ings aufgeschlitzte Ganztiere yon Hydra ]usca und stellte ebenfal]s 
Verm/~nnliehung lest. ~Aueh sie interpretiert die Maseulinisation als 
Ergebnis hormoneller Einflu$nahme der d7 H~lfte auf den 9 Partner 
und sehiieSt auf ncht genetisehe Gesehlechtsbestimmung. 

Abgesehen davon, da$ eine sexuelle Determination auf der Grundlage 
hormonaler Wirkungen kein Beweis fiir modifikatorisehe Geschleehts- 
bestimmung ist, reehtfertigt nach meinen Untersuehungen ein Ge- 
schleehtsumschlag bei Hydrozoen-Chim/~ren weder den Schlu$ auf 
modifikatorische Gesehleehtsbestimmung noeh den Schlu$ auf Termone. 
J-Zellen unterliegen dem Einflu$ des Wirtes insofern, als sie innerhalb 
seiner Keimzone zu Geschleehtszellen determiniert werden. Die Infor- 
mation, zu welcher Art yon Keimzellen sie sich zu entfalten haben, ob 
zu Eiern oder zu Spermien, diese Information bringen sie yore Spender- 
stock mit und ist Teil ihres Erbgutes. 

Zusammenfassung 
1. Die meristematische Stolospitze kann bei Berfihrung ruhende 

Gewebezellen zu erneuten mitotisehen Teilungen anregen. Diese F~hig- 
keit erleichtert die Anastomosenbildung, die zur Entwicklung einer 
geschlossenen S~olonenplatte ffihrt. 

2. Die Bfldung yon Schutzstacheln, welche Emergenzen des Periderm- 
skeletes darstellen, wird durch Verletzungen ausgelSst. In deren Folge 
sezerniert das erneuerte Gewebe in erhShtem MaBe Peridermsubstanz. 
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3. Die Stolonenplatte dient als Reservoir fiir J-Zellen und Cnido- 
zyten. Im Stockinnern bilden die J-Zellen diehte Lager; dem Rand- 
bereieh zu fallt ihre Zahl anf Null ab. Im Zuge einer Regenerations- 
histogenese im inneren Plattenbereieh werden J-Zellen verbraueht. 
Tochterpolypen entstehen unabhgngig vom Verteflungsmuster der 
J-Zellen. Der Aufbau der Knospenblasteme beginnt mit lokalen Zell- 
teilungen im Dach der Entodermkan~le. 

4. Das K6pfehen der Blastostyle besitzt exkretorisehe Fnnktion. 
Eine im Lumen des tIalses schlagende Wimperflamme fiihrt ihm Abfall- 
stoffe zu. (Exkretionsorgane bei tIydroidpolypen bislang unbekannt.) 

5. Tentaknlozooide und Spiralzooide sind Modifikationsformen der 
beiden Grundtypen, der ~ahrpolypen (Gastrozooide) und der Ge- 
sehleehtspolypen (Blastostyle, Gonozooide). Die Differenzierung junger 
Blastostyle zu Spiralzooiden wird durch einen spezifisehen, veto Ein- 
siedlerkrebs ansgehenden Reiz ausgel6st. Friihzeitig seinem Einfluf~ 
entzogen, k6nnen sie sioh zu Gesehlechtspolypen zuriiekverwandeln. 
Tentakulozooide sind Abk6mmlinge der Nghrpolypen. Ihre Bildung 
l~l~t sieh auch bei gezfichteten St6cken auslSsen. 

6. Die untersehieclliehe Auspr~gung der beiden Grundformen, der 
Gastrozooide und der Gonozooide, wh'd dureh endogene Entwieklungs- 
faktoren realisiert. Die Determination vollzieht sich sp~testens w~hrend 
der Aufw51bung des Blastems zur Knospe: Isolierte Knospen sind zur 
Selbstdifferenzierung f~hig. Vor dem Zeitpunkt der AufwSlbung 
getrennte Viertelsblasteme kSnnen sich noch untersehiedtich, tells zu 
Blastostylen, teils zu Gastrozooiden entwiekeln. 

7. Im oralen Bereich jedes B]astostyls ist zeitlebens ein Faktor 
zugegen, der im Experiment als Induktor wirksam werden kann. Noch 
tentakellose N~hrpolypenknospen und Lhres Peristoms beraubte, regene- 
rierende N~hrpolypen k6nnen dttreh ihn zu Gesehlechtspolypen um- 
determiniert werden. Die einzelnen L~ngszonen werden auf ihre In- 
duktionsfs geprfift und dabei ein yon oral naeh aboral abfallender 
Gradient des Induktionsverm6gens festgestellt. 

8. Der blastosty]determinierende Faktor ist vereinzelt bereits in 
Knospen naehzuweisen, deren Sehieksal noeh unbekannt ist. Unter 
seinem EinfluB dfirfte sieh die Differenzierung der Knospe zum Blasto- 
styl vollziehen. 

9. Mit dem Induktionsverm6gen steht die F~higkeit der einzelnen 
Blastostylabsehnitte in Beziehung, n~eh Transplantation in die Stolonen- 
platte einen neuen Blastostyl zu entwickeln. Der Neubildungsproze$ 
gibt das Erscheinungsbild einer Regeneration; es beteiligt sieh jedoeh 
nmgebendes Gewebematerial, angeregt dureh das Transplantat, am 
Aufbau des neuen Blastosty]s. Auch die Regenerationsf~higkeit ampu- 
tierter Blastostyle ist mit ihrem Induktionsverm6gen korreliert. Das 
Regenerationsverm6gen l~tBt sich nieht auf einen entsprechenden 
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J-Zellengehalt zuriicldiihren. J-Zellen-haltige, aber induktorfreie Rest- 
stfieke (Blastostylbasis) regenerieren nieht. 

]0. Von einer durch imp]antierte Marken lokalisierbaren interkalaren 
Bildungszone bewegt sich bests proliferiertes Zellmaterial beiden 
Polen der KSrperaehse zu, woes  sukzessive resorbiert wird. Dieses 
Zellmaterial durchl~uft dabei naeheinander versehiedene, den einzelnen 
L~ngsregionen entsprechende Differenzierungsznst~nde. 

11. Implantation eines Stolonenplattenstfiekes (Basalpol) oder eines 
Blastostylk6pfchens (Oralpol) in die KSrperwand eines Blastostyls 
ffihrt zu einer Doppe]bildung, indem sich zwischen Implantat und Wirt 
ein yore Einpflanzort ausgehender Zweitrumpf einschiebt. Die Zweit- 
bildung bringt das Implantat in eine seiner polaren Struktur gems 
Distanz vom EinpflarLzort und bildet selbst jeweils die Strukturen aus, 
die normalerweise zwisehen der Implantationsstelle und dem Her- 
knnftsort des Implantates liegen. Gleiehartige Doppelbfldungen lassen 
sieh aueh bei N~hrpolypen erzeugen. 

12. Die Bedeutnng des Induktionsgradienten in der Normalentwiek- 
lung wird im tIinbliek auf die permanente Materialwandertmg im Po- 
lypenkSrper unter Berfieksiehtigung der erzeugten Doppelbildungen 
er6rtert. Seine Aufgabe dfirfte es sein, trotz der bestgndigen MateriM- 
bewegung eine konstante polare Struktur des Polypen zu gewghrleisten. 

13. Im Falle der Konkurrenz ist der Induktor der Blastostyle domi- 
nant fiber den der Nghrpolypen. 

14. In andere StScke transplantierte Blastostyle gleiehen sieh in 
ihrem Reifezustand den wirtseigenen Blastostylen an. 

15. Bei der Kombination zweier Ableger gegengesehleehtlieher 
Klone kSnnen gesehleehtlieh einheitliche St6eke oder Sexualehim/~ren 
entstehen, wobei im Grenzbereieh des ~ und des d Areals transitorisehe 
Intersexe (Endgesehleeht: rein d) auftreten. 

16. Eine Vereinheitliehung des Gesehleehts kann zustande kommen, 
wenn die Ansgangsklone unter sieh nieht roll gewebevertrs sind. 
Das Gewebe eines Partners wird fortsehreitend vom Gewebe des anderen 
ersetzt. Bei der Kombination unverbr/~glieher Klone degeneriert der 
eine Stock, wenn es dem Partner gelingt, seine Stolone auf dessen 
Stolonenplatte zu sehieben. Sexualehim/~ren sind nur dureh Vereinigung 
uneingesehr/~nkt miteinander vertrgglieher Gewebesorten zu erzielen. 

17. In versehiedenartigen Transplantationsexperimenten wird gezeigt: 
Intersexe Blastostyle entstehen nut, wenn in Blastostyle des 9 Stock- 
teiles J-Zellen des d Stoekteiles eindringen. Die Verm~nnliehung der 
Intersexe ist Folge der st/irkeren Vermehrung der c~ J-Zellen und Keim- 
zellen, welehe die wirtseigenen Oozyten aus dem Entoderm verdr/~ngen. 
In ~ Blastostyle gepflanztes J-Zellen-haltiges d MateriM, gleieh weleher 
Herkunft, bewirkt einen Gesehleehtsumsehlag des ~ Wirtsblastostyls 
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zu ~ fiber eine intersexe Phase. Weibliche J-Zellen vermSgen sich in  
B]astostylen nicht  oder hSchstens vort ibergehend durchzusetzen. 

J-Zellen-freies Material ha t  keinen Einflu[~ auf das Geschlecht des 
Wirtes, auch wenn es induzierend wirkt  und  N~hrpolypen zu Geschlechts- 
polypen umdeterminie ren  kann .  Es n i m m t  selbst das Wirtsgeschlecht 
an. Diese Befunde erhi~rten die Annahme  einer genotypischen Ge- 
seMechtsbest immung bei H ydractinia echinata. 
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