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A, Einleitung

I. Die Organisation des Stockes

Das marine, stockbildende Hydrozoon Hydractinia echinata Flemm.
ist durch den ausgepriagten Polymorphismus seiner Einzelindividuen
ausgezeichnet. Mit der morphologischen Aufgliederung der Polypen in
verschiedene Formtypen ist eine funktionelle Differenzierung verbunden.
Jeder Polypenform ist eine bestimmte Aufgabe zugeordnet, die sie im
Dienste des Stockganzen wahrnimmt und auf die sie spezialisiert ist.
Vier solcher morphologisch-funktioneller Differenzierungsformen des
Hydractinia-Cormus konnen bei Wildstocken, die vorzugsweise von
Einsiedlerkrebsen bewohnte Schneckenschalen bewachsen, auftreten:
Die tentakeltragenden Nihrpolypen (Gastrozooide), die Geschlechts-
polypen (Blastostyle, Gonozooide) deren Tentakeln zu knopfférmigen
Tentakuloiden verkimzt sind; die in ihrer Ruhelage spiralig aufgerollten
Wehrpolypen (Spiralzooide) und die fadenférmigen, mundlosen Tenta-
kulozooide. Sie entspringen einer gemeinsamen, dem Substrat auf-
liegenden Hydrorhiza, die aus einer zentralen, mit Peridermsubstanz
verfestigten Stolonenplatte und peripheren, von dieser geschlossenen
Platte ausstrahlenden Stolonen besteht. Die Stolonenplatte trigt dem
Schutz dienende, harte Stacheln, die den Artnamen gaben und héufig als
eine weitere, stark abgewandelte Modifikationsform des Hydractinia-
Cormus angesehen und als Stachelpolypen (Acanthozooide) bezeichnet
worden sind. Den morphologisch urspriinglichsten Polypenmodus, von
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dem sich die anderen Polypenformen ableiten lassen, reprisentieren die
Nihrpolypen. Sie allein sind zum Verschlingen vor Beutetieren fihig.
Durch die Entodermkanile der Hydrorhiza versorgen sie die anderen
Polypen mit vorverdauter Nahrung. Die Blastostyle stehen ausschlieB-
lich im Dienste der sexuellen Fortpflanzung. Sie erzeugen sessile
Gonophore, in denen die Geschlechtsprodukte heranreifen.

Die gastrale Kommunikation der Einzelzooide gab dem Stock-
verband die Méglichkeit, nicht allein die Funktion der Nahrungsaufnahme
und der sexuellen Fortpflanzung auf zwei verschiedene Zooidgruppen
aufzuteilen, sondern auch spezifisch modifizierte Polypen mit besonderen
Aufgaben zu betrauen. Solche Sonderfunktionen nehmen die Spiral-
zooide wahr, die den Miindungsrand des Schneckengehiuses umstehen
und meistens als Schutzorgane gedeutet werden. Als Abwehrorgane
und als Angeln dienen die Tentakulozooide. Diese fandenférmigen, mit
Nesselzellen besetzten Zooide iibertreffen in ausgestrecktem Zustand
die tibrigen Polypen an Linge weit und ragen ins freie Wasser. Durch
Kontraktion ziehen sie hingengebliebene Beutetiere in die Reichweite
der Nihrpolypen.

Im Zuge der Arbeitsteilung haben die Einzeltiere ihre individuelle
Lebensfihigkeit verloren. Von der Hydrorhiza losgetrennt, verkiimmern
sie und zerfallen. Auch Néhrpolypen sind isoliert nur lebensfshig, wenn
an ihrer Basis ein Stiick Hydrorhizamaterial belassen bleibt. Mit ihrer
irreversiblen Spezialisierung auf spezifische Funktionen sind sie unselb-
stindige Teile eines iibergeordneten Ganzen geworden. Der Stock-
verband als Ganzes ermoglicht die Lebensfihigkeit seiner Glieder und
sichert den Arterhalt.

In seiner iberindividuellen Struktur kann ein Stock von Hydractinia echinate
mit dem Begriff ,,Kolonie** kaum mehr sinngerecht erfafit werden. Mit diesem
Begriff verbindet sich die Vorstellung eines Zusammenschlusses weitgehend selb-
sténdig bleibender Organismen. Ein Stockverband von Hydractinia kann, wie
auch der Verband einer Staatsquelle, bei dem die Abwandiung und Differenzierung
der Einzelorganismen zu ,,Organen‘‘ des Ganzen noch weiter fortgeschritten ist,
als ein ,,Organismus hoherer Ordnung® bezeichnet werden. Dieser Begriff ist fiir
Hydractinia um so mehr gerechtfertigt, als wichtige Funktionen der Hydrorhiza,
die keinem Kinzelindividuum zugeschrieben werden kann, ibertragen worden
gind. So ist die vegetative Fortpflanzung ausschlieBlich Aufgabe der Stolone
und der Stolonenplatte geworden. Die Hydrorhiza besitzt allein die morphogene-
tische Potenz zur Bildung neuer Polypenknospen. Isolierte Einzelpolypen ohne
Hydrorhizamaterial sind nicht in der Lage, sich fortzupflanzen. Die Hydrorhiza
ist weiterhin, wie in dieser Arbeit gezeigt werden wird, Bildungsort und Reserve-
lager der interstiticllen Zellen und deren Derivate, der Cnidozyten. Die inter-
stitiellen Zellen — im weiteren J-Zellen genannt — bewahren auch einem gealterten
Stock die Maglichkeit zur blastogenetischen Aktivitit und zu regenerativen Lei-
stungen. Aus ihrem reichen Vorrat liefert die Stolonenplatte den zun#chst J-Zellen-
freien Geschlechtspolypen fortlaufend diese embryonalen, omnipotenten Elemente,
aus denen die Geschlechtszellen hervorgehen. SchlieSlich bildet die Stolonenplatte
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spezifische Organe zum Schutze des Stockes aus. Es sind dies die charakteristi-
schen, durch Peridermsubstanz verfestigten Stacheln, die, wie meine Unter-
suchungen zeigten, keine Polypenderivate, sondern Strukturen der Stolonenplatte
sind (MUrLLER 1961).

II. Fragestellung

1. Die interindividuelle Arbeitsteilung hat die Einzeltiere zu ,,Or-
ganen‘ einer komplexen 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 Entwicklungsrichtung der einzelnen
Individuen bestimmen, mit den Determinationsvorgingen bei der
Form- und Organbildung héherer Tiere vergleichbar ?

Diese Frage dringte sich auf und erforderte eine nidhere Unter-
suchung vor allem auf Grund von Beobachtungen von C. HAuENScHILD
(1953) und eigener Feststellungen: Auf Stocken, die im Laboratorium
vom befruchteten Ei aufgezogen worden waren, traten niemals Spiral-
zooide, Tentakulozooide und die in freier Natur nie fehlenden Stacheln
auf. Sind zu deren Entwicklung spezifische, dullere Faktoren nétig, die
als Auslser sonst latent bleibende Entwicklungspotenzen realisieren ?
Diese Fragen zu klaren und mit entwicklungs-physiologischen Methoden
eine erste Kausalanalyse der Stockentwicklung und Polypendifferen-
zierung zu versuchen, war ein Ziel meiner Arbeit.

2. Nach Untersuchungen von Hapzr (1910) an Hydren und von
WeILEr-Stont (1960) an Cladonema radiatwm und Eleutheria dichotoma
kommt den J-Zellen bei den blastogenetischen und morphogenetischen
Vorgingen der Polypen- und Medusenknospung eine entscheidende
Bedeutung zu. Meine Untersuchungen tiber die Entwicklung des
Hydractinia-Stockes sind mit als Beitrag zur Frage gedacht, ob all-
gemein bei den Formbildungsprozessen der Hydrozoen die Bildung
neuer Blasteme eine Leistung der J-Zellen ist. Ilistologische Analysen
sollten zeigen, ob die Orte der Bildung von Polypenknospen und von
Stachelanlagen durch ein Verteilungsmuster und die ortliche Dichte der
J-Zellen in der Stolonenplatte bestimmt werden.

3. Die Kultur -von Hydractinia echinate im Laboratorium durch
C. HavenscHILD (1952, 1953, 1954) und seine Versuche an den Zucht-
stocken hatten interessante Fragen aufgeworfen, welche die Entwicklung
des Geschlechtes betreffen. Ableger verschiedener Klone verwachsen
unabhiingig von ihrem geschlechtlichen Charakter miteinander, sofern
die Ausgangsklone unter sich gewebevertriaglich sind, und entwickeln
einen ecinheitlichen Stock. Bei der paarweisen Kombination gegen-
geschlechtlicher Ableger entstehen Stocke, die meistens eingeschlechtlich
reif werden. Mitunter gehen aus solchen Kombinationen auch Stdcke
hervor, die in einem Areal das &, in einem anderen das @ Geschlecht
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verwirklichen. Bei solchen Sexualchimiren treten entlang der Grenz-
linie beider gegengeschlechtlicher Bezirke transitorisch intersexe Blasto-
style auf.

Hydractinia echinate ist im Normalfalle streng getrenntgeschlecht-
lich. Ein Geschlechtsumschlag konnte nie beobachtet werden. Es
stellte sich daher die Frage, ob in diesen Fillen ein echter Geschlechts-
umschlag, d.h. eine Umstimmung der Differenzierungsrichtung der
J-Zellen des einen Partners durch das Gewebe des anderen, vorlag.
Diese Frage experimentell zu kliren, hatte ich mir zur Aufgabe gestellt.

B. Versuchskulturen und Arbeitsmethoden
1. Zuchtmethode

Als Ausgangsmaterial fiir die Laboratoriumszuchten dienten ménnliche und
weibliche Wildstocke aus dem Wattenmeer bei List/Sylt. Kolonien von Hydractinia
echinate finden sich vor allem auf Buccinum- oder Littorinaschalen, die von Ein-
siedlerkrebsen bewohnt werden. Von diesen Wildstocken 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
Einheitlichkeit der Wildstdcke infolge der Moglichkeit interklonaler Verwachsung
nicht gewihrleistet ist, verwendete ich fiir meine Untersuchungen nur Kulturen,
die ich unter Kontrolle im Laboratorium aus befruchteten Eiern geziichtet hatte. Nur
fiir die Untersuchungen tiiber die Entwicklungsbedingungen der Spiralzooide
muflte ich auf Wildstécke zuriickgreifen.

Zunichst zog ich 120 Klone bis zur Geschlechtsreife hoch, um eine geniigend
grofie Anzahl von Kombinationsmoglichkeiten miteinander voll gewebevertréig-
licher, gut wachsender ménnlicher und weiblicher Stocke zu erhalten. Von diesen
120 Klonen wihlte ich einige wenige zur Weiterzucht aus. Von jedem Klon wurden
je nach Versuchsziel 2—15 Stocke getrennt weitergefithrt. Meine Zuchtmethode
entsprach weitgehend der von C. HaurNscHILD (1954) erprobten und beschriebenen.
Die Stammmkulturen der einzelnen Klone hielt ich in Boverischalen, die zu je neun
in groBeren, mit sterilem, natiirlichem Nordseewasser gefiillten Kunststoffbehéltern
standen. Ableger kultivierte ich auf Glasstibchen oder Objekttrigern. Die See-
wassermenge von 1 Liter pro Schale wurde wochentlich gewechselt. Um ein
Stagnieren des Wassers zu vermeiden, standen die Zuchtschalen auf einem Tablett,
das durch einen Elektromotor stdndig hin und her bewegt wurde. Zur Fiitterung
verwendete ich 3 Tage alte Larven von Artemia salina, zermorsertes Fischfleisch
sowie geziichtete Harpacticiden der Gattung Tisbe. Diese aus Misaki/Japan stam-
menden Copepoden stellte mir Prof. HavgNscHILD freundlicherweise zur Zucht
zur Verfiigung. Soweit ich die Versuche in der Biologischen Anstalt Helgoland
durchfiihren konnte, verwendete ich als Futter planktisches Tiermaterial.

I1. Histologische Technik

Die fiir die histologischen Untersuchungen bestimmten Polypen wurden mit
einem Augenskalpell gemeinsam mit einem Stiickchen Stolonenplattenmaterial
vom Stock isoliert, kurze Zeit zur Narkose in mit Seewasser isotonische Mg Cl,-
Losung gebracht und mit dem Gemisch nach Bouin oder HerLy fixiert. Diese
Fixierungsiliissigkeiten brachten fiir alle angewandten Firbemethoden befriedigende
Ergebnisse. Da die ausgesprochen basophilen J-Zellen elektiv kenntlich gemacht
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werden sollten, eigneten sich fiir ihre Darstellung nur basische Farbstoffe. Ich ver-
wendete folgende Farbgemische:

Orange-Eosin-Toluidinblau nach Dominicr (Romeis § 726).
Orange-Erythrosin-Toluidinblau nach TiscHUTKIN (Romeis § 727).
Methylgrin-Pyronin-Orange nach Grosse (Romeis § 725).
Gallocyanin-Chromalaun nach Ernarsow (Romeis § 1749).
Eosin-Methylenblau nach May-GrUNwWALD (Romeis § 1352).
Azur-Eosin-Methylenblau nach Gremsa (Romeis § 1401).
Panoptisches Gemisch nach ParreENmEIM (Romeis § 1367).

Sehr gute histologische Bilder liefert die panoptische Firbung nach Parrex-

HEIM, einer kombinierten May-Griinwald- und Giemsafirbung. Die J-Zellen er-
scheinen im Gegensatz zu den meisten anderen basophilen Gewebebestandteilen

Abb. 1. J-Zellen in der Stolonenplatte; Fix.: Bouin; Azur-Eosin-Methylenblau. IZ J-Zellen;
Cc Cnidozyten; Ganzpriparat

in reinem, tiefem Blau und treten so im Priparat auBer durch ihre charakteristische
Form auch durch ihre Farbe gut hervor. Das Pappenheim (Gemisch eignet sich
daher sowoh! fiir Ubersichtbilder wie fiir ein elektives Kenntlichmachen der J-Zellen.
Die Zeichnungen fertigte ich nach so gefirbten Priparaten an.

Zur Untersuchung der Struktur und des histologischen Aufbaues der Stolone
und der Stolonenplatte und vor allem zur Untersuchung des Verteilungsmodus der
J-Zellen in der Stolonenplatte eignet sich die Schnittechnik nicht. Uberraschend
gute Resultate lieferte mir folgende, sehr einfache Methode: Ich lieB die Stocke auf
Objekttrigern wachsen, wo sie fixiert und mit Pappenheims-Gemisch gefdrbt
wurden. Nach dem Hochfiihren durch Aceton-Xylol-Gemische in reines Xylol
entfernte ich die Polypen und schnitt die Stellen mit hoher Krustenbildung aus.
Im eingebetteten Totalpriparat lassen sich durch die weitgehend durchsichtig
gewordene, obere Ektodermlage hindurch die Endodermkanile und die J-Zellen
auch in Einzelheiten recht gut erkennen (Abb. 1). Stellen starker Krustenbildung
geben allerdings keine tibersichtlichen Bilder. Sie muBten an Stécken, die auf
einem schneidbaren Substrat herangewachsen waren, mit der {iblichen Schneide-
technik untersucht werden.

HI. Vitalfiirbung

Meine Versuche, eine vitale, elektive Anfirbung der J-Zellen zu erreichen,
schlugen ebenso fehl wie die Versuche von ‘W. TessENow (1959). Vital gefarbte
Stocke boten jedoch die Moglichkeit, Materialversehiebungen und Stellen starker
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physiologischer Aktivitdt sichtbar zu machen, vor allem Stellen starker Driisen-
und Exkretionstitigkeit und Stellen neu entstehender Blasteme. Als giinstigste
Firbefliissigkeit erwies sich tiberraschenderweise Eosin-Methylenblaulosung nach
Mav-GroxwaLp, die fiir histologische Zwecke zusammengestellt ist. Bei einer
Konzentration von 6—10 c¢m® Stammldsung (von Merck) auf 50 cm® Seewasser
wurden die Stocke 5—20 min gefirbt und anschlieBend ausgewaschen. Die Farbe
hielt sich in giinstigsten Fallen 2—4 Monate. Die Stocke wuchsen weiter und wur-
den geschlechtsreif. Die Farbstoffe Eosin und Methylenblau wurden vorzugsweise
von Zellen des Entoderms, Driisenzellen und Exkretzellen, aufgenommen. Zellen
des Ektoderms nehmen nur vereinzelt Farbe auf. Die Farbstoffe werden in der
Regel in Vakuolen gespeichert, wobei es vielfach zur Entmischung von Eosin und
Methylenblau kommt. Neben groferen, tiefblau gefirbten Vakuolen sind im
Quetschpridparat bei mikroskopischer Betrachtung kleinere, eosinhaltige Blidschen
zu sehen. Die farbstoffhaltigen Vakuolen kénnen so stark anschwellen, daf das
Zellplasma zu einem schmalen Saum zusammengepreBt wird. Gelegentlich platzen
Vakuolen; der Farbstoff flieBt aus und gelangt durch die Entodermkanile in
Stockteile, die erst nach dem Zeitpunkt der Férbung herangewachsen sind. Dort
werden die Farbstotffe besonders von den physiologisch aktiven und teilungsbereiten
Zellen des Entoderms aufgenommen. So erscheinen vor allem junge Stockteile, ent-
stehende Polypenknospen und meristematische Zonen tiefblau.

IV. Operations- und Transplantationsteehnik

Transplantationen, Implantationen und &hnliche experimentelle Eingriffe
unternahm ich stets mit freier Hand unter dem Leitz-Stereomikroskop bei 25-, 50-
oder 64facher VergroBerung. Als Operationsinstrumente dienten die iiblichen
Geriite der Entwicklungsphysiologie: Glasnadeln und mundbediente Mikropipetten.
Fiir grobere Arbeiten verwendete ich feine Augenskalpelle. Sofern ein Narkotisieren
der Tiere unumginglich war, wurden sie in eine mit dem Seewasser isotonische
Mg Cl,-Losung gebracht. Meist arbeitete ich ohne Narkose, da mir dies fiir ver-
schiedene Zwecke giinstiger erschien. Soweit notig, ist bei den einzelnen Versuchen
die verwendete Technik néher beschrieben.

C. Die Entwicklung und Struktur des Stockes und seiner Individuen
I. Stolone und Stolonenplatte
1. Stolone

Bereits wihrend der Metamorphose der Planulalarve zum Primér-
polypen sprossen von der Basis des flachen Kegels, zu dem sich die
langgestreckte, mit ibhrem Vorderende auf dem Substrat festgeheftete
Larve verkiirzt, die ersten Stolone aus. Bei den histogenetischen Vor-
gingen der Metamorphose sondert sich im Bereich der Haftscheibe
Zellmaterial ab, das dem Determinationsgeschehen bei der Differen-
zierung des Primérpolypen nicht unterworfen ist und meristematische
Eigenschaften gewinnt. Diese teilungsaktiven Zellen liefern das Stolonen-
material. Durch zentripetale Proliferation schieben sie sich vom Primér-
polypen weg. Thre Abkémmlinge besitzen potentiell noch meristemati-
schen Charakter, stellen aber ihre Teilungstétigkeit voribergehend ein.
Stets teitungsbereit bleiben allein die Zellen an der Spitze der aus-
wachsenden Stolone. Die schmalen zylindrischen Zellen des Meristems
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sind in zwei Lagen geordnet, einer inneren Lage, deren Derivate sich zu
Entodermzellen differenzieren, und einer &uBeren Lage, deren Ab-
kommlinge die ektodermale Hiille des Entodermrohres bilden. Zwischen
die Meristemzellen an der Stolonenspitze dringen sich oft Cnidozyten
mit ausgebildetem, funktionsfaihigem Nesselapparat, die im Ektoderm
der Stolone peripherwirts wandern und mit der weiterwachsenden
Stolonenspitze vordringen.

JZ Cc

e S
Stolospitze

% Y '
£k £n Ek
Abb. 2. Eine meristematische Stolospitze trifft seitlich auf einen alteren Stolo und lost

an der Berithrungsstelle die Bildung eines gleichartigen Meristems aus. Zwischen die
Meristemzellen schieben sich Cnidozyten. Ek Ektoderm; En Enfoderm. Ganzpriparat

Unter fortgesetzter Verzweigung breiten sich die Stolone auf dem
Substrat aus und heften sich auf diesem durch Ausscheiden erhirtender
Peridermsubstanz fest. Die Verzweigungen gehen in unregelméifBigen
Abstinden von Zellen aus, die ihre Teilungsbereitschaft wiedergewinnen.
Die Faktoren, die den Bildungsort eines lateralen Meristems bestimmen
und die latente Teilungsfahigkeit wieder aktivieren, sind mir unbekannt
geblieben. Bei der Anastomosenbildung gibt sich jedoch eine bemerkens-
werte Eigenschaft der teilungsaktiven Stolospitze kund: Trifft ein
wachsender Stolo mit seiner meristematischen Spitze seitlich auf einen
dlteren Stoloteil oder auf eine Meristem-freie Zone des Stolonenplatten-
randes, so entwickelt das. getroffene Gewebe an der beriithrten 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 Teilungs.
potenz anregt. Junge, jedoch bereits differenzierte Zellen des Ektoderms
und des Entoderms sind noch zu mitotischer Teilung fihig. Bei dlteren
Stolonen kann der Aufbau eines Meristems von J-Zellen geleistet werden
(s. Kap. C1, 5).

Auf die Bedeutung dieser Erscheinung fiir den Stockaufbau weisen bei Trans-
plantationsexperimenten gewonnene Erfahrungen hin: Gewebestiicke verwachsen,
sofern sie sich nur mit ihren Ektodermflichen beriihren, nicht oder nur sehr schwer
miteinander. Material zweier Stolospitzen, deren Zellen meristematischen Charak-
ter haben, kann weit leichter zum Verwachsen gebracht werden.

Beide sich gegentiberstehende Meristeme, das Meristem der Stolo-
spitze und das induzierte Meristem verschmelzen miteinander. Die
Entodermzellen formieren sich so, dal ein durchgehender Kanal frei
wird. Um die Primérpolypen und die ersten Tochterpolypen entsteht
ein Stolonennetz, das sich peripherwirts auf dem Substrat ausbreitet
und sich zentral durch Anastomosenbildung verdichtet.

Die Bildung der geschlossenen Stolonenplatte geht von einem band-
formigen Meristem aus, welches das Ektoderm der Stolone in den
zentralen, engmaschigen Teilen des Stolonennetzes entwickelt. Durch
die Proliferation dieses Meristems breitet sich das Ektoderm in den
Zwischenrdumen des Stolonennetzes als Doppellamelle flichig aus. Bei
Beriihrung verschmelzen die Rénder der sich ausbreitenden Ektoderm-
lagen, so daf schlieflich eine geschlossene Stolonenplatte entsteht.

2. Die Stolonenplatte

a) Die Grundstrulktur der Stolonenplatte. Die Stolonenplatte ist in
ihrem Grundaufbau sehr einfach strukturiert. Zwischen einer unteren
und einer oberen flichenhaften Ektodermlage verlaufen netzformig
verzweigte, rohrenférmige Entodermkanile. Unteres und oberes Ekto-
derm stellen ein Plattenepithel dar. Das Entoderm weist neben Néhr-
zellen zahlreiche Driisenzellen mit wabig angeordneten, basophilen
Strukturelementen auf. Gleichartige Drisenzellen finden sich im Finto-
derm der basalen Bereiche der Néhr- und der Geschlechtspolypen.Dies
weist darauf hin, daB die Entodermkanile der Stolonenplatte nicht allein
der Nahrungsverteilung dienen, sondern Teil eines komplexen Ver-
dauungssystems sind. Das Netz der Entodermkanile bildet mit den
Gastralrdumen der Polypen ein geschlossenes, iiberindividuelles Funk-
tionssystem. Der Transport, die Verteilung und der Austausch der von
den Néhrpolypen vorverdauten Nahrung wird durch die abwechselnde
Kontraktion und Expansion der Polypen und durch den GeiBelschlag
in den Entodermkandlen bewerkstelligt.
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Die Stolonenplatte breitet sich zentrifugal durch die Teilungstétig-
keit eines Randmeristems aus. Wie beim Spitzenmeristem der Stolone
leiten sich beide somatischen Gewebeschichten, das Ektoderm und das
Entoderm, von meristematischen Zellen ab, die durch eine Stiitzlamelle
bereits in zwei Lagen gesondert sind. Zentripetal schreitet das Zellen-
wachstum und die Zelldifferenzierung fort.

Die dem Auflenrand naheliegenden, kleinen Zellen sind noch tei-
Tungsbereit. Mitosefiguren lassen sich in ihnen noch verhiitnismafig
oft finden. Mit wachsender Entfernung vom AuBenrand nimmt die
Anzahl der Mitosen, die ich auffinden konnte, stark ab. In einer Ent-
fernung von 0,5 mm vom Rande gind kaum mehr Mitosen zu sehen.

Mitosen sind bei der Kleinheit der Zellkerne und der groBen, noch unbestimmten
Zahl der Chromosomen auch bei Betrachtung mit Olimmersion nicht leicht zu
finden. Die Chromosomen sind von der frithen Metaphase bis zur spiten Anaphase
stark zusammengeballt. Besonders in den J-Zellen, die meist in dichten Nestern
zusammenliegen, ist das Erkennen und Auffinden von Mitosefiguren schwierig.
Bei der Kleinheit der Zellen riicken die Chromosomen in der Anaphase nur gering-
tiigig auseinander. Da nach dem Auflésen der Kernmembran die ganze Zelle ein-
heitlich blau firbbar ist, heben sich die Chromosomen von dem blauen Hinter-
grund nur durch ihren violetten Farbton ab.

Ein tagesperiodisches Schwanken der Mitosehdufigkeit konnte ich nicht fest-
stellen. Da nach den Untersuchungen von Barrarp (1942) iiber die Ablaich-
periodik bei Hydractinia,, der nach meinen eigenen Belichtungsversuchen (1961)
eine endogene Rhythmik zugrunde liegt, in den Oozyten die Meiosis durch den
morgendlichen Dunkel-Lichtwechsel ausgelost wird, hatte der Gedanke an eine
allgemeine Periodizitdt der Kern- und Zellteilungsaktivitit nahegelegen.

b) Die Natur und die Entwicklung der Stacheln. Der strukturelle
Aufbau der Stolonenplatte ist in der geschilderten, einfachen Art nur
in den jungen Randbezirken des Stockes verwirklicht. In den inneren
Stockbereichen verdickt und verfestigt sich die Stolonenplatte durch
Ausscheiden von Peridermsubstanz zu einer harten Kruste. Wildstocke
in der freien Natur entwickeln in den Bereichen der Krustenbildung
spitze Stacheln, die etwa die halbe Hohe eines Nahrpolypen erreichen.
Die Stacheln geben dem Polypen Schutz, wenn sich diese hinter den
Wall der hervorstehenden harten und unbeweglichen Spitzen zuriick-
ziehen.

Die Entwicklung der Stacheln steht in Zusammenhang mit den
Vorgéingen, die zur Bildung einer iiber 1 mm dicken, in den oberen
Schichten noch von Kénélen durchzogenen Skelettrinde fithren. Dieses
Peridermskelett wird in zwei Sekretionsphasen vom unteren Ekto-
derm — und nur von diesem — aufgebaut. In der ersten Sekretions-
phase scheiden die Zellen dieses Epithels nach Abschlufl des Zellwachs-
tums eine diinne Kutikula aus, die als Bindemittel zwischen der
Hydrorhiza und dem Substrat dient. Spéter treten sie, beginnend im
Zentralteil des Stockes, in eine zweite, andavernde Aktivitdtsphase ein,
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die den Aufbau einer mehrstéckigen Stolonenplatte einleitet (W. MULLER
1961). Zu dieser Aufbauleistung tragen alle Zellen des unteren Epithels
bei, wobei vor allem die nicht von Entodermkanilen iiberdeckten Zellen
eine rege Sekretionstitigkeit entfalten. Sie sind alle als Driisenzellen
tatig und enthalten zahlreiche, eosinophile Sekretgranula, die in der
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Abb. 3. Behnitt durch Stolonenplatte in einem Bereich, in dem das Peridermskelett auf-
gebaut wird. Kombiniert nach mehreren Schnitten; vereinfacht. Im unteren, von der
Peridermsubstanz ganz umschlossenen Ektoderm keine Xerne mit Sicherheit erkennbar.
oEk oberes Ektoderm; uwEk unteres Ektoderm; En Entoderm; Pds Peridermsubstanz

Nahe der duBeren, der Unterlage aufliegenden Zellmembran um den
dort befindlichen Kern angehduft sind (Abb. 3).

Die Stachel,,polypen sind das Ergebnis lokal verstirkter Produk-
tion von Peridermsubstanz. Sie stellen emergente Strukturen eines
allen Einzelzooiden zugehorigen Materials, der Stolonenplatte, dar. Sie
kénnen zwar groliere Hohlrdume enthalten, ein einheitlicher Gastral
raum tritt jedoch nicht auf. Im histologischen Schnitt wird mehrfach
Ektoderm und Entoderm in isolierten, von Peridermsubstanz nmhiillten
Rohren angetroffen. Im Inneren schwindet die lebendige Substanz
fortschreitend. Das lebende Gewebe des AuBenbezuges ist anatomisch
gleich aufgebaut wie die Stolonenplatte: Uber der obersten Periderm-
schicht liegen zwei flichenhafte Ektodermlagen, die Entodermkanile
einschliefen.
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Als wirksamen Auslosereiz fiir die Stachelbildung erweisen sich
Traumen, wobei der stirkste Effekt durch Einreiben von staubfeinen
Mineralpartikeln in die Stolonenplatte erzielt werden kann (W. MOLLER
1961). Dasowohl die Bildung einer Stachelanlage wie auch deren beschleu-
nigtes Wachstum von einer iiberdurchschnittlichen Sekretionsleistung
der Epithelzellen des unteren Ektoderms abhingt, ergibt sich der SchluB,
dafl durch Verletzungen direkt oder indirekt die Produktion und die
Ausscheidung von Peridermsubstanz angeregt wird. Auf diese Aussage
werde ich bei den Untersuchungen tiber die Rolle der J-Zellen bei der
Regeneration zuriickkommen.

3. Verteilung und Funktion der J-Zellen in der Stolonenplatte

a) Die Verteilung der J-Zellen in der Stolonenplaite

Fiir die Untersuchungen iiber die J-Zellenverteilung verwendete ich die unter
,»Histologische Technik beschriebene Methode zur Herstellung von Totalpripa-
raten. Diese Methode eignet sich nur. bei relativ jungen Stocken, deren Stolonen-
platte noch keine umfangreichen Krustenbildungen aufweist. Bei der Fragestellung,
die diesen Untersuchungen zugrunde lag, war dies keinesfalls nachteilig. Bereits
bei schwacher VergroBerung zeigen sich im Totalpriparat Konzentrationsunter-
schiede im Gehalt an J-Zellen durch verschiedene Intensitidtsgrade des Blau.

Die J-Zellen zeigen die bei anderen Hydrozoen beschriebene Form und Struktur.
Thre Zellgestalt ist meist spindelformig oder tropfenférmig. Ihr heller Kern, der
einen gréBeren Durchmesser (ca. 6 u) als der differenzierter, somatischer Zellen und
einen deutlichen Nukleolus besitzt, ist von einem schmalen, stark basophilen
Plasmamantel mit hohem RNS-Gehalt umhiillt.

In der Stolonenplatte enthalten nur diejenigen Ektodermflichen, die
nicht von Entodernkanilen unter- oder iiberlagert sind, J-Zellen. In
diesen Bereichen berithren sich unteres und oberes Ektoderm direkt.
Die J.Zellen beider Epithellagen liegen der gemeinsamen Stiitzlamelle
beidseitig auf. Im Totalpraparat scheinen sie daher in den von Ento-
dermkanalen umgrenzten Bezirken zwischen den beiden Ektodermlagen
zu liegen.

Der Gehalt der Stolonenplatte an diesen embryonalen Elementen
ist auBlerordentlich hoch. Thre Dichteverteilung zeigt ein von der Stock-
mitte zur Peripherie abnehmendes Konzentrationsgefdlle. Sehr dicht
liegen die J-Zellen in den Gewebeteilen, die das Geriist des Periderm-
skeletts aufzubauen beginnen. Sie sind hier zu Haufen zusammen-
geschart, vergesellschaftet mit den aus ihnen hervorgegangenen Cnido-
blasten und Cnidozyten.

Ihre Dichte in diesen Bereichen iibersteigt hiutig 375 Zellen pro 10000 u? und
ist damit etwa zwolffach so hoch wie die Zelldichte der differenzierten, epithelialen
Ektodermzellen selbst. Bei diesem Vergleich ist beriicksichtigt, dall die J-Zellen
zwei Ektodermlagen angehéren: Die gezihlte Menge ist daher halbiert worden.

Orte besonders starker Ansammlung von J-Zellen und Cnidoblasten
sind auch die Gewebeteile rings um die Basis der Polypen. Dort gruppie-
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ren sich J-Zellen und Cnidoblasten zu einem dichten Ring. Der Peripherie
zu vermindert sich die Anzahl der J-Zellen pro Flicheneinheit und fallt
in der Nédhe des Randes der Stolonenplatte auf Null ab. Hier finden
sich nur noch eingewanderte Cnidozyten, doch keine J-Zellen mehr.
Bei rasch wachsenden Stocken kann die J-Zell-freie Randzone eine
Breite von 0,8 mm erreichen.

b) Die Funktion der J-Zellen in der Stolonenplatte

J-Zellen als Brsatzzellen. J-Zellen befinden sich gehduft dort, wo
ein hoher Verschlei an differenziertem, somatischem Material statt-
findet und wo eine hohe Produktion von Nesselkapseln notwendig ist.
In den Bereichen starker Ausscheidung von Peridermsubstanz sind alle
Zellen des unteren Ektoderms als Driisenzellen titig. Diese Funktion
bedingt den Verlust der Teilungsfihigkeit und ein friihzeitiges Altern
der Zelle. Die hohe Konzentration gerade in diesem Bereich fiigt sich
in das allgemeine Bild, das sich von diesem eigenartigen Besitztum der
Hydroiden immer deutlicher abzeichnet und in dem ihre Bedeutung
als embryonale Reserveelemente fiir hochspezialisierte Zellen besonders
hervorsticht. Stellen mit Krustenbildungen sind weiterhin, weil sie
itber die anderen Stockbereiche hinausragen, der Gefahr der Verletzung
besonders stark ausgesetzt. Da in differenzierten Zellen der inneren
Stockteile keine Mitosen mebr zu finden sind, diese Zellen ihre Teilungs-
fahigkeit daher wohl eingebii8t haben, diirfte den J-Zellen auch bei den
histogenetischen Vorgingen der Wundheilung und der Regeneration
eine entscheidende Rolle zukommen.

Die Rolle der J-Zellen bei der Regeneration und der Stachelbildung.
Auslosend fir die Entwicklung der Schutzorgane des Stockes, der
Stacheln, sind Verletzungen und eingedrungene Fremdkorper. Es ist
anzunehmen, dal regenerative Vorginge der Wundheilung der Phase
erhohter Sekretion von Peridermsubstanz vorausgehen.

Im Zusammenhang mit den Regenerationsleistungen der Hydroiden
ist schon friith auf die Bedeutung der J-Zellen hingewiesen worden
(ZawarziN 1929, STRELIN 1929). Eine quantitative Korrelation zwischen
dem Regenerationspotential und dem J-Zellengehalt eines Gewebe-
stiickes hat als erster TARDENT (1954, 1956) bei Tubularia nachgewiesen.
Fir die Annahme, die Bildung der Regenerationsblasteme sei vor allem
Aufgabe der J-Zellen, 148t sich ein experimenteller Nachweis indirekt
erbringen, wenn wahrend der Blastembildung im wmgebenden Gewebe
eine Abnahme des J-Zellengehaltes festgestellt werden kann.

Versuch. In verschiedenen Zeitabstinden vor der geplanten Fixierung wurden
aus der Stolonenplatte kleine quadratische Stiicke von einer durchschnittlichen
GroBe von 0,04 mm? ausgeschnitten. Die Gesamtkantenlinge der Wundrinder, die
ein Loch begrenzten, belief sich auf je 780 x4+ 12%. Zur Bestimmung der Zellen-
dichte in der Umgebung maB ich mit dem Netzokular fiinf parallel zu den Kanten

Withelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 155 13
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der quadratischen Ausschnitte verlaufende Zonen aus. Diese Zonen beinhalteten bei
einer Breite von 22 u jeweils eine Fliiche von etwa 17000 2. Da die ausgezihlten
Zonen in ihrem Flicheninhalt stets gleich groB waren, geben die Gesamtzahlen
der in ihnen bestimmten J-Zellen direkt vergleichbare Dichten an.

Die Auswahl der Versuchsbezirke in der Stolonenplatte traf ich unter Beriick-
sichtigung folgender Kriterien:

1. Sollte im auszuzéhlenden Bereich die Zahl der J-Zellen iiberschaubar sein.
Daher schnitt ich die Stiicke in einer Entfernung vom Rand aus, wo erfahrungs-
gemiB J-Zellen bereits vorhanden, aber noch nicht zu uniibersichtlichen Kon-
glomeraten zusammengeballt sind.
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Abb. 4. Abnahme der J-Zellendichte in der Nihe des Wundrandes wihrend der Regenera-

tionshistogenese. Dié beiden Kurven beziehen sich jeweils auf zwei parallel laufende

Versuche in derselben Stolonenplatte. Uber den Kurven ist jeweils die zwischen Wund-
setzung und Fixierung verstrichene Zeit angegeben

2. Sollten die einzelnen Versuchsfelder einen etwa vergleichbaren J-Zellengehalt
aufweisen.

3. Sollten keine Zentren utigewthnlich hoher J-Zellen-Konzentration in einer
Entfernung vorhanden sein, aus der eine Wanderung zum Verbrauchsort wihrend
der Regenerationszeit moglich erschien.

Erwies sich, daB eine dieser Forderungen nicht erfiillt war, so wurde dieses Ver-
suchsfeld nicht ausgewertet.

Ergebnis. Die graphische Darstellung Abb. 4 zeigt ein charakteristi-
sches Ergebnis dieser fiinfmal wiederholten Versuche bei einem Ver-
suchsstock. In Zeitabstinden von 24 Std, 2 Std, 1 Std, 40 min, 5 min
vor dem Zeitpunkt der Fixierung wurden jeweils an zwei Stellen Gewebe-
stiicke der angegebenen GroBe ausgeschnitten. Wie die Abbildung zeigt,
ist kurz nach der Wundsetzung die Anzahl der J-Zellen am Wundrand
sehr hoch und féllt mit wachsender Entfernung rasch ab. Die Konzen-
trierung der J-Zellen am Wundrand ist auf folgenden Umstand zuriick-
zufithren: Das Gewebe der Stolonenplatte steht stets unter Spannung.
Bei einem Schnitt klaffen die Wundrénder infolge der Zugwirkung des
benachbarten Gewebes sofort weit auseinander. Durch die Kontraktion
des Gewebes in der Umgebung des Wundrandes werden auch die in
diesem Gewebe enthaltenen J-Zellen auf einen engeren Bereich zu-
sammengedrédngt.

Nach 40 min nimmt die Steitheit der Dichtekurve bereits deutlich
ab. Nach 1 Std zeigt die Dichteverteilung ein umgekehrtes Verhaltnis.
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In der Randzone ist die Anzahl der J-Zellen unter den Wert der benach-
barten Zonen gesunken. In der Zone 4 ist allerdings der J-Zellengehalt
noch itberdurchschnittlich hoch. Nach 24 Std fallt die Konzentration
von. der Zone 5 bis zum Rande kontinuierlich ab. In der Randzone
selbst liegen keine J-Zellen mehr.

Diese Befunde belegen, dafl beim Regenerationsprozell J-Zellen
der Umgebung in starkem MaBe verbraucht werden. Wéahrend der
Regenerationszeit von 2 Std bildet sich am Wundrand ein Randmeri-
stem, wie es in gleicher Art den Stolonenplattenrand umgiirtet. (Ob es
sich allein von J-Zellen ableitet, erscheint fraglich.) Dieses Randmeristem
ist nach 24 Std liickenlos formiert und bereits um etwa eine Zellbreite
vorgewachsen.

Bedeutsam fiir unsere Fragestellung ist nun, dafl die Zellen, die sich
von diesem Regenerationsmeristem ableiten, in besonderem MaBe be-
fahigt sind, Peridermsubstanz zu bilden. Ist die ausgeschnittene Fliche
wieder ganz durch das konzentrisch vorgedrungene Regenerations-
meristemn ausgefillt worden, so scheiden seine ekfodermalen Zellab-
kémmlinge merklich mehr Peridermsubstanz als die Zellen der Um-
gebung ab. Die Stellen einstiger Ausschnitte sind daher nicht selten
noch lange Zeit deutlich markiert.

4. Die Entwicklung neuer Polypenknospen

Da aus interstitiellen Zellen geschlossene Meristeme hervorgehen
konnen, lag der Gedanke nahe, das regellos verstreute Entstehen von
Blastemen, die sich zu Polypenknospen entwickeln, kénnte auf ein
entsprechendes Verteilungsmuster der J-Zellen zuriickgefithrt werden.

Fiir eine solche Annahme sprachen auch die Ergebnisse der Untersuchungen
von WEILER-SToLT (1960) iiber die Entwicklung der Medusenknospen bei Clado-
nema radiatum und Eleutheria dichotoma. WeuILER-STOLT stellte fest, ,,dal die
allererste Anlage einer Knospe aus einer ungeordneten Ansammlung von J-Zellen
im Ektoderm des Polypen besteht, die sich zwischen die Ektodermzellen schieben
und durch ihre weitere Vermehrung das Ektoderm an dieser Stelle verdicken‘‘.
Die angesammelten J-Zellen waren das Ausgangsmaterial der Knospenbildung.
Auch fir Hydra beschreibt Hapzr (1910) und McCoxner (1936) das Entstehen
neuer Knospen aus J-Zellen.

Es fragt sich, ob diese Beobachtungen auch fiir Hydractinia gelten.

Um diese Frage zu kliren, hatte ich zuniichst Gewebestiicke mit Polypen-
knospen aus der Stolonenplatte ausgeschnitten und mit der Schnittechnik histolo-
gisch untersucht. Niemals konnte ich eine stirkere Ansammlung oder gar eine
zusammenbiingende Schicht von J-Zellen im meristematischen Gewebe der Knospe
feststellen. Es war daher nétig, allererste Stadien der Knospenbildung fiir die
Untersuchungen zu finden. Hierbei leistete die Methode der Vitalfirbung mit
Eosin-Methylenblau nach May-GRUNWALD gute Dienste. Orte erster Blastem-
bildung nehmen Farbstoff verstidrkt auf und sind daher deutlich zu erkennen.
Lebende J-Zellen selbst sind nicht firbbar. Einige ausgewshlte, auf Objekttrigern
gewachsene Stécke mit mehreren Polypenanlagen fiihrte ich in Dauerpriparate iiber.

13*
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Das Ergebnis der Untersuchungen war:

Polypenknospen entstehen bei Hydractinia prinzipiell vollig unab-
héngig vom Verteilungsmuster der J-Zellen. In Stockbereichen, wo die
somatischen Gewebezellen selbst noch teilungsfihig sind, sind J-Zellen
zum Aufbau des Knospenblastems nicht nétig. Die hochste Anzahl von
Polypenanlagen entwickelt sich im Randbereich der Stolonenplatte, wo
noch keine oder nur sehr wenige J-Zellen von den zentralen Stock-
bereichen eingewandert sind.

Da die J-Zellen-freie Randzone neben Nihrpolypen auch Blastostyle hervor-
bringt, ist weiterhin zu folgern, daB die Differenzierungsrichtung einer Polypenanlage

Abb. 5. Schnitt (7 ) durch eine Polypenknosgpe aus dem Stockinnern. In den zentralen

Stockbereichen beteiligen sich J-Zellen am Aufbau des Knospenblastems. o.Ek oberes

Ektoderm, En Entoderm, uw.Ek unteres Bktoderm, Pds Peridermsubstanz, JZ J-Zellen,
JMZ sich zu einer Meristemzelle umwandelnde J-Zelle

nicht von der Quantitit der in ihnen enthaltenen J-Zellen, potentieller Urge-
schlechtszellen also, bestimmt werden kann.

Im Gegensatz zu den peripheren Bereichen beteiligen sich im Stock-
innern J-Zellen durch Umwandlung zu Meristemzellen am Aufbau des
Polypenblastems (Abb. 5). Hier miissen die J-Zellen einspringen, da
die Zellen der zwei somatischen Gewebeschichten, des Ektoderms und
des Entoderms, ihre Teilungsfihigkeit weitgehend oder ganz verloren
haben. Ausgangszentren der Knospenbildung scheinen jedoch auch im
Stockinnern keine lokalen Nester von J-Zellen zu sein. Ortliche Ver-
dichtungen dieser embryonalen, omnipotenten Elemente 16sen als solche
noch keine Blastembildung aus. In solchen Zusammenballungen ist die
Zahl der Cnidoblasten besonders hoch. Uberginge zu Meristemzellen
konnte ich nie beobachten. Von wo die Blastembildung in den zentralen
Stockbereichen ihren Ausgang nimmt, konnte ich nicht feststellen.
Dies gelang mir jedoch bei Polypenblastemen der dulleren, J-Zellen-armen
bzw. J-Zellen-freien Randbezirke:

Erste Bildungsstadien von Polypenanlagen in den peripheren Stock-
bezirken haben in wenigen Entodermzellen der oberen Kanalwandung,
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die eine hohe Teilungsaktivitat aufnehmen, ihren Ursprung. In Abb. 6a
und b sind ein Kanalabschnitt und die dariiberliegende Ektoderm-
fliche getrennt aufgezeichnet. In einem geschlossenen Areal der oberen
Kanalwandung, dem Zentrum der zukiinftigen Aufwélbung, lassen die
Zellen durch ihre Form und ihre Struktur den wiedergewonnenen meriste-
matischen Charakter erkennen (Abb.6a): Sie sind kleiner als die benach-
barten Entodermzellen, sind nahezu isodiametrisch und besitzen dichtes

501

a b

Abb. 6a n. b, Anlage einer Polypenknospe; links (a) Ausschnitt aus dem entodermalen

Kanalsystem; rechts (b) das dariiberlagernde Ektoderm (Zellen stark vakuoligiert). Im

Dach eines Kanalabschnittes (Bildmitte a) fanden bereits Zellbeilungen statt; irn Ektoderm
(b) noch nicht. Ganzpriparat. DZ Driisenzelle, JZ J-Zelle, Cc¢ Cnidozyte

Plasma und untereinander gleichartige, runde Kerne. Das Ektoderm-
epithel zeigt iiber der entodermalen Knospenanlage dagegen noch die
gleiche ZellgroBe 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 Kanale erscheinen jetzt dick angeschwollen.
Wihrenddessen setzen auch im Bereich des prospektiven Oralpols der
Knospe Zellteilungen ein. Das wachsende Meristem wélbt sich nach
oben blasenartig auf, wobei Wasser und Nahrungsbrei aus der Um-
gebung in den gastralen Binnenraum der Blase gepreBt werden. Aus
einer angestochenen Blase quillt Wasser; sie sackt in sich zusammen.

Zur Frage nach den auslésenden Faktoren der Blastembildung
Welches die auslésenden Faktoren der Blastembildung sind, ist mir vollig
unbekannt geblieben. Neben einem spezifischen Faktor, der die Stellen der Ent-
wicklung bestimmt und den Start setzt, miissen Faktoren wirksam sein, die im
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allgemeinen physiologischen Zustand des Stockes begriindet sind. Es war mir
jedoch nicht moglich, eine genaue Korrelation zwischen dem Vorhandensein oder
Fehlen bestimmter Umweltsbedingungen und der Knospenbildung festzustellen.
Phasen der Ausbreitung des Stockes, wor allem des Stolonenwachstums, sind
keineswegs immer identisch mit Zeiten starker Knospenentwicklung. Hiufig
bewachsen Stolone weite Gebiete des Substrates, ohne einen einzigen Nahrpolypen
zu erzeugen. Bemerkenswert ist, dafl die Stolone fast stets zur Knospenbildung
ibergingen, wenn ihnen ein weiteres Vordringen verwehrt und die Besiedlungs-
fliche begrenzt wurde. So sprofiten die Stolone in Boverischilchen, wenn sie bis
zum Wasserspiegel hochgewachsen waren, unterhalb des Wasserrandes regelmifig
einen dichten Kranz von Nihrpolypen aus. Méglicherweise ist diese Erscheinung
auf trophische Ursachen zuriickzufithren. In den Stolonen wird durch den Geiflel-
schlag der Entodermzellen und die Pumpbewegungen der Polypen Nahrung peri-
pherwiirts getrieben. Kommt das Spitzenwachstum zum Stillstand, so staut sich
unverbrauchte Nahrung in den duBleren Stolobereichen. Das erhéhte Nahrungs-
angebot kounte dort eine Blastembildung fordern.

Allein ausschlaggebend diirfte jedoch ein solcher Effekt nicht sein. Mehrfach
pflanzte ich polypenfreien Stolonen in weiten Abstéinden zur besseren Nahrungs-
versorgung Néhrpolypen auf, die von anderen Stockbereichen stammten. KEine
deutliche Erhshung der Knospenbildung konnte ich aber dadurch nicht erreichen.

II. Der morphologisch-histologische Bau der Polypen
Wsahrend die Ausgangsbedingungen fiir eine Blastembildung noch
unbekannt sind, haben meine Versuche, die determinierenden Faktoren
zu finden, welche die Differenzierungsrichtung einer Polypenanlage
bestimmen, erste Erfolge gebracht. Bevor die Ergebnisse dieser Ver-
suche dargelegt werden konnen, muf} kurz auf den morphologischen und
histologischen Bau der einzelnen Polypenformen eingegangen werden.

1. Die Nihrpolypen (Abb. 7)

Die Gastrozooide stehen der Polypengrundform am nichsten. Ihr wenig
abgewandelter morphologisch-histologischer Bau entspricht weitgehend dem von
TrsseNow (1958) fiir Cordylophora caspia beschriebenen. Im Bereich der Proboscis
bis unterhalb des Tentakelkranzes hinabreichend springen 5—7 Entodermwiilste
in den Gastralraum vor. Sie verlaufen parallel zur Lingsachse des Polypen und
begrenzen zwischen sich schmale Léngsrinnen. Diese Polster werden von zwei sich
unregelmiBig abwechselnden Driisenzelltypen aufgebaut, den Schleimdriisen und
den ,,EiweiBdriisen®. Das Vorkommen der Schleimdriisen ist auf die Proboscis
beschrinkt. Sie enthalten ihr mukéses Sekret, das bei der histologischen Pripara-
tion herausgeldst wird, in einer grofien Vakuole, die basal von einem schmalen,
basophilen Plasmasaum umhiillt ist. Die azidophilen ,,EiweiBdriisen speichern
ihr fixierbares, eosinophiles Sekret in Tropfenform zwischen dem wabig struk-
turierten, basophilen Plasma. Zur Spitze der Proboscis hin enthalten die ,,Eiweil3-
driisen nur kleine Sekrettropfchen und zeigen eine langgestreckte Form. Im
Gegensatz zu den Schleimzellen kommen Hiweiidriisen in geringer Zahl auch in
der unteren Hydranthenhilfte vor, eingebettet zwischen Nahrzellen. Sie besitzen
hier keulenfsrmige oder elliptische Gestalt. Driisenzellen mit gleicher zytologischer
Struktur sind auch im Entoderm der Stolone und der Stolonenplatte zu finden.
In der unteren Hydranthenhilfte vor allem jiingerer Polypen treten daneben
Driigenzellen mit einer oder mehreren Vakuolen auf, deren Inhalt sebr stark Methy-
lenblau annimmt.
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FiweilBdrisenzelle

EiweiB~
drisenzelle

Né&hrzelle

Abb. 7. Niahrpolyp (Gastrozooid); nat. GroBe ca. 1,5 mm. Helle Entodermzellen im

Bereich des Peristoms = Schleimdrisen. Dunkle Eptodermzellen = , EiweiBdriisen‘.

Helle Entodermzellen im mittleren und basalen Rumpfbereich = Nihrzellen. Dunkle
Entodermzellen = ,,KiweiBdriisen‘*
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Histologisch nicht auffallend charakterisiert und keineswegs scharf abgegrenzt
ist die Wachstumszone unterhalb des Tentakelkranzes. Thr Vorhandensein konnte
ich nur aus den Wanderungsbewegungen farbmarkierter Zellen und implantierter
Gewebestiicke erschliefen (s. Kap. CIII). Die dichtgedringten Entodermzellen
dieses Bereiches sind von den Zellen der benachbarten Regionen nur durch ihre
geringe Hohe unterschieden. Bemerkenswert ist, dafl der J-Zellengehalt des Ekto-
derms in dieser Zone in oraler Richtung stark abfillt. Quantitativ erfaft habe ich
die J-Zellen-Verteilung nur bei Blastostylen im Zusammenhang mit den Versuchen
zur experimentellen Hrzeugung von Geschlechtschimiren.

2. Die Geschlechtspolypen (Abb. 8)

Das Vorkommen der 0,5—1,5 mm grofien Blastostyle (Abb. 8) ist
auf die Stolonenplatte beschrinkt. Morphologisch sind die Gonozooide
in drei deutliche Abschnitte gegliedert, die ich als Kopfchen, Hals und
Rumpf bezeichnen mochte. Bei Eintritt der Geschlechtsreife schiebt
sich als vierte Region zwischen Hals und Rumpf die Gonophorenzone
ein. Der &dulleren Gliederung entspricht eine histologische Differen-
zierung.

Das Kopfchen tragt in mehreren Reihen knopfférmige, mit Nessel-
batterien dicht besetzte Tentakelrudimente, sog. Tentakuloide. Ihre
Abkunft von Tentakeln verrdt sich deutlich im Schnittpriaparat:
Einige wenige, stark turgeszente Entodermzellen, die wie bei den
Tentakeln der Nihrpolypen geldrollenartig aufeinandergeschichtet sind,
bilden das stiitzende Polster fiir die Nesselbatterien. Die kleine Proboscis
ist von einer Mundéffnung durchbrochen, durch die von Zeit zu Zeit
feste, rotliche Exkretstoffe ausgestoBen werden. Nahrung vermdgen
die Blastostyle nicht zu verschlingen.

Die kurzen, gedrungenen Entodermzelien des Kopfehens sind mit
rotlichen Exkretstoffen dicht beladen. Im blasenartig erweiterten
Gastralraum des Kopfchens werden die Exkretstoffe zu Klumpen zu-
sammengeballt, bevor sie durch den Mund in das freie Wasser abgegeben
werden. Durch die Wimperflamme (Abb. 9) der Halsregion werden vom
Gastralraum des Rumpfes besténdig Nahrungspartikel, Abfallstoffe,
abgestoBene Zellteile und Wanderzellen in den Gastralraum des Kopi-
chens hochgetrieben.

Die charakteristischen, rotlichen Exkretballen weisen auf eine spezifische
Exkretfunktion der Képfchen hin. Die dichte Fiillung ihrer entodermalen Zellen
mit festen Partikeln deutet an, daf ein Teil der hochbeférderten Stoffe phago-
zytiert und weiterverarbeitet wird. Auch wenn die Blastostylkoépfchen keinen
geschlossenen Organkomplex darstellen, konnen sie funktionell als Defakations- und
als Exkretionsorgane aufgefalit werden. Da Exkretionsorgane bei Hydroidpolypen
unbekannt sind, wire ein genaues Verfolgen des Weges der Partikel und eine
Analyse der Stoffwechselvorginge interessant.

Thre exkretorische Funktion hat zur Folge, dal} die Zellen rasch
erschoptt sind, resorbiert werden und durch neue ersetzt werden miissen.
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Gonoptoren-Region

Y

basale Rumpiregion

Abb. 8. ¢ Blastostyl (Gonozooid); nat. GréBe ca. 1 mm. In der Keimzone und Gonophoren-

sprossungszone liegen Oozyten. Das Entoderm der Gonophorenregion und der basalen

Rumpfregion enthélt Ndhrzellen (helle Zellen) und Driisenzellen (dunkle Zellen). Im
Ektoderm liegen verstreut J-Zellen und Cnidozyten
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Der Nachschub wird von den orad wandernden Zellen der Halsregion
geliefert, die sich sukzessiv zu Kopfchenzellen umdifferenzieren. Die
entodermalen Zellen der Halsregion sind auBerordentlich dicht zu-
sammengedringt, sehr schmal und langgestreckt und besitzen kleine,
elliptische Kerne. Thre langen GeiBeln ordnen sich in dem engen,
kanalférmigen Gastralraum zu einer lockeren Wimperflamme zusammen.
Im unteren Teil der Halsregion, nahe dem Ubergang zum Rumpf des
Polypen, besitzen die Halszellen meristematischen Charakter (Wachs-
tumszone, Bildungszone, Cam-
bium). Thre dichten Kerne sind
stark basophil. Nicht selten
kénnen Mitosefiguren entdeckt
werden (Abb.9). Apikalwirts
und basalwérts von dieser Wachs-
tumsregion lockert sich die Kern-
struktur.

In basaler Richtung schlief3t
sich die Rumpfregion an. Hier
sind die Entodermzellen kiirzer;
ihr Plasma ist stark vakuolisiert;
ihre Kerne sind rund und nur
schwach basophil; ihre kurzen
GeiBeln schlagen isoliert. Das

) ] o Ubergangsfeld zwischen Hals-
Gombium) oines Blastostvis. Sohomatmert, und Rumpfregion stell die Keim.-
Beachte zwel Mitosefiguren! statte der Geschlechtszellen dar.
Zwischen den Entodermzellen
eingebettet entwickeln sich hier, wie spéter ausgefithrt wird, aus ein-
gewanderten J-Zellen die Geschlechtszellen. Die Keimzone geht un-
mittelbar in die Sprossungszone iiber, aus der sich in fortschreitender
Folge Gonophorenknospen als kleine Blidschen herauswolben. Die
heranwachsenden Gonophore riicken basalwérts. Ein neues Glonophor-
primordium erscheint stets iiber der néchst dlteren Styloidknospe in
seiner Lage am Rumpf so versetzt, daB eine schraubige Anordnung der
Gonophore resultiert. Sind im é&ltesten Gonophor die Geschlechts-
produkte herangereift, so platzt er, und zwar stets frithmorgens, kurz
nach der ersten Belichtung (BarrnArD 1942, HavENscHILD 1953, Yo-
SHIDA 1959, W. M¥LLER 1961), wobei Eier bzw. Sperma ins freie Wasser
gelangen. )

Bevor der Gonophorrest resorbiert wird, stoft er ein orangefarbenes
Exkret ab. Das untere Rumpfdrittel trigt keine Gonophore mehr.
Der histologische Bau der Rumpfregion ist bei geschlechtsreifen Gono-
zooiden recht einférmig. Das Entoderm enthilt fast ausschlieflich

GeilBelflamme
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Nihrzellen, die in lockeren Falten und Polstern in den Gastralraum
vorspringen. Unterhalb der Sprossungszone treten daneben in individuell
stark schwankendem MaBe Drisenzellen auf, die alle einem Typ zu-
gehoren. Es sind Driisenzellen mit mukosem Sekret, deren stark baso-
philes Plasma wabenartig angeordnet ist. In ihrer Form und Struktur
gleichen sie den ,,Eiweilldriisenzellen® der Nahrpolypen. Das Entoderm
jungerer Blastostyle, die noch keine Gonophore entwickelt haben, ent-
hdlt in der Rumpfregion diese Driisenzellen in groBer Zahl, vor allem
im basalen Abschnitt.

3. Spiralzooide (Abb. 10)

Die in ibrer Ruhelage spiralig aufgerollten, bis 5 mm langen Wehrpolypen sind
histologisch wenig differenziert. Die gleichférmigen, stark vakuolisierten Entoderm-
zellen, deren Kerne dem Gastralraum zu in die Zell-
peripherie verlagert sind, sind stark turgeszent. Der

Entodermschlauch der Spiralzooide dient als ela- £
stisches Widerlager fiir die Kontraktion der kriftigen ;

Muskelfibrillen. Vor allem die Fibrillen der ekto- &
dermalen HEpithelmuskelzellen sind auBerordentlich

Abb. 10

Abb. 10, Spiralzooid, orale Hilfte; nat. GréBe des ganzen Zooids ca. 2 mm

Abb. 11, Tentakulozooid; nat. GréBe ca. 1,5 mm

lang und kriftig. Die Schicht der Lingsmuskelfibrillen kann in kontrahiertem
Zustand mit einer Dicke von 10 g die Hohe der Ektodermzellen selbst erreichen.
Die Kerne der Ektodermzellen sind von einem Hof basophilen Plasmas umgeben.
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Bei oberflichlicher Betrachtung kénnen die Kerne mit ihrem Plasmamantel
leicht mit interstitiellen Zellen verwechselt werden.

Das Képfchen der Wehrpolypen ist gleich gebaut wie das der Geschlechtspolypen
Eine kleine Mundéffnung ist entgegen der bisherigen Beschreibung ebenfalls vor-
handen. Die exkretorische Téatigkeit der Entodermzellen des Kopfchens ist gering.
Die Exkretionszellen gehen kontinuierlich in die Meristemzellen der Wachstumszone
iber, die sich dem Kopfchen dicht anschlieft. Die Meristemzellen sind nur wenig
von ihren Abkémmlingen unterschieden. Sie sind dichter zusammengedrangt und
weniger vakuolisiert. Ein Geifelschopf fehlt. Driisenzellen, die denen. der Blasto-
style gleichen, konnen bei sehr jungen Tieren vereinzelt angetroffen werden.

4. Tentakulozooide (Abb. 11)

Tentakulozooide sind mundlose Polypen, die zu einem langen, mit Cnidozyten
besetzten, kontraktilen Faden ausgezogen sind. Das Lumen ihres Gastralraumes
verengt sich orad, bis schlieBlich die in der Mitte zusammenstofienden Entoderm-
zellen den Gastralraum ganz verschliefien und blind endigen lassen. Die Entoderm-
zellen schieben sich spitzenwérts ineinander und ordnen sich in einer Reihe an.
Der Nesselfaden gleicht in seiner Struktur den Nihrpolypententakeln. Hr kann
im ausgestreckten Zustand die finffache Linge eines Néhrpolypen iiberschreiten.
Tentakulozooide kommen, sofern sie {iberhaupt auftreten, vor allem auf Stolonen
und in den jungen Stockbereichen vor, sehr selten in den zentralen Stockbezirken.

III. Die permanente Materialwanderung in den Polypen

Die interkalare Bildungszone der Polypen erzeugt andauernd neues
Zellmaterial; dieses wandert kontinuierlich beiden Polen der Korper-
achse zu, wo es sukzessive resorbiert wird. Die Bewegung des Materials
kann durch implantierte Marken, die vom Fluf} des Materials mitgetragen
werden, veranschaulicht werden.

Die iibliche Markierungsmethode mit Vitalfarbstoffen ist bei den Polypen von
Hydractinia nicht brauchbar. Bei der Kleinheit der Tiere und ihrer aufrechten
Stellung sind begrenzte Farbmarken nur sehr schwer anzubringen. Die Unschérfe
der Marken infolge der unvermeidlichen Diffusion fillt vor allem bei jungen, noch
gonophorlosen Blastostylen, deren Gréfie bei 0,2—0,5 mm liegt, sehr storend ins
Gewicht. Die Ektodermzellen nehmen nur sporadisch Farbe auf, die zudem haufig
bald den Entodermzellen iibergeben wird. Nach wenigen Stunden bereits ist der
Farbstoff auf aufnahmebereite Entodermzellen im ganzen Polypenbereich verteilt
und in Exkretionszellen angehduft. Diese Methode scheidet deshalb aus. Lediglich
einzelne Zellen, die Farbstoff in auffallend groBen Vakuolen gespeichert hatten,
konnten in vereinzelten Fillen als Marken dienen. Diese Zellen muliten iiber
mehrere Tage fortlaufend verfolgt werden, zumal die Vakuolengrée nicht konstant
ist und Verwechslungen daher leicht méglich sind. Diese mithsame Methode
wandte ich nur bei den Tentakeln der Néhrpolypen an.

Giinstigere Marken liefern eingepflanzte Gewebestiicke aus der Stolonenplatte,
die Skelettelemente enthalten. Diese Implantate miissen moglichst klein bemessen
werden, da gréBere Gewebestiicke, wie spéter dargelegt wird, Doppelbildungen
auslosen. Das mitimplantierte, kleine Skelettstiickchen kann, sofern es beim Ein-
pflanzen nicht ins Entoderm geriit, iiber lange Zeit verfolgt werden.

Abb. 12 faflt die Einzelbeobachtungen zusammen. Die Pfeile geben
die Richtung der Materialbewegung an; die Breite des Pfeilschaftes
symbolisiert ihre Geschwindigkeit. Bei Blastostylen ist die Geschwindig-
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keit in basaler Richtung anfinglich besonders grof, nimmt aber konti-
nuierlich ab, um im unteren Polypendrittel fast véllig zum Stillstand
zut kommen. Der Weg von der Bildungszone bis zu dieser Zone wird
bei jungen, noch gonophorenlosen Blastostylen in 3—5 Tagen durch-
laufen, bei Blastostylen mit 7—I12 Gonophoren in 10—15 Tagen. Die
fortlaufende Geschwindigkeitsabnahme 146t darauf schlieBen, dall nicht
allein an den Kérperenden Zellen resorbiert werden, vielmehr wihrend
des ganzen Weges ein Zellverbrauch stattfindet. Die Geschwindigkeit
der Materialbewegung ist bei Nahrpolypen geringer als bei Blastostylen,
die fortwihrend Material fir
die aussprossenden Gonophore
bereitstellen miissen. Bei den
Tentakeln findet ein starker
ZellverschleiB vor allem in den
aulersten Spitzen statt. Die
Entodermzellen verfallendort;
der gespeicherte Farbstoff
flieB3t aus. Nachschub wird von ) o

Abb. 12, Richtung und Geschwindigkeit der
der Wachstumszone unterbalb  rateriaiwanderung bei einem Blastostyl, einem

elkranzes oeliefert. Ni#hrpolypen und einem Spiralzooid. Die Bewe-
des Tentak g gungsrichtung ist durch die Richtung der Pfeil-

Die regionale Geschwindig- spitzen, die Geschwindigkeit durch die Breite
keitsverminderung, die durch die des Pfeilschaftes gekennzeichnet
abnehmende Pfeilbreite symboli-
siert ist, wurde nicht genau gemessen, da eine solche Ermittlung fiir die vorliegende
Fragestellung nicht von Belang ist. Bei Spiralzooiden erschlofl ich die Richtung
der Materialwanderung aus der Lage der Wachstumszone.

Die Bildungszone liefert zeitlebens neues Zellmaterial. Ein Abschluf;
des Léngenwachstums des Polypen wird erreicht, wenn Proliferation
und Verbrauch von Zellen sich die Waage halten. Auf ihrem Weg muf}
jede Zelle verschiedene Differenzierungszustinde durchlaufen. Wie der
jeweils zonengeméifle Form- und Funktionswechsel gewdhrleistet wird,
dariiber geben spater behandelte Versuche einen ersten Aufschluf3.

D. Die Faktoren der Polypendifferenzierung

Von den beschriebenen Polypenformen traten bislang bei den im
Laboratorium geziichteten Stécken nur die Nahrpolypen und die
Geschlechtspolypen auf. Spiralzooide und Tentakulozooide dagegen
kamen nie zur Ausbildung. Diese Feststellung warf die Frage auf,
inwieweit die differentielle Entwicklung der Polypen von inneren und
inwieweit sie von duBeren Faktoren gesteuert wird.

L Die Differenzierung der Spiralzooide

Spiralzooide treten in freier Natur nur an bestimmten Stellen auf. Sie um-
stehen den Miindungsrand von Schneckenschalen, die von Einsiedlerkrebsen
bewohnt werden. Spiralig eingekriimmt verharren sie in Ruhe, um bei einem plétz-
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lichen Riickzug des Krebses sich schlagartig wie eine gespannte Feder zu entrollen
und mit ihren Nesselknopfechen in die Schalenmiindung hineinzuschlagen. Bei
starker Reizung wiederholen sie diese Bewegung ein- bis dreimal. Aus dieser
Beobachtung hatte sich der Gedanke ergeben, daB es zu ihrer Ausbildung eines
spezifischen, vom Binsiedlerkrebs ausgehenden Auslosereizes bedarf. In der Tat
erwies sich die einseitige mechanische Inanspruchnahme durch den Einsiedlerkrebs
als wirksamer modifizierender Faktor (W. MUrrer 1961).

Die Spiralzooide weisen sich deutlich als Modifikationsformen der
Geschlechtspolypen aus. Ihre Abkunft verrit sich im Bau ihres Képf-
chens und in ihrer Fahigkeit, sich, dem Einfluf} des Krebses entzogen,
hiufig noch zu normalen Blastostylen mit fertilen Gonophoren umzu-
wandeln (W. MULLER 1961). Insbesondere junge Zooide, die durch ihre
Lage am Rande des Gehduses und ihre schlagende Bewegungsweise
bereits eindeutig als Spiralzooide charakterisiert sind, besitzen noch die
Fahigkeit zur Umdifferenzierung. Die prospektive Potenz der jungen
Blastostyle mull demzufolge gréfer sein als ihre Normalentwicklung
verrit. Thre Reaktionsnorm umfaflt eine Entwicklungspotenz, die sich
ohne einen bestindigen, duBeren Auslosereiz nicht manifestieren kann.
Beim Fehlen des spezifischen Einflusses des Krebses schriankt sich die
Entwicklungspotenz auf die Bedeutung als Gonozooid ein. Diese Folgerung
ergibt sich daraus, dal3 allein sehr junge Blastostyle die Reaktionsbreite
besitzen, welche die Potenz zur Wehrpolypenbildung mitumfafit. Diese
Fahigkeit bleibt in der Normalentwicklung verborgen und geht bald
verloren. Erwachsene Blastostyle vermégen die Spiralzooidform nicht
mehr anzunehmen. Sie degenerieren unter den Bedingungen, die Spiral-
zooide zu ihrer Entwicklung und zum Aufrechterhalten ihrer Eigenschaft
bestindig bendtigen. Ist umgekehrt die Differenzierungsform der
Spiralzooide verwirklicht, so verlieren die Polypen die Fahigkeit, sich
zu Geschlechtspolypen umzuwandeln und deren Funktion auszuiben.

Hieraus folgt: In einer Blastostylknospe mul} ein Wirkfaktor (oder
ein komplexer Wirkmechanismus) gegeben sein, der die Differenzierung
gemeinsamer, beiden Modifikationen zukommender Merkmale, etwa die
Ausprigung der Kopfchenform, steuert. Dartiber hinaus mul} die Reak-
tionsbreite der Knospe zwei differentielle, weiterfithrende Entwicklungs-
moglichkeiten umfassen, von denen je nach dem Vorhandensein oder
Fehlen bestimmter Umweltbedingungen alternativ die eine oder die
andere verwirklicht wird.

I1. Die Aushildung der Tentakulozooide

Als weitere Differenzierungsform des Hydractinia-Cormus, die bei
Wildstocken auftreten kann, sind Tentakulozooide beschrieben worden
(Hymax 1940). Die Stellen, an denen sie der Hydrorhiza entwachsen,
sind duBerlich nicht durch auffallende Eigenschaften ausgezeichnet.
Kine Beziechung zwischen ihrem Entstehen und bestimmten Umwelts-
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bedingungen ist nicht sichtbar. Geziichtete Stocke hatten bisher nie
Tentakulozooide entwickelt.

Erste Tentakulozooid-dhnliche Formen erhielt ich iiberraschend bei
isolierten Blastostylen. Von der Stolonenplatte losgetrennte und so von
der Nahrungsversorgung abgeschnittene Blastostyle resorbieren die
Geschlechtsprodukte in den jingeren Gonophoren und schlieBlich die
Gonophore selbst. Nur die Geschlechtsprodukte der &ltesten Gonophore
werden noch vollends zur Reife gebracht. Mit fortschreitender Isolie-
rungsdaver kommt es, wie
Quetschpraparate vermuten
lassen, zu einer Umordnung des
Entodermmaterials. Der Zell-
verband im Entoderm erscheint
weitgehend aufgelost. In der
Anfangsphase dieses Vorgangs
bilden die Blastostyle mitunter
an den Schnittstellen oder an den
Narbenstellen geplatzter Gono-
phore entgegen der normalen
Polaritét neue Blastostylkopf-
chen aus. Auch isolierte Wehr-
polypen gestalten hdufig an der
Basis heteromorphe, mit Nessel- Abb. 13. Beispiele von Umwandlungsformen
botterienbesetzte Blastostyl. sl Dl besnto s
kopichen. Im weiteren Verlauf der und von Tentakeln
Materialumordnung und Material-
resorption beginnen die Tiere lange, mit Cnidozyten besetzte, kontralktile
Fiden auswachsen zu lassen. Die Struktur dieser Nesselfiden gleicht
der Struktur der Tentakulozooide, wie ich sie an Wildstécken regelmiBig
fand (Abb. 13). Auch die knopfformige Tentakuloide des urspriinglichen
Blastostylkopfchen kénnen zu Tentakeln auswachsen. Manchmal bilden
die Tiere, besonders am aboralen Ende, ausgesprochene Nihrpolypen-
peristome aus. - Offenbar besteht im sich umordnenden Material eine
Tendenz zur Gestaltung eines Néhrpolypen. Diese Umgestaltung gelingt
jedoch nur in wenigen Fillen soweit, daB der Polyp Beutetiere zu ver-
schlingen vermag. Die Tentakulozooid-shnlichen Bildungen kénnen
als , MiBgltickter Versuch®, Tentakeln zu bilden, gewertet werden.

Diese Befunde fithrten mich zu der Vermutung, Hungererscheinungen
konnten auslosend fir die Entwicklung von Tentakulozooiden sein;
zumal diese langen Nesselfiden beim Beutefang als ,,Angeln‘ fungieren,
die eine groBere Reichweite als die Tentakeln der Gastrozooide haben.
Diese Vermutung erwies sich jedoch als falsch. Es gelang mir jedoch,
hungernde Stocke durch plétzliches Uberfiihren in Optimalbedingungen
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(taglicher Wasserwechsel, reichliche Fiutterung mit abwechslungs-
reichem Plankton) zur Entwicklung von Tentakulozooiden anzuregen.
Mit dem Wechsel der Lebensbedingungen gingen die Stdcke aus
einer Phase des Stillstandes und des Riickganges in eine Phase starken
Wachstums iiber. Damit verbunden war ein Neubeginn der Knospung
neuer Tochterzooide, die in ungewdhnlich groBer Zahl und Geschwindig-
keit aus der Hydrorhiza hervorsprofiten. Die ganzen Stocke waren
iibersdt von den blasenartigen Aufwélbungen der Blastome. Bis zu
25% der Polypenanlagen wuchsen zu Tentakulozooiden heran, und zwar
stets die kleinsten Anlagen.

Die Orte ihrer Entstehung, beobachtete Sonderformen und ein
Experiment belegen: Tentakulozooide leiten sich nicht, wie der zu
Anfang dieses Abschnittes erwihnte Befund erwarten lie8, von Blasto-
stylen ab, sondern von Nihrpolypen; denn 1. entstehen Tentakulo-
zooide vorwiegend auf Stolonen, wo nur in sehr seltenen Ausnahmefillen
Blastostyle erscheinen; 2. gibt es vereinzelt Ubergangsformen zwischen
beiden Typen, Polypen ohne Mund, jedoch mit mehreren Tentakeln
oder Nesselfdden verschiedener Léinge, 3. kénnen Tentakulozooide,
wenn sie bis auf einen kurzen Stumpf abgeschnitten werden, mitunter
zu Nahrpolypen regenerieren. Bei 20 durchgefiihrten Versuchen regene-
rierten 4 Individuen zu Ndhrpolypen, 9 wieder zu Tentakulozooiden,
7 wurden resorbiert.

Tentakulozooide entwickeln sich aus kleinsten Blastemfeldern. Kiinstlich
verkleinerte Blasteme oder geteilte Polypenknospen lieferten jedoch nie diese
Nahrpolypenderivate. Meine Versuche, die Differenzierungsrichtung bestimmter
Knospen durch experimentellen Eingriff gezielt so zu beeinflussen, dafl sie Tenta-
kulozooide hervorbréchten, schlugen fehl.

Tentakulozooide werden in der Literatur (Hyman 1940) héufig mit
den Spiralzooiden als Dactylozooide zusammengefalt. Ich halte dies
fir unberechtigt, denn beide Formen sind heterogener Herkunft. Wih-
rend Spiralzooide als Modifikationen der Geschlechtspolypen anzu-
sehen sind, stehen die Tentakulozooide den Nahrpolypen als deren
Derivate nahe; und zwar sind sie, da in ihrem basalen Abschnitt ein
Gastralraum ausgespart ist, ganzen Polypen homolog, nicht bloB Nahr-
polypententakeln. Gegen eine mégliche Deutung als blofe Degenera-
tionsformen und fiir das Vorhandensein allerdings noch unbekannter,
spezifischer Differenzierungsfaktoren spricht ihr regelmiBiges Auftreten
und die Tatsache, daB artifiziell verkleinerte Polypenblasteme keine
Tentakulozooide liefern. Da Tentakulozooide nur bei ginstigen Wachs-
tumsbedingungen zur Ausbildung gelangen und da sie als Angeln und
als Abwehrorgane dem Schutz junger Stockbereiche mit lichtem Polypen-
bestand dienen konnen, besitzen sie moglicherweise einen positiven
Selektionswert.
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HI. Die Determination von Polypenanlagen zu Geschlechtspolypen

Spiralzooide und Tentakulozooide sind Modifikationsformen zweier
Grundtypen, der Gonozooide und der Gastrozooide. Der Familie der
Boungainvilliidae gehéren Arten an, bei denen zwischen (Geschlechts-
und Nihrpolypen nur eine geringe morphologische Differenzierung
besteht (z. B. Podocoryne carnea, Hydractinia sarsi). Die folgenden
Untersuchungen sind der Frage gewidmet, welche modifizierenden
Bedingungen bei Hydractinia echinata die morphologische Aufgliederung
in zwei Grundtypen determinieren und in welchem Verhéltnis an diesem
Differenzierungsvorgang AuBenbedingungen und endogene Faktoren

teilhaben.

1. Der Zeitpunkt der Determination

Der Determinationsprozefl, der iiber die Differenzierungsrichtung
einer Polypenanlage entscheidet, vollzieht sich spétestens im Stadium

der Aufwolbung des Blastems zur Knospe,
und vermutlich erst dann. Den ersten
Hinweis auf den Zeitpunkt der Deter-
mination gaben Isolierungsversuche:

Ich isolierte moglichst schonend Po-
lypenanlagen verschiedener Entwicklungs-
stufen, um ihre Fahigkeit zur Weiter-
entwicklung und Selbstdifferenzierung zu
priifen. Das Ergebnis dieses Versuches
ist in Abb. 14 wiedergegeben.

Bei Blastembezirken, die vor oder
wihrend der Aufwolbung zur Knospe
aus der Stolonenplatte herausgeschnitten
werden, unterbindet die Isolierung vom
umgebenden Gewebe eine weitere Diffe-
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Abb. 14. TFahigkeit in verschie-
denen Entwicklungsstadien iso-
lierter Polypenknospen zur Selbst-
differenzierung. a frithes Stadium:
Das Explantat kugelt sich ab;
b u. ¢ Hohe der Knospe = Radius;
b Néabrpolyp; c¢ Blastostyl ohne
Nesselkndpfchen

renzierung. Diese Blastome sind noch zu keiner selbstéindigen Entwicklung
fahig. Das Isolat kriimmst sich zu einer Hohlkugel ein, wobei das untere,
dem Substrat aufgelegene Ektoderm das innere Lumen begrenzt und das
obere Ektoderm die AuBenfliche der Kugel bildet. Wird das zur
Knospe aufgewélbte Blastem zu einem Zeitpunkt isoliert, da die
Hohe der Blase etwa ihrem Radius entspricht, so formt sich das
Isolat zumdchst ebenfalls zu einem kugelférmigen oder elliptischen
Kérper. Dieser ist nun aber in der Lage, sich weiterzuentwickeln,
Das Isolat bildet wie eine Knospe im Gewebeverband Tentakeln und
eine Munddffnung aus oder differenziert sich zu einem Gebilde, das
deutlich als Blastostyl anzusprechen ist, wenn dem Képfchen auch
mangels Cnidozyten Nesselbatterien fehlen. Die histologische Regionen-
gliederung der wohlproportionierten Miniaturpolypen entspricht der

‘Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 155

14

®

=2



210 WERNER MULLER:

normaler Zooide, ist allerdings verstdndlicherweise nur kiimmerlich
entwickelt.

Hieraus geht hervor: Knospen, deren Hohe ihren Radius iiber-
schritten hat, sind auf eine bestimmte Entwicklungsrichtung hin fest-
gelegt. Vor Erreichen dieser Entwicklungsstufe ist die Differenzierungs-
richtung noch nicht streng determiniert. Dies zeigt folgender Versuch:

Mit einem Kreuzschnitt trennte ich junge, noch flachgewélbte
Polypenknospen in vier Teile und verhinderte deren Zusammenwachsen
so lange, bis sich die Wundrénder ge-
schlossen hatten und die Teilstiicke
sich nicht mehr vereinigten (Abb. 15).

Brgebnis. In 24 wvon 30 Fallen
entstanden aus den Teilblastemen

gleichartige Polypen, entweder vier
Nahrpolypen oder vier Geschlechts-
polypen. In sechs Fillen jedoch diffe-
renzierten sich die Teile unterschied-
lich, teilweise zu Néihrpolypen, teil-
weise zu Blastostylen. Das Verhaltnis
beider entstandener Formen war wech-
selnd. Stets aber hatten die Blastostyle
in den kleinsten Teilblastemen ihren
Ursprung. Bemerkenswertist; dal auch
Abb. 15. Differenzierung von Viertels- in der Normalentwicklun g der Knospen-
polypenknospen. Die Teilblasteme . .
enbwickeln sich gloichartig zu Nahr-  durchmesser prospektiver Nahrpolypen
polypen (a) oder Geschlechtspo-  im Mittel grofer ist als der prospek-
lypen (b). In einzelnen Fillen treten . .
beide Polypenformen auf (c) tiver Blastostyle. Eine genaue Kor-
relation zwischen der Grofle einer
Knospe und ihrer prospektiven Bedeutung ist jedoch nicht gegeben,
zumal die Nihrpolypenknospen der Stolone im Durchschnitt kleiner
sind als die Polypenknospen der Stolonenplatte.

Der Befund, daB Teilblasteme verschiedene Differenzierungsformen
entwickeln kénnen, 148t den SchluB zu: Polypenanlagen sind zunéchst
noch multipotent oder zumindest noch nicht starr auf eine bestimmte
Differenzierungsrichtung hin festgelegt. Der Determinationsprozef3
findet erst wiahrend der Aufwélbung des Meristems zur Knospe seinen
AbschluB.

2. Umdetermination von Nihrpolypenknospen
durch implantierte Blastostylképfchen
Die im vorigen Abschnitt geschilderten Versuche geben noch keine
Auskuntt iber den Faktor, welcher fiir die Determination von Polypen-
anlagen zu Blastostylen verantwortlich ist. Leider war es mir nie
moglich, das prospektive Schicksal einer Knospe vor der Ausbildung des
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- Kopfchens mit Sicherheit zu erkennen. Der Umstand, daf sich Knospen
auf Einzelstolonen stets zu Néahrpolypen entwickeln, bietet jedoch
giinstige Versuchsbedingungen. Sollte es mir gelingen, diese Knospen
in ihrer Entwicklung so zu beeinflussen, dafl sie entgegen ihrer pro-
spektiven Bedeutung zu Geschlechtspolypen heranwachsen, so wire ein
erster entscheidender Schritt zur Beantwortung der aufgeworfenen
Frage getan.

Bei meinen Versuchen ging ich von folgenden Uberlegungen aus: Die inter-
kalare Bildungszone der Blastostyle gibt bestéindig in oraler und basaler Richtung

7.Tag 2Tag 2Tag i Q Q
5Tag

6.Tag 10 Tag

Abb, 16. Umstimmung von Nihrpolypenknospen zu Geschlechtspolypen durch Implanta-

tion eines Blastostylkopfchens. Das Implantat wurde nach Beginn der Umwandlung

wieder entfernt (obere Reihe: am 4. Tag; untere Reihe: am 5. Tag). Die Zeitangaben
beziehen sich auf einen typischen Fall

Zellmaterial ab. Trotz der stetigen Materialverschiebung bleibt die Grundstruktur
und die histologische Zonengliederung der Tiere erhalten. In konstant bleibenden
Entfernungen von ihrem Ursprungsort miissen die Zellen einem bestimmten értlichen
Einflull unterliegen, der ihre Differenzierung zu ortsgemifem Gewebematerial
verursacht.

Das erste charakteristische Merkmal, das die Knospen &ufBerlich sichtbar
entwickeln und beide Grundtypen, Blastostyle und Nahrpolypen, eindeutig unter-
scheiden l48t, sind die verschiedenartig ausgeprigten Kopfchen und Tentakel.
Was geschieht, wenn dieser Differenzierungsschritt unter dem unmittelbaren
Einflul eines implantierten, andersartig differenzierten Kopfchens stattfindet ?
Im Kopfchenbereich sollte ja ein Faktor wirksam sein, der im Normalfalle die von
der Bildungszone gelieferten Zellen zur ortsgem#fen Differenzierung veranlaft.
Vermag dieser hypothetische Faktor EinfluB auf die Differenzierung des Wirts-
koépfchens zu nehmen ?

Versuche. In junge, auf Stolonen sitzende Nihrpolypenknospen (Radius ca.
25—30 u), setzte ich Blastostylkopfe, die Spendern verschiedenen Alters ent-
stammten, seitlich so ein, daB die oberste Grenze des Implantates unterhalb des
Scheitels der Wirtsknospe zu liegen kam (Abb. 16).

Die zur Transplantation bestimmten Képfchen schnitt ich an der Ubergangs-
stelle zur Halsregion ab. Da der Durchmesser auch ausgew#hlt kleiner Kopfchen
an der Schnittstelle 70—90 y betrigt, muBte der Schnitt in der seitlichen Knospen-

14*
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wand durch den Stolo hindurch bis zur Unterlage erweitert werden. Dennoch
wurde das Kopfchen von der emporwachsenden Knospe mit hochgetragen, so ddB
ihre Scheitelregion stets im unmittelbaren Kontakt mit dem Implantat blieb.

Ergebnis. Tatséchlich nimmt das seitlich angesetzte Blastostyl-
kopfchen Einflufl auf die Entwicklung des Wirtskopfchens. Es veranlafBit
den Wirt — zwar nicht stets, so doch in 60% der Falle (Tabelle 1) —
aus dem prasumptiven Peristombezirk selbst ein Blastostylképfchen
statt eines Nahrpolypenperistoms zu gestalten. Vom aufgepropften
Spenderkopfchen geht eine Induktionswirkung aus, die der wirtseigenen
Gewebedifferenzierung eine implantatgemife Differenzierungsrichtung
aufzwingt.

Das Material des entstehenden Blastostylkopfchens wird nicht vom
Implantat geliefert. Es handelt sich um einen echten Induktionsvorgang,
auf den das wirtseigene Gewebe mit der Anderung seiner Entwicklungs-
richtung antwortet. Dies zeigen eindeutig die vielen Einzelfille (etwa 55),
die der schematischen Abb. 16 zugrunde liegen:

In diesen Fillen ging nach dem Aufpfropfen des Spenderképfchens
die urspriinglich eingeleitete Entwicklung zunéchst anscheinend unver-
dndert weiter. Der Wirt bildete ein Peristom mit einer Proboscis und
Tentakeln aus. Die Wirkung des Implantates manifestierte sich zunéchst
nur im gehemmten Wachstum der ihm am nichsten stehenden Tentakeln.
Sie blieben kiirzer als die Tentakeln der Gegenseite. Mit zunehmender
Kontaktdauer wurde der Entwicklungsgang jedoch vollig abgedndert
und teilweise wieder riickgingig gemacht. Die Tentakeln schrumpften
zu knopfformigen Tentakuloiden zusammen, die fiir Blastostyle charakte-
ristisch sind. Die Proboscis verkiirzte und verschmdilerte sich.

Schnitt ich zu diesem Zeitpunkt, noch vor dem Abschluff des Um-
wandlungsprozesses, das Implantat wieder heraus, so wuchsen die
Tentakuloide wieder zu langen Fangtentakeln aus; die Proboscis streckte
sich wieder. Der Polyp verwirklichte entsprechend seiner urspriinglichen
Bestimmung die Differenzierungsform eines normalen Néhrpolypen. Die
urspriingliche Entwicklungspotenz war also noch nicht verloren, sie
wurde nur allmiblich durch die Aktivierung der latent ebenfalls vor-
handenen, in der Normalentwicklung aber unterdriickten Moglichkeit
zur Gestaltung eines Blastostylkopichens zurtickgedringt.

Verblieb das orale Differenzierungsgebiet des Wirtes einen Tag
langer in Kontakt mit dem Induktor, so war die Umstimmung des Wirtes
endgiiltig. Auch wenn ich das Implantat durch einen weiten Schnitt-
bogen restlos entfernte, gestaltete sich nun ein vollstandiges Blastostyl-
kopfchen, das dem normaler Geschlechtspolypen voéllig glich. - Der
Wirkungsgrad und die Stabilitdt der Induktionsleistung hingt also wie
bei anderen bekannten Induktionsvorgingen von der Kontaktdauer
zwischen Induktor und reagierendem Gewebe ab.
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Bedeutsam ist, dal der vom Spender verursachten Differenzierungs-
dnderung des prasumptiven Peristombezirkes eine vollige Umdifferen-
zierung des ganzen Inviduums folgt. Der wachsende Polyp wandelt
sich von oral nach aboral fortschreitend zu einen vollen (Geschlechts-
polypen um. Unterhalb des Képfchens nehmen die Zellen die morphologi-
schen und physiologischen Eigenschaften an, welche die Halszellen der
Blastostyle kennzeichnen. Sie besitzen meristematischen Charakter
und proliferieren in Richtung der beiden Koérperpole Tochterzellen, die
sich entsprechend der Zonenstruktur der Blastostyle differenzieren. Die
vollstandige Umstimmung zum Geschlechtspolypen vollzieht sich, auch
wenn das Spenderkopfchen wieder entfernt wird. Das wirtseigene Kopt-
chen iibernimmt die Aufgabe, den begonnenen Prozel der Umdetermini-
rung weiterzufithren. Es besitzt selbst wieder induzierende Wirkung,
falls es einer weiteren Néahrpolypenknospe seitlich angepflanzt wird.
Blastostyleigenschaften kénnen so von einer ,,Generation’* auf die andere
tibertragen werden. Ob der gesamte Komplex der Umdifferenzierung
direkt vom Koépfcheninduktor aktiviert und gesteuert wird, oder ob die
primire Koépfcheninduktion eine Kette abhingiger Folgeprozesse nach
sich zieht, die ihrerseits die Umwandlung zu Ende fiihren, ist noch
unklar. '

Die Umdifferenzierung ist vollkommen. Dies beweisen auBer der
morphologischen und histologischen Gleichartigkeit der umgestimmten
Zooide mit normalen Blastostylen folgende weitere Befunde:

1. Regenerieren umdifferenzierte Zooide nach der Resektion ihres
eigenen Kopfchens ein Blastostylképfchen. Sechs Polypen, die iiber
die kritische Zeit hinaus mit dem implantierten Blastostylképfchen in
Kontakt waren und deshalb den begonnenen Prozefy der Umwandlung
nach dem Entfernen des Implantates nicht riickgéingig gemacht hatten,
veranlafite ich je dreimal durch Abschneiden ihres Képfchens zur
Regeneration. Jedesmal regenerierten sie ein Blastostylkopfchen.

2. Sind umdeterminierte Néhrpolypenknospen, wie auch zu Ge-
schlechtspolypen umgewandelte erwachsene Nahrpolypen (s. Kap.
D I 4), in der Lage, Gonophore zu erzeugen und Geschlechtsprodukte
zu liefern. Dies gilt allerdings nicht fiir die auf Einzelstolonen stehenden
Polypen. Die Ursache fiir dieses Unvermogen liegt jedoch, wie spiter
ausgefiihrt wird, im besonderen, physioclogischen Zustand der Stolone.
In die Stolonenplatte verpflanzt, werden auch diese Polypen ge-
schlechtsreif.

Die Wirkung des Induktors ist auf einen kleinen Bereich beschranks.
Nur wenn das Differenzierungsfeld unmittelbaren Kontakt mit dem
Spender hat, unterliegt es seinem EinfluB. Dies veranschaulicht deutlich
der in Abb. 17 wiedergegebene Versuch. Zum Zeitpunkt, da die begin-
nende Umwandlung am gehemmten Wachstum der dem Spender nahe-
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stehenden Tentakelknospen deutlich wurde, halbierte ich durch einen
Liangsschnitt den oberen Knospenteil, so dall sich ein doppelkdpfiges
Zooid entwickeln konnte. Obwohl der basale Knospenteil ungetrennt
blieb, bildete nur das obere Halbstiick, das seitlich das Spenderképfchen
trug, ein Blastostylkopfchen aus.

Versuche mit Képfchen, deren Gewebe durch Einfrieren auf ca. —70° C abge-
totet worden war, eine Induktion zu erzielen, schlugen fehl. Das Gewebe
wichst nicht mehr ein, zerfillt sehr rasch und wird, in den Gastralraum der
Knospen gebracht, sofort verdaut. Als Null-Experimente zu den Umstim-
mungsversuchen sind anzufithren: 1. BloBfe Verletzungen. 2. Implantation
von Gewebe aus der basalen Rumpfregion erwachsener Blastostyle (Kap. D 1V).
' 3. Aufpfropfen eines Ten-
takel-tragenden Stiick-
chens aus dem Peristom
von Ndhrpolypen. 4. Im-
plantation der ‘meristema-
tischen Stolospitze (geprift
im Hinblick auf die in
Kap. CI beschriebene In-
duktionswirkung). In all

Abb. 17. Wirkungsbereich des Induktors. Zu Beginn d,l esel Fa.llen wurde nie
der Umwandlung wurde der orale Teil des heranwach-  ©I€ Umstlmm.ung der ge-
senden Polypen halbiert. Nur der das Tmplantattragende  testeten, auf Einzelstolonen

Teil wird umgestimmt befindlichen Nihrpolypen-
knospen festgestellt.

Um zu priifen, bis zu welcher Entwicklungsstufe Nahrpolypen-
knospen zu Blastostylen umdeterminiert werden kénnen, pflanzte ich
Blastostylképfchen in verschieden alte Knospen ein. Es ergab sich:
Knospen mit ersten Tentakelansitzen sind in ihrer Differenzierungs-
richtung fest determiniert und gehorchen dem induzierenden EinfluB} des
Spenders nicht mehr. Hine genaue Entwicklungsstufe, bis zu der eine
Umstimmung moglich ist, 1468t sich allerdings nicht definieren. In
seltenen Fillen war es méglich, junge Polypen zur Umdifferenzierung
ihres bereits entwickelten Peristoms zu veranlassen. War die Zahl von
vier Tentakeln iiberschritten, so erhielt ich in keinem Falle mehr eine
Umwandlung.

3. Das Schicksal in dltere Knospen transplantierter Blastostylkopfchen

Bei den obenerwihnten Versuchen trat sehr oft ein bemerkenswertes
Phinomen auf: In den Fillen nicht gelungener Umstimmung begannen
nach einer wechselnden Latenzzeit von 15—18 Tagen die Tentakuloide
der Spenderképfchen zu langen Tentakeln auszuwachsen (Abb. 18). Die
auswachsenden Tentakeln ordneten sich in den Tentakelkranz des
Wirtes ein. Nach wenigen Tagen waren die Versuchsindividuen von den
anderen Nahrpolypen nur mehr durch die ungewohnlich grofie Zahl
ihrer Tentakel unterschieden.
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Ist nun in diesen Fillen entgegen der Versuchsabsicht das Implantat
durch eine Induktionswirkung des Wirtsperistoms umgestimmt worden ?
Eine genaue Beobachtung des Phinomens macht dies durchaus fraglich:
Die Gewebemenge des implantierten Képfehens verminderte sich vor
dem Auswachsen der Tentakuloide mehr und mehr, bis die Nessel-
knopfchen schlieBlich unmittelbar der Rumpfwand des Nahrpolypen
aufsaBen. Die kleine Proboscis des Spenderkdpfchens wuchs niemals
zu einer Néahrpolypenproboscis aus, sondern verschwand véllig. Im
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Abb. 18. Auswachsen der NesselknOpfchen zu Fangtentakeln nach der Resorption des
Koépfchenmaterials :

histologischen Préparat zu diesem Zeitpunkt fixierter Tiere waren die
typischen, exkretorisch tétigen Entodermzellen des Kopfchens nicht
mehr aufzufinden. Aus anderen Versuchen ist mir bekannt, daB Nahr-
polypen die Tendenz haben, implantiertes Fremdgewebe, wie etwa junge
Gonophore oder Blastostylkeimzonen, vollig zu resorbieren. Auf Grund
dessen nehme ich an: Die voll ausdifferenzierten Entodermzellen des
Spenderkopfchens sind nicht umdifferenziert, sondern resorbiert worden,
und damit war ihr hemmender Einflufl auf das Tentakelwachstum weg-
gefallen. Die Tentakuloide konnten deshalb nun zu Fangtentakeln aus-
wachsen.

Ein Versuchsergebnis allerdings 148t die Moglichkeit einer echten,
induktiv bewirkten Umdifferenzierung nicht ausschliefen. Um den
Wirkungsbereich des Induktors zu ermitteln, hatte ich einem Stolo in
der Nihe einer jungen Nahrpolypenknospe (Entfernung ca. 75y =
1,5mal @ der Knospe) ein Blastostylkopfchen eingepflanzt. Sobald sich
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eine Polypenanlage zu einer blasenformigen Knospe emporgewolbt hat,
beginnt Stolomaterial zentripetal zur Knospe hinzuwandern. Tm Zuge
dieser Materialverschiebung wurde das Blastostylképfchen an die Basis
der hochwachsenden Knospe herangetragen (Abb. 19). Inzwischen hatte
sich als Ergebnis einer beginnenden Regeneration zwischen dem Blasto-
stylkopfchen und dem Stolo ein kleiner Rumpf eingeschoben. Das

WL

Abb. 19. Auswachsen der Nesselknopfchen zu Fangtentakeln. Weiteres in Text

O

Regenerat wurde vom wachsenden Polypen hochgetragen und gelangte
bis unterhalb des Tentakelkranzes des Wirtes. Nach 9 Tagen streckten
sich die Nesselknépfe des implantierten Blastostylképfchens und wuchsen
zu Fangtentakeln aus. Der kleine, seitlich dem Wirtsrumpf aufsitzende
Blastostyl formte sich zu einem vollstindigen Nahrpolypenperistom um.
Aus dem heterogenen Chimérenpolypen entstand ein zweikopfiger
Nahrpolyp.

Im Zuge dieser Umformung wurde die kleine Proboscis des Blasto-
stylkopfchens eingeschmolzen. An seiner Stelle wolbte sich im Zentrum
der auswachsenden Tentakuloide ein neuer Kegel aus, der einen Mund
durchbrechen lie. Eine zumindest teilweise Resorption des urspring-
lichen Materials und ein Ersatz durch neues fand also auch im vorliegen-
den Fall statt. Inwieweit demnach von einer echten Umdifferenzierung
gesprochen werden darf, mul} offenbleiben.

4. Umstimmung regenerierender Nihrpolypen zu Geschlechtspolypen

Allein durch Aufpfropfen eines Blastostylkdpfchens in oder unter-
halb des Peristoms kann die Umwandlung eines ausdifferenzierten
Nahrpolypen zu einem Geschlechtspolypen mnicht mehr erzwungen
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werden. Zum Erfolg fihrten Versuche, die auf folgender Uberlegung

griindeten:

Wird das Peristom eines noch nicht allzu alten Nihrpolypen abgeschnitten,
so bildet sich — vermutlich unter Beteiligungvon J-Zellen (TARDENT 1954) — ein

Regenerationsmeristem. Es ist
denkbar, 'daB der Determina-
tionszustand des Meristems zu
Beginn der regenerativen Mor-
phogenese noch labil ist und eine
Umstimmung zuldBt. Dal ein
implantiertes Blastostylkdpfchen
die Differenzierungsrichtung des
Regenerationsmeristems in die
eigene Bahn dringen konnte,
erschien nach den positiven Er-
gebnissen der Versuche zur Um-
stimmung von Nihrpolypen-
knospen nicht unwahrscheinlich.

Versuch. Unterhalb des
Peristoms pflanzte ich ein
Blastostylképfchen ein und
schnitt am folgenden Tag
das Peristom oberhalb des
Implantates ab.

Ergebnis. Zunichst war
der gewiinschte Erfolg nicht
zu erreichen. Die Wund-
rénder verwuchsen stets mit-
einander, ohne daB ein Re-
generationsblastem gebildet
wurde. Das Spenderkopfchen
trat an die Stelle des abge-
schnittenen Wirtskopfchens
(Abb. 20a). In der Folge
gewahrten die Versuche je-
doch einen bemerkenswerten
Teilerfolg: Unterhalb des
an den Oralpol geriickten
Fremdkopfchens  erschien
eine interkalare Meristem-
zone; spater folgten basal-
wirts Gonophore. SchlieB-
lich waren die urspriinglich

Abb. 20 au. b. Umstimmung regenerierender Nihr-
polypen. a Das implantierte Blastostylkdpfchen
tritt an die Stelle des amputierten Wirtsperistoms
und veranlaft die Umwandlung des Wirtsrampfes.
b Der eingefithrte Glasfaden verhindert den Ver-
schlu des Gastralraumes. Bs entsteht nun ein
Regenerationsmeristem, dessen Differenzierung
vom Implantat beherrscht wird

chimérischen Polypen von normalen Geschlechts- polypen nicht mehr

zu unterscheiden.

Ob die Umwandlung des Rumpfes, die mehrere Tage beanspruchte, das Resul-
tat einer echten Umdifferenzierung bereits differenzierter Zellen oder das Ergebnis
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eine sukzessiven Ersatzes der alten Zellen durch basalwirts wandernde Abkémm-
linge der primir gebildeten Bildungszone war, mull noch gekldrt werden.

Das Ziel der Versuche, Geschlechtspolypen zu erzeugen, deren
gesamtes Gewebe auf Material des Néhrpolypen zuriickgeht, erreichte
ich durch folgende Technik:

Sogleich nach dem Abschneiden des Wirtsperistoms fihrte ich mit einer
mundbedienten Mikropipette in den offenstehenden Gastralraum ein 1—1,5 mm
langes Stiickchen eines Glasfadens ein, dessen Ende ich durch vorsichtiges Heran-
fithren an einen heiBen Platindraht hakenférmig aufgekriimmt hatte (Abb. 20b).
Den Haken verankerte ich in der basalen Rumpfwand, so dafl der Polyp den Glas-
faden durch Kontraktionsbewegungen nicht wieder herauspressen konnte. Der
Glasfaden verhinderte, dafl die Wundréinder zentral verwachsen und den Gastral-
raum verschliefen konnten. Ringformig um den Glasstab formierte sich jetzt ein
Regenerationsblastem. Als der Beginn der Differenzierungsvorginge deutlich
wurde, l6ste ich den Glasfaden von seiner Verankerung und entfernte ihn.

Bei 19 von 30 Versuchstieren erwuchs aus dem Regenerationsblastem
entsprechend der urspriinglichen Determination des Regeneraten ein
Nahrpolypenperistom, bei elf Individuen resultierten dagegen Blastostyl-
kopichen. Der Differenzierung eines Blastostylkopfchens folgte die
Umwandlung des Rumpfes. Ob es sich bei dieser Umgestaltung um eine
echte Umdifferenzierung oder um einen fortlaufenden, von der zunéchst
angelegten Bildungszone gelieferten Materialersatz handelt, ist auch in
diesen Fillen noch unklar.

5. Die Determanation der Polypenanlagen

Das entscheidende Ergebnis der Umstimmungsversuche ist: Der
Induktor determiniert nicht allein die Differenzierung eines Blastostyl-
kopichens, sondern verursacht mittelbar oder unmittelbar die Differen-
zierung eines ganzen Geschlechtspolypen. Er vermag latente Potenzen
zu aktivieren und besitzt somit die Eigenschaften eines Organisators.
Die Frage, ob der Induktor der determinierende Faktor ist, der durch
sein Vorhandensein oder sein Fehlen das Schicksal einer jungen Knospe
bestimmt, dringte sich auf. Als positiv beantwortet kann diese Frage
gelten, wenn vereinzelt in jungen Knospen, die noch kein Képfchen ent-
wickelt haben, der Induktor nachgewiesen werden kann.

Versuch. Polypenknospen, deren ungewohnlich grofer Radius ihre Bestim-
mung zu Ndhrpolypen mit geniigender Sicherheit verriet, schnitt ich seitlich an
und pflanzte in die klaffende Wunde eine kegelférmige Knospe mit kleinem Durch-
messer ein. Knospen mit groBem Durchmesser liefern fast ausschliefilich Nahr-
polypen, solche mit einem kleinen Durchmesser zu einem groflen Teil Blastostyle.
Die GroBe des Knospendurchmessers erlaubt jedoch keinesfalls eine sichere Voraus-
sage des Zieles, dem eine Knospe in ihrer Entwicklung entgegengeht. Bei mehreren
Kombinationen sollte sich wenigstens in einigen Féllen ein EinfluBl des beigeftigten
Partners auf die Entwicklungsrichtung der zusammengesetzten Knospe feststellen
lassen.

_ Dies gelang tatsichlich. Das Krgebnis zeigt Abb. 21. Neben Nahr-
polypen und Chiméren entstanden vier Blastostyle. In drei Fillen



Polypendifferenzierung und Sexualchimiren bei Hydractinia echinata 219

lieB sich die Wirkung des Induktors am Entwicklungsgang eindeutig
ablesen: Zundchst erscheinende Tentakel schrumpften wieder ein.

Bei Polypenchiméren erwies sich der Differenzierungszustand des
blastostylhaften Teiles stets als stabil, der des Tentakel-tragenden Peri-
stoms demgegeniiber oft als labil. Sofern die Chimére nicht einge-
schmolzen wurde, glich sich nach einiger Zeit (2—3 Wochen) nicht
selten das Nahrpolypenperistom seinem Partner an und wandelte sich
zum Geschlechtspolypenkdpfchen um.

S ﬂ 4 Fdlle
W Fille —

—c . W 75 Félle

Abb. 21 a——c. Entwicklung zusammengesetzter Polypenknospen. Der groBBere Partner stellt
eine N#hrpolypenknospe dar. Das prospektive Schicksal des kleinen Partners ist noch
unbekannt. Resultat: a Blastostyl. Erst erscheinende, spéter sich verkiirzende Tentakel
machen die Induktionswirkung des kleinen Partners deuflich. b Chimére. ¢ Néhrpolyp

Nach diesem Befund 146t sich eine erste Aussage iiber die Determina-
tion von Polypenanlagen formulieren:

Regellos im Stock verteilt wird in einzelnen Polypenanlagen ein
endogener, Blastostyl-determinierender Faktor wirksam, der die Differen-
zierungsrichtung der zunéchst multipotenten Blastemzellen festlegt.
Er bleibt zeitlebens im Ko6pfchen der Geschlechtspolypen erhalten und
besitzt die Eigenschaften eines Induktors. Fehlt er, so entwickeln sich
die Knospen zu Néhrpolypen.

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

IV. Lingsgradient der regionalen Induktionsfihigkeit

Aus den im vorigen Abschnitt erarbeiteten Ergebnissen stellen sich
neue Fragen: Besitzen andere Blastostylzonen ebenfalls induzierende
Fahigkeit ? Falls ja: Préagt ein transplantiertes Stiick aus einer be-
stimmten Zone reaktionsbereitem Wirtsgewebe nur die Differenzierungs-
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tendenz auf, die dem Herkunftsbereich des Implantates selbst zu eigen
war, oder vermdgen sie, wie transplantierte Kopfchen, den gesamten
Differenzierungskomplex eines Blastostyls auszulosen ?

Das Resultat der Versuche sei vorweggenommen: Die gesamte
Halszone eines Blastostyls besitzt eine gleichartige und gleich starke
Induktionsfihigkeit wie das Képfchen. Der Rumpfbereich dagegen
besitzt diese Potenz — je nach dem Alter des Blastostyls — nur
in sehr geschwichtem Malle oder gar nicht.

Die regionale Induktionspotenz
testete ich durch Implantation dieser
Zonen entstammenden Gewebes in
junge, auf Einzelstolonen sitzende
Nghrpolypenknospen.

Bei diesen Versuchen firbte ich vor
der Transplantation jeweils einen Partner,
den Spender oder den Wirtsstock, vital
an, um die unterschiedlichen optischen
Eigenschaften des Knospen und des
Spendergewebes stirker hervorzuheben

und das Schicksal des Implantates da-
durch moglichst gut verfolgen zu kénnen.
Abb. 22a u. b. Unmstimmung einer N&hr- Mit Gewebematerial aus der
polypenknospe durch implantiertes Keim- .
zonenmaterial von Blastostylen. a Implan- Hals- und Keimzone von Blasto-
mtge}gT’iﬁ’&gﬁg%ggggﬁ’ﬁli‘;ng ein. stylen erzielte  Umstimmungen
der Kopfchenbildung junger Gastrozooidknospen zeigen
die Abb.22 u. 23. Das Spender-
gewebe kann sich selbst am Aufbau des blastostyloiden Képfchens
beteiligen oder nur seine Ausprigung verursachen, ohne selbst in
das Koépfchenmaterial einzugehen. Mitunter geschieht es, dafl sich
das Inplantat seitlich auswélbt, auswichst und ein eigenes Blasto-
stylképfchen regeneriert. Ein solcher Fall war Vorlage fiir die Abb. 23.
Es entwickelte sich ein Zooid mit doppeltem Oberteil, wobei sich
ein Teil blastostylgemaB, der andere nahrpolypenhaft gestaltete. Der
blastostyloide Teil entwickelte Gonophore und lieferte Geschlechts-
produkte. Das Tentakelwachstum am Nihrpolypenperistom der
Chimére blieb gehemnmt. Nach 17 Tagen schlug der Differenzierungs-
zustand des Peristoms um. Tnnerhalb von 3 Tagen war die Umdifferen-
zierung zum Blastostylképfchen vollzogen. Nach vier weiteren Tagen
bereits erschienen die ersten Gonophorenknospen.

Geschlechtspolypen mit doppeltem Oberteil lassen sich auch durch laterales
Einpfropfen von Nihrpolypenknospen in die Hals- und Keimzone der Blastostyle
erzielen. Die Knospe kann sich auf Grund ihrer Fihigkeit zur autonomen Differen-
zierung zuniichst zu einem kleinen Nihrpolypen entwickeln (Abb. 24). Unter dem
EinfluB des Wirtes formt sich jedoch der junge, aufsitzende Nihrpolyp sekundér
zu einem blastostyloiden Oberteil um.
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Die Feststellung, daf nicht allein dem Képfchen induzierende Féihig-
keit zukommt, sondern auch andere Blastostylbereiche die zytologischen
und morphologischen Umformungsprozesse einzuleiten vermégen, war

72Tag 20Tag 27Tag

Abb. 23. Umstimmung einer Gastrozooidknospe durch Keimzonenmaterial. Das Implantat
wuchs seitlich aus und regenerierte zum Blastostyl. Dag tentakeltragende Wirtsperistom
wurde zum Blastostylképfchen umgebildet

mir AnlaB, das regionale Induktionspotential quantitativ zu erfassen.
Ein Vergleich der quantitativen Induktionsfihigkeit sollte einen Riick-
schluf} auf die Normalbedeutung des Induktors erméglichen. Der prozen-
tuale gAnteil deutlich er-
kennbarer Reaktion auf
den Induktor an der Ge-
samtzahl  durchgefihrter

Versuche sollte MaBstab 4
des  Induktionspotentials
sein. - —

Leider wird die Genauig-

keit der Analyse durch viele, 2.Tag 4Tag 71.7ag
unvermeidbare Umstdnde ne-
gativ beeinfluBt. Abb. 24. Umstimmung einer implantierten

1. Ist der Differenzierungs- Néhrpolypenknospe

grad einer Knospe nicht genau

mit ihrer GroBe korreliert. Der Differenzierungszustand, bei dem die ersten

Tentakelknospen erscheinen, wird bei unterschiedlicher GréBe der Knospe erreicht.
2. Bleiben zwar Kopfchen bei gut gelungener Implantation dicht unterhalb des

oralen Differenzierungsfeldes der Wirtsknospe stehen. Gewebeteile der anderen Zonen

werden auseinandergezogen, verteilen sich auf ein breiteres Gebiet, kénnen in den

Bereich des Differenzierungsfeldes hineingeraten oder von ihm abgedringt werden.
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Dennoch ist eine Aussage lber quantitative Unterschiede der In-
duktionsfiahigkeit moglich, da zumindest die Werte fir die beiden
Extremregionen, Képfchen und Basalzone sich sehr deutlich voneinander
unterscheiden. Als positiv wertete ich Félle, bei denen mindestens zwei
der zunichst erscheinenden Tentakelknospen sich zu Tentakuloiden
entwickelten und diesen Differenzierungszustand langer als 4 Tage bei-
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Abb. 25. Regionale Induktionsfahigkeit, Regenerationsfahigkeit und J-Zellenverteilung
bei Blastostylen. Auf der inneren Skala sind die prozentualen Anteile positiver Ergebnisse
der Tnduktions- bzw. Regenerationsversuche (Transplantationen) aufgetragen. Die Skalen
der duBeren Ordinaten beziehen sich auf die Anzahl der J-Zellen. Die J-Zellenverteilung
im linken Diagramm ist aus den RBinzelwerten von 19 jungen, ¢ Gonozooiden gemittelt.
Im rechten Diagramm ist die mittlere Verteilung von 16 & Individuen mit mehr als 6 Gono-
phoren dargestelit. Jeder MeBSpunkt gibt den J-Zellengehalt des betreffenden, jeweils
1,s der Polypenlinge umfassenden Blastostylabschnittes an

behielten. Nach 4 Tagen besitzen unbehandelte, als Kontrollen dienende
Niahrpolypenknospen bereits vollentwickelte Tentakeln und kénnen
Artemien fangen und verschlingen.

Die Versuche fiihrte ich mit Stécken eines einzigen Klons durch.
Damit war eine gleichbleibende Reaktionsnorm gewdhrleistet. Dies ist
um so wichtiger, als vereinzelt Klone auftreten, deren Blastostyle voriiber-
gehend oder zeitlebens ndhrpolypenhaft gestaltete Kopfchen (Kopfchen
groBer als normal und kurze Tentakel tragend) besitzen. Die aus den
Versuchen gewonnenen Resultate sind in der Tabelle 1 zusammen-
gestellt, gemeinsam mit Werten aus Versuchen, die im Zusammenhang
mit den jetzt erérterten stehen und anschliefend behandelt werden. Die
Ergebnisse sind auch in einer graphischen Darstellung wiedergegeben
(Abb. 25). Als Spender dienten Blastostyle zweier definierter Entwick-
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lungsstufen: 1. Blastostyle, die ihre erste oder ihre beiden ersten Gono-
phorenknospen erscheinen lieflen; 2. geschlechtsreife Blastostyle, die
mindestens schon 14 Gonophore entwickelt haben. Die Werte fiir beide
Testgruppen sind getrennt aufgefuhrt.

Bemerkt mufi noch werden, dal die Gonophorenzone der Blastostyle nur sehr
schlecht auf ihre Induktionsféahigkeit gepriift werden kann und deshalb dieser Zone
zugehorige Werte fehlen. Bei der ndtigen Resektion der Gonophore wird das
Gewebe der Rumpfwand unvermeidlich stark zerrissen. Zerrissenes und gequetschtes
Gewebe wird rasch resorbiert und kann daher seine Induktionsfdhigkeit kaum zur
Wirkung bringen, sofern es iiberhaupt eine solche besitzt.

Unterschieden im Bereich von 20% darf auf Grund der erwihnten
methodischen Schwierigkeiten und der geringen Anzahl der Tests pro
Zone keine Bedeutung zugemessen werden. Sie lassen sich statistisch
nicht oder nur ungentigend sichern. Die Steilheit des aus der Tabelle
und dem Kurvenverlauf ersichtlichen Abfalles des Induktionsvermogens
146t jedoch die Moglichkeit, dafl die Differenz im Induktionsvermogen
vom Zufall vorgetduscht sein kénnte, kaum zu. Die fiir die ersten und
letzten Werte nach dem y2-Test errechnete Irrtumswahrscheinlichkeit
ist mit einem Wert von unter 0,001 dulerst gering. Am stérksten sinkt
die Induktionspotenz im Ubergangsbereich zwischen den zwei Haupt-
regionen, dem Halsbereich und dem Rumpfbereich ab. Dieses Uber-
gangsgebiet umfalt die Keimzone und die Gonophorensprossungszone,
die ich beide ihrer geringen Ausdehnung und unscharfen Abgrenzung
wegen zusammengefal3t habe. Der Abfall ist bei dlteren Geschlechts-
polypen, deren Gewebe einen starkeren zytologischen Differenzierungs-
grad als das jiingerer Blastostyle aufweist, besonders stark.

Als Frgebnis der Versuche ist festzustellen: Die Fahigkeit, die Ent-
wicklungsrichtung eines Polypenblastems in die blastostylgemafBie Bahn
zu lenken, kommt fast ausschlieBlich den orad der Gonophoren-Sprof-
zone befindlichen Regionen zu; den Regionen also in unmittelbarer Nach-
barschaft der Bildungszone.

V. Die Parallelitiit der regionalen Induktions- und Regenerationsfihigkeit

Sollte dem QGradienten der Induktionsfihigkeit bei den Determina-
tionsprozessen der Normalentwicklung und bei den laufend im Zuge der
Materialwanderung vonstatten gehenden Differenzierungsvorgingen
tatséchlich eine Bedeutung zukommen, so miite diese Bedeutung in
Regenerationsversuchen deutlich gemacht werden kénnen. Die zunichst
homogenen Regenerationszellen durchlaufen bei der Histogenese einen
Ditferenzierungsprozel, der eingeleitet und gesteuert werden muB.

Isolierte, von der Nahrungszufuhr abgeschnittene Polypenteile von
Hydractinia regenerieren nicht zu lebensfihigen Ganztieren. Der
Regenerant mull mit dem Netz der Entodermkanile in Verbindung
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stehen. Demzufolge liBt sich das Regenerationsvermogen nur auf
zwei Weisen priifen:

1. Durch Transplantation isolierter Teilstiicke auf Stolone oder in die
Stolonenplatte.

2. Durch Amputation verschieden langer Teilstiicke, zweckmaBiger-
weise an der Grenze der einzelnen Lingszonen, wobei die Fahigkeit des
stehenbleibenden Reststiickes, den abgetrennten Korperteil neu zu
bilden, im Blickpunkt steht. (Epimorphe Regeneration.)

Diese zwei Moglichkeiten diirfen aus noch zu diskutierenden Griinden
nicht von vornherein gleichgesetzt werden.

Tabelle 1. Vergleich der regionalen Induktionsfihigkeit und der regionalen
Regenerationsfihighkeit bei Blastostylen zweier verschiedener Altersstufen

Unter + ist die Anzahl der Gastrozooidknospen mit deutlich erkennbarer
Reaktion auf das Implantat bzw. die Anzahl der Regeneranten angegeben.

Blastostyle mit Blastostyle mit 14 und
1—2 Gonophorenknospen mehr Gonophoren, reif
Zone Anzahl Anzahl
der + % + der + % +
Versuche Versuche
1. Induktionsfahigkeit
1. Kopfchen . . . . . . . . 23 14 61 20 13 65
2 Hals . . .. ... ... 25 16 64 20 10 50
3. Keimzone . . . . . . . 21 9 43 23 2 4
4. Basales Rumpfstiick . . . 20 1 5 16 0 0
2. Transplantationen
1. Kopfchen . . . . . . . . 32 26 82 25 14 56
2. Hals ... . . .. .. .. 29 21 73 18 8 44
3. Keimzone . . . . . . . 35 27 77 22 4 18
4. Basales Rumpfstiick . . . 22 9 41 20 0 0
3. Amputationen
Oraler Bereich entfernt bis zu:
1. Biszum Hals . . . . . 44 42 96 40 35 88
2. Bis zur Keimzone . . . 40 35 88 37 22 60
3. Bis zum basalen Ende
der Gonophorenzone . 38 22 58 36 0 0

Die Werte beider Versuchsserien sind in Tabelle 1 aufgefithrt. Mafstab der
regionalen Regenerationsfihigkeit ist die Regenerationsrate, ermittelt als prozen-
tualer Anteil der Regeneranten an der Gesamtzahl der Versuche. Die Werte der
ersten Versuchsreihe sind in Abb. 25 graphisch dargestellt.

Bei den zahlreich durchgefiithrten Regenerationsversuchen an Hydrozoen ist
in der Regel das Regenerationsvermogen isolierter Stiicke gepriift worden. Da im
vorliegenden Fall der Regenerant mit der Hydrorhiza Kontakt hat und von ihr
auch Material, insbesondere J-Zellen beziehen kann, konnen diese Versuche nicht
parallel zu den bekannten Versuchen an Hydra u. a. gesetzt werden.
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1. Versuchsreihe: Transplantationen

Die gewiinschte Blastostylzone wurde durch zwei parallele Schnitte
von gestreckten, narkotisierten Tieren ausgeschnitten und die isolierten
Stiicke auf Stolone transplantiert.

Um ein Anwachsen der Gewebestiicke zu ermdoglichen, verletzte ich an der fiir
die Propfung vorgesehenen Stelle den Stolo und schob vom angrenzenden Stolo-
abschnitt Material auf die Wundstelle hin, wo es aus der Peridermhiille des Stolo
herausquoll. Auf den mit Entodermzellen durchsetzten Zellklumpen legte ich unter
Wahrung der normalen Polaritit das Blastostylgewebe auf und beschwerte es mit
einem kleinen Deckglassplitterchen. Beide (Gewebesorten verwachsen, sofern sie
mit ihrem Entoderm Kontakt zueinander bekommen. Der unterbrochene Stolo
wichst wieder zusammen.

Resultat. a) Bei Transplantation eines Kopfchens schiebt sich
zwischen Stolo und Kopfchen eine blasige Auftreibung ein, die einer
normalen Blastostylknospe gleicht. Diese streckt sich und wichst
heran. Das Resultat ist ein neuer Blastostyl, dessen Képfchen mit dem
urspriinglichen Transplantat, das seine Grofe und Struktur beibehalt,
identisch ist.

b) Bei Transplantation der Halsregion oder der Keimzone vollziehen
sich im Erscheinungsbild die Vorgénge einer morphallaktischen Regenera-
tion. Das Transplantat formt sich zu einem knospengleichen Gebilde,
entwickelt Nesselknépfechen und wichst zu einem Blastostyl heran.
Bemerkenswert ist jedoch: Werden Gewebestiicke der Halsregion
in die Stolonenplatte gepflanzt, so ist mitunter erkennbar, wie stern-
férmig um das Implantat die Entodermkanile wie bei normalen Polypen-
anlagen anschwellen und der betroffene Bezirk schlieBlich auch bei der
Gestaltung der Knospe in das Knospengewebe mit einbezogen wird.
Die Keimzone besitzt die Potenz, in der beschriebenen Art einen Blasto-
styl zu gestalten, gegeniiber der Halszone nur noch in geschwichtem
MaBe. ,

c) Giénzlich fehlt diese Fahigkeit Stiicken der basalen Rumpfregion
dlterer Blastostyle. Sie werden regelmafig resorbiert.

Besprechung. Die unterschiedliche Fahigkeit der einzelnen Blasto-
stylzonen nach Transplantation in die Stolonenplatte einen neuen
Blastostyl zu entwickeln, steht deutlich mit einer unterschiedlichen
Induktionsfihigkeit in Beziehung. ,,Regenerationsfihige Stiicke ver-
anlassen das umgebende Gewebe, sich am Aufbau des neuen Polypen
zu beteiligen. Der Neubildungsproze ist daher weder mit ,, morphallakti-
scher Regeneration® begrifflich adéiquat zu erfassen, noch kann er reinen
Induktionsphénomenen zugerechnet werden. Regenerations- und In-
duktionsvorginge zusammen erzeugen das neue Gonozooid; sie lassen
sich in diesen Versuchen nicht voneinander trennen.

Ob der Induktionsfaktor, der das uingébende Gewebe in seinen
EinfluB bringt, mit dem Blastostyl-determinierenden Faktor identisch

Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 155 15
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ist, ist noch offen. Da jedoch keine experimentellen Ergebnisse vorliegen,
nach denen beide Induktionsphinomene verschiedenen Wirkfaktoren
zugesprochen werden miifiten, werden sie im weiteren als identisch
angesehen.

2. Versuchsreihe: Amputationen

Resultat. Sofern eine Regeneration eintritt, bildet sich zuerst ein
neues Kopfchen, an dessen Basis sich eine neue Wachstumszone formiert.
Dies geschieht um so seltener, und das Reststiick wird um so héufiger
resorbiert, je weiter basal der Schnitt gefithrt worden ist. Die Regenera-
tionsfahigkeit fallt jedoch nicht kontinuierlich ab. Beim Ubergang vom
Hals zum Rumpf nimmt sie — besonders deutlich bei dlteren Zooiden —
sprunghaft ab und folgt damit dem Gradienten der Induktionsfihigkeit.

Besprechung. Die Parallelitit zwischen beiden Léngsgradienten ist
auffillig; doch 148t sich aus dieser Korrelation nicht ohne weiteres auf
eine kausale Beziehung schliefen. Vorab sind zwei alternative Moglich-
keiten zu diskutieren und zu prifen:

1. TARDENT (1954, 1956) wies bei Hydra und Tubularia durch Aus.-
zéhlen der interstitiellen Zellen einen Léngsgradienten ihrer Verteilung
nach. Bei diesen Tieren besteht zwischen dem Regenerationspotential
isolierter Teilstiicke und ihrem Gehalt an diesen embryonalen Elementen
eine enge Beziehung. In dhnlicher Weise kénnte auch bei den Gono-
zooiden von Hydractinia ein zufillig mit dem Induktionsgradienten
parallel laufender Gradient der J-Zellenverteilung fiir das unterschied-
liche Regenerationsvermdgen verantwortlich sein. Die histologischen
Untersuchungen ergaben jedoch: J-Zellen sind fast ausschlieflich im
Rumptbereich zu finden; das Dichtemaximum liegt etwas unterhalb der
Keimzone (Abb. 25). Die regionalen Unterschiede im Induktions- und
Regenerationsvermdgen lassen sich also nicht auf einen entsprechend
verschiedenen Gehalt an J-Zellen zurickfithren. Die Untersuchungen,
welche dieses Resultat ergaben, werden im Zusammenhang mit den
Versuchen zur Frage der Geschlechtschiméien im Detail beschrieben.

2. Weiterhin ist denkbar, der Abfall des Regenerationsvermogens
hinge vom Alterungsgrad des Gewebes ab, wobei ein zunehmendes
Altern des von der Wachstumszone nach basal wandernden Materials
eine entsprechende Abnahme des Regenerationsvermogens zur Folge
hitte. Abgesehen davon, daB die basale Rumpiregion durchaus J-Zellen
und damit mégliche Blastembildner enthélt und solche auch laufend von
der Hydrorhiza bezieht (Kap. E, 3 u. 1.), spricht gegen eine solche Inter-
pretation folgender zusitzlicher Versuch:

Wird der basalen Rumpfregion eines erwachsenen Blastostyls nach
Amputation des ganzen, orad gelegenen Korperteils allein das Kopfchen,
dessen Zellen ebenfalls hochspezialisiert sind, wieder aufgepropft, so
werden nun die fehlenden Regionen wieder ergéinzt. Ohne aufgepropftes,
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induktorhaltiges Gewebe wird der Rumpfrest eingeschmolzen. Allein
dem Alterungsgrad des Gewebes kann demzufolge die mangelnde
Regenerationsfahigkeit nicht zur Last gelegt werden.

Hilt man sich auch die Ergebnisse der Versuche zur Umstimmung
regenerierender, erwachsener Nahrpolypen vor Augen (D III, 4), so
erscheint nach diesen Befunden der Schlufl gerechtfertigt:

1. Dem Induktor kommt eine wichtige Rolle bei der Steuerung
regenerativer Differenzierungsvorginge zu. Regionen, die den Induktor
nicht enthalten, sind zu keiner Regenerationsleistung fahig, weil ein
entscheidender Realisator fehlt. Zwischen der Stérke des Induktions-
vermogens, das einem Reststiick noch zukommt, und dessen Regenera-
tionsvermogen besteht also nicht eine zufillige, sondern eine kausale
Beziehung.

2. Aus dem Tatbestand, dall die induktorfreie, aborale Region den
abgeschnittenen Korperteil nicht zu regenerieren vermag, obwohl sie
J-Zellen und damit mogliche Blastembildner enthalt, folgt, daBl die
J-Zellen kein autonomes Differenzierungsvermogen besitzen, sondern
bei ibhrer zytologischen Modifikation zu somatischem Material eines
induzierenden Auslosers bediirfen.

Auf Grund ihrer Versuche iiber das Regenerationsvermégen verschiedener
Teilstiicke der Meduse ZHleutheria dichotomae kommt WeILER-SToLT (1960) 2u
einem &dhnlichen Schlufi: ,,J-Zellen sind von einer Induktionswirkung bereits
vorhandenen, differenzierten Gewebes abhingig.*

V1. Die Regulation der polaren Struktur durch Doppelbildungen
bei experimenteller Storung

Auf den im vorigen Abschnitt erarbeiteten Ergebnissen lassen sich
Versuche aufbauen, die als Probe fiir die gegebenen Deutungen dienen
kénnen und Aufschluf iiber die Normalbedeutung des Induktions-
gradienten zu geben versprechen:

1. Versuchsreihe. Implantation von Gewebestiicken aus der Stolonen-
platte in verschiedene Héhenbereiche von Blastostylen:

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

Transplontationstechnik. Mit einer Glasnadel durchstach ich im gewihlten
Bereich den Polypen im ganzen Durchmesser und erweiterte die Stichwunde zu
einem Schlitz. Um ein Widerlager beim Durchstich zu haben, sog ich das Wirts-
kopfchen mit einer Mikropipette an und hielt es fest. Durch den Schlitz fiihrte ich
eine zweite mundbediente Mikropipette, saugte das Implantat oder das Képfchen
eines benachbarten Blastostyls neben der zuvor gesetzten Verletzung an und zog
das Implantat in den Schlitz in der Wand des Polypen hinein. 3 min lang hielt ich
moglichst ohne Erschiitterung die Wundrinder des Implantates und des Wirtes in
Kontakt. Diese Zeit geniigt zu einem ersten Verwachsen.

15*
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1. Doppelbildungen bei Blastostylen

Resultate. Die Ergebnisse dieser Versuchsreihe, die insgesamt iiber
50 Einzelfalle umfaBt, sind in den schematischen Abb. 26 a—h wieder-
gegeben. Zusammengefafit ergab sich: Die Transplantationen fithren
regelmafig zu Doppelbildungen, indem sich zwischen Implantations-
stelle und Implantat eine Zweitbildung schiebt. Nur in der basalen
Rumpfregion bleibt ein Implantat ohne Effelt. Die Lange wie auch die
morphologische und histologische Ausgestaltung der Zweitbildung wird
vom Einpflanzungsort bestimmt. Das Indukt differenziert in natiirlicher
Anordnung alle diejenigen Regionen, die normalerweise von der Im-
plantationsstelle an in basaler Richtung bis zur Stolonenplatte auftreten
(Abb. 26a—e). Wird das Stolonenplattengewebe an das Kopfchen
gepflanzt, so entwickelt das Indukt alle unterhalb des Kopfchens
gelegenen Zonen (Abb. 26a und Abb. 27, sieben Fille). Es entstehen
Doppelpolypen, wobei beiden Einzelpolypen das Képfchen des Wirtes
gemeinsam zu eigen wird. Obwohl der Zweitpolyp nur durch einen
engen Halsteil Nahrung beziehen kann, wird er regelmiBig geschlechts-
reif, ein Hinweis, daB der Eintritt der Geschlechtsreife nicht allein vom
Erndhrungszustand 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 Sexualchiméren wird spiter eingegangen werden.

Wird das Wirtskopfchen in der Lingsrichtung aufgespalten und das
Implantat in den Zwischenspalt eingezwingt, so wichst der Zweitpolyp
mit inverser Polaritit senkrecht in die Héhe. Die Spalthilften regene-
rieren zu ganzen Kopfchen, die spiter wieder zu einem einheitlichen ver-
schmelzen. Die Léngsgliederung des Induktes ist auch in diesem Fall
vollig normal (Abb. 26e, drei Fille).

Ein dem Halsbereich angesetztes Stolonenplattengewebe 16st Zweit-
bildungen aus, die alle unterhalb der Halsregion liegenden Zonen: Keim-
zone, (Gonophorensprossungszone und basale Rumpfregion entwickeln.
Eine Gonophorenzone fillt in diesen Fallen meist aus, weil das Implantat
durch den basalwirts strémenden Materialflull in die Gonophorenzone
selbst abgedringt wird, bevor der Zweitrumpf auswichst. Nur in
zwei Fillen gelangten einzelne, von der Sprossungszone abwirts wan-
dernde Gonophore in das seitliche Rumpfstiick und reiften dort heran.

In der basalen Rumpiregion eines Blastostyls, die unmittelbaren
Kontakt mit der Stolonenplatte hat, bleibt ein lateral eingesetztes
Stolonenplattenstiick ohne Effekt. Das Implantat wird langsam basal-
wiirts getragen und erreicht, meist erst nach einigen Wochen, die Sto-
fonenplatte, mit der es jedoch nicht verschmilzt.

Einige, in den Abb.26f—h dargestellite, bemerkenswerte Sonderfille sind
noch zu erwihnen:
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In zwei Fillen trat unterhalb des Implantates aus dem Hals des Wirtes ein
zweites Kopfchen heraus (Abb. 26g). Im weiteren Verlauf spaltete sich der Mutter-
polyp von oral nach basal fortschreitend, bis das Implantat in die Nachbarschaft
der Basalregion gelangt war. Wahrend des Abwanderns schob sich zwischen

S

Abb. 26a—h. Doppelbildungen bei Blastostylen. Zweitbildung durch transplantiertes

Stolonenplattenstiick ausgelést (a, b, ¢, e); d Implantat bleibt ohne BEffekt. Wirt und

Spender verschiedenen Geschlechts. f Wirtsblastostyl spaltet sich auf. g Unterhalb des

Implantats erscheint ein zweites Kopfchen. AnschlicBend Spaltung des Wirtsblastostyls.

h Implantat durch den Hals hindurchgezogen; oben: Hals trennt sich, zwischen Implantat

und Wirtsképfchen schiebt sich ein neuer Rumpf ein; unten: I'mplantat trennt sich. Es
entstehen zwei Zweitbhildungen
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Implantat und Wirt ein kurzes Rumpfstiick mit den histologischen Merkmalen
einer Basalregion ein. '

Das Auftreten des Zweitkopfchens diirfte eine Folge der Operationstechnik
gewesen sein. Das Implantat, dasich in den schrig von auBen-oben nach innen-unten
geftihrten Schnitt einzwingte, verhinderte den Zusammenschlull der Wundréinder
dhnlich wie ein Fremdkorper. Schridgschnitte fithren auch bei Hydren und Plana-
rien, sofern ein Schluf des Spaltes verhindert wird, zu Doppelbildungen.

Eine Aufspaltung eines Gonozooids mit demselben Endergebnis 148t sich auch
erreichen, wenn von oral her ein Léngsschnitt bis in die Halsregion gefiithrt wird und
zwischen die Spalthélften ein Stolonenplattenstiick eingeschoben wird Abb. 26f).
Die regulativen Vorginge, die zu dieser Aufspaltung fiihren, lassen sich teilweise
als Folge des normalen Wachstums erklidren: Das von der Meristemzone oralwérts
abgegebene Zellmaterial wird in zwei Bahnen in Richtung der beiden Kopfhélften
 gelenkt. Im weiteren Verlauf teilt sich die Wachstumszone und schiebt sich orad
vom Implantat weg. Dies ist der entscheidende Schritt, der die Spaltung des
Polypen einleitet. Die fortwidhrende Zellresorption in der Basalregion hat ein
besténdiges Kiirzerwerden des ungeteilten Rumpfteiles zur Folge. Der Nachschub
geht nun aber von zwei getrennten Quellen aus. Die Verdoppelung des Zooids ist
daher notwendige Folge der Teilung der Bildungszone.

" Aufschlufireich ist eine weitere Variation der Experimente: In etwa 15 Fillen
zog ich das Implantat durch beide Schlitze quer durch die Halszone hindurch
(Abb. 26h). Die Versuche fithren zu unterschiedlichen Ergebnissen:

Wird das Implantatgewebe im Gastralraum aufgelost und dadurch in zwei Teile
geteilt, so wachsen auf beiden Seiten Zweitbildungen aus. Trennt sich dagegen der
Polyp selbst an der Implantationsstelle durch, so regeneriert der orale Teil, der dem
Stolonenplattenmaterial in. normaler polarer Ausrichtung aufsitzt, zu einem ganzen
Polypen; der untere Teil, der zwischen zwei ,,Basalpole’ eingelagert ist, vermag
nicht weiterzuwachsen, auch wenn er die meristematische Wachstumszone trégt.
Die Geschlechtsprodukte der Gonophore reifen heran; neue Gonophore werden
nicht mehr  gebildet. Da der Proze§ der Materialresorption in der Basalregion
fortschreitet, von apikal aber kein Material nachgeliefert wird, verkiirzt sich das
Stiick mebhr und mehr und verschwindet schlieBlich ganz.

Das Auswachsen einer Zweitbildung wird durch die Induktions-
Reaktions-Wechselbeziehung zwischen dem Wirtsgewebe und dem
Implantat erméglicht.

Deutlich wird diese Wechselbeziehung, wenn das Stolonenplatten-
material an das Kopfchen angepflanzt wird. Zwischen dem Implantat
und dem Kopfchen entwickelt sich eine blasenférmige Auftreibung, die
zum Zweitpolypen auswichst (Abb. 27). Die Blase gleicht einer normalen
Blastostylknospe. Ob die ersten meristematischen Zellen dem Implantat
oder dem Képfchen entstammen, der Zweitpolyp demzufolge als Bildung
des Kopichens oder des Implantates anzusprechen ist, konnte ich nicht
kliren. Deshalb ist es im Einzelfall auch nicht méglich, die Begriffe
., Induktor und ,reagierendes Gewebe alternativ auf das Implantat
oder auf den Wirtsblastostyl anzuwenden.

Die Entwicklung des Zweitpolypen ist durchaus mit dem Vorgang vergleichbar,
der sich bei der ,,Regeneration‘ eines in die Stolonenplatte (oder Einzelstolone)
implantierten Blagtostylkopichens abspielt. Zwischen das Kopfchen und das
Stolonenplattengewebe schiebt sich in beiden Féllen der fehlende Polypenrumpf ein.
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Das Auswachsen der Zweitbildung unterhalb der Wachstumszone,
wo die Induktionsfdhigkeit des Gewebes stark abnimmt, wird unter-
stitzt von dem basalwirts flieBenden Materialstrom. Dieser wird zum
Impantat hin abgelenkt, das Implantat selbst weggeschoben. Soweit
ich nach meinen zahlreichen Beobachtungen beurteilen kann, entstamms
das Zellmaterial des Induktes weitgehend, wenn nicht ausschlieBlich,
der Bildungszone des Wirtes. Diese deckt auch den laufenden Bedarf,
der sich aus dem fortwihrenden Materialverschleiff ergibt.

Abb. 27. Entwicklung eines Zweitpolypen, ausgelost durch Ubertragung von Stolonen-
plattenmaterial auf das Koépfchen. Wirt &; Implantat genetisch ¢; Zweitpolyp ¢

Die Stolonenplatte reprisentiert den ,,Basalpol” des Polypen. Durch
die Implantation von Stolonenplattengewebe wird demgemill den
Gonozooiden lateral ein zusétzlicher ,,Basalpol” angeheftet und damit
die normale Polaritat gestort. Die Zweitbildungen fithren, indem sie das
Implantat in eine seinem Herkunftsort geméiBe Distanz vom Ein-
pflanzort bringen und die fehlenden Zwischenstrukturen ausbilden,
wieder eine normale Steilheit des polaren Gefilles herbei.

Der Frage, ob sich analoge Regulationsbildungen auch nach Auf-
propfen eines Kopfchens, das den ,,Oralpol” darstellt, entfalten, dienen
die nachfolgenden Versuche:

2. Versuchsreihe. Anpfropfen zusitzlicher Blastostylképfchen mib
normaler und inverser Polaritét.

Bei invers polar angewachsenen Kopfchen sollte die mogliche Tn-
duktionswirkung deutlicher zur Geltung kommen als bei normal auf-
gepfropiten Kopfchen.

Um eine eventuelle Polaritdtsumkehr durch Umorganisation zu verhindern,
wurden dabei nicht isolierte Kopfchen aufgepfroptt, sondern Parabiosen hergestellt:
Ein Nachbarblastostyl wurde herbeigebogen und sein Kopfchen mit der Proboscis
an der Rumpfwand des gewéhlten Blastostyls angeheftet. Solche Parabiosen her-
zustellen ist recht schwierig. Da Gewebestiicke nur miteinander verwachsen, wenn
Entodermbereiche beider Partner zusammentreffen, muBte die kleine, an ihrer
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Basis ca. 20—30 4 breite Proboscis zur Freilegung von Entoderm groBenteils
zerstort werden. Die Zugwirkung des abgebogenen Blastostyls reifit ein zunichst
angewachsenes Kopfchen meist wieder los. Das Verhiltnis der Anzahl nach
Wunsch gelungener zur Zahl unbefriedigt ausgefallener oder génzlich mifigliickter
Versuche konnte ich iiber den Wert von etwa 1:20 nicht verbessern.

Resultate (Abb. 28, 29).
Sowohl in normaler polarer
Lage aufgepropfte als auch
heteropolar mit dem Wirts-
rumpf in Kontakt stehende
Blastostylkopfchen losen
Zweitbildungen  aus. Ent-
sprechend der polaren Struk-
tur des auslosenden Gewebes
entwickelt die Zweitbildung
alle zwischen dem Einpflanz-
ort und dem zusédtzlichen
,,Oralpol fehlenden Bereiche.
Oberhalb der Bildungszone
vermag erwartungsgeméf ein
Fremdkopfchen keinen er-
kennbaren Einfluf mehr gel-
tend zu machen. Es wird von
dem orad gerichteten Mate-
rialstrom zum Wirtsképfchen
hochgetragen. Hier nun gibt
sich — es ist dies der einzige
beobachtete Fall — eine Ten-
denz zur Wiederherstellung
eines einheitlichen Blastostyls
kund: Das Fremdkopfchen
verschmilzt mit dem Wirts-
Abb. 28. Doppelbildungen. Zweitbildungen (bund  kopfchen.

¢) durch implantierte Xopfchen ausgelost. : : s
a Spenderkdpfchen vereinigt sich mit Ihr‘ Material bez.leht d'le
dem Wirtsképfchen Zweitbildung von einer Bil-

dungszone, die sich unter-
halb des aufgepfropften Spenderkopfchens aufbaut. Die Geschwindig-
keit, mit der das Indukt auswichst, hingt vom Mengenverhéltnis
der von dieser Bildungszone produzierten zur basal resorbierten Sub-
stanz ab. Bis eine symmetrische Gestalt des gegabelten Zooids erreicht
ist, kann eine Zeit von 3 Wochen und mehr verstreichen.
Das Differenzierungsgeschehen in der Zweitbildung wird vom in-
duktiven EinfluB des Fremdkopfchens mitbestimmt. Dies 148t sich bei
den Versuchen mit heteropolar angewachsenen Kopfchen am Verlauf der
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Gestaltungsvorginge ablesen: Die zeitliche und réwmliche Differen-
zierungsfolge beginnt in der unmittelbaren Kontaktzone. Zuerst erscheint
eine Proboscis, die mit der vom Fremdkdpifchen regenerierten Proboscis
eine gemeinsame Mundoffnung hat; gleichzeitig erscheinen Nessel-

Abb. 29. Doppelbildungen. Zweitbildungen durch das invers angewachsene Kopfchen
eines Nachbarblastostyls ausgeldst. b Ausschnitt, den Beginn des Auswachsens zeigend

knépfchen. Die nachfolgend auftretende Keimzone und die Gonophoren-
sprossungszone sind Produkte einer inzwischen téitig gewordenen Bil-
dungszone.

2. Doppelbildungen bet Ndihrpolypen

Nahrpolypen sind fiir gleichartige Untersuchungen weit weniger
geeignet. Thre morphologische und zytologische Gliederung ist weniger
differenziert; ihr Regenerationsvermdégen ist geringer. Der Stolonen-
platte eingepflanzte Peristomstiicke werden regelmifig eingeschmolzen.
Der Materialstrom von der Bildungszone zu den terminalen Verbrauchs-
zentren fliet sehr trige und ist nicht durch natiirliche Marken, wie sie
die Gonophore der Blastostyle darstellen, verfolgbar. Das Vorhanden-
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sein einer Induktionsfihigkeit des Peristoms kann im Umstimmungs-
versuch nicht gepriift werden, da prospektive Blastostylknospen als
solche nicht mit Sicherheit zu erkennen sind, wéhrend das prasumptive
Schicksal der Polypenknospen auf Einzelstolonen feststeht. Die eben-
falls vorhandene Induktionsfihigkeit des Peristombereiches 18t sich
nur aus den Versuchen zur Erzeugung von Zweitbildungen erschliefen.
Diese lassen sich wie bei Blastostylen auslosen (Abb. 30). In den Grund-
ziigen gilt das fir die Blastostyle Gesagte
auch fir die Nahrpolypen. Im Peristom
der Néhrpolypen muf} ebenfalls ein Faktor
s mit Induktoreigenschaften zugegen sein. Im
¥ Falle der Konkurrenz ist er dem Induktor der
Blastostyle unterlegen. Dies ging schon aus

TR
Abb. 30
Abb. 30. Doppelbildungen bei Nahrpolypen. Zweitbildung durch Stolonenplattenmaterial
ausgeldst

Abb. 31. Umstimmung eines aufgepfropften Nihrpolypenperistoms

den Versuchen zur Umstimmung von Nghrpolypenknospen hervor;
noch eindeutiger zeigt dies folgendes Experiment:

Ich pfropfte Blastostylen im Ubergangsbereich von Hals und Rumpf
ein Nihrpolypenperistom auf. In 6 von 10 Fillen wurden die erzeugten
Chiméren restlos eingeschmolzen. In vier Fillen verwandelte sich das
Peristom in ein Blastostylképfchen, das zum wirtseigenen hochwanderte
und sich mit ihm vereinigte (Abb. 31). In weiteren Versuchen schnitt
ich, nachdem das Néhrpolypenperistom angewachsen war, das Kopfchen
des Wirtsblastostyls ab. Stets regenerierte der Wirt ein Blastostyl-
kopfchen. Ein EinfluBl des Implantates lief sich nur an der verzogerten
Regenerationsgeschwindigkeit wahrnebmen. Die Regenerationsdauer
erstreckte sich auf eine Zeit bis zu 14 Tagen. Im Normalfalle betrigt
sie 2—3 Tage. ,

Bei Chiméren unterliegt der gastrozooidhafte Teil, sofern der hetero-
gene Doppelpolyp nicht resorbiert wird, meist dem blastostyloiden
Partner. Der umgekehrte Fall trat nicht ein.



Polypendifferenzierung und Sexualchimiren bei Hydractinio echinala 235

Von weiteren Versuchen sei abschlieBend noch folgender kurz
erwahnt:

Ich lie Kopfchen seitwiirts abgebogener Blastostyle heteropolar an der Rumpf-
wand benachbarter Nihrpolypen anwachsen. Bei vier gelungenen Verwachsungen
wurde in drei Fillen das angewachsene Kopfchen vom Nahrpolypen resorbiert.
In einem Fall entwickelte sich am Wirtsrumpf eine blastostyloide Zweitbildung.
Die entstandene Chimire wurde spiter eingeschmolzen.

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

Die aus den bisherigen Analysen gewonnenen Befunde erlauben es,
die mogliche Normalbedeutung des Induktionsgradienten zu diskutieren.
Einige einschligige Ergebnisse aus vorangegangenen Kapiteln (CIII,
D IIT) seien hier zusammengefalt:

1. Die Determination von Polypenknospen zu Geschlechtspolypen
vollzieht sich unter dem Einflufl eines im Scheitelbereich der Knospe
wirksam werdenden ,,Organisators’. Dieser bleibt wihrend der gesamten
Lebensdauer des Polypen in der oberen Region (Képfchen und Hals) zu-
gegen. Er besitzt im Experiment die Fihigkeit zur Induktion, die es
erlaubt, seine bleibende Wirksamkeit nachzuweisen.

2. Der Induktor vermag die Ausbildung nicht nur der Struktur
seines Herkunftsbereiches zu steuern, sondern kann den gesamten
Komplex der Differenzierungsprozesse auslosen, welche die normale
Zonengliederung des Blastostyls verwirklichen.

3. Von der interkalaren Bildungszone bewegt sich besténdig proli-
feriertes Zellmaterial beiden Polen der Korperachse zu, wo es sukzessive
resorbiert wird. Dabei durchliuft das Zellmaterial verschiedene Langs-
zonen, die durch besondere morphologische und funktionelle Eigenheiten
charakterisiert sind und in weitgehend konstanten rdumlichen Ver-
hiltnissen zueinander stehen. Indem jede Zelle nacheinander verschie-
dene, den einzelnen Léngsabschnitten entsprechende Differenzierungs-
zustinde annimmt, bleibt eine konstante, polare (liederung des Polypen
gewahrt.

Ob allerdings jede Zelle nacheinander jede Differenzierungsform verwirklicht,
die in dem von ihr durchwanderten Bereich vorkommt, wie dies BURNETT bei
Hydra fiir erwiesen hilt, erscheint mir bei den Blastostylen von Hydractinia frag-
lich. Bei diesen nehmen zunichst alle Deszendenten beim Eintritt in die Keimzone
gleichartige morphologische Eigenschaften an. (Sie verkiirzen sich; in ihrem
Plasma treten- Vakuolen auf; ihr Kern verliert an Basophilitit.) Die Zellen, die
damit den ersten Formwechsel durchgemacht haben, diirften im Bereich der
Keimzone als Nahrstofflieferanten fiir die Keimzellen dienen. Es ist denkbar, daf3
im weiteren Verlauf der Wanderung die einzelnen Zellen sich alternativ zu phago-
zytidren Nihr-(FreB3-)Zellen oder zu Driisenzellen differenzieren, nicht aber nach-
einander beide Funktionen erfiillen.

‘Wie 146t sich an Hand der Befunde iber die Parallelitdt von Induk-
tions- und Regenerationsfdhigkeit und der Befunde tber die Doppel-
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bildungen die Normalbedeutung des Induktionsgradienten inter-
pretieren ?

Eine konstante polare Zonengliederung trotz der bestindigen Wande-
rung des (Glewebematerials konnte auf folgende zwei Weisen aufrecht-
erhalten werden:

1. Es ist denkbar, die Deszendenten anderten in einer bestimmten
Zeitfolge endogen ibre Differenzierungsform, etwa im Zuge eines in der
Dauer der einzelnen Phasen festgelegten Alterungsprozesses. Die
konstante Proportionierung der Lingsregionen wire damit mittels einer
intrazelluliren, den synchronen und rechtzeitigen Ditferenzierungs-
wechsel bestimmenden ,,physiologischen Uhr gewshrleistet. Die
Stiarke der Zellproliferation und die Geschwindigkeit des Material-
stromes wechseln nun aber stark je nach den Wachstumsbedingungen.
Sollte diese Deutung zutreffen, so miiite demnach die Lange der ein-
zelnen Zonen, insbesondere die Linge der Abschnitte in der unmittel-
baren Nachbarschaft der Bildungszone, von der Geschwindigkeit der
Materialbewegung abhingen. In der Tat trifft dies fir die Gonophoren-
region zu. Bei einem raschen Anstieg der Produktion neuen Zelimaterials
und neuer Gonophore verlingert sich diese Region, da die Reifezeit der
Geschlechtsprodukte sich nicht entsprechend verkiirzt und demzufolge
nicht so viele Gonophore platzen, wie neue entstehen. Auch die basale
Rumpfregion kann sich — in engen Grenzen — verlingern und verkiirzen,
wenn die Schwankungen zwischen Stagnation und Proliferation lang-
zeitig und die Amplituden gro8 sind. Demgegentiber bleiben alle oralwirts
der Gonophorenregion befindlichen Zonen (Gonophoren-Sprossungszone
bis Kopfchen) bei erwachsenen Zooiden in ihrer Lange konstant. Gerade
hier aber miiBite sich, sofern der Differenzierungswechsel allein einem
konstanten Zeitplan folgte, die Geschwindigkeit der Materialbewegung
in der Linge der Zonen auswirken.

Weiter ist zu bedenken: Die unterschiedliche Differenzierung des
orad und des aborad wandernden Zellmaterials kann selbstverstédndlich
nicht in einem intrazelluliren Zeitplan begriindet sein. Hierfiir miissen
polar gerichtete, determinierende Faktoren verantwortlich sein.

2. Als Alternative (oder als einen zusétzlichen, regulierenden Faktor)
148t sich im einfachsten Fall ein Gradient vorstellen, der unabhingig
von der Geschwindigkeit der Materialbewegung von Pol zu Pol zieht und
der Realisatoreigenschaften besitzt und die wandernden Deszendenten
je nach ibrer Entfernung vom Gradientenmaximum verschieden modifi-
ziert.

Da nun der Induktor den Charakter eines polaren Gefillgradienten
hat und zugleich Realisator der spezifischen Merkmale eines Geschlechts-
polypen ist, liegt es nahe, ihm eine entscheidende Rolle innerhalb der
Faktoren, welche die Korpergrundgestalt wahren, zuzuschreiben.
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Die Stichhaltigkeit dieser Hypothese kann nur in weiteren Experi-
menten gepruft werden. Thre vorldufige Annahme rechtfertigt sich aus
ihrer Brauchbarkeit zur Erklirung der beobachteten Phinomene. Alle
experimentellen Befunde liefen sich als Folge einer Induktions- und
Reaktionswechselbeziehung und der quantitativ abfallenden Wirksam-
keit des Induktors versténdlich machen. Danach ergibe sich folgendes
Bild:

1. Die regional unterschiedliche Zelldifferenzierung wird durch den
regional verschiedenen Induktorgehalt bestimmt. Fine hohe Induktor-
konzentration 1ost eine orale Differenzierungstendenz aus, eine niedrige
Konzentration bewirkt eine basale Differenzierungstendenz.

Leider war es bisher auf Grund der erwithnten experimentellen Schwierigkeiten
nicht moglich, innerhalb der oberen Polypenregion (Kopfchen bis Keimzone)
gesicherte Unterschiede in der Induktionsfihigkeit festzustellen, so daB die genaue
Lage des Gradientenmaximums noch unbekannt ist.

2. Experimentelle Stérung des normalen Gradientengefilles fithrt
zu regulativen Vorgingen, welche die normale Abstufung wiederher-
stellen. Gewebe mit hohem Induktorgehalt in unmittelbaren Kontakt
mit induktorarmem oder induktorfreiem Gewebe gebracht, erzeugt ein
unphysiologisch steiles Gefille. Durch das Dazwischenschalten des
fehlenden Korperstiickes werden wieder stabile Verhiltnisse erreicht.
In diesem. Sinne ist die Induktion einer Zweitbildung und die Induktion
einer Knospenentwicklung, wie sie durch Implantation induktions-
fahiger Gewebestiicke in die Stolonenplatte erzielt werden kann, zu
versteherl. Eine Induktionswirkung 1Bt sich stets dann erzielen, wenn
zwei bezliglich ihres Induktorgehaltes gegensitzliche Gewebesorten
miteinander in Kontakt gebracht werden.

3. Die Differenzierungsprozesse in der Zweitbildung werden von der
am Implantationsort herrschenden Induktorkonzentration bestimmst.
Das Indukt entwickelt um so mehr orale Strukturen, je héher, um so
weniger, je tiefer das Stolonenplattengewebe dem Wirt aufgepfropft
wird. Der Gradient setzt sich vom Implantationsort im Indukt fort und
garantiert dadurch eine normale, polar gerichtete Reihenfolge der
Zonen. Die Regulation der gestdrten polaren Struktur erfordert kein
Regulationssystem, das Glieder und Faktoren enthielte, die nicht auch
im normalen Wachstums- und Differenzierungsgeschehen eine Rolle
spielten.

4. Die Regenerationsfihigkeit amputierter Blastostyle héingt unter
anderem von der Stirke des im Restkérper enthaltenen Induktors ab.
Die basale Polypenregion enthilt den Ausléser der oralen Differen-
zierungstendenz in zu geringem Male, um zu einer guten Regenerations-
leistung fihig zu sein.
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In einem mir nach Abschluff dieser Arbeit im Text zur Hand gekommenen
Vortrag schreibt BurNErT (1962) bei Hydra die Wahrung der Kérpergrundgestalt
zwei Faktoren zu: Einem Hemmifaktor, der von der Wachstumszone orad und
aborad diffundiert und in deren Nachbarschaft die Zellteilung hemmt, und einem
antagonistischen Stoff, der im Hypostom produziert wird, die Zellteilung fordert,
Induktoreigenschaften besitzt und basalwirts diffundiert. In seinen Effekten gleicht
also dieser Stoff weitgehend dem hier beschriebenen Induktor. Das jeweilige Ver-
hiltnis beider Stoffe zueinander soll die spezifische Eigenschaft einer Lingszone
bestimmen.

E. Versuche zur Frage der Geschlechtschimiren

Bei einem Chimérenstock, der durch Verwachsen mehrerer Primér-
polypen entstanden war und aus einem Areal mit rein weiblichen und
einem Areal mit rein minnlichen Blastostylen bestand, fand C. HAUEN-
scHILD im Grenzbereich beider Areale einen intersexen Blastostyl. Dieser
erzeugte wie die Geschlechtszooide von Klonen, deren intersexer Charak-
ter auf ihrer besonderen genetischen Konstitution beruht (Havex-
scHILD 1954), neben Sperma auch unreife Qozyten, stellte deren Pro-
duktion jedoch bald ein und lieferte nur noch rein minnliche Gonophore.
Diese Beobachtung war ihm AnlaB zu dem Versuch, durch paarweise
Kombination isolierter Polypen verschiedengeschlechtlicher Klone
experimentell Gleschlechtschiméren zu erzeugen. Die herangewachsenen
Stocke wurden jedoch rein eingeschlechtlich reif. Ich wiederholte die
Versuche mit eigenen Zuchtklonen und erhielt demgegentiber neben
eingeschlechtlichen Stécken auch solche, die beide Geschlechter in
verschiedenen Bezirken verwirklichten und entlang der OGrenzlinie
beider gegengeschlechtlicher Bereiche intersexe Blastostyle ent-
wickelten.

Es galt nun die Frage zu kldren, warum aus einem ménnlichen und
aus einem weiblichen Ableger hervorgegangene Stdécke oft nur ein
Geschlecht verwirklichten und weshalb sich bei Sexualchiméren die
Blastostyle entlang der Grenzlinie beider Partner wie genetische Inter-
sexe verhielten. Lag in diesen Fillen ein echter Geschlechtsumschlag,
d. h. eine Umdetermination des Geschlechtes des einen Partners durch
den EinfluBl des anderen vor ¢

Geschlechtsumkehr des einen Partners bei experimentell erzeugten Geschlechts-
chiméren ist bei Hydrozoen schon des 6fteren beobachtet worden und hat AnlaB
zu der Annahme modifikatorischer Geschlechtsbestimmung bei den betreffenden
Versuchstieren gegeben (Gorrsca 1927, Wisse 1953, Pirarp 1961). Alle diese
Befunde erlauben aber insofern keinen sicheren RiickschluB auf die Natur der
Geschlechtsbestimmung, als stets die Moglichkeit bestand, dal wandernde Ge-
schlechtszellen oder J-Zellen des einen Chimérenpartuners das Gewebe des anderen
Partners durchsetzt und dessen Geschlechtszellen an der Weiterentwicklung ge-
hemmt haben konnten. Rine solche Moglichkeit ist von HAUENSCHILD zwar in
Betracht gezogen, bislang jedoch noch von keinem Autor experimentell und
systematisch untersucht worden.
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I. Voruntersuchungen
1. Versuche zur Gewebevertriglichkeit

Die interklonale Gewebevertriglichkeit ist definiert als die Fahigkeit
zweier Klone, bei Berithrung dauerhaft miteinander zu verwachsen.
Der Gewebecharakter eines Klons ist zumindest bis zum Eintritt der
Geschlechtsreife konstant. Er wird in gesetzesméfliger Weise vererbt
(HaurnscHTLD 1954/1956). Nach HAvENscHILDs Beobachtungen schlug
in einzelnen Fillen bei geschlechtsreif werdenden Chiméiren die Gewebe-
vertraglichkeit der Partner in eine Unvertriglichkeit um, und beide
Gewebesorten trennten sich wieder voneinander.

Um fiir die geplanten Versuche geeignete Klonkombinationen bereit zu haben,
fiilhrte ich 60 Cewebevertriglichkeitstests zwischen & und 9 Klonen durch.
60 weitere Tests zwischen gleichgeschlechtlichen Partnern zeigten, dafi das Ver-
hiiltnis positiver zu negativer Vertriglichkeit bei gegen- und gleichgeschlechtlichen
Kombinationen etwa das gleiche ist (gegengeschlechtlich: 19 4- zu 42—; gleich-
geschlechtlich: 22 4 zu 38—).

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

a) Kombination gewebeunvertriglicher Partner.

Tm Grenzbereich beider Partner entwickeln sich, wie bereits HAUEN-
SCHILD beschreibt, wirre Stolonenkniuel. Die Stolone schwellen an und
umschlingen sich gegenseitig. Bei zahlreichen, iiber einen Zeitraum
von 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 regelméfig dann,
wenn es dem Gegner gelungen war, seine Stolone durch die Barriere
der Knguel hindurch auf die Stolonenplatte dieses Stockes zu schieben.
Im Umkreis um die eingedrungenen Stolone zogen die stockeigenen
Polypen ihre Tentakeln ein, schrumpften und verschwanden. Schlief3-
lich begann sich die Stolonenplatte selbst aufzulésen (Abb. 32). Offenbar
geht von den Fremdstolonen eine toxische Wirkung aus, die das Ab-
sterben des Partners zur Folge hat.

Im Watt bei List/Sylt fand ich mehrere, von zwei Stocken bewachsene Bucei-
numgehéuse. Die Grenzlinie zwischen beiden Stocken war durch eine Zone von
Stolonenkniueln gekennzeichnet. Zu beiden Seiten dieser Zone verlief ein ca.
1/, em breites, polypenfreies Areal.

Die Bildung der Stolonenkniuel steht zweifellos mit der Glewebe-
unvertriglichkeit in urséchlichem Zusammenhang. Darauf hin weist
folgender Versuch: Mit dem Stock @ W, der schon seit 18 Monaten
keine Einzelstolone auBerhalb der Stolonenplatte mehr besall, brachte
ich einen Ableger des mit ihm unvertriglichen Klons 32 in Kontakt.
Die Stolone des 2 drangen in die Stolonenplatte des @ W ein. und
begannen, sie aufzulésen (Abb. 32). Als Reaktion liel @ W nun selbst
Stolone auswachsen, die sich mit den Stolonen von 32 zu einem
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Stolonenknduel umschlangen (Abb. 33). Als ich daraufhin das Gewebe
des 3 2 entfernte, zog auch @ W seine Stolone wieder zuriick. Diesen
Vorgang loste ich noch zweimal mit demselben Hrgebnis aus.

Abb. 32. Eindringender Fremdstolo (& 2) 16st die Stolonenplatte (2 W) auf, (W mit
& 2 gewebeunvertriglich)

Abb. 33. Gegenreaktion. Stolonenplatte (2 W) 146t Stolone auswachsen, die sich mit den
Fremdstolonen (& 2) zu einem Kn#uel umschlingen

Nicht selten formiert sich im Randbereich der Stolonenplatte, noch
bevor es zu einer Auflésung des Gewebes kommt, um den eingedrungenen
Fremdstolo ein Meristemn (Abb. 34), und es kommt zu Wucherungen.
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In diesem Falle kann es viele Wochen dauern, bis ein Kombinations-

partner endgiiltig die Oberhand behalt und der andere abstirbt.
Moglicherweise veranlaBt das Spitzenmeristem des Fremdstolos unmittelbar

auf dem Wege einer Induktionswirkung das Gewebe des mit ihm unvertriglichen

Partners zur Wiederaufnahme der Teilungsfihigkeit, so wie dies im Normalfalle
und im Falle interklonaler Gewebevertriglichkeit geschieht. Die Wucherungen

Abb. 34. Um den eingedrungenen Fremdstolo entwickelt sich ein Randimneristem (dichte
Zellgruppen mit eingewanderten Cnidozyten). Die Stolonenplatte 148t zwei Stolone
auswachsen

wiren dann nicht einer spezifischen Wirkung des Fremdgewebes zuzuschreiben,
sondern lediglich das Ergebnis der Unfihigkeit beider Meristeme, miteinander zu
verschmelzen.

b) Qrenzreaktionen

Die Beobachtung, dafi die heterogenen Teile einer Chimére sich bei
Eintritt der Geschlechtsreife wieder trennen kénnen, wobei der schwii-
chere Partner anschliefend vom stérkeren schrittweise aufgelost werden
kann, stellt an den Experimentator die Forderung, die Entwicklung
einer Chimére fortwihrend zu verfolgen. Ein Geschlechtsumschlag
konnte sonst leicht vorgetduscht werden. In erhéhtem MaBe gilt dies,
wenn die Gewebevertriglichkeit nicht eindeutig als positiv oder negativ
beurteilt werden kann, sondern eine Mittelstellung einnimmt. Eine
Grenzreaktion ist dadurch charakterisiert, dafl beide Gewebesorten an

Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 155 16
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den verschiedenen Beriihrungsstellen unterschiedlich aufeinander rea-
gieren, teils miteinander verschmelzen, teils getrennt bleiben. Das
Vordringen des einen Partners und das Zuriickweichen des anderen ist
in solechen Fillen weit weniger auffillig.

Mit dem Ziel, Sexualchiméren zu erzeugen, hatte ich vier Kombina-
tionen zwischen @ B und 3 2 angesetzt. Die Ableger dieser Klone hatte
ich auf Glasstdben festwachsen lassen, beide Partner getrennt an den

Enden des Stabes. Die

A\ Tochterstocke schienen
_ zu einem einheitlichen

: 71 Stock  verwachsen zu
sein. Alle vermeintlichen
Chiméren erwiesen gich,
als sie 2 Monate spéter
zur Geschlechtsreife ka-
men, als rein weiblich.
Ich wiederholte den Ver-
such mit vier weiteren
Kombinationen, firbte
zuvor den weiblichen
Partner mit Eosin-Me-
: thylenblau an und verab-
s : ) reichte ihm fortlaufend
QB dz gefiarbtes Futter. Bei der

Abb. 35. Chimérischer Stock, dessen Partner (2 B téi,g]iohen Beoba,chtung
und & 2) sich mit Ausnahme weniger Stellen wieder fiel . £ . ich
getrennt haben. Das Gewebe des linken Partners lel mir nun aut, wie sic
(2 B) dringt vor und ersetzt das zuriickweichende pgch ej_njger Zeit entlang
Gewebe des rechten Partners (& 2). Das Gewebe . .
stehengebliebener Polypen von & 2 wird durch empor- der ursprunghchen Ver-
wachsendes Stolonenplattengewebe von @ B sukzessive fa3 3 -
aufgelost. Grenzlinie zwischen beiden Gewebesorten WaChsungShme em ge
durch Vitalfarbung sichtbar gemacht schlossener Wulst erhob,

der sich, obgleich er sehr
niedrig war, durch seine intensive Blaufirbung vom umgebenden Gewebe
abhob (Abb. 35). Dieser Wulst wanderte in einer geschlossenen Front
in das Gebiet des mannlichen Stockes hinein, umwallte dessen Polypen,
schob sich an den Polypenriimpfen hoch und kroch bis unterhalb der
Tentakelkrinze empor. Die Polypen begannen ihre Tentakeln einzu-
ziehen; ihr Peristom schrumpfte zusammen; der Wall schlo sich iiber
den Geweberesten des Peristoms. Die entstandenen sackférmigen Ge-
bilde verkiirzten sich mehr und mehr und verschwanden schlieBlich.
Die verschwundenen Polypen wurden durch neue ersetzt, die hinter
dem vorwandernden Wall an anderen Stellen aus der Stolonenplatte
hervorsproften.
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Eine genauere Untersuchung dieser Vorginge ergab folgendes Bild:
Die Gewebesorten beider Partner hatten sich weitgehend, aber nicht
vollstdndig, wieder gelost. An einzelnen, wechselnden Stellen blieb eine
Verbindung der Entodermkanile gewahrt. Nahrungsbrei konnte stellen-
weise zwischen beiden Partnern ausgetauscht werden. Entlang der wieder
aufgerissenen Grenzlinie entwickelten beide Stocke ein Randmeristem.
Das stérker wachsende Meristem des weiblichen Stockes schob sich iiber
das Gewebe des ménnlichen Partners. Dessen tiberdecktes Gewebe
loste sich fortschreitend auf. Die Néhrpolypen der Umgebung neigten
sich hiufig zum Randwulst hin und breiteten ihr Peristom iiber das
degenerierende Gewebe aus, ein Verhalten, das sie auch bei Ver-
letzungen zeigen (Abb. 35). Der weibliche Stock verdringte den méinn-
lichen schlieBlich vollends. Ein Geschlechtsumschlag kann somit bei
der Kombination nicht voll gewebevertriiglicher Klone dadurch vor-
getiduscht werden, daB das Gewebe eines Partners vordringt und fort-
schreitend das Gewebe des anderen, zuriickweichenden Partners ersetzt.

Alle weiteren Versuche fithrte ich deshalb mit der Klonkombination
QK+ 322 durch, da sich diese Klone als zeitlebens uneingeschrinkt
gewebevertriglich erwiesen. Die Beschrinkung auf Stocke dieser Klone
gab mir die Sicherheit, stets Partner mit gleicher Reaktionsnorm zur
Hand zu haben.

2. Die Frithentwicklung der Keimzellen und der Gonophore

Die Entwicklung der Gonophore von Hydractinia echinata ist von mehreren
Autoren untersucht und beschrieben worden (v. BENEDEN 1874, WEIsMANN 1883,
Buxntivg 1894, GorrTe 1907, Densmany 1911, Prack 1917, Berirs 1958, AVSET
1958). Keine Beschreibung eines dieser Autoren stimmt in allen wichtigen Punkten
mit der eines anderen iiberein. Avser 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 von den Befunden Avsers ab. Im Gegensatz
zu den fritheren Beschreibern verwandte ich eine Farbemethode, die im histologi-
schen Priparat die Keimzellen deutlich elektiv heraushebt (PAPPENEEMs panopti-
sches Gemisch). Moglicherweise ist allein die unterschiedliche Interpretation der
mikroskopischen Bilder Grund der verschiedenartigen Beschreibungen. GomTTE
und BERILL sprachen den Verdacht aus, die Divergenz der Beobachtungen kénnte
auf tatsichliche geographische Unterschiede innerhalb der Art zuriickzuftihren. sein.

Es ist daher notig, die Entwicklung der Gonophore kurz darzulegen,
wie sie sich aus meinen eigenen Untersuchungen ergibt. Uber die
Frithentwicklung der Keimzellen und iiber deren Herkunftsort machen
die einzelnen Autoren nur spérliche, ungenaue und widersprechende
Angaben. J-Zellen, iiber 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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erwahnt. Versuche zur Sexualitét kénnen zweckvoll nur geplant werden,
wenn die Normalentwicklung des Geschlechtes genau bekannt ist.

a) Die Frihentwicklung der Geschlechiszellen

Die Keimzellen entwickeln sich aus J-Zellen, die innerhalb der
Keimzone aus dem Ektoderm durch die Stiitzlamelle hindurch ins
Entoderm wandern. In diesem Bereich nimmt die Anzahl der J-Zellen
im Ektoderm stark -ab (s. Kap. B, 3). Im Entoderm dagegen ist dies die
einzige Zone, in der J-Zellen regelméfBig und als solche deutlich erkenn-
bar auftreten. Die J-Zellen nisten sich zwischen die Entodermzellen und
halten Kontakt mit der Stiitzlamelle.

Im weiblichen Gleschlecht sind die dicht unterhalb der Keimzone
eingedrungenen J-Zellen — sie sind nur dort im Entoderm in geringer
Zahl zu finden — in basaler Richtung durch laufende Uberginge mit
den groBen Qozyten verbunden, die schlieBlich in die Gonophore ver-
frachtet werden. Die grofiten Oozyten liegen im Zentrum der Gono-
phorenanlagen, die einfache Auswdlbungen der Blastostylwand dar-
stellen. Thr Kerndurchmesser iiberschreitet hiufig die dreifache Lange
des Kerndurchmessers der im Ektoderm und dicht unterhalb der
Wachstumszone befindlichen J-Zellen. Mitosen fand ich weder in den
eingewanderten J-Zellen noch in denen aus ihnen hervorgehenden,
weiblichen Geschlechtszellen. Tch nehme an, die eingewanderten J-Zellen
wachsen, wihrend sie mit dem {ibrigen Zellmaterial basalwérts getragen
werden, direkt zu Oozyten heran, ohne sich erst zu vermehren.

Im ménnlichen Geschlecht vermehren sich demgegeniiber die
J-Zellen der Keimzone innerhalb des sie umhillenden Entoderms, wie
vereinzelt aufgefundene Mitosen belegen (Abb.37a). Da aus ihnen,
wenn sie mit dem Entoderm in die aussprossenden Gonophore hinein-
geschoben worden sind, nach einer nochmaligen Vermehrungsphase
letztlich die Spermien hervorgehen, kénnen sie durchaus bereits als
Spermatogonien bezeichnet werden. Morphologisch sind sie allerdings
von den J-Zellen des Ektoderms nicht unterschieden. Thr Kerndurch-
messer ist lediglich geringfiigig gréfer, ihr Plasmasaum etwas schmaéler.
Fiir eine sichere Unterscheidung reichen diese variablen Merkmale aber
nicht aus. Thre Zahl ist weit groBer als die Zahl der Oozyten im weib-
lichen Geschlecht, und sie sind diber die ganze Keimzone in gleicher
Weise verteilt. Die Anzahl der Spermatogonien junger, ménnlicher
Blastostyle (mit ein oder zwei Gonophoren) betrug durchschnittlich 90;
bei dlteren Blastostylen (mit sieben und mehr Gonophoren) 330 Sper-
matogonien. Die durchschnittliche Oozytenzahl, gemittelt aus den
Werten von 20 Gonozooiden, betrug in jungen Blastostylen (mit ein
oder zwei Gonophoren) 40. Bei ilteren Blastostylen (mit sieben und
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mehr Gonophoren) belief sich der Durchschnittswert, gemittelt aus
23 Gonozooiden, auf 73.

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

Wachstums—
zone

a b

Abb. 36a. Langsschnitt durch einen Néhrpolypen mit Gonophor. Zwischen Peristom und
Keimzone ist eine blastostyloide Halszone eingeschoben (s. Abb. 36b)

Abb. 36b. Ausschnitt aus Abb. 36a, die blastostyloide Halszone zeigend

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

b) Die Entwicklung der Gonophore

Die Entwicklung der Gonorphore beginnt mit einer blasigen Aus-
wolbung des Ektoderms und des Entoderms. Die Geschlechtszellen
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werden mit dem Entoderm passiv in die Styloidanlage hineingeschoben.
Zunichst stellt der Gonophor einen einfachen, doppelwandigen Sack
dar (Abb. 37b). Bald weicht das Entoderm vom Ektoderm zuriick. Die
Stiitzlamelle wird jedoch nicht freigelegt. Sie bleibt bedeckt von stark
vakuolisierten, kleinkernigen Zellen, die sich vom zurtickweichenden
Entoderm l6sen. Zwischen den abgesonderten, der Stiitzlamelle an-
haftenden Zellen und der inneren Entodermkuppe wird eine neue
Stiitzlamelle ausgeschieden (Abb. 37¢). Die Keimzellen losen sich von
der inneren Entodermkuppe, durchstolen diese Stutzlamelle und
dréingen sich in den Raum, den das zuriickweichende Entoderm zwischen
sich und der duBeren, abgelosten Entodermlamelle freigibt (Abb. 37¢, d).

Ob die sekundir gebildete Stiitzlamelle stellenweise aufgelost wird, um die
Keimzellen durchzulassen, oder von vornherein siebartig durchlochert ist, konnte
ich nicht entscheiden. Die erste Moglichkeit ist wahrscheinlicher, denn das Maschen-
werk des Netzes miiBte, um Oozyten durchlassen zu kénnen, sehr weit sein. Neben
Keimzellen werden vor allem bei Gonophoren, die wenige Geschlechtszellen ent-
halten, weitere Entodermzellen in den Zwischenraum abgegeben (Abb. 87¢).

Die Geschlechtszellen bilden eine halbmondférmige Kalotte, die
sich iiber die Entodermkuppe zieht und auflen von der Entoderm-
lamelle umhiillt wird. Die Kalotte vergroflert sich durch eindringende
Keimzellen, bis das urspriingliche Lager entleert ist.

Im miénnlichen Geschlecht vermehren sich Spermatogonien inner-
halb der Kalotte stark. Die wachsende Masse iiberzieht das innere,
becherformige Entoderm, das schlieBlich zu einem Zapfen zusammen-
gedringt wird. Das Lumen des Zapfens, der als Spadix bezeichnet
wird, behélt eine offene Verbindung zum Gastralraum des Polypen.
Im weiblichen Geschlecht wird das somatische Entodermmaterial der
Kalotte und der dulleren Entodermlamelle von den wachsenden Oozyten
auseinandergedringt und bildet schliefilich eine diinne Haut um die
Geschlechtszellen.

Die Nahrungsversorgung erfolgt vom Spadix her. Die Keimzellen
selbst sind in einem Raum eingeschlossen, zu dem vom Gastralraum
her kein offener Zugang besteht. Nicht selten sah ich auBerhalb dieses
Raumes kleine Oozyten zwischen dem Spadix und dem Ektoderm ein-
gezwingt. Moglicherweise handelt es sich um Geschlechtszellen, die
nicht in die Gonophorenknospe hineingelangten und nachtriglich aktiv
einzuwandern versuchten.

Niemals konnte ich in meinen zahlreichen Priparaten die oft beschriebene
proptformige Verdickung des Ektoderms im Scheitel der Knospe beobachten, die
sich zu einem ektodermalen Entokodon zwischen dem Ektodermepithel und dem
Entoderm ausgebreitet hitte. Von einer dem Glockenkern einer Medusenknospe
homologen Bildung war keine Spur zu entdecken.

Fiir die vorliegende Arbeit ist es nicht fruchtbar, auf die unterschied-
lichen Anschauungen fritherer Autoren einzugehen. Bedeutsam fir die
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Abb. 37a—e. Gonophorenentwicklung &
Blastostyle ; Lingsschnitte. a Keimzone mit
Spermatogonien. Beachte Mitosefiguren!
b—e Gonophorenentwicklung (s. Text).
En Entoderm; Kk Ektoderm; Enl Ento-
dermlamelle; Spg Spermatogonien; sS sek.
Stiitzlamelle; JZ J-Zellen; Ce Cnidozyten;
WZ Wachstumszone



248 WeRNER MULLER:

Versuche sind folgende Tatsachen: Sowohl minnliche als auch weib-
liche Keimzellen entwickeln sich aus J-Zellen, die in einer bestimmten,
engbegrenzten Zone des Polypen ins Entoderm wandern. Die Keim-
zellen werden in beiden Geschlechtern auf gleiche Art passiv in die aus-
sprossenden Gonophore verirachtet. Dort losen sie sich aus ihrem
ursprimnglichen Lager und gelangen in einen abgeschlossenen Raum,
der keine offene Verbindung zum Entstehungsort neuer Keimzellen hat.
In diesem Raum kommen die Geschlechtsprodukte zur Reife.

3. Die Lingsverteilung der J-Zellen

Versuche fritherer Autoren (GomTscr 1927, Wigse 1953), auf dem
Wege iiber experimentell erzeugte Geschlechtschiméiren AufschluB iber
die Geschlechtsbestimmung beim Versuchstier zu erhalten, sind ohne
Beriicksichtigung der Verteilung der J-Zellen durchgefiihrt worden,
die sich im Tier befinden. Die J-Zellen sind potentielle Geschlechts-
zellen. Fs kann nicht gleichgiiltig sein, ob die Partner einer Chimire
unterschiedliche Mengen von J-Zellen mitbringen, zumal, wenn die
Penetranz eines Geschlechts von der Quantitit des Ausgangsmaterials
abhéngt (WiesE 1953). Vorkommen, Anordnung und regionale Mengen-
unterschiede der J-Zellen zu untersuchen, ist nach meiner Ansicht
unerléfiliche Vorbedingung, um Versuche dieser Art durchfihren zu
konnen.

Den J-Zellengehalt habe ich bei Knospen, bei jungen, noch gonophorenlosen
Blastostylen, bei Blastostylen mit ein oder zwei Gonophorenknospen und bei
Blastostylen mit sechs und mehr Gonophoren gepriift und quantitativ erfalit, und
zwar untersuchte ich:

1. 23 Q@ und 16 & Individuen der Entwicklungsstufe: ,,Sechs und mehr Gono-

hore.
i 2. 19 2 Individuen der Entwicklungsstufe: ,,Ein bis zwei Gonophore.*

3.8 @ und 8 & Individuen der Entwicklungsstufe: ,,Kopfchen ausgebildet
und noch keine Gonophorenknospen.*

Die Auszdhlung fiithrte ich an kompletten Schnittserien durch (Schnittdicke
7 u). Um die Verteilung der J-Zellen auf die verschiedenen Regionen des Blasto-
styls erfassen zu kénnen, wurde jeder Blastostyl von der Basis bis zum Beginn des
Halses in 15 gleich breite Zonen aufgeteilt, vom Beginn des Halses bis zum oralen
Ende in weitere fiinf Zonen. Dadurch war es moglich, individuelle Léngen- und
Proportionsunterschiede auszugleichen. Die kleinen Blastostyle der 3. Gruppe
wurden in zehn Lingeneinheiten unterteilt. Die fiir die einzelnen Lingeneinheiten
gemittelten Durchschnittswerte sind in Abb. 38, 39, 40 graphisch dargestellt. Im
linken Diagramm sind die Werte der im Ektoderm lokalisierten J-Zellen aufge-
tragen; im rechten sind die Durchschnittswerte der im Entoderm eingebetteten
Keimzellen dargestellt.

Die Untersuchungen ergaben folgendes Bild:

In den Blastemen der Polypenanlagen kénnen, wenn diese in den
zentralen Stockbereichen liegen, sowobl im Ektoderm als auch zwischen
den entodermalen Meristemzellen J-Zellen gefunden werden (Abb. 5).
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Diese modifizieren sich aber anscheinend restlos zu zylindrischen Meri-
stemzellen, bleiben also nicht als omnipotente J-Zellen erhalten. In
Knospen, deren Lingsachse ihrem Durchmesser gleichkommt oder iiber-
trifft, fand ich keine oder nur vereinzelt einige wenige J-Zellen. Erst
wenn die Knospe ein Képfchen entwickelt hat und die morphologische
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Abb. 38. Verteilung von J-Zellen (linke Abszisse) und der Oocyten (rechte Abszisse) in

? Blastostylen zur Zeit der J-Zelleneinwanderung. Gemittelt aus den regionalen Werten
von acht Kinzelblastostylen

A

Abb. 39. J-Zellen und Oozytenverteilung in ¢ Blastostylen zweier verschieden alter
Gruppen. Stadium ,,1—2 Gonophorenknospen‘; regionale Mittelwerte von 19 Blasto-
stylen. Stadium ,,mehr als sechs Gonophore‘; regionale Mittelwerte von 23 Blastostylen.
‘Whéhrend die Oozytenzahl im Alter zunimmt, sinkt die Anzahl der J-Zellen im Ektoderm ab

Gliederung in eine orale und aborale Region verwirklicht ist, wandern
von der Stolonenplatte her J-Zellen und Cnidoblasten in grofier Menge
in den jungen Blastostyl ein. Diese stammen aus einem Reservoir, das
sich schon frithzeitig ringférmig um die wachsende Knospe angesammelt
hat. Das orad fortschreitende Eindringen der J-Zellen in den jungen
Blastostyl 1aBt sich an der Zunahme der Gesamtmenge und an der
Verschiebung des Maximums der Verteilungskurve ablesen. Kurz nach
der vollzogenen histologischen Differenzierung finden sich im Ektoderm
schon zahlreiche J-Zellen. Das Maximum liegt im basalen Bereich des
Rumpfes (Abb. 38). Es verschiebt sich rasch oralwirts, bleibt aber
unterhalb der Keimzone des Polypen stehen. Gleichzeitig nimmt die
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Gesamtmenge zu. Blastostyle, die bereits zwei Gonophorenknospen
tragen, zeigen eine J-Zellenverteilung, wie sie von nun an zeitlebens bei-
behalten wird (Abb. 39). Das Maximum liegt in der Region dicht
unterhalb der Keimzone. In der Keimzone selbst fallen die Werte sehr
stark ab. Der Halsbereich enthdlt nur wenige J-Zellen. In das Képfchen
dringen nur noch Cnido-
o zyten ein, keine J-Zellen. In
den @ Blastostylen nimmt
die Gesamtzahl der J-Zellen
im Alter ab. Bei den &
bleibt die Gesamtmenge
hoch (Abb. 40), ihre rela-
tive Dichte nimmt aber
ebenfalls ab, weil sich das
Volumen der wachsenden
Tiere erhoht. Wahrend die
Dichte der J-Zellen im
Ektoderm zuriickgeht,
steigt die Zahl der Keim-

zellen im Entoderm.
Die wichtigsten Befunde
L o L der Untersuchungen fasse
v W v I 7 v W & W ich zusammen: J-Zellen
Anzah! Flellen Anzah! Spermaragomin finden sich fast ausschlief-
Lkioderm Lrtoderm lich in der basalen Rumpt-

Abb. 40. J-Zellen- und Spermatogonienverteilung in region: die meisten liege
reifen & Geschlechtspolypen. Mittelwerte von _g ’ di e g n
19 Blastostylen mit mehr als sechs Gonophoren dicht unterhalb der Keim-

zone. Im Halsbereich ist
ihre Zahl gering. Frei von J-Zellen sind: Das Kopfchen der Blastostyle
und junge Blastostyle, welche die histologische Differenzierung in die
orale und aborale Region noch nicht durchgefithrt haben.

&ber 6 Songphore

w@lwwm%mm\ﬂwwwwmwmww@

I1. Entstehen und Verhalten der Geschlechtsehimiiren

Im Grenzbereich des @ und des 3 Areals eines Chimérenstockes
148t sich nicht entscheiden, ob die auftretenden intersexen Blastostyle
in ihrem somatischen Material homogen oder heterogen sind und ob sie
J-Zellen nur von einem Partner oder von beiden erhalten haben. Ich
fithrte daher ausschlieBlich Transplantationsexperimente zwischen
getrennt aufgezogenen Klonen durch. Die gewihlte Methode gestattete
es mir, das Ausgangsmaterial stets genetisch eindeutig homogenen
Stammkulturen zu entnehmen, die sich gegenseitig nicht beeinflussen
konnten ; sie gestattete es weiterhin, qualitativ und quantitativ definierte
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Gewebeteile des einen Klons mit bestimmten, ausgewihlten Gewebeteilen
des Partners in Kontakt zu bringen.

Den Versuchen lag folgender Plan zugrunde:

1. Wechselseitiger Austausch von Blastostylen verschiedener Ent-
wicklungsstufen (vor, wihrend, nach der Phase der J-Zelleneinwanderung
und reife Blastostyle).

2. Implantation von Gewebematerial verschiedener Blastostyl-
regionen in andersgeschlechtliche Blastostyle.

3. Implantation J-Zellen-haltigen Stolonenplattenmaterials in ver-
schiedene Regionen gegengeschlechtlicher Blastostyle und in verschie-
dene Bereiche gegengeschlechtlicher Stocke.

4. Umstimmung junger Néhrpolypen durch Anpfropfen eines anders-
geschlechtlichen Blastostylképichens.

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

Die Einzelergebnisse werden im folgenden jeweils tabellarisch zu-
sammengefalt (Tabelle 2).

Vorangestellt sei ein bemerkenswerter Befund, der sich aus den
folgend beschriebenen Versuchen mitergab:

Ein transplantierter Blastostyl wird hinsichtlich seines Reifezustan-
des vom sexuellen Entwicklungsgrad der wirtseigenen Blastostyle
beeinfluBlt. Geschlechtsreife Gonozooide in unreife Stécke verptlanzt,
schmelzen ihre Geschlechtsprodukte und Gonophore wieder ein. Sie
erzeugen meist erst dann wieder Gonophore, wenn auch die wirts-
eigenen Individuen die Geschlechtsreife erlangen. Auch das Umgekehrte
gilt: Unreife transplantierte Blastostyle entwickeln in reifen Wirts-
stocken sehr schnell Gonophore. Die ersten Gonophorenknospen
erschienen an Geschlechtspolypen, die als junge Blastostylknospen aus
einem unreifen § Stock in die Mitte eines reifen Q transplantiert wurden,
bereits am 6. Tage nach der Verpflanzung. Die gleichaltrigen Blasto-
style im Spenderstock erreichten den gleichen Reifegrad erst 3 Wochen
spéter.

Fiir die naheliegende Deutung, der Eintritt der Geschlechtsreife
werde humoral gesteuert, kann dieser Befund jedoch nicht als Beweis
gewertet werden. Sicher ist nur: Die Fahigkeit, Geschlechtsprodukte
und Gonophore hervorzubringen, wird den Blastostylen von dem Sto-
lonenplattengewebe vermittelt, das unmittelbar ihre Basis umgibt.
Werden reife Blastostyle aus der Stockmitte auf junge Stolone desselben
Stockes verpflanzt, so resorbieren sie ebenso ihre Gonophore wie bei
ihrer Transplantation in fremde, unreife Stécke. Ins Stockinnere
zuriickgebracht, entwickeln sie bald wieder Gonophore.

Zwei Voraussetzungen sind demnach Bedingung fiir den Eintritt
und die Aufrechterhaltung der Geschlechtsreife:



WERNER MULLER :

252

$ offe 8 1 Jiex
£ ¥ 9 1 g k% oprerducuojory 8 cusxoydouoy o1 Y1 opkisoiserg | 0T
P g 4 1
2 i 4 !
P i € !
2 & 4 1 uadsouy]
P 4 4 I g P a9e[dusuo[o)y 5 -usroydouoy) ¢ 9rux o[A)s098R[g 6
2 g g I
P i 4 G
£ 8 1 1 uedsouwy
£ 4 T 1 g P ayyeidueuo]ory & -uazoydouoy) g—1 1Tux 9[A18098%[g )
uadsouy
9 0 0 S 8 3 o99efdustio]orq 5 -usxoydouoy) g—T 1o 9[A)s09serg L
P € [4 4 )
¥ § 1 1 BunrepurAUI
£ 0 0 g g 2 apyerdusuojorg 5 -UQI[OZ-f pueaTeM o[A)s0rserq 9
P g ¥ It
P € g 1
£ ! 0 T Sunzepuemuryy
W 0 0 z g 5 ayyeidusuo]olg o -Ue[[eZ-[ PUeIym o[3s0sElg | g
$ m W M TeLeyewus)yerd
P 4 0 G -UQUO[0}] 1Tl SuniepurMuIo
& 0 are 1 9 & ayerdusuo[osg 2 ~US[[eyZ- [ 9P I0A 9[A180)seLy ¥
P
£ M w M TetIoyrUIEetyRrd
P g 4 I -UQUOJ0S 11U SUNIOPURMUIY
% g g 1 0T P enyerdusuojolg & [IoZ-f 10p 10A STh3soyserg | g
5 0 ofre 1T Funzeopuesury
£ 0 0 1 4} b oyyed uauO[0}g 9 -UOT[Oy-F I9D J0A S[AI809SRY | g
SunrepueAUIy
P 0 0 4! Gl P ayerduouo[org 3 -~US[[eZ-[* ¥Op 104 9[A18098e[q 1
a:c.oEom ) axoyd axoqd uoy orAqsogsRrg | JUOO[YOs qrozweRduI IOOTYOSeS (yeymerdsueay,) ) LIN
oz | pwand | euon s || sauad |\ e ORI Mg s

*(z) uoprom usGerroqn perOYEUIUe})e[dUeuo[0)g QUYO PUN FUNIOPUBMUIS
-UAT[O7-{ 10P J04 OIS UUSM ‘WD & Nz Inu jooyg F wir uoFeyos ueBedep oisoiserg © (0T ‘6 ‘8 ‘0 ‘¢ ‘1) wm P nz Fypoig P wWr uede[yos
a1f9s098ed & OV :91oraq UL 930038 OYOIIYoe[rsefueFed ur sopeISsSUNOIMIUG USUOPAIYosIoA Ue[A)soserq uoa uorpejueidsuery,

UDLPULYOSIYIIYISIE) 4P DDA INZ IYINSIPASUOWOIUDASUDL T, 45D BUNYHSUIWMDSNY R T O[[ogR],



253

Polypendifferenzierung und Sexualchiméren bei Hydractinia echinata

npuy b aroydouoy) ousFIo UIajos
P puesyoem 11
QAL 5 0 o[[e ¥ g1 5 QUOZUWIIS] 2 TRTI9)BWTRUO[0)S ez
Pnpuy £ 0 0 1Y TeLIageuL
M 5 0 s[e g g 5 uotoydoy P -uogqeiduouojoss | gg
azoydouoy) euyo LT
2 0 0 14
popur | 2 € 0 I
L 0 0 ]T 9TA98098RTq [eLIeg R
M P oSture 0 ¥ e N JOJIOX US[[ZULIOS] 5 ~uelgeduouoog 12
2 0 0 T
P é 0 g
P € 0 G
popur | P ¥ g 1 o1dys TeLegeuL
LM P 0 0 g g P -0}se[¢] oY1l S[EE] 5 -uogge[duouo[ols | 03
npur 8 0 a[re g [eLeYeu
MM m 0 0 0¢ g P © - uoeyopdoy 5 -ueggerduouofossy | 61
0 0 g
kY Z 0 z 4 3 orpeidusuojory L QUOZWISY] ST
P 4 0 I
° ¥ 0 G
$ omre 0 g
5 0 ore 1 c 5 anqerdusuo[oyg P srey pun ueypydosy LT
5 0 orr® g S & 933e[dUSHOI01S P wetpydoyAsorseryg | 91
NS 0 0 G G 3 adsouyproozoigsey) N SUOZWITSY] g1
P 8 0 1
$ olre 0 P
5 0 ore 1 9 &) adsouypIo0ZOI)SeL) o spel pun ueyoydoyy F1
5 0 afre I g 3 adsouyproozorses) R ueyoydoxjAsog8eg 1
L ¢ 0 T
2 I 0 I
' g 0 2 a[f1sojserg
K b 1 1 I Ay JOJIOL USUOZTUION] 5 [RTI9)BUIUOUOZ NI ] Zl
a149s098%7
o puesyoam o1 ot P JOJTOT USUOZWIISSY o [BLIS} e W USTOZ IS 11
qyoeryos | exoyd oxoqd uey QUONSIS A SOTUDS0S I OTORSS Topuad "IN
,.mvﬂwa .%_Mwm% .WMWNW% .kuu\mw»%uo Ewwﬂﬂ u&.maﬁg pquW&%ﬁﬁ ﬁwouHMmﬁm udﬁan_mamnwwﬁb ‘wwmn.wm

‘ueprYasIonun nz (Junpiqiemy) INpul USPUSSYORMSNE WIT PULL JOTISIIIAN TIT OSSTUI[ETIOAS)YOQ[Y0SIL) OIp
purs uedunpyigreddo( uopueyeIsjue uep Iog o[A3s0lserd ovPIIYoe[yoseSuefel ul reIeewusjyeidusuoiory uoa uonperuedwy :gz—61
{(8T—91) Y0018 IoYPIPYoo[eseluefod 939eiducuo]osg oIp Ul *MZq (GT—TT) OTA18098%[ IOYOII0e[0sa8UeFeT UeU0y SUPOIOSIOA U OFONGS
143803884 IGUSPOIYDSIOA UOPRYURASURLY, *UISPUEYOSIYOR]YISPY 42D 2BV 4N 2YoNSIPASUONVIUDIASUDL T, 40D BUNIPISUPMAMDSIY (T O[[OYR],



254 WeRNER MULLER:

1. Ein Blastostyl mul} von einer geschlossenen Stolonenplatte um-
geben sein. 2. Die Stolonenplatte muB einen bestimmten ,,Reifezustand
erreicht haben. Worin dieser physiologische Zustand besteht — ob er
in einer unterschiedlichen Qualitit der J-Zellen der Stolone und des
Stockinneren oder ob er im Differenzierungszustand des somatischen
Materials begriindet ist —, ist noch vollig unklar. Einem quantitativ
unterschiedlichen J-Zellengehalt kann die unterschiedliche Wirkung des
Stolonen- und Stolonenplattengewebes nicht zugesprochen werden.
Auch die Stolone kénnen den Blastostylen eine ausreichende Menge
prospektiver Geschlechtszellen in Form der J-Zellen zur Verfiigung
stellen. Das Ektoderm der auf Stolonen herangewachsenen Blastostyle
ist in der Regel dicht mit J-Zellen beladen. In der Keimzone auf
Stolone transplantierter und nach 2 Wochen isolierter und fixierter
Blastostyle lief sich im Schnittprdparat jedoch nirgends mehr eine
einzige Geschlechtszelle nachweisen. Auch durch Implantation von
Geschlechtszellen enthaltendem Keimzonenmaterial reifer Blastostyle
in ihre Keimzone, waren solche, auf Stolonen wachsende Blastostyle

" nicht zur Bildung von Gonophoren anzuregen. In so behandelten Gono-
zooiden waren im Gegenteil auch die implantierten Keimzellen nicht
mehr aufzufinden.

Bemerkenswert in diesem Zusammenhang ist die Beobachtung von C. HaveN-
scHILD (1954), daf} Blastostyle erst mit der Gonophorenbildung beginnen, wenn der
Stock sein peripheres Flichenwachstum beendet hat. HavenscHILD deutet diesen
Befund als Folge trophischer Bedingungen. Erst, wenn keine nennenswerte, vege-
tative Fortpflanzung mehr stattfinde und folglich keine Nahrung mehr in die
wachsende Peripherie abflieBe, erhielten die Blastostyle die zur Bildung der Gono-
phore notige Nahrungsmenge.

Wenn auch ortliche trophische Bedingungen sicherlich die Entwicklungs- und
Reifegeschwindigkeit eines Blastostyls beeinflussen, so konnen sie allein nicht fiir
den Eintritt der Geschlechtsreife verantwortlich gemacht werden. Dies geht aus
folgendem hervor:

1. Resorbieren isolierte, von der Nahrungszufuhr véllig abgeschnittene Blasto-
style im allgemeinen spiter (nach ca. 2 Wochen) ihre Gonophore als Blastostyle, die
auf Stolone oder in unreife Stocke verpflanzt werden (nach 2—6 Tagen).

2. Werden Zweitbildungen, die mit dem Wirtspolypen nur das Kopfchen
gemeinsam haben und nur durch eine sehr enge Offnung mit dessen Gastralraum
in Verbindung stehen, durchaus geschlechtsreif, wenn auch verlangsamt.

Die Frage nach dem entscheidenden, die Geschlechtsreife bestimmenden
Faktor ist vorldufig noch vollig offen.

1. Wechselseitiger Austousch von Blastostylen
verschiedener Entwicklungsstufen

Junge Polypen, deren Kopfchen gerade soweit ausdifferenziert
sind, daB sie als Blastostyle eindeutig erkannt werden koénnen, besitzen
noch keine oder nur sehr wenige J-Zellen. In einen gegengeschlechtlichen
Klon verpflanzt, nehmen sie dessen Geschlecht an, gleichgiiltig, ob sie
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einem ¢ Stock entstammten und in einem Q aufwachsen oder umgekehrt.
Nur ein junger & Blastostyl verhielt sich nach Ubertragung in den
Q Stock herkunftsgemifl und lieferte Sperma (Tabelle 2a, Nr. 1 u. 2).

Bei ersten Versuchen hatte ich die zur Transplantation bestimmten
Blastostyle nicht vollig vom anhaftenden J-Zellen-haltigen Stolonen-
material befreit, um sie leichter in den Wirtsstock einsetzen zu kénnen
(Nr. 3 u. 4). Die Ergebnisse waren verschieden: Die dem @ Klon ent-
nommenen Blastostyle wurden &, doch teilweise erst nach einer kurzen
intersexen oder rein ¢ Phase (Nr. 3). Die vom & in den 2 Stock iiber-
tragenen jungen Blastostyle verwirklichten, sofern an ihrer Basis etwas
Stolonenplattenmaterial mit itbertragen worden war, iiber eine kurze,
intersexe Zwischenstufe das & Geschlecht (Nr. 4). Demgegeniiber hatten,
wie erwihnt, gleichweit entwickelte, ohne Stolonenplattenmaterial
transplantierte 3 Blastostyle das @ Wirtsgeschlecht angenommen
(Nr. 1 u. 2).

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

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 muf.

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

3. J-Zellen-haltiges Stolonenplattenmaterial aus 3 Stocken nimmt
starkeren EinfluB auf das Geschlecht als Material Qer Stocke.

In allen weiteren Versuchen erwies sich das & Geschlecht stabiler
und durchschlagskréiftiger als das Q. JBlastostyle behielten, wenn sie
nach der J-Zelleneinwanderung verpflanzt wurden, im @ Stock ihr
Geschlecht stets rein bei (Nr.7). @ Blastostyle schlugen im 3 Stock
zum Wirtsgeschlecht um, frither, wenn sie noch keine Gonophore
besalen, spiter, wenn sie bereits geschlechtsreif waren (Nr. 6, 8, 9, 10).

Bemerkenswert ist das Verhalten Jer Blastostyle, die zum Zeitpunkt
der vermuteten J-Zelleneinwanderung in den gegengeschlechtlichen
Klon umgesetzt wurden (Nr.5). Beim Erreichen der Geschlechtsreife
lieferten sie — gem#B dem Geschlecht des Wirtes — zunéchst Oozyten,
spater gewann das g Herkunftsgeschlecht die Oberhand.

Diese ersten Hinweise fiir die Bedeutung der J-Zellen fiir das Zu-
standekommen gemischtgeschlechtlicher Gonozooide und ihre Bedeutung
beim Geschlechtsumschlag werden durch die nachfolgenden Versuche
zu Beweisen erhiirtet. Es sei daher zum Verstindnis dieser Ergebnisse
bereits an dieser Stelle ihre Deutung gegeben:

Zu Versuch Nr. 4,5,7. & Blastostyle konnen deshalb im @ Stock zeit-
lebens ihr Geschlecht bewahren, weil sich ihre J-Zellen und Spermato-
gonien bestdndig vermehren und sie daher nicht auf Nachschub von der
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Stolonenplatte angewiesen sind. Mit dieser Deutung steht im Einklang,
daB sich im histologischen Préparat Jer Blastostyle innerhalb der Keim-
zone in Teilung begriffene Spermatogonien finden lassen.

Zu Versuch Nr.7, 8,9, 10. Auch in reife, transplantierte Blastostyle
dringen von der Stolonenplatte des Wirtsstockes J-Zellen ein. Weiblich
determinierte J-Zellen vermogen sich allerdings im eingepflanzten
& Blastostyl nicht durchzusetzen, sofern dieser vom Mutterstock schon
eine grofere Anzahl von J-Zellen und Spermatogonien mitgebracht hat.
Ménnlich bestimmte J-Zellen dagegen entwickeln sich im @ Blastostyl
zu Spermatogonien und verdringen dessen eigene 9 Keimzellen.

2. Implantation von Keimzonenmaterial in die Keimzone
gegengeschlechilicher Blastostyle

Sollten die gegebenen Deutungen zutreffen, so miiBte bei weiblichen
Blastostylen jeden Reifegrades ein Geschlechtsumschlag zu erzielen sein,
wenn ihren Keimzonen Spermatogonien- und J-Zellen-haltige Stiicke
von & Blastostylen implantiert werden. Im reziproken Falle diirfte das
Q Geschlecht in 3 Blastostylen hochstens voriibergehend zur Geltung
kommen.

Um dies zu prifen, schnitt ich aus reifen Blastostylen durch zwei
parallele Schnitte die Keimzone heraus, halbierte sie und schob ein Stiick
in eine zuvor gesetzte Wunde in die Keimzone des Wirtes ein. Dabei
hatte ich darauf zu achten, dafl das Implantat nicht in den Gastralraum
geriet. Das Versuchsergebnis entsprach vollig den Erwartungen
(Tabelle 2b, 11, 12). Die & so behandelten Blastostyle (Nr. 12) lieferten
voriibergehend einige Gonophore, die neben Sperma eine wechselnde
Anzahl von Qozyten enthielten. Die Anzahl intersexer Gonophore und
deren Gehalt an Qozyten war proportional zur GréBe des Implantates.
Deutung. Die Oozyten entstammten allein dem Implantat. Nach dem
Verbrauch der mit dem Implantat eingeschleppten @ Keimzellen erhielten
die neu hervorsprossenden Gonophore wieder ausschlieflich wirtseigene
Spermatogonien.

Die @ Blastostyle (Nr. 11) dagegen schlugen nach der Implantation
des & Spendermaterials ausnahmslos iiber eine transitorische intersexe
Phase zu reinen & um. Deutung. Der Vorrat, an J-Zellen und Keim-
zellen, den das Implantat mitbrachte, konnte hdchstens fir zwei bis
drei Gonophore ausgereicht haben. Da die urspriinglichen @ das erwor-
bene & Geschlecht trotzdem zeitlebens beibehielten, ist anzunehmen,
daB sich J-Zellen und Spermatogonien in der Keimzone bestindig ver-
mehren und ein Nachschub von J-Zellen von der Stolonenplatte her
entbehrt werden kann.

Als Einwand lieBe sich die Méglichkeit vorbringen, nicht die iiber-
tragenen J-Zellen und deren Derivate, die Spermatogonien hatten sich
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vermehrt, vielmehr habe das Implantat die Differenzierungsrichtung
der wirtseigenen interstitiellen Zellen umgestimmt. Diese Annahme ist
jedoch mit den Versuchsergebnissen kaum in Einklang zu bringen.
Warum sollten junge, noch J-Zellen-freie Blastostyle die Fahigkeit zur
Umdetermination nicht besitzen, dagegen J-Zellen-haltiges Stolonen-
plattenmaterial ¢ Den schlissigen Beweis, daf somatisches Material
tatsichlich keinen Einflul auf die geschlechtliche Entwicklung eines
Blastostyls nimmt, geben die nachfolgenden Versuche.

3. Umstimmung von Nihrpolypenknospen zu Geschlechtspolypen
durch Implantation verschiedener induzierender Blastostylregionen

Das Induktionsvermégen einer Blastostylzone und deren J-Zellen-
gehalt sind keine miteinander korrelierte GroBfen (s. D V Diskussion;
Abb. 25). Daraus ergibt sich eine interessante Versuchsmoglichkeit:
Konnen Gewebestiicke, die Nahrpolypenknospen zu Blastostylen um-
determinieren kénnen, jedoch J-Zellen-frei-sind, EinfluB auf das Ge-
schlecht des herangewachsenen Blastostyls nehmen ?

Weil Blastostyle auf Stolonen nicht zur Geschlechtsreife kommen,
wahlte ich zu diesen Versuchen Polypenknospen der Stolonenplatte
mit dem grofiten Durchmesser aus. Diese bieten, da nicht die Induktions-
fahigkeit des Implantates im besonderen gepriift werden sollte, hin-
langlich die Garantie, prasumptive Nahrpolypenknospen zu sein. Das
Implantat sollte seine Wirkung zeitlebens geltend machen und wurde
daher im Wirt auch nach dessen vollzogener Umwandlung weiterhin
belassen.

Die Versuchstechnik konnte ich dahingehend vereinfachen, da8 ich die gegen-
geschlechtlichen Gewebestiicke direkt in den Scheitel der Knospe einpflanzte.
Derart behandelte Knospen entwickeln sich in jedem Falle zu Geschlechtspolypen,
die sich demgem#§ chimérisch aus Spender- und Wirtsgewebe zusammensetzen
(Abb. 41). Die basale Rumpfregion wurde, weil ihr die Fahigkeit zor Induktion
abgeht, nicht geprift.

Das Versuchsergebnis ist eindeutig. Die regionale Fiahigkeit, das
Geschlecht des Wirtes zu bestimmen, lduft nicht parallel zum Induk-
tionsvermogen. Sie ist vielmehr mit dem regionalen Gehalt an J-Zellen
korreliert. Die J-Zellen-freien Blastostylképichen beherrschen zwar das
Differenzierungsgeschehen in der Wirtsknospe, nehmen aber auf dessen
Geschlecht keinen Einfluf. Das stark J-Zellen- und Spermatogonien-
haltige Keimzonenmaterial von & Spendertieren ,stimmt“ dagegen
einen genetisch Q@ Wirtspolypen vollig zum & ,,um‘. Von Anfang an
erschienen Gonophore, die bei duBerer Betrachtung nur Sperma ent-
hielten. Die geschlechfliche Stirke Qen Keimzonenmaterials war er-
wartungsgemif gering und geniigbe nur zur Erzeugung transitorischer
Intersexe.

Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech. Org., Bd. 155 - 17
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Bemerkenswert ist die geschlechtliche Ausprigung der Blastostyle,
die aus @ Knospen mit anfgepflanzten Képichen + Hals von & Blasto-
stylen hervorgingen (Nr. 14). Die Halszone bringt wenig J-Zellen mit.

3

Abb. 41. Sexuelle Penetranz von Ko6pfchen, Hals und Keimzone Jer Blastostyle, gepriift
in drei verschiedenen Versuchen. Spalle o) Regeneration von Kopfchen (al), Kdpfchen +
Hals (a2), Keimzone (a3) in einem ¢ Stock. Ergebnis: al Der Regenerant nimmt das
Q2 Wirtsgeschlecht an. (Das Képfchen bringt keine eigenen J-Zellen mit!) a2 Der Regene-
rant wird intersex. (Der Halsbereich enthilt einige wenige J-Zellen!) a3 Der Regenerant
wird, inmitten des ¢ Stockes minnlich. (Die Keimzone bringt zahlreiche J-Zellen und
Spermatogonien mit!) Spalte b) Umstimmung von Nahrpolypenknospen eines 2 Stockes
zu Blastostylen mittels induzierendem Képfchen (b1), Kopfchen + Hals (b2), Keimzone
(b3). Es resulticren Blastostyle, die chimérenhaft aus Gewebe des Wirtes und des Implan-
tates zusammengesetzt sind. Hrgebnis: b1 wie al; b2 wie a2; b3 wie a3. Die sexuelle
Penetranz des Implantates hingt von dessen Gehalt an J-Zellen ab! Spalte c) Zweitbil-
dungen, die am Koépfchen (cl), am Hals (¢2), an der Keimzone (¢3) Jer Blastostyle durch
Tmplantation eines ¢ Stolonenplattenstiickes ausgelést wurden. Ergebnis: ¢l Der Zweit-
polyp wird 2. (Vom Wirt kénnen durch das gemeinsame Koépfchen kein g J-Zellen in den
Zweitpolypen eindringen!). ¢2 Das Indukt wird intersex. (Die Halszone des Wirtes enthilt
wenige J-Zellen, die in das Indukt ibertreten!) c3 Die Zweitbildung wird 3. (Die Zweit-
bildung wird von der Keimzone her mit 3 J-Zellen und Spermatogonien #berschwemmt.
Die 9 J-Zellen des 9 Stolonenplattengewebes kommen nicht zum Zug)

Eines der sechs Versuchszooide behielt das (teschlecht des ¢ Mutter-
stockes, eines wurde iiber eine lingere intersexe Phase 3, vier blieben
wihrend der gesamten Beobachtungszeit von 2 Monaten intersex, wobei
der Gehalt der Gonophore an Oozyten stets sehr hoch war.
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4. Regeneration von Blastostylteilen in gegengeschlechtlichen Sticken

Das FErgebnis dieser Versuche gleicht dem Resultat der soeben
beschriebenen Experimente. Sie sollen daher nicht niher besprochen
werden (3. Tabelle 2b, Nr. 15, 16, 17 und Abb. 41).

Zusammenfassung von 3 und 4.

Drei Ergebnisse der beiden gleichartig ausgefallenen Versuchsreihen
seien besonders herausgestellt:

1. Die Penetranz eines Geschlechtes in einer Sexualchiméare hingt
nicht von der Quantitdt des somatischen Materials ab, das von beiden
gegengeschlechtlichen Partnern beigesteuert wird, sondern von der
Anzahl der in beiden Gewebesorten enthaltenen J-Zellen und Keim-
zellen.

2. Blastostylmaterial, das zwar Induktoreigenschaften besitzt und
daher das somatische Differenzierungsgeschehen im Wirt bestimmt, hat
keinen Einfluf} auf die geschlechtliche Differenzierung des Wirtes, sofern
es keine J-Zellen enthalt. :

3. Sind in einem chimérischen Blastostyl die & bestimmten J-Zellen
sehr in der Minderzahl und werden von der Stolonenplatte nur Q deter-
minierte Zellen nachgeliefert, so kann sich zwischen beiden Keimzellen-
sorten ein nahezu konstantes Mengenverhiltnis einstellen, bei dem es
keinem Geschlecht gelingt, die Oberhand zu gewinnen. In solchen
Féallen resultieren stabile Intersexe.

5. Implantation von Stolonenplattenmaterial

Bei der Implantation von Stolonenplattenmaterial treten, wenn die
GroBe 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
auszulosen. Durch die Wahl einer gegengeschlechtlichen Gewebesorte
kénnen gemischtgeschlechtliche Tiere erzeugt werden. Bei der Analyse
der Geschlechtsentwicklung ist zu unterscheiden: a) Der EinfluB des
Implantates auf das Geschlecht des Wirtspolypen, b) der Einflull des
Implantates auf den geschlechtlichen Charakter des Induktes, d. h. der
ausgewachsenen Zweitbildung.

Ergebnis. a) Solange das induzierte Zweitstiick nicht ausgewachsen
ist, bleibt das Geschlecht des Wirtszooids unbeeinfluBt. Erst wenn das
Implantat in die natiirliche Distanz vom Einpflanzort weggetragen
worden ist, sei es durch die ausgewachsene Zweitbildung, sei es — im
Falle junger Tiere — durch den basalwirts flieBenden Materialstrom,
kann es seine Wirkung geltend machen. & Gonozooide sind erwartungs-

Wilhelm Roux’ Arch. Entwickl.-Mech, Org., Bd. 155 17a
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gemiB nie zu einer Anderung ihres Geschlechtes zu bringen (Nr. 18, 19,
20). Bei 22 Versuchen lieBen nur vier Blastostyle einige wenige Oozyten
gsoweit zur Entwicklung kommen, dafl sie bei 50facher Vergroferung
innerhalb des Spermas bei dullerer Betrachtung wahrgenommen werden
konnten (Nr. 21). Q@ Gonozooide schlugen dagegen stets tiber kurz oder
lang zu & um.

Bemerkenswert ist folgende Ausnahme: Pfropfte ich das & Stolonen-
plattenstiick auf das Kopfchen eines Q Blastostyls, so blieb dieser in
seinem sexuellen Charakter unbeeinfluBlt. Er produzierte weiterhin
ausschlieBlich Oozyten.

Erklirung. Vom Implantat stromen J-Zellen durch die Zweitbildung
in die Keimzone des Wirtes. Q Gonozooide werden daher 3. Sofern
jedoch der Zweitpolyp mit dem Wirtszooid nur das Képfchen gemeinsam
hat, kénnen keine J-Zellen iibertreten. Es sei daran erinnert, daB
Kopfchen auch im Normalfall keine J-Zellen enthalten.

b) Hine eigenstdndige, sexuelle Auspragung einer Zweitbildung ist
selbstverstindlich nur moglich, wenn das Implantat oberhalb der wirts-
eigenen Keimzone eingesetzt wird und das Indukt daher eine eigene
Produktionsstitte fiir Keimzellen erhilt. Die sexuellen Eigenschaften
der Zweithildungen entsprachen den Voraussagen, welche die bereits
beschriebenen Experimente mir zu machen erlaubten. Durch 3 Im-
plantate erzeugte Zweitbildungen waren stets rein 3 (Nr. 22, 32). Der
geschlechtliche Charakter durch @ Implantate an 3 Wirten erzeugter
Zweithildungen wird vom Einpflanzort bestimmt, dies insofern, als die
Mbglichkeit des Eindringens & determinierter J-Zellen aus dem Wirts-
kérper verschieden ist: Zweitbildungen, die nur ein gemeinsames
Kopfchen mit dem Wirt verbindet und daher ihre J-Zellen allein aus
dem Q@ Implantat beziehen kénnen, werden rein @ (Nx. 19, Abb. 26a, b, e,
Abb. 27, Abb. 41). Entwiichst die Zweitbildung der oberen Halsregion des
Wirtes, so finden einige 3 J-Zellen den Weg in die Keimzone der Zweit-
bildung. Sie liefert Oozyten und Sperma in wechselndem Verhéltnis
(Nr. 20). Ist die Keimzone der Zweitbildung unmittelbar der Keimzone
des Wirtszooids benachbart, so wird sie vollig von & J-Zellen und
Spermatogonien iiberschwemmt. Die vom Implantat stammenden,
Q@ J-Zellen haben dann keine Chance, zur Entwicklung zu kommen
(Nr. 21, Abb. 41).

Bereits wenige & determinierte J-Zellen gemiigen, um eine Ver-
ménnlichung Q@ Blastostyle herbeizufithren. Sehr deutlich demonstriert
dies nochmals ein abschlieBendes Experiment dieser Versuchsreihe.
Das Ergebnis dieses Versuches wirft auch Licht auf die Frage, warum
der sexuelle EinfluB eines Implantates erst nach dem Auswachsen der
Zweitbildung manifest wird. Ich durchschnitt junge Stolone eines
3 Stockes und driickte Zellenmaterial aus der Peridermhiille heraus.
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Beim Ausquellen trennt sich oftmals das helle, durchscheinende Ekto-
derm vom orange-farbenen Entoderm. Ich pflanzte ein kleines Kliimp-
chen Ektoderm, das — nach der maximalen J-Zellendichte in Stolonen
berechnet — mnicht mehr
als 50 3 J-Zellen enthalten
konnte, in die Keimzone
eines reifen Q ein. Das
Experiment schien zu-
nichst erfolglos zu verlau-
fen. Nach 16 rein Q@ Gono-
phoren trat jedoch in den
danach gebildeten Gono-
phoren in steigendem MaBe
Sperma auf, bis schlieBlich
der Blastostyl vollig sein
Geschlecht wechselte. In
der langen Latenzzeit von
14 Tagen mubte das Im-
plantat lingst schon in der
basalen Region des Polypen
angelangt sein. Es ist denk-
bar, daB die J-Zellen, be-
vor sie sich zu Keimzellen
differenzieren konnen, eine
Wanderung von der Basis
zur Keimzonedurchmachen
miissen.

Kann J Stolonenplatten-
material seine verméinn-
lichende Wirkung auch zur

Abb. 42. Kombinierte Versuche zur Frage der Sexual-
chiméren: 1. EinfluBl eines in die Keimzone implan-
tierten, gegengeschlechtlichen Stolonenplattenstiickes
auf das Geschlecht des Wirtgblastostyls: a Der 2 Bla-
stostyl wird durch das genetisch & Implantat zu &
,sumgestimmt“. b Der & Blastostyl bewahrt dagegen
sein Geschlecht unveréindert. (Zwischen das Stolonen-
plattenstiick und den Wirt schiebt sich jeweils eine
kurze Zweitbildung ein.) 2. Gleichzeitig wurde jeweils
das Kopfchen des Wirtes abgeschnitten und dem in

Celtung bringen, wenn es
nicht wunmittelbar dem
Rumpf des Wirtes einge-
setzt wird ?

Ich schnitt kleine, ca.

die Keimzone implantierten, gegengeschlechtlichen

Stolonenplattenstiick aufgepiropft (42a u. b). Zwi-

schen das Stolonenplattenstiick und das Kopfchen

schiebt sich der fehlende Polypenrumpf ein. Dieser

nimmt dag Geschlecht des Stolonenplattenstiickes an,

unabhingig vom Geschlecht des Blastostyls, dem
das Kdépfchen entstammt

Y,mm? groBe Rechtecke

aus der Stolonenplatte eines ¢ Stockes aus und fiigte statt dessen &
Stolonenplattenmaterial ein. Entwickelten sich auf dem Implantat
Geschlechtspolypen, so wurden sie erwartungsgemiB inmitten des 2
Stockes rein 3 geschlechtsreif. Auch stockeigene Blastostyle nahmen,
sofern sie am Rande des Fremdgewebes entstanden, dessen Geschlecht
an. Dariiber hinaus breitete sich der verménnlichende Einfluf wihrend
der einmonatigen Beobachtungszeit um etwa 1/, mm {iber den Rand des
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Implantates peripherwirts aus. Gonozooide in diesem Bereich ent-
wickelten sich zu transitorischen Intersexen. Offenbar schwirmten vom
Implantat J-Zellen in das Wirtsgewebe aus und trugen ihr Her-
kunftsgeschlecht in die benachbarten Blastostyle des Wirtes.

In & Stocke setzte ich nur @ Stolonenplattenstiicke ein, die bereits
Polypenknospen trugen. Entwickelten sich diese zu Blastostylen, so
realisierten sie das Herkunftsgeschlecht nur dann, wenn das Implantat
mindestens 1 mm? groB war und einstrémende, wirtseigene 3 J-Zellen
bis zum Zeitpunkt der Geschlechtsreife nicht bis zur Basis des Polypen
vordringen konnten. Spéter iibernahmen sie das 3 Wirtsgeschlecht,

6. Die Ursachen der Dominanz des 3 Geschlechtes

Intersexe Geschlechtschiméren entstehen nur, wie vorstehende
Versuche belegen, wenn J-Zellen beiderlei Geschlechts in die Keimzonen
gelangen. Das & Geschlecht erweist sich in jedem Fall als das stirkere.
Das @ Geschlecht wird zurtickgedringt. Welches sind die Griinde fir
die groBlere Penetranz des & Geschlechtes ?

Um die Wanderungsgeschwindigkeit der J-Zellen zu bestimmen, hatte ich
& Geschlechtspolypen unterhalb ihrer Keimzone durchgeschnitten und das ampu-
tierte orale Stiick durch ein @ Blastostyloberteil ersetzt. Zum Aufpfropfen wihlte
ich je ein Oberstiick mit 0, 1, 3, 5 und 8 Gonophoren. Der Weg, den die & J-Zellen
zu durchmessen hatten, um in die @ Keimzone zu gelangen, war folglich verschieden
lang. Unter Berticksichtigung der Lidnge, die das aufgepropfte Stiick auf dem
Wirtsrumpf gewachsen war, errechnete ich aus den Zeitdifferenzen, die sich aus den
unterschiedlichen Zeitpunkten des Geschlechtsumschlages bei den einzelnen Ver-
suchstieren ergaben, mit 50 4 pro Tag einen ungefihren Wert der Wanderungs- -
geschwindigkeit.

Bedeutsamer als dieser Befund war folgende, hierbei gemachte und
fiir das Verstdndnis des Geschlechtsumschlages entscheidende Fest-
stellung: Die Geschwindigkeit, mit der im § Geschlecht Gonophore
gebildet werden und heranreifen, ist etwa viermal so groB wie im @ Ge-
schlecht. Der jingste Gonophor am & Wirtsrumpf iiberholte in der
Regel in seiner Entwicklung mindestens vier vom @ Pfropfteil mit-
gebrachte, schon weiter entwickelte Gonophore. Pfropfte ich umgekehrt
einem @ Rumpf ein & Oberteil auf, so kamen auf einen geplatzten
@ Gonophor drei bis vier neugebildete 3. Beriicksichtigt man, dal
& Tiere die drei- bis vierfache Anzahl von Keimzellen in ihrem Entoderm
auf Lager haben als @ Tiere, so ergibt sich:

In der Keimzone entstehen in der Zeiteinheit mindestens zwolfmal
so viele Spermatogonien wie Qozyten. (Nach ihrer Verfrachtung in den
Gonophor vermehren sich die 3 Geschlechtszellen noch weiter, die @nicht.)

Daraus ergeben sich folgende Konsequenzen:

1. Dringen in ein @ Gonozooid 3 determinierte J-Zellen ein, so ent-
wickeln sich neben Oozyten Spermatogonien, die sich sehr rasch ver-
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mehren. Der starke Anstieg der Keimzellenzahl bedingt eine raschere
Folge neugebildeter Gonophore. Dabei kann, da die Produktion der
@ Keimzellen nicht mit der Vermehrung der Spermatogonien Schritt halt,
nicht jeder Gonophor mit der normalen Anzahl von Oozyten (vier bis
sieben) versorgt werden. Die
Anzahl der Oozyten pro Gono-
phor sowie ihr Reifegrad muf3
zwangsldufig abnehmen.

2. Die Oozyten bendtigen zu
einem ungehinderten Wachs-
tum einen grofen Entfaltungs-
raum. Sie sind an der Stiitz-
lamelle verankert und lagern
zwischen den lockeren Zellen
des Entoderms. Die sich rasch
vermehrende Zahl der Sper-
matogonien macht ihnen ihren
Platz streitig und verdringt
sie aus ihrem entodermalen
Lager. Diese Aussage recht-
fertigt das in Abb. 43 gezeigte,
histologische Bild. Die in den
Gastralraum  abgedringten
Oozyten degenerieren.

Ein humoraler, hemmender
EinfluB der & Keimzellen auf
die Entwicklung der @ Ge-
schlechtsprodukte ist daneben

denkbar, aber weder nachge-  Abb. 43. Langsschuitt durch die Keimzone eines
. . . intersexen, chimérischen Blastostyls. Kombiniert
wiesen noch fir die Interpre- aus zwei Schnitten (8). Die Spermatogonien
tation der Beobachtungen (Spy) verdrangen die Oozyten (Oo) aus ihrem
di entodermalen Lager und bewirken dadurch den
notwendig. Umschlag zum ménnlichen Geschlecht

IIL. Diskussion der Ergebnisse

Auf Grund seiner Versuche zur Vererbung der Intersexualitit hatte
C. Havexscump (1954) fir Hydractinia echinate erblich bedingte
Geschlechtsbestimmung angenommen. Die geschlechtliche Identitit
auf dem Zweizellenstadium isolierter Blastomere und der aus ihnen
gezogenen Klone erhirtete diese Annahme,

Die hier durchgefiihrte Analyse der Geschlechtschiméren bestétigt
den genetischen Charakter der Geschlechtsbestimmung. Die erzielte
Befunde beweisen eine feste, irreversible Determination des Geschlechtes
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der J-Zellen. Der beobachtete Geschlechtsumschlag beruht nicht auf
einer Umstimmung der Differenzierungsrichtung der @ Keimzellen;
vielmehr werden die wirtseigenen Keimzellen von den eingewanderten,
mitotisch stirker aktiven Keimzellen des & Partners, die ihr Herkunfts-
geschlecht auch im Fremdgewebe bewahren, verdringt.

Bei der streng di6zischen, in ihrem sexuellen Charakter fest determi-
nierten Pelmatohydra oligactis, erzielte WIgsE (1953) durch Propfungen
ebenfalls regelmdfig den Geschlechtsumschlag eines Teiles der hetero-
sexuellen Propfchimire, wobei sich bei gleicher Gewebequantitit
meistens das @ Geschlecht als das stirkere erwies. WiBsE nimmt
an, bei der Konkurrenz zweier geschlechtlicher Tendenzen besifie
die eine gegeniiber der anderen die gréBere Durchschlagskraft, die
Determination im umschlagenden Teil wiirde aufgehoben und ihm
eine gegensdtzliche Differenzierungsrichtung aufgezwungen. Obwohl
er fir die Normalentwicklung des Geschlechtes einen Faktor ver-
antwortlich macht, ,der in seiner Wirkung den bei anderen Ob-
jekten als Realisatoren nachgewiesenen Genen entspricht”, schlieft er
nach seinen entwicklungsphysiologischen Befunden auf friihzeitige,
modifikatorische Geschlechtsbestimmung. Die Wirkung einer geschlecht-
lichen Tendenz stellt sich Wimse in einer durch sie beeinfluliten
Bildung termonartiger Substanzen vor. E. Pirarp (1961) vereinigte
lings aufgeschlitzte Ganztiere von Hydra fusca und stellte ebenfalls
Verminnlichung fest. ' Auch sie interpretiert die Masculinisation als
Ergebnis hormoneller EinfluBnahme der 3 Hilfte auf den @ Partner
und schliet auf ncht genetische Geschlechtsbestimmung.

Abgesehen davon, dafl eine sexuelle Determination auf der Grundlage
hormonaler Wirkungen kein Beweis fiir modifikatorische Geschlechts-
bestimmung ist, rechtfertigt nach meinen Untersuchungen ein Ge-
schlechtsumschlag bei Hydrozoen-Chiméren weder den Schlul auf
modifikatorische Geschlechtsbestimmung noch den SchiuB auf Termone.
J-Zellen unterliegen dem EinfluBl des Wirtes insofern, als sie innerhalb
seiner Keimzone zu Geschlechtszellen determiniert werden. Die Infor-
mation, zu welcher Art von Keimzellen sie sich zu entfalten haben, ob
zu Eiern oder zu Spermien, diese Information bringen sie vom Spender-
stock mit und ist Teil ihres Erbgutes.

Zusammentassung

1. Die meristematische Stolospitze kann bei Beriihrung ruhende
Gewebezellen zu erneuten mitotischen Teilungen anregen. Diese Fahig-
keit erleichtert die Anastomosenbildung, die zur Entwicklung einer
geschlossenen Stolonenplatte fithrt.

2. Die Bildung von Schutzstacheln, welche Emergenzen des Periderm-
skeletes darstellen, wird durch Verletzungen ausgeldst. In deren Folge
sezerniert das erneuerte Gewebe in erhohtem MalBle Peridermsubstanz.
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3. Die Stolonenplatte dient als Reservoir fiir J-Zellen und Crido-
zyten. Im Stockinnern bilden die J-Zellen dichte Lager; dem Rand-
bereich zu fallt ihre Zahl auf Null ab. Im Zuge einer Regenerations-
histogenese im inneren Plattenbereich werden J-Zellen verbraucht.
Tochterpolypen entstehen unabhingig vom Verteilungsmuster der
J-Zellen. Der Aufbau der Knospenblasteme beginnt mit lokalen Zell-
teilungen im Dach der Entodermkanile.

4. Das Kopfchen der Blastostyle besitzt exkretorische Funktion.
Eine im Lumen des Halses schlagende Wimperflamme fiihrt thm Abfall-
stoffe zu. (Exkretionsorgane bei Hydroidpolypen bislang unbekannt.)

5. Tentakulozooide und Spiralzooide sind Modifikationsformen der
beiden Grundtypen, der Nahrpolypen (Gastrozooide) und der Ge-
schlechtspolypen (Blastostyle, Gonozooide). Die Differenzierung junger
Blastostyle zu Spiralzooiden wird durch einen spezifischen, vom Ein-
siedlerkrebs ausgehenden Reiz ausgelost. Frithzeitig seinem Einflufl
entzogen, koénnen sie sich zu Geschlechtspolypen zuriickverwandeln.
Tentakulozooide sind Abkémmlinge der Nihrpolypen. Thre Bildung
186t sich auch bei geziichteten Stocken auslosen.

6. Die unterschiedliche Ausprigung der beiden Grundformen, der
Gastrozooide und der Gonozooide, wird durch endogene Entwicklungs-
faktoren realisiert. Die Determination vollzieht sich spétestens wihrend
der Aufwolbung des Blastems zur Knospe: Isolierte Knospen sind zur
Selbstdifferenzierung fahig. Vor dem Zeitpunkt der Aufwolbung
getrennte Viertelsblasteme konnen sich noch unterschiedlich, teils zu
Blastostylen, teils zu Gastrozooiden entwickeln.

7. Im oralen Bereich jedes Blastostyls ist zeitlebens ein Faktor
zugegen, der im Experiment als Induktor wirksam werden kann. Noch
tentakellose Nahrpolypenknospen und ihres Peristoms beraubte, regene-
rierende Néhrpolypen kénnen durch ihn zu Geschlechtspolypen um-
determiniert werden. Die einzelnen Lingszonen werden auf ihre In-
duktionsfahigkeit gepriift und dabei ein von oral nach aboral abfallender
Gradient des Induktionsvermégens festgestellt.

8. Der blastostyldeterminierende Faktor ist vereinzelt bereits in
Knospen nachzuweisen, deren Schicksal noch unbekannt ist. Unter
seinem Kinflufl dirfte sich die Differenzierung der Knospe zum Blasto-
styl vollziehen.

9. Mit dem Induktionsvermégen steht die Fihigkeit der einzelnen
Blastostylabschnitte in Beziehung, nach Transplantation in die Stolenen-
platte einen neuen Blastostyl zu entwickeln. Der Neubildungsprozef
gibt das Erscheinungsbild einer Regeneration; es beteiligt sich jedoch
umgebendes Gewebematerial, angeregt durch das Transplantat, am
Aufbau des neuen Blastostyls. Auch die Regenerationsfahigkeit ampu-
tierter Blastostyle ist mit ihrem Induktionsvermégen korreliert. Das
Regenerationsvermogen 148t sich nicht auf einen entsprechenden
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J-Zellengehalt zuriickfiihren. J-Zellen-haltige, aber induktorfreie Rest-
stiicke (Blastostylbasis) regenerieren nicht.

10. Von einer durch implantierte Marken lokalisierbaren interkalaren
Bildungszone bewegt sich bestindig proliferiertes Zellmaterial beiden
Polen der Korperachse zu, wo es sukzessive resorbiert wird. Dieses
Zellmaterial durchlduft dabei nacheinander verschiedene, den einzelnen
Léngsregionen entsprechende Differenzierungszustande.

11. Implantation eines Stolonenplattenstiickes (Basalpol) oder eines
Blastostylkopfchens (Oralpol) in die Korperwand eines Blastostyls
fithrt zu einer Doppelbildung, indem sich zwischen Implantat und Wirt
ein vom Einpflanzort ausgehender Zweitrumpf einschiebt. Die Zweit-
bildung bringt das Implantat in eine seiner polaren Struktur gemile
Distanz vom Einpflanzort und bildet selbst jeweils die Strukturen aus,
die normalerweise zwischen der Implantationsstelle und dem Her-
kunftsort des Implantates liegen. Gleichartige Doppelbildungen lassen
gich auch bei Nahrpolypen erzeugen.

12. Die Bedeutung des Induktionsgradienten in der Normalentwick-
lung wird im Hinblick auf die permanente Materialwanderung im Po-
lypenkérper unter Beriicksichtigung der erzeugten Doppelbildungen
erortert. Seine Aufgabe diirfte es sein, trotz der bestdndigen Material-
bewegung eine konstante polare Struktur des Polypen zu gewihrleisten.

13. Im Falle der Konkurrenz ist der Induktor der Blastostyle domi-
nant dber den der Nahrpolypen.

14. In andere Stiocke transplantierte Blastostyle gleichen sich in
ihrem Reifezustand den wirtseigenen Blastostylen an.

15. Bei der Kombination zweier Ableger gegengeschlechtlicher
Klone kénnen geschlechtlich einheitliche Stocke oder Sexualchiméiren
entstehen, wobei im Grenzbereich des @ und des § Areals transitorische
Intersexe (Endgeschlecht: rein 3) auftreten.

16. Hine Vereinheitlichung des Geschlechts kann zustande kommen,
wenn die Ausgangsklone unter sich nicht voll gewebevertraglich sind.
Das Gewebe eines Partners wird fortschreitend vom Gewebe des anderen
ersetzt. Bei der Kombination unvertriglicher Klone degeneriert der
eine Stock, wenn es dem Partner gelingt, seine Stolone auf dessen
Stolonenplatte zu schieben. Sexualchiméren sind nur durch Vereinigung
uneingeschrinkt miteinander vertriglicher Gewebesorten zu erzielen.

17. In verschiedenartigen Transplantationsexperimenten wird gezeigt:
Intersexe Blastostyle entstehen nur, wenn in Blastostyle des Q@ Stock-
teiles J-Zellen des 3 Stockteiles eindringen. Die Verménnlichung der
Intersexe ist Folge der stiarkeren Vermehrung der 3 J-Zellen und Keim-
zellen, welche die wirtseigenen Oozyten aus dem Entoderm verdringen.
In Q Blastostyle gepflanztes J-Zellen-haltiges & Material, gleich welcher
Herkunft, bewirkt einen Geschlechtsumschlag des Q Wirtsblastostyls
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zu & iiber eine intersexe Phase. Weibliche J-Zellen vermdgen sich in
34 Blastostylen nicht oder héchstens voriibergehend durchzusetzen.
J-Zellen-freies Material hat keinen Einfluf auf das Geschlecht des
Wirtes, auch wenn es induzierend wirkt und Néhrpolypen zu Geschlechts-
polypen umdeterminieren kann. Es nimmt selbst das Wirtsgeschlecht
an. Diese Befunde erhirten die Annahme einer genotypischen Ge-
schlechtsbestimmung bei Hydractinia echinata.
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