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ABSTRACT: On egg and embryonic development of the hydroid polyp Endendrium armatum.
A light and electron microscopic study. Qocytes of Eudendrium armatum originate in the
branching stalks from undifferentiated ectoderm cells, in younger as well as in older parts,
individually or in groups — prior to the development of blastostyles, Oocyte migration is
caused by an autonomous activity, Possible interrelationships between oogenesis and the migra-
tion of oocytes on the one hand, and the development of gonozoids on the other are discussed.
Cleavage is complete, at least from the eighth nucleus stage onwards. Controversial opinions
about cleavage in various species of Eudendrium are discussed, with special reference to the
problem of the “syncytial cleavage” and areas of “liquefied yolk”. In E. armatum, the latter is
regarded as an artefact of fixation. Egg shell formation, function and retraction of the spadix
and embryogenesis are described.

EINLEITUNG

Die athekate Hydroidenart Exdendrium armatum (Ticnomrov 1887) bildet un-
regelmiflig monopodial verzweigte Stéckchen (Abb. 1). Die fiir die Art charakteristi-
schen Wehrpolypen treten besonders in proximalen Bereichen des Verzweigungssystems
auf.

Die Oocyten entstchen im Coenosarc der weiblichen Stéckchen. Als grofle Wan-
derzellen gelangen sie in den Gastralraum von Polypenknospen, die von diesem Zeit-
punkt an als Blastostyle bezeichnet werden kénnen. Durch sogenannte Spadices (Ento-
dermschlduche) umfassen und ernihren sie die Oocyten wihrend der Vitellogenese.
Nach der Befruchtung wird eine Eihiille ausgeschieden und mit dem Perisarc unterhalb
des Blastostylkspfchens verlstet. So sammeln sich Trauben von Oocyten unterhalb des
Blastostylkdpfchens an (Abb: 21). Aus der Eihiille befreien sich nach etwa zwei Tagen
Planula-Larven.

Seit den ersten Versuchen der phylogenetischen Deutung der Metagenese haben
Hydroiden ohne Generationswechsel — wie in der Gattung Exdendrium — besonderes
Interesse gefunden (Ariman 1871, WerisManN' 1880, Harcrrr 1904, Brooxs 1896,
GoetTE 1907). Die Diskussion wurde beeinflufit von der Keimstittentheorie Wers-
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Abb. 1: Junges Stockchen von Eudendrium armatum zu Beginn der Blastostylbildung

MANNS {1880, 1883), nach dessen Auffassung die Keimzellen ~ fiir das ganze Tierreich
homolog — der dufleren Schicht der Gastrula, dem Ektoderm, entstammten. Allein
innerhalb der Gattung Endendrinm liegen, zum Teil sogar fiir dieselben Arten, hierzu
unterschiedliche Aussagen vor. Zudem kénnen die Oocyten auf ihrer Wanderung zu
den Blastostylen die Stiitzlamelle durchbrechen und in der anderen Koérperschicht ihren
Weg fortsetzen (fiir Eudendrium beschrieben bei Weismann 1880, KLEINENBERG 1881,
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ConcpoN 1906, MereNER 1957, HaniscH 1970). WeisMANN (1883) versuchte eine
direkte phylogenetische Deutung der Bildung der Oocyten im Hydrocaulus und ihrer
Wanderung in die Blastostyle. Er nahm an, daf} jede Eizelle genetisch einem bestimm-
ten Gonophor (bei Eudendrium = Spadix) zugehérig ist, den sie zu erreichen trach-
tet. Die ,Diskrepanz“ zwischen Ort der Oocyten-Entstehung und ihrer Reifung und
Entwidklung erklirt er durch eine schrittweise erfolgte phylogenetische Verschiebung
der Eibildung von der freien Meduse in das Medusoid und weiter in das Medusoide
bildende Stdckchen der sich ,eigentlich ungeschlechtlich vermehrenden Polypengene-
ration.

Experimentelle Untersuchungen iiber die Induktion der Metagenese bzw. der se-
xuellen Vermehrung der Hydroiden wurden in letzter Zeit wiederholt verdffentlicht
(BRAVERMAN 1963, WERNER 1963, MULLER 1967, 1968, 1969, BRANDLE 1971). Jedoch
fehlt in diesen Untersuchungen zumeist jeder Hinweis auf die Wechselbeziehung zwi-
schen Entstehung von Oocyten und Geschlechtsindividuen, obgleich bei vielen Hydroi-
den, auch bei solchen mit ,klassischer® Metagenese, eine dhnliche Problematik wie in
der Gattung Eudendrium besteht (Hamann 1882, WeisMANN 1883, GoErrTE 1907,
BrANDLE 1971).

In dieser Untersuchung wird das Problem in folgende Fragestellungen unterglie-
dert: (1a) In welcher Gewebeschicht und aus welchem Zelltyp differenzieren sich Oocy-
ten? Gibt es definierbare Bereiche der Oocytenbildung im Verzweigungssystem (,,Keim-
zonen“)? (1b) Wie verlduft der Wanderweg der Oocyten vom Entstehungsort zu den
Blastostylen? (2a) Gibt es definierbare Bereiche der Entstehung von Blastostylen im
Verzweigungssystem? (2b) Gibt es Anzeichen fiir eine von Ooyten unabhingige Deter-
mination der Blastostyle? (3) Welche Wechselbeziehungen bestehen zwischen Oogenese
und Oocytenwanderung einerseits und Blastostylentstehung andererseits?

Bei den gymnoblastischen Hydroiden findet die Befruchtung und Entwicklung der
Eier bis zur schliipfreifen Larve in Verbindung mit dem Mutterstockchen statt. Die
geschiitzte Lage und der gleichzeitig extreme Dotterreichtum der reifen Fizellen kann
zu einer starken Abwandlung der Furchung fithren. Bei E. ramosum wurden von Har-
GrTT (1904) wihrend der ersten Kernteilungen keine Zellgrenzen gefunden, obgleich er
im Leben an der Oocytenoberfliche eine fortschreitende Einfurchung beobachtet hatte.
MERGNER (1957) beschrieb die Entwicklung von E. racemosum als ,syncytiale Fur-
chung® eines centrolecithalen Eies (nach Kiin 1913). Er schliefit aus seinen histologi-
schen Befunden, dafl die auch von ihm beobachteten oberflichlichen Linschniirungen
wegen des extremen Dotterreichtums nicht zur Durchfurchung fortschreiten und be-
schreibt die Differenzierung des vielkernigen Keimes iber ein ontogenetisch primires
Syncytium. TicHoMIROV (1887) beobachtete bei E. armatum und E. racemosum eine
normale totale Furchung. Auf Grund dieser stark divergierenden Ergebnisse werden
folgende Fragen gestellt: (1) Wie verlduft die Furchung und Gastrulation bei E. arma-
tum? (2) Lassen sich aus diesem Furchungsverlauf Aufschliisse zum Verstindnis der als
»syncytiale Furchung® beschriebenen Vorginge gewinnen?
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MATERIAL UND METHODE

Fiir die Untersuchung an Paraffinschnitten stellte mir Herr Prof. MERGNER in
Susa (RoMEeis 1948 § 344) bzw. 4 9/p Formol/Seewasser fixiertes Material zur Verfiigung.
Nach Einbettung {iber Isopropanol in Paraplast wurden 5 um-Schnitte vorwiegend mit
Sdurealizerinblau nach PeTERSEN (RoMEIS § 748) oder einer Kombination aus Hima-
laun, Eosin-Orange G und Anilinblau gefirbt. Totalpriparate wurden mit Alaunkar-
min (RoMErs § 637) kontrastiert.

Fir die elektronenmikroskopischen Untersuchungen wurde mit durch NaCl-Zu-
satz seewasser-isosmotischem OsQy-Gemisch nach Parape (Pa) oder OsOy nach Mir-
LoniGc (Mi) fixiert. Zum Teil wurde das Material mit Formol-Glutaraldehyd nach
FaurensacH (Fa) vorbehandelt (Remer 1967). Nach einer Stiick-Kontrastierung in
19/p Uranylazetat und 1 %o Phosphorwolframsiure (60 min in 70 % Azeton) wurde in
Vestopal (Hiils), Styrol-Methacrylat oder Durcopan (Fluca) eingebettet. Die Schnitte
wurden mit einem Reichert-Mikrotom Om U2 angefertigt. Die elektronenmikrosko-
pische Untersuchung wurde mit einem Zeiss-Gerdt EM 9 S durchgefithrt. Semidiinn-
schnitte von 0,4 ym Dicke wurden mit polychromem Methylenblau, Unna (Chroma)
eingefirbt. Die lichtmikroskopischen Aufnahmen sind mit einem Zeiss-Fotomikroskop
IT hergestellt.

Leider stellte sich heraus, dafl sich E. armatum im Gegensatz zu den gréferen und
widerstandsfihigeren Arten E. racemosum und E. rameum im Aquarium nicht iiber
einen lingeren Zeitraum halten lief}. Eine Riickbildung der Polypenkdpfchen trat meist
schon nach wenigen Stunden ein. Daher war es nicht moglich, Material in bestimmten
Abstinden nach einem bekannten Besamungszeitpunkt zu fixieren. Isoliert gehaltene
Q Stdckchen, die bei Einlieferung im Labor (11-12 h mittags) mit Spadixeiern besetzt
waren, zeigten durch Spadixretraktion und Verlstung der Eier, dafl eine Keimesent-
widslung begonnen hatte und somit in mittags geliefertem Material mit besamten
Oocyten zu rechnen war. Die Stéckchen wurden teils sofort, teils nach 2, 4 oder 6 Std.
ohne Betiubung fixiert.

ERGEBNISSE
Oogenese und Blastostylentwicklung
Entstehungsorte, Struktur und Weg der Oocyten im Hydrocaunlus

An Schnittserien verschiedener Regionen mehrjihriger Stdckchen wurde die Her-
kunft der Qocyten und ihre Beziehung zu Lage und Entstehung der Blastostyle sowie

Abb. 2: Junge Oocyten in einer Ansammlung von Cnidoblasten (Mi/V)

Abb. 3: Hiufung von Qocyten in verschiedenen Stadien des plasmatischen Wachstums in einem
jungen Hydrocaulus-Abschnitt (Pa/V)

Abb. 4: Junge OQocyte, etwa in der Phase des Pachytins (Pa/V)
Abb. 5: Junge Oocyte; — elektronenleere Bereiche der Ektodermzellen (Pa/V)
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Abb. 6: Wanderoocyten im Ektoderm des Hydrocaulus (Pa/V)

Abb. 7: Grofle Wanderoocyte im Ektoderm an der Peripherie eines Knospendurchbruches vor
dem Durdhtritt durch die Stiitzlamelle

Abb. 8: Ausschnitt aus der Qocyte aus Abbildung 7 (Pa/V)

ihr Wanderweg untersucht. Qocyten in allen Phasen des plasmatischen Wachstums tre-
ten im Hydrocaulus schon vor der Bildung von Blastostylen auf. Innerhalb des Coeno-
sarc liefen sich Qocyten nur im Ektoderm nachweisen. Sowohl in dlteren als auch in
sehr jungen Bereichen des Hydrocaulus treten junge Oocyten vereinzelt (Abb. 2) sowie
in Gruppen (Abb. 3) auf, die nebeneinander Oocyten in allen Phasen des plasmatischen
Wachstums enthalten. Eine feste Bezichung zu dem nicht regelhaften Verzweigungs-
muster lief} sich nicht finden.

Grofle, dichtplasmatische Zellen liefen sich im Phasenkontrast- und Hellfeld-
mikroskop in lebenden Stdckchen bei ihrer Bewegung verfolgen. Parallel zur Lings-
adhse des Hydrocaulus gestreckte OQocyten (Abb. 6) findet man nahezu im ganzen
Stckchen verteilt, Wanderoocyten kommen auch im Ektoderm von Blastostylstielen
vor, an denen sich vielfach wiederum Blastostyle bilden. Sogar in das Ektoderm der
Blastostylkdpfchen dringen die wandernden Oocyten gelegentlich vor (Abb. 12). Im
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Abb. 9: Blastostylknospe (Regenerations-Knospe); O’ die Stiitzlamelle durchquerend und ins
Entoderm eindringend. O” in den Gastralraum der Knospe einwandernd

Abb. 10: Junges Blastostyl; O beim Beginn der Spadixbildung
Abb. 11: Friihes Stadium der Spadixbildung

Abb. 12: Junge Spadix-Oocyte; Spadix und Oocyte haben etwa /3 des Endvolumens erreicht;
—> Wanderoocyte im Ektoderm des Blastostylkdpfchens
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»Normalfall“ treten sie gehauft an der Basis von Knospen auf, auch von solchen, die
erst sekundir nach der Riickbildung von Nihrpolypen entstehen. Direkt am ,Knospen-
hals* konnte zweimal der Durchbruch einer Oocyte vom Ektoderm ins Entoderm im
Schaittpriparat gefunden werden. Eine Oocyte steckte genau im ,Hals“ einer Blasto-
stylknospe (Abb. 9). Auch MErGNER (1957) und GLATZER (1971) konnten nur einzelne
Durchbriiche von Eizellen ins Entoderm nachweisen. Daher darf angenommen werden,
daf dieser Vorgang relativ schnell abliuft.

Als jiingste identifizierbare Oocyten waren Bukett-Stadien in Semidiinnschnitten
deutlich erkennbar. Synaptonemale Komplexe (Moses & CoLEMAN 1964, NINNEMANN
1971) liefen sich im elektronenmikroskopischen Bild jedoch nicht nachweisen. Das
Kernchromatin erscheint als netzartig verteilte Substanz mit unauffilligen Verdichtun-
gen. Deutlich jedoch ist der Kontakt der pars fibrosa des Nucleolus mit der Kern-
membran (Abb. 4) (vgl. Hay 1968). In ihrer cytoplasmatischen Organisation sind
diese Oocyten gekennzeichnet durch ein dicht mit Ribosomen durchsetztes Cytoplasma,
verstreut liegende Mitochondrien, einige ohne erkennbare Ordnung verteilte Golgi-
apparate und mehr oder weniger geordnete Vesikelrethen (Abb. 5 u. 8). An der Peri-
pherie der Oocyten fallen Bereiche auf, die weitgehend frei sind von Organellen. Zonal
begrenzt liegen im Cytoplasma Bakterien (Abb. 4 u. 5). Von jungen Ektodermzellen
unterscheiden sich diese Oocyten durch das Fehlen der von einer Doppelmembran be-
grenzten elektronenmikroskopisch leeren Riume, die anfangs nur die Grofle eines
Mitonchondriums haben (Abb. 5). Von I-Zellen heben sie sich durch thre Gréfle und die
stirkere cytoplasmatische Differenzierung ab.

Die jungen Oocyten erscheinen im fixierten Zustand in den Verband der sie um-
gebenden Zellen eingeordnet wie beliebige I-Zellen oder junge Ektodermzellen. Mit
fortschreitendem cytoplasmatischem Wachstum treten folgende Verdnderungen in den
Oocyten auf. (Die nachstehende Beschreibung entspricht der Reihenfolge der weiteren
Differenzierungsschritte):

(1) Der Nucleolus 18st sich von der Kernmembran und gelangt wieder in den
Zentralbereich des Kerns (Abb. 5). In seinem Inneren bilden sich , Vakuolen®, Bereiche
mit fibrilldirem Chromatin ohne RNS-Partikel (Abb. 19),

(2) Die Kernoberfliche zeigt nun mehr oder weniger unregelmiflige Konturen,
die Kernporen treten deutlicher hervor (Abb. 17a, 18). Sie sind hiufig mit elektronen-
dichtem Material angefiillt. Annihernd parallel zur Volumenzunahme des Kerns findet
man in dem ihn umgebenden Cytoplasma vermehrt Ansammlungen von Grana, die
kleiner als RNS-Partikel sind (Abb. 17a). In fast reifen Spadix-Eiern sind derartige
feine Grana in einem von einer Doppelmembran umgebenen Bezirk zusammengefafit
(Abb. 18), der dem Kern anliegt und ihn bis zu #/3 seines Umfanges umfassen kann. In
Semidiinnschnitten hebt er sich bei Firbung mit Methylenblau deutlich ab. Er gelangt
mit dem (§ Pronucleus nach der Meiose mit in Richtung auf die Mitte der Oocyte.

Abb. 13: Ausschnitt aus einer Oocyte im Gastralraum einer Blastostylknospe (Pa/V)
Abb. 14: Junge Spadix-Oocyte (Stadium wie in Abb. 12) (Pa/V)
Abb. 15: Materialabgabe des Spadix-Entoderms an die Oocyte
Abb. 16: Materialabgabe des Spadix-Entoderms an die Oocyte
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Sein weiteres Schidksal ist unbekannt. Kesser (1968) fand entsprechende Grana-Be-
reiche in Oocyten einer Trachymeduse. Wie KEssEL annimmt, ist dieses Material aus
dem Kern ausgewandert. Das diirfte auch fiir E. armatum zutreffen. Er beschrieb je-
doch keine Grana-Bezirke, die von einer Doppelmembran umgeben sind.

(3) Als neue Struktur des Cytoplasmas bilden sich glatte Doppelmembranen, die
an ihren Enden in Vesikel iibergehen (Abb. 7 u. 8). Die jeweils dichteren, einander zu-
gewandten Membranen kénnen so stark genihert sein, daf} sie als einheitliche dunkle
Linie erscheinen (Abb. 8). Hiufig sind sie von unregelmifigen Bindern aus RNS-
Partikeln begleitet, die entlang einer cytoplasmatischen Verdichtung auftreten. In den
Wanderoocyten sind diese Membranen auffillig parallel zur wahrscheinlichen Be-
wegungsrichtung der Cocyte orientiert. Nach Vergleichen mit Semidiinnschnitten kann
angenommen werden, dafl sie den ,plasmatischen Fliefstrukturen® (MsRGNER 1957)
entsprechen. Fiir eine funktionelle Deutung reichen die Beobachtungen jedoch nicht aus.

(4) Groflere Oocyten sind hiufig parallel zur Lingsachse des Hydrocaulus aus-
gerichtet (Abb. 6).

(5) In den grofiten Wanderoocyten treten — nach ihrem Ubertritt in den Gastral-
raum eines Blastostyls — zwei Typen von Grana auf, zuerst im kernnahen Bereich
(Abb. 172, b). Im jungen Spadixei werden sie auch im peripheren Cytoplasma immer
hiufiger (Abb. 22). Beide Granatypen sind von einer Doppelmembran umgeben. Die
kleineren, mehr rundovalen Grana haben einen sehr dichten Inhalt (dEbG), die gré-
Reren, im Lingsschnitt spitzovalen erscheinen grau, fein gestreift (hEhG) (Abb. 17b),
im Querschnitt unregelmifig schattiert (Abb. 29).

(6) Von diesem Zeitpunkt an findet man auch die unregelmifig geformten, von
einer Doppelmembran umgebenen elektronenmikroskopisch leeren Rdume (Abb. 17a),
die sich im Gegensatz zur ,Vakuolisierung“ der Ektodermzellen nicht merklich ver-
groflern.

Blastostylbildung und Erniihrung des Eies durch den Spadix

Grofle Wanderoocyten im Gastralraum eines Blastostyls schieben sich mit pseudo-
podienartigen Ausldufern auf die Stiitzlamelle zu und legen sich ihr im proximalen
Gastralraum an (Abb. 10, 11, 13). Die sie umgebenden, undifferenzierten Entoderm-
zellen wachsen mit der Oocyte am freien Ende zu einem Zellschlauch aus. An der der
Oocyte anliegenden Basis der Entodermzellen ist von dieser Phase an eine Myofibril-
lenschicht entwickelt. Die der Stiitzlamelle zugewandte Oocytenmembran ist in ober-
flichenvergrofernde Ausbuchtungen ausgezogen (Abb. 14). In unregelméfligen Abstin-
den treten die Fibrillen der Stiitzlamelle in engen Kontakt mit der Oocytenmembran.

Abb. 17: « junge Spadix-Oocyte (Stadium wie in Abb. 12); — Materialverdichtung in den
Kernporen; = elektronenoptisch leere Bereiche (Pa/V); b helles Eihiillengranum aus cinem
Zygotenstadium (Pa/V)

Abb. 18: Kernnaher Bereich in einer reifen Spadix-Oocyte (Pa/V)
Abb, 19: Prameiotischer Oocytenkern, Nucleolus (Pa/V)

Abb. 20: Kondensation innerhalb des fibrilliren Chromatins; — f.Ch, das in der Nihe des
k.Ch deutlich engmaschiger ist (Pa/V)
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Abb. 23a Abb. 23b

Abb. 21: Blastostyle mit Spadix-QOocyten und verloteten Eiern
Abb. 22: Erste Reifungsteilung (9); & minnlicher Pronucleus
Abb. 23: 4 und b: Spadixretraktion und Beginn der Verldtung (leicht schematisiert)
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An der Peripherie der Oocyte ist osmiophiles Material angereichert, welches spiter
verschwindet,

Mit der Erndhrung der Oocyte durch den Spadix beginnt der Aufbau der Dotter-
substanzen. Zwei Vorginge stehen mit der Vitellogenese in engem Zusammenhang:

(1) Zellausldufer der entodermalen Spadixzellen dringen durch die Stiitzlamelle
in die Oocyte ein (Abb. 15).

(2) Vesikel mit elektronenmikroskopisch dichtem Material gelangen an die Basis
der Spadixzellen. Sie entleeren ihren Inhalt in den Raum um die Qocyte (Abb. 15).
Die Grana konnen sich als Schicht unter den Entodermzellen ausbreiten oder sie sind
gleichmifig zwischen den Fibrillen verstreut. Sie sind auch in der Matrix der Stiitz-
lamelle an der der Oocyte abgewandten Seite des Spadix anzutreffen. Besonders mas-
siert findet man sie jedoch in Vertiefungen der Oocytenoberfliche unterhalb des Spa-
dix (Abb. 16). Eine Aufnahme dieser Grana durch die Oocyte lief sich nicht nachwei-
sen. Eine membrana vitellina, wie sie Kawacutt & Ocasawara (1967) fiir die Antho-
meduse Spirocodon saltatrix beschreiben, wurde nicht gefunden.

Pdb

3

Abb. 24: Schematische Ubersicht tiber die Spadixretraktion und den Beginn der Verl6tung (b)
im Vergleich zu einer voll ausgewachsenen Spadix-Oocyte (a) und einem bereits fertig ver-
l6teten Ei (c)

Die reife Oocyte ist mit dichtgepackten, von Doppelmembranen umgebenen Dot-
tertrdpfchen angereichert (Abb. 12 u. 32a). Im Endzustand liegt nur in den Nischen
zwischen den Dottertrépfchen zur Peripherie hin noch Cytoplasma mit wenigen Zell-
organellen und leer erscheinenden, membranumgrenzten Bereichen.

Mit dem Ende der Reservestoffbildung wandert der Oocytenkern zur Abgabe der
Richtungskérper an die Zellmembran der dem Spadix abgewandten Seite (Abb. 12
u. 22). Kurz vor der Auflésung der Kernhiille werden stark osmiophile Verdichtungen
innerhalb des fibrilliren Chromatins gefunden. Das netzférmige Chromatin erscheint
in der*Nihe dieser Bereiche besonders engmaschig (Abb. 20). In Semidiinnschnitten
zeigen sie sich als kettenférmige Strukturen mit kntchenartigen Verdichtungen. Diese
sind auch auf der Oberfliche des Nucleolus und innerhalb der von Fibrillen locker er-
fillten , Vakuolen“ deutlich konzentriert (Abb. 19). Zur Besamung konnten nur ver-
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einzelte Beobachtungen gemacht werden (Abb. 22), die noch keine allgemeine Aussage
erlauben.

Retraktion des Spadix

Gleichzeitig mit der Karyogamie und dem Beginn der Eihiillenbildung erfolgt die
Retraktion des Spadix und die Riickbildung der das Ei umgebenden ektodermalen
Zellschicht (Abb. 23a, b, 24). Der Spadixschlauch hebt sich dabei unter starker Kon-
traktion der Ring- und Lingsmuskelfasern (Abb. 25, 26) an der dem Blastostyl be-
nachbarten Seite ab, bleibt jedoch mit dem Apicalpol des Eies zunichst verbunden und
trigt vermutlich noch zum Festhalten des Fies bei. Die das Ei umgebenden Zellen ge-
langen dabei in den Bereich des Blastostylkspfchens zurilick. Wihrend der ersten Fur-
chungsteilung 16st sich der Spadix auch am Apicalpol des Eies. Die letzten Reste des
Spadixschlauches bleiben noch kurze Zeit als Zellzapfen am Blastostyl sichtbar.

Interessant ist das Schicksal der Stiitzlamelle. Zunichst ermdglicht sie als Stiitz-
element die Retraktion des Zellverbandes. Im intakten Gewebeverband grenzt ein
dichter Fibrillensaum an die Epithelmuskelzellen (Abb. 25), deren Zellmembranen in
fibrillirem Kontakt mit diesem Saum stehen (CHaPMAN 1959, Davis & Havngs 1968,
Hanisca 1970). Diese Verbindung erméglicht die Kontraktion des Spadix in Richtung
auf das Blastostyl. Die Stiitzlamelle wird dabei in Falten gelegt (Abb. 25-27). Im
blastostylnahen Bereich 18sen sich die Zellen aus dem festen Verband mit der Stiitz-
lamelle, so dafl diese als stark gestauchtes Paket in der Wand des Blastostyls liegen-
bleibt (Abb. 27a, b). Die Verbindung muf also in einer bestimmten Phase geldst wer-
den. Die dichte Fibrillenzone bleibt als weitgehend intakter Saum deutlich innerhalb
des gefalteten Stiitzlamellen-Paketes sichtbar.

Bildung der Eibiille

Vom Zeitpunkt der Karyogamie an wird das Material aus den helleren Eihiillen-
Grana (hEFhG) an der gesamten Qocytenoberfliche abgegeben {Abb. 28). Zu Beginn ist
die Oocyte noch vollig vom Ektoderm und vom Spadix umgeben. Das Material der
Eihiille erscheint granulBs bis fein fibrillir (Abb. 29a). Diese erste Phase der Eibiillen-
bildung dauert etwa bis zum 32- bis 64-Kern-Stadium. Anschliefend entleert sich in
einer zweiten Phase der Inhalt der dunklen Grana (dEhG) (Abb. 30). Unter der fein
granulds-fibrilliren Eihiille entsteht eine wesentlich dichtere Schicht, in der einige
dunkle Kérnchen wenig dispergierter Substanz sichtbar bleiben (Abb. 31). Bei fast

Abb. 25: Die Stiitzlamelle wihrend der Reti‘aktiﬁn des Spadix. Beginn der Faltung der Stiitz-
amelle
Abb. 26: Gefaltete Stiitzlamelle im proximalen Spadixbereich; tangentialer Schnitt auf der
Héhe der kontraktilen Fortsitze der Myoepithelzellen. Die Aufnahme verdeutlicht die Faltung
der Stiitzlamelle durch die Kontraktion der Myofibrillen (Fa, Pa/StM)

Abb. 27: a stark gefaltete Stiitzlamelle in der Gastralwand des Blastostyls; & Ausschnitr aus
@ (aufler 29 Pa/V)
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schliipfreifen Planulae 1ifit sich eine dritte Schicht unterhalb der Eihiille erkennen
(Abb. 31), deren Herkunft unbekannt ist. Méglicherweise handelt es sich nicht um
einen Bestandteil der Fihiille, sondern um Material von gelartiger oder fliissiger Kon-
sistenz, das von der Planula in Zusammenhang mit dem Schliipfvorgang abgesondert
wird.

Verlstung der Eibiille

Wihrend sich der Spadix kontrahiert und am Proximalpol des Fies abhebt, wird
es iiber den ,Driisenring® hinweg (Wersman~ 1880, HaniscH 1970; Bedeutung un-
geklirt) an den Hals des Blastostyls verlagert (Abb. 23a u. b, 24). Peridermsubstanz
abschneidende Zellen verdringen das eiumhiillende Ektoderm und legen sich der Ei-
hiille an. Damit beginnt die Verldtung des Eies. Von den Peridermbildungszellen wer-
den nun zmerst Grana abgegeben, die im elektronenmikroskopischen Bild den hellen
Eihiillen-Grana entsprechen (Abb. 29b, hPdG). Auch nach der Sekretion 1iflt sich die
Struktur des Materials nicht von der dufieren Eihiille unterscheiden. Die lichtmikrosko-
pischen Firbeeigenschaften sind identisch, besonders deutlich bei Azanfdrbung: Eihiille
und duflere Peridermschicht sind leuchtend blau, wihrend die lamelliren inneren Peri-
dermlagen tief violett erscheinen. Die Grenze zwischen der von der Oocyte und der
vom Verlstungsektoderm gelieferten Substanz ist lediglich durch leichte UnregelmidRig-
keiten und vereinzelte Zellreste erkennbar. In einer zweiten Phase wird bis zur spiten
Furchung eine innere Peridermschicht aus der Substanz stark osmiophiler Grana (dPdG,
vergleichbar mit den dEhG) angelagert.

Furchung
Zustand des Dotters beim Beginn der Keimesentwicklung

Fiir Endendrium racemosum wurde von MERGNER (1957) vom Stadium der Be-
fruchtung an bis zu den ersten Kernteilungen (nach Sublimat-Alkohol bzw. Sublimat-
Formol) eine konzentrische ,, Verfliissigungszone® gefunden, die vom 4-Kern-Stadium
an von ungleichmiRig verteilten Verfliissigungsbereichen abgeldst wurde. Solch eine
»Verfliissigungszone® in Form einer ,Dotterhohlkugel lieR sich bei E. armatum in dem
Susa- und Formol-Material nicht nachweisen. Bei der elektronenmikroskopischen
Untersuchung ergab sich dagegen folgendes Bild:

(a) Bei kombinierter Formol-Glutaraldehyd-Fixierung nach FAHRENBACH in
Phosphatpuffer nach Mirronie und nachfolgender OsOy-Fixierung nach PALADE er-
schien die zentrale Dottersubstanz in reifen Oocyten und wihrend der ersten Kern-
teilungen nicht als Ansammlung von membranumbiillten Dottertrépfchen, sondern

Abb. 28: Bildung der Eihiille (Pa/V) (vgl. 23a und b)
Abb. 29: Bildung der Eihille und Verlétung (Pa/V)
Abb. 30; Entstehung der inneren Eihiillenschicht in der spiten Furchung (Pa/V)
Abb. 31: Eihiille einer schliipfreifen Larve (Pa/V)



Ei- und Embryonalentwicklung von Eudendrium armatum 109




110 W. WASSERTHAL

Hverfliissigt*, nur mit leeren Vesikeln durchsetzt, von denen die grofiten einen Golgi-
Apparat oder Mitochondrien enthalten konnten. Membranumgrenzte Dottervesikel
waren nur in einem schmalen Saum an der Peripherie ausgebildet.

(b) Bei reiner MiLonte-Fixierung waren wihrend der ersten Kernteilungen die
Dottervesikel innerhalb eines breiteren, peripheren Bereiches vorhanden. Im Zentral-
bereich wirkten die Reservesubstanzen jedoch ebenfalls , verflissigt®. Bemerkenswert
war ein Zygotenstadium, durch das ein von Membranen umgrenzter Kanal von der
Peripherie bis in das Zentrum verlief, dessen Entstehung jedoch nicht analysiert werden
konnte. Hier waren selbst im Zentralbereich der Oocyte keine ,,verfliissigten® Dotter-
bereiche feststellbar (Abb. 32a, b).

(c) Bei PaLape-Fixierungen erfiillte die reifen Oocyten entweder ein grofierer
zentraler Bereich von ,verfliissigtem® Dotter (pH 8), oder eine ,Verfliissigungs-
zone® verlief hohlkugelférmig (1) in sonst vesikuldrem Dotter (pH 7,6) (Abb.. 33). Das
Bild dhnelte dann dem Befund MERGNERS (1957). Im zentralen Bereich lagen die Dot~
tervesikel eng gepreft und wirkten polygonal deformiert. An der Peripherie war das
Plasmanetz zwischen den hier mehr runden Dottervesikeln von elektronenmikrosko-
pisch leeren Raumen durchsetzt.

Bei allen Fixierungen waren in spiteren Stadien Membranen um die Dottertrdpf-
chen zunehmend nachweisbar. In der Morula wedchselten sie ab mit Bereichen, in denen
statt Membranen Vesikelreihen die mehr oder weniger runden Dottertrdpfchen um-
gaben. Unmittelbar unter der Eihiille konnten ebenfalls streckenweise Membranen um
die Dottertropfen fehlen. Homogene (nicht in Vesikel untergliederte) zusammenhin-
gende Dotterzonen haben also ihre grofite Ausdehnung vom Ende der Vitellogenese
bis zum zweiten Kernteilungsschritt. Mit zunehmender Durchfurchung nimmt der An-
teil an homogenem Dotter bis auf kleine verstreute Inseln ab. Die Ausprigung des
Dotterzustandes kann in gleichen Stadien je nach Fixierung variieren.

Fiir eine Deutung der ,Verfliissigungs“-Erscheinung als natiirliche Bildung 1afit
sich ihre Stadienspezifitit anfithren. Die Tatsache, dafl diese nur von zumeist leeren
Vesikeln durchsetzten homogenen Dotterzonen bei den verschiedenen Fixierungen in
sehr unterschiedlicher Verbreitung auftreten, spricht gegen ihre physiologische Bedingt-
heit und fiir einen EinfluR des Fixierungsgemisches bei der Durchdringung des Dotters.
Die besonderen Schwierigkeiten der Dotterfixierung sind bekannt. Der extrem geringe
cytoplasmatische Anteil diirfte hier zusitzlich die Durchdringung erschweren. Die
unterschiedliche Darstellung des Dotters kénnte durch Einwirkung eines sich in Phasen
auftrennenden Fixierungsgemisches zustande kommen. Fiir eine Deutung der ,verfliis-

Abb. 32: Gute Durchfixierung im Zentralbereich eines Zygotenstadiums; a dichte Lagerung der
membranumgrenzten Dottertropfchen; & medianer Querschnitt durch den kanalfdrmigen Hohl-
raum desselben Zygotenstadiums (Mi/V)

Abb. 33: Mit Vesikeln durchsetzte ,Verfliissigungszone® in einer Spadix-Oocyte am Ende der
Vitellogenese-Phase (Pa/V)

Abb. 34: 8-Kern-Stadium mit deutlichen Furchungsblastomeren (Fa, Mi/V)
Abb. 35: Sich einsenkende, in diesem Falle gegabelte Furchungsmembran in einem 8- bis 16-
Kern-Stadium

Abb. 36: 64-Kern-Stadium; die Zellgrenzen von zwei Blastomeren verlaufen zwischen zwei
Dottervesikeln, die von Doppelmembranen umgeben sind (Pa/V)
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sigten® Bereiche als Artefakte spricht die auffallend gleichmiflige Fixierung des von
einem Kanal durchsetzten Zygotenstadioms. Das stadienspezifische Auftreten grofi-
raumiger Verfliissigungen bis nach der zweiten Kernteilung kinnte in Zusammenhang
stehen mit dem bis zu diesem Zeitpunkt extrem niedrigen Plasmaanteil (Abb. 32a).
Erst mit der zunehmenden Durchfurchung entstehen mit den Bereichen der Zellmem-

branen ,Einfallspforten®, die das Eindringen des Fixierungsgemisches erleichtern
diirflen.

Furchung bis zum Morula-Stadium

Nach der Meiose wandert der Q Pronucleus in Richtung auf die Eimitte und ver-
einigt sich dabei mit dem & Pronucleus (Abb. 23a). Die Lage der ersten Teilungsspin-
deln und der Furchungsblastomeren zueinander ist bei Betrachtung von lebendem
Material und von Totalpriparaten wegen des hohen Dottergehaltes nicht eindeutig
sichtbar zu machen. Die Rekonstruktion der Lage der Furchungsblastomeren, der zu-
gehorigen Kerne und Teilungsspindeln an Hand von Paraffinschnitten ergab keine
Anhaltspunkte fiir eine regelhafte Blastomerenanordnung. Die aneinandergelagerten
Vorkerne wurden hiufig exzentrisch gefunden. Die drei beobachteten ersten Furchungs-
spindeln lagen ebenfalls deutlich exzentrisch und nur in etwa in der Langsachse des Eies
ausgerichtet. Vom 4-Kern-Stadium an verlaufen die Kernteilungen bereits nicht mehr
synchron.

In der lichtmikroskopischen Voruntersuchung wurden nach Formol-Fixierung bis
zur zweiten Mitose nie Zellgrenzen gefunden. Vom 8-Kern-Stadium an waren blasto-
merenartige Bezirke durch granuldse Zwischenschichten gegeneinander abgesetzt (Abb.
37), die sich in der elektronenmikroskopischen Untersuchung als Zellgrenzen darstellen
lieRen (Abb. 34-36). Bei sehr jungen Stadien wurden nach MiLLoniG-Fixierung an der
Peripherie kurze Stiicke von Furchungsmembranen gefunden. Es kann also im Hinblick
auf die problematische Fixierung der Dottermembranen damit gerechnet werden, dafl
die ersten Blastomerengrenzen im zentralen Bereich mdglicherweise von der Fixierung
nicht dargestellt werden.

Bei der Durchfurchung in einem 8- bis 16-Kern-Stadium wird die von der Oocyten-
peripherie sich einsenkende Blastomerengrenze von parallel orientierten Fibrillen be-
gleitet (Abb. 35). An einer Einfurchungsfront wurde die abgebildete Aufgabelung der
Doppelmembranen gefunden. An anderer Stelle bestand die Einfurchungsfront aus
einer Reihe von Vesikeln.

Entstebung der Zweischichtigkeit und Differenzierung zur schliipfreifen Planula

Etwa im 64-Kern-Stadium ordnen sich die peripher gelegenen Zellen flach der
Eihiille an (Abb. 38). Mit den weiteren Zellteilungen bildet sich allméhlich ein Zylin-
derepithel aus (Abb. 39, 40). In dem sich differenzierenden Ektoderm kann man klei-
nere Zellen mit relativ dichtem Cytoplasma unterscheiden, die oft mit Reihen oder
Nestern dhnlicher Zellen im Zentralbereich verbunden sind (Abb. 39). Die Hauptmasse
des Dotters ist auf die grofien, polygonalen Zellen verteilt, die den Zentralbereich ein-
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nehmen. Der Dottergehalt der groflen Ektodermzellen ist deutlich vermindert. Im
nichsten Differenzierungsschritt setzt sich das Ektoderm mit einer diinnen Stiitzlamelle
gegen die noch ungeordnete innere Zellmasse ab (Abb. 40). Die kleinen, dichtplasmati-
schen Zellen werden zu I-Zellen und — vor allem im Zentralbereich — zu Cnidobla-
sten. Am proximalen Eipol (Verldtungspol), dem Oralpol des Polypen nach der Meta-
morphose der Planula, beginnt nun die Umordnung der polygonalen Zellen zu einem
entodermalen Zylinderepithel. Dabei entsteht ein Spaltraum als Teil des spiteren

Abb. 37 Abb. 38

Abb. 37: Blastomeren im 8-Kern-Stadium (nach einem Paraffinschnitt; Susa)
Abb. 38: Blastomeren im etwa 64-kernigen Stadium (nach elo-Fixierungen)

Gastralraumes (Abb. 40). Im Zentralbereich und am Apicalpol des Eies (Bewegungs-
vorderpol und Festsetzungspol der Larve) bleibt die wenig geordnete Zellanhiufung
mit zahlreichen Cnidoblasten erhalten. Diese Organisation besteht nach Lebendbeob-
achtungen der Planula bis zu ihrer Festsetzung fort.

Die schliipfreife Planula (Abb. 40) ist kenntlich an folgenden Merkmalen: Am
Bewegungsvorderpol haben sich die Ektodermzellen zu Driisenzellen differenziert und
so stark vermehrt, dafl sich das Epithel einsenkt. Der vorherrschende Driisenzelltyp
besteht aus groflen Zellen, die mit einer hyalinen, sich schwach firbenden Schleimmasse
gefiillt sind. Die peripher am Apicalpol gelegenen Sekretzellen sind kleiner und ent-
halten intensiv firbbare Grana (Abb. 40), die im elektronenmikroskopischen Bild
strukturiert erscheinen (Abb. 31). Beide Driisenzelltypen treten vereinzelt auch in den
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Oralpol

Nest dichtplasmatischer
Zellen

Abb. 39: Frithe Phase der Ektodermbildung

Abb. 40: Fast schliipfreife Planula
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lateralen Bereichen der Planula auf und sind am proximalen Pol (Mundregion des Pri-
mirpolypen) wieder hiufiger, wenn auch nicht so massiert wie am Festheftungspol.

Im lichtmikroskopischen Bild gleichen die kleinen Sekretzellen mit den runden
Grana den hypostomalen Driisenzellen. Beide Driisenzelltypen sind von anderen
Hydroiden bekannt. Bopo & BourrrLon (1968) und van D Vyver (1967) halten die
Sekrete der Granazellen fiir Mucoproteine, die moglicherweise auch zur Peridermbil-
dung beitragen (MErGNER 1957, van pE Vyver 1967). Die groflen Sekretzellen wur-
den u. a. von den oben genannten Autoren stets als Schleimzellen beschrieben.

Zahlreiche Cilienquerschnitte pro Ektodermzelle und Anschnitte ihrer ,rootlets®
zeigen die fortgeschrittene Ausbildung der Bewimperung. An der geschliipften Planula
ist die Ciliatur des Bewegungsvorderpoles etwa doppelt so lang ausgebildet wie an der
iibrigen Kérperoberfliche.

DISKUSSION
Oocytenwanderung und Blastostylentstehung

Hydroiden kénnen den Aufbau ihrer StSckchen durch Verlagerung von Zellen
verdndern. Besonders auffillig ist dies bei kolonialen Formen, bei denen sich Zoide
zuriickbilden und wieder neue knospen kénnen, gegebenenfalls mit anderer Speziali-
sierung. Aktive Zellwanderungen spielen bei derartigen Vorgingen eine wesentliche
Rolle (HAueNscump 1957, SHostax et al. 1965, 1966, MiLLER 1967, 1968, BRAVER-
MAN 1968, BrA~nDLE 1971, GiinzL 1971). Die Wanderung der Oocyten zu den Blasto-
stylen stellt somit keine Besonderheit dar, die sie von anderen Hydroidenzellen grund-
sdtzlich unterschiede.

In experimentellen Untersuchungen wurden einige Bedingungen aufgeklirt,
welche die sexuelle Vermehrung begiinstigen oder induzieren. Als positiv fiir die Ent-
stehung von Geschlechtsindividuen erwiesen sich hohe Bewuchsdichte oder hohe Indivi-
duenzahl bei stolonialen Kolonien, reichliche Ernihrung, erhdhter COg-Partialdruds
und Gaben von Cytostatica (Loomis 1959, BRAVERMAN 1963, DieHr & BURNETT 1964,
BranpLe 1971). Durch kiinstliche Erhhung des pCOs werden auch regenerierende
Nahrpolypen hiufiger zu Geschlechtspolypen umgewandelt (MGLLER 1969, ScamiD &
TarDENT 1969). Vegetative und sexuelle Fortpflanzung sind gegenliufige Prozesse
(BriEn & REMIERS-DECOEN 1950, 1951, HauenscHILD 1957, BRAVERMAN 1963, Wer-
NER 1963, BurNETT et al. 1967, BRANDLE 1971).

Als interne Stemerungsfaktoren bei der Entstehung von Geschlechts-Individuen
werden Gradienten in der Stoffwechselintensitit (LENTZ & BARRNETT 1963) oder ein
stofflicher bzw. neurosekretorischer Einflufl der Hypostomregion angenommen (Bugr-
NETT et al. 1967, MULLER 1969, BRANDLE 1971).

Die Fragen nach den Wechselbezichungen zwischen Gonophorenentwidklung und
Oocytenentstehung wurden von den Experimentatoren jedoch bisher ausgeklammert.

Bei Eudendrium armatum erscheint die Entstehung von Oocyten und Blastostylen
im Verzweigungssystem ebenso wie die Oocytenwanderung nicht regelhaft. Fiir E. ra-
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cemosum dagegen bestitigte MERGNER (1957) die von WeisMANN (1883) beschriebene
sehr strenge Korrelation von Entstehungsort und Wanderweg der Oocyten zu den je-
weils zugeordneten Blastostylen. Entsprechend seien auch ,Keimzonen® unterhalb der
»Wachstumszonen® festgelegt (Kifun 1913, MereNer 1957). Fiir diese Art wird auch
von SEELIGER (1894) eine Gesetzmifligkeit von Oocytenentstehung, ~wanderung und
Blastostylentwicklung angenommen. Er fiigt jedoch hinzu, es knne auch zur Bildung
von Blastostylen im proximalen Verzweigungssystem kommen. Er vermutet, Vorhan-
densein von Oocyten entscheide iiber die Entstehung eines Geschlechtsindividuums.

Die von SerLIGER beobachteten Unregelmifligkeiten weisen darauf hin, dafl die
zumeist ,gesetzmifligen® Wechselbeziehungen zwischen Verzweigungssystem (d.h.
Coenosarc) und Blastostylvorkommen auch bei E. racemosum modifizierbar sein kon-
nen. Bei E. armatum wird dies deutlich sichtbar. Fir diese Art kann man auf Grund
der Befunde annehmen, dafl Oocyten von einer bestimmten Grofle an in eine Wander-
phase eintreten und sekundir mit sich bildenden Knospen in Beziehung treten.

Da sie die Fragen der Divergenz von Keimzellenentstehung und Ausbildung von
Geschlechtsindividuen nicht einbeziehen, ist es schwierig, die oben skizzierten experi-
mentellen Ergebnisse anderer Autoren direkt mit den Befunden an E. armatum zu ver-
gleichen. Fiir derartige Wechselbeziehungen zwischen primér getrennten morphogene-
tischen Prozessen entwidkelten WoLPERT (1969), WOLPERT et al. (1971) sowie GOODWIN
& CoHEN (1969) Modellvorstellungen, u. a. auf Grund von Experimenten an Hydra.
GoopwiN & Conen fihren als Beispiel das gerichtete Auswachsen der Retina-Neu-
ronen zu bestimmten Hirnteilen an. Sie gehen davon aus, daf} sich sekundir eine &rt-
liche und zeitliche Ordnung aufbaut, die an stindige ,Riickmeldungen® gebunden ist.

Fiir E. armatum lassen sich die Befunde iiber die Wechselbeziehungen zwischen
Qocyten und Blastostylen — erginzt durch ein Modell der méglichen Wechselbezie-
hungen ~ folgendermaflen zusammenfassen: Die Oocytenbildung setzt im Hydro-
caulus vor der Blastostylbildung ein. Blastostyle entwickeln sich nur an Astchen, die
bereits grofe Oocyten enthalten. Eine Induktion der Oocytenentstehung durch Blasto-
style scheidet damit aus. Ebenso ist eine von Oocyten unabhingige Entstehung der
Blastostyle unwahrscheinlich, da Anzeichen fiir einen solchen Mechanismus — etwa in
Form von blastostylspezifischen Bildungen ohne Beteiligung von Oocyten — nicht ge-
funden wurden. Die Befunde sprechen vielmehr fiir eine Induktionswirkung der Oocy-
ten bei der Blastostylentwidklung.

Der Einflufl der Oocyten kénnte zu unterschiedlichem Zeitpunkt wirksam werden:
(a) Indifferente Zoidknospen kénnten zunichst unabhingig von Oocyten entstehen.
Erst in den Gastralraum der Knospe eingewanderte Oocyten wiirden blastostylspezi-
fische Leistungen des Zoids induzieren. (b) Bereits die Entstehung der Blastostyl-
Knospe konnte durch Oocyten induziert werden. Derart frith determinierte Blasto-
style konnten dann ihrerseits die Einwanderung. von Oocyten in ihren Gastralraum
beeinflussen.

Die Wanderaktivitit von Oocyten ist als primir autonom anzusehen. Die Wan-
derrichtung wird jedoch moglicherweise durch sich bildende Knospen beeinfluft (vgl.
Gonze 1971). Dabei kinnte entweder eine undeterminierte Knospe oder eine bereits
determinierte Blastostylknospe als Attraktionszentrum wirken auf (a) alle zur Wan-
derung disponierten Zellen (b) besonders Oocyten.
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Nihrstoffaufnahme der Oocyten

Im lichtmikroskopischen Bild hat man oft den Eindrudk, dafl Wanderoocyten mit
Nachbarzellen fusionieren oder sie phagozytieren. Fiir andere Hydroiden ist wieder-
holt eine solche Phagozytose beschrieben worden (fiir Endendrinm ramosum CoNGDON
1906; Brien et al. 1950, van pE VyvERr 1967, 1968, Zisaier 1972). In Ultradiinnschnit-
ten wurden jedoch keine Anzeichen fiir Zellverschmelzungen gefunden. Lediglich klein-
rdumige Unterbrechungen der Zellmembran lielen sich erkennen, in deren Nihe Vesi-
kel angesammelt sein knnen oder die mit verdichteter Substanz angefiillt erscheinen.
Der Eindruck der Phagozytose von Nachbarzellen durch Oocyten kommt bei E. arma-
tum vermutlich durch das Vordringen von pseudopodienartigen Ausliufern der wan-
dernden Oocyten in Nachbarzellen hinein zustande (Abb. 10, 13). Ob es dabei zu einer
verstirkten Aufnahme von Zellmaterial kommt, 15t sich auf Grund meiner Unter-
suchungen nicht entscheiden.

Zellausldufer des Spadix-Entoderms dringen durch die Stiitzlamelle bis in die
Qocyte vor (Abb. 15). Diese Zellverbindung dient vermutlich dem Stoffaustausch. Ent-
sprechende Kontakte zwischen Entoderm- und Ektodermzellen im Hydrocaulus wur-
den fiir Hydroiden wiederholt beschrieben, fiir Exdendrium bei Haniscu (1970). Die
Untersuchung ergab keinen Aufschluff dariiber, was fiir Substanzen durch diese Zell-
ausldufer an die Oocyte abgegeben werden.

Cuarman (1968) wies bei Hydroiden-Oocyten die Aufnahme eines , Nahrungs-
stromes® durch Pinozytose nach. Seine Abbildung entspricht dem Befund an E. arma-
tum wihrend der Spadixphase (Abb. 15, 16). Kawvacurt & Ocasawara (1967)
fanden im Ovar einer Anthomeduse einen interzelluliren Glycogentransport zur Ver-
sorgung der Oocyten. Nach der Grofle der Grana und der elektronenmikroskopischen
Dichte handelt es sich bei E. armatum miglicherweise ebenfalls um Glykogen.

Retraktion des Spadix

Der Prozef8 der Spadix-Retraktion und anschliefenden Auflosung seines Zellver-
bandes gibt einen Einblick in die funktionellen Wechselbeziehungen zwischen den bei-
den Epithelschichten und der Stiitzlamelle. Nach vélliger Spadix-Riickbildung bleibt
ein gefaltetes Paket von Stiitzlamellen-Fibrillentextur in der Gastralwand des Basto-
styls zuriids (Abb. 27a). SHOsTAK et al. (1965), SHosTAK & GLOBUS (1966) konnten die
intakte Stiitzlamelle bei Hydra in saurem Milieu von den Zellen trennen und in Trans-
plantationsversuchen eine Ausbreitung von Epithelzellen tiber die nackte Stiitzlamelle
erreichen. Die Epithelzellen der Hydroiden sind hemidesmosomenartig mit den Fibril-
len der Stiitzlamelle verbunden. Andererseits ist eine Ortsverinderung auch der
Epithelzellen méglich. Fiir Hydroiden kann deshalb ein Mechanismus der Kniipfung
und Losung dieser Hemidesmosomen vermutet werden, wie ihn Scarerta & Me-
Carrum (1971) an der Basalmembran der menschlichen Mundschleimhaut im Experi-
ment fanden. Damit ldt sich an Hand der Beobachtungen zur Spadix-Riidkbildung
folgende modellhafte Beschreibung geben: (a) Die befruchtete Oocyte gibt ein stoffliches
Signal an die umgebenden Zellen ab, das vielleicht mit dem Beginn der Ausscheidung
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der Eihille identisch ist. Die Verbindung zwischen Stiitzlamelle und Oocyte wird bei
der Abscheidung der Eihiille aufgehoben. (b) Daraufhin beginnt die Riickbildung des
eiumhiillenden Ektoderms und die Abhebung des Spadix bei starker Kontraktion seiner
Muskelfasern. Die Verbindung zur Stiitzlamelle bleibt dabei fiir die Spadixzellen er-
halten. (c) Zellen, die den Gastralbereich erreicht haben, l8sen ihre Bindung an die
Stiitzlamelle. Anzeichen fiir eine mechanische Uberbeanspruchung der Stiitzlamelle
— etwa Zerreiflungen — liefen sich nicht feststellen. (d) Die Lage des Stiitzlamellen-
paketes am Ubergang zwischen Gastralraum des Blastostyls und Spadix-Lumen zeigt,
daf nur die Zellen des Spadix von der Kontraktion erfallt werden. Der Spadix reagiert
also als Organ des Blastostyls auf den von der befruchteten Oocyte ausgehenden Reiz.

MERGNER (1957) beschreibt fiir E. racemosum ein allmihliches Schwinden und
Zerfallen des Spadixgewebes zur Zeit der ersten Kernteilungen. Die Spadix-Riick-
bildung verliuft also fiir die beiden Arten unterschiedlich.

Eihiillenbildung

Die zur Eihiillenbildung abgegebenen Grana entsprechen im elektronenmikrosko-
pischen Bild den Grana, die schon in grofen Wanderoocyten und in jungen Spadix-
oocyten zu finden sind, also kurz vor Beginn der Vitellogenese. Sie dhneln den Bil-
dungsgrana der duferen Peridermschicht (Abb. 29). Die Struktur der fertigen Eihiille
erscheint ebenfalls nicht unterscheidbar vom #ufleren, feinfibrilliren Periderm. Man
kann demnach vermuten, dafi die QOocyte eine den Ektodermzellen entsprechende
Fahigkeit zur Bildung von Peridermsubstanz besitzt. Das vermutete bereits WEISMANN
(1883). Da bei der Verlstung von der Peridermbildungzone des Hydrocaulus zuerst
die Substanz der dufleren Peridermschicht an die entsprechend strukturierte Schicht der
Fihiille angelagert wird, wire damit gleichzeitig eine optimale Bindung gewihrleistet.

Furchung

Fiir extrem dotterreiche Hydroideneier wird in der Literatur wiederholt iiber un-
vollstindige Durchfurchung berichtet. BrRooks & Rrrrenuouse (1907) fanden eine
sekundire Aufldsung der Zellgrenzen in der Morula. Die anschliefende Abgrenzung
des Ektoderms aus einem Syncytium erinnert an die superfizielle Furchung der Arthro-
poden. WuLrerT (1902) fand bei Gonothyrea loveni die erste Durchfurchung entweder
sofort bei der ersten Kernteilung oder erst im 4-Kern-Stadium. Die Furchung ist sehr
unregelmifig. SIEWING (1969) gibt eine ganze Reihe von Beispielen fiir verzogerte
Blastomerensonderung bei Hydroiden an. Fiir die Gattung Endendrium hat MERGNER
(1957) die widerspriichlichen Angaben fiir die Furchung diskutiert. Die in diesem Zu-
sammenhang wichtige Arbeit von HarerrT (1904) {iber die Furchung von E. ramosum
gibt die Bildung von zellwandlosen Dotterpaketen an. Die Entwicklung wird mit den
Dotterfurchungen® der Arthropoden verglichen. Harcrrts Abbildungen der Dotter-
pakete dhneln dem histologischen Bild bei E. armatum nach Susa-Fixiernng. Die auf-
tretenden Spaltriume zwischen den Dotterportionen sind hier nach elektronenmikro-
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skopischen Fixierungen nicht ausgebildet; statt dessen lassen sich vom 8-Kern-Stadium
an Zellgrenzen einwandfrei nachweisen. MerGNER fand bei der Furchung von E. race-
mosum oberflichliche Einschniirungen bis zum 8-Kern-Stadium, die der Kernzahl und
-verteilung entsprachen. Er konnte im histologischen Bild jedoch keine Zellgrenzen
feststellen. Als typisches Merkmal der Dotterorganisation wihrend der frithen Ent-
wicklung beschrieb er eine konzentrische randnahe , Verflissigungszone® (, Dotterhobl-
kugel”). Da er keine spitere Kernpassage durch diesen bald wieder verschwindenden
homogenen Dotterbereich beobachtete, leitet er die Bildung der Keimblitter teilweise
aus der Kernverteilung der frithen Furchung ab. Spiter treten bei E. racemosum ,Dot-
terballen® mit etwa zentral gelegenen, zugeordneten Kernen auf, die aber zu der Ober-
flichenfurchung nicht in Beziehung stehen.

Die Arbeit von TrcHomirov (1887) stand MERGNER nicht zur Verfiigung.
TricroMIroV gibt an, dafl er bei E. racemosum und E. armatum PFurchungsteilungen
beobachtet hat, ,wie auch Ciamician (1878) an E. ramosum und WesMann (1883)
an E. capillare*. Bei E. racemosnm hat er eine Teilung in vier Zellen ,gesehen®, wie er
ausdriicklich hinzufiigt. Bei den Teilungen entstanden bis hin zum Morulastadium etwa
gleich grofle Furchungsblastomeren. TicHoMIrROV fiigt hinzu, daf man in den Schnit-
ten nicht die Zellgrenzen selbst erkennt, sondern eine Zwischenschicht aus ,kdrniger
Substanz zwischen den ,Territorien der Dotterkugeln®, die jeweils einer Zelle ent-
sprechen. In spiteren Stadien konnte er keine Zellgrenzen mehr erkennen. Er betont,
dafl die Furchung bei E. armatum und E. racemosum vollig gleich verliuft. Auf Grund
dieses Hinweises wurden von E. racemosum einige Schnittserien von Blastostylen mit
sich entwickelnden Eiern angefertigt, und zwar von Susa-fixiertem Material. In jungen
Stadien bis zur spiten Furchung konnte dabei keine ,,Dotterhohlkugel“ oder ihre Auf-
[6sungsformen gefunden werden. Der Dotterzustand entsprach bei dieser Fixierung
tatsichlich weitgehend den entsprechenden Befunden an E. armatum. In spiten Fur-
chungsstadien zeigten sich anstelle deutlicher Zellgrenzen ,kdrnige Zwischenschichten®.

In diesem Zusammenhang ist interessant, daff Nysoim (1943) bei seinen Unter-
suchungen iiber die Furchung dotterreicher Anthozoen-Eier ebenfalls von Schwierig-
keiten bei der Darstellung von Zellgrenzen in der Morula berichtet. Mit Bouin-Fixie-
rung konnte er kein zuverlissiges histologisches Bild der Zellgrenzen erhalten. Er
wandte deshalb ZeNkEr- oder OsO4-Fixierung(!) an.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dafl bei Exdendrium armatum normale
Blastomeren gebildet werden. Die fritheste Zellgrenze wurde jedoch erst in einem
4kernigen Stadium gefunden; spitestens beginnt die Durchfurchung im 8-Kern-Sta-
dium. Gesetzmifigkeiten in der Blastomerenanordnung liefen sich nicht nachweisen
(vel. GLATzER 1971 und WuLrERT 1902). Wihrend der Furchung tritt kein Blastocoel
auf.

In Zusammenhang mit bestimmten Fixierungen findet man in reifen Oocyten und
jungen Keimen zentrale oder konzentrische ,Dotterverfliissigungen®. Von KEesseL
(1968) und GLATZER (1971) wurden in Hydroiden-Oocyten Glycogen und Lipid-Trop-
fen frei im Cytoplasma gefunden, wihrend Carbohydrat-Protein-Komplexdotter stets
auf membranumgrenzte Tropfen beschrinkt war. Intrazellulire Verdauungsprozesse
sind mir nur in Verbindung mit membranumgrenzten Bereichen bekannt. Es ist daher
anzunehmen, dafl es sich bei den ,Dotterverfliissigungen® bei E. armatum um Fixie-
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rungsartefakte handelt. Bedingt durch die problematische Fixierung ist die Darstellung
der Zellgrenzen in frithen Keimen schwierig. Die nach Susa-Behandlung erkennbaren
granuldsen Zwischenschichten entstehen nach einem Vergleich mit Semidiinnschnitten
im Bereich der Blastomerengrenzen. Ein Vergleich der Befunde an E. armatum und
der Kontrollen an E. racemosam mit den Beschreibungen anderer Autoren [if}t es mog-
lich erscheinen, daf auch bei den anderen untersuchten Euxdendrium-Arten totale Fur-
chung vorkommt.

Jedoch ist zu fragen, ob innerhalb einer Art eventuell nebeneinander verschiedene
Furchungsmodi realisiert werden kdnnen. Nymorm (1943) gibt an, dafl er bei iiber-
reifen Eiern von Sagartia troglodytes die erste Einschniirung oft statt im 4-Kern- erst
im 8-Kern-Stadium fand. Eine leicht verzigerte Blastomerensonderung scheint also im
Rahmen der normalen Variabilitit zu liegen. Die Beobachtung von Nynorm erklirt
vielleicht auch die entsprechenden Befunde von Wurrert und Grirtzer. Gegeniiber
Schwankungen von Temperatur und Salzgehalt erwies sich nach Nyrnorum die Furchung
von Pachycerianthas als stabil, soweit itberhaupt eine Entwicklung eintrat. Aus der
Literatur ist mir kein Fall bekannt, wo innerhalb einer Art eine syncytiale oder super-
fizielle Furchung alternativ zu einer totalen realisiert werden kann. Ob dies bei den
von MErGNER und HareiTT untersuchten Eudendrinm-Arten der Fall ist, miiflte ent-
sprechend den Beobachtungen von NYHOLM experimentell gepriift werden.

Entstehung der Zweischichtigkeit

Die beiden Koérperschichten entwidseln sich in einer von der Eihiille umschlossenen
Blastomerenmasse, die nie ein Blastocoel ausbildet. Vermutlich werden die mehr oder
weniger zufallig im Zentralbereich des Keimes liegenden Blastomeren zu Entoderm und
die peripheren zum Ektoderm. Bei E. armatum ist das erste Anzeichen fiir die Abgren-
zung der dufleren Korperschicht die flache Anordnung der peripher gelegenen Zellen
an die Eihiille etwa im 64-Kern-Stadium. Mit den weiteren Zellvermehrungen tritt im
gesamten Keim bereits eine Differenzierung ein in gréflere Zellen, die Dottersubstanz
enthalten, und kleinere Zellen mit wenig oder ohne Dotter in einem deutlich dichteren
Cytoplasma. Damit ist bereits der erste Schritt in Richtung auf eine Spezialisierung der
fiir Hydroiden kennzeichnenden Zelltypen getan. ‘

Wenn nach Umordnung der Ektodermzellen zu einem Zylinderepithel die Stiitz-
Jamelle abgeschieden wird, ist das als Leistung spezifisch differenzierter Zellen ein Beleg
fiir einen — allerdings nur partiellen — Abschlufl der Blastembildungsphase. Im Zen-
tralbereich beginnt in diesem Stadium nimlich erst die Entwicklung der Gastralschicht
durch Umordnung der im Keiminneren gelegenen Zellen. Die Bildung des Gastral-
epithels wird erst wihrend der Metamorphose abgeschlossen.

Die einzelnen histogenetischen Differenzierungsschritte hat MereNER ausfiihrlich
beschrieben. Hier soll nur auf einige auffillige Unterschiede zwischen E. armatum und
E. racemosum hingewiesen werden.

Spezialisierte Dotterkerne mit amitotischen Teilungen liefen sich bei E. armatum
nicht finden.

Die polare Differenzierung der Larve steht in fester Lagebeziehung zur Ver-
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l6tungsstelle mit der Eihiille. Bei E. racemosum findet die Abgabe des Richtungskdrpers
am proximalen Pol, dem spiteren Oralpol, statt, bei E. armatum jedoch am spadix-
freien Lateralbereich. Bei beiden Arten entsteht der Oralpol der Planula am Ver-
lstungspol des Eies. Die Polaritit ist somit nicht korreliert mit der Lage des Eikernes
bei der Abgabe der Richtungskdrper. Der Differenzierung des Keimes muf) also eine
cytoplasmatische Organisation der Oocyte zugrunde liegen, wie sie experimentell von
Beckwrra (1914), Teissier (1930, 1931) und BeLousov & OstroumMova (1969) bei
verschiedenen Hydroiden festgestellt wurde.

Die Nesselzellen entstehen in der frithen Ontogenese nicht wie bei E. racemosum
in seitlichen Randzonen des Keiminneren, sondern vorwiegend im zentralen Bereich.

Am Bewegungsvorderpol der Planula von E. armatum wurden keine Sinnes- und
Nervenzellanhdufung gefunden.

Die schliipfreife Larve besitzt noch relatiy viel Dottersubstanz. Das Entoderm ist
nur am hinteren Pol der Planula, der Mundregion des zukiinftigen Polypen, ausdiffe-
renziert. Ein auffilliger Sinnespol wird nicht entwickelt (WipERSTEN 1968). Diese
Merkmale kennzeichnen die Planula als lecitotrophe Abwandlung der nach WipersTEN
primir planktotrophen Cnidarier-Larve.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Oocyten-, Blastostyl- und Embryonalentwicklung von Eudendrium armatum
Ticuomirov wurde licht- und elektronenmikroskopisch untersucht.

2. Oocyten entstehen einzeln oder in dichter Lagerung aus undifferenzierten Zellen
des Ektoderms in jiingeren sowie ilteren Hydrocaulusabschnitten. Bereits vor der
Blastostylknospung sind im Hydrocaulus zahlreiche Oocyten vorhanden. Gesetz-
mifige Lagebezichungen zwischen den Orten der Oocytenentstehung (,Keim-
zonen®) und dem Verzweigungssystem lassen sich nicht feststellen. Das Wandern
der Oocyten im Hydrocaulus kann am lebenden Stéckchen verfolgt werden.

3. Blastostyle sind von Nihrpolypen im Knospenzustand durch in ihren Gastralraum
eingewanderte Oocyten und spiter durch ihre Spadixbildung unterscheidbar. Die
mbglichen Wechselbezichungen zwischen Oogenese und Oocytenwanderung einer-
seits und Blastostylen andererseits werden diskutiert.

4. Wihrend der Vitellogenese wird vom Spadixentoderm granulsses Material — még-
licherweise Glykogen — an die Oocyte abgegeben. Das Spadixentoderm hat durch
Zellausldufer direkten Kontakt mit der Oocyte.

5. Nach der Befruchtung bildet die Oocyte eine Eihiille. Das Material dieser Eihiille
entspricht wahrscheinlich der Peridermsubstanz.

6. Die Eihiille wird gleichzeitig mit dem Periderm unterhalb des Blastostyls verlstet.
Dies geschieht in Wechselbeziehung zu einer Abhebung und Retraktion des Spadix
vom Ei. Danach bleibt die Stiitzlamella aus dem Spadixbereich als gefaltetes Paket
in der Gastralwand des Blastostyls liegen. Der fibrillire Randsaum ist weitgehend
ungestdrt. Es wird diskutiert, ob die Myoepithelzellen ihre Bindung an die Stiitz-
lamelle 16sen und gegebenenfalls wieder kniipfen kénnen.
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7. Die Furchung verlduft — zumindest vom 8-Kern-Stadium ab — total. Der Beginn
der Durchfurchung wurde stets in zeitlicher Verzdgerung zu den ersten Kernteilun-
gen beobachtet. Zellgrenzen wurden frithestens im 4-Kern-, spitestens im $-Kern-
Stadium gefunden. Die widerspriichlichen Angaben iiber totale, syncytiale und
superfizielle Furchung in der Gattung Eudendrinm werden an Hand der Befunde
diskutiert.

8. Am Ende der Vitellogenese und zu Beginn der Embryonalentwicklung werden
homogene Dotterbereiche in — je nach Fixierung unterschiedlicher — Verbreitung
gefunden. In solchen ,Verfliissigungsbereichen® liegt der Komplexdotter nicht in
von Membranen umgrenzten Tropfchen (Vesikeln) vor. Diese Bildung wird als
Fixierungsartefakt gedeutet.

9. Die histologische Differenzierung beginnt bereits in der spiten Furchung parallel
zur Anlage der Kérperschichten. Der beschriebene Entstehungsmodus der Zwei-
schichtigkeit kann als Moruladelamination bezeichnet werden.
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Abkiirzungen in den Abbildungen

B: Bakterium Gl: vermutliches Glycogen
Bl: Blastostyl Go: Golgi-Apparat
Cbh: Cnidoblast Gr: strukturiertes Granum
Ci: Cilium hEhG:  helle Eihiillen-Grana
Ch: Chromatin -Z: I-Zelle
dEhG:  dunkle Eihiillen-Grana k.Ch: kondensiertes Material innerhalb
Dm: Doppelmembran des fibrilliren Chromatin
Do: Komplexdotter Mf: Myofibrillen
»Drg® »Drisenring® Mi: 0sO4 nach Mirronic
Drz: Grana-haltige Driisenzellen Mit: Mitochondrium
Eh": Eihiillenschicht I N: Nucleus
Eh*: Eihiillenschicht 11 Ni: Nucleolus
Ek: Ektoderm Nm: Kernmembran
Em: Extrusionsmaterial Np: Kernporen
Em‘: vermutliches Em, von O: Qocyte
Doppelmembran umgeben Pa: 0sO4 nach PaLape
En: Entoderm pd: duleres Periderm
F: Filamente Pdb: Peridermbildungszone
Fa: Fixierung nach FAHRENBACH PdG: Peridermbildungs-Grana
f.Ch: fibrillires Chromatin hPdG:  helle Peridermbildungs-Grana
Fp: Frefpolyp dPdG:  dunkle Peridermbildungs-Grana
F.Stl: Fibrillen der Stiitzlamelle p.f: pars fibrosa des Nucleolus
Fs.Stl: Fibrillensaum der Stiitzlamelle p.g: pars granulosa des Nucleolus
y-C: glatte Membranen Psp: pseudopodienartiger Ausliufer

G: Gastralraum einer Qocyte
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R: Ribosomen v Vestopal

Sp: Spadix #Verfl“:  Dotter-, Verflilssigungszone®
Sp.R: Spadix in Retraktion Wp: Wehrpolyp

Stl: Stiitzlamelle X: peripherer Bereich ohne
StM: Styrol Methacrylat Zellorganelle

Sz: Schleimzellen Zm: Zellmembran

V: Vesike] und V-reihen
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