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ABSTRACT: Egg and embryo development of Corydendrium parasiticum with special reference
to fine structure of the oocytes during vitellogenesis. Egg and embryo development of
Corydendrium parasiticum (L.) (Hydroida, Athecata) has been examined with special regard
to ultrastructural changes of the oocytes during vitellogenesis. It has been established that
ectodermal interstitial cells migrate through the mesolamella into the endoderm and differ-
entiate there to germ cells. Despite differences in the origin of the interstitial cells during
early development there is still justification to speak of ectodermal descent of hydroid germ
cells. The gonophores are equivalent to hydranth buds. By early immigration, oocytes deter-
mine the development of buds into gonophores. After completion of vitellogenesis and rupture
of the follicle epithelium eggs undergo meiosis. The total and equal segmentation starts
already during spawning. After forming a solid morula, gastrulation takes place as morula-
delamination. Interstitial cells and cnidoblasts are formed in the prospective endoderm and
migrate early into the ectoderm. A polar differentiation becomes evident shortly before
hatching of the planula. The planulae keep their solid endoderm untill their transformation
into primary polyps. Metamorphosis can occur after one day. The delayed beginning of
metamorphosis up to 12 days under lab conditions is probably due to the absence of certain
bacteria. According to developmental stages of the oocytes ultrastructural changes during
vitellogenesis are described. The endproducts of vitellogenesis are heterogeneous yolk (“Kom-
plexdotter”), lipid droplets and glycogen. The “Komplexdotter” represents the bulk of reserve
material which is formed by several components of different origin. Of special interest in this
respect are the cytosomes resembling the microbodies of liver and kidney because of their
paracristalline core and close relationship to the rough endoplasmic reticulum. Comparable
cores exist in the “Komplexdotter” which may correspond to enzymes histochemically iden-
tified in the yolk of other species.

EINLEITUNG

Embryologische Studien an Hydroiden, die gegen Ende des vergangenen Jahr-
hunderts mit dem bedeutenden Werk von MeTscuNIKOFF (1886) einen Hohepunkt er-
reichten, sind erst in neuerer Zeit in verstirktem Umfang wiederaufgenommen worden
{(BENARD-BOIRARD 1962, Nacao 1965, vaN DE VYVER 1964, 1967, 1968 a, b, Bopo &
BourLrLoN 1968). Als Beginn dieser Untersuchungen kann man die mit den klassischen
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Mitteln der Lichtmikroskopie durchgefiihrte, umfassende Arbeit von MerGNER (1957)
iber die Fi- und Embryonalentwicklung von Eudendrium racemosum CAVOLINI an-
sehen.

Eine zusammenfassende Entwicklungsgeschichte von Corydendrium parasiticum
(r.) (Hydroida, Athecata, Clavidae) fehlt bis heute. Die letzte ausfiihrliche Arbeit iiber
diese Hydroide stammt von WEeisMANN (1883), der allerdings das Hauptgewicht seiner
Untersuchungen auf die Entwicklung der Keimzellen legt und die weitere Embryonal-
entwicklung nicht behandelt. Hauptsichlich die Herkunft der Keimzellen, die nach
WersMaNN ektodermal sein k&nne, war spiter noch umstritten (Harerrr 1904, TrINCI
1906, GoeTtE 1907, KUHN 1914). Diese unterschiedlichen Deutungen erfordern eine
erneute histologische Untersuchung, die vor allem die in den fritheren Arbeiten nicht
beachteten interstitiellen Zellen (I-Zellen) beriicksichtigen mufl. Uber die Embryonal-
entwicklung selbst gibt es nur bei Harcrrr (1904) und Neper (1917) einige Angaben,
die cbenfalls durch neue Befunde erginzt und erweitert werden sollen.

Die Vielzahl elektronenmikroskopischer Arbeiten aus neuerer Zeit, die sich mit
submikroskopischer Struktur von QOocyten beschiftigt (vgl. NorrEvanG 1968), gab
zudem Veranlassung, die Vitellogenese eines marinen Hydroidpolypen zu untersuchen.
Bislang erfolgten derartige Studien nur an Hydra (STaent & Lucci 1964), an der
Anthomeduse Spirocodon saltatrix (KawacuTr & Ocasawara 1967) und an einer nicht
niher bezeichneten Trachylinen (KEsseL 1968a).

Aufgabe dieser Arbeit ist, die unterschiedlichen Auffassungen liber die Eientwick-
lung von Corydendrium parasiticum zu kliren und die Embryonalentwicklung zu ver-
vollstindigen. Die feinstrukturelle Untersuchung der Dotterbildung ist als erste
Analyse und Basis fiir weitere Arbeiten gedacht.

MATERIAL UND METHODE

Im Golf von Neapel kommt Corydendrium parasiticum fertil in den Monaten
August bis September vor. Die untersuchten weiblichen Stcke wurden unter Verwen-
dung eines Tauchgerites bei dem Castello dell’Ovo aus 10-20 m Tiefe, bei Gaiola
aus 3-6 m Tiefe und bei Nisida aus 5-15 m Tiefe gesammelt.

Die Hilterung der Tierstdcke erfolgte in einem temperaturkonstanten Raum
(170 C) in einem 100-1-Aquarium mit Umwilzpumpe und Eheim-Filter fiir Seewasser.
Zusitzlich dienten durchliiftete Becken im gleichen Raum und ein 40-1-Aquarium mit
Sandfilter im Labor (Wassertemperatur: 239 C) zur kurzzeitigen Hilterung der Tiere
und zu Zuchtversuchen. Gefiittert wurden tiglich junge Artemia-Nauplien in dafiir
bestimmte Futterschalen.

Boveri-Schalen (¢ 10 cm) auf einem Schiittelgestell im temperaturkonstanten
Raum ermdglichten die Planula-Zucht. Die Schalen waren mit 2 Prozent Agar-See-
wasser ausgegossen, um die festsitzenden Primirpolypen zur Fixierung schonend ab-
16sen zu konnen (BONNER 1955). Zur Vermeidung von Bakterienwuchs wurde dem See-
wasser 0,03 Prozent Kanamycin zugesetzt. Dies hatte allerdings eine bedeutende Ver-
z8gerung der Metamorphose zur Folge.

Fiir die lichtmikroskopischen Untersuchungen dienten folgende Fixiergemische:
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CarnNoy (Romers 1948; § 226), FLeming (§ 290), Caamrey (§ 298), Bouin (§ 304),
Lanc (§ 331), Susa (§ 344), Zenker (§ 336), Heiry (§ 337), Maxmmow (§ 338),
5prozentiger Glutaraldehyd (SasaTini et al. 1963) und 5- bis 10prozentiges Formalin-
Seewasser. Susa ergab im allgemeinen die besten Ergebnisse. Die Einbettung erfolgte
iiber Iso-Propanol oder -Butano! direkt in Paraplast, Tissuemat oder Histowachs. Die
Schnittdicke betrug 5 um. Zur Schnittfirbung eigneten sich besonders Eisenhima-
toxylin nach HEIDENHAIN (§ 663) zum Teil mit einer Eosin-Gegenfirbung, die Tri-
chromfirbung nach GoLpNER (§ 1540) und die panoptische Firbung nach PAppENHEIM
(§ 1437). Die Priparate wurden entweder mit Hilfe eines Zeichenspiegels von Lzrrz
gezeichnet oder mit einer Orthomat-Kamera auf einem Orthoplan-Mikroskop (beides
von Lerrz) fotografiert.

Als geeignete Fixiermittel fiir die elektronenmikroskopischen Untersuchungen er-
wies sich das Gemisch von PALADE (1952). Da die Differenz zwischen dem stark hypoto-
nischen Fixiergemisch (ca. 400 mOsm) und dem Seewasser (ca. 1100 mOsm) 700 mOsm
betrug, wurden dem Fixiermittel noch 23 mg NaCl/ml zugesetzt. Die mit einem Ad-
vanced Instruments-Osmometer gemessene End-Osmolalitit lag nach der Salzzugabe
bei 1050 mOsm (pH 7,6). Fixiert wurde 1 Stunde bei 40 C. Nach Auswaschen in der
entsprechenden Pufferldsung wurden die Objekte iiber Aceton entwissert. Im Verlauf
der Entwisserung fand eine Stiickkontrastierung durch Zusatz von 1prozentiger Phos-
phorwoliramsiure und 0,5prozentigem Uranylacetat zum 7Oprozentigen Aceton statt
(WOHLFARTH-BOTTERMANN 1957). Der letzten Aceton-Stufe (100 Prozent) folgte als
Intermedium zweimal je 5 Minuten Epoxypropan. Anschliefend wurden die Objekte
direkt in reines Durcupan ACM iibertragen. Die Polymerisationsdauer im Vakuum-
ofen (100 bis 200 Torr) betrug bei 60° C etwa 48 Stunden.

Die Schnitte wurden auf einem Reichert OmU2-Ultramikrotom mit Glasmessern
hergestellt. Schnittkontrastierungen erfolgten entweder mit Bleicitrat nach VENABLE &
CoGGEsHALL (1965) oder mit einem Vanadiummolybdat-Komplex nach CarLaHAN &
Horner (1964). Die Schnitte wurden mit einem Zeiss-EM 9 bei 60 kV untersucht und
auf Agfa-Agepe-FF-Planfilmen aufgenommen. Zur lichtmikroskopischen Kontrolle
und zum Aufsuchen geeigneter Eistadien dienten Semi-Diinnschnitte von 0,5-1 um
Dicdke, die mit Toluidinblau gefarbt wurden.

UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE
Architektur und Feinbau der Kolonie

Die ersten Bearbeiter von Corydendrium parasiticum haben sich mit der Gesetz-
mifigkeit des Kolonicaufbaus kaum befafit; fiir sie war einzig die Faszikulierung be-
merkenswert. CAvoLINIs erste Abbildung eines Corydendrinm-Stodkes (1785) zeigt eine
unregelmifige Verteilung der Aste mit dichotomen Verzweigungen. Bei WEIsMANN
findet sich die erste Beschreibung des Baues (1883, p. 35): , ... ihre Veristelung (der
Stdckchen) ist reich und erfolgt rein dichotomisch und in sehr spitzen Winkeln. Die
Kste entspringen nach allen Richtungen und unregelmifig vom Stamm.© Zu einem
anderen Ergebnis kommt Driescu (1890). Nach ihm ist die Verzweigung von Coryden-
drinm parasiticum racemds, was auch von Kun (1914) bestitigt wird.
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Diese unterschiedlichen Deutungen des Stockaufbaues resultieren aus den Schwie-
rigkeiten, welche die ,Faszikulierung® des Stockes einer Analyse bereitet. Den Begriff
ofascicled® hat ArrmanN (1871, p. 262) am Beispiel von Corydendrium parasiticum
geprigt, und er versteht darunter: ,A composition out of many longitudinally cohe-
rent tubes, each invested by its own perisarc.”

a b

Abb. 1: 4 Rekonstruktion eines Zweigendes mittels iibereinander projizierter Schnitte. Ein-

gezeichnet ist nur das Entoderm (4); die Perisarc-,Septen® stehen senkrecht aufeinander, die

Verzweigungen erfolgen um 90° zueinander versetzt (30:1; umgezeichnet von A. BLEICHNER,

Gieflen). b Schema einer Kolonie. Die Gabelungen sind gleichwertig (,dichotom®); Keimzonen

punktiert, Gonophoren und Hydrocaulus-Abschnitte mit dotterbildenden Oocyten mit Rand-
verdickungen; das Perisarc ist unberiicksichtigt

Wie schon WeisMANN (1883) zeigte, entsteht die Faszikulierung nicht nur durch
Verkittung von Perisarc-Rohren, sondern sie ist auch wachstumsbedingt. Entsteht nim-
lich an einem Hydranthenstiel eine Knospe, so bricht sie nicht sofort nach aufien durch,
sondern wichst innerhalb des alten, primdren Perisarc einige Millimeter weiter. Gleich-
zeitig bilden das neue und das alte Coenosarc je eine neue Perisarc-Scheide, so daff im
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urspriinglichen, primiren Perisarc zwei neue, sekundire Perisarc-Rohren eingeschlos-
sen liegen. Bei erneuten Knospenbildungen werden unter Umstinden sogar tertiire
Rohren von sekundiren und einer duflersten primiren Réhre umgeben. Gleichzeitig
erfolgen aber auch eine Verkittung von Asten durch einfache Anlagerung und eine
Faszikulierung im Basalbereich der Kolonie durch Uberwachsen mit Stolonen.

Corydendrium parasiticum bildet als Stockform Monopodien mit Endpolypen
und subterminaler Knospung. Die Zugehérigkeit zu diesem Wuchstyp ist nicht ohne
weiteres zu erkennen, da einige Kriterien der monopodialen Wuchsform fehlen. So
besitzen alle Hydranthen einer fertilen Kolonie eine Keimzone und bilden zumindest
an Seitenistchen alle Gonophoren aus. Nach Wersmann sollten sogar ,zu gewisser Zeit
je ein Gonophor an jedem Hydranthen® entstehen. Das wiirde gegen die Gesetzmifig-
keiten des monopodialen Wuchses sprechen, da bei diesem der Haupthydranth defini-
tionsgemif steril ist. Ferner treten apikad oft iltere Entwidslungsstadien von Keim-
zonen beziehungsweise von Gonophoren auf als gegen die Stodsbasis hin. Die alters-
miflige Anordnung der Reproduktionsorgane folgt also keinem basal-apikalen Gra-
dienten, wie es zum Beispiel das typische Monopodium von Exdendrium racemosum
zeigt (MERGNER 1957).

Die rdumliche Rekonstruktion eines kleinen Zweigendes mit Hilfe iibereinander
projizierter Serienschnitte beweist die Gleichwertigkeit der Gabelungen (Abb. 1 a, vgl.
auch Schema Abb. 1b). Doch kann auf das Vorliegen einer dichotomen Verzweigung
nur bei einer gleichzeitigen Entstehung beider Knospen an einer terminalen Knospungs-
zone geschlossen werden und nicht an Hand der Wachstumsergebnisse, wie dies Wers-
MaNN offensichtlich tat. Erwdhnenswert sind auch die Perisarc-,Septen®, die zwei
Coenosarc-Stringe trennen und sich bei aufeinanderfolgenden Verzweigungen immer
senkrecht zueinander bilden. Dadurch entstehen die Knospen immer um 90? versetzt.

Uber den prinzipiellen Gewebeaufbau der Hydroiden informiert sehr umfassend
eine Arbeit von BourLLon (1968). Da die ebenfalls zu den Claviden gehbrenden Gat-
tungen Clava und Cordylophora histologisch schon eingehend untersucht wurden
(BourLLon 1966, TessENow 1960), soll an dieser Stelle nur eine kurze Beschreibung
des histologischen Aufbaues von Corydendrium parasiticum erfolgen.

Am Hydranthen von Corydendrium sind folgende Zonen zu unterscheiden: das
Hypostom, das Mauerblatt mit Tentakeln und der Hals*. Das Hypostom ist konisch ge-
baut und sehr erweiterungsfihig. Zum Ausstofien unverdauter Nahrungsreste kann es
sich weit nach riickwirts iiber den GastralhShlenbereich stiilpen, so daf die Tentakel
fast vollstindig bedeckt sind. Erleichtert wird dies durch entodermale Lingsfalten (bei
Hamann 1882: Taeniolen). Charakreristisch sind die beiden Drisenzelltypen im Ent-
oderm des Hypostoms: die Eiweidriisenzellen (,cellules glandulaires spumeuse hy-
postomiales”, BourLLoN 1963, 1968) und die Schleimzellen (,,cellules glandulaires sphé-
ruleuses hypostomiales®). Im Bereich des Mauerblatts, wie auch im brigen Coenosarc
kommen nur noch die Eiweifdriisenzellen vor. Diese liegen verstreut in der stark aus-
gebildeten Schicht entodermaler Epithelmuskelzellen, die tiberwiegend als Nihrzellen

* Den Hydranthenhals von Corydendrium nennt WeisMann ,Cambiumzone®. Da eine
meristematische Funktion, wie es dieser historische Name impliziert, sicherlich nicht vorhanden
ist, wird dieser Ausdruck nicht beibehalten. Als ,Hals“ bezeichnet Weismany die Ubergangs-
zone zwischen Mauerblatt und Hydranthenhals im hier gebrauchten Sinn,
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dienen. Aufler durch die Gastralhshle ist der auf das Hypostom folgende Hydranthen-
bereich durch die etwa 37 (30-45) regellos angeordneten, filiformen Tentakeln ge-
kennzeichnet. Das Cnidom besteht aus zwei Cnidentypen: (1) Desmonemen (5 um X
3,1 um) und (2) Stenotelen (8,1 um X 3,8 um) (vgl. WerNER 1965, MiLLarD 1959).

Nach einer Ubergangszone folgt auf das Mauerblatt der Hydranthenhals. Er ent-
spricht der Sphinkter-Zone nach der Einteilung von BouiLLon (1968) und ist durch
hohen vakuliren Entodermzellen ausgezeichnet. Da in diesem Bereich das Perisarc vom
Ektoderm gebildet wird, konnten die offensichtlich turgeszenten Entodermzellen eine
Art Stiitzentoderm darstellen, die den Ubergang vom freien Hydranthen zum Perisarc
umgebenen Coenosarc bilden. Der Ubergang vom Hydranthenhals zum Coenosarc
kann als Sphinkter angesehen werden, der die Passage grofferer, unverdauter Nah-
rungspartikel in die Hydrocaulus-Kanile verhindern soll. An dieser Stelle findet sich
nimlich eine leichte Einschniirung; auferdem ist hier die entodermale Ringmuskel-
schicht im Vergleich zur Halszone am stirksten ausgebildet.

Muskelfasern der Epithelmuskelzellen sind nur im Hydranthen stark und offen-
sichtlich schwicher im Coenosarc ausgebildet, Hydranth wie Tentakeln zeigen eine gut
ausgebildete entodermale Ring- und eine ektodermale Lingsmuskelschicht. Das Ekto-
derm des Hydranthen ist einschichtig. Zwischen seinen Zellen finden sich zahlreiche
Cnidoblasten, vereinzelte I-Zellen und vor allem an den Tentakelbasen Sinnesnerven-
zellen.

Das Coenosarc von Corydendrium weist keine Besonderheiten auf und entspricht
dem histologischen Bild, das schon mehrfach fiir Hydroiden beschrieben wurde. Auf
den zum Coenosarc gehdrenden Hydranthen-,Stiel® mit seiner Knospungs- bzw.
Keimzone wird an anderer Stelle eingegangen (vgl. pp. 220 f£.). In diesem Zusammen-
hang werden auch die ektodermalen I-Zellen und ihre Bedeutung fiir die Keimzellen-
bildung behandelt.

Die Feinstruktur der 0,5-0,7 um dicken Mittellamelle von Corydendrium gleicht
der von Eudendrium racemosum (FlaNiscH 1970): An ihr lassen sich die drei beschrie-
benen Strukturelemente unterscheiden: Grundsubstanz, Fibrillen und granuldrer oder
fibrillirer Randsaum. Die Fibrillen sind 70-100 A dick und zeigen eine periodische
Anordnung von Untereinheiten mit einem Abstand von etwa 75 A (Abb. 10b). Be-
sonders deutlich und in grofer Dichte treten diese Fibrillen in den Verbindungsliga-
menten der Mittellamelle zum Perisarc auf. Diese Verbindungen sind von MERGNER
(1957) mehrfach bei Eudendrium racemosum als ,briickenartige Stiitzlamellenliga-
mente® dargestellt worden. Davis & Haynges (1968) beschreiben dhnliche Fibrillen,
die ,periodische Schwellungen® aufweisen und so ein perlschnurférmiges (,beaded®)
Aussehen bekommen, aus der Mesogloea von vier Hydra-Arten. Von den drei be-
schriebenen Fibrillen-Typen soll dieser in der Mesogloea der untersuchten Hydren vor-
herrschen.

Das gesamte Ektoderm eines Hydranthen einschliefilich der Tentakeln ist von einer
diinnen Peridermschicht bedeckt (Abb. 2), die hiufig auch Cuticula genannt wird
und am Anfang der Halszone kontinuierlich in das Perisarc iibergeht*. Auf Paraffin-

* Der Terminologie von BouiLron (1968) folgend, wird die Chitin-enthaltende Hiille
des Coenosarc ,Perisarc® genannt, die dinne, hauptsichlich aus Mucoproteiden bestchende
Schicht des Hydranthen-Ektoderm JPeriderm*,
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Abb. 2: Medianschnitt durch eine Tentakelbasis. Die diinne Periderm-Schicht (2) wird durch
das in den Ektodermzellen sichtbare Sekret (3) gebildet. I Mittellamelle; 4 Entoderm; 6 Ekto-
derm (1700:1)

schnitten ist der Ubergang oft nur schwer sichtbar. Das Perisarc beginnt im Schnitt-
bild scheinbar unvermittelt als eine dinne, gekniulte Lamelle in einer kleinen Ekto-
derm-Einbuchtung des Hydranthenhalses. Die Ektodermzellen werden hier plotzlich
grofler und vakuolirer als die distad liegenden. Ferner treten in dieser Zone auf ein-
mal dichte Ansammlungen von 0,9-2,2 um groflen Grana vor allem in den distalen
Teilen der Ektoderm-Zellen auf (Abb. 6a), die auch iiberall im Ektoderm des Coe-
nosarc zu finden und mit sauren Farbstoffen (zum Beispiel Azocarmin, Ponceau und
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andere) stark anfirbbar sind. Ihre Beteiligung an der Perisarc-Bildung wurde schon
von MERGNER (1957) erkannt. Eine eingehendere feinstrukturelle Untersuchung der
Periderm-Bildung ist zum erstenmal von Haniscu (1970) an Eudendrium racemosum
durchgefithrt worden. Mit seinen Ergebnissen verglichen, weist Corydendrium parasi-
ticum bedeutende Unterschiede auf. Zudem zeigen elektronenmikroskopische Aufnah-
men der Perisarc-Bildungszone von Corydendrium (Abb. 3b), daff lichtmikroskopisch
dargestellte cytologische Details oft einen falschen Eindruck von der zelluliren Sub-
struktur geben. Dabei muf freilich vorausgesetzt werden, dafl der Erhaltungszustand
der fiir die elektronenmikroskopische Betrachtung vorbehandelten Zellen den Vital-
strukturen besser entspricht als die von Paraffinschnitten.  ~

Auf Semi-Diinnschnitten sind im Bereich der Perisarc-Bildungszone keine Grana
zu entdecken. Statt dessen finden sich mit Toluidinblau metachromatisch anfirbbare
Tropfchen, die teilweise konfluieren und dann einen Durchmesser bis zu 5 um er-
reichen kdnnen (Abb. 3a). Derartige Tropfchen sind in allen Ektodermzellen zu fin-
den, das heiflt auch das Periderm des Hydranthen entsteht auf gleiche Weise wie das
Perisarc des Hydrocaulus. Der Ubergang vom Perisarc zum Periderm ist nur durch eine
Abnahme der Trépfchengrdfle, vor allem aber ihrer Lagerungsdichte, gekennzeichnet.
Das unterschiedliche Bild der im Lichtmikroskop sichtbaren Grana beruht daher ver-
mutlich auf einem Konzentrationsphinomen wihrend der Fixierung. Osmiophile Se-
kretgrana, wie sie HaniscH beschreibt, konnten nidit gefunden werden. Auch 1Bt sich
eine Beteiligung bestimmter Organellen, wie etwa des Golgi-Apparates oder des endo-
plasmatischen Retikulums, an der Sekretbildung nicht erkennen. Bereits auf Semi-
Diinnschnitten sind im Inneren der Sekrettrdpfchen dunkle Einschliisse bemerkbar, die
sich im Flektronenmikroskop als parakristalline Strukturen erweisen (Abb. 3a). Ahn-
lich wie jene in den Cytosomen der Oocyten setzen sie sich aus tubuldren Elementen
von 225 A Durchmesser zusammen. Insgesamt dhneln daher die Trdpfchen verbliiffend
den Cytosomen (zum Beispiel Abb. 18), die ebenfalls auf Paraffinschnitten als Grana
in Erscheinung treten.

Uber den Vorgang der Perisarc-Bildung kénnen zur Zeit noch keine Aussagen ge-
macht werden; zudem fithren sie auch {iber den notwendigen Rahmen dieser morpholo-
gischen Ubersicht hinaus. Das von Corydendrium gebildete Perisarc ist im Gegensatz
zu dem von Eudendrinm nicht so heterogen aufgebaut: Zwei dichtere, diinne Schichten,
von denen die duflere zu Beginn der Halszone in das Periderm ibergeht, begrenzen
beiderseits den zentralen Hauptanteil der strukturlosen Perisarc-Substanz (Abb. 3b).
Auch auf Semi-Diinnschnitten sind die begrenzenden Schichten als dunkel gefirbte
Linien sichtbar. Auf jeden Fall stellt die im Lichtmikroskop sichtbare, famelldre Struk-
tur des Corydendrium-Perisarc eine Vergroberung der tatsichlichen Strukturverhilt-
nisse dar.

Entstehung und Wanderung der Eizellen
Zur Zeit der Reife sind unterhalb der Hydranthen Zonen erkennbar, die sich

durch eine leichte Verdickung deutlich von den anschlieBenden Hydrocauli abheben.
Das Gewebe ist hier stirker pigmentiert und erscheint kompakter als in den angren-
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Abb. 3: a Schrigschnitt durch eine Perisarc-Bildungszone. Die Sekrettropfchen zeigen dunkel-

gefirbte Einschliisse (1900:1). b Ektodermzelle mit anliegendem Perisarc. Die Sekrettrdpfchen

zeigen parakristalline Binnenstrukturen, die den dunklen Einschliissen auf & entsprechen.
3 Sekrettropfen; 6 Ekvoderm; 7 Perisarc; & Kern; 9 Innenstruktur (14 000:1:)
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zenden Hydrocaulusabschnitten. Ursache dieser Verinderung ist die Entstehung der
Keimzellen in diesem Hydrocaulusbereich. Wersmann (1883) nennt ihn darum ,,Keim-
zone®. Sie schlieft sich unmittelbar der Kambiumzone eines Hydranthen an. Da auch
tentakellose Hydranthenknospen schon Keimzellen besitzen, liegen diese zunichst in der
Nihe des Knospenansatzes. Mit zunehmendem Alter bzw. Wachstum des Hydrocaulus
wandert die Keimzone mit dem Hydranthen apikad. Doch sind spiter immer noch ein-
zelne Oocyten iiber den ganzen Hydrocaulus verstreut zu finden, das heifit auflerhalb
der eigentlichen Keimzone.

Uber die Frithentwicklung der Keimzellen bei Corydendrium und iiber deren Het-
kunftsort gibt es, wie auch bei anderen Hydroidenarten, widersprechende Angaben.
WersmanN hilt eine ektodermale Entstehung fiir wahrscheinlich, GoerTe (1907) will
hingegen beobachtet haben, dafl sich Entodermzellen direkt in jeweils eine somatische
Zelle und eine auf der Mittellamelle liegende Eizelle teilen. Unbestritten ist von allen
Autoren die Tatsache, daff die jiingsten erkennbaren Eizellen immer im Entoderm
liegen. Wersmann schliefft vor allem auf Grund seiner Theotie der Keimstittenverschie-
bung auf eine ektodermale Herkunft und versucht sie durch die Beobachtung zu stiit-
zen, daff Eizellen immer auf der Mittellamelle und unter Entodermzellen liegen.
Trincr (1906) fithrt das Problem zundchst auf die Frage zuriick, welches die erste er-
kennbare Phase der Keimzellenbildung iiberhaupt sei. Er weist als erster auf die Be-
deutung der Prophasestadien wihrend der Meiose bei den Coelenteraten hin (,periodo
di sinapsi nucleare®), was spiter allerdings ginzlich in Vergessenheit geriet. TrINCI
selbst sagt aber, dafl damit das Problem des Keimzellenursprungs bei den Coelen-
teraten noch nicht geldst sei. Im Augenblidk kdnne man nur sagen, daf} nicht der Utr-
sprung, sondern der Aufenthaltsort der Keimzellen zu Beginn der Wachstumsperiode
variiere.

Eine grofle Bedeutung als embryonale Zellreserve und damit als potentielle Ge-
schlechtszellen wird den I-Zellen beigemessen. Es kann heute als gesichert gelten, dafl
die Keimentwicklung der Hydroiden von diesen I-Zellen ihren Ausgang nimmt.
MiLLER (1967) konnte zudem bei Hydractinia nachweisen, dafl das Geschlecht der
I-Zellen und damit ihre prospektive Potenz zur Bildung von Eizellen bzw. Spermien
genetisch determiniert ist. Damit bleibt aber die Moglichkeit einer Re- und Umdiffe-
renzierung der restlichen Hydroidenzelltypen offen. Diese haben jedoch ihre Entwick-
lungspotenz zu Cnidoblasten und Keimzellen wihrend ihrer Differenzierung fiir
immer verloren.

Fiir Hydra allerdings verneinen BURNETT et al. (1965) eine Keimbahn. Den Ver-
fassern zufolge kommt es zu keiner Sonderung von bestimmten Gruppen von I-Zellen.
Differenzierte entodermale Driisenzellen kénnen sich unter geeigneten Bedingungen
entdifferenzieren und tiber ein I-Zellen-Stadium zu Geschlechtszellen werden.

I-Zellen kommen fast nur im Ektoderm vor. In den Fillen, bei denen sie im
Entoderm beschrieben wurden, handelt es sich meist entweder um embryonale Driisen-
zellen, die im Gegensatz zu den I-Zellen eine ,funktionelle Basophilie® (TEssENOW
1960) aufweisen, oder es sind schon junge Keimzellen. Besonders junge Spermatogonien
sind leicht mit I-Zellen zu verwechseln (MULLER 1964, HaniscH 1970). Doch sollte der
Name ,interstitielle Zelle den totipotenten Zellen im Ektoderm vorbehalten bleiben.
Tessenow (1960) grenzt ebenfalls die ,omnipotenten, indifferenten Zellen® von Um-
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Abb. 4: 2 Keimzone mit zwei Oocyten im Entoderm und einer durch die Mittellamelle krie-

chende I-Zelle (Pfeil) (2700:1). & Aus dem Ektoderm in das Entoderm wandernde I-Zelle in

einer Hydranthen-Knospe (2800:1). ¢ Gleiche Zelle wie in b, jedoch im Schnitt tiefer getroffen
(2800:1).  Mittellamelle; 4 Entoderm; 6 Ektoderm; 10 Qocyte; 12 I-Zelle
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bildungsstadien der I-Zellen ab, Iific aber fiir alle Formen den Oberbegriff I-Zelle
bestehen.

Im Ektoderm der Keimzone von Corydendrium lassen sich lichtmikroskopisch drei
Arten von I-Zellen unterscheiden:

(1) Zellen, die in pyramidenférmigen Nestern auf der Mittellamelle liegen und in
erster Linie das Cnidoblasten-Reservoir bilden (Abb. 8). Von diesen I-Zell-Nestern
stammen wahrscheinlich auch die beiden folgenden Typen ab.

(2) Langgestreckte Zellen mit flach-ovalen Kernen, die mit ihrer Lingsseite der
Mittellamelle dicht anliegen und eindeutig auf dieser zum Ort ihres Bedarfs entlang-
wandern. Sie sind von den wandernden Cnidoblasten gut unterschieden.

(3) Einzelne oder in Gruppen liegende Zellen, die durch ihren runden Zellkorper
mit einem groflen Kern ihre embryonale Natur deutlich zu erkennen geben. Sie sind
offensichtlich, wie die I-Zellen in den Nestern, zunichst stationidr. Dieser Zelltyp stellt
vermutlich die prospektiven Keimzellen dar.

Um sich nun im Entoderm endgiiltig zu Keimzellen zu differenzieren, miissen diese
Zellen durch die Mittellamelle ins Entoderm einwandern. Kircuner (1935) verdffent-
licht als erster eine halbschematische Zeichnung einer die Mittellamelle passierenden
I-Zelle, wobei letztere allerdings Entodermzellen-Ersatz darstellen soll. Indirekt ist die
Einwanderung durch die relative Abnahme der I-Zellen in der Keimzone von Hydrac-
tinia echinata ebenfalls nachgewiesen worden (MULLER 1964). Bei Corydendrium para-
siticum wurden durch die Mittellamelle kriechende I-Zellen in Semi-Diinnschnitten ge-
funden und fotografiert (Abb. 4). Im einen Beispiel handelt es sich um die entstehende
Keimzone einer Hydranthen-Knospe. Ein Ausliufer der durchkriechenden 6 um grofien
1-Zelle hat das Entoderm schon erreicht und ihr Kern befindet sich in Héhe der Mittel-
lamelle (Abb. 4b, c). Wire dies der einzige Beleg eines Zelldurchtrittes, liefle sich tiber
die Wanderrichtung und prospektive Bedeutung dieser Zelle streiten. In der in ver-
stirktem Wachstum befindlichen Hydranthenknospe liegen nimlich dhnliche Zellen
auch im Entoderm. Ein weiterer Durcheritt konnte jedoch in einer voll ausgebildeten
Keimzone beobachtet werden (Abb. 4a). In diesem Fall wird die Beziehung zu den im
Entoderm benachbart liegenden Eizellen deutlicher. Fiir eine Wanderrichtung in das
Entoderm spricht ebenso wie im ersten Fall der ambofférmige Ausldufer der durch-
tretenden Zelle. Dies ist keineswegs die Form, die man erwartet, wenn ein Zellteil sozu-
sagen noch nachgezogen wird (vgl. Schema in Abb. 5¢). Der Ausldufer mufl die im
Wege liegenden Entodermzellen wegdriicken und wird infolgedessen abgeplattet und
amboRf5rmig. Damit bekommt die Zelle an der Mittellamelle ein Widerlager, das es
dem weniger flexiblen, voluminsen Kern im restlichen Teil der Zelle ermdglicht, gegen
den Widerstand der Mittellamelle in das Entoderm durchzutreten. In Paraffinschnicten
konnte ein Durchtreten nicht eindeutig gefunden werden. Dies hingt in erster Linie von
der Schnittdicke (5 ym) und damit von dem zu groflen Bereich fiir die Fokusebene im
Lichtmikroskop ab. Zudem erschweren die lichtoptisch weniger distinkt als die elektro-
nenmikroskopisch darstellbaren Zellgrenzen das Auffinden solcher Stadien.

Im Zusammenhang mit dem Durchtritt der I-Zellen taucht die Frage nach Perfo-
rationen in der Mittellamelle auf, die einen Austausch von Zellen ermdglichen kénnten.
Wie im Kapitel zur allgemeinen Morphologie von Corydendrium wird davon abge-
sehen, von einer Stiitzlamelle zu sprechen, die als starres Bindeglied zwischen Ekto- und
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Entoderm besteht. Uberwiegend dient das Geflecht von Fibrillen, das in einer Grund-
substanz liegt und von beiden Blittern gebildet werden kann, als Gleitsubstanz fiir die
bei vielen Hydroiden nachgewiesene Wanderung verschiedener Zelltypen zum fort-
withrenden Auf- und Umbau des Stockes (z. B. SHosTAK et al. 1965, 1966). Es besteht
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Abb. 5: Schema zur Knospen-Determination. z Entwicklung zu einem Gonophor (90:1).

& Entwidklung zu einem Hydranthen. Eikerne im Hydrocaulus entsprechend ihrer Grofle als

Punkte, in den Knospen als Kreise dargestellt (90:1). ¢ Schema der Einwanderung einer I-Zelle
(a—e) aus dem Ektoderm EK durch die Mittellamelle ins Entoderm EN

kein Grund, an der Fihigkeit der sehr beweglichen und amdboid verformbaren Hydroi-
den-Zellen zu zweifeln, dieses Fibrillen-Geflecht beim Passieren auseinanderzudriicken,
um sich so einen Durchgang zu schaffen. Die lichtoptisch von MerGNER (1957) und
MULLER (1967), elektronenmikroskopisch von Hess (1961) und Haniscu (1970) beschrie-
benen und auch bei Corydendrium zu beobachtenden Poren in der Mittellamelle sind
offensichtlich bestindigere Verbindungen zwischen Ekto- und Entoderm, die wahr-
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scheinlich dem Nahrungsaustausch dienen (Abb. 8). Der im lichtoptischen Bild zu recht-
fertigende Begriff ,Pore® ist im elektronenmikroskopischen Bild nicht mehr zutreffend,
da es sich hier um keine Offnung der Mittellamelle handelt, sondern das Ergebnis der
durchtretenden Zellausldufer ist. In jedem Fall sind ,Poren® fiir den Zellaustausch,
insbesondere beim Wechsel der prospektiven Keimzellen aus dem Ekto- in das Ento-
derm, bedeutungslos.

Auch wenn die Herkunft der Keimzellen aus ektodermalen I-Zellen gesichert ist,
kann fijr diese I-Zellen der Begriff Urkeimzelle oder im weiblichen Geschlecht spiter
Oogonie noch nicht angewandt werden. Zur Zeit ist eine eindeutige Charakterisierung
dieser prospektiven Keimzellen im Vergleich zur Masse der anderen I-Zellen im Ekto-
derm noch nicht mdglich. Das Pridikat Oogonie kann ithnen daher erst im Entoderm
zugesprochen werden. Im allgemeinen werden als Oogonien die Eizellen in der Ver-
mehrungsphase bezeichnet. Im Ektoderm der Keimzone sind duflerst selten Mitosen zu
beobachten, wobei unentschieden bleiben muff, ob es sich um Teilungsstadien von I-
oder von Ektodermzellen handelt. Vergleichsweise hiufig sind jedoch Mitosen im Ento-
derm zu finden, so dafl der Schluf berechtigt erscheint, ein Teil der eingewanderten
I-Zellen teile sich mindestens einmal. Dies erkldrt auch das hiufige Auftreten von
kleinen Nestern aus zwei oder drei Oogonien. Eine ausgeprigte Vermehrungsphase
findet offenbar aber nicht statt. Die Qogonien treten bald nach Erreichen des Ento-
derms in die Prophase der Meiose ein und werden zu Oocyten I. Ordnung.

Prophase-Stadien der Meiose, besonders Stadien um das Leptotdn, kennzeichnen
die zukiinftigen Eizellen eindeutig als solche. Die hierfiir typische Kernstruktur erleich-
tert das Auffinden der sehr jungen Eizellen. Diese Zellen liegen einzeln oder in kleinen
Gruppen im Entoderm. Liegen sie einzeln, konnen sie in den Verband der Entoderm-
zellen eingeordnet sein, oder sie befinden sich unmittelbar unter einer Entodermzelle
(Abb. 4a). Daraus resultiert ein Bild, das WeisMANN zur Vermutung veranlafite, dafl
die Keimzellen aus dem Ektoderm stammen und nach ihrem Durcheritt dann not-
gedrungen unter Entodermzellen zu liegen kommen. GOETTE interpretiert die Lage als
Folge einer ungleichmifigen Teilung einer Entodermzelle in eine proximale Ei- und
eine distale, zukiinftige Follikelzelle. Es kénnen aber auch zwei Eizellen iibereinander
liegen. Gruppen von drei bis vier Eizellen sind ebenfalls nicht selten, was mit GOETTES
Annahme kaum in Finklang zu bringen ist. Ein Unterschied in der Nucleolen-Anzahl,
wie ihn WeisManN zwischen einzeln und in Gruppen liegenden Keimzellen beschreibrt,
konnte nicht gefunden werden. Auch trifft seine Beobachtung nicht zu, dafl das Ento-
derm in der Keimzone immer mehrschichtig ist.

Sehr bald verlieren die jungen Eizellkerne ihre Prophase-Strukeur, und es zeigen
sich die ersten Anzeichen der Dotterbildung in Form granulirer Einlagerungen. Die
Dotterbildung ist ausfithrlich auf den Seiten 238 ff. beschrieben worden, so dafl hier auf
lichtmikroskopische Ei-Strukturen nicht mehr niher eingegangen werden soll. Auch der
Versuch einer Homologisierung der durch beide Techniken sichtbaren Einzelheiten kann
hinsichtlich der lichtmikroskopischen Deutung der Vitellogenese nur mit Einschrinkun-
gen tbernommen werden, wenn man von spezifischen histochemischen Nachweisen ab-
sicht. Die sich im Entoderm entwickelnden Fizellen wandern auf der Mittellamelle in
Richtung der Gonophor-Bildungszone, die etwa in der Mitte der Keimzone liegt. Pseu-
dopodienartige Ausliufer der Wander-Oocyten schicben sich zwischen die Entoderm-
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zellen und deuten auf eine sehr aktive Bewegung hin (vgl. MErRGNER 1967, REBHUN
1963). Allerdings konnten im elektronenmikroskopischen Bild mit den angewandten
Priparationsmethoden keine Strukturen nachgewiesen werden, auf die sich die Beweg-
lichkeit der Wanderoocyten zuriickfiihren liefle.

Gonophoren-Entwicklung und Endwachstum der Oocyten
bis zur Befruchtung

Jeder Hydranth einer fertilen Kolonie besitzt seine eigene Keimzone, die jeweils ein
Gonophor mit Oocyten versorgt. Ist das Gonophor einmal gebildet, kann sich der da-
zugehBrende Hydrocaulus bis zum Ende der Reifezeit nicht mehr verzweigen. Das
Wachstum beschrinke sich dann auf interkalare Streckung des Hydrocaulus und eine
Verldngerung des Gonophors. Bei stirkerem Wachstum des Hydrocaulus mit nachfol-
gender Verzweigung bliebe nimlich das Gonophor im tieferen Perisarc liegen und
kdnnte spiter nur noch unter extremer Verldngerung des Halsteils des sich entfernen-
den Hydranthen zur Abgabe der Eier erreichen. Falls die Kolonie jedoch weiterwichst,
ist zu folgern, dafl der Endhydranth eines Zweiges kein Gonophor bildet, obwohl er
eine Keimzone mit sich entwickelnden Oocyten besitzt. Der Hydrocaulus bildet statt
dessen an dieser Stelle cine Hydranthenknospe, die der Gonophoren-Knospe makrosko-
pisch gleicht. Auf Grund ihrer Lagegleichheit [ift dies zunichst den Schlufl zu, dafl
beide homologe Gebilde sind: Das Gonophor ist vermutlich eine phyletisch modifizierte
Hydranthenknospe. Ahnlich schreibt schon Motz-Kossowska (1905, p. 62): ,... ceux
(des gonophores) de Corydendrium ne dépassent pas la valeur d’un rameau, &
Pintérieur du quel les produits sexuels subissent leur évolution sans qu’il y ait formation
des gonophores.“ Und obwohl GoeTTE (1907) die Gonanthen von Corydendrium para-
siticum ebenfalls fiir ,nichts weiter als Hydranthen-Knospen hilt, deren urspriinglich
normale Entwicklung durch die Einwanderung von Keimzellen mehr oder weniger ab-
gedndert wurde, zieht Ktun (1910, 1914) die phylogenetische Stellung dieser Gonopho-
ren noch einmal in Zweifel, da alle vermittelnden Ubergiinge fehlten.

Es stellt sich nun die Frage, warum aus einer Zone, die Eizellen hervorbringt, ein-
mal ein Gonophor und einmal eine Hydranthen-Knospe hervorgeht. Ein augenfalliger
Unterschied zwischen beiden Mdglichkeiten besteht darin, daf, wie bei Exdendrinm
(vgl. MERGNER 1957, pp. 81 fI.) schon eine kleine Gonophoren-Ausstiilpung von Qocy-
ten in der Gréflenordnung von 50 um erfiillt wird. Entsprechend groffe Hydranthen-
Knospen weisen hingegen niemals Eizellen auf. Erst nach einer gewissen Lingsstreckung
liegen im proximalen Teil der Knospe etwa 30 um grofle Eier (Abb. 5b). Auferdem
weist der distale Knospenbereich allein schon durch sein dichteres Gewebe auf den zu-
kiinftigen Hydranthen hin. Es erscheint daher méglich, dafl eine Knospe durch Oocyten
von einer bestimmten Grofe ab zu einem Gonophor bestimmt wird. Eine Hydranthen-
Knospe erhilt dagegen nur auf Grund ihrer gleichartigen Entstehung am entsprechen-
den Ort kleinere Oocyten aus der Keimzone des Endhydranthen. Diese Oocyten sind
vermutlich mit jenen identisch, die spiter verstreut im Hydrocaulus auftreten, wenn
der Seitenzweig seine cigene Keimzone gebildet hat. Fin Grund, warum Oocyten des
Endhydranthen eine gewisse Grofle nicht iiberschreiten, kénnte im raschen interkalaren
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Wachstum liegen, das ein Heranwachsen der Eizellen bis zu einer bestimmten Mindest-
grofe verhindert. Neue Knospen werden schon gebildet, ehe geniigend grofle Eizellen
diese zu Gonophoren bestimmen konnten. Dafiir spriche auch, daf Endhydranthen
1. Ordnung relativ weniger Fier in der Knospungszone aufweisen als Endhydranthen

Abb. 6: a Spitze eines reifen Gonophors. Starke Anhdufung von Sekretgrana (3) im Ektoderm
(360:1). b Reifes Gonophor. Eizelle an der Spitze (70) nach vollzogener Richtungskdrper-
Bildung mit deutlicher Rindenzone. 4 Entoderm; 8 Kern; 10 Eizelle (125:1)
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2. Ordnung. Eine Versorgung der Seitenhydranthen mit Qocyten von einer Haupt-
keimzone aus, wie sie MERGNER (1957) bei Eudendrium racemosum beschreibt, ist un-
wahrscheinlich, da die Keimzonen in den Seitenzweigen erst sehr spit das Maximum
ihrer Eiproduktion erreichen. Zum Teil sind inzwischen zwei bis drei neue Seiten-
hydranthen gebildet worden.

Ein Gonophor ist ein geschlossener zweischichtiger Coenosarc-Schlauch, der neben
je einem Hydranthen liegt. Haben wandernde Oocyten die Gonophoren-Knospungs-
zone erreicht, werden sie anschliefend, umgeben von einem Follikelepithel, von dem
wachsenden Gonophor mitgefiihrt. Nachdem etwa 10 Oocyten auf diese Weise in das
Gonophor gelangt sind, verengt sich das Coenosarc an der Gonophoren-Ansatzstelle zu
einem diinnen Stiel. Das Gonophor ist nun von der weiteren Eizufuhr abgeschnitten; es
erreicht ohne Stiel eine Linge um etwa 2 mm. Die Oocyten liegen alternierend in zwel
Reihen, umgeben von einem Follikelepithel, das sie vollstindig umschliefit. Das der
Mittellamelle anliegende Follikelepithel ist allerdings sehr diinn und weist nur wenige
Kerne auf, so daf} es leicht iibersehen wird. In den Follikeln vollzieht sich die Endphase
der Vitellogenese.

Das Ende der Eireifung zeigt sich am Verhalten des Eikerns und des Follikel-
epithels im Umkreis einer Oocyte. Der Kern wird zum typischen Keimbldschen und er-
reicht einen Durchmesser von 50 um. Gleichzeitig verlagert er sich an die Peripherie der
Oocyten, und zwar immer nach auflen an die der Mittellamelle benachbarte Seite. Die
Keimblischen sind nun schon bei geringer Vergroflerung in lebenden Gonophoren zu
erkennen, die durch den groflen Dottergehalt der Oocyten orangerot erscheinen. Das
Follikelepithel 15st sich gegen Ende der Reifephase vollstindig von den dadurch ,frei®
liegenden Oocyten. Sehr deutlich tritr zu diesem Zeitpunkt eine granulire Rindenzone
in den Eizellen auf. Gleichzeitig mit den Verinderungen in seinem Inneren schiebt sich
das Gonophor mit seiner Spitze neben dem Hydranthen ins Freie. Zuerst nur von der
eigenen Peridermschicht umgeben, bildet es bald auch festeres Perisarc. Die im ein-
schichtigen Ektoderm und vor allem an der Spitze des Gonophors dicht gelagerten
»Grana®“ entsprechen genau denen, die fiir die Bildung des Hydrocaulus-Perisarc ver-
antwortlich sind (Abb. 6a). Die ungewdhnlich grofle Sekret-Konzentration weist auf
dessen Bedeutung fiir die Anheftung der ins Freie gelangten Oocyten hin. Die Gono-
phoren-Spitze zeigt ebenfalls Verdnderungen, die auf die bevorstehende Auslagerung
der reifen Eier hindeutet: Ekto- und Entodermzellen werden nimlich vakuolir, wobei
letztere den entsprechenden Zellen eines Hydranthen-Halses Ghneln. Oft ist die Spitze
leicht konisch ausgebildet, und die besondere Anordnung ihrer Ektodermzellen 1if}t eine
apikale Offnung vermuten (Abb. 6a). Auffillig ist auch die starke Ausbildung der
entodermalen Ringmuskulatur, wihrend eine Lingsmuskulatur schwer nachzuweisen
15t.

Die Oocyten durchlaufen ihre beiden Reifeteilungen im Gonophor. Dies geschieht
selten innerhalb der Follikel. Meist zerreiflt das Follikelepithel schon vorher oder die
Qocyte verldfit aktiv den Follikel. Die Follikelreste liegen daher entweder serial als
ungeordnete Zellhaufen an der Gonophorenwandung oder als ausgezogene Stringe im
Gonophor. Mit Sicherheit kénnen Meiose-Stadien immer in solchen Eiern nachgewiesen
werden, die frei im Gonophor liegen. Die Abbildungen 7a, b und ¢ zeigen drei Stadien
der RichtungskSrper-Bildung, wobei b den 10 um groflen weiblichen Vorkern darstellt.
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Die Reifeteilungen der Eier erfolgen nicht synchron im gesamten Gonophor, sondern sie
beginnen an dessen Spitze zuerst. Danach ist das reife Ei ausschliipfbereit und befruch-
tungsfahig.

Die Befruchtung erfolgt schon wihrend des Ausstoflens der Eier oder unmittelbar
danach. In einer Eizelle, die sich kurz zuvor auflen an das Gonophoren-Perisarc ange-
heftet hatte, wurde ein minnlicher Vorkern neben einem weiblichen gefunden (Abb.
25a). Vergleichsweise hiufiger findet man aber Eistadien, die schon die ersten Fur-
chungsteilungen durchlaufen haben und noch mit ,schwanzférmig ausgezogenen Zip-
feln in oder neben der Gonophoren-Spitze liegen. Das Spermium muf} schon vor der
Anheftung ins Ei eingedrungen sein, da man annehmen darf, dafl spiter die vom Ei
ausgeschiedene Embryonalhiille nach ihrer Verfestigung eine Befruchtung verhindert.

Beim Ausschliipf- und Anheftungsvorgang beteiligen sich vermutlich Eizelle und
Gonophor gemeinsam. Neben der améboiden Beweglichkeit der Fizellen diirfte beim
Ausschliipfen auch die kriftige Ringmuskulatur des Gonophors, welche die Eizellen
mehr oder weniger ,peristaltisch® hinausdriickt, eine wesentliche Rolle spielen. Diese
Beteiligung der Ringmuskulatur zeigt sich hiufig auch in einer Einschniirung des dista-
len Gonophors unterhalb des schliipfenden Fies. Da ein Ei etwa eine Stunde oder mehr
bendtigt, um das Gonophor zu verlassen, ist eine genaue Analyse des Ausschliipfvor-
gangs nur mit Hilfe der Zeitraffer-Technik durchzufithren. Nach dem Austritt aus dem
Gonophor verklebt die oft schon in diesem von der reifen Eizelle ausgeschiedene, zarte
Embryonalhiille mit dem stindig neu gebildeten Perisarc des Gonophors. Wihrenddes-
sen schiebt sich dieses weiter vor, so dafy die nichstfolgenden Eier ausgestoflen werden
kénnen und mit dem Perisarc verkleben. Daraus resultiert oft ein Bild, das die Eier
kranzformig unterhalb der Gonophoren-Spitze zeigt. Die zuletzt ins Freie gelangten
Eier bleiben dann nahe der Spitze liegen. Auf diese Weise bilden sich Eitrauben mit
7 bis 11 Eiern. Ist das Gonophor entleert, wird es langsam resorbiert, so dafl die Eitrau-
ben auf der leeren Perisarc-RShre neben dem Hydranthen angeheftet sind.

Das Ausschliipfen der Eier wird vermutlich durch die Nachbarschaft minnlicher
Stdcke bzw. der von diesen gebildeten Spermien induziert. Das liefl sich in einem ein-
fachen Versuch zeigen: Fin isoliert gehaltener weiblicher Stock bildete nimlich schon
seine Hydranthen zuriick, ohne daf die Eier aus den prall gefiillten Gonophoren aus-
traten. Erst nach Beigabe einer reifen minnlichen Kolonie schliipften iiber Nacht fast
simtliche Eier.

Oocyten-Feinstruktur wihrend der Vitellogenese

Oocyten bilden ein bevorzugtes Studienobjekt der Ultrastrukturforschung und stellen
vermutlich den bestuntersuchten Zelltyp dar. Dies beruht zum grofen Teil auf ihrer
besonderen Stellung im Leben eines Organismus als Ausgangspunkt der Ontogenese.
Nach NerrREVANG (1968) werden jihrlich mehr als 50 elektronenmikroskopische Arbei-
ten Gber Oocyten verdffentlicht, von denen sich viele nur mit Teilproblemen der Ooge-
nese, zum Beispiel der Eihiillen-Struktur oder bestimmten Phasen der Dotterbildung
beschiftigen. Ein Hauptergebnis dieser Untersuchungen liegt vor allem darin, dafl zwi-
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Abb. 7: Reifeteilungen. # Telophase. & Weiblicher Vorkern (8). ¢ Richtungskdrper (11) zu b
(1700:1)
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schen den Oocyten verschiedener Tierarten nicht zu erwartende grofle Unterschiede in
der Feinstruktur bestehen. Demzufolge ist es bei Untersuchungen zur Dotterbildung
verstindlich, dafl fast allen Organellen der Eizelle eine Beteiligung am Dotteraufbau
zugeschrieben wird. Um so mehr gilt noch immer die Feststellung von MAcCBRrIDE
& Hewzr aus dem Jahre 1931: ,, The whole matter has, however, proved to be of extra-
ordinary complexity, so that there are few fields of cytology in which there is more
confusion and opinions are more hopeless divided® (zitiert nach Beams 1964).

Daher kann die folgende Beschreibung der Qocyten-Strukturen von Corydendrium
und ihrer Verinderungen im Verlauf der Dotterbildung auch nur ein weiterer Beitrag
zu dieser ,complexity“ der Dottergenese sein und in erster Linie die morphologische
Basis fiir weitere Arbeiten bilden. Feinstrukturelle Untersuchungen an Hydroiden-
Oocyten gibt es meines Wissens nur von STaeN1 & Lucct (1964) an Hydra, von Kawa-
GuTI & OcasawarA (1967) an der Anthomeduse Spirocodon saltatrix und von KESSEL
(1968a) an einer nicht niher genannten Hydromeduse.

Die Darstellung der Dotterbildung folgt der Einteilung, die Raven (1961) fiir die
Eistadien gibt: (1) die primeiotische Phase, (2) die privitellogene Phase und (3) die
Phase der Vitellogenese. Da die Grenzen zwischen den erkennbaren Prophase-Stadien
der Privitellogenese nicht genau zu erfassen sind, werden beide Stadien im Abschnitt
iiber die junge Eizelle ohne Unterscheidung voneinander beschrieben. Daran schliefit
sich die Beschreibung der Dotterbildung im engeren Sinne, die Phase der Vitellogenese,
an. Es hat sich dabei als zweckmiflig erwiesen, zwischen jungen und alten Wander-
QOocyten bzw. zwischen jungen und alten Gonophoren-Oocyten zu unterscheiden. Die
Abbildungsbelege halten sich oft nicht an die oben getroffene Finteilung der Eistadien,
da einzelne Strukturen und vermutete Zusammenhinge in anderen Phasen der Dotter-
Genese deutlicher gezeigt werden konnen als in der gerade zu beschreibenden.

Junge Eizelle

Die frithen Eistadien liegen bei Corydendrium parasiticum sehr verstreut im Entoderm
der Keimzone. Im Unterschied hierzu enthalten die Gonaden am Manubrium einer
Hydromeduse alle Eistadien auf engem Raum, was ihre Untersuchung sehr erleichtert
(KEssEL 1968a). Um also ein einigermaflen liickenloses Bild der Dottergenese zu erhal-
ten, ist eine lichtmikroskopische Lokalisierung, besonders der frithen Stadien, an Semi-
diinnschnitten erforderlich (Abb. 4).

Wie schon bei der lichtmikroskopischen Analyse kennzeichnen auch in Semidiinn-
schnitten die Prophase-Stadien der Meiose eindeutig die zukiinfligen Keimzellen. Kla-
rer jedoch als auf Paraffinschnitten fallen die Keimzellen wie auch freiliegende, das
heiflt nicht in Nestern vereinte Embryonalzellen (interstitielle Zellen) in Kunstharz-
schnitten durch ihr relativ undifferenziertes Cytoplasma auf (Abb. 8, 9, 10a). Eine
Gegeniiberstellung zweier Embryonalzellen aus dem Ektoderm bzw. aus dem Ento-
derm mag dies belegen. Die entodermale Embryonalzelle stellt vermutlich eine prospek-
tive Qocyte dar (Abb. 9b). Sie zeigt aufler dem groflen Kern wenige Mitochondrien
und einige kurze Zisternen des granuliren endoplasmatischen Retikulums. Die ektoder-
male Zelle auf Abbildung 9a erscheint durch den auf ihr angeschnittenen Dalton-Kom-
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plex und die konzentrisch um den Kern angeordneten Retikulum-Zisternen differen-
zierter als die Entodermzelle. Sicher sind es aber dhnliche Zellen, die aus dem Ektoderm
kommen, durch die Mittellamelle wandern und im Entoderm zu Qocyten werden
(vgl. p. 224).

-

Abb. 8: I-Zellen-Nest im Ektoderm. 7 Mittellamelle; 4 Entoderm; 6 Ektoderm; 8 Kern einer
I-Zelle; 13 Cuide; 15 Zellausliufer durch die Mittellamelle (8700:1)



Abb. 9: @ I-Zelle im Ektoderm (14600:1). & Embryonalzelle (prospektive Keimzelle?) im
Entoderm. 4 Entoderm; 6 Ektoderm; & Kern; 74 Dalton-Komplex; 17 endoplasmatisches Reti-
kulum (9800:1)
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Abb. 10: & Junge Eizelle (10500:1). & In die Mittellamelle eingelagerte Fibrillen, die eine
periodische Anordnung von Untereinheiten aufweisen. Foto: Dr. D. ZissLer, Freiburg
(200000:1). 8 Kern; 16 Nucleolus
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Die jungen Oocyten fallen zwischen den meist langgestreckten Entodermzellen
durch ihre runde oder ovale Form auf. Der Durchmesser der jiingsten im Entoderm
beobachteten Oocyten betrigt etwa 12 yum. Der Kern mit einem Durchmesser von etwa
7 um liegt in der Zellmitte (Abb. 10a). Er besitzt einen groflen Nucleolus, der aus 180
bis 200 A groflen Grana zusammengesetzt ist. Befindet sich der Kern noch in einem
Prophase-Stadium mit sichtbarer Chromosomenstruktur, zum Beispiel dem Leptotin,
ist das Chromatin als lokale, fibrillire Verdichtung im Kern zu sehen. Gelegentlich
werden Chromosomen lings getroffen. Sie zeigen dann den bekannten axialen Aufbau
und die ebenfalls hiufig zu beobachtende enge Beziehung zur Kernmembran (SoTELO
& WEeTTSTEIN 1964, MOENs 1968, SHERIDAN & BarRRNETT 1969). Spiter ist der Kern
von einem fibrilliren Grundgeriist, dem Grana-Aggregate von 300 bis 600 A Durch-
messer aufgelagert sind, mehr oder weniger gleichmifig erfiillte (Abb. 12).

Die Kernmembran wird von Poren durchbrochen, die zum Teil die schon 6fters
beschriebene Annulus-Struktur besitzen. Thr innerer Durchmesser betrigt etwa 600 A.
Durch diese Poren steht der Kern mit dem Cytoplasma in Verbindung. Gleichstruktu-
riertes, amorphes Material beiderseits der Kernmembran ist ein Hinweis fiir die direkte
Kommunikation zwischen Kern und Cytoplasma (Abb. 11b, 14b).

Das ,unstrukturierte Grundcytoplasma fillt durch seinen Reichtum an freien
Ribosomen auf, die einen Durchmesser von etwa 100 bis 150 A besitzen. Sie sind
Ursache fiir die bei jungen Oocyten regelmifig zu beobachtende Basophilie. Als zweite
granulire Plasmadifferenzierung finden sich ribosomenihnliche Haufen von Grana ver-
streut in der Zelle (Abb. 11b). Kesser (1968a) beschreibt ebenfalls gleichartige Anhdu-
fungen in jungen Oocyten einer Hydromeduse und Haniscu (1970) in jungen Sper-
matoblasten von Eudendrium racemosum. Das granulierte endoplasmatische Retilulum
ist sehr schwach ausgebildet und besteht nur aus wenigen Zisternen, die meist im peri-
pheren Zellbereich liegen. Hiufig lassen sich kurze Ausstiilpungen der dufleren Kern-
membran beobachten, die diesen Zisternen zhneln. Fine solche Verbindung ist nichts
Auflergewdhnliches und wird meist mit der Bildung von endoplasmatischem Retikulum
aus der Kernmembran erklirt, u. a. Beams & KesseL 1962, 1963, Parks 1962). Dal-
ton-Komplexe treten in sehr jungen Qocyten nur vereinzelt auf; sie spielen offensicht-
lich in dieser Entwicklungsphase noch keine wesentliche Rolle. Die Mitochondrien vom
Crista-Typ sind rund bis oval und kommen in groferer Anzahl in der Zelle vor. Da-~
neben werden vereinzelt ,multivesicular bodies beobachtet, die in spiteren Stadien
nicht mehr auftreten und oft mit charakteristischen Vesikelanhiufungen in Verbindun-
gen stehen. Diese Vesikel liegen bevorzugt an der Zellperipherie und werden hier offen-
sichtlich neu gebildet (Abb. 11, 12), da sie sich entlang der Zellmembran oft ketten-
formig aufgereiht finden. Zudem liegen auch Membranstiicke so dicht an der Zellwand,
daf sie ihre Entstehung einer Membran-Delamination verdanken kénnten.

Junge Wander-Oocyte

Als Wander-Oocyte werden in der Dotterbildung begriffene Eizellen bezeichnet, die
noch nicht in das Gonophor eingewandert sind. Als Beschreibungshilfen unterscheidet
man die junge von der alten Wander-Oocyte, wobei letztere in ihrem Dotteraufbau
weitgehend der jungen Gonophoren-Oocyte gleicht.
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Abb. 11: 2 (24600:1) und & (23 500:1) Membranentstehung in einer jungen Eizelle (Pfeile).
1 Mirctellamelle; 4 Entoderm; 8 Kern; 17 endoplasmatisches Retikulum; 78 Kernporen;
19 Mitochondrium; 20 Ansammlung von Grana
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Die junge Wander-Oocyte, die am Beginn der Dotterbildung steht, zeigt vollig
andere Inhaltsstrukturen als die Oocyte in der Phase der Privitellogenese. Die freien
Ribosomen liegen nicht mehr gleichmiflig verstreut im Grundcytoplasma der Zelle,
sondern bilden kleine Zusammenballungen, die dem Cytoplasma ein flockiges Aussehen
verleihen. Das granulire endoplasmatische Retikulum hat sich stark vergréfert und
besteht aus vielen runden bis linglichen Vesikel, die oft kettenartig, konzentrisch um
den Kern angeordnet sind. In engem Zusammenhang mit der Bildung des endoplasma-
tischen Retikulurns steht die verstirkte Membrananhiufung an der Zellperipherie. Die
Mitochondrien treten im Schnittbild der jungen Wander-Oocyte zuriick. Auffallend sind
die zahlreichen Dalton-Komplexe und das Erscheinen zweier never Zellorganellen. Ein
Dalton-Komplex dieses Stadiums setzt sich aus vier bis sechs abgeflachten Zisternen
zusammen, von denen sich viele kleine Vesikeln abschniiren. Regelmiflig findet sich
parallel zum konvexen Teil des Zisternenstapels oder der gréfiten Vesikelanhdufung
entgegengesetzt eine lingere Zisterne des granuldren endoplasmatischen Retikulums.
Diese Zisterne und ein Teil der Golgi-Vesikel scheinen an der Entstehung der ersten neu
auftretenden Organellen beteiligt zu sein (Abb. 12). Diese neue Organelle soll zunichst
allgemein Cytosom genannt werden (vgl. p. 258). Die Cytosomen sind von nun an
bestimmend fiir das weitere Bild der gesamten Dottersynthese. Es handelt sich um
runde bis ovale Kdrper, die von einer Elementarmembran von 100 A Dicke umschlos-
sen sind, Thr Durchmesser betrigt zwischen 0,6 und 1,0 um. Das besondere Kennzeichen
dieser Cytosomen ist der regelmiflig in ihnen vorkommende Einschlufl, der je nach
Schnittrichtung verschiedenes Aussehen hat. Es sind aufeinanderliegende Lamellen, die
eine tubulire Substruktur von 160 A Durchmesser aufweisen (Abb. 13a, b; 19a). Oft
treten die Tubuli auch gebiindelt auf. Meist kommen zwei Stapel dieser Innenstruk-
turen in den Cytosomen vor, die dann senkrecht zueinander stehen. In Anlehnung an
das englische Schrifttum wird dieser parakristalline Innenkérper im folgenden ,core”
genannt. Ein zweites auffilliges Merkmal der Cytosomen ist die oft unterschiedliche
Struktur ihrer Grenzmembran. Teile von ihr erweisen sich als glatte, distinkte Elemen-
tarmembranen, andere wiederum zeigen eine unregelmiflige Struktur mit granulirem
Besatz und dhneln den Membranen des endoplasmatischen Retikulums. Diese Ahnlich-
keit wird dadurch unterstittzt, daf} sich tatsichlich direkte Verbindungen zwischen dem
endoplasmatischen Retikulum und den Cytosomen nachweisen lassen (Abb. 13a).
Manche Cytosomen stehen noch in offener Verbindung mit dem Cytoplasma (Abb. 12,
18a). In diesem Fall ist ihre Grenzmembran immer glatt. Die mdgliche Bedeutung der-
artiger Ubergangsformen fiir die Genese der Cytosomen wird spiter noch diskutiert.

Die zweite, in diesem Stadium neu auftretende Organelle ist ebenfalls von einer
Elementarmembran umschlossen (Abb. 13d, 14a). Sie tritt bis gegen Ende der Vitello-
genese auf und stellt die erste geformte Dottervorstufe dar. Sie besitzt eine ellipsoide
Form, deren Enden oft spitz ausgezogen sind. Je nach Schnittrichtung erscheinen sie
demnach rund, elliptisch, tropfen- oder spindelférmig. Thr grofer Durchmesser betrégt
1,6 bis 2,2 um, ihr kleiner liegt zwischen 0,8 und 1,2 pzm, wihrend die Elementarmem-
bran 70 A dick ist. Die im elektronenmikroskopischen Bild sehr stark osmiophilen K&r-
per zeigen eine regelmiflige Innenstruktur. Die Anordnung der fidigen Grundelemente
ist am besten mit dem Anblick eines Springbrunnens zu vergleichen, wobei sich offenbar
mehrere ,Springbrunnen® {iberlappen kdnnen (Abb. 13d, 21a). Im folgenden werden
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Abb. 12: Junge Wander-Oocyte zu Beginn der Vitellogenese. 8 Kern; 74 Dalton-Komplex;
27 Cytosom (6000:1)
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Abb. 13: a Cytosom in Verbindung mit einer Zisterne des endoplasmatischen Retikulums
(42500:1). b Cytosom mit parakristalliner Innenstruktur (54 000:1). ¢ Entwicklungsstadien der
Springbrunnenkdrper (d) (58 500:1). 9 Innenstruktur; 17 endoplasmatisches Retikulum
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diese Dottervorstufen daher bildhaft ,Springbrunnenkérper® (,fountain body*) ge-
nannt. Die Springbrunnenkdrper entstehen aus kleinen Vesikel, die sich kontinuierlich
vergroflern und osmiophiles Material enthalten. Vermutlich sind Golgi-Vesikel der
Ausgangspunkt fiir ihre Bildung (Abb. 13c).

Kern und Nucleolus der jungen Wander-Qocyte verindern sich, von ihrer Volu-
menzunahme abgesehen, wenig. Wie bei der nun einsetzenden groflen Syntheseleistung
der Zelle zu erwarten ist, erhoht sich die Anzahl der Kernporen pro Flicheneinheit
sehr stark.

Alte Wander-Oocyte

Ist der Organellenbestand junger Wander-Oocyten noch einigermafien iiberschau-
bar, wird er in der alten Wander-Oocyte vielgestaltiger und uniibersichtlicher.

Diese Oocyten sind nicht mehr weitgehend rund, sondern miissen sich infolge ihres
Wachstums den riumlichen Verhiltnissen im Entoderm anpassen und daher etwas ab-
flachen. Groflere Ausliufer der Oocyte schieben sich zwischen die Entodermzellen und
geben einen Hinweis auf die Mobilitit und Motilitit der Eizellen in dieser Phase. Der
im Durchmesser bis 45 um grofle Kern zeigt nun im Gegensatz zu dem der jungen Wan-
der-Oocyte ebenfalls umfangreichere strukturelle Verinderungen. Die glatte Kern-
membran ist von zahlreichen Poren durchbrochen, die am deutlichsten von allen Kern-
stadien ihre Annulus-Struktur zeigen (Abb. 14a, b). Die etwa 1500 A langen Annuli
sind auf der Kernseite meist ldnger als auf der dem Cytoplasma zugewandten Seite.
Eine weitere, mehrfach beschriebene Substruktur des Porenkomplexes kann an Hand
der vorhandenen elektronenoptischen Aufnahmen nicht mit Sicherheit nachgewiesen
werden. Doch lassen, allerdings unbefriedigende, Markham-Analysen vermuten, daf
die Kernporen ebenfalls eine 8strahlige Radidrsymmetrie besitzen, die wahrscheinlich
allen Poren-Komplexen gemeinsam ist (FRANKE 1970).

Der inneren der beiden Kernmembranen ist granulires, elektronendichtes Material
von der Kernseite her angelagert. Dadurch erscheint die innere Membran dicker als die
dufBere (Abb. 14a, b). Die Zone der Auflagerung ist etwa gleich dick wie die gesamte
doppelte Kernmembran, das heifit etwa 350 bis 380 A.

Die grofite Verdnderung zeigt jedoch der bis zu einem Durchmesser von 12 ym
angewachsene Nucleolus. Drei Strukturkomponenten sind in ihm zu unterscheiden:
(a) die Pars granulosa, die vorwiegend die Randzonen des Nucleolus bildet, (b) die
Pars fibrosa, die die Pars granulosa im Inneren des Nucleolus unregelmifig durchsetzt
und (c) Vakuolen verschiedener Groflen, die immer in der Pars granulosa liegen (Abb.
15, 17). Die Grana der Pars granulosa gleichen in ihrer Gréfe denen der Nucleoli jun-
ger Oocyten. Sie sind oft ungleichmiflig elektronendicht, was auf Untereinheiten ihres
Aufbaus hinweist (Abb. 16a). Hiufig sind eine lineare Anordnung und eine bevorzugte
Orientierung der Grana zu beobachten (Abb. 15). Am Rande des Nucleolus wie auch
am Rande der Vakuolen gehen die Grana offensichtlich in weniger elektronendichte
(fidige?) Komponenten iiber, die strukturell dem iibrigen Kerninhalt gleichen. Aus dem
oben Gesagten ergibt sich weiter, daf} der Inhalt der Vakuolen im Nucleolus ebenfalls
dem iibrigen Kerninhalt gleicht. Als Besonderheit zeigen die Vakuolen oft stark elek-
tronendichte Kdrper von 900 bis 1600 A Durchmesser, deren Bedeutung unbekannt ist
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Abb. 15 (oben): Nucleolus einer Wander-Oocyte mit der Pars granulosa, Pars fibrosa und

Vakuolen; die Grana sind teilweise kettenf6rmig angeordnet (Kreis). 26 Pars fibrosa; 27 Pars
granulosa; 28 Vakuole (17 500:1)

Abb. 14 (links): 2 AlteWander-Oocyte mit zahlreichen Organellen fir die Vitellogenese

(17 500:1). b Ausschnitt einer Kernmembran mit Annuli und Zonula nucleum limitans (Pfeile)

(44 700:1). 8 Kern; 74 Dalton-Komplex; 17 endoplasmatisches Retikulum; 18 Annuli; 21

Cytosom; 22 Lipidtropfen; 23 Springbrunnenkérper; 24 Doppelkérper; 25 Stadien der Kom-
plexdotter-Bildung
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(Abb. 15, 16b). Manchmal sind ihnliche Kérper in Nucleolus-Nihe zu finden, was
mdglicherweise auf ihre Herkunft aus den Vakuolen schlieflen 13f3t.

Die im Inneren des Nucleolus liegende unregelmiflig begrenzte Pars fibrosa ist
gegeniiber der Pars granulosa durch ihr undeutlich strukturiertes aufgelockertes Mate-
rial gekennzeichnet (Abb. 162). Doch sind Fibrillen nicht eindeutig zu identifizieren.
Zweifellos ist dieser Teil des Nucleolus mit der Pars fibrosa, wie sie in anderen Arbeiten
beschrieben wird, identisch (Hay 1968).

Kennzeichnend fiir die alte Wander-Oocyte ist jedoch das Cytoplasma, das durch
seine vielfiltigen Strukturen eine Unterscheidung zwischen alter und junger Wander-
Oocyte rechtfertigt (Abb. 17).

Hauptsichlich vier Entwicklungstendenzen bedingen das andersartige Bild der
alten Wander-Oocyte: (1) Das Membranpotential der Zelle hat sich stark vergriflert.
(2) Es treten zum erstenmal Lipidtropfen und (3) ein besonderer ,Doppelksrper®
(»double body®) auf. (4) Die Cytosomen haben sich vergrofiert und erscheinen jetzt
eher als membranumschlossene Reaktionsriume denn als geformte Organellen.

Ferner beginnt nun die Bildung solcher Dotterpartikel, die neben den Lipidtropfen
ein zweites Endprodukt der Dottergenese darstellen. Auf Grund ihres zusammengesetz-
ten Aufbaus werden sie daher ,Komplexdotter® genannt. Thre Beschreibung erfolgt im
Zusammenhang mit der Kennzeichnung der Gonophoren-Oocyte.

Die stark vermehrten Membransysteme im Cytoplasma kénnen glatt oder granulir
sein. Die granuliren Membranen treten in Form der typischen langgestreckten Zister-
nen des endoplasmatischen Retikulums auf. Immer wieder sind ihre engen Verbindun-
gen zu den Cytosomen zu beobachten (Abb. 14). Oft gleicht der Zisternen-Inhalt dem
der Cytosomen, so dafl sich auf einen Stofftransport von den Zisternen zu den wach-
senden Cytosomen schlieflen lif¢ (Abb. 13a). Die glatten Membranen bilden dagegen
eine Vielzahl runder oder unregelmifliger geformter Vesikel, von denen ein grofler
Teil dem Golgi-Apparat entstammt. In ihrem Inneren ist hiufig eine beginnende Sub-
stanz-Anreicherung in Form osmiophilen Materials zu beobachten (Abb. 14a).

Eine Bildung der glatten Vesikel ist m&glicherweise der neu auftretende ,Doppel-
kérper® (Abb. 14a, 18b, 19b). Der Name ,Doppelkdrper® kennzeichnet ein entschei-
dendes Merkmal dieser Partikel: Der ovoide 350 bis 760 nm Jange und 200 bis 350 nm
breite Doppelkérper setzt sich nimlich zu gleichen Teilen aus einem locker-fidigen und
einem stark osmiophilen, feinfidigen, dichten Anteil zusammen, die ohne sichtbaren
Ubergang aneinandergrenzen. Wie aus Quer- und Lingsschnitten zu ersehen ist, ver-
laufen die locker-fidigen Strukturen mit einem Durchmesser von 220 A nahezu par-
allel zur Lingsachse des Doppelkdrpers. Die Doppelkdrper sind von einer Elementar-
membran umschlossen, die eine Didke von 100 A zeigt. Auffallend ist dabei der unter-
schiedliche Verlauf der Membran: Dem feinfidigen Anteil des Doppelkdrpers liegt sie
unmittelbar an, um die locker-fidige Komponente verliuft sie jedoch in einem grofle-
ren Abstand, so dafl der Doppelkdrper insgesamt 800 nm lang und 450 nm breit werden
kann. Welche Bedeutung die hiiufig zu beobachtende enge Nachbarschaft der Doppel-
korper mit den Springbrunnenkdrpern besitzt, entzieht sich noch einer Erklarung.

Als erste in ihrer endgiiltigen Form auftretende Reservesubstanz der Eizelle finden
sich nunmehr die Lipidtropfen (Abb. 17, 14a). Diese membranlosen, runden Einschliisse
liegen ohne erkennbare Beziehung zu anderen Organellen vereinzelt oder in Gruppen
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Abb. 16: a Nucleolus-Ausschnitt mit heterogen aufgebauten Grana im Pars granulosa (Kreise)
(73 000:1). & Nucleolus mit stark osmiophilen Einschliissen in den Vakuolen (14 700:1). 26 Pars
fibrosa; 27 Pars granulosa
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Abb. 17: Alte Wander-Oocyte mit Kernausschnitt und Nucleolus. 8 Kern; 27 Cytosom;
22 Lipidtropfen; 23 Springbrunnenkdrper; 26 Pars fibrosa; 27 Pars granulosa; 28 Vakuole
(6000:1)



Abb, 18: Beginn der Komplexdotter-Bildung. a grofle Aktivitdr des Golgi-Apparates, Riick-

bildung von Cytoplasma-Anteilen (Pfeil) (16200:1). b teilweiser Abbau der Springbrunnen-

kérper (21000:1). 14 Dalton-Komplex; 27 Cytosom; 23 Springbrunnenkérper; 24 Doppel-
kérper



248 K. H. GLATZER

im Cytoplasma. Ihr Durchmesser betrigt etwa 650 nm. Die geringe Schwirzung durch
Osmium liflc auf relativ gesittigte Fettsiuren in der Lipidzusammensetzung schlieflen.

Groflere Verinderungen zeigen die Cytosomen und ein Teil der Springbrunnen-
korper. Die Cytosomen vetleihen nun dem Cytoplasma durch ihre grofle Anzahl, ihre
Grofle mit einem Durchmesser bis zu 1,8 um und ihren zum Teil wenig elektronen-
optisch dichten Inhalt besonders in Ubersichtsaufnahmen ein vakuolires Aussehen
(Abb. 14a, 19a). Immer bleiben jedoch in ihnen die regelmifligen, aus Tubuli zusam-
mengesetzten cores nachweisbar. Die Abnahme des granuldren Inhalts der Cytosomen
ist vor allem dann zu beobachten, wenn diese zu gréfleren Einheiten verschmelzen. Aus
derartigen Fusionen ergeben sich hiufig die unregelmifligen Formen der , Vakuolen®.

Die Verinderung der Springbrunnenkdrper weist offenbar auf eine Ab- oder Um-
bauphase hin, die méglicherweise im Zusammenhang mit dem Beginn der Komplex-
dotter-Bildung steht. In ihrem Inneren und teilweise auch in ihrem Randbezirk zeigen
sich nimlich Aufidsungserscheinungen (Abb. 18b), von denen zunichst die ,,Grund-
substanz® der Partikel betroffen ist. Dadurch wird die beschriebene Springbrunnen-
Struktur wie ein fidiges Grundgeriist sichtbar.

Junge Gonophoren-Oocyte

Die Gonophoren-Oocyten sind nicht nur durch thre Lage im Gonophor gekenn-
zeichnet, sondern auch durch tiefgreifende strukturelle Unterschiede zu den Wander-
Oocyten. In diesem Stadium haben nimlich die Oocyten ihre endgliltige Reifungsstitte
erreicht, an der sie bis zu ihrer Befruchtung verharren. Dieser stationdre Zustand hat
zur Folge, daf} die iiber jeder Eizelle liegende Endodermschicht zu einem Follikelepithel
wird. Direkten Kontakt zur Eizelle zeigen jedoch nur einzelne Follikelzellen, die den
2,7 bis 3,5 um breiten perioocytiren Raum zipfelartig iiberbriicken.

Es fihrte iber den Rahmen dieses Kapitels hinaus, die feinstrukturellen Verdnde-
rungen der Entodermzellen zu Pollikelzellen zu beschreiben, da optisch kein Finfluf}
dieser Zellen auf die Dotterbildung beobachtet werden kann. Dafl allerdings eine stoff-
liche Bezichung zwischen OQocyte und Follikelepithel besteht, dokumentieren die zahl-
reich ausgebildeten, etwa 1,1 ym langen Mikrovilli auf der Eizelloberfliche und die
Grana im perioocytiren Raum (Abb. 21a).

In den jungen Gonophoren-Oocyten vollzieht sich die Hauptphase der Komplex-
dotrer-Bildung, die in der alten Wander-Oocyte bereits begonnen hat. Die zusammen-
gesetzten Dotterpartikel (,Komplexdotter®) sind rund bis oval und erreichen einen
Durchmesser von 2,5 um. Sie werden von einer etwa 75 A dicken Elementarmembran
umgeben, die ihnen mehr oder weniger dicht anliegt. Der Komplexdotter besteht aus
unstrukturiert erscheinendem Material, in das bis 1 yum grofle, homogene Trdpfchen
eingelagert sind (Abb. 20a). Anfangs gleichen diese Einschliisse in Form und Kontrast
den benachbarten Lipidtrépfchen. Sehr bald treten jedoch in ihnen granulire Einlage-
rungen hervor, die spiter am deutlichsten in jungen Furchungsstadien zu erkennen sind
(Abb. 20b). Im unstrukturierten Anteil der Dotterpartikel liegen mehrere 150 nm spi-
ter bis 600 nm lange Strukturen, die Ahnlichkeit mit den cores der Cytosomen haben.
Da es als sicher gelten kann, daff die Cytosomen direkt an der Bildung des Komplex-
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Abb. 19: a4 Konfluierende Cytosomen mit tubuliren Innenstrukturen und wenig dichtem Inhalt

{28 000:1). & (23000:1) und ¢ (21 600:1) Komplexdotter-Bildung. Pfeil zeigt auf eine offene

Verbindung mit einem angrenzenden Vesikel. 9 Innenstruktur; 74 Dalton-Komplex; 21 Cyto-
som; 22 Lipidtropfen; 24 Doppelkdrper; 25 entstehender Komplexdotter
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dotters mitwirken, ist eine Herkunft dieser Strukturen aus den Cytosomen anzuneh-
men.

Der Komplexdotter entsteht offensichtlich auf verschiedene Weise. Eine dieser
Méglichkeiten zeigt das Auftreten kleiner membranumgrenzter Partikel, die nach ge-
ringem Wachstum schon bald dem fertigen Komplexdotter gleichen (Abb. 19b, ¢). Alle
drei sichtbaren Anteile sind in den anfangs etwa 300-450 nm grofien Partikel enthal-
ten: Ein meist in Einzahl vorkommender Innenkorper liegt in der unstrukturierten
Grundsubstanz mit ihren kristallihnlichen Einschliissen. Auf welche Weise die tibrigen
Organellen zum Wachstum des Komplexdotters beitragen, ist schwierig zu entscheiden.
Neben einer autonomen Syntheseleistung scheinen die in sehr grofler Anzahl im Cyto-
plasma vorhandenen Vesikel Material zu den Komplexdotter-Partikeln zu transpor-
tieren. Das transportierte Material wiirde dann durch Verschmelzung der Membranen
in das entstehende Dotterkorn eingeschleust (Abb. 19b, ¢).

Die Cytosomen kdnnten in zweierlei Weise am Aufbau des Komplexdotters betei-
ligt sein: (1) Der Komplexdotter entsteht direkt in den Cytosomen (Abb. 14a). (2) Die
Cytosomen treten erst in spiteren Phasen in Kontakt mit dem schon sich bildenden
Dotter, indem sie sich durch Membranverschmelzungen in die Dotterpartikel 6ffnen
(Abb. 20a, Pfeil).

Das Cytosom-core kommt dabei neben den Komplexdotter-Inhalt zu liegen und
kénnte derart spiter in die unstrukturierte Randsubstanz verlagert werden. Dies er-
gibe dann Ubergangsstadien, die ein Bild vermitteln als ob der Dotter direkt in den
Cytosomen gebildet wiirde. Der zweiten geschilderten Moglichkeit wird die grofiere
Wahrscheinlichkeit eingerdumt.

Eine andere sehr hiufige Entstehung des Komplexdotters beginnt mit dem Auf-
treten stark heterogener Korper. Durch Membranen unbekannter Herkunft werden
zunichst Anteile des Cytoplasmas abgegrenzt, die Riickbildungserscheinungen, dhnlich
der ,focal cytoplasmic degradation®, zeigen (HrusaN et al. 1969) (Abb. 14a). Das
eingeschlossene, groflenteils sehr osmiophile Material ist meist von vielen kleinen Vesi-
keln durchsetzt und liegt hiufig in der Nihe von Cytosomen. An seiner Herkunft sind
wahrscheinlich der Golgi-Apparat, das endoplasmatische Retikulum und die Spring-
brunnenkorper beteiligt. Indirekte Hinweise dafiir kénnten im ginzlichen Verschwin-
den des granuliren endoplasmatischen Retikulums der Gonophoren-Oocyte und in der
zahlenmifigen Abnahme der Springbrunnenkédrper liegen, die mit der Bildung des
Komplexdotters zusammenfille. Morphologisch zeigen sich lokale Riickbildungen (wie
Zisternenzerfall und Membranaufidsung) des endoplasmatischen Retikulums meist in
der Nihe von Cytosomen (Abb. 14a, 18a). Die Springbrunnenkdrper liegen ebenfalls
hiufig in der Nihe sich bildender Dotterpartikel und verlieren hier stetig am Umfang.
Dabei sinkt ihr grofer Durchmesser auf 0,9 um und weniger ab. Moglicherweise
steuern sie demnach Material zum Komplexdotter bei. Umstritten ist bei diesen Vor-
gingen die Rolle des Golgi-Apparates. Seine volle Ausbildung und damit die grofite
Vesikelproduktion erreicht er vor Bildung des Komplexdotters. Die Golgi-Vesikel
zeigen zum Teil stark osmiophiles Material in ihrem Inneren, so dafl sie unmittel-
bare Vorstufen der heterogenen Kdrper sein kénnten (Abb. 18b, 19a). Eine Beteili-
gung des Golgi-Apparates wire aber auch indirekt iiber die Bildung von Springbrun-
nenkdrpern mdglich. Schon bald tritt in den heterogenen Kdrpern die schon erwihnee
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Abb. 20: z Komplexdotter in offener Verbindung mit einem Cytosom (Pfeil) (46000:1).

b Komplexdotter aus einem frithen Furchungsstadium mit seinen vier Komponenten: Rand-

substanz mit parakristallinen, Innenkdrper mit granulidren Einschliissen (16500:1). 9 para-
kristalliner Einschluf}; 25 Komplexdotter
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kugelige Innenstruktur auf, und die heterogene Dottervorstufe gleicht immer mehr dem
fertigen Komplexdotter.

Weitere Verinderungen in der jungen Gonophoren-Oocyte betreffen die Mito-
chondrien, die degenerieren und kaum noch als solche kenntlich sind. Erwihnenswert
ist auch das vereinzelte Auftreten von Inseln strukturlosen Materials zwischen den
Organellen. Am Kern und an seinem groflen Nucleolus zeigen sich in diesem Stadium
keine bemerkenswerten morphologischen Verinderungen.

Alte Gonophoren-Oocyte

Nach Bier (1967) stellt die Glykogen-Einlagerung in einer Zelle das Ergebnis eines
plasmatischen Reifeprozesses dar, der die Zelle in die Nahe degenerativer Vorginge
fithre. Die alte bis zu 170 um grofle Gonophoren-Oocyte ist durch das Auftreten von
Glykogen gekennzeichnet. Uberall erscheinen zwischen den Organellen, jedoch ohne
erkennbare Bezichungen zu diesen, Anhiufungen von Glykogen-Grana (Abb. 21a, b).
Der Durchmesser dieser Aggregate des a-Glykogens liegt zwischen 350 und 560 A.
Moglicherweise steht die in einzelnen Inseln vorhandene Substanz mit dem Vorgang
der Glykogenbildung in Zusammenhang.

Gegeniiber der jungen Gonophoren-Oocyte hat sich die Vielfalt des Organellen-
bestandes und der Zellstrukturen verringert. Es dominieren nun die Reservesubstanzen,
die auch noch in sehr jungen Furchungsstadien unverindert zu finden sind: Komplex-
dotter, Lipidtropfen und Glykogen. Aufler diesen drei Dotterendprodukten zeigt die
alte Gonophoren-Oocyte die schon erwihnten Inseln unstrukturierter Substanz, Dop-
pelkdrper, vereinzelt Springbrunnenkérper und einen neuen, ellipsoiden 1um langen
Partikeltyp, der ,Homogenkdrper® genannt werden soll (Abb. 21b). Seine Form ist mit
der der Springbrunnenkérper vergleichbar, sein Inhalt jedoch ist vollkommen homogen
und nicht so stark osmiophil. Frithstadien, die auf den Entstehungsmodus schliefen
lieBen, wurden nicht gefunden. Alle letztgenannten Organellen haben gemeinsam, daf§
sie, bis auf wenige in jungen Furchungsstadien vorkommende Doppelkdrper Uber-
gangsstrukturen sind.

Verstandlicherweise ist der Ablauf der Dottergenese aus den Momentaufnahmen
der Elektronenmikroskopie ohne histochemische und autoradiographische Methoden
nur sehr unvollstindig zu ermitteln. Die folgende tabellarische Ubersicht (Abb. 22) und
das Schema (Abb. 23) kénnen daher nur den Organellenbestand der einzelnen Ei-
stadien aufzeigen. Doch an Hand vermuteter Ubergangsformen zwischen den ver-
schiedenen Organellen kann der Versuch einer Rekonstruktion der gesamten Dotter-
genese unternommen werden. Dabei sollen der Organellenbestand und die wesentlichen
Strukturverinderungen wihrend der Dotterbildung in ihrem zeitlichen Ablauf auf
einen Blick gezeigt werden. Dadurch 1388t sich unabhingig von Verteilungsdichte und
Groflenverhiltnissen der Organellen zueinander, am ehesten ein Bild von der bedeu-
tenden Umgestaltung des Cytoplasmas wihrend der Vitellogenese vermitteln (Abb. 23).

Diskussion der Vitellogenese

Die elektronenmikroskopische Analyse der Dotterbildung bei Corydendrium pa-
rasiticum offenbart das Zusammenwirken vieler Organellen. Fin derart beziehungs-
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Abb. 21: 4 Randzone einer alten Gonophoren-Oocyte (20000:1). & Organellen einer alten
Gonophoren-Oocyte (21 800:1). 22 Lipidtropfen; 23 Springbrunnenkérper; 24 Doppelkérper;
25 Komplexdotter; 29 perioocytirer Raum; 30 Mikrovilli; 37 Glykogen; 32 Homogenkdrper
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JUNGE EIZELLE JUNGE WANDER- ALTE WANDER- JUNGE GONOPHO- ALTE GONOPHO- ERSTE BLASTO-
OOCYTE OOCYTE REN- OOCYTE REN-OOCYTE MEREN
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Glykogen Glykogen
Homogenkérper

Abb. 22: Ubersicht iiber die Stadien der Vitellogenese von Corydendrium parasiticum. Die
durch Pfeile gekennzeichneten Beziehungen zwischen den Organellen sind in folgenden Stadien
an entsprechender Stelle zu denken; fiir die einzelnen Stadien charakteristischen Organellen
sind unterstrichen, die Dotterendprodukte umrandet (gezeichnet von A. BLEICHNER, Gieflen)

reiches Cytoplasma-Gefiige von der jungen Oocyte an bis zum befruchtungsfihigen Ei
bereitet der Interpretation grofle Schwierigkeiten. Entsprechende Arbeiten an Hydroi-
den gibt es nur wenig (STacNt & Luccr 1964, KawacuTt & Ocasawvara 1967, KESSEL
1968a). Daher miissen Untersuchungen iiber die Oogenese anderer Tiergruppen zum
Vergleich herangezogen werden (ANDERsON 1968, KEssEL 1968b, ¢, KESSEL & BEamS
1968, MirLoniG et al. 1968, EMaNUELssoN 1969, HinscH & CoNE 1969, PASTEELS
1969, Tromas 1969 und andere™).

Da eine histochemische Analyse der Eientwicklung von C. parasiticum noch aus-
steht, soll auf die Stoffnatur der Dotterpartikel nur insoweit eingegangen werden als
sie morphologisch eindeutig ist, zum Beispiel die von Lipidtropfen oder Glykogen. Mit
dem Fehlen der stofflichen Charakterisierung der Dotterpartikel bzw. ithrer Vorstufen
entfillt ein wesentlicher Bezugspunkt beim Vergleich verschiedener Vitellogenesen. Als
eine andere, oft benutzte Ausgangsbasis fiir den Vergleich bietet sich aber der Bestand
an regelmifig in der Zelle auftretenden Organellen an wie etwa des Kerns mit seinem
Nucleolus, der verschiedenen Membransysteme des granuliren und agranuliren end-
oplasmatischen Retikulums, des Golgi-Apparates und der Mitochondrien. Infolge ver-
gleichbarer Strukturverinderungen und #hnlicher Beziechungen dieser Organellen zu-
einander wird dabei die Deutung der beobachteten Dotterbildung erleichtert.

* Vor 1968 veroffentlichte Arbeiten sind bei NoRREVANG (1968) zitiert.
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alte Wander- Docyt®

y granuldres ER @ Doppelkirper

@ Mitochondrium Li&@ Komplexdotter- Stadien
Cytosom @ Komplexdotter

@ Springbrunnenkorper s Glykogen

. Lipidtropfen % Homogenkorper

Abb. 23: Schema der Vitellogenese von der jungen Eizelle bis zur reifen Oocyte (alte Gono-
phoren-Oocyte). Die Beziehungen der verschiedenen Organellen zueinander sind der Abbil-
dung 22 zu entnehmen
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Der Kern als Steuerzentrale fiir das Riesenwachstum der Eizelle ist Objekt zahl-
reicher Einzeluntersuchungen (vgl. DaLTON & HaGUENAU 1968). Insbesondere die Art
seiner Beziehung zum Cytoplasma und die Funktion seines Nucleolus sind nur teilweise
gelost und werden daher immer wieder in Angriff genommen.

Als Grenze zwischen Karyo- und Cytoplasma spielt die Kernmembran eine be-
deutende Rolle. Thre erste Untersuchung bei Amphibien-Oocyten war der Beginn der
Feinstrukturanalyse dieser Zellen tiberhaupt (Carran & Tomrin 1950). Die Kernmem-
bran besteht aus zweil Elementarmembranen, die einen perinucleiren Spalt von wech-
selnder Breite begrenzen. Kennzeichnend fiir die Kernmembtran der Wander-Oocyte
von Corydendrium parasiticum ist eine Verstirkung der inneren Membran, die ihr
eine Ahnlichkeit mit der von FawceTT (1966) beschriebenen 300 A dicken ,fibrous
lamina® verleiht. FawceTT fiihrt als Beispiele die Kernmembranen der Darmepithel-
zellen von Ampbinma, die von Amoeba proteus und die von Nervenzellen verschie-
dener Invertebraten an. In einer spiteren Untersuchung berichten PaTrizI & PoGER
(1967) von einer ,Zonula nucleum limitans®, die aufler ihrer etwas abweichenden
Dimension (400-600 A) der ,fibrous lamina“ entspricht. Die Autoren werten dabei
aufler eigenen Aufnahmen auch Abbildungen verschiedener anderer Veréffentlichungen
aus und schreiben der ,,Zonula nucleum limitans“ eine wichtige, nicht niher ausgefiihrte
Funktion zu. FAwCETT glaubt, daf die ,fibrous lamina® aus einem Skleroprotein be-
steht und Stiitzfunktion besitzt. Infolge ihrer Grifle ist bei den Oocyten-Kernen eine
Membranverstirkung in der beschriebenen Weise wahrscheinlich.

Fine besondere Bildung der Kernmembran sind die Kernporen, mit zusitzlichen
Strukturen, auch Porenkomplexe genannt (WaTtson 1959). Da sie die einzige offene
Verbindung zwischen Kern- und Cytoplasma darstellen, wird ihnen eine grofle Be-
deutung beim Stoffaustausch zwischen beiden Zellbereichen beigemessen. Daf} aber
neben den Poren noch andere Eigenschaften der Kernmembran fiir den Stoffaustausch
verantwortlich sein kbnnen, zeigen WiengR et al. (1965). Die Verfasser vergleichen
Kernmembranen, die sich als starke Tonenbarrieren erwiesen haben (Speicheldriisen-
zellkerne von Drosophila und Chironomus) mit solchen, die fiir Ionen durchldssiger
sind (Oocyten-Kerne von Xenopus und Triturus). Doch konnte hinsichtlich ihrer
Porengrofe, -zahl, -verteilung und -inhalt zwischen beiden Gruppen kein Unterschied
festgestellt werden, so dafl dieses Problem offensichtlich nicht elektronenmikroskopisch
zu 18sen ist.

Der morphologische Nachweis eines Stofftransportes vom Kern ins Cytoplasma
und umgekehrt durch die Kernporen ist vielfach erbracht worden (z. B. FELDHERR 1962,
WessING 1965, KEsseL & Beams 1968, ScHARRER & WURZELMANN 1969, MERRIAM
1969). Auf einen derartigen Transport lifit sich auf Grund gleichstrukturierten Ma-
terials beiderseits der Kernmembran indirekt auch bei der Corydendrium-Oocyte
schlieflen.

Da zur Feinstruktur des Porenkomplexes im vorliegenden Kapitel wenig gesagt
werden kann, mag der Hinweis auf seine 8strahlige Radidrsymmetrie geniigen. Ein
auch ohne Markham-Analyse (MaRkHAM et al. 1963, AGRAWAL et al. 1965) eindrucks-
volles Beispiel dafiir sind die Kernporen der Amoebe Pelomyxa carolinensis (DANIELS
et al. 1969). In Detailstrukturen bestehen allerdings noch gréfiere Unterschiede (ABEL-
soN et al. 1970, Franke 1970, FRANKE & ScHEER 19702, b, KesseL 1969). Diskutiert
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wird neuerdings auch die Bildung von Polyribosomen in den Kernporen {MepHaM &
Lanz 1969).

Eine zentrale Stellung wihrend der Vitellogenese nimmt der Nucleolus ein. In
keiner tierischen Zelle ist seine TAtigkeit intensiver als in heranwachsenden Qocyten. In
der Hauptsache liefert er ribosomale RNS, die vermutlich als Ribosomenvorstufen ins
Cytoplasma gelangen. Wie allgemein bei kleineren Eiern, z. B. von Schwimmen,
Echinodermen und Siugern zu beobachten ist, besitzen auch die Qocyten von Cory-
dendrium parasiticum einen einzelnen, groffen Nucleolus. Seine hochste Differenzie-
rung, die vermutlich auch das Funktionsoptimum bedeutet, erreicht er in der alten
Wander-Oocyte, wenn die Dotterbildung in die entscheidende Phase, namlich ins
Stadium zwischen alter Wander-Oocyte und Gonophoren-Oocyte eintritt.

Mit Hilfe von Verdauungsexperimenten und anderen Methoden konnten GHosu
et al. (1969) das im kompakten Nucleolus von Fibroblastenkernen maskiert vorlie-
gende Nucleolonema sichtbar machen und analysieren. Es zeigt dabei einen sehr kom-
plexen Aufbau aus DNS-, DNS-RNS-Hybriden, RNS, RNS-Protein-Komplexen Pro-
teinen und Lipiden. Das elektronenmikroskopische Bild dieser Struktur vermittelt da-
her nur einen stark vergrobernden unvollkommenen Eindruck. Die aufgereiht ange-
ordneten Grana im Nucleolus verschiedener Vertebraten-Zellarten konnten erstmals
HorstMaNN & KnooP (1958) zeigen, WARTENBERG (1962) auch am Oocyten-Nucleolus
von Triturus. Die stellenweise regelmiflige Anordnung von Grana in der Pars granu-
losa weist ebenfalls auf eine hochdifferenzierte Struktur des Nucleolus hin, von der wir
bis heute noch keine allgemeingiiltige Modellvorstellung besitzen. Der beobachtete
heterogene Bau der Grana kénnte auf Untereinheiten hinweisen, wie sic FLORENDO
(1969) an Ribosomen von Miuse-Leberzellen beobachtet hat. Doch ist eine unmittel-
bare morphologische Beziehung zwischen Ribosomen und Nucleolus-Grana unwahr-
scheinlich. Méglicherweise sind diese Grana shnlich wie die Ribosomen im Cytoplasma,
an der Proteinsynthese im Kern beteiligt und gehdren zu der Art von RNS, die spiter
wieder abgebaut wird, ohne im Cytoplasma zur Translation zu gelangen. MONNERON &
BerNHARD (1969) lehnen den Ausdruck ,Kern-Ribosomen® als unbewiesen ab.

Die Vakuolenbildung im Nucleolus wird von WARTENBERG (1962) als Vergrofie-
rung der inneren Oberfliche des hochaktiven Nucleolus gedeutet. Besonders deutlich
wird dies in Nihrzellen von Drosophila (Darerrs & King 1970). Ihr Nucleolus
formt némlich nahe der inneren Kernmembran ein dickes, schalenformiges Netzwerk,
dessen runde Zonen (Vakuolen) wie aus Serienschnitten rekonstruiert wurde, allseitig
von Nucleolusmaterial umgeben sind. Strukturell gleicht der Vakuoleninhalt dem
Karyoplasma, doch wird ihm hiufig ein erwihnenswerter Proteingehalt zugeschricben
(Hay 1968, DarpLes & King 1970). In jedem Fall steht aber die Ausbildung der Va-
kuolen in einer bestimmten Beziehung zur Titigkeit des Nucleolus (WessinG 1965). Bis-
lang nicht zu deuten sind die in den Vakuolen auftretenden dichten, osmiophilen
Kérper.

Eng mit dem Nucleolus hingen offenbar die beiden granuliren Differenzierungen
im Cytoplasma der jungen Oocyte zu Beginn der Vitellogenese zusammen. Freie
Ribosomen sind ein allgemeines Kennzeichen junger Eizellen. Thre Herkunft aus dem
Kern diirfte unbestritten sein (z. B. JonEs 1965). Bemerkenswerter ist aber das Auf-
treten einer zweiten granuldren Bildung. BaLinsk1 & Devis (1963) verfolgen die Her-
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kunft dhnlichen Materials aus dem Oocyten-Kern und dessen spitere enge Bezichung
zu den Mitochondrien (,intramitochondrial cement®). Vergleichbare Granula-Anhdu-
fungen beschreiben auch KesseL (1966, 1968b, c), WeakLEY (1969) und Haniscx (1970)
und vermuten deren Ursprung im Nucleolus. Weaxrey diskutiert drei Maglichkeiten
der Bedeutung dieser BILDUNGEN, wovon die nachstehende Deutung fiir Corydendrium
eine gewisse Wahrscheinlichkeit haben kénnte: Die Ansammlung unstrukturierten Ma-
terials stammt aus dem Kern und stellt Vorstufen der Ribosomen dar. In den ersten
Stadien der Dotterbildung verschwinden nimlich diese Ansammlungen, und auch die
Ribosomen kommen anscheinend nur noch membrangebunden im granuliren endoplas-
matischen Retikulum vor.

Alle Dottervorstufen sind von einer Elementarmembran umgeben. Demnach wiir-
den sie also in Vesikeln entstehen oder hier akkumuliert. WARTENBERG (1962) faflt die
Summe der Vesikel und Cytosomen in der Amphibien-Eizelle unter dem von ScHMIDT
(1962) gepragten Begriff ,,vakuolirer Apparat® zusammen. Er begriindet dies mit einer
gleichgerichteten Funktion dieser verschiedenartigen Bildungen. Damit wird jedoch, um
yalle Theorien auf einen Nenner® bringen zu kénnen (p. 456), die unterschiedliche Be-
teiligung der verschiedenen Organellen an der Zelleistung verschleiert. Der Begriff
,vakuoldrer Apparat® setzt etwas als bekannt voraus, was hiufig noch nicht der Fall
ist. Ahnlich diirfte der Begriff ,agranuldres endoplasmatisches Retikulum® fiir das
System der glatten Membranen eine Vereinfachung darstellen. Die ungeniigende Kennt-
nis iiber die verschiedenen Funktionen dieser Zellstrukturen lifle jedoch zur Zeit keine
weitergehende Differenzierung zu.

Das agranulire und granulire endoplasmatische Retikulum und der Golgi-Appa-
rat sind die Lieferanten der Vesikel im Ei-Cytoplasma. Alle drei Membransysteme, die
nach jhrer Entstehung untereinander in Verbindung stehen, sind an der Dotterbildung
beteiligt. Schwierigkeiten macht jedoch die Interpretation des zeitlichen Ablaufes ihrer
Zusammenarbeit. So werden als erste Bildung dieser Organellen die Cytosomen von
zwei unterschiedlichen Membrananteilen begrenzt. Der granulire Anteil stamme ein-
deutig vom granuliren endoplasmatischen Retikulum ab. Am glatten Anteil kdnnen
sowohl der Golgi-Apparat als auch das agranulire endoplasmatische Retikulum be-
teiligt sein. Auch eine Neubildung im Cytoplasma ist mglich. Fiir alle diese Entste-
hungsmoglichkeiten finden sich Hinweise in den Abbildungen.

Fiir die Cytosombildung kommt der Golgi-Apparat vermutlich nicht in Frage. Die
Membranen der Vesikel, die ihm entstammen, sind ndmlich dicker als die der Cytoso-
men. Zudem zeigen sich Unterschiede in der Struktur des Inhalts beider Vesikelformen.
Glatte Membranen entstehen in grofier Zahl in Form von Blischen an der Zellperi-
pherie. Sie bilden, neben sicherlich auch neu im Cytoplasma der Eizelle geformten
Membranen, das agranulire endoplasmatische Retikulum. Aus diesem entsteht dann
durch Auflagerung von freien Ribosomen teilweise granulires endoplasmatisches Reti-
kulum. Eine derartige Entstehung diskutieren auch Gopman & PorTER (1960). Fiir eine
Bildung des granuliren endoplasmatischen Retikulums aus der dufleren Kernmembran
der Corydendrium-Oocyte gibt es gewisse, jedoch nicht sehr ausgeprigte Hinweise.

GOTTING (1966) hat an Teleosteer-Oocyten in der Phase des intensiven Wachs-
tums ebenfalls langestreckte Membranen beobachtet, die in Vesikel zerfallen. Er nimmt
aber an, daf sie in die Oocyten-Membran eingebaut werden. Bei Corydendrium wird
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auf den umgekehrten Vorgang geschlossen, da der Membranbedarf im Cytoplasma
offensichtlich bedeutend hoher ist als an der wachsenden Oocyten-Membran. Eine
andersartige Beteiligung der Zellmembran beschreibt Kesser (1968a) bei einer Hydro-
meduse. Hier bilden tiefe Ausstiilpungen des Oolemms mit dem granuliren endoplas-
matischen Retikulum Membranstapel, in denen beide Anteile alternieren. Die enge Ver-
flechtung von agranulirem und granulirem endoplasmatischem Retikulum spiegelt
sich im Membranaufbau der Cytosomen. Es kann angenommen werden, daf} einerseits
eine im Cytoplasma neugebildete, glatte Membran einen chemisch schon verinderten
Cytoplasmabezirk umschliefit, zum anderen kénnen sich an der Zellperipherie gebildete
Vesikel direkt zu Cytosomen vergroflern. Anschliefend fusionieren Vesikel oder
Zisternen des granuldren endoplasmatischen Retikulums mit den neugebildeten Cyto-
somen, indem sie ihren Inhalt in sie entleeren und ihren Membrananteil mit den
Cytosomen verschmelzen. Bis zum Ende der Dotterbildung sind die Cytosomen durch
den parakristailinen Einschluff und ihre enge Verbindung zum granuliren endoplasma-
tischen Retikulum gekennzeichnet. Diese beiden morphologischen Charakteristika zu-
sammen kommen sonst nur noch den ,,microbodies® zu*.

Der Begriff ,,microbody* wurde zuerst von RuoDpIN (1954) fiir Cytoplasma-Ein-
schliisse in Zellen von Nieren-Tubuli der Maus geprigt. ROUILLER & BERNHARD (1956)
beschrieben #hnliche Einschliisse, die dazu eine elektronendichte Struktur im Inneren
zeigen, aus Leberparenchymzellen der Ratte. Erstmals berichten Hrusan & Swirr
(1964) von einer vieltubuliren Struktur des ,crystalloids* in Lebermicrobodies. Die
Matrix der Microbodies wird gewdhnlich als feingranulir (z. B. MauNseacu 1966)
und weniger hiufig als homogen (u. a. TRump & Ericsson 1964) beschrieben. Der para-
kristalline Innenkérper besitzt so mannigfaltige Ausprigungen, dal Hrusan & REcH-
cIGL (1969) eine nach SuNrTxA (1966) modifizierte Klassifizierung mit 12 verschiedenen
Typen vorschlagen. Nach dieser Einteilung kénnte man die cores der Oocyten-Cyto-
somen den fein-multitubuldren Kristalloiden zuordnen. Microbody-ahnliche Struktu-
ren wurden auch in anderen Geweben als denen von Leber und Niere gefunden wie
etwa in Sertoli-Zellen der Katze, Endothelzellen der Fischkiemenkapillaren, Mucosa-
zellen des Hundemagens und andere mehr (vgl. Hruran & REecucicL 1969). Das
Enzym-Spektrum als entscheidendes Kriterium beim Vergleich mit den Nieren- und
Lebermicrobodies blieb dabei freilich oft unberiidssichtigt. Microbodies enthalten nim-
lich Katalase und ein bis mehrere oxidative Enzyme. Solange also der entsprechende
Enzymnachweis bei den Oocyten-Cytosomen nicht gefiihrt worden ist, kana nicht mit
Sicherheit von Microbodies gesprochen werden. Zieht man aber in Betracht, daf in
Leberzellen wie auch in Oocyten der Kohlenhydratstoffwechsel eine entscheidende
Rolle spielt, dann erscheint eine Verwandtschaft zwischen beiden Bildungen als durch-
aus mglich. Weitere Untersuchungen kénnten hieriiber Aufschluf} geben.

Die Aufgabe des Golgi-Apparates bei der Dotterbildung wird bei den verschiede-
nen untersuchten Tieren uneinheitlich beurteilt. Auffillig ist aber die enge topogra-
phische Beziehung eines Teils des granuliren endoplasmatischen Retikulums zu den
Dalton-Komplexen, wie sie offensichtlich bisher nur bei Hydroiden-Oocyten beob-

* Die angefiihrten Arbeiten zum Thema »microbody® sind ausnahmslos nach dem um-
fangreichen Referat von HrusaN & RecHcIGL (1969) zitiert.
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achtet wurde (KEsseL 1968a). Dies lifit auch auf eine enge funktionelle Verflech-
tung beider Organellen schlieflen, wie sie ihren Ausdruck in der gegenseitigen Konver-
tibilitdt beider Membransysteme finden kann (z. B. GrivsTONE 1969, Essner & Novi-
KOFF 1962; siche auch das ausfiihrliche Referat von BEams & KrsseL 1968). Eine direkte
Zusammenarbeit von Golgi-Apparat und granulirem endoplasmatischem Retikulum,
wie sie KusseL schildert, kann bei Corydendrium nicht nachgewiesen werden. Nach
KEsskL liefert der Golgi-Apparat die Hauptmenge des Kohlenhydratanteils, das granu-
lire endoplasmatische Retikulum dagegen die Proteinkomponente des Dotters. Letzt-
lich sind aber bei Corydendrium beide Systeme gemeinsam am Auvfbau des Komplex-
dotters beteiligt, nimlich das Retikulum iiber die Cytosomen und der Golgi-Apparat
iiber die Springbrunnenkdrper. Die Mitwirkung des granuliren endoplasmatischen
Retikulums an der Dotterbildung wurde bereits im Zusammenhang mit den Cytosomen
diskutiert. Die Beteiligung des Golgi-Apparates an der Vitellogenese kinnte sich einer-
seits in der Membranlieferung erschopfen (u. a. WARTENBERG 1962, BEaMs & KESSEL
1963, GOTTING 1966), andererseits aber in der unmittelbaren Dotterbildung bestehen
(u. a. WORLEY & MoriBER 1961 bei Crepidula, Hsu 1962 bei dem Tunicaten Boltenia
villosa und DROLLER & RoTH 1966 bei Lebistes), Hiufig, wie auch bei Corydendrium,
liefern die Dalton-Komplexe jedoch Vorstufen zur Dottersynthese (z. B. Beams &
SekHON 1966, KESSEL 1966, 19682, Hinsca & CoNE 1969). Bei Corydendrium wird
der Springbrunnenk&rper als eine vom Golgi-Apparat abstammende Dottervorstufe
angesehen. Eine ihm entsprechende Struktur ist in Oocyten noch nicht beschrieben wor-
den. Allerdings konnten die Golgi-Vesikel auch Primirstadien fiir die Komplexdotter-
partikeln darstellen.

Da es iiber den Beginn der Komplexdotterbildung vorliufig nur Spekulationen
geben kann, soll er hier auch nicht ausfiihrlicher diskutiert werden. Sicher ist jedoch,
daf am Aufbau eine Vielzahl cytoplasmatischer Strukturen mitwirkt. Eine histo-
chemische Analyse seiner vier Komponenten wiirde wahrscheinlich unsere Kenntnis
vom grofien Potenzgehalt der Fizelle erweitern. Vor allem wire von Interesse, in wel-
cher Form die fiir die spitere Embryonalentwicklung so wichtige m-RNS maskiert vor-
liegt (vgl. Dusprva 1969), und ob die parakristallinen Strukturen den in Dotterschollen
schon nachgewiesenen Enzymen entsprechen (z. B. PASTEELs 1969).

Unabhingig von bestimmten Membransystemen scheint die Bildung der Lipid-
tropfchen abzulaufen (u.a.Hsu 1962, Pastesrs & pE HARVEN 1963, NoRREVANG 1965).
Auch das Glykogen, das die alte Gonophoren-Oocyte auszeichnet, liegt ohne Beziehung
zu bestimmten Organellen im Cytoplasma. Bei der Anthomeduse Spirocodon saltatrix
ist Glykogen sogar neben zahlreichen granulahaltigen Vesikel die einzige Form der
Reservesubstanz (KawacuTt & Ocasawara 1967).

Da die Komplexdotterpartikel, die Lipidtrépfchen und das Glykogen bei Cory-
dendrium-Oocyten sicherlich die drei einzigen Formen der Reservesubstanz sind, bleibt
nur noch die Rolle der Doppelkérper und der Homogenkdrper zu kldren. Vor der
Furchung bildet die Eizelle eine Art Periderm als Embryonalhiille aus, die sie an die
Aufienwand des Gonophors festkittet. Moglicherweise sind die Doppelkdrper an die-
sem ProzeR beteiligt, wie sich aus ihrem relativ hiufigen Vorkommen in Nihe der Fi-
rinde schliefen lieRe. Sie sind aber wahrscheinlich nicht den cortikalen Granula vieler
Oocyten gleichzusetzen, obwohl ihre Ahnlichkeit etwa mit den Rindengranula von
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Mytilus edulis verbliiffend ist (HumpHREYs 1967). Welche Rolle die ovoiden Homogen-
korper spielen, bleibt ebenfalls unklar. Immerhin ist die Beteiligung der beiden letzt-
genannten Strukturen an einer Art Befruchtungsreaktion der Firinde nicht auszu-
schlieflen.

Ahnlich wie bei der von KEsserL (1968a) beschriebenen Hydromeduse diirfte die
intraoocytire Dotterbildung bei Corydendrium parasiticum die extra-oocytidre iiber-
wiegen. Die morphologischen Verinderungen der Eioberfliche (Mikrovilli) und der
Follikelzellen (Ausliufer) wihrend der Dotterbildung sind aber ohne Zweifel Aus-
druck einer aktiven physiologischen Beziehung zwischen ihnen. Der Beweis eines Stoff-
austausches kann jedoch nur mit autoradiographischen Methoden erbracht werden.

Die Embryogenese
Friihe Furchung

Eine Untersuchung der Furchungsschritte unter genauer Zeitdeterminierung der
Stadienfolge war nicht mdglich. Diese mufiten daher aus Schnittserien von Eitrauben
rekonstruiert werden. Nur einmal gelang es, aus Gonophoren gequetschte Fier kiinstlich
zu befruchten. Die angegebenen Zeiten fiir das Finsetzen der einzelnen Furchungs-
teilungen nach der Befruchtung gelten daher nur fiir diesen Fall. Die Furchung von
Corydendrium parasiticum ist total und dqual. Wie bei allen Hydroiden mit totaler
Furchung ist die erste Furche schneidend. Vermutlich beginnt sie am animalen Pol;
doch war dessen Identifizierung mit den normalen histologischen Methoden nicht mdg-
lich, da er kein entsprechendes morphologisches Merkmal aufweist wie etwa die vege-
tative Eihdlfte von Sertularia (Ampbhisbetia) operculata das organgefarbige Pigment
(TErssier 1931). Schon nach dem Zweizellenstadium verlaufen die Teilungen meist
nicht mehr synchron, wie sich aus der Hiufigkeit der mit drei getrennten Blastomeren
und vier Kernen gefundenen Stadien schlieflen [ifit.

Beim zweiten Furchungsschritt sind zwei Arten der Kernstellungen méglich:
(1) Die Verbindungsachsen der Tochterkerne stehen parallel zueinander und (2) sie
stehen senkrecht aufeinander.

In einem Fall standen sie nur im Winkel von 45° zueinander, also in einer Art
Zwischenstellung. Ob die Kreuzstellung der Tochterkernachsen und damit der vier
resultierenden Blastomeren primidr durch die Kreuzstellung der Spindeln bedingt ist,
oder ob sie durch nachtrigliche Verschiebung der Blastomeren bzw. Wanderung der
Tochterkerne hervorgerufen wird, muf} offenbleiben. Die Drehung der ersten beiden
Blastomeren konnte nidmlich schon wihrend der Teilung erfolgen. Dies wiirde auch er-
kldren, warum im 2-Zellenstadium parallele wie auch gekreuzte Verbindungsachsen
der Tochterkerne vorkommen (vgl. p. 272). Letztlich aber stehen die Blastomeren des
vollendeten 4-Zellenstadiums immer auf Liicke oder skreuzformig®. Thre Abstam-
mung voneinander ist dann nicht mehr festzustellen (Abb. 24).

Abbildung 24 zeigt ein Schema der méglichen und beobachteten Teilungstichtun-
gen bis zum 4-Zellenstadium (8). Die Blastomeren sind ohne Riicksicht auf ihre ge-
rundete Form als Kugelhilflen bzw. -segmente gezeichnet. Das natiirliche Bild eines
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4-Zellenstadiums, z. B. rechts neben Stadium 8, wiirde die einzelnen abgerundeten
Blastomeren in die Furche zweier angrenzender, dabei etwas auseinanderweichender
Blastomeren eingezwingt zeigen.

Ausgangsphase des Schemas 1st das zweikernige 2-Zellenstadium (1). Zwei Mog-
lichkeiten fiir die beiden folgenden Teilungen sind die parallele Stellung der Furchungs-
spindeln (2) und die gekreuzte Stellung (3). Eine parallele Spindelstellung konnte nicht

'/ ' \‘
/N 3/
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Abb. 24: Schema der moglichen Spindelstellungen und Blastomeren-Anordnungen wihrend der
ersten beiden Furchungsteilungen. Waagerechte Pfeile bedeuten Blastomerdrehungen gegen-
einander (nihere Erliuterungen im Text)

beobachtet werden. Daf sie jedoch vorkommt, zeigt das vierkernige 2-Zellenstadium
(4). Die eingezeichnete Moglichkeit einer Drehung beider Blastomeren um 90° gegen-
einander ist nicht wahrscheinlich (2 — 3). Teilen sich die Blastomeren von Phase 2 bzw.
3 synchron, so resultiert daraus direkt das vierkenige 4-Zellenstadium; je nach der Aus-
gangslage ergibt dies cine parallele (7) oder eine gekreuzte Stellung (8) der Kerne bzw.
Blastomeren. Phase 4 ist ein beobachteter Ubergang von Phase 2 zu Phase 7. Ein ent-
sprechendes Stadium darf als Ubergangsphase von Phase 3 nach Phase 8 ebenfalls er-
wartet werden, wurde aber nicht gefunden und fehlt daher im Schema. Eine Verlage-
rung der Blastomeren der Phase 7 zu einer sekundiren Kreuzstellung dhnlich der von
Phase 8 ist wahrscheinlich. Verlaufen die zweiten Furchungsteilungen nicht synchron,
ergeben sich Stadien mit drei Blastomeren und 3 bzw. 4 Kernen. Je nach Ausgangslage



Ei- und Embryonalentwicklung von Corydendrium parasiticum 263

(2 bzw. 3) resultieren daraus die Phasen 5 bzw. 6; die entsprechenden 4-Kernstadien
sind im Schema nicht besonders aufgefithrt. Eine Drehung der noch ungeteilten Blasto-
meren in die , Liicke® zwischen die beiden schon gebildeten Tochterblastomeren ist zu
vermuten (5 — 6). Letztlich fithren aber beide Stadien wieder zur Phase 8.

Abb. 25: 2 Am Gonophor angeheftete, befruchtete Eizelle mit minnlichem und weiblichem
Vorkern (380:1). b weiblicher, ¢ mannlicher Vorkern. d Vermutlicher Rest des Richtungs-
kérpers (860:1). ¢ Morula um das 64-Zellen-Stadium (400:1)

Die Blastomeren 16sen sich leicht voneinander und sind damit auch leicht gegen-
einander verschiebbar, so dafl eine Verlagerung aus riumlichen Griinden zwangsliufig
erfolgen kann. Nach Nysorm (1943) ist eine ,spiralige Anordnung offenbar fiir die
Arten vorteilhaft, deren Blastomeren grof sind und sich bei Totalfurchung leicht von-
einander 16sen. Eine dhnliche Anordnung der Blastomeren im 4-Zellenstadium (wie
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auf Abb. 24 rechts unten) zeigt die Totalfurchung zahlreicher und verschiedener Tier-
arten (SiEWING 1969). Sie wird als ,, Pseudospiralfurchung® bezeichnet.

Von der Befruchtung bis zum dullerlich sichtbaren 2-Zellenstadium vergehen etwa
21/ Stunden. Die Dauer der nichst folgenden Teilungen liegt zwischen 80 und 90 Mi-
nuten. Vom 16-Zellenstadium ab sind duflerlich keine Zellgrenzen mehr am lebenden
bzw. fixierten Ei zu erkennen, so daff nur noch Schnitte einen Aufschluff iiber den
weiteren Furchungsablauf geben konnen. Abbildung 25e zeigt einen Schnitt etwa
eines 64-Zellenstadiums, demzufolge die Blastomeren isodiametrisch sind. Die Fur-
chungsspindeln bilden sich im peripheren und inneren Keimbereich zunichst ohne be-
vorzugte Richtungen aus. Lassen sich anfangs im Umkreis der Kerne noch deutliche
Plasmahétfe erkennen, so vermindern sich diese spiter zu kaum noch erkennbaren
Resten. Eine Furchungshéhle tritt nie auf. Der Keim hat sich zu einer soliden ,Fur-
chungs-Morula“ entwickelt, deren Blastomeren keine besonderen Differenzierungen
aufweisen.

Spite Furchung und Keimblitterbildung

Furchung und Keimblitterentwicklung gehen kontinuierlich ineinander iiber. Die
Zeitspanne, in der die Ektoderm-Ablésung erfolgt, variiert daher. Dies kann vor allem
aus der unterschiedlichen Blastomerenzah! medianer Schnitte durch die entsprechenden
Stadien geschlossen werden. Die im Keim peripher liegenden Zellen beginnen sich im
Schnittbild deutlich von den inneren abzuheben (Abb. 26a). Zunichst unterscheiden sjie
sich von den prospektiven Entodermzellen durch ihre dotterfreie, ,dichtgranulire®
Randzone. In der Folge teilen sich die prospektiven Ektodermzellen viel hiufiger als
die prospektiven Entodermzellen. Da ihre Teilungsspindeln zudem iiberwiegend para-
tangential stehen, werden die zukiinftigen Ektodermzellen im Vergleich zu denen des
Keiminneren schlanker; auflerdem nimmt ihre Anzahl pro Raumeinheit rasch zu. Als
Ergebnis dieser Sonderung umkleidet nun eine einschichtige, relativ dichte Lage schlan-
ker, hochzylindrischer Zellen die groferen vollstindig mit Dotter angefiillten prospek-
tiven Entodermzellen. Oft sind die Zellkerne dieser Zufleren Schicht auch noch in
gleicher Hohe angeordnet (Abb. 26b).

Der Modus der Keimblitterbildung mufl als Morula-Delamination bezeichnet
werden; bei letzterer sind die randstindigen Zellen auf Grund ihrer Lage zur Bildung
des Ektoderms determiniert. Nur dies ist eine im Sinne des Wortes echte Morula-Dela-
mination, bei der von vorneherein die Furchung auf die Herstellung der Morula zielt,
also keine Delamination von Todhterzellen ins Innere erfolgt wie bei der Blastula-
Delamination. Die kein Randmaterial enthaltenden Zellen im Keiminneren werden
zum prospektiven Entoderm.

Die Ektoderm-Abldsung ist beendet, wenn eine Mittellamelle die einschichtige
periphere Zellage von den inneren Zellen abgegrenzt hat. Da das prospektive Ekto-
derm bei der Keimblattabldsung das entscheidende Moment darstellt — das Ektoderm
ist frither ausdifferenziert und mit seiner Basis bereits geordnet — ist anzunehmen, dafl
diese Zellen auch die Mittellamelle bilden. Auf vergleichbare Weise wird die Mittel-
lamelle von Eudendrium-Gastrulae gebildet (MerGNER 1957). Im allgemeinen ist jedoch
die Mittellamelle ein Produkt beider Korperschichten, und nur in Sonderfillen, wie die
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Abb. 26: 4 Morula vor Beginn der Ektodermablgsung (470:1). b Gastrula mit einreihiger
Anordnung der ektodermalen Zellkerne; Beginn der Entoderm- Differenzierung (500:1).
2 Perisarc; 4 prospektives Entoderm; 6 Ektoderm
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Abgrenzung der Eier im Gonophor von Eudendrium racemosum (MERGNER 1957) und
des Hodenraums bei den minnlichen Gonophoren der selben Art (Haniscu 1970), ist
allein das Entoderm beteiligt.

Wihrend der Morula-Delamination kénnen Mitosen am besten von allen Phasen
beobachtet werden. Dennoch war es ohne besondere Technik unméglich, die genaue
Zah! der sehr kleinen Chromosomen zu ermitteln. 2n diirfte bei 20 bis 26 liegen.

Mit der Bildung der Mittellamelle ist die Keimblittersonderung beendet. Ihr Er-
gebnis stellt eine zweischichtige Gastrula dar, deren Zellen nun ihre Ausdifferenzierung
fiir das freie Planula-Stadium erfahren.

Gastrulastadium bis zur ausschliipfbereiten Planula
Entoderm

Bis zum Beginn der Ektoderm-Differenzierung* zeigen die Entodermzellen nur
eine geringe Teilungsaktivitit und noch keine Spezialisierung. Wihrend der Differen-
zierung der Gastrula verdndert sich jedoch dieses Bild villig. Vor allem das Kernver-
halten weist auf die nun einsetzende Differenzierung hin. Zunichst tritt ein Unter-
schied im Kerndurchmesser auf, der sich in zwei deutlich erkennbaren Gréflenklassen
darstellt: (1) kleine, etwa 2,5 um grofle Kerne und (2) etwa doppelt so grofie, 5 um
im Durchmesser erreichende Kerne.

Letztere sind in ihrem Inhalt homogener und nicht so stark anfirbbar wie die
erstgenannten. Im Verlauf der weiteren Differenzierung lassen sich die vorher distink-
ten Zellgrenzen nur mehr schwer erkennen. Um die kleineren Kerne treten nun firbe-
risch darstellbare Plasmazonen auf, die meist keine Dotterpartikel mehr enthalten. Die
Plasmahdfe liegen teils spindelfdrmig um ihre Kerne, teils zeigen sie zipfelfsrmige
Ausliufer, wodurch der Eindrudk am&boider Beweglichkeit der Zellen vermittelt wird
(Abb. 27a, 28b). Die zusitzlich auftretende Basophilie 14t den Schluf zu, dafl diese
Zellen Vorldufer von I-Zellen oder schon I-Zellen selbst sind. Gleichzeitig erscheinen
diese, wenn auch vorliufig nur vereinzelt, unmittelbar an der Mittellamelle zwischen
den Ektodermzellen. Thre I-Zellen-Natur wird in der ndchsten Differenzierungsstufe
des Entoderms noch deutlicher: Zellen mit vergleichbarer Kernstruktur bilden die
ersten Cniden, und zwar zunichst nur Stenotele. Eine Trennung der amiboid beweg-
lichen I-Zellen von den Cnidoblasten scheint bereits frithzeitig zu erfolgen. Stets sind
erstere mit ihren Plasmafortsitzen deutlich von den Cnidoblasten zu unterscheiden.
Vermutlich gehen beide Zellarten auf die gleiche, von den prospektiven Entodermzellen
gesonderte Urform zurlick. Ahnliche Befunde iiber die frithzeitige Sonderung der
Cnidoblasten im entodermalen Keimbereich hat MeroNER (1957) erstmals an Enden-
drium racemosnm erhoben.

Im Verlauf der Entoderm-Differenzierung gewinnen die ,aktiven® I-Zellen ein
zahlenmifiges Ubergewicht. Vor allem werden verhdltnismiflig viele Stenotele gebil-

* Im folgenden wird immer von Entoderm gesprochen, obwohl es tatsichlich ,prospek-
tives* Entoderm ist. Entoderm-Epithel im Sinne einer Korperschicht wird erst wihrend der
Metamorphose der Planula zum Primirpolypen ausdifferenziert,
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det. Eine unterschiedliche, das heiflt in einer bestimmten Weise polare Verteilung der
Entodermzellen, insbesondere der Cnidoblasten, ist zunichst nicht oder nur andeu-
tungsweise festzustellen. Diese wird erst nach der Einkriimmung des Keimes und damit
kurz vor dem Auschliipfen der Planula erkennbar. Der Dotter bleibt wihrend dieser
Vorginge in seiner lichtmikroskopischen Struktur unverindert. Morphologisch fafibare
Abbaustadien wie etwa bei Eudendrium racemosum (MERGNER 1957) treten bei Cory-
dendrium parasiticum nicht auf. Sein Abbau ist nur an der Abnahme der Verteilungs-
dichte bemerkbar.

Die ausdifferenzierte Gastrula enthilt, wie aus den vorstehenden Angaben er-
sichtlich, zumindest drei unterscheidbare Entoderm-Zelltypen: gewShnliche Entoderm-
zellen, I-Zellen und Cnidoblasten.

Ektoderm

Das Ektoderm zeigt gegeniiber dem Entoderm weiterhin eine erhshte Teilungs-
aktivitdt. Seine Zellen werden immer schlanker und damit hochzylinderisch. Das Ver-
hiltnis von Hohe zu Durchmesser betrigt etwa 4:1 und vergrofert sich immer mehr
zugunsten der Hohe. Der runde Kern liegt genau an der Grenze zwischen der dotter-
freien Randzone und dem dotterhaltigen Basalteil jeder Zelle. Als einzige Differen-
zierung ist in Kernndhe oft jeweils eine stark phloxinophile, gekniulte Struktur zu
erkennen, die vermutlich dem Golgi-Apparat entspricht. Sie Zhnelt dem fiir die Schleim-
zellen der mittleren und alten Gastrula von Eudendrium racemoswm (MERGNER 1957)
beschriebenen Zellbestandteil. Ob es sich aber um eine Organelle prospektiver Driisen-
zellen handelt, kann nicht entschieden werden. Erst kurz vor dem Auskriechen der
Planula sind ndmlich vakuolire Zellen im Ektoderm nachweisbar, die vermutlich Drii-
senzellen darstellen. Im einschichtigen Fktoderm treten unmittelbar an der Mittel-
lamelle Zellen auf, die den I-Zellen des Entoderms gleichen. Ihr stark anfirbbares
Cytoplasma zeigt eine unregelmiflige Kontur. Wahrscheinlich sind sie aus dem Ento-
derm ins Ektoderm eingewandert, dhnlich wie dies fiir die prospektiven Keimzellen
nachgewiesen wurde.

Infolge der raschen Vermehrung der Ektodermzellen sind diese I-Zellen spiter
kaum noch von den iibrigen Ektodermzellen zu unterscheiden. Nur in ihrer Kernstruk-
tur lassen sich vereinzelt noch Unterschiede feststellen. Die Fktoderm-Zellkerne sind im
Schnitthild nun nicht mehr einreihig angeordner, sondern innerhalb einer breiten Zone
gegeneinander verschoben (Abb. 27a, b). Infolge der engen Lagerung der Zellen
zeigen sie ldnglich-ovale Umrisse; dabei betrigt der grofle Durchmesser oft das Drei-
bis Vierfache des kleinen. Ahnlich wie im Entoderm lassen sich auch hier zwei Kern-
typen unterscheiden: (1) relativ homogene, ovale Kerne und (2) rundliche, stirker an-
firbbare Kerne.

Die ovalen Kerne sind im Ektoderm gegeniiber den stirker kondensierten weit in
der Uberzahl und gehéren vermutlich den I-Zellen an. Vereinzelt sind nun auch schon
Cnidoblasten im Ektoderm nachweisbar, die zum Teil bereits gut ausgebildete Steno-
telen aufweisen. Sie sind ohne Zweifel aus dem Entoderm ausgewandert.

Im Verlauf der fortschreitenden Differenzierung wichst das Ektoderm an einer
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Abb. 27: a Gastrula mit mehrreithiger Anordnung der Kerne im Ektoderm; der Dotter ist auf
das prospektive Entoderm beschrinkt (460:1). b Beginn der Einbuchtung des Ektoderms (Pfeil)
(480:1). 4 Entoderm; 6 Ektoderm
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Abb. 28: 2 Gekriimmte Planula in ihrer Embryonalhiille vor dem Ausschliipfen. Polare An-
ordnung der Zellen und des Dotters im Entoderm (460:1). & Ausschnitt aus dem aboralen Ende
einer ausschliipfbereiten Planula (1200:1). 4 Entoderm; 6 Ektoderm; 12 I-Zelle; 13 Cnidoblast
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Seite des Keimes stirker. Die Folge dessen ist eine Einbuchtung in das Entoderm, die
zu einem der Linge nach eingekriimmten Keim fithrt (Abb. 27b, 282). Auf Grund der
fehlenden Kenntnis iiber die Ausrichtung der animal-vegetativen Keimachse 158t sich
keine Beziehung zwischen dieser und der Einkriimmungsebene finden. Wihrend der
Einkriimmung erfolgt eine deutliche Verlagerung des Dotters und vor allem der Cnido-
blasten in Richtung auf ein Keimende. Die ausdifferenzierte Gastrula zeigt dadurch
eine Korperlingsachse, die vermutlich mit der spiteren Planula-Achse identisch ist. Die
Gastrula ist nun zur ausschliipfbereiten Planula geworden.

Auskriechen der Planula und Metamorphose in den Primérpolyp

Die Embryonalentwicklung ist beendet, wenn die Planula ihre Embryonalhiille
verldfit und frei umherschwimmt. Die Hiille wird an einer Stelle von der Planula
durchbrochen. Ob dies ein rein mechanischer Vorgang ist, mufl bezweifelt werden, da
die Offnung stets auf einen eng umschriebenen Bereich der Perisarc-Hiille begrenzt
bleibt. Zu denken wire an eine lytische Substanz der Ektodermzellen des zuerst aus-
tretenden Teils der Planula. Diese kdnnte das Perisarc lokal ihnlich aufldsen, wie es
junge, durchbrechende Knospen bei Endendrium racemosum vollziehen (MERGNER
1957). Die Planula schiebt sich durch die entstandene Offnung, indem sie sich abwech-
selnd streckt und kontrahiert. Im gestreckten Zustand vollfiihrt dabei der bereits ins
freie Wasser ragende Teil langsame, pendelnde Bewegungen. Nach etwa zwei Stunden
ist die Planula frei und fillt, zumindest bei Zuchtversuchen, nahezu kugelférmig kon-
trahiert, zu Boden. Erst nach 1 bis 2 Stunden der Bewegungslosigkeit streckt sie sich
und schwimmt mit schraubiger Drehung um ihre Lingsachse davon. Die schwimmende
Planula ist etwa 1,4 mm lang und 0,1 mm dick. Bei chemischen Reizen, wie etwa bei
Zugabe von MgClg zur Betdubung, kann sie sich stark zusammenziehen und dhnelt
dann einem Regentropfen, rotiert aber weiter.

Schon nach 24 Stunden kénnen sich die Planulae festsetzen, um in die Meta-
morphose zum Primidrpolypen einzutreten, wie es dhnlich schon Nerer (1917) beob-
achtet und gezeichnet hat. Meist dauert das freie Leben der Planulae in den Zucht-
gefiflen jedoch linger und betrigt zwischen 3 und 5 Tagen. Besonders in Seewasser,
das zur Vermeidung von Bakterienwuchs 0,03% Kanamycin enthilt, beginnt die
Metamorphose oft erst nach 12 Tagen (vgl. p. 273).

Mehrfach wurde beobachtet, wie sich die positiv phototaktischen Planulae in grd-
Reren Mengen an cinem Punkt des Zuchtschalenbodens sammeln und hier auch gleich-
zeitig in Primirpolypen umwandeln. Im Freien wiirde ein solches Verhalten sofort zu
einer faszikulierten Primirkolonie aus zunichst einzelnen Individuen fijhren. In jedem
Fall aber ist eine ausgewachsene Kolonie ein geeignetes Substrat zum Ansetzen der
Planulae.

Da die Priparation der Planulae in Neapel fiir eine ausfithrliche histologische
Untersuchung aus unbekannten Griinden mifilang, muf auf eine eingehende Beschrei-
bung verzichtet werden. Soweit der histologische Bau der Planulae aber untersucht
werden konnte, entspricht er weitgehend dem anderer Planulae (Korn 1966, vAN DE
Vyver 1964, 1967, MERGNER 1970). Wihrend der Schwimmphase differenzieren sich
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nun auch im Entoderm Desmonemen, die spiter ins Ektoderm wandern und dort bald
die Stenotelen zahlenmifig ibertreffen. Das Entoderm ist bis zur Metamorphose der
Planula solid und vollzieht seine epitheliale Anordnung erst in der Primirpolypen-
Knospe und zwar zunichst in der Anlage des Hydranthen.

DISKUSSION

Nach dem derzeitigen Stand unserer Kenntnis iiber die Hydroiden ist die Frage
nach der Herkunft der Keimzellen, ob aus dem Ekto- oder dem Entoderm, von unter-
geordneter Bedeutung. Die Auseinandersetzungen hieriiber in friiheren Arbeiten waren
vor allem deshalb von Bedeutung, weil sich hauptsichlich auf die Beantwortung dieser
Frage WEersMaNNs Theorie von der Keimbahn bzw. von der Keimstittenverschiebung
griindete. Besonders Goerte (1907) widersprach auf Grund seiner Befunde dieser
Theorie, und auch Harcrrt (1919) verneinte fiir die Coelenteraten eine Kontinuitit des
Keimplasmas. BERrILL & Liu (1948) weisen darauf hin, dafl zur Zeit WEISMANNS ein
Verstindnis des Zellkerns und seines Inhalts aus genetischer Sicht noch nicht gegeben
war. Die Keimzellen wurden nimlich noch als alleinige Triger der Vererbung an-
gesehen. Damit aber erschien eine Kontinuitdt der Keimbahn in aufeinanderfolgenden
Generationen folgerichtig. Die aufsehenerregende Entdeckung der Chromosomendimi-
nuition bei Ascaris durch Boverr fithrte zudem dazu, die frithzeitige Sonderung der
Keimzellen immer mehr unter morphologischen Aspekten zu betrachten. BERRILL & Liu
kommen zu der Ansicht, der Begriff Keimplasma liefRe sich nur als reine, philosophisch
wertvolle Abstraktion aufrechterhalten. Unabhingig von den groflen Verdiensten
Weismanns um die Hydroiden-Forschung bliebe aber die Kritik bestehen, ,that ideas
which WESMANN arrived at intuitively or by induction from various sources, blinded
him in his studies of hydroids and caused him to see imaginiary migrations of visible
and invisible germ cells“ (BerriLL & Liu 1948, p. 131).

Heute sind die I-Zellen allgemein als Mutterzellen der Keimzellen anerkannt. Sie
sind also geschlechtlich determiniert (WEILER-STOLT 1960, MULLER 1967) und werden
durch einen bestimmten physiologischen Zustand des Polypengewebes zur Keimzellen-
bildung angeregt (WEILER-STOLT 1960, BRIEN 64). BRIEN ist allerdings der Auffassung,
daf die I-Zellen indifferent sind und auch ihr Geschlecht durch einen sexualphysiolo-
gischen Zustand des Somas geprigt wird.

Zicht man die grofie Potenz der I-Zellen in Betracht, die alle Differenzierungs-
mdglichkeiten innerhalb des Hydroiden-Gewebes umfaflt, so werden die Bedenken
gegen eine frithe Sonderung der Keimzellen noch unterstiitzt. Besonders die Zuordnung
der I-Zellen und damit auch der Keimzellen zu einem bestimmten Keimblatt kann
selbstverstindlich nur fiir einen Abschnitt in der Ontogenese einer Art getroffen wer-
den. Bei Corydendrium wie auch bei allen anderen bisher untersuchten Filifera und
Corynoidea entstehen sie wihrend der Embryogenese im Entoderm und wandern erst
im Zuge der Metamorphose ins Ektoderm (van D Vyver 1967, 1968a, b). Nur die
Tubularoidea, deren Jugendstadium eine Actinula ist, bilden die I-Zellen direkt im
Ektoderm. Allerdings wurde fiir Tubularia radiata und T. venusta eine entodermale
Entstehung wihrend der Gastrulation beobachtet (NaGao 1965).
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WEISMANNS Annahme von einer zweimaligen Wanderung der zukiinftigen Keim-
zellen durch die Mittellamelle erscheint zunichst wenig glaubhaft. Sie hat aber letzt-
lich doch, wie am Beispiel von Corydendrium parasiticum nachgewiesen wurde, eine
gewisse Bestitigung gefunden; wenn auch nicht im urspriinglichen Sinn seiner Theorie.
Potentielle Keimzellen wandern einmal wihrend der Gastrulation aus dem Ento- in
das Ektoderm und spiter zur Zeit der Koloniereifung aus dem Ekto- wieder in das
Entoderm. Der Vorwurf gegen WesMaNN (vgl. p. 271) ist daher nur zum Teil be-
rechtigt,

Da die I-Zellen der adulten Hydroidpolypen im allgemeinen nur im Ektoderm
vorkommen, erfolgt die Bereitstellung von Embryonalzellen zur Gametenbildung eben-
falls im Ektoderm. Damit ist.es durchaus statthaft, wie folgt zu verallgemeinern: Die
Keimzellen der Hlydroiden sind ektodermaler Herkunft.

Uber die Embryonalentwidklung von Corydendrium parasiticum gibt es, neben
wenigen Angaben iiber den Fufleren Verlauf der Metamorphose (Nepr1 1917), nur
einige histologische Details von Hararrr (1904). Seine Befunde weichen von den in der
vorliegenden Arbeit erhobenen darin ab, daf er an der Morula einen syncytialen Auf-
bau zu erkennen glaubt und spiter auch keine Differenzierungen des prospektiven
Entoderms, z. B. Cnidoblasten findet. Genau das gleiche Versiumnis unterlief Hararrr
(1904) bei Endendrium racemosum. Eine Kernvermehrung ohne Herstellung von Zell-
grenzen (,independent nuclear proliferation®) findet mic Sicherheit nicht statt, wenn
auch diese im Ento- wie im Ektoderm in der spiten Gastrulationsphase kaum noch
wahrnehmbar sind. Es ist daher unrichtig, Corydendrium parasiticum als Beispiel
dafiir anzufiihren, dafl innerhalb einer Art mehrere Furchungstypen vorkommen
kénnen (Siewing 1969).

Eine gewisse Beachtung wihrend des Furchungsverlaufes fand immer die Kreuz-
stellung der ersten vier bzw. acht Blastomeren bei den Coelenteraten (METSCHNIKOFE
1886, MORGENSTERN 1901, Nymorm 1943, MERGNER 1957, BERNARD-BoOIRARD 1962,
VAN DE VYVER 1964). Die Entstehung dieser Kreuzstellung, wie sie auch bei Coryden-
drium zustande kommt, beschreibt schon METscuNixoFr (1886, p. 38) wie folgt: ,Im
Allgemeinen i}t sich bemerken, daf je tiefer die Furche zwei briiderliche Blastomeren
theilt, diese sich desto intimer mit den benachbarten, also so zu sagen vetterlichen
Blastomeren vereinigen. So entstehen im vierzelligen Furchungsstadium zwei Paar
Blastomeren, welche sich zusammen, d. h. paarweise verschieben, wobei ein Paar sich
oft um einen rechten Winkel iiber dem anderen dreht.“ MorRGENSTERN beobachtet diese
seigenthiimliche kreuzartige Stellung® auch bei Cordylophora lacustris. Er stellt aber
fest, daf diese Stellung nicht durch eine Lageverschiebung nach der Bildung von vier
Blastomeren zustande kommt, sondern bereits auf dem 2-Zellenstadium ihre Anlage
finden kann. Dies schlieft er aus der Spindelstellung in beobachteten 2-Zellenstadien.
Ahnlich verhile es sich bei Podocoryne carnea, deren eine Modifikation des Furchungs-
ablaufes (,type oblique®) direkt zu. einer Kreuzstellung fithrt (BERNARD-BOIRARD
1962). Daneben kommt als andere Modifikation eine einfache Verlagerung der Blasto-
meren vor, wie bei Corydendrium oder Hydractinia echinata (VAN DE VYVER 1964).
Letztlich ist das Ergebnis der Kreuzstellung doch wohl eine Folge der Verschiebbarkeit
der Blastomeren und damit ihre Anpassung an die raumlichen Gegebenheiten.

Eine Bedeutung k&nnte die Drehung nur dann besitzen, wenn ein anjmal-vegetati-
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ver Gradient an eine unverriickbare Struktur des Eies, wie die Kortikalschicht (van DE
Vyver 1964), gebunden ist. Eine derartige Kreuz-(Liicken-)Stellung der Blastomeren
in einigen frithen Furchungsstadien (Ratbkea fasciculata, Gonionemus murbachi, wei-
tere Beispiele siehe MErGNER 1970) wird allgemein als ,, Pseudospiralfurchung® bezeich-
net (NyHoLM 1943), ohne dafl durch diesen Terminus eine immerhin mégliche phyleti-
sche Beziehung zur echten Spiralfurchung behauptet werden soll. Pseudospiraifurchung
kennzeichnet nur die morphologische, dem Beginn einer Spiralfurchung dhnelnde An-
ordnung der ersten Blastomeren. Allerdings fillt die eigenartige Kreuzstellung der
Tochterkerne in der frithen Furchung von Endendrinm racemosum dabei aus dem Rah-
men des iiblichen, was sicherlich auf die syncytiale Furchungsart zuriickzufiihren ist
(MERGNER 1957).

Eine Gegeniberstellung der Embryonalentwicklung von Corydendrium parasiti-
cum mit den vergleichend-embryologischen Untersuchungen an Hydroiden aus neuerer
Zeit (vaN DE VyveR 1964, 1967, 1968a, b, BirNarRD-BomarD 1962, Nacao 1965,
Bobo & BouiLLon 1968) zeigt keine besonderen Unterschiede. Aus einer soliden Mo-
rula, die zu keiner Zeit eine Furchungshshle aufweist, entsteht durch Morula-Delami-
nation eine typische Sterrogastrula, die bis zur Metamorphose der Planula beibehalten
wird. Eine polare Differenzierung des Keimes wird erst kurz vor dem Schliipfen der
Planula durch die unterschiedliche Verteilung des Dotters, der I-Zellen und der Cnido-
blasten sichtbar. Im aboralen Pol der Corydendrium-Planula sind dhnlich wie bei
Cordylophora lacustris (van bE VYVER 1967) nur wenige dieser Zellelemente zu finden.
Der aborale (animale?) Pol ist auflerdem, wie bei den bisher untersuchten Planulae,
durch ektodermale Driisenzellen, die der spiteren Anheftung dienen, gekennzeichnet
(Korw 1966). Er entspricht dem Vorderpol der schwimmenden Planula, genau wie bei
allen andern beweglichen Cnidarier-Stadien (aufler Planula auch: Frustel, Saccula,
Actinula und Meduse) (REISINGER 1957).

Fiir die Anheflung und damit fiir die Auslésung und Beginn der Planula-Meta-
morphose scheinen Bakterien ein entscheidender Faktor zu sein (MULLER 1969). 98 %/o
der Planula von Hydractinia echinata treten in die Metamorphose ein, wenn sie in
direkten Kontakt mit bestimmten marinen Bakterien kommen. Das ausldsende Agens
scheint eine hitzelabile Oberflichenstruktur der Bakterien zu sein, die gegen Ende der
Log.-Phase auftritt. MULLER hilt es fiir wahrscheinlich, daf die Bakterien den Planulae
ein geeignetes Substrat zur Ansiedlung anzeigen. Dafl daneben noch eine Thigmotaxis
eine Rolle spielen kénnte, zeigen die Untersuchungen von WiLLiams (1965) und KorN
(1966). Doch ist zu vermuten, dafl auch in diesen Fillen Bakterien eine Primirfunktion
besitzen. So haben sich Korn zufolge Planulae von Clava squamata erst nach 13 Tagen
vollzihlig festgesetzt (erste Anheftung nach 8 Tagen). VAN DE VyvEr (1967) gibt fiir
dieselbe Art einen Zeitpunkt von etwa 6 Tagen. an. Dieser Unterschied kdnnte eine
Erklirung darin finden, daff Korn die Aufzucht in bei 800 C sterilisiertem Seewasser
vornahm.

Eine zunichst nicht erkldrbare Metamorphose-Verzégerung wurde auch bei Cory-
dendrium beobachtet. In Schalen mit fertilen Kolonien, die nicht speziell zur Planula-
Zucht dienten, metamorphosierten die Planulae schon nach einem Tag. Wurden Pla-
nulae zur Weiterzucht isoliert gehalten, verldngerte sich der Zeitraum auf 3 bis 5 Tage.
In Schalen, die zur Vermeidung von Bakterienwuchs 0,03 %/ des Antibiotikums Kana-
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mycin enthielten, begann die Anheftung dagegen erst nach etwa 12 Tagen. Es ist daher
anzunehmen, dafl die aus den Zuchtversuchen erhaltenen Zeiten (3-5 Tage) ebenfalls
nicht den natiirlichen Verhiltnissen entsprechen, da in Gegenwart von Kolonien, die
mit Detritus und damit von Bakterien bedeckt waren, die Metamorphose bedeutend
frither beginnt. Zeitangaben iiber Entwicklungsphasen, die unter Laboratoriumsbedin-
gungen erhalten werden, sind aus diesem Grunde mit Vorbehalt zu werten.

Eine besondere Mikrovilli-Struktur des Planula-Ektoderms, die vermutlich auf
der Kanamycin-Zugabe zum Seewasser beruht, wird an anderer Stelle beschrieben
(GrLATzER 1970).

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Ei- und Embryonalentwicklung des Hydroiden Corydendrium parasiticum (L.)
wurde unter besonderer Beriicksichtigung der feinstrukturellen Veridnderungen der
Oocyten wihrend der Vitellogenese untersucht.

2. Corydendrium bildet als Stodsform Monopodien mit Endpolypen und subtermi-
naler Knospung. Das Perisarc bezichungsweise Periderm der Kolonie wird durch
mit Toluidinblau metachromatisch anfirbbare Trépfchen des Ektoderms gebildet;
sie zeigen eine parakristalline Binnenstruktur und entsprechen den unter dem Licht-
mikroskop sichtbaren, stark acidophilen Grana. In die Grundsubstanz der Mittel-
lamelle sind Fibrillen mit periodischer Anordnung von Untereinheiten eingelagert.
Perforationen in der Mittellamelle sind ein Ergebnis durchtretender Zellausliufer,
die vermutlich eine Funktion beim Nahrungsaustausch besitzen.

3. Die Eizellen entstehen diffus in der Keimzone unterhalb eines Hydranthen. Ekto-
dermale I-Zellen wandern nachweislich durch die Mittellamelle und differenzieren
sich im Entoderm zu Keimzellen. Nur in diesem sind Prophase-Stadien der Meiose
zu finden. Mit Berechtigung kann jedoch, trotz unterschiedlicher Herkunft der I-Zel-
len in der Frithentwicklung, von einer ektodermalen Abstammung der Hydroiden-
Keimzellen gesprochen werden.

4. Die Eizellen wandern wihrend der Wachstumsphase auf der Mittellamelle zur
Gonophoren-Bildungszone. Die Gonophoren sind Hydranthen-Knospen homolog
und vermutlich phyletisch umgewandelte Hydranthen. Frithzeitig in eine Knospen-
ausstiilpung einwandernde Oocyten legen deren Entwicklung zum Gonophor fest
oder werden durch dessen morphologisch noch nicht sichtbares Blastem angelockt.
Die Oocyten werden im Gonophor durch dessen Wachstum passiv mitgenommen
und von einem allseitig geschlossenen Follikel-Epithel umgeben. Nach der Endphase
ihres Wachstums vollziehen sie im Gonophor ihre beiden Reifeteilungen, wobei sie
vorher ihr Follikel-Epithel durchbrochen haben. Die Befruchtung erfolgt entweder
im Gonophor noch wihrend des Auskriechens oder kurz danach an dessen Spitze im
Freien.

5. Die feinstrukturellen Verinderungen wihrend der Vitellogenese werden entspre-
chend den Entwicklungsstadien der Eizelle beschrieben. Komplexdotter, Lipidtrop-
fen und Glykogen stehen am Ende der Vitellogenese. Zur Bildung des mengenmiafig
iiberwiegenden Reservematerials der befruchtungsfihigen Eizelle, des Komplexdot-
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ters, werden zahlreiche Zwischenstufen geformt. Von besonderem Interesse sind da-
bei die Cytosomen, die auf Grund ikrer engen Beziehung zum granuliren endo-
plasmatischen Retikulum und wegen ihrer parakristallinen Innenstruktur den
»microbodies“ der Leber und Niere dhneln. In dem aus vier unterscheidbaren Kom-
ponenten bestehenden Komplexdotter sind vergleichbare parakristalline Strukturen
nachweisbar, die den histochemisch im Dotter anderer Tierarten schon nachgewiese-
nen Enzymen entsprechen kdnnten. Neben einem Versuch, den Ablauf der Vitello-
genese zu rekonstruieren, wird auf den Bau der Kernmembran und des Nucleolus
niher eingegangen.

6. Die Furchung beginnt schon wihrend des Ausstoflens der Eier aus dem Gonophor,
an das sich diese unter Abscheidung einer Embryonalhiille festkleben. Die Furchung
ist total und dqual. Die Kreuzstellung der vier ersten Blastomeren ist die Folge ihrer
Verschiebbarkeit gegeneinander. Eine Furchungshshle tritt nicht auf. Die Keimblit-
terbildung erfolgt als Morula-Delamination. I-Zellen und Cnidoblasten werden im
prospektiven Entoderm gebildet und wandern friihzeitig in das durch eine besondere
Rindenzone gekennzeichnete Ektoderm. Fine polare Differenzierung tritt erst kurz
vor dem Ausschliipfen der Planula hervor.

7. Die Planulae behalten bis zu ihrer Umwandlung in Primirpolypen ein solides Ento-
derm, wie es einem Sterrogastrula-Stadium entspricht. Schon nach einem Tag kon-
nen sie metamorphosieren. Der bis zu 12 Tagen verzdgerte Beginn der Metamor-
phose in Laborversuchen beruht wahrscheinlich auf der Abwesenheit bestimmter
Bakterien.
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