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ABSTRACT: On egg and embryonic development of the hydroid polyp Eudendrium a r m a t u r e .  

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

EINLEITUNG 

Die athekate Hydroidenart Eudendrium armatmn (TIcHOMIROV 1887) bildet un- 
regelrn~itgig monopodiai verzweigte StS&chen (Abb. 1). Die fiir die Art charakteristi- 
s&en Wehrpolypen treten besonders in proximalen Bereichen des Verzweigungssystems 
aLlf. 

Die Oocyten entstehen im Coenosarc der weiblichen St6ckchen. Als groge Wan- 
derzellen gelangen sie in den Gastralraum yon Polypenknospen, die yon diesem Zeit- 
punkt an als Blastostyle bezeichnet werden kSnnen. Durch sogenannte Spadices (Ento- 
dermschl~iu&e) umfassen und erniihren sie die Oocyten w~ihrend der Vitellogenese. 
Nach der Befruchtung wird eine Eihiille ausgeschieden und mit dem Perisarc unterhalb 
des Blastostylk/Spfchens verl&et. So sammeln sich Trauben yon Oocyten unterhalb des 
Blastostylk~Spi:&ens an (Abb: 21). Aus der Eihiille befreien sich na& etwa zwei Tagen 
Ptanula-Larven. 

Seit den ersten Versuchen~ der phylogenetischen Deutung der Metagenese haben 
Hydroiden ohne Generationswechse! - wie in der Gattung Eudendrium - besonderes 
Interesse gefunden (ALI, MA~ 187I, WF, ISMANN ~ 1880, HAI~GITT 1904~ BROOKS 1896, 
GOErTE 1907). Die Diskussion wurde beeinflut~t yon der Keimst~ttentheorie WEIS- 
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Abb. 1: Junges St~Sckchen yon Eudendrium armaturn zu Beginn der Blastostytbildung 

MANNS (1880, 1883), nach dessen Auffassung die Keimzellen - fiir das ganze Tierreich 
homolog - der ~iugeren Schicht der Gastrula, dem Ektoderm, entstammten. Allein 
innerhalb der Gattung Eudendrium liegen, zum Teil sogar ffir diesetben Arten, hierzu 
unterschiedliche Aussagen vor. Zudem k6nnen die Oocyten auf ihrer Wanderung zu 
den Blastostylen die Stiitzlamelle durchbrechen und in der anderen Kgrperschicht ihren 
Weg fortsetzen (£iir Eudendrium beschrieben bei WEISMANN 1880, KLEINENBERG 1881, 
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CONGDON 1906, MERGNER 1957, HANISCH 1970). WEISMANN (1883) versuchte eine 
direkte phylogenetische Deutung der Bildung der Oocyten im Hydrocaulus und ihrer 
Wanderung in die Biastostyle. Er nahm an, dat~ jede Eizelle genetisch einem bestimm- 
ten Gonophor (bei E u d e n d r i u m  = Spadix) zugeh8rig ist, den sie zu erreichen trach- 
tet. Die ,,Diskrepanz" zwischen Ort der Oocyten-Entstehung und ihrer Reifung und 
Entwicklung erkl~irt er durch eine schrittweise erfolgte phylogenetische Verschiebung 
der Eibildung yon der freien Meduse in das Medusoid und weiter in das Medusoide 
bildende St6ckchen der sich ,eigentlich" ungeschlechtlich vermehrende.n Polypengene- 
ration. 

Experimentelie Untersuchungen/fiber die Induktion der Metagenese bzw. der se- 
xuellen Vermehrung der Hydroiden wurden in letzter Zeit wiederholt ver/Sffentlicht 
(BRAVERMAN 1963, WERNER 1963, MfJLLER 1967, 1968, 1969, BRANDLE 1971). Jedoch 
fehlt in diesen Untersuchungen zumeist jeder Hinweis auf die Wechselbeziehung zwi- 
schen Entstehung von Oocyten und Geschlechtsindividuen, obgleich bei vielen Hydroi- 
den, auch bei solchen mit ,,klassischer" Metagenese, eine ~hnliche Problematik wie in 
der Gattung E u d e n d r i u m  besteht (HAMANN 1882, WeISMANN 1883, GOETTE 1907, 
BR~iNDLE 1971). 

In dieser Untersuchung wird das Problem in folgende Fragestellungen unterglie- 
dert: (la) In welcher Gewebeschicht und aus welchem Zelltyp differenzieren sich Oocy- 
ten? Gibt es definierbare Bereiche der Oocytenbildung im Verzweigungssystem (,,KeJm- 
zonen")? (lb) Wie verl~iufi der Wanderweg der Oocyten yore Entstehungsort zu den 
Blastostylen? (2a) Gibt es definierbare Bereiche der Entstehung yon Blastostylen im 
Verzweigungssystem? (2b) Gibt es Anzeichen ffir eine yon Ooyten unabh~ingige Deter- 
mination der Blastostyle? (3) Welche Wechselbeziehungen bestehen zwischen Oogenese 
und Oocytenwanderung einerseits und Blastostylentstehung andererseits? 

Bei den gymnoblastischen Hydroiden findet die Befruchtung und Entwicklung der 
Eier bis zur schlfipfreifen Larve in Verbindung mit dem Muttersffickchen statt. Die 
geschfitzte Lage und der gleichzeitig extreme Dotterreichtum der reifen Eizellen kann 
zu einer starken Abwandlung der Furchung ffihren. Bei E. r a m o s u m  wurden von HAR- 
CITT (1904) w~ihrend der ersten Kernteilungen keine Zellgrenzen gefunden, obgleich er 
im Leben an der Oocytenoberfl~iche eine fortschreitende Einfurchung beobachtet hatte. 
MEI~GNER (1957) beschrieb die Entwicklung von E. racemosum als ,,syncytiale Fur- 
chung" eines centrolecithalen Eies (nach KOHN 1913). Er schliet~t aus seinen histologi- 
schen Befunden, daf~ die auch von ihm beobachteten oberfl~ichlichen Einschnfirungen 
wegen des extremen Dotterreichtums nicht zur Durchfurchung fortschreken und be- 
schreibt die Differenzierung des vielkernigen Keimes fiber ein ontogenetisch prim~ires 
Syncytium. TICHOM~ROV (1887) beobachtete bei E. a r m a t u m  und E. racemosum eine 
normale totale Furchung. Auf Grund dieser stark divergierenden Ergebnisse werden 
folgende Fragen gestellt: (1) Wie verl~iu~ die Furchung und Gastrulation bei E. arma-  

turn? (2) Lassen sich aus diesem Furchungsverlauf Aufschlfisse zum Verst~indnis der als 
,,syncytiale Furchung" beschriebenen Vorg~inge gewinnen? 
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MATERIAL UND METHODE 

Fiir die Untersuchung an Paraffinschnitten stellte mir Herr Prof. MERGNER in 
Susa (RoMEIS 1948 ~ 344) bzw. 4 °/0 Formol/Seewasser fixiertes Material zur Verf~gung. 
Nach Einbettung ~iber Isopropanol in Paraplast wurden 5 #m-Schnitte vorwiegend mit 
S~iurealizerinblau nach P~TrRSEN (ROMEIS ~ 748) oder einer Kombination aus H~ma- 
laun, Eosin-Orange G und Anilinblau gef~irbt. Totalpr~iparate wurden mit Alaunkar- 
rain (RoMEIS ~ 637) kontrastiert. 

Fiir die elektronenmikroskopischen Untersuchungen wurde mit durch NaCI-Zu- 
satz seewasser-isosmotischem OsQ-Gemisch nach PALADE (Pa) oder OsO~ nach MIL- 
LONIG (Mi) fixiert. Zum Tell wurde das Material mit FormoI-Glutaraldehyd nach 
FAHRENBACH (Fa) vorbehandelt (REIMrR 1967). Nach einer St[ick-Kontrastierung in 
1 °/0 Uranylazetat und 1 °/0 Phosphorwolframs~ure (60 rain in 70 0/0 Azeton) wurde in 
Vestopal (Hiils), Styr'ol-Methacrylat oder Durcopan (Fluca) eingebettet. Die Schnitte 
wurden mit einem Reichert-Mikrotom Om U2 angefertigt. Die elektrone.nmikrosko- 
pische Untersuchung wurde mit einem Zeiss-Ger~it EM 9 S durchgef[ihrt. Semidiinn- 
schnitte yon 0,4 #m Dicke wurden mit polychromem Methylenblau, Unna (Chroma) 
eingefiirbt. Die lichtmi.kroskopischen Aufnahmen sind mit einem Zeiss-Fotomikroskop 
II hergestellt. 

Leider stellte sich heraus, daf~ sich E. armature im Gegensatz zu den grSf~e.ren und 
widerstandsf~ihigeren Arten E. racemosum und E. rameum im Aquarium nicht tiber 
einen l~ingere.n Zeitraum halten l i~.  Eine Ri~ckbildung der PolypenkSpfchen trat meist 
schon nach wenigen Stunden ein. Daher war es nicht mSglich, Material in bestimmten 
Abst~nden nach einem bekannten Besamungszeltpunkt zu fixieren. Isoliert gehaltene 

StSckchen, die bei Einlieferung im Labor (11-12 h mittags) mit Spadixeiern besetzt 
waren, ze.igten durch Spadixretraktion und Verl&ung der Eier, daf~ eine Keimesent- 
wicklung begonnen hatte und somit in mittags geliefertem Material mit besamten 
Oocyten zu rechnen war. Die St/Sckche'n wurden tells sofort, tells nach 2, 4 oder 6 Std. 
ohne Be'c~iubung fixiert. 

ERGEBNISSE 

O o g e n e s e  u n d  B l a s t o s t y l e n t w i c k l u n g  

Entstehungsorte, Struktur und Weg der Oocyten im Hydrocaulus 

An Schnittserien verschie.dener Regionen mehrj~ihriger St~Sckchen wttrde die Her- 
kunt°c der Oocyten und ihre Beziehung zu Lage und Entstehung der Blastostyle sowie 

Abb. 2: Junge Oocyten in einer Ansammlung von Cnidoblasten (Mi/V) 
Abb. 3 : H~iufung yon Oocyten in verschiedenen Stadien des plasmatischen Wachstums in einem 

jungen Hydrocaulus-Abschnitt (Pa/V) 
Abb. 4" Junge Oocyte, etwa in der Phase des Pachyt~ins (Pa/V) 

Abb. 5: Junge Oocyte; --~ elektronenleere Bereiche der Ektodermzellen (Pa/V) 
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Abb. 6: Wanderoocyten im Ektoderm des Hydrocaulus (Pa/V) 
Abb. 7: Grotge Wanderoocyte im Ektoderm an der Peripherie elnes Knospendur&bru&es vor 

dem Dur&tritt dur& die Stiitzlamelle 
Abb. 8: Auss&nitt aus der Oocyte aus Abbildung 7 (Pa/V) 

ihr Wanderweg untersucht. Oocyten in allen Phasen des plasmatischen Wachstums tre- 
ten im Hydrocaulus s&on vor der Bildung yon Blastostylen auf. Innerhalb des Coeno- 
sarc liegen si& Oocyten nur im Ektoderm nachweisen. Sowohl in ~ilteren als auch in 
sehr jungen Berei&en des Hydrocaulus treten junge Oocyten vereinzelt (Abb. 2) sowie 
in Gruppen (Abb. 3) auf, die nebeneinander Oocyten in allen Phasen des plasmatis&en 
Wachstums enthahen. Eine feste Beziehung zu dem ni&t regelhaflcen Verzweigungs- 
muster liet~ si& ni&t finden. 

Groge, dichtplasmatis&e Zellen lietgen sich im Phasenkontrast- und Hellfeld- 
mikroskop in lebenden StS&chen bei ihrer Bewegung verfolgen. Parallel zur L~ings- 
achse des Hydrocaulus gestre&te Oocyten (Abb. 6) findet man nahezu im ganzen 
St6&&en verteilt. Wanderoocyten kommen au& im Ektoderm yon Blastostylstlelen 
vor, an denen sich vielfach wiederum Blastostyle bilden. Sogar in das Ektoderm der 
Blastostylk6pfchen dringen die wandernden Oocyten gelegentlich vor (Abb. 12). Im 
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Abb. 9: Blastostylknospe (Regenerations-Knospe); O' die Stiitzlamelle durchquerend und ins 
Entoderm eindringend. O" in den Gastralraum der Knospe einwandernd 

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

Abb. 12: Junge Spadix-Oocyte; Spadix und Oocyte haben etwa 1/3 des Endvolumens erreicht; 
-+ Wanderoocyte im Ektoderm des Blastostylk/Spfchens 
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,,Normalfall" treten sie geh~iuft an der Basis von Knospen auf, auch von sol&en, die 
erst sekund~ir nach der Riickbildung yon N~ihrpolypen entstehen. Direkt am ,,Knospen- 
hals" konnte zweimal der Durchbruch einer Oocyte vom Ektoderm ins Entoderm im 
S&nittpr~iparat gefunden werden. Eine Oocyte ste&te genau im ,,Hals" einer Blasto- 
stylknospe (Abb. 9). Auch MrRGNrl~ (1957) und GLXTZEr, (1971) konnten nut einzelne 
Dur&brii&e yon Eizellen ins Entoderm na&weisen. Daher darf angenommen werden, 
dat~ dieser Vorgang relativ schnell abl~iuflc. 

Als jiingste identifizierbare Oocyten waren Bukett-Stadien in Semldiinns&nitten 
deutli& erkennbar. Synaptonemale Komplexe (MosEs & COLEMAN 1964, NINNEMANN 
1971) tieflen sich im dektronenmikroskopischen Bild jedo& ni&t na&weisen. Das 
Kern&romatin ers&eint als netzartig verteilte Substanz mit unauff~tligen Verdi&tun- 
gem Deutlich jedo& ist der Kontakt der pars fibrosa des Nucleolus mit der Kern- 
membran (Abb. 4) (vgl. HAY 1968). In ihrer cytoplasmatis&en Organisation sind 
diese Oocyten gekennzei&net durch ein dicht mi.t Ribosomen durchsetztes Cytoplasma, 
verstreut liegende Mitochondrien, einige ohne erkennbare Ordnung verteilte Golgi- 
apparate und mehr oder weniger geordnete Vesikelreihen (Abb. 5 u. 8). An der Peri- 
pherie der Oocyten fallen Berei&e auf, die weitgehend frei sind yon Organellen. Zonal 
begrenzt liegen im Cytoplasma Bakterien (Abb. 4 u. 5). Von jungen Ektodermzelten 
unterscheiden sich diese Oocyten dur& das Fehlen der yon einer Doppelmembran be- 
grenzten elektronenmikroskopis& leeren R~iume, die anfangs nur die Gr6ge eines 
Miton&ondriums haben (Abb. 5). Von I-Zellen heben fie si& dur& ihre Gr/if~e und die 
st~irkere cytoplasmatische Differenzierung ab. 

Die jungen Oocyten ers&einen im fixierten Zustand in den Verband der sie um- 
gebenden Zellen eingeordnet wie beliebige I-Zellen oder junge Ektodermzellen. Mit 
forts&re~tendem cytoplasmatis&em Wa&stum treten folgende Veriinderungen in den 
Oocyten auf. (Die na&stehende Beschreibung entsprlcht der Reihenfolge der weiteren 
Differenzierungsschritte): 

(1) Der Nucleolus 16st sich yon der Kernmembran und gelangt wieder in den 
Zentralbereich des Kerns (Abb. 5). In seinem Inneren bilden si& ,,Vakuolen", Berei&e 
mit fibrili~rem Chromatin ohne RNS-PartikeI (Abb. 19). 

(2) Die Kernoberfl~i&e zeigt nun mehr oder weniger unregelm~igige Konturen, 
die Kernporen treten deutli&er hervor (Abb. 17a, I8). Sie sind h~iufig mi.t elektronen- 
dichtem Material angefiillt. Ann~ihernd parallel zur Volumenzunahme des Kerns findet 
man in dem ihn umgebenden Cytoplasma vermehrt Ansammlungen yon Grana, die 
kleiner als RNS-Partikel sind (Abb. 17a). In fast reifen Spadix-Eiern find derartige 
feine Grana in einem von einer Doppelmembran umgebenen Bezirk zusammengefatgt 
(Abb. 18), der dem Kern anlieg~ und ihn bis zu ~/3 seines Umfanges umfassen kann. In 
Semidiinns&nitten hebt er sich bei F~irbung mit Methylenblau deu~tli& ab. Er gelangt 
mit dem C~ Pronucleus na& der Meiose mit in Richtung auf die Mitre der Oocyte. 

Abb. 13: Auss&nitt aus einer Oocyte im Gastralraum einer Blastostytknospe (Pa/V) 
Abb. 14: Junge Spadix-Oocyte (Stadium wie in Abb. 12) (Pa/V) 
Abb. 15: Materialabgabe des Spadix-Entoderms an die Oocyte 
Abb. 16: Materialabgabe des Spadix-Entoderms an die Oocyte 
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Sein weiteres Schi&sal ist unbekannt. KzssEL (1968) fand entsprechende Grana-Be- 
reiche in Oocyten einer Trachymeduse. Wie KESSEL annimmt, ist dieses Material aus 
dem Kern ausgewandert. Das diir~e au& fiir E. armature zutreffen. Er beschrieb je- 
doch keirie Grana-Bezirke, die yon einer Doppelmembran umgeben sind. 

(3) Als neue Struktur des Cytoplasmas bilden sich glatte Doppetmembranen, die 
an ihren Enden in Vesikd iibergehen (Abb. 7 u. 8). Die jeweils di&teren, einander zu- 
gewandten Membranen kSnnen so stark gen~hert sein, daf~ sie als einheitli&e dunkle 
Linie ers&einen (Abb. 8). H~iufig sind sie yon unregelm~gigen Nindern aus RNS- 
Partikeln begleitet, die entlang einer cytoplasmatis&en Verdichtung auftreten. In den 
Wanderoocyten sind diese Membranen auff~illig parallel zur wahrs&einli&en Be- 
wegungsri&tung der Oocyte orientiert. Nach Verglei&en mit SemidiJnnschnitten kann 
angenommen werden, dafg sie den ,plasmatischen Fliegstrukturen" (M~I~GN~i~ 1957) 
entsprechen. Fiir eine funktionelle Deutung rei&en die Beoba&tungen jedo& ni&t aus. 

(4) GrSflere Oocyten sind h~iufig parallel zur L~ingsachse des Hydrocaulus aus- 
gerichtet (Abb. 6). 

(5) In den grSflten Wanderoocyten treten -nach ihrem Ubertritt in den Gastral- 
raum eines Blastostyls - zwei Typen yon Grana auf, zuerst im kernnahen Bereich 
(Abb. 17a, b). Im jungen Spadixei werden sie au& im peripheren Cytoptasma immer 
h~iufiger (Abb. 22). Beide Granatypen sind yon einer Doppdmembran umgeben. Die 
kleineren, mehr rundovalen Grana haben einen sehr di&ten Inhalt (dEhG), die grS- 
geren, im L~ingsschnitt spitzovalen erscheinen grau, rein gestreiPc (hEhG) (Abb. 17b), 
im Quers&nitt unregelm~iigig schattiert (Abb. 29). 

(6) Von diesem Zeitpunkt an finder man auch die unregelm~igig geformten, yon 
einer Doppelmembran umgebenen elektronenmikroskopis& leeren R~iume (Abb. 17a), 
die sich im Gegensatz zur ,,Vakuolisierung" der Ektodermzellen nicht merklich ver- 
grSigern. 

Blastostylbildung und Ern~ihrung des Eies durch den Spadix 

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

Abb. 17: a junge Spadix-Oocyte (Stadium wie in Abb. 12); -+ Materialverdichtung in den 
Kernporen; ~ .  elektrone~.optisch leere Bereiche (Pa/V); b helles Eihiillengranum aus einem 

Zygotenstadium (Pa/V) 
Abb. 18: Kernnaher Bereich in einer reifen Spadix-Oocyte (Pa/V) 

Abb. 19: Pdimeiotischer Oocytenkern, Nucleolus (Pa/V) 
Abb. 20- Kondensation innerhalb des fibrill~iren Chromatins; -+ f.Ch, das in der N~ihe des 

k.Ch deutlich engmaschiger ist (Pa/V) 
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Abb. 21 

9 
Abb. 22 

Abb. 23a Abb, 23b 

A-bb. 21: Blastostyle mit Spadix-Oocyten mad verl/iteten Eiern 
Abb. 22: Erste Reifungsteilung (~); C~ mS.nnlicher Pronucleus 

Abb. 23: a und b: Spadixretraktion und Beginn der Vert6tung (leicht schematisiert) 
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An der Peripherie der Oocyte ist osmiophiles Material angereichert, welches sp~iter 
verschwindet. 

Mit der Erni/hrung der Oocyte dur& den Spadix beginnt der Aufbau der Dotter- 
substanzen. Zwd Vo,rg~inge stehen mit der Vitellogenese in engem Zusammenhang: 

(1) Zdlausliiufer der entodermalen Spadixzellen dringen dur& die Stiitzlamdle 
in die Oocyte ein (Abb. 15). 

(2) Vesikel mit elektronenmikroskopisch dichtem Material gelangen an die Basis 
der Spadixzellen. Sie entleeren ihren Inhalt in den Raum um die Oocyte (Abb. 15). 
Die Grana kiSnnen sich als S&icht unter den Entodermzellen ausbreiten oder sie sind 
glei&m~igig zwis&en den Fibrillen verstreut. Sie sind au& in der Matrix der Stiitz- 
lamelle an der der Oocyte abgewandten Seite des Spadix anzutreffen. Besonders mas- 
siert findet man sie jedoch in Vertiefungen der Oocytenoberfl~i&e unterhatb des Spa- 
dix (Abb. 16). Eine Aufnahme dieser Grana dutch die Oocyte lieg sich nicht nachwei- 
sen. Eine membrana vitdlina, wie sie KAWAGUTI & OGASAWARA (1967) fiir die Antho- 
meduse Spirocodon sahatrix beschreiben, wurde nicht gefunden. 

Pdb 

a 

Abb. 24: Schematische Obersicht fiber die Spadixretraktion und den Beginn der Verl/Stung (b) 
im Vergleich zu einer roll ausgewachsenen Spadix-Oocyte (a) und einem bereits fertig ver- 

l&eten Ei (c) 

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

Mit dem Ende der Reservestoffbildung wandert der Oocytenkern zur Abgabe der 
Ri&tungsk/Srper an die Zellmembran der dem Spadix abgewandten Seite (Abb. 12 
u. 22). Kurz vor der Aufl~isung der Kernhiille werden stark osmiophile Verdichtungen 
innerhalb des fibrill~ren Chromatins gefunden. Das netzf6rmige Chromatin ers&eint 
in deri, N~ihe dieser Berei&e besonders engmaschig (Abb, 20). In Semidiinnschnitten 
zeigen sie si& als kettenf6rmige Strukturen mit kn&chenartigen Verdi&tungen. Diese 
sind au& auf der Oberfl~i&e des Nucleolus und innerhalb der yon Fibrillen lo&er er- 
fiillten ,,Vakuolen" deutli& konzentriert (Abb. 19). Zur Besamung konnten nur vet- 
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einzelte Beoba&tungen gemacht werden (Abb. 22), die no& keine allgemeine Aussage 
erlauben. 

Retraktion des Spadix 

Gleichzeitig mit der Karyogamie und dem Beginn de:r Eihiillenbildung erfolgt die 
Retraktion des Spadix und die Rii&bildung der das Ei umgebenden ektodermalen 
ZelIs&i&t (Abb. 23a, b, 24). Der Spadixs&lau& hebt si& dabei unter starker Kon- 
traktion der Ring- und L~/ngsmuskelfasern (Abb. 25, 26) an der dem Blastostyl be- 
nachbarten Seite ab, bleibt jedoch mit dem Apicalpol des Eies zunii&st verbunden und 
tr~igt vermutlidl noch zum Festhalten des Eies bei. Die das Ei umgebenden Zellen ge- 
langen dabei in den Berei& des Blastostylk/Spfchens zurii&. W~ihrend der ersten Fur- 
&ungsteilung 16st si& der Spadix au& am Apicalpol des Eies. Die letzten Reste des 
Spadixschlau&es bMben noch kurze Zeit als Zellzapfen am Blastostyl si&tbar. 

Interessant ist das Schi&sai der Stiitzlamelle. Zunii&st erm6glicht sie als Stiitz- 
element die Retraktion des Zellverbandes. Im intakten Gewebeverband grenzt ein 
di&ter Fibrillensaum an die Epithelmuskelzellen (Abb. 25), deren Zeltmembranen in 
fibrill~irem Kontakt mit diesem Saum stehen (CHAPMAN 1959, DAVIS & HAYNES 1968, 
HAMSCH 1970). Diese Verbindung ermiSgli&t die Kontraktion des Spadix in Ri&tung 
auf das Blastostyl. Die Stiitzlamelle wird dabei in Falten gelegt (Abb. 25-27). Im 
blastostylnahen Berei& 16sen si& die Zellen aus dem festen Verband mit der Stiltz- 
lamelle, so daft diese als stark gestauchtes Paket in der Wand des Blastostyls liegen- 
bleibt (Abb. 27a, b). Die Verbindung mug also in einer beitimmten Phase gd/Sst wet- 
den. Die dichte Fibrillenzone bleibt ais weitgehend intakter Saum deutlich innerhalb 
des gefalteten St/itzlamellen-Paketes sichtbar. 

Bildung der Eihiille 

Vom Zeitpunkt der Karyogamie an wird das Material aus den helteren Eihiillen- 
Grana (hEhG) an der gesamten Oocytenoberflii&e abgegeben (Abb. 28). Zu Beginn ist 
die Oocyte no& v~51iig vom Ektoderm und vom Spadix umgeben. Das Material der 
Eihiille erscheint granul?Ss his fein fibrill~ir (Abb. 2%). Diese erste Phase der Eihiillen- 
bildung dauert etwa bis zum 32- bis 64-Kern-Stadium. Anschlieflend entleert sich in 
einer zweiten Phase der Inhalt der dunklen Grana (dEhG) (Abb. 30). Unter de r rein 
granul6s-fibrill~iren Eihiille entsteht eine wesenttich di&tere Schicht, irt der einige 
dunkle K~Srn&en wenig dispergierter Substanz sichtbar bleiben (Abb. 31). Bei fast 

Abb. 25: Die St[itzlamelle wilhrend der Retraktion des Spadix. Beginn der Faltung der Stiitz- 
lamelle 

Abb. 26: Gefaltete Stiitzlamelle im proximalen Spadixbereich; tangentialer Schnitt auf der 
H6he der kontraktilen Forts~itze der Myoepithelzellen. Die Aufnahme verdeutlicht die Faltung 

der Stiitztamelte durch die Kontraktion der Myofibrillen (Fa, Pa/StM) 
Abb. 27: a stark gefaItete Stiitzlamelle in der Gastralwand des Blastostyls; b Ausschnitt aus 

a (aut~er 29 Pa/V) 
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schltipfreifen Planulae l~ii~t sich eine dritte Schicht unterhalb der Eihiille erkennen 
(Abb. 31), deren Herkunflc unbekannt ist. M~Sglicherweise handelt es sich nicht um 
einen Bestandteil der Eihiitle, sondern urn Material yon gelartiger oder fltissiger Kon- 
sistenz, das yon der Planula in Zusammenhang mit dem Schliipfvorgang abgesondert 
wird. 

Verl6tung der EihiilIe 

W~ihrend sich der Spadix kontrahiert und am Proximalpol des Eies abhebt, wird 
es tibe~r den ,,Drfisenring" hinweg (WEISMANN 1880, HANISCH 1970; Bedeutung un- 
gekl~irt) an den Hals des Blastostyls verlagert (Abb. 23a u. b, 24). Peridermsubstanz 
abschneidende Zellen verdr~ingen das dumhtillende Ektoderm und legen sich der Ei- 
hfille an. Damit beginnt die VerliStung des Eies. Von den Peridermbildungszellen wer- 
den nun zuerst Grana abgegeben, die im elektronenmikroskopischen Bild den hellen 
Eihiillen-Grana entsprechen (Abb. 29b, hPdG). Auch na& der Sekretion l~iI~t sich die 
Struktur des Materials ni&t yon der ~iuf~eren EihtiIle unterschdden. Die lichtmikrosko- 
pischen F~irbeeigenschaften sind identisch, besonders deutlich bei Azanf~rbung: Eihiille 
und iiulgere Peridermschi&t sind Ieuchtemd blau, wghrend die lamdlgren inneren Peri- 
dermlagen tier viotett ers&dnen. Die Grenze zwischen der yon der Oocyte und der 
vom Verl6tungsektoderm gelieferten Substanz ist ledigli& dur& leichte Unregelm~iffig- 
kdten und vereinzelte Zellreste erkennbar. In einer zweiten Phase wird bis zur sp~iten 
Fur&ung eine innere Periderms&icht aus der Substanz stark osmiophiter Grana (dPdG, 
vergleichbar mit den dEhG) angdagert. 

F u r c h u n g  

Zustand des Dotters beim Beginn der Keimesentwicklung 

Fiir Eudendrium racemosum wurde yon MERGNER (1957) vom Stadium der Be- 
flu&tung an bis zu den ersten Kernteilungen (nach Sublimat-Alkohol bzw. Sublimat- 
Formol) dne konzentrische ,,Venqtissigungszgne" gefunden, die vom 4-Kern-Stadium 
an von ungleichm~ii~ig verteilten Verfiiissigungsberdchen abgel6st wurde. Sol& eine 
,,Verfltissigungszone" in Form einer ,,Dotterhohlkugel" liet~ si& bd E. armature in dem 
Susa- und Formol-Material niche nachweisen. Bei der elektronenmikroskopischen 
Untersuchung ergab si& dagegen folgendes Bild: 

(a) Bei kombinierter Formol-Glutaraldehyd-Fixierung nach FAt~RENBACU in 
Phosphatpuffer nach MILLONm und nachfolgender OsO4-Fixierung nach PALADE er- 
schien die zentrale Dottersubstanz in reifen Oocyten und wlihrend der ersten Kern- 
teilungen nicht als Ansaramlung yon rnembranumh~illten DottertriSpfchen, sondern 

Abb. 28 : Bildung der Eihi~ile (Pa/V) (vgl. 23a und b) 
Abb. 29: Bitdung der Eihiille und Verl/Stung (Pa/V) 

Abb. 30: Entstehung der inneren Eihiillens&icht in der sp~iten Furchung (Pa/V) 
Abb. 31 : Eihiille einer schliipfreifen Larve (Pa/V) 
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,,verfliissigt", nur mit leeren Vesikeln durchsetzt, yon denen die gr/Sgten einen Golgi- 
Apparat o der Mitochondrien enthalten konnten. Membranumgrenzte Dottervesikel 
waren nur in einem s&malen Saum an der Peripherie ausgebildet. 

(b) Bei reiner MILtONm-Fixierung waren w~ihrend der ersten Kernteilungen die 
Dottervesikel innerhalb tines breiteren, peripheren Bereiches vorhanden. Im Zentral- 
berei& wirkten die Reservesubstanzen jedoch ebenfalls ,,verfliissigt". Bemerkenswert 
war ein Zygotenstadium, durch das ein yon Membranen umgrenzter Kanal yon der 
Peripherie his in das Zentrum verlief, dessen Entstehung iedoch nicht analysiert werden 
konnte. Hier waren selbst im Zentralbereich der Oocyte keine ,,verfliissigten" Dotter- 
berei&e feststellbar (Abb. 32a, b). 

(c) Bei PAI.AD~-Fixierungen erfiillte die r eifen Oocyten entweder ein gr6tgerer 
zentraler Betel& yon ,,verfliissigtem" Dotter (pH 8), oder eine ,,Verfliissigungs- 
zone" verlief hohlkugelf6rmig (!) in sonst vesikul~irem Dotter (pH 7,6) (Abb.. 33). Das 
Bild ~ihnelte dann dem Be.fund MERGNERS (1957). Im zentralen Berei& lagen die Dot- 
tervesikd eng gepret~t und wirkten polygonal deformiert. An der Peripherie war das 
Plasmanetz zwischen den bier mehr runden Dottervesikeln yon elektronenmikrosko- 
pisch leeren R~iumen dur&setzt. 

Bei allen Fixierungen waren in sp~iteren Stadien Membranen um die Dottertr6pf- 
&en zunehmend na&weisbar. In der Morula we&selten sie ab mit Bereichen, in denen 
statt Membranen Vesikelreihen die mehr oder weniger runden Dottertr/Spfchen um- 
gaben. Unmittelbar unter der Eih~ille konnten ebenfalls stre&enweise Membranen um 
die Dottertropfen feHen. Homogene (nicht in Vesikel untergliederte) zusammenh~in- 
gende Dotterzonen haben also ihre gr/5t~te Ausdehnung vom Ende der Vitellogenese 
bis zum zweiten Kernteilungsschritt. Mit zunehmender Dur&furchung nimmt der An- 
tell an homogenem Dotter his auf kMne verstreute Inseln ab. Die' Auspr~igung des 
Dotterzustandes kann in gleichen Stadie~l je nach Fixierung variieren. 

Fiir elne De~itung der ,,Verfliissigungs"-Ers&einung als natlirliche Bildung l~itgt 
si& ihre Stadienspezifit~it anfiihren. Die Tatsache, dag diese nur yon zumeist leeren 
Vesikeln durchsetzten homogenen Dotterzonen bei den verschiedenen Fixierungen in 
sehr unterschiedlicher Verbreitung auftreten, spricht gegen ihre physiologis&e Bedingt- 
heir und fiir einen Einflut~ des Fixierungsgemis&es bei der Dur&dringung des Dotters. 
Die besonderen Schwierigkeiten der Dotterfixierung sind bekannt. Der extrem geringe 
cyt0plasmatische Anteil diiri~e hier zus~itzlich die Durchdringung erschweren. Die 
unters&iedliche Darstellung des Dotters k~Snnte durch Einwirkung eines si& in Phasen 
auftrennenden Fixierungsgemisches zustande kommen. Far eine Deutung der ,,verfllls- 

Abb. 32: Gute Durchfixierung im Zentralbereich eines Zygotenstadiums; a dichte Lagerung der 
membranumgrenzten Dottertr/ipfchen; b medianer Quers&nitt durch den kanalfSrmigen HohI- 

raum desselben Zygotenstadiums (Mi/V) 
Abb. 33: Mit Vesikeln dur&setzte ,,Verfliissigungszone" in einer Spadix-Oocyte am Ende der 

Vitellogenese-Phase (Pa/V) 
Abb. 34: 8-Kern-Stadium mit deutli&en Fur&ungsblastomeren (Fa, Mi/V) 

Abb. 35: Sich einsenkende, in diesem FalIe gegabelte Furchungsmembran in einem 8- his 16- 
Kern-Stadium 

Abb. 36: 64-Kern-Stadium; die Zellgrenzen yon zwei Blastomeren verlaufen zwis&en zwel 
Dottervesikeln, die yon Doppelmembranen umgeben sind (Pa/V) 
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sigten" Bereiche als Artefakte spricht die auffallend gleidml~igige Fixierung des yon 
einem KanaI durchsetzten Zygotenstadiums. Das stadienspezifische Au£treten grot~- 
riiumiger Verfltissigungen bis nach der zweiten Kernteilung k~Snnte in Zusammenhang 
stehen mit dem bis zu diesem Zeitpunkt extrem niedrigen Plasmaanteil (Abb. 32a). 
Erst mit der zunehmenden Durchfurchung entstehen mit den Bereichen der Zellmem- 
branen ,,Einfallspforten", die das Eindringen des Fixierungsgemisches erleichtern 
diirfLen. 

Furchung bis zurn Morula-Stadium 

Nach der Meiose wan&rt der ~ Pronucleus in Ri&tung auf die Eimitte und ver- 
einigt slch dabei mit dem c~ Pronucleus (Abb, 23a). Die Lage der ersten Teilungsspin- 
deln und der Furchungsblastomeren zueinander ist bei Betrachtung yon iebende~n 
Material und yon Totalpriiparaten wegen des hohen Dottergehaltes nicht eindeutig 
sichtbar zu machen. Die Rekonstruktion der Lage der Furchungsblastomeren, der zu- 
geh/Srigen Kerne und Teilungsspindeln an Hand yon Paraffinschnitten ergab keine 
Anhaltspunkte fiir eine regelhaite Blastomerenanordnung. Die aneinandergelagerten 
Vorkerne wurden h~iufig exzentrisch gefundefl. Die drei beobachteten ersten Furchungs- 
spindeln lagen ebenfalls deutllch exzentrisch und nur in etwa in der L~ingsachse des Eies 
ausgerichtet. Vom 4-Kern-Stadium an verlaufen die Kernteilungen bereits nicht mehr 
synchron. 

In der lichtm~kroskopischen Voruntersu&ung wurden ha& Formol-Fixierung his 
zur zweiten Mitose nie Zellgrenzen gefunden. Vom 8-Kern-Stadium an waren blasto- 
merenartige Bezirke durch granulbse Zwischenschichten gegeneinander abgesetzt (Abb. 
37), die sich in der elektronenmikroskopis&en Untersuchung als Zellgrenzen darstellen 
liet~en (Abb. 34-36). Bei sehr jungen Stadien wurden nach MiLcONIG-Fixierung an der 
Peripherie kurze Stii&e yon Furchungsmembranen gefunden. Es kann also im Hinbli& 
auf die probIematisdae Fixierung der Dottermembranen damit gerechnet werden, daf~ 
die ersten Blastomerengrenzen im zentralelx Bereich mCSglicherweise yon der Fixierung 
nicht dargestellt werden. 

Bei der Durdafurchung in einem 8- bis 16-Kern-Stadium wird die yon der Oocyten- 
peripherie sich elnsenkende Blastomerengrenze yon parallel orientierten Fibrillen be- 
gleitet (Abb. 35). An einer Einfurchungsfront wurde die abgebildete Aufgabelung der 
Doppelmembranen gefunden. An anderer Stelle bestand die Einfurdaungsfront aus 
einer Re{he yon Vesikeln. 

Entstehung der Zweischichtigkeit und Differenzierung zur schliipfreifen Planula 

Etwa im 64-Kern-Stadium o rdnen sich die peripher gelegenen Zellen flach der 
Eihiille an (Abb. 38). Mit den weiteren Zellteilungen bildet sich allm~ihlich ein Zylin- 
derepithel aus (Abb. 39, 40). In dem sich differenzierenden Ektoderm kann man klei- 
nere Zellen mit relativ dichtem Cytoplasma unterscheiden, die o~ mit Reihen oder 
Nestern ~ihnlicher Zellen im Zentralbereich verbunden sind (Abb. 39). Die Hauptmasse 
des Dotters ist auf die grogen, polygonalen Zellen verteilt, die den Zentralbereich ein- 
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nehmen. Der Dottergehalt der grot~en Ektodermzellen ist deutlich vermindert. Im 
n:,ichsten Differenzierungsschritt setzt sich das Ektoderm mit einer dilnnen Stiitzlamelle 
gegen die noch ungeordnete innere Zellmasse ab (Abb. 40). Die kleinen, dichtplasrnati- 
schen Zellen werden zu I-Zellen und - vor allem im Zentralbereich - zu Cnidobla- 
sten. Am proximalen Eipol (Verl/itungspol), dem Oralpol des Polypen nach der Meta- 
morphose der Planula, beginnt nun die Umordnung der polygonalen Zellen zu einem 
entodermalen Zylinderepithel. Dabei entsteht ein Spaltraum als Teil des sp~iteren 

F 

L 

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

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

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

Abb. 39: Friihe Phase der Ektodermbiidung 

Abb. 40: Fast schlilpfreife Planula 
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lateralen Bereichen der Planuta auf und sind am proximalen Pol (Mundregion des Pri- 
m~irpolypen) wieder h~iufiger, wenn auch ni&t so massiert wie am Festhet~ungspol. 

Im lichtmikroskopischen Bild glei&en die kleinen Sekretzellen mit den runden 
Grana den hypostomalen Driisenzellen. Beide Driisenzelltypen sind yon anderen 
Hydroiden bekannt. BoDo & BOUILLON (1968) und VAN DE VYWl~ (1967) halten die 
Sekrete der Granazellen far Mucoproteine, die m/Sglicherweise auch zur Peridermbil- 
dung beitragen (MERGN~t~ 1957, VAN DE VYwl~ 1967). Die grogen Sekretzellen wur- 
den u. a. yon den oben genannten Autoren stets als S&ieimzellen beschrieben. 

Zahlrei&e Cilienquerschnitte pro Ektodermzelle und Anschnitte ihrer ,,rootlets" 
zeigen die fortgeschrittene Ausbildung der Bewimperung. An der ges&liip~en Planula 
ist die Ciliatur des Bewegungsvorderpoles etwa doppett so Iang ausgebildet wie an der 
iibrigen KSrperoberfl~che. 

DISKUSSION 

O o c y t e n w a n d e r u n g  u n d  B l a s t o s t y l e n t s t e h u n g  

Hydroiden k6nnen den Au:fbau ihrer St6&chen durch Verlagerung yon Zellen 
ver~ndern. Besonders auff~illig ist dies bei kolonialen Formen, bei denen si& Zoide 
zurii&bilden und wieder neue knospen kSnnen, gegebenenfalls mit anderer Speziali- 
sierung. Aktive Zellwanderungen spielen bei derartigen Vorg~ingen eine wesentli&e 
Rolle (HAuENSCHILD 1957, SHOSTAI~ et al. 1965, 1966, M/~LI.~r, 1967, 1968, BI~AVEi~- 
MAN 1968, BR2ZNDL~ 1971, GiiNZL 1971). Die Wanderung der Oocyten zu den Blasto- 
stylen stellt somit keine Besonderheit dar, die sie yon anderen Hydroidenzellen grund- 
s~itzlich unters&iede. 

In experimentellen Untersu&ungen wurden einige Bedingungen aufgekl~irt, 
wel&e die sexuelle Vermehrung begiinstigen oder induzieren. Als positlv ffir die Ent- 
stehung yon Ges&lechtsindividuen erwiesen si& hohe Bewuchsdi&te oder hohe Indivi- 
duenzahl bei stolonialen Kolonien, rei&liche Ern~hrung, erh/~hter CO~-Partialdru& 
und Gaben yon Cytostatica (LooMIS 1959, BRAVEtlMAN 1963, DIEHL & BUt~ETT 1964, 
Bt~KNDLE 1971). Durch kiinstli&e ErhShung des pCO~ werden auch regenerierende 
N~ihrpolypen h~iufiger zu Ges&lechtspolypen umgewandelt (MiJL~ER 1969, SCHMID & 
TARD~NT 1969). Vegetative und sexuelte Fortpflanzung sind gegenl~iufige Prozesse 
(BRIEN gx~ REMIERS-DEcoEN •950, 1951, HAUENSCHILD 1957, BRAVERMAN 1963, W~ -  
NER 1963, BURNETT et al. 1967, BR]~NDLE 1971). 

AIs interne Steuerungs[aktoren bei der Entstehung yon Geschlechts-Individuen 
werden Gradienten in der Stoffwechselintensit~it (LENTZ 8C BARRNETT 1963) oder ein 
stofflidaer bzw. ne~arosekretorischer Einflul~ der Hypostomreglon angenommen (But~- 
NETT et al. 1967, MFJLLER 1969, BRXNDLE 1971). 

Die Fragen nach den Wechselbeziehungen zwischen Gonophorenentwicklung und 
Oocytenentstehung wurden yon den Experimentatoren jedoch bisher ausgekIammert. 

Bei Eudendrium armature erscheint die Entstehung yon Oocyten und Blastostylen 
irn Verzweigungssystem ebenso wie die Oocytenwanderung nicht regelha~. F/Jr E. ra- 
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cemosurn dagegen best~itigte Mm~cNrr, (I957) die yon WEISMANN (1883) beschriebene 
sehr strenge Korrelation yon Entstehungsort und Wanderweg der Oocyten zu den je- 
weils zugeo~rdneten Blastostylen. Entsprechend seien auch ,,Keimzonen" unterhalb der 
,Wachstumszonen" fes~gelegt (KiSHN 1913, Mr•CNER 1957). Fiir diese Art wird auch 
yon SEELIOEI~ (1894) eine Gesetzm~gigkeit yon Oocytenentstehung, -wanderung und 
Blastostylentwicklung angenommen. Er fiigt jedoch hinzu, es kSnne auch zur Bildung 
yon Blastostylen im proximalen Verzweigungssystem kommen. Er vermutet, Vorhan- 
densein yon Oocyten entscheide iiber die Entstehung eines Geschlechtsindividuums. 

Die yon S~ELIOER beobachteten Unregelm~it~igkeiten weisen darauf bin, dag die 
zumeist ,,gesetzm~ifligerl" Wechselbeziehungen zwischen Verzweig~ngssystem (d. h. 
Coenosarc) und Blastostylvorkommen auch bei E. racemosum modifizierbar sein kSn- 
hen. Bei E. armature wird dies deutlich sichtbar. Far diese Art kann man auf Grund 
der Be£unde annehmen, dai~ Oocyterl yon einer bestimmten Gr6i~e an in eine Wander- 
phase eintreten und sekund~ir mit sich bildenden Knospen in Beziehung treten. 

Da sie die Fragen der Divergenz yon Keimzellenentstehung und Ausbitdung yon 
Geschlechtsindividuen nicht einbeziehen, ist es schwierig, die oben skizzierten experi- 
mentellen Ergebnisse anderer Autoren direkt mit den Befunden an E. armature zu ver- 
gleichen. Fiir derartige Wechselbeziehungen zwischen primiir getrennten morphogene- 
tischen Prozessen entwickelten WOLVERT (1969), WOLVEI~T et al. (1971) sowie GOODWlN 
& COHEN (1969) Modellvorstellungen, u. a. auf Grund yon Experimenten an Hydra. 
GOODWIN & COHEN Rihren als Beispiel das gerichtete Auswachsen der Retina-Neu- 
ronen zu bestimmten Hirnteilen an. Sie gehen davon aus, dag sich sekund~ir eine ~Srt- 
liche und zeitllche Ordnung aufbaut, die an st~ndige ,,Riickmeldungen" gebunden ist. 

Ftir E. armature lassen sich die Befunde iiber die Wechselbeziehungen zwischen 
Oocyten und Blastostylen - erg~inzt durch ein Modell der mSglichen Wechselbezie- 
hungen - folgendermagen zusammenfassen: Die Oocytenbildung setzt im Hydro- 
caulus vor der Blastostylbi!dung ein. Blastostyle entwickeln sieh nur an Astchen, die 
bereits grofle Oocyten enthalten. Eine Indt~ktion der Oocytenentstehung dutch Blasto- 
style scheidet damit aus. Ebenso ist eine yon Oocyten unabh~ingige Entstehung der 
Blastostyle unwahrscheinlich, da Anzeichen fiir einen solchen Mechanismus - etwa in 
Form yon blastostylspezifischen Bildungen ohne Beteiligung yon Oocyten - nicht ge- 
funden wurden. Die Befunde sprechen vietmehr fiir eine Induktionswirktmg der Oocy- 
ten bei der Blastostylentwi&ltmg. 

Der Einflug der Oocyten k~nnte zu unterschiedlichem Zeitpunkt wirksam werden: 
(a) Indifferente Zoidknospen k~innten zun~i&st unabh~ingig yon Oocyten entstehen. 
Erst in den Gastralraum der Knospe eingewanderte Oocyten wiirden blastostylspezi- 
fis&e Leistungen des Zoids induzieren. (b) Bereits die Entstehung der Blastostyl- 
Knospe k6nnte durch Oocyten induziert werden. Derart friih determinierte Blasto- 
style k/innten dann ihrerseits die Einwanderung yon Oocyten in ihren Gastralraum 
beeinflussen. 

Die Wanderaktivit~it yon Oocyten ist als prim~ir autonom anzusehen. Die Wan- 
derrichtung wird jedo& m~iglicherweise dur& si& bildende Knospen beeinflut~t (vgl. 
G/i'NZL 1971). Dabei k~innte entweder eine undeterminierte Knospe oder eine bereits 
determinierte Blastostylknospe als Attraktionszentrum wirken auf (a) alle zur Wan- 
derung disponierten Zellen (b) besonders Oocyten. 
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N ~ i h r s t o f f a u f n a h m e  der  O o c y t e n  

Im lichtmikroskopis&en Bild hat man oR den Eindru&, dat~ Wanderoocyten mit 
Nachbarzetlen fusionieren oder sie phagozytieren. Fiir andere Hydroiden ist wieder- 
holt eine solche Phagozytose bes&rieben worden (fiir Eudendrium ramosum CONGDON 
I906; B•IEN et al. 1950, VAN DE VYVER t967, 1968, ZIHLER 1972). In Ultradiinnschnit- 
ten wurden jedoch keine Anzeichen fiir Zellverschmelzungen gefunden. Lediglich klein- 
r~iumige Unterbrechungen der Zellmembran lietgen sich erkennen, in deren N~ihe Vesi- 
kel angesammelt sein k~Snnen oder die mit verdichteter Substanz angefiillt ers&einen. 
Der Eindru& der Phagozytose yon Na&barzetlen du.rch Oocyten kommt b~l E. arma- 

ture vermutlich durch das Vordringen yon pseudopodienartigen Ausl~iufern der wan- 
dernden Oocyten in Na&barzellen hinein zustande (Abb. 10, 13). Ob es dabei zu einer 
verstiirkten Aufnahme yon Zellmaterial kommt, i~igt sich auf Grund meiner Unter- 
su&ungen ni&t entscheiden. 

Zellausl~iufer des Spadix-Entoderms dringen dur& die Stiitzlamelle his in die 
Oocyte vor (Abb. 15). Diese Zellverbindung dient vermutli& dem Stoffaustausch. Ent- 
sprechende Kontakte zwischen Entoderm- und Ektodermzetlen im Hydrocaulus wur- 
den fiir Hydroiden wiederholt bes&rieben, ffir Eudendrium bei HANISCH (1970). Die 
Untersu&ung ergab keinen Aufs&lug dartiber, was ffir Substanzen dutch diese Zell- 
ausl~ufer an die Oocyte abgegeben werden. 

CHAVMAN (1968) wies bei Hydroiden-Oocyten die Aufnahme eines ,,Nahrungs- 
stromes" durch Pinozytose ha&. Seine Abbildung entspricht dc~n Befund an E. arma- 

ture w~hrend der Spadixphase (Abb. 15, 16). KAWaGm'I & OGASAXeA~A (1967) 
fanden im Ovar einer Anthomeduse einen interzelluliiren Glycogentransport zur Ver- 
sorgung der Oocyten. Nach der Gr/ige der Grana und der elektronenmikroskopischen 
Dichte handelt es sich bei E. armature m~Sglicherwelse ebenfalls um Glykogen. 

R e t r a k t i o n  des S p a d i x  

Der Prozeg der Spadix-Retraktion und anschliegenden AufRSsung seines Zellver- 
bandes gibt einen Einbli& in die funktionellen We&selbeziehungen zwischen den bei- 
den Epithelschichten und der Stiitzlamelle. Nach v/511iger Spadix-Rii&bildung bleibt 
ein gefaltetes Paket yon Stiitzlamellen-Fibrilientextur in der Gastratwand des Basto- 
styls zurii& (Abb. 27a). SHOSTAK et al. (1965), SHOSTA~: & GLO~iJS (1966) konnten die 
intakte Stiitzlamelle bei Hydra in saurem Milieu yon den Zellen trennen und in Trans- 
plantationsversu&en eine Ausbreitung yon Epithelzellen tiber die ha&re Sfiitzlamelte 
errei&en. Die Epithelzellen der Hydroiden sind hemidesmosomenartig mit den Fibril- 
lender  Stiitzlamelle verbunden. Andererseits ist eine Ortsver~inderung auch der 
Epithelzellen m~iglich. Hit Hydroiden kann deshalb ein Me&anismus der Kniipfung 
und L~isung dieser Hemidesmosomen vermutet werden, wie ihn SCASETTA & Mc- 
CALLI3~ (1971) an der Basalmembran der menschli&en Mundschleirnhaut im Experi- 
ment fanden. Damit l~igt sich an Hand der Beobachtungen zur Spadix-Rii&bildung 
folgende modellhaf~e Bes&reibung geben: (a) Die befru&tete Oocyte gibt ein stoffti&es 
Signal an die umgebenden Zellen ab, das viellei&t mit dem Beginn der Auss&eidung 
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der Eihtille identisch ist. Die Verbindung zwischen Stiitzlamelle und Oocyte wird bei 
der Abs&eidung der Eihlille aufgehoben. (b) Daraufhin beginnt die Rii&bildung des 
eiumhiillenden Ektoderms und die Abhebung des Spadix bei starker Kontraktion seiner 
Muskelfasern. Die Verbindung zur Stiitzlamelle bleibt dabei far die Spadixzellen er- 
halten. (c) Zellen, die den Gastralbereich erreicht haben, 15sen ihre Bindung an die 
Stiitzlamelle. Anzeichen fiir eine mechanische 13berbeanspruchung der Stiitzlamelle 
- etwa Zerrei8ungen - liegen si& nicht feststellen. (d) Die Lage des Stiitzlamellen- 
paketes am Ubergang zwis&en Gastralraum des Blastostyls und Spadix-Lumen zeigt, 
dab nur die Zdlen des Spadix yon der Kontraktion erfagt werden. Der Spadix reagiert 
also als Organ des Blastostyls auf den yon der befru&teten Oocyte ausgehenden Reiz. 

MERGNER (1957) bes&reibt far E. racemosum ein allm~ihliches S&winden und 
Zerfallen des Spadixgewebes zur Zeit der ersten Kernteilungen. Die Spadix-Riick- 
biIdung verlRuft also ffir die beiden Arten tmterschiedli&. 

E i h i i l l e n b i l d u n g  

Die zur Eihiillenbildung abgegebenen Grana entsprechen im elektronenmikrosko- 
pischen Bild den Grana, die schon in grogen Wanderoocyten und in jungen Spadix- 
oocyten zu finden sind, also kurz vor Beginn der Vitdlogenese. Sie ~ihneln den Bil- 
dungsgrana der ~iulgeren Peridermschicht (Abb. 29). Die Struktur der fertigen Eihiille 
erscheint ebenfalls nicht unterscheidbar yore ~iugeren, feinfibrilt~ire.n Periderm. Man 
kann demna& vermuten, daft die Oocyte eine den Ektodermzellen entsprechende 
Fiihigkeit zur Bildung yon Peridermsubstanz besitzt. Das vermutete berdts WEISMANN 
(1883). Da bei der VerlStung yon der Peridermbildungzone des Hydrocaulus zuerst 
die Substanz der ~iutgeren Peridermschicht an die entspre&end strukturierte Schicht der 
Eihiille angelagert wird, w~ire damit gMchzeitig eine optimale Bindung gew~ihrleistet. 

F u r c h u n g  

Fiir extrem dotterreiche I-Iydroideneier wird in der Literatur wiederholt fiber un- 
vollst~indige Durchfurchung berichtet. BROOKS & RrrTENHOUSE (1907) fanden eine 
sekund~ire Aufl6sung der Zellgrenzen in der Morula. Die anschliet~ende Abgrenzung 
des Ektoderms aus einem Syncytium erinnert an die superfizielle Furchung der Arthro- 
poden. WtJLrrRT (1902) land bei Gonothyrea Ioveni die erste Dur&furchung entweder 
sofort bei der ersten Kernteilung oder erst im 4-Kern-Stadium. Die Fur&ung ist sehr 
unregelm~iIgig. SIEWING (1969) gibt eine ganze Reihe yon Beispiden fiir verz6gerte 
Blastomerensonderung bei Hydroiden an. Far die Gattung Eudendrium hat Mm~GNEt~ 
(1957) die widerspriichlichen Angaben fiir die Furchung diskutiert. Die in diesem Zu- 
sammenhang wichtige Arbeit yon HARGITT (1904) fiber die Fur&ung yon E. ramosum 
gibt die Bitdung yon zellwandlosen Dotterpaketen an. Die Entwi&iung wird mit den 
,,Dotterfurchungen" der Arthropoden vergli&en. HARGITrS Abbildungen der Dotter- 
pakete ~hneln dem histologischen Bild bei E. armature nach Susa-Fixierung. Die au£- 
tretenden Spaltriiume zwischen den Dotterportionmx sind hier nach elektronenmikro- 



Ei- und Embryonalentwicklung yon Eudendrium armature 119 

s,kopischen Fixierungen nicht ausgebildet; statt dessen lassen si& vom 8-Kern-Stadium 
an Zellgrenzen einwandfrei nachweisen. MERGNER land bei der Furchung -con E. race- 

mosurn oberfl~ichliche Einschniirungen bis zum 8-Kern-Stadium, die der Kernzahl und 
-verteilung entsprachen. Er konnte im histologischen Bild jedoch keine Zellgrenzen 
feststellen. Ats typisches Merkmal der Dotterorganisation wiihrend der ffiihen Ent- 
wi&lung beschrieb er eine konzentrische randnahe ,,Verfliissigungszone" ( , ,DotterhohI- 

kugel"). Da er keine sp~itere Kernpassage durch diesen bald wieder verschwindenden 
homogenen Dotterbereich beobachte'ce, leitet er die Bildung der Keimbl~itter teilweise 
aus der Kernverteilung der friihen Furchung ab. Sp~/ter treten bei E. racemosum ,,Dot- 
terballen" mit etwa zentral gelegenen, zugeordneten Kernen auf, die aber zu der Ober- 
fliichenfurchung nicht in Beziehung stehen. 

Die Arbeit yon T~CHOMIROV (1887) stand M~RGNER nicht zur Verftigung. 
TICHOMIROV gibt an, daf~ er bei E. racemosum und E. armature Furchungsteilungen 
beobachtet hat, ,wie auch CIAMICIAN (t878) an E. rarnosum und WEISMANN (1883) 
an E. capilIare". Bei E. racemosum hat er eine Teilung in vier Zellen ,,gesehen", wie er 
ausdriicklich hinzufiigt. Bei den Teilungen entstanden bis hin zum Morulastadium etwa 
gleich groi% Furchungsblastomeren. TIcHolvli~ov ffigt hinzu, dab man in den Schnit- 
ten nicht die Zellgrenzen selbst erkennt, sondern eine Zwisehenschicht aus ,,k/Srniger 
Substanz" zwischen den ,,Territorien der Dotterkugeln", die jeweils einer Zelle ent- 
sprechen. In sfiteren Stadien konnte er keine Zellgrenzen mehr erkennen. Er betont, 
dai~ die Furchung bei E. armature und E. racemosum v~Jllig gleich verl~iufL Auf Grund 
dieses Hinweises wurden yon E. racernosum einige Schnittserien yon Blastostylen mit 
sich entwickelnden Eiern angefertigt, und zwar von Susa-fixiertem Material. In jungen 
Stadien bis zur sfi ten Furchung konnte dabei keine ,,Dotterhohtkugel" oder ihre Auf- 
i&ungsformen gefunden werden. Der Dotterzustand entspra& bei dieser Fixierung 
tats~ichlich weitgehend den entsprechenden Befunden an E. armature. In sp~iten Fur- 
chungsstadien zeigten sich anstelle deutlicher Zellgrenzen ,,kSrnige Zwischenschichten". 

In diesem Zusammenhang ist interessant, daf~ NYHOI.M (1943) bei seinen Unter- 
suchungen iiber die Furchung dovterreicher Anthozoen-Eier ebenfalls yon Schwierig- 
keiten bei der Darstellung yon Zellgrenzen in der Morula berichtet. Mit BomN-Fixie- 
rung konnte er kein zuverl~issiges histotogisches Bild der Zellgrenzen erhalten. Er 
wandte deshalb ZENKER- oder OsO4-Fixierung(!) an. 

Zusammenfassend kann gesagt werden, daf~ bei Eudendriurn arrnaturn normale 
Blastomeren gebildet werden. Die friiheste Zellgrenze wurde jedoch erst in einem 
4kernigen Stadium gefunden; spiitestens beginnt die Durchfurchung im 8-Kern-Sta- 
dium. Gesetzm~ifigkeiten in der Blastomerenanordnung liet~en sich nicht nachweisen 
(vgl. GI.XTZ~R 1971 und WULF~I~T 1902). W~ihrend der Furchung tritt kein Blastocoel 
auf. 

In Zusammenhang mit bestimmten Fixierungen finder man in rei£en Oocyten uad 
jungen Keimen zentrale oder konzentrische ,,Dotterverfliissigungen". Von KESS~L 
(1968) und GLKTZEX (1971) wurden in Hydroiden-Oocyten Glycogen und Lipid-Trop- 
fen frei im Cytoplasma gefunden, w~ihrend Carbohydrat-Protein-Komplexdotter stets 
auf membranumgrenzte Tropfen beschr~inkt war. Intrazelluliire Verdauungsprozesse 
sind mir nut in Verbindung mit membranumgrenzten Bereichen bekannt. Es ist daher 
anzunehmen, dat~ es sich bei den ,,Dotterverfitissigungen" bei E. armature um Fixie- 
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rungsartefakte handelt. Bedingt dutch die problematische Fixierung ist die Darstellung 
der Zellgrenzen in friihen Keimen s&wierig. Die nadi Susa-Behandlung erkennbaren 
granulSsen Zwischensd~chten entstehen ha& einem Vergleich mit Semidiinnschnitten 
im Bereich der Blastomerengrenzen. Ein Verglei& der Befunde an E. armature und 
der Kontrollen an E. racemosum mit den Beschreibungen anderer Autorert l~iflt es m6g- 
lich erscheinen, daf~ auch bei den anderen untersuchten Eudendrium-Arten totale Fur- 
chung vorkommt. 

Jedoch ist zu fragen, ob innerhalb einer Art eventuell nebeneinander vers&iedene 
Fur&ungsmodi realisiert werden kSnnen. NxI-IOrM (1943) gibt an, dat~ er bei iiber- 
reifen Eiern yon Sagartia troglodytes die erste Eins&niirung o~ start im 4-Kern- erst 
im 8-Kern-Stadium land. Eine leicht verzgSgerte Blastomerensonderung s&eint also im 
Rahmen der normalen Variabilit~it zu liegen. Die Beobachtung yon NYHOLM erkl~rt 
vidleicht auch die entsprechenden Befunde yon WULWl~T und GL~.TZER. Gegeniiber 
Schwankungen von Temperatur und Salzgehalt erwies sich nach NX~OLM die Furchung 
yon Pachycerianthus als stabil, soweit iiberhaupt eine Entwi&lung eintrat. Aus der 
Literatur ist mir kein Fall bekannt, wo innerhalb einer Art eine syncytiale oder super- 
fizidle Furchung alternativ zu einer totalen realisiert werden kann. Ob dies bei den 
yon M~RCNEr, und HAP.GITT untersu&ten Eudendrium-Arten der Fall ist, miit~te ent- 
sprechend den Beoba&tungen yon N'fHOLM experimentell gepriifl: werden. 

E n t s t e h u n g  d e r  Z w e i s c h i c h t i g k e i t  

Die beiden K6rperschichten entwi&eln sich in einer yon der Eihiille umschlossenen 
Btastomerenmasse, die hie ein Blastocoel ausbildet. Vermutlich werden die mehr oder 
weniger zuf~illig im Zentratbereich des Keimes liegenden Blastomeren zu Entoderm und 
die peripheren zum Ektoderm. Bei E. armature ist das erste Anzeichen fiir die Abgren- 
zung der ~iugeren KSrperschicht die fla&e Anordnung der peripher gdegenen Zellen 
an die Eihiille etwa im 64-Kern-Stadium. Mit den weiteren Zellvermehrungen tritt im 
gesamten Keim bereits eine Differenzierung ein in grN~ere Zellen, die Dottersubstanz 
enthalten, und kldnere Zelten mit wenig oder ohne Dotter in einem deutlich dichteren 
Cytoplasma. Damit ist bereits der erste Schritt in Ri&tung auf eine Spezialisierung der 
far Hydroiden kennzeichnenden Zelltypen getan. 

Wenn ha& Umordnung der Ektodermzellen zu einem Zylinderepithel die stiitz- 
lamelle abgeschieden wird, ist das als Leistung spezifisch differenzierter Zellen ein Bdeg 
fiir einen - allerdings nur partiellen - Abschlutg der Blastembildungsphase. Im Zen- 
tralbereich beginnt in diesem Stadium n~imlich erst die Entwi&lung der Gastralschicht 
dur& Umordnung der im Keiminneren gdegenen Zellen. Die Bildung des Gastral- 
epithels wird erst w~ihrend der Metamorphose abgeschlossen. 

Die einzelnen histogeaetis&en Differenzierungsschritte hat MERGNER ausfiihrlich 
beschriebea. Hier soll nut auf einige auff~illige Unterschiede zwischen E. armature und 
E. racemosum hingewiesen werden. 

Spezialisierte Dotterkerne mit amitotis&en Teilungen liegen si& bei E. armature 

nicht findem 
Die polare Differenzierung der Larve steht in fester Lagebeziehung zur Vet- 



Ei- und Embryonalentwicklung yon Eudendr ium armature 121 

1/Stungsstelle mit der Eihiille. Bei E. racemosum finder die Abgabe des Richtungsk6rpers 
am proximalen Pol, dem sp~iteren Oralpol, statt, bei E. armature jedoch am spadix- 
freien Lateralberei&. Bei beiden Arten entsteht der Oralpol der Planula am Ver- 
16tungspol des Eies. Die Potarit~it ist somit ni&t korreliert mit der Lage des Eikernes 
bei der Abgabe der Richtungsk~Srper. Der Differenzierung des Keimes mug also eine 
cytoplasmatische Organisation der Oocyte zugrunde liegen, wie sie experimentei1 yon 
BECKWITH (1914), TEISSlER (1930, 1931) und BELOUSOV & OSTROUMOVA (1969) bei 
verschiedenen Hydroiden festgestellt wurde. 

Die Nesselzellen entstehen in der friihen Ontogenese nicht wie bei E. racemosum 

in seitlichen Randzonen des Keiminneren, sondern vorwiegend im zentralen Bereich. 
Am Bewegungsvorderpot der Planula yon E. armature wurden keine Sinnes- und 

Ne~wenzellanh~iufung gefunden. 
Die schliipfreife Larve besitzt noch relativ viel Dottersubstanz. Das Entoderm ist 

nur am hinteren Polder Planula, der Mundregion des zukiinfkigen Polypen, ausdiffe- 
renziert. Ein auff~itliger Sinnespol wird nicht entwickelt (WIDEI~ST~N 1968). Diese 
Merkmale kennzei&nen die Planula als lecitotrophe Abwandlung der nach Wm~I~STEN 
prim~ir planktotrophen Cnidarier-Larve. 

ZUSAMMENFASSUNG 

I. Die Oocyten-, Blastostyl- und Embryonalentwicklung von Eudendrium armature 

TICHOMIROV wurde licht- und eIektronenmikroskopisch untersucht. 
2. Oocyten entstehen einzeln oder in dichter Lagerung aus undifferenzierten ZeIlen 

des Ektoderms in jiingeren sowie ~ilteren Hydrocaulusabschnitten. Bereits vor der 
Blastostylknospung sind im Hydrocaulus zahlreiche Oocyten vorhanden. Gesetz- 
m~igige Lagebeziehungen zwischen den Orten der Oocytenentstehung (,,Keim- 
zonen") und dem Verzweigungssystem lassen sich nicht feststellen. Das Wandern 
der Oocyten im Hydrocaulus kann am Iebenden Sttickchen verfolgt werden. 

3. Blastostyle sind yon N~ihrpolypen im Knospenzustand durch in ihren Gastralraum 
eingewanderte Oocyten und sp~iter dur& ihre Spadixbildung unters&eidbar. Die 
mBgli&en Wechselbeziehungen zwischen Oogenese und Oocytenwanderung einer- 
salts und Blastostylen andererseits werden diskutiert. 

4. W~ihrend der Vitetlogenese wird vom Spadixentoderm granul6ses Material - m6g- 
licherweise Glykogen - an die Oocyte abgegeben. Das Spadixentoderm hat dur& 
Zellausl~iufer direkten Kontakt mit der Oocyte. 

5. Na& der Befruchtung bildet die Oocyte eine Eihiille. Das Material dieser Eihiille 
entspridat wahrs&dnlich der Peridermsubstanz. 

6. Die Eihiille wird gleichzeitig mit dem Periderm unterhalb des Blastostyls verRitet. 
Dies ges&ieht in Wechselbeziehung zu einer Abhebung und Retraktion des Spadix 
vom Ei. Danach bleibt die Stiitzlamella aus dem Spadixberei& als gefaltetes Paket 
in der Gastralwand des Blastostyls liegen. Der fibrill~ire Randsaum ist weitgehend 
ungest6rt. Es wird diskutiert, ob die Myoepithelzellen ihre Bindung an die Stiitz- 

lamdle 16sen und gegebenenfalls wieder kniipfen k6nnen. 
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7. Die Fur&ung verI~iut} - zumindest vom 8-Kern-Stadium ab - total. Der Beginn 
der Durchfur&ung wurde stets in zeitli&er VerzSgerung zu den ersten Kernteilun- 
gen beobachtet. Zellgrenzen wurden frtihestens im 4-Kern-, sp~itestens im 8-Kern- 
Stadium gefunden. Die widersprii&lichen Angaben iiber totale, syncytiale und 
superfizielle Fur&ung in der Gattung Eudendrium werden an H a n d  der Befunde 
diskutiert. 

8. Am Ende der Vitellogenese und zu Beginn der Embryonalentwi&lung werden 
homogene Dotterberei&e in - je ha& Fixierung unterschiedlicher - Verbreitung 
gefunden. In solchert ,,Verfliissigungsbereichen" liegt der Komplexdotter  nicht in 
yon Membranen umgrenzten TrSpf&en (Vesikeln) vor. Diese Bildung wird als 
Fixierungsartefakt gedeutet. 

9. Die histologische Differenzierung beginnt bereits in der sp~ten Furchung parallel 
zur Anlage der KSrpers&ichten. Der bes&riebene Entstehungsmodus der Zwei- 
s&ichtigkeit kann als Moruladelamination bezeichnet werden. 
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Abkiirzungen in den Abbitdungen 

B : Bakterium Gh 
BI: Blastostyl Go: 
Cb: Cnidoblast Gr: 
Ci: Cilium hEhG: 
Ch: Chromatin I-Z: 
dEhG: dnnkle Eihiillen-Grana k.Ch: 
Dm: Doppelmembran 
Do: Komplexdotter Mf: 
,,Drg" : ,,Driisenring" Mi: 
Drz: Grana-haltige DriisenzeIlen Mit: 
Eh': Eihiillenschicht I N: 
Eh": Eihlillenschicht II Nh 
Ek: Ektoderm Nm: 
Em: Extrusionsmateriat Np: 
Em': vermutliches Era, yon O : 

Doppelmembran umgeben Pa: 
En: Entoderm Pd' : 
F: Fitamente Pdb: 
Fa: Fixierung nach FAHRENBACH PdG: 
f.Ch: fibrill~ires Chromatin hPdG: 
Fp: Fregpolyp dPdG: 
F.Stl : Fibritlen der Stiitzlamelle p,f: 
Fs.Stl: Fibriltensaum der Sditzlamelle p.g: 
y-C: glatte Membranen Psp: 
G: Gastralraum 

vermutliches Glycogen 
Golgi-Apparat 
strukturiertes Granum 
helle Eihiillen-Grana 
I-Zelle 
kondensiertes Material innerhaIb 
des fibrilEiren Chromatin 
Myofibrillen 
OsO4 nach MILLONm 
Mito&ondrium 
Nucleus 
NucIeolus 
Kernmembran 
Kernporen 
Oocyte 
Os04 nach PALADE 
~[ut~eres Periderm 
Peridermbildungszone 
Peridermbildungs-Grana 
helle Peridermbildungs-Grana 
dunkle Peridermbildungs-Grana 
pars fibrosa des Nucleolus 
pars granulosa des Nucleolus 
pseudopodienartiger Ausl~iufer 
einer Oocyte 
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R: Ribosomen /V: Vestopal 
Sp: Spadix ,,Verfl": Dotter-,,Verfliissigungszone" 
Sp.R: Spadix in Retraktion Wp: Wehrpolyp 
Stl: Stiitzlarnelle X: peripherer Bereich ohne 
StM: Styrol Methacrylat Zellorganeile 
Sz: S&teimzellen Zm: Zellmembran 
V: Vesikel und V-reihen 
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