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ABSTRACT: Factors controlling the timing of reproduction in laboratory cultures of the 
polychaete Typosyllls prolifera. Typosyllis prolifera (Krohn) from Pore~ (Yugoslavia) has been 
cultured for 12 successive generations. The life cycle of the species in the laboratory is described 
briefly. During their life individuals reproduce several times (up to 15) by stolonization which, 
under constant laboratory conditions (LD 16:8, 20 °C), is cyclic and takes place about every 30 days. 
Based on the investigations of Durchon (1959) and Wissocq (1966), experiments on extirpation and 
transplantation of the proventriculus have been carried out. The results suggest that an endocrine 
system anatomically connected to the proventriculus is important in the control of reproduction. 
Most likely, the endogenous reproductive cycle of an individual is controlled by periodical changes 
of the activity of this system. During the period following stolonization, the endocrine system of the 
proventriculus, which at this time shows its maximal activity, inhibits sexual development and 
enables regeneration of the segments lost as stolon. A subsequent decrease of the hormonal activity 
induces sexual maturation and epitokous metamorphosis, thus leading to further stolonization. 
Exogenous factors influencing the timing of reproduction probably affect the endocrine function of 
the proventriculus. Short-day photoperiods (LD 10:14) and low temperatures (12 °C) given simul- 
taneously (i.e. winter conditions) totally suppress reproduction. Under normally favourable condi- 
tions (LD 16:8, 20 °C),reproductive processes can be prevented by starving or amputation of caudal 
segments. In all these cases, however, stolonization can be induced by removing the proventriculus. 
Exogenous factors also play a decisive role in synchronizing reproductive events within the species 
population. Under field conditions reproduction shows a lunar periodicity. The endogenous repro- 
ductive cycles of cultured specimens can be synchronized by a periodical light regime simulating 
the change of the moon. 

EINLEITUNG 

Die S teuerung  der  For tpf lanzungsprozesse  und spez ie l l  die Bedeu tung  endokr ine r  

Mechan i smen  for die Kontrolle der G a m e t o g e n e s e  und  ep i token  Metamorphose  wa ren  

Gegens tand  zah l re icher  Un te r suchungen  an Po lychae ten  in den  le tz ten  30 Jahren .  

Neuere  zusammenfas sende  Dars t e l lungen  g e b e n  Durchon (1970), Go ld ing  (1972), Hau-  

enschild (1974, 1975), Schroeder  & Hermans  (1975) sowie Ol ive  & Clark  (1978). 
Die Famil ie  Syl l idae ist fOr ihre vie l f t i l t igen For tp f l anzungse r sche inungen  bekann t  

{Malaquin, 1893; Potts, 1911). Ein wei t  verbre i te ter ,  d i e -Un te r f ami l i en  Syt l inae  und  

Autolyt inae k e n n z e i c h n e n d e r  For tp f lanzungsmodus  ist die  Stolonisat ion:  Die atoken,  

benthischen Ind iv iduen  b r ingen  im Zuge  e ines  der s exue l l en  Reifung para l le l  l au fenden  
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Metamorphoseprozesses epitoke Teilstficke (Stolonen) hervor, die nach Abl6sung von 
ihrem Stammtier (Amme) ein kurzes, pelagisches Eigenleben ffihren und die Verbrei- 
tung sowie Abgabe der herangereiften Gameten fibernehmen. Nach Erffillung ihrer 
Aufgabe als Sexualstadien gehen die zu selbsttindiger Nahrungsatdnahme unf~ihigen 
Stolonen zugrunde; die am Boden zurfickbleibenden Stammindividuen hingegen fiber- 
leben den StolonisationsprozeB, k6nnen die ihnen in Form der Stolonen verlorengegan- 
genen Segmente regenerieren und erneut stolonisieren. Infolge Ausbildung eines Kop- 
fes erlangen die Stolonen der Sylliden der Status von Individuen (Geschlechtstiere), ihr 
BildungsprozeB erhtilt den Charakter einer ungeschlechtlichen Fortpflanzung, und der 
Entwicklungszyklus wird zur Metagenese. 

l~ine experimentelle Analyse der Stolonisation befindet sich noch im Anfangssta- 
dium. Untersuchungen von Abeloos (1950), Durchon (1950, 1952} und Junqua (1957) an 
Typosyllls prolffera (als Sy111s prolffera), Sy111s arnica und Trypanosyllis zebra erbrach- 
ten erste Hinweise auf die Existenz einer inhibitorischen Kontrolle der sexuellen 
Reifung und stolonialen Metamorphose: Die Amputation des vorderen, Kopf und Pha- 
rynxregion umfassenden KSrperteils induziert im verbleibenden Wurmfragment eine 
Gametogenese und fortgesetzte Stolonisation. Eine Resektion allein des Prostomiums 
vermochte diesen Effekt nicht hervorzurufen. In selektiven Exstirpationsversuchen an 
verschiedenen Syllinen-Arten erwies sich der Proventrikel, ein charakteristischer Pha- 
rynxabschnitt der Sylliden (Abb. 1}, als das Zentrum, unter dessen Einflu~ die Fortpflan- 
zung auBerhalb der artspezifischen Fortpflanzungssaison (Sy11is arnica) bzw. unter 
Hungerbedingungen (Trypanosyllis zebra) verhindert wird (Durchon, 1957, 1959). An 
Syllis arnica gelang Wissocq (1966) der Nachweis des hormonalen Charakters der vom 
Proventrikel fiber die Stolonisation ausgefibten inhibitorischen Kontrolle. 

Eine Hemmung der geschlechtlichen Entwicklung durch den VorderkSrper ist auch 
bei den daraufhin untersuchten Autolytinen nachgewiesen. Im Unterschied zu den 
Syllinen kann eine Amputation des VorderkSrpers aber nicht in jedem Pall, und auch 
hSchstens eine einmalige Stolonisation herbeiffihren. Eine selektive Proventrikel- 
Exstirpation blieb stets unwirksam. Fi~ Proceraea picta (als Autolytuspictus) wurde das 
Hemmzentrum ganz allgemein im Pharynxbereich (Durchon & Wissocq, 1964), ffir Auto- 
1ytus protifer in der Proventrikelregion sowie den ihr unmittelbar folgenden Segmenten 
lokalisiert (Hauenschild, 1959; Schiedges, 1977). 

Die geschlechtliche Differenzierung der Syllinen erwies sich wiederhott als labil: 
Die Stammtiere vermbgen w~Lhrend aufeinanderfolgender Fortpflanzungsperioden Sto- 
lonen wechselnden Geschlechts hervorzubringen, wohingegen die Stolonen selbst 
getrermtgeschlechtlich sind (Durchon, 1951, 1959, 1975; Junqua, 1957; Wissocq, 
1963-1964). 

Alle fAiheren Untersuchungen an Syllinen erfolgten mit Freilandmaterial, dessen:~ 
individuelle Vorgeschichte (Alter; Anzahl und Geschlecht bereits gebildeter Stolonen; 
Terrain der letzten Fortpflanzung) unbekannt war und das nur ffir begrenzte Zeit ohne 
Em}ihrung im Labor am Leben erhalten wurde. Voraussetzung ffir eine weiterffihrende 
Analyse der Fortpflanzungsprozesse war die kontinuierliche Laborzucht eines geeigne- 
ten Untersuchungsobjektes. Die experimentellen Untersuchungen galten zwei Pragen- 
komplexen: der Determination des Fortpflanzungstermins durch endogene und exogene 
Faktoren sowie der Steuerung der sexuellen Differenzierung. Eine Kurzmitteilung fiber 
erste Ergebnisse liegt bereits vor (Franke, 1977). Die Determination des Fortpflanzungs- 
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termins kann  unabh~ingig vom Prob lem de r  s exue l l en  Di f fe renz ie rung  b e h a n d e l t  wer-  
den und ist G e g e n s t a n d  der  v o r l i e g e n d e n  Arbei t .  A l l e  d ie  S t e u e r u n g  de r  s e x u e l l e n  
Differenzierung be t r e f f enden  F r a g e n  b l e i b e n  im f o t g e n d e n  unber ( i cks ich t ig t  und  s ind  
e iner  we i t e r en  VerSffent l ichung v o r b e h a l t e n  (Franke,  in  Vorbere i tung) .  

MATERIAL UND M E T H O D E N  

U n t e r s u c h u n g s o b j  e k t  

Un te r suchungsob jek t  ist d ie  kosmopo l i t i s che  Syl l ine  Typosy11is prolifera (Krohn, 
1852), d ie  seit  mehr  als 3 J a h r e n  (12 Genera t ionen)  kon t inu ie r l i ch  im Labor  gez i ich te t  
wird. Das A u s g a n g s m a t e r i a l  de r  Zucht  w u r d e  im Apr i l  1976 be i  Pore~ (Istrien) ge sam-  
melt .  Typosyllis prolifera b e s i e d e l t  das  Phyta l  de r  ober s t en  sub l i t o ra l en  Zone  und  k a n n  
aus v e r s c h i e d e n e m  Algenma te r i a l ,  z. B. so lchem der  G a t t ung  Halopteris, i sol ier t  
werden.  

Die For tpf lanzung  vol lz ieht  sich an  der  i s t r i schen Kfiste w~ihrend e ine r  a u s g e d e h n -  
ten For tpf lanzungssa ison .  Zwischen  Apr i l  und  S e p t e m b e r  w a r e n  stets grolSe Te i le  de r  
un te rsuch ten  Popula t ion  mit  Prozessen  de r  S to lon isa t ion  befaBt ode r  w i e s e n  A n z e i c h e n  
e iner  erst  vor k i i rzerer  Zei t  s t a t t g e f u n d e n e n  Te i lung  auf. W~hrend  de r  W i n t e r m o n a t e  
s ind Fortpflanzungsprozesse vermut l i ch  u n t e r b u n d e n :  Im Fr i ih jahr  ange t ro f fene  Exem- 
p l a t e  w a r e n  im Mi t te l  deu t l i ch  gr6lSer als  zu a n d e r e n  Jah resze i t en ,  ha t t en  a lso  of ten-  
s icht l ich e ine  l~ngere ,  yon  k e i n e r  S to lon isa t ion  u n t e r b r o c h e n e  W a c h s t u m s p e r i o d e  
durchlaufen.  Wie  noch er l~uter t  wird,  l a s sen  sich For tpf lanzungsvorg~inge  yon  Labor t ie -  
ren zuver l~ssig  verh indern ,  w e n n  d i e se  d e m  Einflut5 von K u r z t a g b e d i n g u n g e n  ( I ~  
10:14) und g e r i n g e n  W a s s e r t e m p e r a t u r e n  (12 °C) ausgese tz t  werden .  

K u l t u r m e t h o d e  

Die Laborha l tung  der  Versuchs t ie re  effolgt  in Form von Massen-  und  E inze lku l tu -  
ren. Massenku l tu r en  umfassen  je  e twa  50 Wfirmer,  d ie  g e m e i n s a m  in Po lys ty ro lboxen  
(10 × 10 × 6 cm) mit  150 ml bel f i f te tem K u l t u r m e d i u m  g e h a l t e n  w e r d e m  ffir d ie  
Einzelkul tur  f inden k l e ine  G la s t i ege l  (~  4 cm) mi t  2,5 ml K u l t u r m e d i u m  V e r w e n d u n g ,  
die in ve r sch lossenen  Polystyrolgef~Ben u n t e r g e b r a c h t  sind. 

Die Kul turen  b e f a n d e n  sich, so fem nicht  ande r s  vermerkt ,  in  e i n e m  Raum mit  
16stf indigem Lang tag  (LeuchtstoffrBhren vom Typ Tages l ich t ;  Lichtintensit~it am Stand-  
oft der  Kul turen  2000-5000 Lux) und  kons t an te r  T e m p e r a t u r  von 20 ± I °C. 

Ats Ku l tu rmed ium d ien t  kf inst l iches,  vor G e b r a u c h  b e i  80 °C s ter i l i s ie r tes  Seewas -  
ser ("Tropic Mar in  N e u ' )  de r  Dichte  1,025. Das M e d i u m  de r  M a s s e n k u l t u r e n  w i rd  
e inmal ,  das  de r  E inze lku l tu ren  zwe ima l  wBchent l ich  e rneuer t ,  w o b e i  de r  Bodensa tz  in 
den  ZuchtgefaBen verble ib t .  Massenku l t u r -T i e r e  w e r d e n  z u d e m  im A b s t a n d  von 12, 
Einze lkul tur -Tiere  im A b s t a n d  von 3 Wochen  in s a ube re  GefiiBe umgese tz t .  

Der Boden der  Kulturgefi£Be ist  mi t  syn the t i scher  F i l t e rwat te  ausge leg t ,  d ie  erst  
dann entfernt  w e r d e n  darf, w e n n  sich e in  umfangre iche r ,  von d e n  W f i r m e m  zerwfih l te r  
Bodensatz geb i lde t  hat. Ohne  e ine  solche  MSgl i chke i t  zu i n t ens ivem Kontakt  mit  
Strukturen ihrer  U m g e b u n g  vef fa l len  d ie  T ie re  b a l d  in Inaktivit~it ode r  u m s c h l i n g e n  sich 
unter  gegense i t i ge r  Besch~idigung. 
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Als Butter wird den Kulturen jeweils nach dem Wechsel des Mediums eine Suspen- 
sion der einzelligen, rasenbildenden Griinalge Platymonas zugesetzt. AuBerdem erfolgt 
eine einmalige Impfung mit dem heterotrophen Dinoflagellaten Oxyrrhis, der ebenso 
wie Platymonas im Labor gezfichtet wird. Oxyrrhls ist ein wesentlicher Nahrungsfaktor 
flit Jungtiere vor der Metamorphose des Pharynxapparates; ~iltere Stadien lassen sich 
hingegen ganz auf der Basis von Platyrnonas und gelegentlichen Zugaben fein zerteil- 
ten handelstiblichen Fischfutters ("TetraMin') em~ihren. Ein effektiver AufschluB der 
Platyrnonas-Zellen ist erst nach mehrmaliger Passage des Darmtrakts m6glich; dieser 
Umstand bereitet gewisse Schwierigkeiten bei der Einzelhaltung yon Tieren, die sich 
aber dadurch beheben lassen, daB nicht frisches, sondem angedautes Material aus 
Massenkulturen ftir die Ern6hrung Verwendung findet. 

Um Nachzuchten zu erhalten, werden abgeschniirte Stolonen sowie unmittelbar vor 
der Teilung stehende Tiere den Massenkulturen entnommen und in Boverischalen 
zusammengebracht. Die geschliipften Jungtiere werden auf Petrischalen (~ lOcm; 
Wasserstand 0,5 cm) verteilt und mit Oxyrrhis sowie Platymonas ern~ihrt. Hier verblei- 
ben sie 6-10 Wochen (ein Wasserwechsel findet w~hrend dieser Zeit nicht statt) und 
werden nach Abschlu6 der Metamorphose in die beschriebenen Massen- bzw. Einzel- 
kulturen fiberffihrt. 

B e m e r k u n g e n  z u m  E n t w i c k l u n g s z y k l u s  yon  Typosfllis 
prolifera in der  Laborku l tu r  

Die reifen Gameten werden von den Stolonen w~.hrend eines Schw~mvorganges 
zur Besamung ins Medium entlassen. Die Eier (~ 70/an), yon denen je nach Umst~nden 
100 bis mehrere tausend pro 9 Stolon gebildet werden, sinken zu Boden, wo sich die 
kurze, maximal 48 Std. (bei 20 °C) beanspruchende Embryonalentwicklung vollzieht. 
Schliipfstadium ist eine Metatrochophora, die unter Umgehung einer pelagischen Phase 
unmittelbar das Bodenleben aufnimmt. Bereits im Alter von 2 Tagen besitzen die 
Larven, deren geringe Dottervorr~ite nun ersch6pft sind, einen funktionsf~higen Pha- 
rynxapparat und beginnen mit der Nahrungsaufnahme und dem teloblastischen Wachs- 
turn. Mit dem Auftreten der ersten beborsteten Parapodien ist am 6. Tag das Stadium der 
Borstenlarve erreicht. 

Nach etwa 3 Wochen, in denen die Larven auf einen Umfang yon 6-7 PpS 
(= parapodientragende Segmente) herangewachsen sind, beginnt die Metamorphose 
des Pharynxapparates. Hierbei eff~ihrt das einfache, larvale Organ die fiir juvenile und 
adulte Stadien aller Sylliden charakteristische Gliederung in ein starres Schlund- 
(Pharynx-)rohr und den muskul6sen Proventrikel (Abb. 1). Der ProzeB der Pharynxmeta- 
rnorphose geht mit einer deutlichen Verringerung der Wachstumsgeschwindigkeit ein- 
her und stellt eine kritische, verlustreiche Periode fiir die Aufzucht dar: Etwa zwei 
Drittel der Individuen eines Zuchtansatzes erweisen sich jeweils als unf~ihig, diesen 
Entwicklungsschritt unter den gegebenen Kulturbedingungen zu vollziehen, und gehen 
zugrunde. 

Die Ausbildung des definitiven Pharynxapparates im Alter von etwa 6 Wochen 
(K6rperumfang 9-12 PpS) markiert das Ende der Larvalentwicklung. Im Verlauf der sich 
anschlieBenden Juvenilentwicklung bildet die Proliferationszone etwa alle 2 Tage ein 
neues PpS, wobei jedoch erhebliche individuelle Unterschiede in der Wachstumsge- 
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Abb. 1. Vorderkbrper einer juvenilen Typosyllis prolifera (Alter 8 Wochen, Kbrpefl/inge 3,5 mm, 18 
PpS = parapodientragende Segmente) mit den Differenzierungen des Darmtraktes. I: Intestinum; 

P: Proventrikel mit Driisenringen; S: Schlund- {Pharynx-)Rohr mit Schlundzahn; V: Ventrikel 

s chwind igke i t  auftreten.  Der  fiir den  Eintr i t t  in d ie  erste Fo r tp f l anzungspe r iode  erforder-  
l iche K6rperumfang  von 35-40 PpS (K6rper l6nge 8-12  mm) wi rd  von besonde r s  schne l l -  
wi ichs igen  Exempla r en  bere i t s  im Al te r  yon  10 Wochen  erre icht ,  wf ihrend m a n c h e  Tie re  
hierfiir mehr  als den  d o p p e l t e n  Ze i t r aum ben6 t igen .  Das mi t t l e re  Al te r  b e i m  e r s t m a l i g e n  
Eintrit t  in e ine  S to lon i sa t ionsphase  betr~igt 13,5 Wochen.  Im Mi t te l  e twa  15 % der  
geschlf ipf ten Tiere  e ines  Zuch tansa tzes  e r l a n g e n  un te r  den  b e s c h r i e b e n e n  Kul tu rbed in -  
gungen  d ie  Geschlechts re i fe .  

Der S to lon isa t ionsvorgang  umfaBt in ze i t l i ch - r~uml icher  Koord ina t ion  d ie  Prozesse  
der sexue l l en  Reifung, s to lon ia len  M e t a m o r p h o s e  und  Regene ra t i on  des  S tammtieres .  
Die Sto lonen von Typosyllisprolifera en t s t ehen  in  F.inzahl als  E rgebn i s  e i n e r  he te romor-  
phen  pa ra tomen  Quer te i lung .  

Erstes Ze ichen  e ines  b e g i n n e n d e n  Sto lonisa t ionsprozesses ,  de r  13-15 Tage  sp~iter 
mit der  Abschnikrung e ines  Stolons s e inen  AbschluB findet ,  ist  das  E r sche inen  von 
G a m e t o g e n e s e - S t a d i e n  im c a u d a l e n  K6rperabschn i t t  des  S t a mmind iv iduums .  Die  
zunachst  hya l inen  Oocy ten  w e r d e n  deu t l i ch  als  solche  yon auBen e rkennba r ,  soba ld  sie 
e inen  ~ yon 1 5 - 2 0 / a n  e r re ich t  haben ;  e ine  mi l ch ige  S p e r m a t o g o n i e n m a s s e  sowie  d ie  
auff~llige Hyper t roph ie  yon Drfisen der  S e g m e n t a l o r g a n e  k e n n z e i c h n e n  e ine  e inse t -  
zende d Differenzierung.  Die  CSlome der  a n s c h w e l l e n d e n  G e s c h l e c h t s s e g m e n t e  wer-  
den vollst~indig von den  h e r a n r e i f e n d e n  G a m e t e n  erfiillt.  Der  sehr  w e i t e  Darmt rak t  
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erf~_hrt in der Geschlechtsregion eine Reduktion zu einem englumigen Kanal, bleibt 
aber weiterhin durchg~ingig; die gesamte Periode der geschlechtlichen Entwicklung ist 
von intensiver Nahrungsaufnahme begleitet. 

8-9 Tage nach dem ~ul~erlich erkermbaren Eintritt in eine Fortpflanzungsperiode 
bilden sich an einem der vorderen Geschlechtssegmente 2 Paar rote Augenflecken, 
markieren das prospektive stoloniale Kopfmetamer und geben damit die Lage der 
kfinftigen Teilungsebene zwischen Stammtier und Stolon zu erkermen. Der TeiI der 
Geschlechtsprodukte, der aul~erhalb der prospektiven Stolon.region heranreift, wird 
unmittelbar vor dem Teilungsvorgang in den reifen Stolon verlagert, der auf diese Weise 
die Gesamtheit der gebildeten Gameten zugeteilt bekommt. 

Die caudale Segmentproliferation l~iuft auch wfihrend der sexuellen Reifung 
zun~ichst mit fast unverminderter Intensit~it welter und wird erst im AnschluB an das 
Erscheinen der stolonialen Augenflecken eingestellt. Zugleich beginnt bereits auf 
diesem Stadium, d. h. etwa 1 Woche vor Abl6sung des Stolons, die Regeneration des 
Stammtieres, deren eigentiimlicher Verlauf wiederholt beschrieben worden ist (z. B. 
Okada, 1929}. Zum Zeitpunkt der Teilung tr~igt das zuriickbleibende Stammindividuum 
folglich bereits ein caudales Regenerat, das ein Pygidium und 2-6 Segmente mit 
Parapodienanlagen umfal~t. 

Parallel zur sexuellen Reifung und einsetzenden Stammtier-Regeneration unterzie- 
hen sich die in die Stolonbildung eingehenden Segmente der epitoken Metamorphose, 
die zu der ausgepr~igten Heteromorphie zwischen benthischem Stammtier und pelagi- 
schem Sexualstadium fiihrt. Die bedeutendsten Umbildungsvorg~.nge sind: die Diffe- 
renzierung des prospektiven ersten Stolonsegments zum typisch gestalteten Stolonkopf 
mit extrem grol~en Augen und besonderen Kopfanh~_ngen; die Metamorphose der 
Parapodien unter Ausbildung spezietler Kapillarborsten-Biindel; die Umbildung der 
Segmentalorgane zu Gonodukten, die im ~ Geschlecht auff~lige Anhangsdriisen tra- 
gen; die bereits erw~ihnte Reduktion des Darmtrakts zu einem englumigen, aber weiter- 
hin durchg~ingigen Kanal; die grundlegende Umorganisation des Muskelsystems, wel- 
che die schnellen Schwimmbewegungen schw~irmender Stolonen erm6glicht. 

Die Stolonen sind getrenntgeschlechtlich; ein Sexualdimorphismus, wie er die 
Stolonen der Autolytinen auszeichnet, fehlt den Syllinen. Auch der zeitliche Verlauf von 
geschlechtlicher Reifung und stolonialer Metamorphose l~i6t keine geschlechtsspezifi- 
schen Unterschiede erkennen. 

13-15 Tage nach dem ~iulSerlich erkermbaren Eintritt in eine Fortpflanzungsperiode 
vollzieht sich die Trennung des Stolons von seinem Stammtier. Alle Teilvorg~inge der 
sexuellen Reifung und epitoken Metamorphose sind zu diesem Zeitpunkt abgeschlossen 
und die Stolonen somit unmittelbar bei Aufnahme ihres Eigenlebens selbst fortpflan- 
zungsbereit. Die Lebensdauer dieser mund- und pharynxlosen Geschlechtstiere ist auf 
wenige Tage beschr~.nkt, innerhalb deter sie ihre Aufgabe als Sexualstadien, n~imlich 
die Verbreitung und koordinierte Abgabe der Gameten, zu erf/illen haben. 

Im Anschlu~ an den Teilungsprozel~ wird die schon vorher begonnene Regeneration 
des Stammindividuums intensiv fortgef/Jahrt. Unter den herrschenden Kulturbedingun- 
gen (20 °C, LD 16:8, reichliche Ern~ihrung) kSnnen die dem Stammtier durch die 
Stolonisation verlorengegangenen Segmente innerhalb yon 2-3 Wochen ersetzt und die 
Voraussetzungen fiir eine erneute Stolonisation geschaffen werden. Das Fortpflanzungs- 
geschehen folgt einer ausgepr~igten Rhythmik (siehe unten): Gut ern~ihrte Labortiere 
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kommen im Wechsel mit der Regeneration im Mittel etwa alle 30 Tage erneut zur 
Fortpflanzung. 

Bei den wiederhol ten Stolonisationen eines Individuums ist die Lage der Teilungs- 
ebene nicht konstant. Zun~chst fibertrifft die Anzahl  der  zwischen zwei Portpflanzungs- 
vorg~ingen neugebi lde ten  PpS diejenige,  die in die Bildung des jeweils  neuen Stolons 
eingeht. Die Labortiere, die bei  e inem Umfang von etwa 35---40 PpS in ihre erste 
Fortpflanzungsperiode eintreten, wachsen folglich trotz der in mehr oder weniger  
regelm~il3igem Abstand von etwa 30 Tagen wiederhol ten Stolonisation weiter  heran, bis 
sie nach 4-6 Fortpflanzungszyklen ihren Endumfang von 60-70 PpS (KSrperl~inge 18-22 
mm) erreicht haben. Von nun an bleibt  der  mitt lere Segmentumfang eines Individuums 
fiber die wei teren Teilungsvorg~inge hinweg etwa konstant: Die Anzahl der im 
AnschluB an eine Teilung neugebi lde ten  PpS entspricht im Mittel e twa derjenigen,  die 
in Form des Stolons auch wieder  verlorengeht.  
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Abb. 2. Lebenszyklus yon TyposyHis pro]ffera in der Laborkultur. Die verschiedenen Stadien sind 
nicht in den nat0Jr]ichen Gr6~enverh~tr~zssen dargestellt 
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Mehr als 600 Tiere wurden v o n d e r  10. Woche an fiir die Dauer ihres gesamten 
iibrigen Lebens in Einzelkultur beobachtet: Die mittlere Lebensdauer der Wfirmer, die 
das Adultstadium erlangten (598 Exemplare), betrug 322 Tage, die mittlere Anzahl der 
durchgefiihrten Teitungen 7,3. Das langlebigste Exemplar erreichte ein Alter von 547 
Tagen und hatte sich 15real durch Stolonisation fortgepflanzt. 

Abbildung 2 gibt eine zusammenfassende Darstellung der wichtigsten Stadien und 
Entwicklungsperioden im Lebenszyklus yon Typosyllis prolifera. 

O p e r a t i o n s t e c h n i k  

Alle Experimente erfolgten mit gezfichtetem Tiermaterial. Sofern nicht anders 
vermerkt, waren die Versuchstiere unter konstanten Bedingungen in Massenkulturen 
aufgezogen worden, hatten bei Versuchsbeginn ein Alter von 28-32 Wochen erreicht 
und bereits 4-6 Fortpflanzungsprozesse vollzogen. 

Nach 5-10minfitiger Narkose in einer dem Kulturmedium isotonischen MgCI~- 
LSsung kamen die Versuchstiere zur Operation auf einen Objekttr}iger, der mit einer 
etwa 1 mm starken Schicht eines hochviskosen Methylcellulose-Gels fiberzogen war. 
Die mikrochirurgischen Manipulationen wurden freih/indig unter einem Stereomikro- 
skop bei 40facher VergrSfierung ausgeffihrt. 

Proventrikel-Exstirpationen: Mit einem speziellen Mikroskapell wurden die W ~ -  
mer in der Proventrikelregion durch einen dorsolateralen L}ingsschnitt (L/inge etwa 1,5 
ram) erSffnet. Der Proventrikel kormte daraufhin mit einer hakenfSrmigen Pr}iparierna- 
del hervorgezogen und mittels einer Mikroschere aus dem Darmverband herausge- 
schnitten werden. Drei feine Haarschlingen, die bereits vor Beginn der Operation den 
bet}iubten Tieren umgelegt  worden waren, wurden nach der Proventrikel-Entnahme in 
den Bereich der Operationswunde verschoben und zur Herbeiffihrung eines Wundver- 
schlusses festgezogen. 

Proventrikel-Implantationen: Eine Implantation von Proventrikeln in das CSlom 
intakter Wiirmer ist aus r~umlichen Grfinden unmSglich, das fast das gesamte K6rperlu- 
men der sehr schlanken Tiere von ihrem weiten Darmtrakt erffillt wird. Implantationen 
erfolgten daher entweder als Reimplantation entnommener Organe zurfick an ihre 
ehemalige Position oder in Form einer Transplantation an den Ort zuvor exstirpierter 
empf~ngereigener Proventrikel. Das einem Spendertier entnommene Organ wurde dem 
Empfanger mit Hilfe feiner Pr~ipariernadeln durch die bei tier vorausgegangenen 
Entnahme seines eigenen Proventrikels verursachte Operationswunde hindurch 
implantiert. Wie im Fall der Exstirpationen erfolgte anschliel~end ein WundverschluB 
mittels dreier Schnfirungen, die zugleich eine m6gliche Rejektion des Implantats ver- 
hinderten. Zur Erleichterung des Implantationsvorganges wurden den Empf}ingertieren 
jeweils Spender von etwas geringerer K6rpergr6Be (aber vergleichbaren Alters) zuge- 
ordnet. 

Exstirpationen und Implantationen von Proventrikeln wurden stets einschlieBlich 
der mit diesem Organ verwachsenen Bindegewebshfillen durchgeffihrt, die Elemente 
des stomatogastrischen Nervensystems enthalten. 

Die ersten 3 Tage nach einer Operation verbrachten die Versuchstiere in t~glich 
mehrmals gewechseltem, sterilem Seewasser; sp~ter erfolgte ein Wasserwechsel nur 
noch zweimal wbchentlich. Auf antibiotische Zus~tze zum Medium konnte verzichtet 
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werden. Operierte Tiere wurden unter denselben Bedingungen (LD 16:8, 20 °C) gehal- 
ten, denen auch die Zuchten ausgesetzt waren; obgleich sie zu weiterer Nahrungsauf- 
nahme unf~ihig sind, k6nnen sie die Operation unter Umst~inden um mehr als 3 Monate 
fiberleben. Tiere, die einen operativen Eingriff nicht um mindestens 45 Tage fiberleb- 
ten, wurden als Operationsverluste gewertet, es sei denn, sie waren bereits vorher zur 
Fortpflanzung gelangt. Die Verluste betrugen bei Exstirpationen etwa 10 %, bei Trans- 
plantationen fast 40 %. Die Kontrolle der postoperativen geschlechtlichen Entwicklung 
erfolgte unter einem Stereomikroskop bei 100facher Vergr6Berung in gemischtem 
Durch- und Auflicht. 

ERGEBNISSE 

Der  endogene F o r t p f l a n z u n g s r h y t h m u s  

In Massenkulturen erfolgen Fortpflanzungsprozesse gleichm~Big fiber die Zeit 
verteilt. Dieser Gleichverteilung liegen ausgepr~gte, unter den vofliegenden konstan- 
ten Bedingungen jedoch unsynchronisierte individuelle Rhythmen zugrunde. 310 Tiere 
von gutem Allgemeinzustand (geffillter Darm, gut entwickelte Cirren) wurden an einem 
Tag, in dessen Morgenstunden sie sich unter Abschniirung eines Stolons fortgepflanzt 
hatten, zur Beobachtung der zeitlichen Verteilung weiterer Fortpflanzungsereignisse 
aus Massen- in Einzelkulturen iiberffihrt und fiber einen Zeitraum yon 4 Monaten 
t~glich kontrotliert. Das Ergebnis zeigt Abbildung 3. 

Mit Ausnahme von 15 Individuen, die vorher zugrunde gingen oder aus anderen 
Griinden nicht mehr stolonisierten, kamen alle Tiere zwischen dem 26. und 39. Tag, im 
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Abb. 3. Zeitliche Verteilung yon Fortpflanzungsprozessen intakter, em~ihrter Einze]kultur-Tiere 
unter konstanten Bedingungen (20 °C, LD 16:8) bezogen auf den Tag der letzten Teilung in 

Massenkulturen (= Versuchsbeginn) 
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Mittel 31,7 Tage nach der letzten, noch in Massenkulturen vollzogenen Teilung emeut 
zur Fortpflanzung. Erste Anzeichen fiir eine neue Stolonisationsperiode zeigten sich im 
Mittel um den 17. Tag herum, friihestens am 11., sp~itestens am 23. Tag. Die mittlere 
Anzahl der zwischen den Teilungen neugebildeten PpS betrug 15,8 und entsprach 
damit etwa dem mittleren PpS-Umfang der Stolonen {14,6). Versuchstiere, die diese 
erste Fortpflanzung in Einzelkulturen hinreichend lange fiberlebten (276 Exemplare), 
teilten sich ein weiteres Mal zwischen dem 50. und 73. Tag, im Mittel 61,3 Tage nach 
Versuchsbeginn bzw. 29,6 Tage nach der vorausgegangenen Stolonisation. Die mittlere 
Anzahl der zwischenzeitlich neugebildeten PpS betrug 14,9, die mittlere Stolonengr6Be 
14,8 PpS. Die 3. Stolonisation in Einzelkultur (241 Tiere, rnittlere Stolonengr6Be 15,2 
PpS) vollzog sich nach Neubildung von im Mittel 14,1 PpS zwischen dem 76. und 109. 
Tag, im Mittel 91,9 Tage nach Versuchsbeginn. Mit dem 98. Tag gelangten jedoch 
bereits die ersten Exemplare zur 4. Teilung; diese 4. Teilungsserie, die sich mit der 3. 
Serie fiberschneidet, ist in Abbildung 3 nicht mehr beriicksichtigt. 

Die Fortpflanzungsereignisse wiederholt stolonisierender Individuen folgen rhyth- 
misch aufeinander: Gut em~_rte Tiere bringen unter den gegebenen konstanten Bedin- 
gungen (20 °C, LD 16:8) etwa alle 30 Tage einen neuen Stolon zur Reife, und zwar 
unabhtingig von dessen Geschlecht. Zwischen aufeinanderfolgenden Teilungen wurden 
jeweils etwa so viele Segmente neugebildet wie anschlieBend in Gestalt der Stolonen 
auch wieder verlorengingen. Die mittlere PpS-Anzahl der Vesuchstiere blieb daher 
w~ihrend des Beobachtungszeitraumes trotz wiederholter Stolonisation etwa konstant. 
Die individuellen, unter konstanten Bedingungen unsynchronisierten Fortpflanzungs- 
rhythmen sind offensichtlich endogener Natur und bedfirfen auch keines AnstoBes 
durch eine exogene Periodik. Ihre mittlere spontane Periodenl~inge von etwa 30 Tagen 
entspricht derjenigen (synodisch-)lunarer Periodizit~tsph~nomene. 

Die h o r m o n a l e  S t e u e r u n g  des  F o r t p f l a n z u n g s r h y t h m u s  durch  den  Provent r ike l  

Hinsichtlich der m6glichen Bedeutung eines Proventrikel-Inkrets ffir die Kontrolle 
der zeitlichen Verteilung von Fortpflanzungsprozessen standen zwei Hypothesen zur 
Entscheidung: (1) Die endokrine Funktion des l>roventrikels (vorausgesetzt, diese ltiBt 
sich am Versuchsobjekt nachweisen) ist auf die Verhinderung von Stolonisationsvor- 
g~ngen auBerhalb der Fortpflanzungssaison beschrtinkt. Unter dem EinfiuB bestimmter 
AuBenbedingungen (z. B. Photoperiode, Temperatur u. a.), wie sie im Labor hergestellt 
und konstantgehalten werden, entftillt diese Hemmung. Der dann auftretende rhythmi- 
sche Wechsel von Wachstum (Regeneration) einerseits sowie sexueller Reifung und 
stolonialer Metamorphose andererseits ist ein sich selbst rfickkoppelnd steuernder 
ProzeB und keiner weiteren endokrinen Kontrolle unterworfen. (2) Der Proventrikel ist 
in einer noch n~iher zu bestimmenden Weise als hormonales Zentrum an der Steuerung 
des Fortpflanzungsrhythmus beteiligt. Hxstirpations- und Transplantationsexperimente 
haben diese Frage im Sinne der Hypothese 2 entscheiden k6nnen. 

Fortpflanzungsprozesse im Hungerzustand 

Von einer Proventrikel-Exstirpation (mit oder ohne nachfolgender Implantation) 
betroffene Versuchstiere sind zu weiterer Nahrungsaufnahme unfahig. Die Beurteilung 
der nach einem solchen Eingriff auftretenden Effekte erfordert somit, einen m6glichen 



FortpflarLzungsprozesse yon Typosyllis prolifera 71 

.=,,8 ® 
n = 1 3  ( 5 % )  

, . I  h . ,  " *'6'o' 
3'0 ' 9'0 

>_. 

_= 

.T= 

N = t 0 3  

30 ,  

2 0  

10  

N =  5 1  

1, T e i l u n g  
n = 1 0 3  ( 1 0 0  % )  

® 

2. T e i l u n g  
n = 9 5  

,iJillll,,, ,,, 
3.  T e i l u n g  

r t = 5  

3 0  6 0  

© 

I I , , ! v 
30  = 6'0 ' ' 9'0 

T a g e  n a c h  V e r s u c h s b e g i n n  

Abb. 4. Zeitliche Verteilung der Fortpflanzungsprozesse (H~ufigkeiten in % der Ausgangsanzahl N 
verwendeter Versuchstiere) von Hungertieren (a), Tieren nach Proventrikel-Exstirpation (b) und 
Tieren nach Proventrikel-Exstirpation mit direkt anschliel3ender Reimplantation (c}. Versuchsbe- 

ginn ist der Tag einer Teilung in Massenkultur 

EinfluI~ von H u n g e r b e d i n g u n g e n  auf die For tpf lanzungsvorg~nge  zu bert icksicht igen.  
248 Tiere wurden  unmi t t e lba r  im AnschluI~ an  e ine  in Massenku l tu r en  vol lzogene 
Tei lung zur weiteren,  t~gl ichen Kontrolle in  E inze lku l tu ren  iiberffihrt u n d  ftir e i n e n  
Zeitraum yon 4 Mona ten  totalem N a h r u n g s e n t z u g  ausgesetzt .  Fast al le  Tiere waren  
nach 60t~igiger Hungerper iode  noch am Leben, etwa die H~ilfte (127) i ibers tand sogar 
die gesamte Hungerzei t .  
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Nur 13 Exemplare (etwa 5 %) gelangten w~ihrend dieser Zeit zur Fortpflanzung, und 
auch stets nur ein einziges Mal (Abb. 4a). Die Teilung trat entweder zwischen dem 27. 
und 36. Tag oder zwischen dem 55. und 62. Tag ein, erfolgte also in zeitlicher Uberein- 
stimmung mit den Teilungsmaxima em~ihrter Tiere. W~hrend der gesamten Hungerpe- 
riode wurden im Mittel nur 3,9 neue PpS gebildet, was ausschlieBlich innerhalb der 
ersten 20 Tage geschah. Diejenigen Tiere, die auch im Hungerzustand noch zur 
Fortpflanzung kamen, unterschieden sich in dieser Hinsicht nicht yon der Masse der 
anderen Individuen. Die Bildung yon Stolonen unter Hungerbedingungen vollzog sich 
somit fast ausschlieBlich auf Kosten ~lterer Segmente. Dieser Befund zeigt, dais der 
praktisch vollst~ndige Ausfall von Fortpflanzungsprozessen im Hungerzustand primer 
nicht dutch das Fehlen eines m6glicherweise allein fiir die sexuelle Reifung und epitoke 
Metamorphose kompetenten Regenerats bedingt ist, sondern andere Ursachen hat. 

Fortpflanzungsprozesse nach selektiver Proventrikel-Exstirpation 

112 Tieren wurde an einem Tag, an dem sie sich durch Teilung forfgepflanzt hatten, 
selektiv der Proventrikel entfernt. Alle Versuchstiere befanden sich somit zum Zeit- 
punkt des an ihnen vorgenommenen operativen Eingriffs in der gleichen Phase des 
Fortpflanzungszyklus. 103 Individuen fiberlebten die Exstirpation: 53 Tiere, die bei 
Versuchsbegirm c~ Stolonen, und 50 Tiere, die 2 Stolonen hervorgebracht hatten. Bei 
allen postoperativen Fortpflanzungsprozessen wurden ausschlieBlich c~ Stolonen zur 
Reife gebracht; Tiere, die zuvor noch 9 Stolonen gebildet hatten, erfuhren somit eine 
quantitative und stabile Maskulinisierung. Dieser die sexuelle Differenzierung betref- 
fende Befund bleibt im folgenden unberficksichtigt (vgl. "Einleitung"). Die zeitliche 
Verteilung von Fortpflanzungsprozessen nach selektiver Proventrikel-Exstirpation zeigt 
Abbildung 4b. 

Alle Versuchstiere traten bereits kurze Zeit nach der Operation in eine neue 
Stolonisationsperiode ein; erste Anzeichen hierffir waren im Mittel um den 6. Tag herum 
zu erkennen. Die Teilung vollzog sich zwischen dem 12. und 17. Tag, im Mittel 14,1 
Tage nach der Operation. Der mittlere zwischenzeitliche Segmentzuwachs betrug 3,7 
I~S, die mittlere Stolonengr6Be 20,5 PpS. Die Stolonenbildung erfolgte somit wie im 
Fall der (seltenen) Portpflanzungsereignisse intakter Hungertiere fast ausschlieBlich auf 
Kosten ~ilterer Segmente. Alle Tiere, die den 1. postoperativen TeilungsprozeB iiberleb- 
ten (95 von 103) traten unmittelbar anschlielSend in eine weitere Fortpflanzungsperiode 
ein; eine zwischenzeitliche Segmentneubildung unterblieb. Die Teilung erfolgte zwi- 
schen dem 22. und 32. Tag, im Mittel 26,2 Tage nach Versuchsbeginn bzw. 12,0 Tage 
nach der 1. Teilung. Die mittlere StolonengrSBe betrug 15,5 PpS. Mit AbschluB dieser 2. 
postoperativen Stolonisation hatten die Versuchstiere in unmittelbarer Aufeinander- 
folge ohne Unterbrechung durch Regenerationsperioden jeweils 3 Stolonen hervorge- 
bracht, yon denen die beiden unter experimentellen Bedingungen gebildeten 
Geschlechtstiere einen anormal groBen relativen Segmentumfang aufwiesen. Nachdem 
auf diese Weise fast ihr gesamter postpharyngealer KSrperabschnitt zu Stolonen umge- 
wandelt und verlorengegangen war, starben die verbliebenen Stamrntier-Fragmente 
innerhalb kurzer Zeit ab. Nut 5 yon 95 Exemplaren besaBen noch eine hinreichend 
groBe Anzahl postpharyngeal gelegener Segmente, um eine weitere, sich wiederum 
direkt anschlieBende Stolonisation durchzuffi_hren, bevor auch sie zugrunde gingen. 
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Die Stolonisationen proventrikel loser  Tiere verl iefen in einer  den Fortpflanzungs- 
vorg~ingen intakter Individuen grunds~itzlich vergle ichbaren Weise. Abweichungen  
vom normalen Stolonisationsverlauf, wie sie z. T. auch von Durchon (1950, 1952) an 
Syllis arnica beobachtet  worden sind, zeigten sich im Ausble iben  der normalerweise 
etwa 1 Woche vor der Teilung einsetzenden Stammtier-Regenerat ion sowie hinsichtlich 
der Determination des Teilungsniveaus.  In mehr als e inem Drittel der  F~ille kam es zu 
keiner e indeut igen Entscheidung fiber das kiinftige Teilungsniveau;  stoloniale Kopf- 
strukturen entstanden nicht nur an einem, sondern an mehreren his zahlreichen Seg- 
menten (Polycephalie), deren Vordergrenzen s~imtlich zu potent ie l len Tei lungsebenen  
wurden. Die relative Stolonengr6Be ( = t ~ S - A n z a h l  des Stolons bezogen auf die PpS- 
Anzahl des Gesamttieres), die unter Norrnalbedingungen im Mittel 0,23 betrug, war  
deuttich zugunsten der Stolonen ver~indert (ira Mittel auf 0,39). Eine Proventrikel-  
Exstirpation beeinfluBt den Deterrninationsmechanismus des Tei lungsniveaus also 
sowohl in Richtung auf eine verminderte Eindeut igkei t  als auch in quanti tat iver Hin- 
sicht. 

Durch eine Exstirpation des Proventrikels kSnnen Fortpflanzungsprozesse experi-  
mentell  induziert  werden, die bei ebenfalls  hungernden,  aber  intakten Tieren fast 
vollst~indig unterbunden sind. Ein Proventrikelverlust  versetzt die hiervon betroffenen 
Versuchstiere in einen permanenten Stolonisationszustand: Eine Serie unmittelbar,  d. h. 
unter Fortfall der Regenerationsphasen, aufeinanderfolgender  und zudem beschleunigt  
ablaufender Stolonisationen ffihrt zur sukzessiven Umwandlung fast des gesamten 
Individuums in Geschlechtst iere und endet  mit dem Tod des letztlich nur noch Kopf und 
Pharynxregion umfassenden Stammtier-Fragments.  

Selbst nach einer lang ausgedehnten  Hungerzei t  verrnag eine Proventrikel-Exstir- 
pation Stolonisationsprozesse zuverl~ssig herbeizufiihren: 25 Tieren, die eine 120t~igige 
Hungerperiode ohne Fortpflanzung hinter sich hatten, wurde anschlieBend der Proven- 
tr/kel entfernt. AIle f iber lebenden Individuen (21) gelangten  daraufhin innerhalb yon 18 
Tagen zur Teilung. Infolge des durch die lange Hungerzei t  bedingten  Reservestoff- 
Mangels konnten jeweils  nur geringe Mengen an Geschlechtsprodukten heranreifen. In 
4 F~llen kam es sogar zur Bildung vollst~indig steriler, aber  dennoch morphologisch 
normaler Stolonen. Dieser letztgenannte Befund demonstriert  die auch von anderen 
epitoken Polychaeten bekannte  pr inzipiel le  Unabh~ingigkeit der Metamorphosepro-  
zesse yon der ihnen normalerweise vorangehenden Phase der geschlechtl ichen Reifung. 
Weder das Fehlen eines caudalen Regenerats noch der auftretende Mangel  an N~ihrstof- 
fen selbst kann nach den obigen Ausffihrungen ffir den Ausfall von Fortpflanzungspro- 
zessen unter Hungerbedingungen  verantwortlich gemacht  werden. Unmittelbare Ursa- 
che dieses Effektes ist vielmehr eine zentrale Hemmung0 die durch Proventrikel- 
Exstirpation jederzei t  aufgehoben werden kann. 

Ein Vergleich der zei t l ichen Vertei lung yon Fortpflanzungsprozessen proventrikel-  
loser Tiere (Abb. 4b) mit der jenigen intakter, ern~ihrter Individuen (Abb. 3) ergibt  den 
ersten Hinweis auf eine Bedeutung des Proventrikels auch ffir die Steuerung des 
natiirlichen Stolonisationsrhythmus. Tiere, denen direkt  im AnschluB an eine Teitung 
der Proventrikel entfernt worden war, ge langten  im Mittel 17,5 Tage friiher zur n~chsten 
Teilung als die im 30-Tage-Rhythmus stolonisierenden ern~hrten Individuen und bat ten 
im Mittel bereits eine 2. Teilung vollzogen, bevor bei der Masse der letzteren der 1. 
StolonisationsprozeB abgeschlossen war. Zwei verschiedene Umst~inde hatten hieran 
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Reimplantation (sofem diese noch zur Fortpflanzung gelangten) 

Ante i l :  d ie  V o r v e r l e g u n g  des  tiuBerlich e r k e n n b a r e n  F.intritts in e ine  neue  Fortpflan-  
z u n g s p e r i o d e  um in Mi t t e l  11,2 T a g e  auf Kosten e ines  fast vollstS.ndigen Ausfal ls  der  
R e g e n e r a t i o n s p e r i o d e  sowie  der  b e s c h l e u n i g t e  Ab lau f  des  gesch tech t l i chen  Reifungs-  
p rozesses  (und zwar  sowohl  der  G a m e t o g e n e s e  als  auch  der  Metamorphose},  wie  er in 
de r  Verkf i rzung  des  Ze i t r aumes  zwischen  d e m  s i ch tba ren  Eintr i t t  in e ine  Fortpflan-  
z u n g s p e r i o d e  und  de r  e i g e n t l i c h e n  Te i lung  von im Mi t te l  14,4 auf 8,0 Tage  zum 
A u s d r u c k  k o m m t  {Abb. 5). 

Unterdrfickung der Exstirpationseffekte durch Proventrikel-Reimplantation 

Die Ergebn i s se  de r  Exs t i rpa t ionsexpe r imen te  g e b e n  begr f inde te  H inwe i se  auf e ine  
B e d e u t u n g  des  Provent r ike l s  sowohl  ffir d i e  H e m m u n g  der  For tp f lanzungsprozesse  
un te r  H u n g e r b e d i n g u n g e n  als auch  ffir d ie  Kontrol le  des  n o r m a l e n  Sto lonisa t ionsrhyth-  
mus. Es fehl t  j edoch  b i she r  de r  def in i t ive  Beweis  daffir, dab  d ie  durch Proventr ikel -  
Exs t i rpa t ionen  he rvo rge ru f enen  Effekte d ie  spez i f i sche  Polge  a l l e in  des  Proventr ike l -  
ve f lus tes  und  k e i n e  Reak t ion  auf  e ine  a n d e r w e i t i g e  mit  d e m  ope ra t i ven  Eingriff  verbun-  
dene  V e r & n d e m n g  am Ver suchsob jek t  dars te l l en .  Dar i ibe r  h inaus  ist  auch der  Nachwe i s  
des  mutmaBl ich  e n d o k r i n e n  Cha rak t e r s  de r  vom Proven t r ike l  f iber d ie  For tpf lanzungs-  
vorg~inge ausge f ib t en  Kontrol le  noch zu e rbr ingen .  Einer  G r u p p e  yon Versuchs t ie ren  (51 
f i be r l ebende  Exempla re :  27 9 9 und  24c~ ~) w u r d e  zu d i e s e m  Zweck  am Tage  e ine r  
Te i lung  de r  Proven t r ike l  entfernt ,  abe r  u n m i t t e l b a r  ansch l ieBend  w i e d e r  implant ier t .  
Die  ze i t l i che  Ver t e i l ung  pos tope ra t ive r  Fo r tp f l anzungsprozesse  ze ig t  A b b i l d u n g  4c. Die 
A n g a b e  a l le r  H~iufigkei ten in P rozen twer ten  e rmSgl ich t  in A b b i l d u n g  4 den  d i rek ten  
Verg le i ch  mit  H u n g e r t i e r e n  und  T ie ren  nach  Provent r ike l -Exs t i rpa t ion .  

Die  durch  e ine  Proven t r ike l -Exs t i rpa t ion  sonst  zuverl~issig he rbe igef f ih r ten  Effekte 
u n t e r b l e i b e n  b e i  u n m i t t e l b a r  n a c h f o l g e n d e r  Re imp tan t a t i on  des  e n t n o m m e n e n  Organs :  
(1) In k e i n e m  Fal l  k a m  es zu p e r m a n e n t e r  Stolonisat ion;  sofern f ibe rhaup t  Portpflan-  
zungsprozesse  auf t ra ten,  h a n d e l t e  es  s ich i m m e r  nur  um e inen  e i n m a l i g e n  Vorgang.  
(2) In 70 % der  P~ille (36 Tiere)  konn t en  we i t e r e  For tpf lanzungsvorg~inge sogar  vollst~n- 
d ig  u n t e r b u n d e n  werden .  15 Exempla re  (30 %) g e l a n g t e n  trotz de r  Re implan ta t ion  noch 
e i n m a l  zu Stolonisa t ion:  2 yon  27 v o r m a l i g e n  9 9 (je 1 un te r  Bi ldung  e ines  ~ bzw. 
$ Stolons) und  13 von 24 8 ~ (stets w i e d e r  un te r  B i ldung  von c~ Stolonen).  5 we i te re  ~ 
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traten zwar zunachst in die geschlechtliche Reifung ein, resorbierten aber nach wenigen 
Tagen ihre Gonien wieder und kamen nicht zur Teilung. (3) Sofem trotz der Reimplanta- 
tion eine Stolonisation auftrat, erfolgte die Teilung signifikant sp~ter als im Fall 
alleiniger Exstirpation. Erste Hinweise auf einen beginnenden Stolonisationsprozel3 
zeigten sich zwar im Mittel bereits um den 8. Tag herum (d. h. nur 1,7 Tage sp~iter als im 
Fall der Exstirpation ohne nachfolgende Reimplantation), die weitere geschlechtliche 
Entwicklung vollzog sich jedoch deutlich langsamer (Abb. 5): Der Zeitraum zwischen 
sichtbarem Eintritt in eine Fortpflanzungsperiode und der Teilung betrug nach einer 
Proventrikel-Exstirpation im Mittel 8,0 Tage, nach einer Exstirpation mit Reimplanta- 
tion aber 12,9 Tage und n~herte sich damit dem entsprechenden Weft ffir intakte Tiere 
(14,4 Tage). 

12 Tieren, die sich seit der Operation nicht mehr fortgepflanzt hatten, wurde der 
implantierte Proventrikel zwischen dem 70. und 75. Tag wieder entnommen. Alle 
Exemplare gelangten daraufhin innerhalb von 19 Tagen zur Fortpflanzung. 

Der Ausgang dieser Versuchsreihe beweist die M6glichkeit einer Ersatztherapie 
der Exstirpationseffekte durch eine Proventrikel-Implantation. Damit ist sichergestellt, 
dais das Entfernen einer im bzw. am Proventrikel lokalisierten Hormonquelle und keine 
sonstwie geartete Beeintr~ichtigung des Versuchsobjektes durch die Operation ffir die 
Effekte von Proventrikel-Exstirpationen verantwortlich ist. Nach vollzogener Teilung 
wird der frfihzeitige Eintritt in eine weitere Fortpflanzungsperiode und ein damit 
verbundener Ausfall der Regenerationsperiode unter dem Einflul5 eines Proventrikel- 
Inkrets verhindert. 

Exstirpierte und anschlieBend implantierte Proventrikel waren aber zun~ichst nicht 
immer in der Lage, die genau gleiche inhibitorische Aktivit~it zu entfalten, die sie ohne 
Operation unter sonst vergleichbaren Bedingungen (Hungerzustand) in situ ausgefibt 
hatten. Eine der Exstirpation unmittelbar folgende Proventrikel-Reimplantation konnte 
zwar in der Mehrzahl der F~ille weitere Fortpflanzungsvorg~nge verhindern, jedoch 
gelangten die Versuchstiere signifikant h~ufiger und auch zu einem im Mittel frfiheren 
Terrain zur Stolonisation als intakte Hungertiere (vergl. Abb. 4a und 4c). Erst nach 
Ablauf einer gewissen Zeit vermochten implantierte Proventrikel das Auftreten weiterer 
Fortpflanzungsprozesse genauso zuverlassig zu verhindern wie in situ belassene Pro- 
ventrikel intakter Hungertiere. Eine m6gliche Ursache dieses reinen Operationseffektes 
ist die durch den operativen Eingriff herbeigefiihrte vaskul~re Isolation des Proventri- 
kels: Im Fall einer bevorzugten Verbreitung fiber das Blutgefi~l~system w ~ e  die Abgabe 
des Proventrikel-Inkrets nach einer Operation zwangsl~iufig erschwert; der abfallende 
Inhibitorspiegel k6nnte dann die t>rozesse der sexuellen Reifung und Stolonisation in 
Gang setzen, bis im Zuge der Ausbildung neuer Gef~igverbindungen die Hemmung 
wieder ihre volle Wirksamkeit erlangte. 

Nachweis einer rhythmischen endotcrinen Aktivit~t von Proventrikeln 
im Transplantationsexperiment 

Das endokrine System des Proventrikels ist nach den dargestellten Ergebnissen 
zumindest insofern an der Kontrolle des Fortpflanzungsrhythmus beteiligt, als unter 
seinem Einflul~ der unmittelbare Ubergang von einer Fortpflanzungsperiode in die 
n~ichste verhindert und eine zwischenzeitliche Regeneration erm6glicht wird. Noch 
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ungekl~rt ist, welche Faktoren das Ende der Regenerationsperiode und den Eintritt in 
eine neue Periode der geschlechtlichen Entwicklung bestimmen. Mit zunehmendem 
Abstand vom letzten Fortpflanzungstermin und fortschreitender Regeneration k6nnten 
innere Bedingungen auftreten, die schlieBlich eine weitere Hemmung der Stolonisa- 
tionsprozesse durch das Proventrikel-Inkret unterbinden, obgleich dieses qualitativ und 
quantitativ unver~ndert vorliegt. Andererseits k6nnte gerade eine rhythmische Vermin- 
derung der inhibitorischen Aktivit~it des Proventrikels die periodische Induktion yon 
sexueller Reifung und epitoker Metamorphose bewirken. Hierbei w~ire zun~chst yon 
untergeordneter Bedeutung, ob der rhythmische Aktivit~itsabfall eine autonome oder 
eine abh~ngige Leistung des Proventrikels darstellt. Mit der Transplantationsmethode 
wurden Proventrikel auf m6gliche rhythmische Anderungen ihrer hormonalen Aktivit~it 
hin untersucht. 

Den Empf~ingertieren wurde an einem Tag, an dem sie sich unter Abschniirung 
eines Stolons geteilt hatten, der Proventrikel entfernt und durch den eines Spendertieres 
ersetzt. Alle Empf~inger befanden sich folglich zum Zeitpunkt des operativen Eingriffs 
im gleichen Stadium des Fortpflanzungszyklus. Die Empf~inger der Gruppe A erhielten 
Proventrikel aus Spendern implantiert, die sich ebenfalls kurz zuvor geteilt hatten (am 
selben Tag wie die Empf~nger oder am Tag zuvor), also der gleichen Zyklusphase wie 
die Empf~nger entstammten. Die Empf~nger der Gruppe B erhielten hingegen Proven- 
trikel aus Spendern, die gerade ~iuBerlich erkennbar in eine Stolonisationsperiode 
eingetreten waren, die sie 13-15 Tage sp~ter mit einer Teilung abgeschlossen h~tten. 
Die Spender der Gruppe B befanden sich somit in einem Stadium des Fortpflanzungs- 
zyklus, alas gegeniiber demjenigen der Spender von Gruppe A (sowie gegeniiber 
demjenigen der Empf~nger) tun etwa die halbe Periodenl~nge phasenverschoben war. 
Als Empf~nger dienten ausschlieBlich ~ ~, als Spender Tiere beiderlei Geschlechts. 

Die Ergebnisse der bereits behandelten Reimplantationsexperimente konnten auch 
fiir den Fall yon Proventrikel-Transplantationen best~itigt werden: Tiere, die im 
Anschlul3 an eine Exstirpation wieder einen Proventrikel implantiert bekommen (sei es 
der eigene oder der eines anderen Individuums), verhalten sich nach einer gewissen 
Zeit wie intakte Hungertiere. Sofern iiberhaupt noch Fortpflanzungsprozesse auftreten, 
geschieht dies innerhalb der ersten 4 Wochen nach der Operation. Danach verm6gen 
implantierte Proventrikel Stolonisationsvorg~nge zuverl~ssig zu verhindern; niemals 
kommt es zu einer mehrmaligen Stolonisation. 

Die Empf~nger-Gruppen A und B zeigen signifikante Unterschiede sowohl hin- 
sichtlich des Prozentsatzes stolonisierender Individuen als auch beziiglich des mittleren 
Teitungstermins (Abb. 6). Nur 35°/° (28 von 81) der Versuchstiere der Gruppe A 
(mittlerer Teitungstermin 23,5 Tage nach der Operation), abet 83 % (59 von 81) derjeni- 
gen von Gruppe B (mittlerer Teilungstermin 17,0 Tage nach der Operation) gelangten 
zur Stolonisation. 15 weitere Exemplare der Gruppe A und 2 der Gruppe B begannen 
zwar zun~chst mit der Gametogenese, resorbierten jedoch die Gonien wieder und 
kamen nicht zur Teilung. 

Einzig ver~inderter Parameter und somit Ursache des signifikant voneinander 
abweichenden Verhaltens der Empf~ngergruppen A und B ist die unterschiedliche 
Herkunft der transplantierten Proventrikel. Die yon transplantierten Proventrikeln auf 
die Fortpflanzungsprozesse proventrikelloser Empf~nger ausgeiibte Hemmung erweist 
sich als unterschiedlich stark in Abh~ingigkeit zum Zustand des Spenders bei der 
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A n z i h l  l i©h ml t t l e re r  Te~lungs- 
f o r t p f l l n z e n d e r  termln (Tags  nach 

Indtvlduen def Opera t ion )  

Hungert~ere  ~N~ 1 3  
n = 2 4 8  IUI  = 5 %  

Provent¢ike~ - 
Exst t rpa t io t l  1 0 3  

n = I 0 3  = 1 0 0 " 1 ,  

Spender Empf lnger  

Exs t i rpa t ion  

" ° "  I 23'÷'5' A l = 3 5 %  

a ~c~ 
5 9 1 +  2 I 

B n ~ 7 1  = 8 3 %  

U 

3 0 , 7  bzw.  5 8 , 0  
(verSt .  Abb.  4 e )  

1 4 , 1  
(1.  Te~lung ) 

2 3 , 5  

1 7 , 0  

Abb. 6. Portpflanzungsprozesse von Empf~ngertieren nach einem direkt im Anschlul5 an eine 
Teilung vorgenommenen Ersatz des eigenen Proventrikels durch den von Spendertieren der Phase 
A des Portpftanzungszyklus (gerade vollzogene Teilung) bzw. Phase B (gerade erfolgter Eintritt in 
eine Stolonisationsperiode); zum Vergleich: Tiere, die sich yore Tag einer Teilung an im Hungerzu- 
stand befanden, und Tiere, denen am Tag einer Teilung selektiv der Proventrikel entfernt worden 
ist; in Klammern: Anzahl der Individuen, die zwar zun~chst mit der Gametogenese begannen, aber 

nicht zur Teilung gelangten 

Organi iber t ragung:  Proventr ikel  aus Spendern ,  die kurz zuvor e ine  Te i lung  vol lzogen 
haben,  entfal ten als Implanta t  e ine  st~rkere Inh ib i to rwi rkung  als solche aus Spendern ,  
die gerade in  e ine  Periode der geschlecht l ichen  En twick lung  e inge t re ten  sind. Der 
Ausgang  der Transplan ta t ionsversuche  beweis t  somit die Existenz zyklischer  ) ~ d e r u n -  
g e n d e r  endokr inen  inhib i tor i schen  Aktivit~t von Provent r ike ln  im Rhythmus des Wech- 
sels yon Regenera t ion  und  Fortpflanzungsvorg~ingen,  d.h. mit  e iner  spon t a ne n  mi t t l e ren  
Periodenlfinge yon etwa 30 Tagen.  Dem For tpf lanzungsrhythmus  l iegt  offensichtl ich 
eine rhythmische endokr ine  Funk t ion  des Proventr ikels  als unmi t t e lba re  Ursache zu- 
grunde.  

Die Tatsache, dal3 Empf~nger  der Gruppe  A s igni f ikant  h~iufiger (35 % gegenf iber  
5%) und  auch zu e inem fri iheren mi t t l e ren  Terrain  zur For tpf lanzung g e l a n g t e n  als 
intakte Hunger t iere ,  ist Ausdruck  des berei ts  erwfihnten Operat ionseffektes.  Hinsicht-  
lich des Prozentsatzes s to lonis ierender  Ind iv iduen  u n d  des mi t t le ren  Te i lungs te rmins  ist 
das Verhal ten  der  Empf~inger der  Gruppe  A d e m j e n i g e n  der  Versuchst iere der  
Reimplanta t ionsexper imente  (Abb. 4c) vergleichbar .  Der Effekt yon Proventr ikel-  
Implanta t ionen ist folglich u n a b h ~ n g i g  davon, ob es sich bei  den  Implan ta t en  um die 
zuvor exstirpierten e i g e n e n  Organe  oder die andere r  Ind iv iduen  aus gle icher  Zyklus-  
phase handelt .  
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Oberraschend ist der Befund, dab nicht s~imtliche Tiere der Hmpf~nger-Gruppe B 
zur Fortpflanzung gelangten, obgleich die implantierten Proventrikel aus Spendem 
stammten, die gerade in eine Stolonisationsperiode eingetreten waren, und obgleich der 
Operationseffekt das Auftreten yon Fortpflanzungsprozessen zus~itzlich gef6rdert haben 
mu8. Die Ursache dieser unerwartet hohen inhibitorischen Aktivit~t von Proventrikeln 
aus Spendem der Phase B ist unbekannt. Verschiedene Erkl~irungen bieten sich an: Die 
Produktion und Sekretion von Hormonen untefliegt meist einer f6rdemden oder/und 
hemmenden Kontrolle dutch fibergeordnete Zentren sowie Einflfissen der Erfolgsor- 
gane. Bei einer Transplantation endokriner Organe in Systeme abweichender innerer 
Bedingungen (wie im Fall der Proventrikel der Empf~inger-Gruppe B) sind daher 
,~uderungen der hormonalen Aktivit~t gegenfiber den In-situ-Verh~ltnissen zu erwar- 
ten. M6glicherweise wird im vorliegenden Fall die Periode der geschlechtlichen Ent- 
wicklung zwar dutch den Abfall der inhibitorischen Aktivit~t des Proventrikels indu- 
ziert, eine for den Fortgang der sexuellen Reifung abet notwendige, anhaltende Aktivi- 
tStsverminderung jedoch erst fiber eine positive Rfickkopplung seitens der heranreifen- 
den Geschlechtsprodukte erreicht. Wird der Proventrikel diesem Einflu~ dutch eine 
Exstirpation entzogen, k6nnte seine endokrine Aktivit~it friihzeitig zu h6heren Werten 
zurfickkehren. Eine entsprechende Ubefleg~ng gilt auch fOr den Fall, dab die endokrine 
Funktion des Proventrikels ihrerseits einer Kontrolle z.B. durch das Gehirn unterliegen 
sollte: Eine Transplantation in Empf~ngertiere abweichender Zyklusphase wiirde das 
endokrine System des Proventrikels zwangsl~ufig ver~nderten Einflfissen des ihm 
fibergeordneten Steuerzentrums aussetzen. 

Der  HinfluB e x o g e n e r  Fak to ren  auf  die  ze i t l iche  Ver t e i lung  von  
F o r t p f l a n z u n g s e r e i g n i s s e n  

Die individuelle Fortpflanzungsaktivit~t ist ein endogen-rhythmischer Prozel~; 
seine unmittelbare Ursache sind wahrscheinlich periodische Anderungen der hormona- 
len Aktivitfit des Proventrikels. Verschiedene ~uBere Faktoren nehmen jedoch EinfluB 
auf das Fortpflanzungsgeschehen, indem sie entweder das Auftreten von Fortpflan- 
zungsprozessen fiberhaupt verhindem oder aber modifizierend auf den Fortpflanzungs- 
terrain einwirken. Es liegt die Vermutung nahe, dab diese Faktoren ihre Wirkung 
letztlich fiber eine EinfluBnahme auf die endokrine Funktion des Proventrikels ausfiben. 

Verlust caudaler Segmente  

Der Verlust einer gr6Beren Anzahl caudaler Segmente, wie er durch eine Amputa- 
tion experimentell herbeigeffihrt werden kann, aber auch natorlicherweise h~iufig 
auftritt (hervorgerufen durch die Angriffe yon FreBfeinden oder infolge Zerbrechens der 
fragilen Tiere beim Umherkriechen zwischen den Algenthalli ihres Habitats), sind 
weitere Fortpfianzungsprozesse und damit zus~itzliche Segmentverluste zun/ichst unter- 
bunden. Diese k6nnen jedoch jederzeit durch eine Proventrikel-Exstirpation induziert 
werden. Eine quantitative Untersuchung zur Beeinflussung des Fortpflanzungstermins 
durch Amputation caudaler Segmente liegt noch nicht vor. 
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Nahrungsentzug 

Der Einflut3 von H u n g e r b e d i n g u n g e n  auf die Fortpflanzungsaktivi t f i t  wurde  berei ts  
behandel t :  Tiere, die unmi t t e lba r  im Anschlut~ an  e ine  Te i l ung  in  de n  H u n g e r z u s t a n d  
versetzt werden,  ze igen  i.d.R, ke ine  we i t e ren  Stolonisat ionen,  die w e g e n  des Ausfalls  
der Regenerat ion e i nen  for tschrei tenden Subs tanzver lus t  mit  sich br~ichten. Die K6rper- 
reserven werden  statt dessen  zur U b e r d a u e r u n g  der Hungerpe r iode  verwendet .  Eine 
Proventr ikel-Exst irpat ion k a n n  die For tpf lanzung jedoch jederzeit ,  auch nach  e iner  3 
Monate  w~hrenden  Hungerper iode ,  zuverl~ssig herbeiffihren.  Somit scheint  weder  das 
Fehlen  e ines  Regenerats  noch der N~hrstoffmangel  selbst  die direkte Ursache der 
auf t re tenden H e m m u n g  zu sein. Die einfachste  Erklfirung finder das A u s b l e i b e n  wei te-  
rer Fortpf lanzungsprozesse in  der  Annahme ,  dal~ die per iodische V e r m i n d e r u n g  der  
endokr inen  Aktivit~t des Proventr ikels  im Hunge r z us t a nd  un te rb l e ib t  bzw. nicht  mehr  
das ffir die Indukt ion  e ine r  Stolonisat ion no twend ige  Ausma8 erreicht. 

Temperatur und Photoperiode 

4 Massenkul turen ,  in  d e n e n  je etwa 50 Ind iv iduen  un te r  kons tan ten  B e d i n g u n g e n  
(20 °C, LD 16:8) zur Geschlechtsreife aufgezogen  worden  waren,  w u r d e n  yon der 18. 
Woche an un te rsch ied l ichen  Kombina t ionen  yon Tempera tu r  (20 °C, 12 °C) und  Photo- 
periode (LD 16:8, 10:14) ausgesetzt.  Nach e iner  Anpassungsze i t  von 35 Ta ge n  w u r d e n  
die Kul turen fiber e i nen  Zei t raum yon 50 Tage n  h in  t~iglich nach  abgeschnf i r ten  
Stolonen durchsucht.  Das Ergebnis  zeigt  Tabe l le  1. 

Tab. 1. Fortpflanzungsaktivit~it in Massenkul~ren bei verschiedenen Kombinationen von Tempe- 
ratur und Photoperiode. A: Anzahl der Fortpflanzungsprozesse w~.hrend der 50tfigigen Versuchs- 
dauer bezogen auf den Mittelwert der Versuchstier-Anzahlen bei Beginn und Ende des Versuchs 

Kulturbedingungen Versuchstier-Anzahl Anzahl der Fortpflanzungs- 
Temperatur Photoperiode bei Versuchs- Teilungsprozesse aktivit~it (A) 

beginn {nl) ende (n2} (N) A = 2N/(n 1 + n2) 

20°C LD 16:8  52 41 71 1,53 
LD 10:14 50 42 41 0,89 

12°C LD 16:8  49 42 33 0,68 
LD 10:14 51 49 1 0,02 

Tempera tur  und  Photoperiode h a b e n  e i n e n  deu t l i chen  EinfluB auf die Fortpflan- 
zungsaktivit~it. Eine Kombina t ion  von K u r z t a g b e d i n g u n g e n  (LD 10:14) und  tiefer Tem- 
peratur (12 °C) vermag Fortpf lanzungsprozesse  nahezu  vollst~indig zu un te rb inden ,  
wozu weder  der e ine  noch der andere  Faktor a l le in  in  der  Lage ist. Der l a ngsa m 
fortschreitende WachstumsprozeB wird von k e i n e n  Segmentve r lus t en  infolge wei terer  
Stolonisat ionen mehr  unterbrochen.  Tiere, die ffir 1/ingere Zeit  un te r  d iesen  Bed ingun-  
gen gehal ten  werden,  wachsen  folglich allm~ihlich zu Ind iv iduen  von betr~ichtlicher 
KSrpergr6Be heran  (L~inge im narkot is ier ten  Zus tand  bis 30 mm, PpS-Anzahl  bis 95), wie 
sie im Prei land nur  selten, und  d a n n  auch nur  im Frfihjahr, anzutreffen sind. 
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Synchronisation der individuellen Fortpflanzungsrhythrnen durch ein 
periodisches Belichtungsprogramm 

Eine F r e i l a n d u n t e r s u c h u n g  15_6t e ine  deu t l i che  T e n d e n z  i nne rha lb  de r  Popula t ion  
zur  Synchron i sa t ion  der  i n d i v i d u e l l e n  F o r t p f l a n z u n g s r h y t h m e n  e rkennen .  Die ze i t l iche  
Ver t e i lung  yon  Fo r tp f l anzungsp rozes sen  ze ig t  ausgepr~igte  M a x i m a  und  M i n i m a  in 
Bez iehung  zum M o n d p h a s e n w e c h s e l .  M a t e r i a l p r o b e n  aus  d e m  Hab i t a t  der  untersuch-  
ten  Popu la t ion  en th i e l t en  w~ihrend der  g e s a m t e n  For tp f l anzungssa i son  stets auch  e ine  
Anza_hl Tiere ,  d i e  kurz  vor  e ine r  Te i l ung  s tanden ;  de r  re la t ive  Ante i l  so lcher  Exempla re  
w a r  j edoch  w ~ h r e n d  der  1. Mondv ie r t e l  j ewe i l s  betr~ichtlich gr6Ber (10-15mal)  als  zu 
a n d e r e n  Zei ten .  Auch  e in  Abf i schen  der  oberf l~ichennahen Wassersch ich t  f iber e inem 
s tark  b e s i e d e l t e n  Hab i t a t  kurz  nach  e i n s e t z e n d e r  Morgend~immerung  l iefer te  deu t l i che  
H i n w e i s e  auf e in  l una rpe r iod i s ch  geh~uf tes  Auf t re ten  rei fer  S to lonen  im Pre i land.  

Die  i n d i v i d u e l l e n  For tp f l anzungs rhy thmen ,  und  dami t  auch  d ie  ihnen  sehr  wahr-  
sche in l i ch  als  u n m i t t e l b a r e  Ursache  z u g r u n d e  l i e g e n d e n  e n d o k r i n e n  Akt iv i t a t szyk len  
der  Provent r ike l ,  mfissen folgl ich in ihrer  P h a s e n l a g e  du tch  e inen  e x o g e n e n  Faktor  
beeinf lul3bar  sein,  de r  als  Z e i t g e b e r  d ie  e n d o g e n e n  Rhythmen  der  Ind iv iduen  e ine r  
Popula t ion  mit  e ine r  ~ul3eren Per iodik ,  nfimlich d e m  M o n d p h a s e n w e c h s e l ,  synchroni-  
siert.  W a h r s c h e i n l i c h e r  Z e i t g e b e r  des  l una ren  For tp f l anzungs rhy thmus  ist  das  Mond-  
l icht,  d.h. d ie  mi t  den  M o n d p h a s e n  w e c h s e l n d e  Nach the l l i gke i t ;  d ies  wi rd  durch  den  
A u s g a n g  des  f o l g e n d e n  Labo rexpe r imen t s  nahege l eg t .  

Als  Ve r suchsma te r i a l  d i en t en  M a s s e n k u l t u r - T i e r e  (10 M a s s e n k u l t u r e n  mit  je 40-60 
Indiv iduen) ,  d ie  un te r  kons t an t en  B e d i n g u n g e n  (20 °C, LD 16:8) au fgezogen  worden  
w a r e n  und  im Al t e r  yon 11-13 W o c h e n  ihre  ers te  S to lonisa t ion  durchgeff ihr t  hat ten.  Eine 
anf~ngl iche  T e n d e n z  zur  Synchronisa t ion ,  d ie  s ich aus  de r  G le i cha l t r i gke i t  der  
Versuchs t i e re  erkl~irt, ver lor  s ich zwischen  dem 150. und  210. Tag; d ie  For tpf lanzungs-  
p rozesse  in den  M a s s e n k u l t u r e n  e r fo lg ten  nun  ann~he rnd  gleichm~ilSig fiber die  Zeit  
ver te i l t  (Abb. 7a). A m  210. Tag  w u r d e n  die  T ie re  zu g l e i chen  Te i l en  zwei  ve r s c h i e de ne n  
V e r s u c h s g r u p p e n  zugeordne t ,  d ie  b e i d e  e i n e m  iden t i schen ,  abe r  um d ie  ha lbe  Perio- 
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Abb, 7. Zeitliche Verteilung von Fortpflanzungsprozessen gleichaltriger Massenkultur-Tiere unter 
konstanten Bedingungen (his zum Alter yon 210 Tagen) (a) und unter dem Einflul5 eines periodi- 
schen Belichtungsprogramms (b, c); a a :  Phasen mit dunklen N~chten; ~[]: Phasen mit hellen 

N~ichten, Weitere Erlhuterungen im Text 
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denl~nge phasenverschobenen rhythmischen Belichtungsprogramm ausgesetzt wurden. 
In einem 30t~igigen Zyklus wechselte jeweils eine 22t~igige Periode (1.-22. Zyklustag) 
mit dunklen N~ichten (t~iglich 16 Std. Licht einer 15-Watt-Lampe und 8 Std. absolute 
Dunkelheit) und eine 8t~igige Periode (23.-30. Zyklustag) mit hellen N~ichten (Dauer- 
licht LL einer 15-Watt-Lampe). 

Abbildung 7b, c zeigt den synchronisierenden Effekt, den ein solches periodisches 
Belichtungsprogramm auf das Fortpflanzungsgeschehen in Massenkulturen auszufiben 
vermag. Die Teilungsmaxima lagen jeweils zu Beginn der zweiten H~ilfte einer Dunkel- 
phase und entstanden deutlich erkennbar auf Kosten ihnen unmittelbar folgender 
Minima. Individuen, die sich im Fall konstanter Bedingungen zu Zeiten der Minimum- 
phasen geteilt hatten, befanden sich folglich w~lrend der LL-Perioden des Belich- 
tungszyklus in einer sensiblen Phase, in der sie durch einen mit dem Dauerlicht-Impuls 
verbundenen, aber noch unbekannten Parameter zu einem etwas vorzeitigen Eintritt in 
die geschlechtlichen Entwicklungsprozesse veranlal3t werden konnten. 

DISKUSSION 

Die Untersuchungen an Typosyllis prolifera zeigen die herausragende Bedeutung 
eines im bzw. am Proventrikel lokalisierten endokrinen Organs oder Gewebes ffir die 
Kontrolle der zeitlichen Verteilung von ffortpflanzungsprozessen. 

Zyklische Anderungen der endokrinen Aktivit~it dieses Systems mit einer mittleren 
spontanen Periodenl~inge von etwa 30 Tagen sind die unmittelbare Ursache eines 
endogenen Fortpflanzungsrhythmus. Im Anschlu~ an eine Teilung durchl~uft der endo- 
krine Aktivitatszyklus seine Maximumphase. Der hohe Hormontiter verhindert den 
unmittelbaren Ubergang in eine weitere Fortpflanzungsperiode und ermbglicht eine 
zwischenzeitliche Regeneration der zuvor als Stolon verlorengegangenen Segmente. 
Das Zusammenspiel von Regeneration und Stolonisation garantiert eine ann~ihemde 
Konstanz des mittleren Segmentumfanges eines Tieres fiber die aufeinanderfolgenden 
Portpflanzungszyklen hinweg. Eine direkte Hormonabh~ingigkeit der Regeneration 
konnte bisher nicht nachgewiesen werden; das Proventrikel-Inkret fSrdert den Regene- 
rationsvorgang vermutlich nur indirekt fiber die Hemmung der antagonistischen 
geschlechtlichen Entwicklung. Mit dem Abfall der endokrinen Aktivit~it des Proventri- 
kels erfolgt der Wechsel v o n d e r  Regenerations- zur neuen Stolonisationsperiode: Die 
Proliferation und Differenzierung der Gonien werden induziert; parallel zur sexuellen 
Reifung, jedoch prinzipiell unabh~ngig von ihr, vollziehen sich die Prozesse der stolo- 
nialen Metamorphose; die caudale Segmentneubildung kommt zum Stillstand. 

Periodische ,~nderungen der endokrinen Aktivit~it von Proventrikeln im Rhythmus 
des Wechsels von Regenerations- und Fortpflanzungsprozessen sind in Transplanta- 
tionsexperimenten nachgewiesen. Der genaue zeitliche Verlauf und das relative Aus- 
ma6 der Anderungen des Hormontiters sind jedoch unbekannt; ihre Ermittlung durch 
Injektionsexperimente in einem biologischen Testverfahren ist wegen der geringen 
KSrpergr61~e der Versuchstiere kaum realisierbar. 

Exogene Faktoren nehmen in verschiedener Weise EinfluB auf die zeitliche Vertei- 
lung von ffortpflanzungsereignissen,wobei sie vermutlich an der endokrinen Funktion 
des Proventrikels angreifen. Bestimmte Verhaltnisse hinsichtlich Temperatur und 
Photoperiode bilden Voraussetzungen ffir das Auftreten yon Fortpflanzungsprozessen. 
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Kurztagbedingungen und niedere Wassertemperaturen hemmen die Stolonisation und 
sind vermutlich d ie jenigen  Umweltfaktoren, die im Frei land w~ihrend der Wintermonate 
eine Unterbrechung der Fortpflanzungst~itigkeit zugunsten einer ltingeren Wachstums- 
periode erzwingen. Ein Einfluf~ der Photoperiode auf Stolonisationsprozesse ist kfirzlich 
auch yon einem anderen Sylliden, Autolytus prolifer, bekanntgeworden (Schiedges, 
1977). 

W~hrend einer ausgedehnten  Fortpflanzungssaison sind im Frei land alle Vorausset- 
zungen ffir den Ablauf  von Stolonisationsprozessen erffillt. Adulte Individuen kommen 
wK1arend dieses Zeitraums offensichtlich wiederhol t  zur Fortpflanzung, entsprechend 
dem unter Laborbedingungen gefundenen endogenen Fortpflanzungsrhythmus. Die 
Fortpflanzungsaktivit~t erf~ihrt abe t  immer auch eine Anpassung an die individuel len 
Lebensumst~nde: Hungerbed ingungen  sowie der Verlust einer  grSl~eren Anzahl cauda- 
ler Segmente  ffihren zu einem (vortibergehenden) Ausfall weiterer  Fortpflanzungspro- 
zesse, die unter  diesen Umst~inden zu einer drastischen Verringerung der Segmentan- 
zahl ffihren wfirden. Insbesondere der Verlust caudaler  Segmente infolge Zerbrechens 
der fragilen Tiere ist eine h~iufige natiirliche Erscheinung. 

Eine weitere Funktion exogener  Faktoren besteht  in der Synchronisation von 
Fortpflanzungsvorg~ingen innerhalb einer  Population. Lunare Periodizit~itsph~nomene 
sind bei  Polychaeten weit  verbreitet  (Korringa, 1947; Olive & Clark,1978). An Laborkul- 
turen des lunarrhythmisch schw~rmenden Nere iden  Platynereis dumerilii konnte Hau- 
enschild (1956, 1960, 1961) erstmals den exper imentel len  Beweis ffir eine photoperiodi- 
sche Steuerung einer Lunarperiodizit~t erbringen. Die Verkfirzung der wirksamen 
Photoperiode bei  abnehmendem Mond erwies sich als derjenige Faktor, der - often- 
sichtlich fiber eine Drosselung der cerebralen Hormonsekretion - bei  al len reaktionsf~- 
h igen Individuen einer Population synchron die Endphase der geschlechtlichen Ent- 
wicklung in Gang setzt und damit das synchrone Schw~irmen programmiert.  Das 
Mondlicht wird hierbei  mSglicherweise riicht unmit telbar  auslSsend wirksam, sondern 
fungiert als synchronisierender Zei tgeber  eines endogenen,  lunaren Rhythmus der 
Metamorphosebereitschaft .  W~ihrend die Schw~irmperiodizit~iten der monotelischen 
Nereiden ein reines Populationsph~inomen darstellen, ist das lunarrhythmisch geh~ufte 
Auftreten reifer Stolonen yon Typosyllis prolifera im Freiland das Ergebnis einer 
Synchronisation individuel ler  Fortpflanzungsrhythmen. Auch in diesem Fall scheint das 
Mondlicht die Rolle des Zeitgebers zu spielen, der die endogenen Fortpflanzungsrhyth- 
men (bzw. die diesen zugrunde l iegenden hormonalen Rhythmen) der Individuen einer 
Population mit dem Mondphasenwechsel  synchronisiert. Ein kiinstliches periodisches 
Belichtungsprogramm, das in stark vereinfachter Form den 30t~igigen Mondlichtzyklus 
simuliert, kann im Labor eine Synchronisation der unter konstanten Bedingungen 
frei laufenden Rhythmen herbeifiihren. Der wirksame Parameter  des Mondphasenwech- 
sels ist bisher  unbekannt .  

Bei fast al len in dieser Hinsicht exper imentel l  untersuchten Polychaeten konnte das 
Prostomium als Zentrum einer hormonalen Kontrolle der Fortpflanzungserscheinungen 
identifiziert  werden. Neurosekretorische Zellen des Gehirns gel ten als Urheber der 
endokrinen Funktionen des Prostomiums. Die Syll iden bi lden eine bemerkenswerte  
Ausnahme: Der ffir die Steuerung von For tp f l anzungsvorg~gen  unmit telbar  verant- 
wortl iche endokrine Faktor entstammt nicht dem Prostomium, sondern einer davon 
r~umlich deutl ich getrennten Struktur der  Pharynxregion. Bis heute fehlt eine histo- 
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physiologische Best~itigung der a l le in  aus e x p e r i m e n t e l l e n  U n t e r s u c h u n g e n  erschlosse-  
hen endokr inen  Funk t ionen  der  Pharynxregion.  Go ld ing  (1972) ~iui~ert die  Vermutung ,  
dab E lemen te  des s tomatogas t r i schen Nervensys t ems  die  gesuch ten  Hormonproduzen-  

ten dars te l len  k6nnten.  Aber  auch  e in  n icht  d e m  N e rv e n sy s t e m  zugeh6r iges  G e w e b e  

kSnnte fiir die b e s c h r i e b e n e n  ho rmona l en  Effekte vean twor t l i ch  sein, w e n n g l e i c h  e in  

solcher  Fall  von A n n e l i d e n  b isher  u n b e k a n n t  i s t  M 6 g l i c h e r w e i s e  v e r m a g  e ine  pa ra l l e l e  
Untersuchung von Syl l inen  und  Auto ly t inen  zur h i s to log ischen  Ident i f iz ie rung des 

endokr inen  Systems be izu t ragen :  Aus den  e x p e r i m e n t e l l e n  U n t e r s u c h u n g e n  ist 

bekannt ,  dab dieses  System zwar  in b e i d e n  Fa l len  in der  Pharynxreg ion  lokal is ier t  ist, 
aber  nur  be i  Syl l inen  e ine  derar t  e n g e  V e r b i n d u n g  mit  dem Provent r ike l  e ingeht ,  dais es 

mit d iesem z u s a m m e n  exst irpiert  und  t ransplant ier t  w e r d e n  kann.  

Das endokr ine  System des Proventr ike ls  e rschein t  nach  den  Ergebn i s sen  der  vorge-  

l eg ten  Unte rsuchung  als Zen t rum umfangre i che r  regula tor i scher  Funkt ionen.  Es stellt  
sich jedoch  die  Frage,  ob d iese  Funk t ionen  tats~chlich in au tonomer  Regie  ausgei ib t  

werden,  oder  ob die endokr ine  Aktivit~it von Provent r ike ln  nicht  m6g l i che rwe i se  ihrer-  
seits e iner  Kontrolle sei tens  des Gehi rns  unter l iegt ,  das den  Einflul3 yon Aui~enbedin-  

g u n g e n  auf die Stolonisat ion vermi t te l t  und  even tue l l  sogar selbst  p r imarer  Sitz der  
e n d o g e n e n  Rhythmik i s t  Erste Versuchse rgebn i s se  deu t en  in der  Tat  darauf  hin, dai~ das 

endokr ine  System der Proven t r ike l reg ion  e iner  ebenfa l l s  endokr inen  S teue rung  du tch  

das Prostomium unter l iegt .  Hie rmi t  wird  ers tmals  ffir e i nen  A n n e l i d e n  die  Exis tenz e ine r  
Hormonhie ra rch ie  angedeu te t .  Dieses  Problem ist G e g e n s t a n d  we i t e re r  Untersu-  
chungen.  
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