MEDDELELSE FRA TRONDHJEMS BIOLOGISKE STATION NR. 11

HYDROIDENUNTERSUCHUNGEN

\

STUDIEN UBER DIE COPPINIA VON GRAMMARIA ABIETINA

(MIT 2 TAFELN UND 3 TEXTFIGUREN)

VON

HJALMAR BROCH

DET KGL. NORSKE VIDENSKABERS SELSKABS SKRIFTER 1916. NR. 1

AKTIETRYKKERIET I TRONDHJEM
1917






Den ersten Nachweis der wahren Natur der Coppinia ver-
danken wir LEvVINSEN (1893), der zeigt, dass die friither als eine
isoliert stehende, besondere Hydroidengattung aufgefassten Bild-
ungen in der Tat nur die Gonangienaggregate von Lafoéiden
darstellen. Wenige Jahre spéter erweitert NurTinG (1899) unsere
Kenntnisse durch die Beschreibung der Coppinia von Lafoéa
dumosa (FLEMING), die nach seinen Erdrterungen hermaphrodit:
isch ist; seine Auseinandersetzungen iiber den feineren Bau der
Gonophoren sind aber nur sehr diirftig. Seine Erdrterungen iiber
die Zwitterigkeit der Coppinia konnte ich spéiterhin (Brocu 1909)
bei Lafoéa dumosa bestitigen und gleichzeitig dasselbe Verhilt-
niss an Material von Lafoéa fruticosa M. Sars, Lafoéa pygmaea
(ALDER), Lafoéa gracillima forma elegantula BrocH und Gram-
maria abietina M. SARs feststellen. Der Erhaltungszustand meines
Materiales war jedoch nicht so gut, dass ich auf den feineren
Bau niher eingehen konnte. Auch nicht von anderen Seiten
liegen tiber die feineren Bauverhéltnisse der Coppinienaggregate
oder iiber die Entwickelung ihrer Gonophoren genauere Unter-
suchungen vor, und wir sehen demnach auch, dass sich Kinn
(1913) in seiner schonen Zusammenstellung unserer heutigen
Kenntnisse von den Hydroiden tiber die feineren Verhiltnisse
der Coppinien gar nicht Aussert.

Auch nicht tber die nahestehenden Scapusaggregate sind bis
jetzt genauere Studien veréffentlicht worden. Diese unterscheiden
sich bekanntlich von den Coppinien lediglich durch den Mangel
an zwischen den Gonotheken inserierten Tuben; sonst dhnelt der
Scapus der Coppinia sehr stark; es mag hier geniigen, auf die
schone Zeichnung von dem Scapus der Grammaria conferta (ALL-
MAN) hinzuweisen, die uns PicTer und Bepot (1900, Pl 11, Fig.
3) geliefert haben.

Eine genauere Untersuchung dieser Gonangienaggregale war
somit sehr wiinschenswert, und hierzu bot sich eine gute Gelegen-
heit dar, als wir wihrend der Fjorduntersuchungen des letzten
Sommers im Skarnsund im Monat August eine Reihe von fertilen
Kolonien von Grammaria abietina M. SArs erbeuteten. Sie wur-
den in verschiedener Weise fixiert. Besonders gliicklich zeigte
sich die Fixierung mittelst einer Modifikation von Bouins Fliis-
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sigkeit (75 Teile konzentrierter, wisseriger Pikrinsidurelésung, 25
Teile kiufliches Formol + ein paar Tropfen Eisessig). Die Férb-
ung mit Eisenalaun-Haematoxylin (WEIGERT) und Eosin gab die
schonsten klaren Bilder von allen Einzelheiten.

Eine Beschreibung der dusseren Merkmale der Coppinia wurde
von BONNEVIE (1899) gegeben. Sie teilt mit, dass die Tuben bei
Grammaria abielina nicht in derselben Weise wie bei Lafoéa
fruticosa spiral gebogen sind und bildet eine Coppinia (1899,
Tab. V, Fig. 6) ab. - Die .abgebildete und beschriebene Coppinia
ist indessen nur ganz jung, und ich konnte spiter (1912, p.'9)
nach Material aus dem Kara-Meere zeigen, dass dieses Merkmal
nicht Stich hélt, sondern dass die Tuben bei Grammaria abietina
an den vollig entwickelten Coppinien fast immer enge Spiralen
bilden, die tber der Oberfliche der Gonangienaggregate ein sehr

Fig. A. Querschnitt einer jungen Coppinia (X 22).
Hy Hydrothek; s, primare, s. sekundére Stolonen; tu Tube.

dichtes schiitzendes Netzwerk darstellen. Die Coppinien der
Lafoéa-Arten unserer nordlichen Meere sind durchgehends lock-
erer als die der Grammaria abielina gebaut.

Die erste Anlage einer Coppinia scheint bei Grammaria abie-
fina ganz unregelmissig aufzutreten; jedenfalls liasst sich kein
bestimmtes Verhéltnis zu der Verzweigung der Kolonie spiiren.
Die Coppinien treten bald an den basalen Teilen, bald an den
distalen Partien der Kolonien auf; nur findet man sie nicht an
der Zweigspilze selbst vor. Die jingeren Coppinien sind an-
nihernd kugelig; sie dehnen sich aber bald iber grossere
Strecken der Zweige aus und koénnen mitunter mehr als 1 cm
lang werden, um dann eine fast zylindrische Gestalt anzu-
nehmen; sehr oft sehen wir die Coppinien Verzweigungsstellen
umspannen und sich dann gabelig gestalten. Bei der nahe ver-
wandten arktischen Art Grammaria immersa NuTTING habe ich
beobachten konnen (1912, p. 10), wie benachbarte, verschieden
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alte Coppinien eines Zweiges verschmelzen konnen; dies scheint
jedoch ein Ausnahmefall zu sein. Nur sehr selten treten ver-
schieden alte Coppinien so nahe einander auf, dass eine spitere
Verschmelzung wahrscheinlich erscheint.

Die Bildung der Coppinia fingt mit der Anlage sekundirer
Stolone an. Unlersuchen wir den Querschnitt einer jungen
Coppinia (Fig. A.), so sehen wir, dass die priméren Partien, die
die urspriinglichen Rhizocaulombildungen des Zweiges umfas-
sen, durch dicke chitinige Winde gekennzeichnet sind. An der
Aussenseite der priméren Zentralpartie treten diinnwandige sekun-
dédre Stolone auf, die die primiren Zweigleile als ein dichtes
Flechtwerk ftiberziehen, und von diesen sekundiren Stolonen
sprossen nunmehr die Tuben und die Gonotheken der Coppinia
vor. Die priméren und sekundéren Stolone sind durch zahlreiche
Anastomosen verbunden.

In der Coppinia ragen auch Hydrotheken vor. Diese ge-
horen zu den priméiren Kolonieteilen. lhre frei vorragende
Partie wichst wéihrend der Entwickelung der Coppinia vor, so
dass ihre Offnungskante immer frei ist; auch bei véllig aus-
gebildeten Coppinien (Fig. B) ragen die Hydrothekenmiindungen
iber das Tubenflechtwerk vor. Hierin miissen wir wahrschein-
lich die Ursache suchen, weshalb man nicht selten bei sterilen
Grammaria-Kolonien und anscheinend unmoliviert verlingerte
Hydrotheken vorfindet. Nach der vollendeten Fortpflanzung
werden die sekundiren Partien der Coppinia abgeworfen; die
dickwandigen, verlingerten Hydrotheken aber bleiben jedenfalls
eine Zeit lang bestehen und zeigen uns somit, wo die Coppinia
der betreffenden Kolonie neulich vorhanden gewesen isl.

Bevor wir in der Auseinandersetzung des Baues der Coppinia
weiter gehen, ist es von Bedeutung, die Nesselzellen der Gram-
maria abietina etwas eingehender zu besprechen. Sie sind bei
dieser Art dimorph entwickelt und geben zur Bildung von kleinen
und grossen Nesselkapseln Ursprung (Taf. 1, Fig. 1). Kleine
Nesselkapseln treten an den Tentakeln der Erndhrungsindividuen
massenhaft auf; sie sind von dem gewdhnlichen stabformigen
oder vielmehr schief spindelférmigen Typus, der unter den The-
caphoren gewohnlich ist. Ausser an den Erniihrungsindividuen
finden wir sie auch in der Hille, die die Eier an der Miindung
der Gonotheken umgibt, zahlreich vor, und auch die Individuen,
die die Tuben behausen, sind mit kleinen Nesselkapseln, obschon
in etwas geringerer Anzahl, ausgeslattet. — Hin und wieder
beobachten wir in den priméren Stolonen zerstreute grossere
Nesselkapseln (Taf. 1, Fig. 1 a), die uns an die grossen Nessel-
kapseln von Eudendrium Wrighti HArRTLAUB erinnern (vergl.
Brocu 1916, Taf. I, Fig. 7 b); sie sind zylindrisch und an den
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Enden ziemlich quer abgeschlossen. Diese grosseren Nessel-
kapseln werden in den sekundiren Stolonen zahlreicher und
wandern von hier aus in die Individuen der Tuben, wo sie
immer zu finden sind; sie sind jedoch auch hier nicht sehr
zahlreich. Grosse Nesselkapseln treten auch in den Gonophoren

Fig. B. Querschnitt einer erwachsenen Coppinia (X 22).
O Ei der Acrocyste. tu; Tube zwischen den Gonotheken. tu. Schnitt
durch eine periphere Tubenschlinge. s, primére, s. sekundire Stolo.
Hy Hydrothek.

zersireut auf und nehmen von hier aus vereinzell ihren Weg in
das Marsupium. Das eigentiimliche ist, dass die Wanderung
der grossen Nesselzellen fast immer in dem Entoderm statt fin-
del; erst an der Spilze der die Tuben bewohnenden Individuen
trelen sie in das Ekloderm iiber und sammeln sich besonders
an der Spitze dieser Individuen in elwas grosserer Zahl an. Der
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Ursprung dieser Nesselzellen liess sich nicht sicher feststellen;
jedoch spricht vieles dafiir, dass sie interstitieller Natur sind.

Die starke Ansammlung von Nesselzellen an der Spitze der
Individuen der Tuben kennzeichnet diese als Wehrpoly-
pen; das erhellt auch aus den volligen Mangel an Mund und
Tentakeln. — Die Tuben zeichnen sich schon sehr friith unter
den Gonothekenanlagen aus. Sie werden als etwas dickwandigere
zylindrische Ausstiilpungen angelegt, die um die primére Zen-
tralpartie ebenso wie die Gonophoren an Querschnitten der Cop-
pinia radiir angeordnel sind. Die Weichteile der sekundéren
Stolone wuchern sich in die Tuben vor und wachsen hier als
zylindrische Schliuche vor, an deren Bildung Ektoderm und
Entoderm gleichmiissig beteiligt sind (Taf. I, Fig. 2—3). Die Wehr-
polypen sind im ausgebildeten Zustand zylindrische Schlduche,
die weder Mundéffnung noch Tentakeln besitzen. Ich habe sie
niemals von den priméren Stolonen direkt entspringen sehen,
so wie es NuTTING bei Lafoéa dumosa beschreibt; ihre Verbind-
ung mit den priméren Stolonen ist immer eine indirekte, durch
Anastomosen zwischen den sekundiren und priméren Stolonen
vermittelt. Das zentrale Lumen der Wehrpolypen wird bald
sehr eng und verschwindel gewohnlich in den distalen Teilen
derselben.

Sehr interessant erscheint uns das zerstreule Auftreten in dem
Lumen der Wehrpolypen von kleinen Kugeln, die wegen ihrer
Struktur nur als Reste von Eiern gedeutet werden kénnen. Man
beobachtel hin und wieder auch in der Wand der Wehrpolypen
wandernde Keimzellen; diese konnen aber nicht zu solchen
Kugeln wie die erwihnlen Anlass geben, indem die protoplas-
matische Struktur hier eine ganz andere ist. Das Proloplasma
der wandernden Eizelle ist homogen; erst nachdem die Eizelle
an ihrer Wachstumsstelle distal an dem Spadixabschnitt der
Gonophoren anlangt, nimmt ihr Protoplasma allméhlich jene
eigentiimliche kleinkugelige Struktur an, die wir bei den genann-
ten Kugeln des Lumens der Wehrpolypen wiederfinden. Es ent-
steht hier eine Frage: woher sind die Eierreste in das Lumen
der Wehrpolypen gekommen. Hierauf haben uns nunmehr die
Schniltserien die Antwort gegeben. Ebensolche Kugeln wurden
vereinzell in den Stolonen, sowohl den sekundéiren wie den
primiéren, angetroffen und auch in dem Gastralraum der Nihr-
polypen habe ich sie nicht selten vorgefunden. Einige von den
Eiern sind somit von den Ernihrungsindividuen verschlungen
worden und als Bruchstiicke durch das Stolonenflechtwerk in
die Wehrpolypen geraten. Das deutet an, dass das Entoderm
seine Fihigkeit, geformte Nahrung zu verdauen, durch die ganze
Kolonie beibehilt; auch in den Gonophoren kénnen wir geformte
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Niéhrpartikeln sehr oft beobachten. Es zeigt uns andrerseits,
dass die erste Gefahr fir die sich entwickelnde Brut in den
miitterlichen Polypen liegt. Mehreren von den Larven wird
durch die Raubgierigkeit der Nihrpolypen der miitterlichen Ko-
lonie ein Ende in ihrer Enlwickelung bereitel.

Minnliche Gonangien sind ziemlich selten und treten
nichi in dem Coppinienverband in derselben Weise wie die
weiblichen Gonangien auf. Die minnlichen Gonotheken sind
kugelig mit einem kurzen Hals; sie sind gestielt und ragen tber
die Oberfliche des weiblichen Gonothekenverbandes vor; die

gUJ‘

Fig. C. Teil eines Coppinienquersnittes mit einem ménnlichen
Gonangium (X 60). go & mannliches Gonangium etwas schief
getroffen. tu, Tube zwischen den weiblichen Gonotheken (go Q);
tu. Querschnitte von den #usseren Tubenschlingen. (Nur an
dem mannlichen Gonangium sind die Weichteile schwach
schematisiert wiedergegeben.

ganze minnliche Gonothek ist frei, ragl aber andrerseils nicht
iiber die Tuben vor (Fig. C). Thre Entwickelung konnte nicht
niher studiert werden; das wird kaum {iberraschen, wenn man
bedenkt, dass bei vollig entwickelten Coppinien vorliegender Art
gewohnlich nur eine ménnliche Gonothek fiir je 400 bis 500 wei-
bliche Gonotheken vorgefunden wird. Andrerseits ist das ménn-
liche Gonangium mit seiner Breite von 0.35 mm und seiner Linge
von 0.4—0.5 mm viel grésser als die weiblichen Gonangien, deren
oberer grosserer Diameter gewdhnlich nicht 0.1 mm iiberschreitet.

Der Bau des erwachsenen ménnlichen Gonophors isl sehr
eigentiimlich. Der entodermale Spadix ragt in die Spermien-
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masse fingerféormig vor und erreicht eine Linge von etwa zwei
Drittel der gesamten Gonophorenliange. Das Ektoderm ist an den
Seiten des Gonophors zweischichtig, besteht also aus Aussenekto-
derm und Innenektoderm; die beiden ektodermalen Schichten sind
aber hier nicht durch eine entodermale Zellschicht getrennt, son-
dern sie liegen einander ohne Zwischenraum direkt an. An der
distalen Partie des Gonophors gestalten sich die Verhéltnisse ganz
anders, und das Bild ist hier viel verwickelter (Taf. I, Fig. 4). Das
Ektoderm wird hier dreischichtig; zwischen den beiden fusseren
elktodermalen Bléittern tritt rings um die Gonophorenspitze ein
Zellkomplex (En?) auf, der an das Entoderm medusoider Gono-
phorentypen erinnert; in der Anordnung der Zellen kann man
wohl geneigt sein, die letzten Spuren eines Ringkanals zu er-
blicken. Die Deutung dieses Zellkomplexes als umbrellares Ento-
derm ist jedoch nicht ganz sicher, so lange die Entwickelung
der ménnlichen Gonophoren noch im Dunkel harrt. Das ganze
Bild deutet an, dass wir hier einem cryptomedusoiden Gonophor
gegeniiberstehen, das aber dadurch von den gewohnlichen Cryp-
tomedusoiden abweicht, dass nur die periphere Parlie des um-
brellaren Entoderms persistiert, wihrend die Verbindung der-
selben mit dem Entoderm des Spadix aufgegeben wird.

Auffallig ist weiter auch die Spaltung des Innenekltoderms
(Iek) in zwei Blitter, die durch einen Zwischenraum der dista-
len Gonophorenpartie getrennt sind. Man darf wohl den Zwischen-
raum als Reste einer Glockenhohle ansehen; in diesem Falle
bildet das #dussere Blatt das subumbrellare Ektoderm, wihrend
das innere Blatt dem Manubrium angehort.

Die weiblichen Gonophoren sind heleromedusoid. Sie ent-
stehen als einfache Ausstiilpungen von den sekundiren Stolonen;
an ihrer Bildung beteiligen sich Entoderm und Ektoderm gleich-
méssig. Die Eizellen wandern von den Stolonen in die Gono-
phoren ein; erst wenn sie an dem endgiiltigen Platz anlangen,
wo ihre stirkste Grossenzunahme stattfindel, nimlich seitlich
an der Spitze des Gonangiums, nimmt der Spadix seine typische,
flach kissenformige Gestalt an. Auf dem breiten kissenférmigen
Spadix ruht nun die Eizelle, die zuerst halbkugelig ist, spiter
aber immer kugelférmiger wird; das Protoplasma der Eizelle,
das bisher homogen war, nimmt wihrend dieser Zeit wegen
Aufnahme reichlichen Dotters eine kleinkugelige Struktur an.

Das Ektoderm wird an der Spitze des Gonophors, also an
der distalen Seite des Eies, mehrschichtig und scheidet hier im
Innern etwas Gallerte aus (Taf. 2, Fig. 9, g). Wenn zuletzt
das Ei aus der Gonothek vorgeschoben wird, bildet dieses schwach
gallertige Ektodermpolster éine schiitzende Hiille, die »Acrocyste«,
um die Eizelle, die sie wihrend der Furchung umgibt. Die
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Acrocyste ist nicht, wie bei vielen Sertulariiden, ganz oder fast
rein gallertig; die Gallerte bildet bei Grammaria abietina in der
Tat nur einen kleinen Bestandteil der Acrocyste, die eine deut-
lich zellulare Struktur beibehiilt und reichlich mit Nesselzellen
versehen ist; unter den Nesselkapseln ist hier der grossere Typus
nur selten und in kleiner Zahl vorhanden. Benachbarte Acro-
cysten verschmelzen gewohnlich; jedoch scheint eine Verbindung
zwischen den Innenrdumen, worin sich die Eier befinden, nicht
zu entstehen. In jeder urspriinglichen Acrocyste kommt nur ein
Ei zur Entwickelung.

Wihrend bei den sonstigen Hydroiden das Ei, indem es die
Gonothek verldasst und in die Acrocyste tibergeht, seine Ver-
bindung mit dem Spadix aufgibl, verliingert sich bei Grammaria
abietina der Spadix aus der Gonothekendffnung (Taf. 2, Fig. 9, s)
und behélt auch wihrend der Furchung des Eies seine Ver-
bindung mit diesem bei; jedoch ist die Beriihrungsfliche nun-
mehr sehr klein geworden. Hierdurch ist die Zufuhr von Nahrung
auch wihrend der Furchung ermdéglicht. — Das weibliche Gonan-
gium erzeugl nichl nur ein einziges Ei; gewdhnlich scheinen
drei Eier in einem Gonangium nacheinander entwickell zu wer-
den. Wenn das erste Ei in die Acrocysle tibergetreten ist (Taf.
2, Fig. 9), sieht man das nachfolgende, zweite Ei in der Gono
thek distal liegen, das Enloderm hal nahe der Gonotheken-
miindung und seitlich von dem stielféormigen Spadix des Acro-
cysteneies einen weileren, kissenférmigen Spadix entwickelt, der
wihrend dieser Entwickelungsstufe des Gonangiums gewohnlich
das zweite Ei des Gonangiums nunmehr trigt. Ein drittes Ei ist
noch in dem amdéboiden Stadium vorhanden und findet sich in dem
unteren Teil desselben, proximal von dem Spadix des zweiten Eies.

Wir haben hier mehrmals wandernde Keimzellen erwihnt
gefunden. Die ersten Stadien von dem Keimzellen treten in dem
Ektoderm der primédren und der sekundéren Stolonen auf; sie
zeichnen sich von den tbrigen Zellen des Ektoderms durch ihre
grosseren Kerne aus, gewohnlich auch dadurch, dass ihr Proto-
plasma etwas stirkere Affinitil zu Farbstoffen als das der tbri-
gen Zellen zeigt. Die Entstehung der Keimzellen scheint somit
ektodermal zu sein. — Die Keimzellen nehmen nunmehr bald
eine amoboide Gestalt an und fangen auch zu wachsen und zu
wandern an. Die Wanderung ist aber nicht an die Ektoderm-
schicht der Kolonie gebunden; wandernde Keimzellen werden
bei Grammaria abietina ebenso oft in dem Entoderm vorgefun-
den, und sie scheinen tiberhaupt die Stiitzlamelle wahrend ihrer
Wanderung leicht durchzudringen. An der unteren Partie jugend-
licher weiblicher Gonophoren (Taf. 2, Fig. 7 und 8, kz) beobachtet
man junge amoboide Eier ebenso oft in dem Entoderm wie in
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dem Ektoderm. Eben an dieser Stelle des Gonangiums kann
man die Durchquerung der Stiitzlamelle sehr oft beobachten
(Taf. 2, Fig. 6); in solchen Fillen ist die amdboide Gestalt der
Eizelle besonders aufféllig.

Alles, was bisjetzt von den Keimzellen gesagl worden ist,
bezieht sich mit Sicherheit nur auf die Eizellen; das erste Ent-
stehen der ménnlichen Keimzellen konnte nicht festgestellt wer-
den, und es muss dahin gestellt bleiben, wie vieles von dem
Gesagten auch fiir die ménnlichen Keimzellen zutreffend ist.
Fiir die Beantwortung dieser Frage miissen Entwickelungsstadien
von den ménnlichen Gonophoren herangezogen werden. Bevor
wir aber zu den minnlichen Keimzellen iibergehen, wollen wir
das weitere Schicksal der Eier etwas weiter verfolgen und erértern.
Es entsteht dann hier die Frage: ist das Ei die primére Ursache
zur Bildung des Gonophors, des Spadix, oder ist die Bildungs-
stelle des Spadix determiniert, so dass die Eizelle fiir die Bildung
desselben nur den sekundiren, ausléosenden Faktor bildet.

Welche Faktoren die erste Bildung der Keimzellen bestimmen,
koénnen wir nicht sagen. Auch in Betreff des Zusammenhanges
zwischen Keimzellenbildung und Coppinienanlage mussen wir
die Antwort schuldig bleiben. Die erste Anlage der Gonophoren
beruht aber sicher nicht aul dem Auftreten von Keimzellen an
der betreffenden Stolonenstelle. Bei mehreren jungen Gonophoren
habe ich vergeblich nach Keimzellen sowohl in der Gonophoren-
anlage selbst wie in der zugehorigen Stolonenpartie gesucht; fiir
die Anlage der Gonophorenknospe ist somit das Vorhandensein
einer Keimzelle an Ort und Stelle nicht absolut erforderlich.
Die Einwanderung ist eine sekundire Erscheinung; die Ein-
wanderung in Gonangienanlagen ist auch nicht allen Keimzellen
gesicherl. Mehrmals wurden Keimzellen, die schon eine forl-
geschrittene Entwickelungsstufe erreicht hatten, in der Wand
von Nihrpolypen der Coppinienzone beobachtet; nicht sellen
hatlen sich auch ziemlich grosse Eizellen in Wehrpolypen hin-
einbegeben und konnten hier unweit der distalen Polypenspitze
angetroffen werden. Die Wanderung der Eizellen ist somit nicht
immer slreng determiniert, obschon die meisten von ihnen in
in die Gonangien einwandern. Wenn nun das Ei die primére
Ursache zur Spadixbildung wiére, so wiirde auch kaum die Stelle
dieser lelzteren ortlich so streng fixiert sein. KEine Andeutung
von Spadixbildung diirfte dann auch anderswo beobachtet wer-
den konnen, wo spite Entwickelungsstadien von wandernden
Cizellen zuféllig auftreten. Dies ist aber nicht der Fall, und wir
miissen demnach schliessen, dass die Spadixbildung von vorn-
herein auf die Spitze der Gonophoren beschrinkt ist. Die Eizelle
bildet also hier hdochslens den auslosenden Faktor bei der Spa-
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dixbildung. Ob sie absolut notwendig ist, oder ob eine Spadix-
bildung auch ohne Anwesenheit einer Eizelle zu Stande kom-
men kann, ldsst sich nach dem vorhandenen Material nicht
beantworten. Eine Gonophorenbildung ohne Eizellen, so wie es
WEISMANN (1883, p. 141) bei Laomedea (Gonothyraea) Lovéni
(ALLMAN) vorgefunden hat, wurde nicht beobachtel. Die sichere
Beantwortung dieser Frage muss bei Grammaria abietina wahr-
scheinlich experimentell gegeben werden.

Das Protoplasma der wandernden Eizelle ist, wie schon oben
erwiihnt wurde, homogen, zeigl aber eine slarke Affinitit zu
Farbstoffen. Wéihrend der Wanderung wachsen die Eizellen
allméhlich, jedoch ohne dass eine Aufnahme von anderen Eizel-
len oder Epithelzellen beobachtet werden kann; auch nicht spéi-
ter, wenn das Ii an der Spitze des Spadix ruht, ist eine Auf-
nahme von anderen Zellen festzustellen. Hier geht aber das
Wachstum der Eizelle schneller, und das Protoplasma nimmt
wihrend dieser Wachstumsperiode seine kleinkugelige Struktur
wegen Dotteranstauung an; nur die Randzone der Eizelle behilt
eine homogene Struktur hei. — Ob die Reifungsteilungen und
die Befruchtung der Eizelle hier oder in der Acrocyste gesche-
hen, konnte nicht festgestellt werden; es ist nach dem Malerial
auch nicht méglich zu sagen, auf welcher Enlwickelungsstufe
die Larve die Acrocyste verlisst.

Die spitere Geschichte der miéinnlichen Keimzellen lissl sich
an einem erwachsenen Gonophor studieren. Der Spadix isl von
Keimepithel umgeben, das aus Spermalogonien besteht; ob sie
von aussen eingewandert oder an Ort und Stelle enislanden
sind, konnte nicht festgeslellt werden; jedoch sprichl vieles da-
fiir, dass das letzlere der Fall ist. Das véllig entwickelle Go-
nophor (Fig. C) zeigt eine zonare Anordnung der Entwickelungs-
stufen der Keimzellen von den Spermatogonien neben dem Spa-
dix bis zu den reifen Spermien gerade unler den eklodermalen
Epithelschichten der Gonophoreniiberfliiche. Die reifen Spermien
werden durch einen kurzen Hals des distalen Gonophorenendes
entleert, wo eine kleine Offnung in dem Ekloderm an der Slelle
gebildet wird, wo die Mundéffnung der Medusenknospe auftritt.

Es erhelt aus dem zonaren Auftreten der Entwickelungsstu-
fen der ganzen Spermiogenese wie aus der lebhaflen Teilung
des Keimepithels an der Oberfliche des Spadix, dass das minn-
liche Gonophor durch einen lidngeren Zeilraum funktioniert.
Hierdurch, wie auch durch die Grosse der méannlichen Gono-
phoren, erklirt sich die relative Seltenheit der ménnlichen Gonan-
gien' bei Grammaria abietina.
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Die Coppinia von Grammaria abietina gibt uns inleressanle
Haltepunkte bei der Beurteilung der Verhiltnisse von den Gon-
angienstinden der Lafoéiden. Der gewohnliche Typus, den zuerst
NutTing (1899) bei Lafoéa dumosa (FLEMING) genauer beschrieben
hal, enthilt zahlreichere ménnliche Gonangien, indem NurTING
far je 20 .weibliche. ein ménnliches Gonangium zwischen den
weiblichen eingekeilt vorgefunden hat. Die minnlichen Gonan-
gien sind bei Lafoéa dumosa ziemlich klein, kleiner auch als
die weiblichen Gonangien; inwieweit sie bei dieser Arl einen
lingeren Zeitraum hindurch Spermien erzeugen, lédsst sich nach
den vorliegenden Daten nicht feststellen. Bei Grammaria abietina
liegen die Verhilinisse elwas anders; die Zahl der ménnlichen
Gonangien ist stark reduzierl worden, indem nur ein méinn-
liches Gonangium fiir je vier bis fiinf hundert weibliche auf-
tritt. - Andererseits ist hier das ménnliche Gonangium viel gros-
ser als die weiblichen und Spermien werden einen léingeren Zeil-
raum - hindurch produziert. Gleichzeitig hat sich nun auch die
miéinnliche Gonothek aus dem Gonothekenverband jedenfalls teil-
weise losgelost, indem nur der Stiel zwischen den weiblichen
Gonotheken steckt; die minnliche Gonothek selbst sitzl, kurz
gestielt, zwischen der Acrocysten tragenden Oberfliche des rein
weiblich gewordenen Aggregates und den #usseren schiilzenden
Schlingen der Tuben der Coppinia. Der néchste Schritt diirfte
dann sein, dass sich die ménnlichen Gonangien von dem wei-
blichen Aggregate vollstindig emanzipieren und ausserhalb der
Coppinia (oder des Scapus) auftreten. Der sichere Nachweis
solcher Fille fehlt uns noch heute. PictEr und BEport (1900,
p. 21) haben jedoch bei Zygophylax (Perisiphonia) pectinata
(ALLmaN) Verhéaltnisse beschrieben, die hochst wahrscheinlich
eben diesen Zustand illustrieren. Thre Beurleilung des ihnen
vorliegenden Falles diirfte denn auch zutreffen, wo sie schrei-
ben: »La colonie dont nous avons représenté le gonosome (Pl
V) portait, sur deux rameaux, des corps allongés (PL. V, g.) que
nous n’aurions pas hesité a considérer comme des gonothéques
si la tige n’avail pas pourvue d'une coppinie. L’élal de con-
servalion des tissus ne nous permet pas de déterminer la nature
de ces corps, mais il est possible qu’ils représentant les gono-
théques d'un des sexes et la coppinie les gonothéques de l'autre.«
LEvVINSEN (1913, p. 285) ist der Meinung, dass eine solche An-
nahme falsch sei, und sagt: »I do not think, that BEpor is right
in his supposition. It is a well-known fact that a Coppinia
may often extend from a stem over more adjacent branches,
and, therefore, I cannot doubt that we have to do in the named
case with the beginning of such an extension«. Dieser Annahme
Levinsens kann ich mich nicht anschliessen. Das Studium der



14 7 HJALMAR BROCH

[1916

Coppinien zeigl, wie das Wachstum des Aggregates durch Ent
stehung neuer Gonotheken an beiden Enden desselben zu Stande
kommt; die neugebildeten jungen Gonotheken entstehen immer
mit den etwas dlteren eng verbunden; hierdurch wird dann die
gewohnlich konische Gestaltung der Endpartien der wachsenden
Coppinia vorgerufen. Ganz ausnahmsweise sind verschiedene
Entwickelungsstufen beltweise in einer Coppinia vorhanden, so
wie ich (1912, p. 10) es einmal bei Grammaria immersa Nut-
TING beobachtet habe; hier liegt aber die Ursache in der Ver-
schmelzung zweier verschieden allen Coppinien. Ein Auftreten
»wilder« Gonotheken (oder Tuben) ausserhalb des Verbandes
wurde bei keiner der sehr zahlreichen beobachteten Coppinien
verschiedener nordischer Lafoéiden bisher vorgefunden. Dies
diirfte auch das Auftreten sekundérer Stolone ausserhalb des
Bereiches des Coppinienaggregates voraussetzen. Nach der Ab-
bildung entspringen aber die vereinzelt auflretenden Gonotheken
bei Zygophylax pectinata aus den priméren Stolonen; die von
Picter und BepoTt erwihnten Einzelgonotheken dieser Art zeigen
ausserdem eine von den aggregierlen Gonotheken ginzlich ab-
weichende Form. Die Deutung, die Picrer und Bepor gegeben
haben, erhilt nunmehr auch durch die Verhéllnisse der Cop-
pinia von Grammaria abietina eine weilere Stiitze.

Wie hervorgehoben worden ist, handelt es sich hier wahr-
scheinlich um einen Fall, wo sich die ménnlichen Gonangien
von dem weiblichen Aggregate vollig emanzipiert haben und in
der Nihe dieses an der Kolonie auftrelen. Ein weiterer Schritt
dirfte dann dazu fiihren, dass die Kolonien getrennten Ge-
schlechls sind und dass die Gonotheken des einen Geschlechts
aggregierl, die des anderen dagegen solitir auftreten. Inwieweit
eine Art wie Lafoéa (Halisiphonia) megalotheca (ALLMAN) einen
solchen Fall bildet, muss dahin gestellt bleiben. Jedenfalls miis-
sen wir unter den Lafoéiden vorsichtig sein, nach aggregiert
oder solitir auftretenden Gonangien Arten zu griinden, wenn
nicht beide Geschlechter verireten sind.

Es ist von Bedeulung festzustellen, dass bei Grammaria abie-
fina ein Geschlechtsdimorphismus der Fortpflanzungsindividuen
vorhanden ist, indem die ménnlichen Gonophoren einen crypto-
medusoiden, die weiblichen dagegen einen heteromedusoiden Bau
aufweisen. Es ist fiir die Verwertung des Gonophorenbaues als
systematisch wichtiger Einteilungsbasis sehr wertvoll.

Geschlechtsdimorphismus ist frither bei einigen wenigen an-
deren Hydroiden nachgewiesen, und die Bedeutung dieser Tat-
sache fiir die Systematik habe ich kiirzlich anderswo (1916, p. 6)
niher auseinandergesetzt. Hier wollen wir nur die Kombinationen
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von Gonophorentypen in den sicher auseinandergesetzten Fillen
betrachten. Bei Tubularia indivisa LINNE und Tubularia regalis
BoEeck sind die weiblichen Gonophoren eumedusoid, die minn-
lichen dagegen cryptomedusoid!. Laomedea flexuosa Hincks hat
(Ktnn 1913, p. 197) heteromedusoide weibliche Gonophoren,
wihrend das Ménnchen styloide Gonophoren erzeugt. Bei Gram-
maria abietina ist das weibliche Gonophor auch heteromedusoid,
wihrend das méinnliche Gonophor vielmehr einen cryptomedusoi-
den Bau aufweist. Der Geschlechtsdimorphismus ist somit nicht
an eine bestimmte Kombination von Gonophorentypen gebunden.

Trondhjem am 3. November 1916.
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Erkliarung der Abbildungen:

(Alle Figuren sind mit Hilfe des ABBE'schen Zeichenapparats gezeichnet)

Tafel I.

Fig. 1. Nesselkapseln. a grosser Typus (k Zellkern). b kleiner
Typus (>< 1050).

Fig. 2. Medianer Langsschmtt von einem jungen Entwickelungs-
stadium eines Wehrpolypen mit Tube (X 320).

Fig. 8. Medianer Langsschnitt von dem distalen Teil eines weiter
enlwwkelten Wehrpolypen einer jungen Coppinia (< 320).

Fig. 4. Der distale Teil eines reifen mannlichen Gonophors. En?
11n6t0rm1691 Zellkomplex, der Andeutungen eines rudimentiren Ring-
l\anals 7elgt wahrscheinlich sind die Zellen entodermalen Ursprunges
Aek Aussenektoderm. Iek Innenektoderm (X 320).

Fig. 5. Querschnitt eines Stolo mit einer wandernden Keimzelle
(X 320).

Tafel II.

Fig. 6. Querschnitt nahe der Basis von zwei jugenlichen weiblichen
(xonanﬁlen bei denen das amoboide Ei eben die Stiitzlamelle durch-
dringt (>< 320)

Fig. 7. Medianer Léngschnitt eines jungen weiblichen Gonangiums
mit dem wandernde Ei (kz) in dem Ektoderm (X 320).

Fig. 8. Medianer Lingschnitt eines jungen weiblichen Gonangiums
mit dem wandernden Ei (kz) in dem Entoderm (< 320).

Fig. 9. Medianer Lingsschnitt eines reifen weiblichen Gonangiums
(0] Elzelle in der Acrocyste m Wand der Acrocyste. s Spadix des
Acrocysteneies. G Gonothekenwand. g Gallertbildung des Ektoderms.
o unreifes Ei des Gonophores (<X 320).
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