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E vietata la riproduzicne

Alcuni aspetti dello sviluppo delle colonie dei Botrilli non sono stati
ancora sufficientemente chiariti ; in particolare le capacita blastogenetiche
dei singoli individui, i limiti del loro accrescimento e della durata del loro
ciclo vitale, i rapporti fra le generazioni di blastozooidi coesistenti nella
colonia.

La gemmazione & bilaterale, ma vi & una sostanziale asimmetria dei po-
teri blastogenetici dei due lati, maggiori a destra. Frequentemente infatti
gli zooidi generano pitt gemme, fino ad un massimo di 3 per lato (Oxa, 1892),
e quando queste sono in numero dispari sono sempre piit numerose a destra.
II numero di gemme prodotte ¢ in genere minore negli 0ozooidi e nei blasto-
z0oidi delle prime generazioni. Spesso non tutte le gemme generate da uno
stesso individuo riescono a raggiungere la maturitd funzionale, e in tali
casi ¢ la gemma di destra che prevale su quella di sinistra, o le gemme ante-
riori che prevalgono su quelle posteriori. Un’analisi quantitativa di questi
fatti & stata compiuta da WATTERSON (1945) e da SABBADIN (1955), ma il
loro determinismo non appare ancora chiaro.

Liacerescimento degli individui ¢ in larga misura’ condizionato dalle
dimensioni iniziali dell’abbozzo delle gemme da cui derivano, che variano
nelle successive generazioni (BERRILL, 1941, b, ¢), ma non & stata studiata
Pinfluenza di fattori esterni.

(*) Lavoro eseguito con contributi dell’ Istituto Nazionale di Studi Talasso-
grafici e della « New York Zoological Society ». Ringrazio il Prof. B. Colombo
dell'Istituto Universitario di Eeonomia e Commercio di Venezia per i suoi sug-
gerimenti nell'elaborazione statistica dei dati.
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Nella colonia coesistono abitualmente 3 generazioni di zooidi, di cui la
generazione adulta va incontro a dissoluzione al momento in cui la gene-
razione successiva arriva a sua volta alla maturiti. Se esista un rapporto
di causa ad effetto fra questi due fatti non ¢é stato definitivamente stabilito.
E stata del resto osservata in qualche colonia la contemporanea presenza
di 2 generazioni adulte (DELLA VALLE, 1882 ¢ BANCROFT, 1903).

Precedenti osservazioni (SABBADIN, 1955) su colonie allevate in labora-
torio e seguite per pitt generazioni avevano messo in evidenza che intensita
della blastogenesi ¢ numero di gemme maturate, accrescimento e durata
del ciclo vitale e numero di generazioni coesistenti nella colonia sono feno-
meni tra loro strettamente correlati. Ogni qualvolta infatti le colonie si
trovano in condizioni ambientali sfavorevoli, le gemme prodotte e le gemme
maturate diminuiscono di numero, e gli zooidi adulti regrediscono prima di
aver completato il loro accrescimento. L’anticipata regressione della gene-
razione adulta determina un anticipo della maturazione della generazione
successiva; ma in condizioni estreme la colonia pud sopravvivere anche in
assenza di zooidi adulti, ridotta a 2 sole generazioni di individui, i cul poteri
blastogenetici ¢ di accrescimento si mantengono ad un livello minimo. Tali
fatti rivelano cioé nelle colonie dei Botrilli estesi poteri di autoregolazione.

Questi problemi sono studiati piu dettagliatamente nella presente ricerca,
in cui il ritmo della gemmazione delle colonie ¢ sgtato modificato sperimen-
talmente. I principali risultati ottenuti sono stati riferiti in alcune Note
preliminari (1956 a, b, ¢, d).

MATERIALE E METODI DI STUDIO

Le giovani colonie usate nella presente ricerca si sono sviluppate da
larve liberate da individui allevati in laboratorio. Le larve venivano fatte
metamorfosare su vetrini delle dimensioni di em 5 x 5, opportunamente
mareati, a sufficiente distanza I'una dall’altra, in numero di 2-3 per vetrino,
introducendole ciascuna in una goccia d’acqua protetta dall’evaporazione,
secondo il metodo suggerito da WarrersoN. Gli individui aderivano salda-
mente alla superficie del vetro durante la metamorfosi. I vetrini venivano
quindi capovolti su supporti fissati al fondo di capsule Petri immerse in
acquarietti contenenti 6 litri d’acqua, in numero di 6 per acquarietto.

L’acqua era cambiata ogni 5 giorni, ¢ mantenuta costantemente aereata
e ad una salinita del 33,5 9/40, pari alla salinitd media del tratto di Laguna
Veneta in cui era stato raccolto in origine il materiale. Le colonie venivano
alimentate giornalmente con Chlamydomonas e Nitzschia allevate in labora-
torio e somministrate con una pipetta graduata al fondo di ciascuna capsula.
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Le colonie, suddivise in lotti, di cui uno servi come controllo e gli altri
per gli esperimenti che verranno descritti, furono esaminate giornalmente al
binoculare e fu presa nota del numero, posizione e stadio di sviluppo delle
gemme di ciascuna generazione e del ricambio delle generazioni. Veniva
misurato il diametro massimo degli individui in corrispondenza dei princi-
pali stadi di sviluppo. Le misure sono state eseguite allo stereomicroscopio

TABELLA 1. — Classificazione degli stadi di stiluppo dei blastozooidi di Botryllus
schlosseri.

| Stadio 1. — Primo abbozzo della gemma in forma di un ispesgimento a

I disco della parete atriale del genitore (Fig. 1: A e G, g).

| Stadio 2. — Disco estroflesso ed incurvato a semisfera (Fig. 1: B e H, g).

| Stadio 3. — Stadio a 2 vescicole, di eui Iinterna originatasi per chiusura del

disco e Pesterna derivata dalla parete epidermica del genitore
(B T 0

Stadio 4. — Comparsa, nella vescicola interna, della estroflessione inte-
stinale e delle pieghe atriali, abbozzi delle cavita peribranchiali
(Fig. 1: D).

| Stadio 5. Vescicola interna differenziata in ecamere branchiale e peri- ‘
branchiali e tubo digerente (Fig, 1 - E). .
Stadio 6. Cuore distinto (Fig. 1: F).
Stadio 7. — Comparsa degli ispessimenti della parete atriale, abhozzi delle

gemme della generazione seguente (Fig. 1 : G).
Stadio 8. — Cuore pulsante (8 : pulsazioni iniziali a ritmo lenfo [Fig. 1 : HI;
8" pulsazioni a ritmo normale).

Stadio 9. — Ragoiungimento della maturita funzionale.
Stadio 10. — Maturazione delle gonadi ()
Stadio 11. — Regressione.

(*) La maturazione delle gonadi generalmente non si verifica nelle prime gene-
razioni. Pertanto lo zooide adulto, in condizioni di funzionalita, verra Sempre con-
siderato allo stadio 9.

Zeiss con micrometro oculare Reichert 6 x combinato con i due obiettivi
maggiori e obiettivo addizionale propri dell'apparecchio. Ai due ingrandi-
menti cosi realizzati, ciascuna divisione dell’oculare micrometrico corri-
spondeva rispettivamente a p 17,5 e 27,5. i

Fu seguita la classificazione degli stadi di sviluppo gia adottata in prece-
denti osservazioni, e che & quella stessa introdotta da BERRILL (1941 a), con
aleune leggere modifiche. Essa ¢ riportata nella Tabella 1. Le tappe principali
dell’organogenesi delle gemme sono rappresentate schematicamente in Fig. 1.

La fase di sviluppo di una colonia di Botrilli in ogni dato momento risulta
in modo univoco dagli stadi raggiunti dalle 3 generazioni abitualmente
coesistenti, poiché essi sono rigidamente correlati fra loro (BERRILL 1941 a).
Le varie tappe dello sviluppo delle colonie DPOssono percid essere espresse
schematicamente con formule, es. 9/8/3, 11/8

5, in cui da sinistra a destra
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& indicato lo stadio di ciascuna generazione dalla piti vecchia alla pin giovane.
La notazione 11/9/7/1 indica la condizione del tutto transitoria di nna colonia
nella quale coesistono 4 generazioni, la pit veechia in degenerazione e la
pitt giovane appena comparsa ; la formula 0/8/5 indica una particolare condi-

A

.pb.

cip Q c.b.

S

Fig. 1. — Rappresentazione schematica delle prineipali tappe di sviluppo della

gemma. A-H corrispondono agli stadi 1-8° della Tabella 1.
b = branchia ; ¢ — cunore ; ¢.b. — cavita branchiale ; e.pb. = cavitd peribran-
chiale ; ¢ — endostilo ; ¢ — gemme della generazione successiva ; t.d. = tubo
digerente.

zione di sofferenza di una colonia nella gquale sono presenti 2 sole generazioni,
essendo la generazione adulta scomparsa prima che la generazione pin gio-
vane avesse gemmato.

Nella Fig. 2 sono rappresentate alcune tappe di sviluppo delle colonie
e sono indicate le formule con cul possono essere espresse.

Gli allevamenti sono stati eseguiti in stanza termostatica (1) alla tempera-
tura di 199, A tale temperatura lo sviluppo si svolge approssimativamente
con questo ritmo : dalla condizione 9/7/1 la colonia raggiunge le condizioni
9/8//2, 9/8/3 e di nuovo 9/7/1 rigpettivamente in 2, 3 ¢ 6 giorni.

(1) Dono della Fondazione Rockefeller.
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PTANO E TECNICA DEGLI ESPERIMENTIL

In ciaseun individuo, giunto allo stadio 7 del suo sviluppo, compare ai
due lati un ispessimento della parete atriale in forma di disco, che rappre-
senta l'area gemmante. Questa pud dare origine ad una sola gemma, oppure,
specialmente la destra, dopo essersi incurvata a semisfera, si suddivide in
gemma anteriore e gemma posteriore. Le gemme di sinistra sono in leggero
ritardo rispetto a quelle di destra e le gemme posteriori in leggero ritardo
rispetto alle anteriori. Sono queste gemme pin indietro nello sviluppo che
frequentemente si atrofizzano. Si pud supporre che fra le gemme portate
dallo stesso individuo si stabilisca una sorta di competizione, nella quale
aleune di esse soccombono, determinata verosimilmente dall'ineapacita del
genitore di far fronte alle loro esigenze di nutrimento. Forse anche i poteri
blastogenetici di tali gemme sono regolati da tale competizione. Queste ipotesi
sono state sottoposte ai seguenti controlli sperimentali :

Jsperimenti 1°, 20 e 30, _ Fyrono impiegate rispettivamente 12, 11 e
10 colonie, mentre un gruppo parallelo di 14 colonie servi di controllo.

Gli esperimenti furono iniziati quando le colonie erano ancora costituite
dal solo oozooide, dalla gemma destra della prima generazione blastogenetica
e da quelle della seconda.

Nella prima serie sperimentale, al momento in cui le colonie giungevano
allo stadio 9/8'/2, 1a gemma destra della generazione pit giovane veniva
estirpata con un aghetto di tungsteno affilato in bagno di potassa caustica
fusa (Fig. 2, T A). Allo stadio 2 le gemme sono in forma di abbozzi emisfe-
rici nei quali non si & ancora compiuta ’eventuale suddivisione in gemme
anteriori e gemme posteriori. Percid Pestirpazione dell’abbozzo di un lato
consentiva di studiarne gli effetti sui poteri blastogenetici del lato contrap-
posto del genitore.

Nellar 22 serie sperimentale un’operazione analoga veniva eseguita 24 ore
dopo il raggiungimento dello stadio 9/8'/2, in prossimita dello stadio 9/8/3,
quando le eventuali gemme posteriori della generazione pilt giovane 8i erano
gia segregate o erano in corso di segregazione. Veniva allora estirpata la
gemma destra o anteriore delle 2 gemme destre (Fig. 2, IT A). (6 doveva
consentire di completare lo studio dei Poteri blastogenetici del lato contrap-
posto del genitore e di studiare I'infuenza dell’operazione sulle capacitiy di
sviluppo delle gemme posteriori. 5

La gemma destra o I'anteriore delle gemme destre della generazione piu
giovane fu estirpata nelle colonie della 32 serie sperimentale 72 ore dopo che
le colonie avevano raggiunto lo stadio 9/8'/2, in genere allo stadio 9/8/5-6
(Fig. 2, TIT A). Spesso a questo stadio parte delle gemme pin giovani erano
in eondizioni di atrofia. I’esperimento si proponeva di stabilire se esse fossero
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in grado di riprendere lo sviluppo dopo Ia rimozione della gemma piu
gviluppata.

Tn tutte e 3 le serie sperimentali, le gemme posteriori sorelle della gemma
asportata venivano a loro volta rimosse man mano che giungevano allo
stadio 7 (Fig. 2, II B), cioé quando avevano ormai superato le fasi pin cri-

Fig. 2. — Le colonie sono
state rappresentate dalla
faceia ventrale, e pertanto
le posizioni destra e si-
wistra risultano invertite.
Schema degli interventi
sperimentali eseguiti :

I : 10 esperimento (colo-
nie allo stadio 9/87/2).
A :1 = zooide adulto ;
2 — gemma destra della
generazione intermedia;
3a e 3b — gemme de-
stra e sinistra della ge-
nerazione piu giovane.
Viene asportata 3a. —
B:la gemma 2 di A&
maturata e 3b ha gene-
rato le due gemme, de-
stra e sinistra, 4a e 4b.
Viene asportata 4b. IT :
20 esperimento (A e C
colonie allo stadio 9/8/3).
A : wiene asportate la
gemma destra  anleriore
della generazione pii gio-
vane (3a). — B : la gem-
ma 2 di A ¢ maturata ;
3¢ e 3b hanno raggiunto
lo stadio 7. Viene aspor-
tate la gemma destra po-
steriore (3e). — C: 3b
ha prodotto 2 gemme
destre (4a, 4¢) e una
sinistra (4b). Viene A

asportata 4b.

TI1: 30 esperimento (colonie allo stadio 9/8/5). A : la gemma destra della gene-
razione intermedia (2) porta a destra una gemma allo stadio 5 (3a) e alla si-
nistra una gemma atrofica (3b). Viene asportata 3a. — B :la gemma 2 di A @
maturata 3 3b ha ripreso lo sviluppo e ha generato 3 gemme (4a, 4b, 4c). Viene
asportata la gemma sinistra della generazione piin giovane (4b). 4
IV : 4o esperimento (colonia allo stadio 9/8/2). Delle gemme della generazione
intermedia, 2a e 2b, si ¢ sviluppata solo la destra 2a, che viene estirpata allo
stadio 8.

{00000
oacoe
{06000
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tiche dello sviluppo. Pertanto nelle colonie rimaneva e maturava la sola
gemma sinistra anteriore (Fig. 2, T B, II ¢ e III B).

Queste operazioni furono ripetute in tutte le colonie, con le stesse mo-
dalita, in ciaseuna generazione fino alla settima. Ma poiché solo le gemme
esterne della colonia erano accessibili, nelle successive generazioni la prima
estirpazione veniva eseguita alternativamente a sinistra e a destra, poiché
alternativamente le gemme destre e le gemme sinistre della generazione piu
giovane si trovavano chiuse fra la gemma genitrice e il blastozooide adulto
(Fig. 2). Pertanto ad ogni successiva generazione maturava alternativa-
mente la gemma anteriore destra e la gemma anteriore sinistra.

Questi 3 esperimenti avevano dunque in comune il fatto che una sola
gemma per generazione raggiungeva lo stadio 8, e di congeguenza un solo
individuo per generazione raggiungeva la maturita. Questa particolare situa-

TABELLA 2. La gemmazione nelle serie di controllo, Numero di individui che hanno
“ g - . -
prodotio 2, 3 0 4 gemme nelle varie generazioni.

‘ generazioni

| | | media
colonie | LEAEOR 20 3 Ay ol . 62 | i gemme
g S R S e | == ~ per indiv.
2 =8 & 2 3 4 2nae iy o T 2 3 4 2 3 4 2 4

1= 1 1 1 1 [Efesis =y 4 9= 2.33
2a | 1 1 e 2 6 4 8 219
3 |1 1 1 | 3 4 3 2.06
4a | ] |1 1 2 1= 4 3 2.07
5 |1 |1 2 1 T4 1 3 4 6 2.34
o ‘ 1 1 [ 1 Tl=3 2 3 2.16
7 |1 1 I 1 2 2 2
8 |1 1 24y 11 g 17 2.22
92 | ] 1 1 2 3 I—<9 6 2.47
10 1 1 1 1353 2 2 8 6 2.13
118 | 1 2 1 2 D Sl 9 2.08
128 |1 Tt Il i 14 10 18 | e =L
132 | 1 2 T e | S
148 |1 1 1 ] 2 s T ==

media \

Seria| 200 | 2.8 2.55 2.51 2.29 2.27 2.24

div. (*)

5\

(*) In una Nota preliminare (1956 a) ¢ stato commesso un errore nel calcolo
del numero medio di gemme per generazione in questa serie.

zione, oltre a facilitare I'esecuzione degli esperimenti, permetteva di studiare :
@) se I'accrescimento delle gemme di uno stesso individuo fosse influenzato
dal loro numero ; b) se I'accrescimento e il momento della regressione dei
blastozooidi adulti fossero influenzati dal numero di gemme portate.
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Esperimento 4°. — Fu suggerito dai primi risultati degli altri 3 esperi-
menti. In esso furono impiegate 28 giovani colonie, molte delle quali per-
altro morirono per via. Ebbe inizio come gli altri a partire dalla 22 gene-
razione blastogenetica e fu proseguito per pilt generazioni, in alcuni casi
fino alla 102,

Nelle colonie di questa serie le gemme della generazione piu giovane,
che superavano nello sviluppo lo stadio 3, venivano estirpate 48 ore dopo
raggiunto tale stadio, ad eccezione della destra anteriore. Questa veniva
rimossa a sua volta quando giungeva allo stadio 8’ (Fig. 2, IV), per cui nella
colonia rimanevano il solo blastozooide adulto e le gemme atrofiche. ITn un
gran numero di casi, dopo l'asportazione della gemma maggiore, si veri-
ficava la ripresa dello sviluppo di una delle gemme atrofiche, o la rigenera-
zione di una gemma asportata incompletamente, per cui la colonia non si
estingueva. Questo esperimento ha pertanto permesso di studiare: a) le
possibilita massime di sopravvivenza dello zooide adulto in assenza di
gemme prossime a maturare ; b) le capacity di ripresa di gemme rimaste
per lungo tempo bloccate ai primi stadi di sviluppo e le capacitd rigenerative
di gemme asportate incompletamente.

RISULTATI DEGLI ESPERIMENTI
I. LA BLASTOGENESI

1. La gemmazione nella serie di controllo. — Nella Tabella 2 per ciascuna
delle 14 colonie della serie di controllo ¢ indicato il numero di individui che
hanno dato 2, 3 o 4 gemme nelle varie generazioni. Tl numero di gemme pro-
dotte varia fortemente, oltre che fra le diverse colonie, anche fra le diverse
generazioni della stessa colonia e fra gli individui di una stessa generazione.
La variabilita ¢ nulla nella prima generazione, in cui tutti gli individui hanno
prodotto 2 sole gemme, ed ¢ ancora assai bassa nella 22 generazione, nella
quale 2 soli individui hanno dato 3 gemme. Nell’ambito delle generazioni

TApELLA 3. — La gemmazione nella serie di controllo. Differenti capacita blastoge-
netiche delle gemme in rapporto alle loro pesizione rispefto ai genitori. Sono stati
presi in considerazione tutti gli individui che hanno gemmato, appartenenti alle
generazioni I12-Ga.

Ne¢ individui

Potisions SHdreii s N°¢ gemme media gemme
os1Zzlone Individul gemmanti gemmanti | prodotte per individuo
gemme destre anteriori 196 463 ‘ 2.36
» sinistre » 116 255 2.19
» destre posteriori ‘ 11 23 2.09

» sinistre » 2 + (2.00)



186 A. Sabbadin.

dalla 32 alla 72 P'analisi della variabilitd da un valore (¥* di Bartlett con 4
gradi di liberta) pari a 29,25 che ¢ altamente significativo (P < 0,001).

Il numero di gemme prodotte in ciascuna colonia dagli individui di una
data generazione dipende soprattutto dalla posizione che essi occupano ri-
spetto al genitore. Le gemme di destra presentano poteri blastogenetici
maggiori di quelli delle gemme di sinistra e le gemme anteriori poteri blasto-
genetici maggiori di quelli delle gemme posteriori (Fig. 3,4). Cio risulta
chiaramente dalla Tabella 3.

Un numero molto considerevole di gemme (48,12 9% delle gemme pro-
dotte) sono degenerate nel corso dello sviluppo, come si pud osservare nella
Tabella 4. In parte si tratta di gemme portate da genitori che non hanno

TABELLA 4. — La gemmazione nella serie i controllo. Quadro riassuntivo delle gemme
prodotle, malurale o degenerate ai vari stadi.di sviluppo, appartenenti- alle gene-
raziont 1%-&3,

gemme gemme ‘ gemme gemme
destre sinistre destre | sinistre Totale
anteriori anteriori | posteriori | posteriori

No gemme prodotte | 339 339 81 14 773
I ORA maturate 282 112 7 — 401
Ne degenerate 57 227 74 14 372

(16.819%)] (66.96%)| (91.35°,) (100°) | (48.12%,

No gemme degenerate

gt. 1-3 | 53 153 58 | 3 267
j | (72.77095)

» 4-6 — 10 5 7 22
| (5.91%)

D, -- 38 3 1 42
(11.29%)

B o 4 26 8 3 41

i . (11.02%)

raggiunto la maturita funzionale, o sono regrediti in anticipo (Fig. 3,2),
e che quindi sono state coinvolte dalla degenerazione di questi (52 gemme
destre anteriori sulle 57 degenerate ; 52 gemme sinistre anteriori sulle 227
degenerate) ¢ in massima parte si tratta di gemme che non hanno rag-
giunto la maturita sebbene portate da genitori normali, e cio¢ tutte le
gemme posteriori e la maggioranza delle sinistre anteriori (Fig. 3,3; cfr.
con I e 4). Complessivamente le gemme destre anteriori sono degenerate
nella proporzione del 16,81 9%, le sinistre anteriori nella proporzione del
66,96 9%, le destre posteriori nella proporzione del 91,35 %, e le sinistre
posteriori nella proporzione del 100 9. La maggioranza delle gemme dege-
nerate (77,68 9%) non hanno superato i primi stadi di sviluppo o comunque
non sono arrivate alla gemmazione.
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Questi dati, che confermano sostanzialmente lo studio precedente sulla
blastogenesi di colonie allevate in laboratorio (SABBADIN, 1955), spiegano
come in ciascuna colonia I'aumento del numero di individui adulti con il
passare delle generazioni sia assai inferiore a quello che comporterebbe il
ritmo della gemmazione (Tabella 5).

TABELLA 5. — Ritmo di sviluppo delle colonie della serie di controllo. Il numero di indi-
vidui maturati nelle varie generazioni ¢ rapportato al numero di individui prodotii.

Generazioni |

Colonie Totale | 05
| 12 2a 3a 1 4a Ha Ba T R H
| 5
15 | 12 | 12 | 12 |12 | 2/6 | 3/9 | 4/8 413 17/44 | 38.63
2s | 12 | 172 | 2/3 ‘ 3/6 | 4/7 | 4/12| 5/8 516 | 25/55 | 45.45
g |19 |“ip | i |12 | 25 | 3/6 | B8 3/6 15/33 45.45
4 | 12 | 112 | 12 |12 | 2/4 | 355 | 88 3/6 15/31 48,38
| o1 | 12 | 12 a4 | 47 | 8AL| 1008 9/26 | 36/70 51.42
6 | 12 | 12 | 12412 | 214 |28 | 34 3/6 14/28 50.00
70 | ye | e | gtz |y | oM | 2/ 2/6 11/24 45.83
ge | 1/2 | 12 | 2/2 | 6/8 | 6/16|11/22| 8/25 8/34 | 43/111 | 38.73
% | 12 | 12 | 1/2 |2/2 | 34 | 356 | &8 12/18 | 29/44  65.90
106 | 1/2 | 12 | /2 |22 | 4/5 | 5/10| 6/16 | 1112 | 31/51 60.78
112 | 1/2 1/2 1/4 | 2/2 | 34 | B/7 | 711 | 1318 | 356/50 | 66.00
122 | 1/2 | 1/2 | 3/5 | /11 | 14/14 | 22/28| 35/74
132 | 1/2 | 12 | 2/2 ‘2/4 R st g sadbm. Dl iy
142 | /2 | 12 | 1/2 | 3/3 .| 6/8 |12/24 i
14/28  14/28 19/ 4\ 34/51 | 59/93 [89/167 99/211 | 73/161 | 401/773 |
o | 50.00 50.00 | 55.88 66.66|63.44| 53.29| 46.91 | 45.34 51.87 |

2. Confronto fra i poteri blastogenetici della serie di controllo e delle prime

3 serte sperimentali. — 1 dati riguardanti la blastogenesi della serie di
controllo e delle prime 3 serie sperimentali sono raggruppati nella Tabella 6 a.
Per la serie di controllo sono indicate le gemme prodotte dai soli indi-
vidui anteriori di destra, che come sappiamo sono quelli dotati delle mag-
giori capacita blastogenetiche. Nelle serie sperimentali il numero totale di
gemme portate da ciascun individuo risulta dal numero di esse presenti al
momento dell’estirpazione della prima gemma pii le eventuali gemme com-
parse dopo tale operazione.

I risultati dell’elaborazione statistica dei dati della Tabella 6a sono ri-
portati nelle Tabelle 6b e 6ec.

In ciascuna serie sperimentale non vi sono differenze statisticamente si-
gnificative fra la variabilita dei poteri blastogenetici nelle generazioni dalla
2a alla 72, cioé in corrispondenza delle generazioni interessate dagli esperi-
menti. Nella 12 e 22 gerie cid si verifica anche nell’'ambito delle generazioni
12-72, poiché nella prima generazione non era ancora terminata la blasto-

3

genesi quando ¢ stato fatto il primo intervento sperimentale. Differenze
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assolutamente non significative si riscontrano complessivamente nelle 3 serie
sperimentali nelle generazioni 2a-72, Nella serie di controllo si hanno invece
ditferenze altamente significative nelle generazioni 22-72 ¢ anche nelle gene-
razioni 33-72, e pertanto I'analisi della varianza é stata eseguita sui valori
logaritmici.

Nel lotto di controllo i poteri blastogenetici delle prime generazioni sono
notevolmente inferiori a quelli delle generazioni successive. Differenze sta-
tisticamente significative si riscontrano ad esempio fra 22 ¢ 42 generazione
e fra 22 e 62, L’analisi della varianza (Tabella 6 b) dimostra invece che non
vi sono differenze significative nelle generazioni 33-72. In ciascuna serie spe-
rimentale ¢io si verifica anche nelle generazioni 23-7a, Sperimentalmente si
¢ dunque rinsciti a diminuire la differenza fra le capacitd blastogenetiche
della 22 generazione e quelle delle generazioni successive.

Nei lotti sperimentali Uintensita della gemmazione nelle generazioni
2a-7a ¢ agsai maggiore che nelle generazioni corrispondenti della serie di
controllo. I analisi della varianza (Tabella 6c¢) applicata complessivamente
ai 4 lotti dimostra che sia la differenza fra lotti come la differenza fra gene-
razioni sono altamente significative. Nell’'ambito delle 3 serie sperimentali la
differenza fra esperimenti non ¢ invece significativa, mentre lo & la differenza
fra generazioni. In realtdh anche nelle serie sperimentali i poteri blastogene-

TaperLra 6 c. — Confronto fra i poteri blastogenetici delle diverse serie (analisi della
varianza).

Lotti Causa variazione | devianze varianze ¥ r

i 4 lotti Totale 371 | 6.11467

2a.7agenera- | fra sottogener. | 23| 2.04720 | 0,08900 Vs

zione (valori residua 348 | 4,06747 | 0,01168 Vr | Vs/Vr 7,61 < 0,001

logaritmici) ‘
Ifra. lotti | 3| 3,33956 | 1,11318 V1. | VI/Vr 95,30 » )
| fra generazioni 5| 0,73447 | 0,14689 Vg | Vg/Vr 12,57 ¥

i 3 lolti sper.| Totale 189 | 142,716 |

2a.7a genera- | fra sottogener. 17 24,822 | 1,460 Vs

zione residua 172 | 117,894 | 0,685 Vr | Vs/Vr 2,13 | 0,01-0,001
fra lotti 2 1,737 0,868 V1 | VI/Vr 1,26 | > 0,20
fra generazioni & =22, 199 4,435 Vg | Vg/VNr 6,47 < 0,001

i 4 lotti ' Totale | 324 | 244,044

3a-Tagenera- fra sottogener. | 19| 83,953 4,418 Vs

zione residua 305 160,091 0,524 Vr | Vs/Vr 8,43 | < 0,001

|

fra lotti 3 59,5636 19,8456 VI | VI/Vr 37,87 | < 0,001
fra generazioni + 5,263 1,315 Vg | Vg/Vr 2,50 0,05-0,01

i 3 lotti sper. Totale 156 ‘ 113.733

3a.-7agenera- fra sottogener. | 14 1 8,793 0,628

zione residua | 142 | 104,940 0,739
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tici delle prime generazioni sono notevolmente pili bassi, e gia nelle genera-
zioni 38-7a la differenza non é piu significativa.

Gli esperimenti si sono dungue dimostrati molto efficaci nell'elevare
le capacitd blastogenetiche degli zooidi delle varie generazioni. Le diffe-
renze rispetto alla serie di controllo aumentano progressivamente con il
passare delle generazioni, divenendo in ciascuna serie costantemente signi-
ficative dalla 53 generazione in poi.

Se si considerano tutte le gemme prodotte in ciascun lotto nelle gene-
razioni 22-82 (Tabella 7), si osserva che la percentuale delle gemme poste-
riori ¢ assai pin elevata nei lotti sperimentali. Cosi pure & assai pilt elevata
la percentuale delle gemme sinistre posteriori sul totale delle gemme poste-
riori. In aleuni individui delle serie sperimentali, che sono segnalati nella
Tabella 6 a, si @ avuta la formazione di 3 gemme sullo stesso lato (Fig. 3, 5 e 6).
(fid non si & mai verificato nei controlli.

Oltre ai poteri blastogenetici gli esperimenti hanno aumentato le capacita
di sviluppo delle gemme. Come si & visto, nella serie di controllo un gran nu-
mero di gemme si arrestano ad un determinato stadio e successivamente regre-
discono. Tale fatto si & verificato in misura molto minore nelle serie spe-
rimentali, come si pud vedere dalla stessa Tabella 7. Cosi ad es. in esse
tutte le gemme sinistre anteriori non estirpate sono giunte alla maturazione,

TARELLA 7. — (emme posteriori nella serie di controllo ¢ nelle prime 3 serie speri-
mentali (nella serie di controllo sono stale prese in considerazione le sole gemme
prodotte dagli individwi anteriori di destra).

| o N© gemme posteriori

N° totale N® gemme posteriori gen?mc degenerate agli stadi 1-6
Serie gemme | posteriori
destre | sinistre | Totale sinistre destre |sinistre Totale

Controlli o S JES T L s 9 b7 15.78 36 | L5 41
(17.64%) ‘ (71.92%)

Ia gerie sper.| 188 ‘ 42 26 68 38.23 c [ 8
| (36.17%) (11.76%)

2a serie sper.| 160 | 35 25 | 6O 41.66 B 3 8
‘ | (37.50%) i (E3:3395

S8 serie sper. 166 38 26 64 10.62 i 4 1E
I (38.66% | (17.189%)

poiché anche quelle gemme del 39 lotto che si trovavano ormai in condi-
zioni di atrofia hanno ripreso il loro sviluppo dopo la rimozione della gemma
controlaterale (Fig. 4, 8, 11 e 15).

In conclusione questi risultati dimostrano chiaramente che per via spe-
rimentale si pud diminuire in misura molto notevole la forte differenza di
poteri blastogenetici rilevabile nei controlli fra lato destro e lato sinistro
dello zooide e la forte differenza di capacita di sviluppo rilevabile fra gemme
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anteriori e gemme posteriori e fra gemme di destra e gemme di sinistra.
Vengono notevolmente esaltati i poteri blastogenetici dello zooide, che
tende a produrre il numero massimo di gemme, e tutte le gemme comparse
presentano maggiori capacitd di proseguire il loro sviluppo.

Come si é detto, non vi sono differenze significative fra i poteri blasto-
genetici dei 3 lotti sperimentali. I primi 2 esperimenti, con cui ci si propo-
neva di stimolare i poteri blastogenetici di un lato mediante 1'asportazione
del disco gemmante dell’altro lato, non hanno dato risultati sostanzialmente
differenti da quelli del 3° esperimento. In effetti I'estirpazione delle gemme
a questi primi stadi dello sviluppo & risultata spesso incompleta e le gemme
venivano rigenerate (e I’operazione veniva allora ripetuta il giorno seguente),
per cui questo primo intervento non poteva avere effetti sul lato contrap-
posto. Pertanto in tutte e 3 le serie & risultata determinante, ai fini del-
I'aumento dei poteri blastogenetici, la condizione comune per cui gemmava
un solo individuo per generazione.

3. I potert blastogenetici della 4* serie sperimentale. — In questo esperi-
mento un'unica gemma per generazione veniva lasciata sviluppare fino
allo stadio 8 ¢ poi estirpata a sna volta. In molti casi una delle gemme atro-
fiche non asportate o una delle gemme asportate incompletamente ripren-
deva lo sviluppo (Fig. 4, 12-13) e giungeva alla maturita, quando il geni-
tore era ormai regredito da tempo (Fig. 3, 7). T poteri blastogenetici di
queste gemme a sviluppo tardivo erano notevolmente ridotti. Su un totale
di 113 gemme vi sono state 8 sole gemme posteriori (7,07 %). In 5 individui
¢ stata sicuramente riscontrata la comparsa di una sola gemma, ¢ié che non
si & mai verificato nella serie di controllo, neppure per gli oozooidi.

In questo esperimento furono ottenuti molti individui con « situs inversus
viscerum », di cui verra detto pin avanti. Qui interessa ricordare che I'inver-
sione, oltre che i visceri interessava anche i poteri blastogenetici dei due lati :
in tutti gli individui a «situs inversus viscerum » infatti le gemme sinistre
presentavano maggiore vitalita delle destre e se essi producevano una sola
0 3 gemme, essa 0 2 di esse si trovavano a sinistra (Fig. 4, 10 e 14).

4. Potert regolativi e rigenerativi delle gemme. — Le osservazioni condotte
sulle colonie della serie di controllo hanno mostrato che molte gemme, inca-
paci di svilupparsi, possono persistere per lungo tempo in condizioni di
atrofia allo stadio di semplice vescicola. L'atrofia non ¢ dovuta a incapacita
intrinseche di sviluppo, ma & piuttosto il risultato di una competizione fra
le gemme di uno stesso individuo. Le gemme atrofiche sono infatti in grado
di riprendere lo sviluppo qualora vengano estirpate le gemme sorelle.

Particolarmente illustrativi sono i risultati del 4° esperimento. Nelle
colonie di questa serie, I'unico individuo superstite di ciascuna generazione,
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per le condizioni difficili in cui si svolgeva il suo sviluppo, dava in genere
2 sole gemme, una delle quali per lo pitt non andava oltre lo stadio 3. Ma essa
assai spesso riprendeva il ¥uo sviluppo, anche dopo molti giorni di atrofia,
non appena veniva rimossa la gemma sorella. Tale fatto si ¢ verificato in
una quarantina di casi. Spesso le dimensioni della gemma si erano estrema-
mente ridotte, e alla ripresa dello sviluppo essa impiegava qualche tempo per
ricostituirsi a vescicola di dimensioni normali, nella quale solo allora co-
minciavano i processi dell’organogenesi.

Lo stesso fenomeno si & verificato nel 3° esperimento per alcune gem-
me di sinistra e per molte gemme posteriori che riprendevano a svilup-
parsi dopo Dasportazione delle gemme destre o rispettivamente delle gem-
me anteriori.

In tutti e 4 gli esperimenti in molti casi Pasportazione delle gemme e
risultata incompleta. Cid & avvenuto specialmente nel 1° esperimento, in
cui al momento dell’'operazione le gemme non si erano ancora segregate dalla
parete del genitore e riusciva pereio difficile asportare lintero disco gem-
mante. In questi casi i frammenti rimasti in situ rigeneravano le gemme.
Tn 13 casi nel 19 esperimento e in un caso nel 20, dalla gemma asportata in-
completamente si sono ricostituite 2 gemme.

Particolarmente interessante appare il fatto che anche frammenti di
gemme, le quali al momento dell’asportazione erano molto avanti nello svi-
luppo, erano in grado di rigenerare. Essi dapprima ricostituivano una vesci-
cola, corrispondente allo stadio 3, e in questa si ripeteva poi 1'organogenesi
che ridava un individuo normale capace di maturare. Questo fatto si &
verificato in una decina di gemme della 42 serie sperimentale (Fig. 4, 12 - 13),
asportate quando erano giunte allo stadio 8, e in qualche gemma poste-
riore delle altre serie asportata allo stadio 7.

4. Estensione e durata dei poteri blastogenetici. — Come i & detto, l'estir-
pazione delle gemme ha spesso indotto la ripresa dello sviluppo in gemme

Fig. 3. — Tutle le colonie sono state foltografate dalla jaceia ventrale, e pertanto nelle
Jolo le posizioni destra e sinistra risultano invertite.
1-4: serie di eontrollo. 1 : sistema di 7 zooidi di 4% generazione, clascuno con
2 gemme di 5 generazione. (Gemme di 62 generazione non visibili). 2 : sistema
di 6 zooidi, di cui 2 in regressione anticipata. 3 : i 5 zooidi della generazione pit
vecchia (a) sono in avanzata degenerazione : ciascuno di essi porta un‘unica
gemma a destra (b), ehe sta per passare alla maturita funzionale. 4 : colonia
allo stadio 9/8/3. Adulto di 3» generazione (a), 3 gemme di 4% generazione (b), di
cui le due anteriori portano ciascuna 3 gemme e la posteriore 2 gemme di 52 ge-
nerazione (c¢).
5: 18 serie sperimentale. Zooide in regressione (a), la cui gemma destra (b) porta
a sua volta 4 gemme (¢), di eui 3 sul lato sinistro.
6 . 28 serie sperimentale. Lo zooide adulto porta sul lato destro 3 gemme.
7 4n serie sperimentale. Lo zooide della generazione pil vecchia (a) ¢ alla fine
della regressione ; la sua gemma (b) ¢ appena giunta allo stadio 8.



Analisi sperimentale dello sviluppo delle colonie di Bolryllus schlosseri ecc. 193

Fig. 3.

7. Arekivio di Anatomio - Vol. LXIII, fase. IT.
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atrofiche, o lo sdoppiamento di gemme non ancora del tutto segregate dalla
parete del genitore, o la rigenerazione di gemme asportate incompletamente,
ma in nessun caso ¢ stata constatata con sicurezza la formazione ex novo
di gemme da parte del genitore. I poteri blastogenetici dello zooide sembrano
dunque esaurirsi nella segregazione bilaterale del disco gemmante. T per-
tanto essi sembrano strettamente localizzati nello spazio ¢ nel tempo. Si
deve tuttavia considerare tale questione ancora aperta. Il problema va ri-
studiato con tecniche pin appropriate.

5. Polarita e bilateralita nelle gemme. « Situs inversus viscerum ». — Nel
botrilli, come nelle altre specie in cui le gemme restano costantemente con-
nesse al genitore, gli assi antero-posteriore e dorsoventrale delle gemme sono
costantemente paralleli a quelli del genitore, e si deve ritenere che siano
da esso determinati. Lo stesso avviene per Dasse perlaterale (BERRILL,
1935 a, 1941 a).

Nel 49 esperimento sono comparsi molti individui con « situs inversus
viscerum ». In essi il tubo digerente era posto alla destra della branchia e il
cuore a sinistra della linea mediana (Fig. 4, 10 e 14; cfr. con Fig. 4,12 ¢ 13
e Fig. 3,4) e il lato sinistro presentava poteri blastogenetici maggiori di
quello destro. 8i ¢ dunque verificata linversione dell’asse destra-sinistra.
Questo fenomeno ¢ stato pit ampiamente descritto ¢ discusso in altro
lavoro (1956 ¢). Qui viene riassunto nei punti principali.

L’inversione del « situs viscerum » ¢ stata riscontrata in una trentina di
*asi, cicé in oltre il 30 9%, degli individui in esperimento (Tabella 8). Per la
mageior parte di essi tuttavia si e trattato della ripetizione di una condi-

Fig. 4. — Tutte le colonie sono slale folografate dalla jaecia venlrale, e perlanio nelle
foto le posizioni destra e sinistra risullano invertite.
8-9: 28 serie sperimentale. Due aspetti di una stessa colonia fotografati a di-
stanza di 24 ore. In 8 coesistenza di 4 generazioni, di cui la pin veechia (a) sta
per entrare in regressione, la 2a (b) & appena maturata, la 3 (¢) & allo stadio 8
e la 47 (d) allo stadio 5. In 9 coesistenza di 5 generazioni : @ e b in regressione,
¢ allo stadio 8 e d allo stadio 7 (la 5% generazione, allo stadio 1, non & vigibile).
10 ; 4% serie sperimentale. Uno zooide di 3% generazione con « sifus inversus vi-
scerumi » ; e = endostilo, sulla linea mediana ; ¢ — intestino alla destra di questa ;
g = l'unica gemma sviluppatasi, sul lato sinistro.
11 : 38 serie sperimentale. La generazione pit vecchia (a) in regressione ; la 22 ge-
nerazione (b) & appena maturata ; la 32 (c), allo stadio 8, porta gemme (d) allo
stadio 7. (La 5% generazione allo stadio 1 non e visibile).
12-13: 48 serie sperimentale. Due aspetti di una stessa colonia a distanza di
48 ore. In 12 allo zooide adulto & stata appena asportata la gemma destra che
aveva raggiunto lo stadio 8'; in 13 si & rigenerata la gemma destra (g) in forma
di vescicola (stadio 3 dello sviluppo normale).
14 : 4% serie sperimentale. Uno zooide di 42 generazione con « silus inversus vi-
scerum ». ¢ — endostilo sulla linea mediana ; i = intestino alla destra di questa ;
¢ — l'unica gemma sviluppatasi, sul lato sinistro.
15 : 28 serie sperimentale. Uno zooide di 3% generazione con un’unica gemima
superstite sul lato sinistro, in seguito all’asportazione della gemma destra
{cfr. anche 8 e 11).
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zione gia presente nei genitori., Infatti nna . che il « situs inversus »
8i & stabilito in una colonia, esso tende a perpetuarsi nelle successive gene-
razioni.

« Situs wviscerum » diverso da quello dei genitori (comparsa del «situs
inversus » in gemme con genitore a «silus » normale, ¢ ritorno al « situs »

TABELLA 8. — « Situs viscerwm » delle gemme in rapporlo al « situs visceruwm » e alle
condizioni di funzionalita dei genilori.

y genitori funzionanti | genitori in regressione
« Situs viscerum »

dei genitori gemme a csitus | gemme a «situs gemme a «gitug | gemme a ¢ situs
viscerum » normale | viscerum » invertito viscerum » normale viscerum » invertito

normale 37 - 24 5

invertito 17 4 4

normale in gemme con genitori a « situs inversus ») i & manifestato soltanto
in 12 gemme nelle quali I'organogenesi era avvenuta quando il genitore era
ormai in regressione, e ciod verogimilmente al di fuori dell'influenza di questo.
Ma come &i pud osservare nella Tabella, anche in queste condizioni la maggio-
ranza delle gemme si ¢ sviluppata con « situs viseerwm » normale.

Sulla determinazione del «situs wviscerum » sembra percio che si debba
coneludere in questo modo : a) il « situs viseeruwm » delle gemme ¢ rigidamente
condizionato da quello dei genitori in tutti i casi in cui questi gono fun-
zionanti ; b) quando lo sviluppo delle gemme avviene durante la disintegra-
zione del genitore e quindi e sottratto all'influenza del genitore, le gemme
mostrano un notevole grado di bipotenzialith nei confronti delle 2 condi-
zioni pogsibili del gito dei visceri, normale o invertito, sebbene tendano a
realizzare pit frequentemente la condizione sito normale. Sembra dunque
questo un esempio di determinazione di un carattere mediante una « doppia
assicurazione », in cui solo uno dei fattori, 'influenza del genitore, ha un
ralore assoluto.

I1. I/ACCRESCIMENTO

BERRILL (1941 b, ¢, 1947) ha messo in evidenza un progressivo aumento
delle dimensioni finali delle gemme e deghi adulti nelle snccessive generazioni
di ciascuna colonia, determinato dal progressive aumento delle dimensioni
iniziali degli abbozzi delle gemme. Qui verranno considerati altri fattori
che regolano I'accerescimento, in particolare i rapporti competitivi fra gemme
di uno stesso individuo e fra generazioni coegistenti nella colonia. La loro
influenza si manifesta essenzialmente sugli ultimi stadi dello sviluppo.
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1. Lacerescimento nella serie di controllo ¢ nelle prime 3 serie sperimen-
tali. — Verra fatto un confronto su 2 misure del diametro massimo delle
gemme prese rispettivamente all’inizio dello stadio 8 (stadio 8') e alla fine
di esso e su 2 misure degli individui adulti prese rispettivamente al momento
in cui le colonie giungevano allo stadio 9/8'/2 e quando ¢li adulti giungevano
alla fine dello stadio 9. La seconda misura delle gemme e la seconda misura
degli adulti corrispondono-alle ultime misure prese prima che si verificasse
rispettivamente il passaggio alla maturiti funzionale e Uinizio della regres-
sione e precedono tali fasi dello sviluppo di meno di 24 ore, dato che le osser-
vazioni e le misurazioni venivano fatte giornalmente.

In tutti gli stadi di sviluppo si riscontra, in linea generale, che le gemme
di sinistra presentano dimensioni mino-i di quelle di destra e quelle poste-
riori dimensioni pit piccole di quelle anteriori (Fig. 3, 4-6). In parte cid & cer-
tamente dovuto al fatto che gemme di destra e gemme anteriori sono in leggero
anticipo di sviluppo rispetto a quelle di sinistra e a quelle posteriori. E pertanto
nella serie di controllo, in ciascuna generazione, sono state prese in considera-
zione le dimensioni delle sole gemme destre anteriori, che vengono confrontate
con quelle dell'unica gemma presente nelle colonie delle serie sperimentali.

I dati sall’acerescimento delle gemme allo stadio 8 iniziale e allo stadio
3 finale sono riportati nella Tabella 9 a e quelli relativi all’acerescimento
degli individui adulti nella Tabella 9 b. In base ad essi sono stati costruiti
i grafici della Fig. 5. T risultati dell’elaborazione statistica dei dati sono stati
raccolti nelle Tabelle 9 ¢ e 9 d; sono stati omessi quelli che I'esame della
Fig. 5 rende superflui. Poiché, per cause che verranno precisate in seguito,
nelle colonie si verificano talora delle modificazioni del ritmo normale di
sviluppo, non sempre & stato possibile sorprendere e misurare allo stadio
voluto gli individui di tutte le colonie e per es. alla 72 generazione non &
stato raccolto un numero sufficiente di dati.

Nella serie di controllo, per ciascuno dei 4 stadi considerati, I'analisi della
varianza mostra differenze statisticamente significative di accrescimento
nell’ambito delle generazioni dalla 22 alla 62. Cid conferma la tendenza al-
Paumento delle dimensioni degli individui col passare delle generazioni, gid
segnalata da Berrill. Lo stesso fenomeno si riscontra anche nei 3 lotti speri-
mentali, meno che per lo stadio 8 del 1° e 3¢ lotto.

Per ciascuno degli stadi considerati l'accrescimento & stato maggiore
nelle serie sperimentali rispetto ai controlli (Fig. 5 e Tabella 9d). Le diffe-
renze complessive d’accreseimento dalla 22 alla 62 generazione fra controlli
e ciascun lotto sperimentale sono altamente significative. A livello delle sin-
gole generazioni invece differenze significative rispetto ai controlli si osser-
vano, allo stadio 8 iniziale, soltanto nella 32 generazione del 1° lotto. Per
quanto rignarda gli altri stadi, differenze significative rispetto ai controlli si
hanno : nel 19 lotto, allo stadio 8 finale e allo stadio 9/8/2, solo in alcune
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200 A. Sabbadin.

generazioni e, nell'nltimo stadio, costantemente a partire dalla 32 genera-
zione ; nel 20 lotto, per tutti e 3 gli stadi, vi sono differenze significative
nelle nltime 2 generazioni, e nel 3° lotto in tutte le generazioni, meno che

M Stadio 9 finale
2700 1

2500
2300 1
21004
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T
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Fig. 5. — Andamento dell’accrescimento delle gemme
e degli zooidi adulti nella serie di controllo (C) e
nelle prime 3 serie sperimentali (10, 20, 30). Sulle
ordinate il diametro massimo degli individui in p.

nella 62 generazione
allo stadio 8 finale.
Complessivamente
dunque le differenze
rispetto ai controlli
aumentano con il pro-
gredire degli stadi di
sviluppo. Ci6 €& com-
prensibile se 81 consi-
dera che nelle colonie
dei lotti sperimentali,
nei quali veniva lascia-
ta maturare un’unica
gemma per generazio-
ne, questa usufruiva da
sola di tutti i prodotti
della degenerazione del
genitore, che rappre-
sentano un’importante
sorgente di nutrimento,
¢ una volta maturata
per lungo tempo dove-
va hutrire una unica
gemma della genera-
zione successiva,
Certamente tutta-
via le maggiori dimen-
sioni finali delle gemme
e degli individui adulti
delle serie sperimentali
dipesero anche dalla
pin lunga durata degli

stadi 8 e 9 negli individui di tali serie rispetto a quella dei controlli. Nelle
serie gperimentali cioe gli individui hanno usufruito di un periodo pit lungo
di acerescimento. Su tale fatto ritorneremo piti avanti.

Anche fra le serie sperimentali, in ciascuno degli stadi considerati, si
osgervano differenze di accrescimento statisticamente significative. Come si
puo vedere in Fig. 3, negli ultimi stadi il 3° esperimento ha dato un rendi-
mento maggiore di quello degli altri. Cio ¢ probabilmente dovuto al fatto
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TABELLA 9 ¢. — Differente accrescimento, nelle generazioni dalla 28 alla 62, delle gemme
e degli adulti delle varie serie (analisi della varianza).

Serie

STADIO 8 INIZ.

Controlli

12 serie sperim.

28 serie sperim.

38 serie sperim.

STADIO 8 FINALE
Controlli

(valori logarit-
miel)

Stapro 9/8°

I3 serie sperim.

Causa variazione

entro generazioni
fra generazioni
Totale

entro generazioni

fra generazioni
Totale

entro generazioni
fra generazioni
Totale

“entro generazioni

fra generazioni
Totale

Centro generazioni

fra generazioni

Totale

entro generazioni
fra generazioni

| Totale

_gl'ﬂlli

liberta
107
111
32
36
32

36

g i

30

34

divianza

1.185,216
274,749
459,965

510,380
133,296
643,676

270,472
173.637
444,109

585,289
112,527
697,816

0,561
0,087
0,648

13.721,506
6.182,782
19.904,288

varianza ¥ P
11,076 16 99| < 0,001
68,677
s )8 | 0,20-0,10
33,324 |2:08 | 0:20-0,

8,452

43,409 >13

0,01-0,001

17,736

2g,131 |70

0.0062
0,0217 |

0,20-0,10

3.50 1 0,05-0,01

457,383 | ¢ o7 1 0,05-0,01

1545,695

che in esso le gemme venivano estirpate quando si erano ormai ben segre-
gate dal genitore, il quale quindi non veniva ferito nell’operazione.

2. L’acerescimento nella 42 serie sperimentale. — In questa seric non sono
state fatte osservazioni sistematiche sull’accrescimento. I pochi dati dispo-
nibili, confrontati con quelli della serie di controllo (Tabella 10), sono tut-
tavia sufficienti a mettere in evidenza come le gemme e gli individui adulti
che si sviluppano a partire da condizioni di atrofia o per rigenerazione di
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gemme asportate incompletamente raggiungono dimensioni minori del nor-
male. Il fatto ¢ perfettamente comprensibile qualora si pensi che tali indi-
vidui hanno percorso buona parte del loro sviluppo in presenza di genitori
che, ormai alla fine del loro ciclo vitale, non erano pilt in condizioni di fun-

zionalita.

TapprLa 9 d. — Differente acerescimento delle gemme e degli adulti nei vari lotti,
nelle generazioni dalla 20 alla 6% (analisi della varianza).

Lotti Causa variazione

STADIO 8 INIZ.
i 3 lotti sperim.  Totale
(valori logarit- fra sottogenerazioni
miei) residua
fra lotti
fra generazioni

111
14
97

Controlli e | Totale
10 lotto sperim. | fra sottogenerazioni
(valori logarit- residua
miel) | fra lotti

fra generazioni
Conlrolli e Totale
20 lotlo sperim. | fra sottogenerazioni
(valori logarit- residua

mici) fra lotti

fra generazioni

Controlli e Totale
39 lofto sperim.  fra sottogenerazioni
(valori logarit- residua

miei) fra lotti

fra generazioni

STADIO 8 FINALE|
i 3 lotti sperim. | Totale
fra sottogenerazioni
residua
fra lotti
fra generazioni

Controlli e Totale
30 lotto sperim. | fra sottogenerazioni
(valori logarit- residua

miei) fra lotti

fra generazioni
STADIO 9/87 ‘
Totale

Controlli e ‘
20 lofto sperim. | fra sottogenerazioni
(valori logarit- residua

miei) fra lotti

fra generazioni

gradi |
liberta |

devianza

0,56747
0,15330
0,41417
0,22775
0,36745

(,70636
0,14798
(,55838

0.06473
0,28694

0,66095
0.16024
0,50070
0.09193
0,17829

O, 71111
0,12652
0,58458
0,11560
0,27219

55329,363
25907,439
20421,924

2124,668
21711,804

1,701
0,712
0,989
0,572
0,439

1,377
0,549
0,828

0,246
4,571

varianza

0,01095 Vs
0,00426 Vv
0,11387 VI
0,09186 Vg
0,01644 Vg
0,00401  Vr
0,06473 V1
0.07173 Vg
0,01780 Vs
0,00360  Vr
0.09193 V1

0,04457 Vg

0,01405 Vs
0,00417  Vr
b
0.11560 VI
0,06804 Vg
g _B
1850,631 Vs
312,999 Vr
R
1062,334 VI |
5427,951 Vg
¥ o e .“:' e "‘C
0,0791 ~ Vs
0,0083 Vr
0,5720 V1
0,1098 Vg
0,0610 Vs
0,0056  Vr
0,2460 V1
1,1443 Vg

| Vs/Vr

V1/Vr
Ve/Vr

Ve/Vr
V1/Vr
Ve/Vr

Vs/Vr

VI/Vr

Vg/Vr

Vs/Vr
V1/Vr
Vg/Vr

Vs/Vr
VI NT
Vg/Vr

Va/Vr
VI/Vr
Va/Vr

Vs/Vr
V1/Vr

2,456
26,67
21,51

3,50
27,69
16,29

2,91
3,39
17,34

9,44
68,34
13,11

10,75
43,44

Va/Vr 201,79

[ 0,010,001

< 0,001

n »

< 0,001

< 0,001

» »

» »

< 0,001

< 0,001

0,05-0,01
< 0,001

< (0,001

» »
» »
»n »
» »
» »
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TaBerLrna 10. — Dimensioni medie (*) delle gemme e degli adulti nella serie di controlle
e nella 42 serie sperimentale.

Stadio 8 iniz. Stadio 8 finale |

Stadio 9/8' |

\
Serie ‘ | |
} 2% gen. 3* gen. ‘ 24 gen. : 3% gen. 24 gen. 3 gen. ‘ 28 gen.
Conrrolli ; |
No individui 3 R 6 } 13 14 — 14
media | 19.666 + | 44,333 - 40,615+ 59,285 | [ 61,857 4
| 2,027 3,242 | 2,818 | 3,429 | 4,120
43 serie sperim. |
Ne individui i — 7 | 5 | 5 ‘ — 4
media 16,000 24,857 25,000 ~ | 44,000 - | 46,500
0,816. 1,404 2,684 2,259 2,020

(*) in unitd del micrometro oculare, ognuna corrispondente a w 17,5.

III. DURATA DI ALCUNI STADI DI SVILUPPO E DEL CICLO VITALE

E giad stato dimostrato (SABBADIN, 1955) che la durata del ciclo vitale
degli zooidi allevati in laboratorio nelle gtesse condizioni pud variare entro
limiti pinttosto ampi. In questo fenomeno sono essenzialmente interessati
gli stadi 8 e 9:
I'organogenesi nella gemma e il suo passaggio alla maturita funzionale, e varia

raria cioé il periodo di tempo che intercorre fra la fine del-

il periodo di tempo durante il quale lo zooide adulto persiste in condizioni
di funzionalitd prima di regredire. La maturazione delle gemme ¢ di norma
condizionata dalla regressione dei genitori: quando in condizioni di soffe-
renza quest'ultima si verifica in antieipo, viene anticipata anche la matura-
zione della generazione successiva. Cosi non di rado nelle colonie si presen-
0/9/3-5, che indicano la
3 abituali: regredita la genera-

la successiva ¢ maturata prima che la pin giovane giun-

tano situazioni esprimibili con le formule coesi-
stenza di 2 sole generazioni in luogo delle 3
zione pin vecchia,
gesse a gemmare.

Gli esperimenti eseguiti forniscono in proposito ulteriori dati.

La durata degli stadi 8 ¢ 9 e quella del ciclo vitale nel suo complesso
sono state seguite in tutte le serie nelle snccessive generazioni. Cio ¢ stato
reso possibile dall'impiego di una stanza termostatica, nella quale per un
periodo di cirea 3 mesi la temperatura si ¢ mantenuta costantemente sui 199,
Il 4° esperimento, che fu iniziato un po’ pitt tardi degli altri e nel quale
il ricambio delle generazioni fu particolarmente lento, ha richiesto un tempo
notevolmente maggiore, per cui solo le osservazioni compiute su poche gene-
razioni sono comparabili con quelle compiute sulle altre serie.

Le osservazioni, seriate di 24 in 24 ore, hanno permesso di valutare il
passaggio da uno stadio di sviluppo al successivo con Uapprossimazione di

Stadio 9 finale

32 gen.
16
77,187 +
3,081

+

53,000 +
2,857
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Tagprra 116 — Differente durata degli stadi 8 e 9 nelle varie generazioni della serie
di controllo e delle prime 3 serie sperimentali (analisi della varianza).

| gradi |

Serie Causa variazione 1iberkis devianza | varianza | ¥ | P
— = = f)8 == o e Sl -
STADIO 8 | | |
E e kel o,
Controlli | entro generazioni 68 | 0,93596  0,01376 1.70 - 0.20
o = 5
(22-70 gene- fra generazioni | 5 |0,04037 i 0,00807 | |
zione Totale 73  0,97633
| | | |
18 serie spe- | entro generazioni 56 | 1,19117 | 0,02127 418 | 0.01-0.001
rimentale [ fra generazioni 5 | 0,44463 0,08892 < ; =g
(28-7* gene- | Totale | 61 1.63580 | i |
razione) [
| | |
2u gerie spe- | entro generazioni 45  0,85664 @ (0,01903 | 2,98 | 0.10-0,05
rimentale | fra generazioni 5 | 0,21706 | 0,04341
(28-72 gene- Totale [ 30 | 1,07370
razione) | | | |
38 serie spe- | entro generazioni i 43 | 0,49458 | 0.01150 I = (it) | 0,05-0,01
rimentale | fra generazioni 4 | 0,11984 @ 0,02996 e fFact i
(32-62 gene- | Totale | 47 | 0.61442 |
razione) | ‘ l | |
|
STADIO 9 | ‘ ‘ | | |
fontrolli | er iy razioni - 17601 1 0.00359 i
Controlli | e-m o ,:,EDPI-'U].T)III 49 | 0,17601 0.0035 390 0.05-0,01
(32-62 gene- | fra generazioni | 3 0,03456  0,01152
Tazione ‘ Totale | 52 | 0,21057 | | |
| l
2a gerie spe- | entro generazioni | 30 | 0,25730  0,60857 4.49 0.05-0.01
rimentale fra generazioni ‘ 3 1 0,11384 | 0,03794 | > | G ’
(3.6 gene- | Totale | 33 037114
: \
razione) ; | | | | |
30 serie spe- | ent erazioni | ¢ 5329 ) |
3 .sene spe- F:ntro genm-anf)m | 33 | 0,46 | 0,014_1( 3 | 2.15 | 0.20-0,10
rimentale | fra generazioni 3 | 0,09088 0.03029 ‘
(32-62 gene- | Totale 36 | 0,55417 |

razione) W ‘
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mezza giornata. Il passaggio dallo stadio 8 al 9 & indicato dall’apertura dei
sifoni ; la fine dello stadio 9 dall’inizio della regressione. Convenzionalmente
si € considerato chiuso il ciclo vitale quando negli individui in regressione
I'unico organo superstite era rappresentato dal cuore ormai a battiti ral-
lentati. Tracce degli zooidi degenerati possono persistere ancora per qualche
tempo, peraltro molto variabile,

1. Durata dello stadio 8§ nei controlli ¢ nelle serie sperimentali (Tabelle 11 a,
Llb, 11 ),
Nelle serie di controllo la durata media dello stadio 8 non presenta dif-

TABELLA 11 ¢. — Differente durala degli stadi 8e 9 nella serie di controllo e nelle serie
sperimentali (analisi della varianzo).

| gradi =

Lotti Causa variazione Hhberta devianza varianza [ ¥ ‘ i 5
|
STADIO 8 ‘ ‘
i primi 3 Totale 140 | 2,97120
lofti sper.  fra sottogeneraz. 1 0,66436 10,04745 Vs
(32-7a gene- residua 126 | 2,30684 0,01830 Vr Vs/Vr 2,59 0,01-0,001
razione)
fra lotti 2 | 0,39865 (0,19932 V1 V1/Vrl0,88| < 0,001
fra generazioni 4 | 0,47759 |0,11939 Vg Ve/Vr 6,52 »
Controlli e 20 Totale 124 | 1,28418
lotlo sper.  fra sottogeneraz. 11 0,49157 |0,04468 Vs
(2278 pene- | residua 113 | 0,79261 [0,01586 Vr Vs/Vr 2,81 0,01-0,001
razione)
fra lotti 1 | 0.34396 (0,34396 V1 V1/Vr21,68 | < 0,001
fra generazioni 5 | 0,18513 |0,03702 Vg Vg/Vr 2,33 | 0,05-0,01
| [
Condtrolli e {9 Totale 135 | 3.46378 I
lotto sper. fra sottogeneraz. 11 1,33665 (0,12151 7.08 < 0,001
(2a-72 gene- | residua 124 | 2,12713 0,01715
razione)
Controlli ¢ 30 Totale 132 | 2,90478
lofto sper. | fra sottogeneraz. 1 1,42059 I1},]2914 10.52 < 0.001
(22-78 gene- | residua 121 | 1,48419 0,01226 ook i
razione)
Stapio 9 |
i 3 lotti sper. Totale 140 | 2,44143 |
(22-62 gene- | fra sottogeneraz. = 14 | 0,44929 0,03209 Vs
razione) residua 126 | 1,99214 |0,01581 Vr [Vs/Vr 2,02 | 0,05-0,01
| :
fra lotti | 2 0,21006 iO, 10503 V1 |V1/Vr 6,64 | 0,01-0,001
fra generazioni 4 0,38296 [0,09574 Vg |Vg/Vr 6,05 0,01-0,001
i 3 lotti sper.| Totale | 109 | 1,68698 | |
(32-62 gene- | fra sottogeneraz. | 11 ‘ 0,35679 0,03243 | |
razione) | residua | 98 |1.33019 j0,01367 | - %38 | 0.08:0,01
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ferenze statisticamente significative nell’ambito delle generazioni dalla 22
alla, 72, Nelle prime 3 serie sperimentali si osserva invece una tendenza
all’aumento della durata dello stadio con il passare delle generazioni, che
fornisce differenze statisticamente significative nella 12 e 32 gerie. In defi-
nitiva, differenze altamente significative si hanno fra controlli e ciascuno dei
lotti sperimentali. La durata dello stadio 8 & maggiore in questi ultimi.

Estendendo I'esame alle singole generazioni, si puo osservare che le dif-
ferenze rispetto alla serie di controllo divengono significative a partire dalla
42 generazione nella 12 e 32 serie sperimentale, e a partire dalla 5% genera-
zione nella 23 serie.

Come gid 8i ¢ detto, questa pitt lunga durata dello stadio 8 nelle gemme
dei lotti sperimentali ¢ in parte responsabile del maggiore accrescimento
delle gemme stesse. Mentre infatti nelle colonie della serie di controllo le
misure che davano il massimo accrescimento delle gemme allo stadio 8
spesso erano quelle prese 48 ore dopo il raggiungimento di tale stadio, poiché
alla successiva misurazione le gemme erano gia passate allo stadio 9, nei
lotti sperimentali le stesse misure frequentemente corrispondevano a quelle
prese 72 ore o piu dopo il raggiungimento dello stadio 8. Per tutto questo
periodo le gemme avevano continnato ad accrescersi.

Come vedremo, la maggiore durata dello stadio 8 nelle gemme dei lotti
sperimentali & stata determinata dalla maggiore durata dello stadio 9 nei
loro genitori.

Differenze statisticamente significative nella durata dello stadio 8 si
hanno anche fra le 3 prime serie sperimentali. Come gia per Paccerescimento,
si nota un maggiore rendimento del 3° esperimento.

Nel 4¢ lotto sperimentale la durata media dello stadio 8 & stata inferiore
a quella dei controlli. T dati disponibili congentono di affermare che la diffe-
renza ¢ statisticamente significativa a livello della 42 generazione, l'ultima
di quelle che ¢ stato possibile prendere in considerazione. Le gemme di
questa serie sono gemme sviluppatesi tardivamente da condizioni di atrofia
o per rigenerazione, che ginngevano allo stadio 8 quando il genitore aveva
ormai iniziato o stava per iniziare la regressione. Lia loro pit breve perma-
nenza a tale stadio da pertanto la conferma sperimentale che T'anticipo della
regressione della generazione adulta, imputabile a condizioni di sofferenza
come si ¢ verificato spesso nella serie di controllo o provocato sperimental-
mente, come in questo caso, determina una pilt precoce maturazione della
generazione successiva.

2. Durata dello stadio 9 (Tabella 11 a, 11 b, 11 ¢). — La durata media
dello stadio 9 nelle generazioni dei lotti sperimentali & spesso superiore a
quella che si riscontra nelle corrispondenti generazioni della serie di con-
trollo. Ma la forte variabilita, dei dati, dovuta ai eagi frequenti di abbrevia-
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zione della durata di questo stadio imputabile a condizioni ambientali sfavo-
revoli o provocata dagli interventi sperimentali, non permette il confronto
complessivo delle generazioni della serie di controllo con quelle delle serie
sperimentali. Percid & stato solo possibile mettere in evidenza differenze
statisticamente significative fra controlli e serie sperimentali a livello di
singole generazioni.

Ancora maggiore che negli altri lotti sperimentali & la durata dello stadio
9 nella 42 serie. Rispetto ai controlli differenze statisticamente significative
si rilevano nella 32 e 42 generazione. Ricordando che in questa serie gli indi-
vidui adulti venivano privati delle loro gemme pit avanzate nello sviluppo,
si pud dire che essi sono in grado di sopravvivere per un tempo maggiore
perché non piit incalzati dalla generazione successiva. Anche nelle altre
serie sperimentali, in cui pure ghi individui venivano alleggeriti di una parte
delle gemme, essi tendono a sopravvivere pitt a lungo dei controlli.

In conclusione cid sembra confermare in parte Iipotesi, avanzata da al-
cuni autori, che a determinare la regressione degli zooidi adulti concorra
anche la loro incapacita di far fronte alle esigenze di nutrimento delle gemme
nello stadio finale del loro sviluppo, che corrisponde al periodo del loro piu
fapido e maggiore acerescimenta.

TABELLA 12. — Durata wmedia in giorni delle varie generazioni nella serie di controllo
e nelle prime 3 serie sperimentali.

Generazioni

Serie ;
28 30 42 54 6o i 7
e e ‘ | 7 2
Conlrolli 14,77 15,67 15,10 5,25 14,72 i 13,80
12 serie sperimentale 15.50 15,83 16,58 .‘ 16,63 16,33
28 serie sperimentale 14,66 15,011 & 156,88 | Ta,A6 | - 18527 | 14,83
3% serie sperimentale | 17,72 16,68 17,60 | 16,77 16,71 17,62
3. Durata del eiclo vitale. — Nelle prime 3 serie sperimentali la maggior

durata degli stadi 8 e 9 porta ad una maggiore durata complessiva del ciclo
vitale (Tabella 12). Gli altri stadi di sviluppo non sembrano infatti sensi-
bilmente influenzati dalle condizioni sperimentali realizzate. Ancora mag-
giore & la durata del ciclo vitale nella 48 serie sperimentale, ma essa non
& comparabile con quella delle altre serie, date le modalita dell'esperimento.

IV. ALTERAZIONI DEL RITMO NORMALE DI RICAMBIO DELLE GENERAZIONT

Di norma nelle colonie dei botrilli coesistono 3 generazioni, a stadi di
sviluppo rigidamente correlati. La generazione pit vecchia entra in regres-
sione quando la generazione pitl giovane si appresta a gemmare (Tabella 13,
colonie del gruppo B). Un’eccezione importante a questa regola, come ab-



—_—

L
01
9
5o oF

¢2'es
GL'6Y
9081

-+

Z6F1
ISTF9
0602

SR il ]

[ay

b i=R

“dsa o0 7 89 o7 _ (080 o T

|
@'1g| — 7
LE09 E“m@_
I8°LT | 0°FE |
LR i
FF1
I s
I L
M“ Primm
1T = 7
6& 18
¢ ¥l
1 63
¥ | 91
8 ¥
=

[JBAIAESO

6 0IpEIS

arer0) PP Y%
a0y pp %
areto1 Pp %

Z/8/6/11/11

T/L/6/TT/TT
/8/6 /6
F/8/6 /110
£/8/6 /110
e/sl6 /110

1/L/6/11-0
9-¢/6/11

9-¢/6/0
¥/6/11-0
£/6/11-0

180D oN
orZIufg

dad vps wownaaual dppap vun Mo L

AIUO[0D ATWOIZRIYIE

v

dﬂ

dse o

CO1E Jhﬂ ggigl  — arey0) PP Y% 0
£6°09 | 06°8¢ | £0°Z9 | 0669 are1od PP % q
Gh'8T | OF'LE | GL'LL | 09FE are30} P Y% v
9L gL B T aelo,
I — | = | — +1/L/8/6/11
= == I == a/8/6/T1
= — T — iw\w?
I e ot i v £/8/8/) 0
¢ g =3 4= G/8/8/6-11
6 8 I = +1/L/8/6-11
Gz 0z 91 gl 1/L/8/6-11
6 6 gl | 69 9-¢/8/11 q
| Bl Pl 1z | 1% o—F/8/6
f
g 9 g oF F/R/T1
6 11 0T | 8% £/8/6-11 v
— e | 2 8 g/8/6-11
“dse i| “dso g dso ol .,E_Hoﬂ SR MO0 JUOTZBNIIS o

I1TBAIQES0 1SBOD

§ oIp®ls QUL

appuorzun ppangpue v) (g oipvis o) opunibbveg vuaddy vy o (g orpms awf) awsbunibibing
opuFMOM | yopuaiads 91108 a)jep o 0)OLUd VP LIS DIIP U0 dJjap WMOIZPUOS) — " VITAAV ],

LXIII, fasc. II1.

Archivio di Anatomiac - Vol

8.



210 A. Sabbadin.

biamo ricordato, si verifica talora nelle colonie allevate in laboratorio, nelle
quali, a causa di condizioni ambientali sfavorevoli, la regressione della gene-
razione adulta pud avvenire con un notevole anticipo. In questi casi nelle
colonie per un tempo pit 0 meno lungo figurano 2 sole generazioni. Nella
serie di controllo questa situazione si ¢ verificata spontaneamente in circa
il 34 9, dei casi (Tabella 13, colonie del gruppo A), ed & stata provocata nella
quasi totalitd dei casi nella 43 serie sperimentale, nella quale la 22, e con
essa la 32, delle generazioni delle colonie si ¢ dovuta ricostituire dapprincipio
dopo l'asportazione.

Dai dati della Tabella si pud osservare che questo fatto si ¢ verificato
in un numero molto minore di casi nelle altre 3 serie sperimentali. In esse
infatti la permanenza in condizioni di funzionalitd degli individui adulti
6 stata notevolmente allungata. Tn numerosi casi si & anzi giunti ad una situa-
zione delle colonie che pud ritenersi anormale nel senso opposto (Tabella 13,
colonie del gruppo (). Poiché, come abbiamo dimostrato, I'allungamento
della durata dello stadio 9 in una generazione determina anche I'allunga-
mento dello stadio 8 nella generazione successiva, si & spesso verificato che
alla 22 generazione delle colonie bloceata allo stadio 8 si & affiancata una
32 generazione che ha avuto il tempo di gemmare e di raggiungere anch’essa
tale stadio, prima che la generazione adulta regredisse. Cosi nelle colonie di
queste serie sperimentali divenne frequente la coesistenza di 4 generazioni
(Fig. 4, 8), rara e di brevissima durata nella serie di controllo, ed essa talora
fu cosi lunga che alla 4% generazione poté aggiungersene una 5a (Fig. 4, 9e 11).

Soltanto eccezionalmente & stata constatata la contemporanea presenza
di 2 generazioni adulte nella stessa colonia (Fig. 4, 8).

DISCUSSIONE

Nei Botrillidi, contrariamente a quanto si verifica in molti Polistielidi
(BERRILL 1935 b, 1949, 1950 ; ABBOTT, 1953), i poteri blastogenetici sono
limitati ad un’area ridotta e ben definita della parete peribranchiale. Gia
da molto tempo & noto che in essi la gemmazione & almeno potenzialmente
bilaterale. Anche nella larva si accenna una gemma per lato, sebbene la
sinistra non riesca poi a svilupparsi (P1zox, 1893). P1zox ritiene che questa
particolare condizione della larva sia dovuta al fatto che in essa il tubo dige-
rente, piegato verso sinistra, si spinge in avanti fino all’abbozzo della gemma,
comprimendolo contro la parete del corpo del genitore. Non ostante che
dopo la metamorfosi il tubo digerente si ritiri in posizione piu arret rata,
la gemma sinistra non & pin in grado di riprendere il suo sviluppo, o per con-
dizioni intrinseche, o perché la gemma destra, pitt avanzata nello sviluppo,
distrae la maggior parte delle sostanze nutritive convogliate dal genitore
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alle sue gemme. L°A. non ritiene che nelle generazioni blastogenetiche la
gemma destra si trovi in condizioni preferenziali rispetto alla sinistra : in-
differentemente la gemma destra o la sinistra potrebbero cadere in atrofia,
perché compresse fra genitore e subgtrato o fra genitore ed un altro individuo
della colonia.

In realtd, contrariamente all’'opinione di Pizox, in tutte le generazioni i
poteri blastogenetici del lato sinistro sono minori di quelli del lato destro,
come gia era stato visto da Ora (1892) e successivamente confermato da
molti altri AA. Le gemme sinistre sono in leggero ritardo di sviluppo ri-
spetto alle destre (OkA), e le loro dimensioni iniziali sono alquanto minori
(BERRILL, 1941 b). Quando il genitore di origine a pin di 2 gemme, e in
numero dispari, esse sono sempre pilt numerose a desira, e se una parte
delle gemme degenera nel corso dello sviluppo, sono le gemme di sinistra
che degenerano pin facilmente di quelle di destra. (o pud avvenire anche
indipendentemente da ogni compressione (WATTERSON, 1945). Il presente
lavoro conferma pienamente tali osservazioni e fornisce anche un’analisi
quantitativa di tali fenomeni.

Eccezioni alla legge generale della gemmazione bilaterale sono state ri-
scontrate soltanto nel 4° esperimento, nel caso di gemme atrofiche che ave-
vano ripreso tardivamente il loro sviluppo e si erano accresciute in misurs
assal piccola : in aleuni casi in esse & comparsa una sola gemma.

11 perché delle minori capacitd blastogenetiche del lato sinistro rispetto
al destro non ha ancora ricevuto una risposta soddisfacente. Ma & interes-
sante notare che nei numerosi casi di inversione del sito dei visceri, ottenuti
nel 4° esperimento, si & verificata costantemente anche 'inversione dei poteri
blastogenetici dei due lati: il lato sinistro & divenuto sempre piit produttivo
del lato destro.

Qualora si seguano un certo numero di colonie per pitn generazioni ci si
puo rendere conto che gli eventuali meccanismi genetici regolanti intensita
della blastogenesi sono completamente mascherati da altri fattori. Il numero
di gemme prodotte dagli individui di una stessa colonia varia infatti gran-
demente nelle diverse generazioni e anche nell’ambito della stessa genera-
zione. I poteri blastogenetici sono minori nelle prime generazioni e gubiscono
una forte riduzione tutte le volte che nelle colonie si manifestano fenomeni
di sofferenza. In ciascuna generazione i poteri blastogenetici dei singoli
individui dipendono dalla posizione che essi occupano rigpetto ai genitori :
sono pit elevati nelle gemme destre rispetto alle sinistre e nelle gemme ante-
riori rispetto alle posteriori.

Gli esperimenti hanno dimostrato chiaramente che fra le gemme di una
stessa generazione si stabilisce un’attiva competizione per il nutrimento,
la quale, oltre a decidere se esse saranno in grado di completare il loro svi-
luppo, influisce significativamente sui loro poteri blastogenetici. Provo-
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cando infatti la maturazione di una sola gemma per generazione, si ottengono
blastozooidi di maggiori dimensioni, che producono un numero maggiore di
gemme, le quali sono in grado di maturare in un numero maggiore. Se I'espe-
rimento viene ripetuto ad ogni successiva generazione questi fatti si rendono
progressivamente pitt evidenti. Gemme sinistre e gemme posteriori, rimaste
bloccate nello sviluppo e ormai in condizioni di atrofia, sono in grado di
riprendersi quando vengano estirpate le gemme pin sviluppate. La loro
atrofia non dipende dunque da incapacitd intrinseche di sviluppo, ma dal
fatto che esse erano rimaste soccombenti nella competizione con le gemme
sorelle.

In questo modo si ¢ riusciti a stabilizzare nelle varie generazioni e ad
innalzare in misura molto significativa il ritmo di gemmazione delle colonie,
attennando fortemente la grande differenza di poteri blastogenetici esi-
stenti nei controlli fra i due lati e la forte differenza nelle capacita di pro-
seguire lo sviluppo esistente nei controlli fra gemme anteriori e posteriori
e fra gemme di destra e gemme di sinistra.

Nelle gemme atrofiche le capacita di ripresa dello sviluppo 8i conservano
sorprendentemente a lungo. T stato inoltre osservato che gemme asportate
incompletamente a qualsiasi stadio di sviluppo sono in grado di ricostituirsi
a vescicola e di rigenerare tutte le strutture dello zooide. Tali fenomeni non
sono ancora stati studiati al livello citologico.

B anche interessante notare che queste gemme a gviluppo ritardato pos-
gono maturare anche se nelle colonie la generazione adulta ¢ entrata da tempo
in regressione. Contrariamente a quanto si era ritenuto precedentemente
(SABBADIN, 1955), anche tutte le tappe dell’organogenesi possono essere per-
corse da tali gemme in assenza di genitori funzionanti. T prodotti della deg -
nerazione di questi ultimi sono sufficienti ad assicurare la sopravvivenza
delle colonie e la maturazione delle loro gemme,

La tendenza generale delle colonie a dare individui di dimensioni pro-
gressivamente maggiori con il passare delle generazioni, gid dimostrata da
BERRILL (1941 b, ¢, 1947) e dovuta secondo tale A. al fatto che con il pas-
sare delle generazioni si ha un progressivo aumento delle dimensioni degli
abbozzi iniziali delle gemme, & stata confermata su base statistica. B certo
tuttavia c¢he le dimensioni finali delle gemme e degli adulti dipendono anche
da altri fattori, Come i poteri blastogenetici, anche esse sono infatti forte-
mente influenzate dalla competizione che si stabilisce fra gli individui por-
tati dallo stesso genitore e dalla condizione di vitalita dei genitori. Se speri-
mentalmente si fa si che in ciascuna colonia maturi una sola gemma per gene-
razione, questa usufruira da sola di tutti i prodotti di nutrizione convogliati
dal genitore e pi tardi di tutti i prodotti della sua regressione, e al momento
della maturazione presenta dimensioni maggiori di quelle delle gemme della
serie di controllo di pari generazione. Tale differenza si accentua poi allo
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stadio adulto, in cui Uindividuo deve sostenere il carico di una sola gemma
della generazione successiva.

Quando le colonie si tiovano in condizioni di sofferenza, gli adulti pos-
sono regredire prima ancora di aver completato il loro accrescimento. Le
loro gemme giungono alla maturita con dimensioni minori e minore risulta
anche il loro acerescimento finale. Lo stesso risultato & stato del resto otte-
nuto sperimentalmente obbligando le gemme a percorrere buona parte dello
sviluppo quando il genitore non era pitt funzionante : le dimensioni raggiunte
da tali gemme e dagli adulti da esse derivati erano notevolmente inferiori
alle dimensioni medie raggiunte dagli individui della serie di controllo.

Gli esperimenti hanno permesso di analizzare anche pin a fondo i rap-
porti fra le diverse generazioni delle colonie. Abitualmente coesistono 3 ge-
nerazioni. La regressione della generazione adulta coincide con il passaggio
alla maturita funzionale della generazione successiva e con la comparsa degli
abbozzi di una nuova generazione sulle pareti delle gemme della generazione
pitt giovane. Aleuni AA. hanno supposto l'esistenza di un rapporto di causa
ad effetto fra passaggio alla maturita funzionale di nna generazione o regres-
sione della generazione precedente : quest'ultima non sarebbe pit in grado
di far fronte alle esigenze nutritive della prima, se non dissolvendosi e ve-
nendo riassorbita da essa. La validita di tale ipotesi appare ora dimostrata
sperimentalmente : i blastozooidi che nelle serie sperimentali portano alla
maturiti un’unica gemma persistono pit a lungo in condizioni di funzio-
nalita, (maggiore durata dello stadio 9). I fenomeno & particolarmente evi-
dente nella 48 serie sperimentale, nella quale i blastozooidi adulti per lungo
tempo devono nutrire un’unica gemma e ancora lontana dalla maturita.

I stato d’altra parte dimostrato (SABBADIN, 1955) che quando per condi-
zioni esterne sfavorevoli la generazione adulta anticipa la sua regressione,
si ha un anticipo nella maturazione della generazione successiva, che puo
ritenersi provocato dalla improvvisa messa a disposizione di grandi quantita
di sostanze nutritive dai blastozooidi in dissoluzione. In questi casi nelle colonie
perun tempo pitt 0 meno lungo figurano due sole generazioni di individui ed é
questa semplificazione strutturale che consente alla colonia di sopravvivere.
Una riprova sperimentale si & avuta nel 4° esperimento. Nelle colonie di
questa serie l'unica gemma di cui & stato consentito lo sviluppo raggiun-
geva lo stadio 8, immediatamente precedente alla maturazione, quando
il genitore in genere era gia in regressione. Tale stadio in questi casi ha avuto
una durata pitt breve di quella riscontrata negli individui della serie di con-
trollo. 11 fenomeno inverso si @ verificato nelle prime 3 serie sperimentali.
Nei numerosi casi in cui la persistenza allo stato funzionale degli individui
di ogni generazione adulta venne allungata, la maturazione della genera-
zione successiva avvenne con ritardo (maggiore durata dello stadio 8). Tale
ritardo talora fu cosi rilevante che alla 22 generazione bloccata allo stadio
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8 se ne poté affiancare una 3#* allo stesso stadio. In tal modo nelle colonie
per un tempo pitt 0 meno lungo poterono coesistere 4 o addirittura 5 genera-
zioni. Per tutto il tempo in cui la generazione adulta si mantenne funzionale,
venne dunque inibita la maturazione della generazione seguente. La presenza
di 2 generazioni adulte nella stessa colonia, mai verificatasi nei controlli,
si dimostro un fatto del tutto eccezionale anche per le serie sperimentali.

Questa maggiore durata degli stadi 8 e 9 fu in parte responsabile
del maggiore accrescimento finale delle gemme ¢ degli adulti.

Gli esperimenti eseguiti permettono dunque di affermare che le colonie
dei botrilli sono sistemi dotati di estesi poteri di autoregolazione. Ampie
variazioni nell'intensitd della blastogenesi, nell’'entitd dell’accreseimento e
nella durata del ciclo vitale sono i meceanismi di tale autoregolazione, stret-
tamente connessi fra loro, che si mettono in moto ad ogni rottura dell’equi-
librio interno delle colonie, determinata da condizioni ambientali sfavorevoli
0 provocata sperimentalmente.

CONCLUSIONI

1) Nei botrilli, in condizioni normali, la gemmazione & costantemente bi-
laterale. Soltanto sperimentalmente, e in pochi casi, si sono ottenuti individui
che hanno dato una sola gemma, facendoli sviluppare in assenza dei genitori.

2) Vi ¢ una costante asimmetria dei poteri blastogenetici dei due lati,
che si manifesta sia nel numero di gemme prodotte, sia nel numero di gemme
capaci di proseguire il loro sviluppo fino alla maturitd funzionale. T1 lato
destro ¢ pilt produttivo del lato sinistro. Ma sono stati ottenuti sperimental-
mente molti individui con «situs inversus viscerwm », nei quali si & verifi-
cata costantemente anche linversione dei poteri blastogenetici: il lato
sinistro ¢ divenuto piu produttivo del lato destro.

3) Nelle singole colonie i poteriblastogenetici variano fortemente da gene-
razione a generazione e fra gli individui della stessa generazione. Essi subi-
scono una riduzione ogniqualvolta, per condizioni ambientali sfavorevoli,
nella colonia si manifestano fenomeni di sofferenza. Lo stesso si verifica in
quegli individui che vengono indotti a svilupparsi tardivamente da condi-
zioni di atrofia.

Delle gemme portate dallo stesso zooide le destre e le anteriori hanno
poteri blastogenetici e capacita di sviluppo maggiori di quelli delle gemme
sinistre e rispettivamente di quelli delle gemme posteriori. Cio & dovuto
ad una competizione per il nutrimento che si stabilisce fra gemme sorelle.
Lo dimostra il fatto che gemme bloccate nello sviluppo e in condizioni
di atrofia possono riprendersi in qualsiasi momento qualora si estirpino
le gemme gorelle pin sviluppate.
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Qe nelle colonie si provoca sperimentalmente la maturazione di un solo
individuo per generazione, si ottengono zooidi che danno un numero mag-
giore di gemme.

4) Gemme asportate incompletamente ad un qualsiasi stadio sono in
grado di rigenerare tutte le strutture, ricominciando lo sviluppo dallo stadio
a vescicola (stadio 3).

5) T poteri blastogenetici dello zooide sembrano esaurirsi nella segre-
gazione bilaterale del disco gemmante : se questo viene rimosso non 8i con-
stata neoformazione di gemme. Hssi sembrano dunque strettamente localiz-
zati nel tempo come nello spazio.

6) I accrescimento finale degli individui non e rigidamente predetermi-
nato dalle dimensioni iniziali degli abbozzi delle gemme da ¢ ui traggono ori-
gine. Come i poteri blastogenetici, esso & fortemente influenzato dalla compe-
tizione fra individui generati da uno stesso zooide, dalle condizioni di vita-
lita dei genitori e dal carico di gemme portate da ciascun individuo. Cio ¢
stato dimostrato sperimentalmente agendo su ciascuno di questi fattori.

7) Le colonie in cui sperimentalmente viene fatta maturare una sola
gemma per generazione danno zooidi che persistono pit a lungo allo stato
funzionale. In condizioni sfavorevoli invece la generazione adulta anticipa
la sua regressione. Cid conferma l'ipotesi che a determinare la degenerazione
degli zooidi adulti concorre la loro incapacita di far fronte alle esigenze
nutritive delle gemme nell'ultimo stadio del loro sviluppo.

8) Quando la regressione della generazione adulta viene anticipata o
ritardata, si verifica rispettivamente un anticipo o un ritardo nella ma-
turazione della generazione seguente. Cid determina un’alterazione nella
composizione delle colonie e nel ritmo di ricambio delle generazioni. Nel
primo caso infatti il numero delle generazioni coesistenti si riduce a 2, in
luogo delle 3 abituali, e nel secondo cago nella colonia si possono accumulare
4 ed eccezionalmente b generazioni.

9) La polariti e la simmetria delle gemme corrispondono a quelle del geni-
tore che agisce nei loro riguardi da centro organizzatore. Gemme sviluppa-
tesi al di fuori dell’influenza del genitore presentano frequentemente un’in-
versione dell’asse perlaterale che si manifesta con « situs inversus viscerum n,
¢he una volta comparso tende a perpetnarsi nelle successive generazioni
della colonia. La maggioranza di tali gemme tuttavia presentano anch’esse
« situs viscerum » normale. Questo appare pertanto come un carattere deter-
minato attraverso un meceanismo di « doppia assicurazione .

Tn Redazione il 30 genncio 1958,



216 A. Sabbadin.

RIASSUNTO

Un gruppo di 75 giovani colonie di Botryllus schlosseri fu suddiviso in 5 lotti,
di cui uno servi come controllo e gli altri per scopi sperimentali, e precisamente per
studiare le modalita dello sviluppo, della gemmazione e dell’acerescimento degli
z00idi e le relazioni che intercorrono fra le 3 generazioni di individui coesistenti
abitualmente nelle colonie. Le colonie dei lotti sperimentali furono trattate in modo
tale che ad ogni generazione un solo individuo poteva rageiungere la maturita fun-
zionale. Cid fu ottenuto con 'asportare tutte le gemme, meno una, di ciascuna gene-
razione per pill generazioni successive, a differenti stadi di s

Gli esperimenti hanno dato i seguenti risultati

1) Gli animali di eontrollo gemmarono sempre ad entrambi i lati. Solo in
pochi casi si ottenne sperimentalmente la produzione di una sola gemma, sul lato
destro, in quegli zooidi il cui sviluppo si era svolto in massima parte durante la
regressione dei loro genitori. In realta anche nei controlli i poteri blastogenetici sono J
asimmetrici, poiché ogni qualvolta essi danno un numero di gemme differente i
sui due lati, il lato destro & pit produttivo del sinistro. Ma furono ottenuti sperimen- |
talmente molti zooidi con « situs viscerum » invertito, nei quali si verificd costante-
mente anche inversione dei poteri blastogenetici, poiché in tutti il lato sinistro di-
venne pin produttivo del destro

2) Nelle colonie le capacita blastogenetiche degli zooidi variano fortemente da
generazione a generazione e anche entro una stessa generazione. Esse dipendono in
larga misura dalla posizione che gli zooidi oceupano rispetto alla parete del genitore :
sono pii alte negli zooidi del lato destro e negli anteriori. Cio vale anche per le capa-
cita. di sviluppo delle gemme, molte delle quali regrediscono senza giungere allo
stato funzionale. Queste differenze nel numero di gemme prodotte e nel numero di
gemme capaci di gvilupparsi sono dovute alla competizione che si stabilisce fra gemme
portate dallo stesso genitore : le gemme atrofiche sono sempre in grado di riprendere
lo sviluppo se vengono asportate le gemme sovelle pin sviluppate ; gli zooidi delle
serie sperimentali nelle quali tale competizione non si verifiea; producono un nu-
mero medio di gemme maggiore di quello dei controlli, talvolta 3 gemme sullo stesso
lato. e le loro gemme presentano magoiori capacita di gviluppo. :

3) Gemme asportate incompletamente ad un qualsiasi stadio di sviluppo
sono in grado di ricostituire una vescicola chiusa, primo passo dello sviluppo nor-
male di una gemma, e intraprendere successivamente di nuovo una normale organo-
genesi. Questo pud avvenire anche se i loro genitori non gono pitt in condizioni di
funzionalita. Fu appunto in queste ed altre simili gemme sviluppatesi tardivamente
al di fuori dell'influenza dei genitori, che in molti casi si verificdo Iinversione del
« situs viscerwm ». Una volta comparso in una colonia, il « situs inversus visceruwm »
si mantiene nelle successive generazioni. La determinazione di questo carattere viene
discussa nel testo.

4) Llaccreseimento finale delle gemme dipende pure dalla competizione fra
gemme della stessa generazione e inoltre dalle condizioni di vitalith dei genitori.
Liaccrescimento finale degli adulti e la durata della loro permanenza allo stato fun-
zionale dipendono dal numero di gemme che essi portano. Una maggiore durata
dello stato funzionale in una generazione ritarda la maturitd nella generazione suc-
cessiva. Cid altera la composizione della colonia : la durata del ciclo vitale degli indi-
vidui viene aumentata, e si pud verificare la coesistenza di 4 ed eceezionalmente
3 generazioni. Questo fenomeno & 'opposto di quello che si verifica nelle colonie in

viluppo.
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condizioni sfavorevoli : in tal easo infatti il numero di generazioni spesso si riduce
a 2 : gli adulti vanno incontro ad una dissoluzione prematura e eid determina il pas-
saggio anticipato alla maturita funzionale delle gemme della generazione succesziva.

Si puo concludere che le colonie di Bolryllus schlosseri sono sistemi altamente
autoregolativi, nei quali i poteri regolativi vengono realizzati per mezzo di ampie
variazioni nella produttivitd di gemme, nell’accrescimento e nella durata del ciclo
vitale degli zooidi e anche, in una eerta misura. nel numero di generazioni che possono
coesistere nella colonia.

RESUME

ANALYSE EXPERIMENTALE DU DEVELOPPEMENT DES COLONIES DE BOTRYLLUS
SCHLOSSERI (ParrLas) [AsScIDIACEA].

Un group de 75 jeunes colonies de Botryllus schlosseri fut partagé en 5 lots,
dont I'un servit de témoin et les autres pour étudier les modalités du développe-
ment, de la blastogénése et de la eroissance des zooides et les relations entre les
trois générations d’animaux qui coexistent habituellement chez les coloni Les
colonies des lots expérimentaux furent traitées de telle facon quun seul zooide par
génération pouvait atteindre la maturité fonctionnelle. On y arriva en enlevant tous
les bourgeons de chaque génération, sauf un, pour plusieurs générations successives,
i différents stades de leur développement.

C'es expériences ont donné les résultats suivants :

1) Les témoins ont bourgeonné toujours des deux edtés. Seulement dans
quelgques cas un seul bourgeon du c6té droit fut produit par ces zooides expérimentaux
qui avaient achevé la plus grande partie de leur développement pendant la regression
de leurs parents. En effet les pouvoirg blastogénétiques sont asymétriques chez les
témoins aussi, puisque toutes les fois que leurs deux eotés produisent un nombre
différent de bourgeons le e6té droit est plus productif que le gauche. Mais on a pu
obtenir expérimentalement beaucoup de zooides & « situs viscerum » inverti, et chez
enx on a verifi¢ constamment D'inversion des pouvoirs blastogénétiques : le edté
cauche était devenu plus productif que le droit.

2) Les pouvoirs blastogénétiques sont trés variables dans une méme géné-
ration aussi bien que d'une génération a lautre. lls dépendent a un haut degré de
la position que les zooides occupent sur le corps du parent : ils sont plus grands chez
les zooides du c6té droit et chez les antérieurs, Il en est de méme pour ce gui con-
cerne les capacités de développement des bourgeons, dont bon nombre regressent
sans parvenir a ’état fonetionnel. Ces différences dans le nombre de bourgeons pro-
duits et dans le nombre de bourgeons capables de se développer sont dues a la compé-
tition entre les bourgeons engendrés par le méme parent : les bourgeons atrophids
sont toujours a méme de reprendre leur développement si 'on enléve les bourgeons
les plus développés ; les zooides des lots expérimentaux, chez lesquels une telle compé-
tition n’a pas lien, produisent en moyenne un nombre de bourgeons plus grand que
celui des témoins, parfois trois bourgeons du méme coté, et leurs bourgeons pré-
sentent de plus grandes capacités de développement.

3) Les bourgeons quiont été enlevés incompletement a un stade quelconque
sont capables de reconstituer una vésicule close, le premier pas du développement
normal d’un bourgeon, et d’entreprendre ensuite de nouveau une organogénese
normale. Cela peut se vérifier méme si leurs parents ne sont plus fonctionnels. 1.’in-
version du «sifus viscerum » se vérifia dans beaucoup de cas précisément chez de



218 A. Sabbadin.

tels bourgeons qui s’étaient développés tardivement hors de linfluence de leurs
parents. Lorsqu’il 8’est établi dans une colonie le « situs inversus viscerwm » se main-
tient dans les générations suivantes. La détermination de ce caractére est discutée
dans le texte.

4) La croissance finale des bourgeons dépend, elle aussi, de la compétition
entre les bourgeons de la méme génération et en outre des conditions de vitalité de
leurs parents. La croissance finale des zooides adultes et la durée de leur perma-
nence dans 1’état fonctionnel dépendent du nombre de bourgeons qu’ils portent.
La durée plus longue de ’état fonetionnel chez une génération retarde la maturité
chez la génération successive, ce qui entraine une altération dans la composition des
colonies : la durée du cycle vital augmente et 4 ou exceptionnellement 5 générations
peuvent arriver & coexister. Le phénoméne contraire se vérifie lorsque les colonies
se trouvent dans des conditions défavorables : dans ce eas les générations coexistantes
se réduisent 4 deux : les zooides adultes subissent une dissolution prématurée, ce
qui entraine la maturation anticipée de la génération successive,

Il faut en conclure que les colonies de Botryllus sehlosseri sont des systémes haute-
ments autorégulatifs, chez lesquels les pouvoirs de régulation sont réalisés an moyen
de grandes variations dans la productivité de bourgeons, dans la croissance et la duréé
du eyele vital des zooides et aussi, jusqu’a un certain point, dans le nombre de géné-
rationg qui peuvent coexister dans les colonies.

SUMMARY

AN EXPERIMENTAL ANALYSIS OF THE DEVELOPMENT OF THE COLONIES OF
BOTRYLLUS SCHLOSSERI (Parnas) [ASCIDIACEA].

A culture of 75 young colonies of Belryllus schlosseri was divided into 5 groups,
one of which served as control and the others for experimental purposes : namely
to study the developmental, blastogenic and growth patterns of the zooids and the
relationships among the three generations usually coexisting in the colonies. Expe-
rimental colonies were treated in such a way that a ringle zooid per generation was
allowed to reach the funetional state. This condition was achieved by cutting out
all the buds but one of each generation throughout many successive generations,
at different stages of development.

The experiments led to the following results :

1) Bud formation in control animals occurred always bilaterally. In a few
cases a single bud on the right side arose from those experimental zooids whose great-
est part of development took place after their parents had undergone regression. As a
matter of fact, blastogenic powers are asymmetrical also in controls, since whenever
an unequal number of buds is produced on the two sides. the right one is more pro-
ductive than the left. But many experimental zooids with inverted « silus viscerwm »
were obtained, in which also a constant inversion of the blastogenic potentialities
of the two sgides occurred, for in all of them the left side became more productive
than the right.

2) The bud productivity of the zooids varies greatly from generation to
generation and also within the same generation. It depends to a great extent on the
position on the parental body at which blastozooids are produced : those of the
right side and the anterior ones are characterized by higher blastogenie powers.
The same ig true also of the developmental capacities of the buds, many of which
regress without reaching the functional state. The differences in bud production and
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developmental capacities are due to the competition among the buds carried by the
same parent : atrophic buds can always resume development if the more developed
ones are removed; the experimental zooids, which do not suffer from competition,
present an average bud production higher than that in controls, sometimes with
3 buds on one side, and their buds have wider developmental capacities.

3) Buds, which have been incompletely removed at any stage of develop-
ment, can reconstitute a close vesicle, the first step in the normal development of
a bud, and afterwards undertake again a normal organogenesis. This may oeccur
even if the parent is functional no more. It was in these and in other buds with
a similar delayed development taking place beyond the influence of parents that in
many instances the reversal of «situs wvisecerum » occurred. When first established
in a colony, «situs inversus viscerwm » is maintained in successive generations. The
determination of this character is discussed.

4) The final growth of buds is also dependent on the competition within the
generation and moreover on the viability conditions of parents. The final growth
and the duration of the funectional state in adults is influenced by the number of
buds. The higher length of the functional state in one generation delays the maturing
of the buds in the following generation. Thus the composition of the colonies is altered :
the whole life span of the individuals is increased, and 4 and exceptionally 5 genera-
tions of them can coexist. This phenomenon is the opposite of the one occeurring in the
colonies under unfavourable conditions ; when this happens, the number of generations
is often reduced to two : adults undergo premature dissolution and this brings about
the earlier attainment of the functional state in the buds of the following generation.

It may be concluded that the colonies of Bolryllus schlosseri are highly self-
regulative systems, in which the regulative powers are performed through wide
variations in the bud productivity, in the growth and life span of the animals, and
also, to a certain degree, in the number of coexisting generations.

ZUSAMMENFASSUNG

EXPERIMENTELLE ANALYSE DER ENTWICKLUNG DER KOLONIEN VvoN BO-
TRYLLUS SCHLOSSERT (PALLAS) [ASCIDIACEA].

Eine Gruppe von 75 Kolonien von Botryllus schlosseri wurde in 5 Untergruppen
geteilt, von denen eine zur Kontrolle und die anderen experimentellen Zwecken
dienten, und zwar um die Art der Entwicklung, der Knospung und des Wachstum
der Zooiden zu studieren und die Beziehungen zu untersuchen, welche zwischen den
drei Generationen von Individuen bestehen, die in den Kolonien gewéhnlich zusammen-
leben. Die Kolonien der Untergruppen, die fiir Experimente bestimmt waren,
wurden so behandelt, dass in jeder Generation nur ein Individuum die funktionelle
Reifung erlangen konnte. Das wurde erreicht, indem man alle Knospen ausser einer
in jeder Generation fiir mehrere aufeinander folgende Generationen zu verschiedenen
Entwicklungsstadien entfernte.

Die Experimente haben folgende Ergebnisse erbracht :

1) Die Kontrolltierchen knospten auf beiden Seiten. Nur in wenigen Fiillen
konnte man experimentell die Produktion einer einzigen Knospe erreichen, und
zwar auf der rechten Seite, bei jenen Zooiden, deren Entwicklung sich grisstenteils
wihrend der Riickentwicklung ihrer Elterntierchen abgespielt hatte. In Wirklich-
keit sind die blastogenetischen Fihigkeiten asymmetrisch auch in den Kontroll-
tieren, denn wann sie eine verschiedene Zahl von Knospen auf den zwei Seiten her-
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vorbringen, ist die rechte Seite produktiver als die linke. Aber man bekam experi-
mentell viele Zooiden mit invertiertem « situs viscerum » bei welchen in kostanter
Weise auch die Inversion der blastogenetizchen Fihigkeit stattfand, denn bei allen
wurde die linke Seite produktiver als die rechte.

2) In den Kolonien wechselt die blastogenetische Fihigkeit der Zooiden sehr
stark von Generation zu Generation und auch in der eigenen Generation.
Dies hingt in starkem Mass ab von der Lage, die die Zooiden in Bezug auf die
Wand des Elterntierchens einnehmen : sie sind héher in den vorderen Zooiden und
in jenen der rechten Seite. Das gilt anch fir Entwicklungsfihigkeit der Knospen, von
denen sich viele riickentwickeln, ohne das funktionelle Entwicklungsstadium zu
erreichen. Diese Unterschiede in der Zahl der hervorgebrachten Knospen und der
Zahl der entwicklungsfihigen Knospen ist zuriickzufithren anf den Widerstreit, der
zwischen den Knospen besteht, die vom gleichen Elterntierchen getragen werden :
die atrophischen Knospen haben immer die Fihigkeit die Entwicklung neu auf-
zunehmen, wenn die stiirker entwickelten Schwesternknospen entfernt werden ; die
Zooiden der experimentellen Serien, bei denen ein solcher Widerstreit nicht statt-
findet, bringen durchschuittlich eine Zahl von Knospen hervor, die grosser ist als
jene der Kontrollgruppe., manchmal drei Knospen auf derselben Seite, und ihre
Knospen zeigen grissere Entwicklungsfahigkeiten.

3) Zu verschiedenen Entwicklungsstadien unvollstindig entfernte Knospen
sind imstande ein geschlossenes Blischen zu bilden (erster Schritt der Normalent-
wicklung einer Knospe) und nacheinander neuerdings eine normale Organogenese
zu unternchmen. Das kann geschehen, auch wenn ihre Elterntierchen nicht im
Funktionszustand sind. Gerade in diesen und anderen dhnlichen Knospen, die sich
spitt und ausserhalb des Einflusses der Elterntierchen entwickelt hatten, war es,
dass sich in vielen Fillen die Inversion des « situs wviscerum » zeigte. Wenn in einer
Kolonie der « situs wviscerwm inversus » einmal auftritt, erhilt er sich in den nach-
tolgenden Generationen. Die Bestimmung dieses Charakters wird im Text erdrtert.

4) Das endgiiltige Wachstuin der Knospen hingt auch ab vom Widerstreit
der Knospen derselben Generation und ausserdem vom Vitalititszustand der Eltern-
tierchen. Die lingere Dauer des funktionellen Zustandes in einer Generaticn verspitet
die Reifung in der nachfolgenden Generation. Dies dindert die Zusammensetzung
der Kolonie : die Dauer des Lebenszyklus der verschiedenen Individuen wird ver-
ardssert und man kann manchmal die Koexistenz von vier und ausnahmsweise auch
fiinf Generationen feststellen. Dieses Phaenomen ist das Gegenteil von dem, was
sich zeigt in Kolonien unten unginstigen Bedingungen; in einem solehen Falle redu-
ziert sich die Zahl der Generationen nimlich auf zwei: die erwachsenen Zooiden
gehen einer frithzeitigen Auflosung entgegen und das bedingt den verfrihten Uber-
gang zur funktionellen Reifung der Knospen der nachfolgenden Generation.

Man kann schliessen, dass die Kolonien von Bofryllus sehlosseri selbstregulative
Systeme sind, in denen die regulativen Fihigkeiten mittels weiter Anderungsmdoglich-
keit der Produktivitit der Knospen, des Wachstums und der Dauer des Lebens-
zyklus der Zooiden und auch der Zahl der Generationen, die in einer Kolonie koe-
sistieren kinnen, realisiert werden.
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