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ABSTRACT: Reproduction and development of Anemonia sulcata (Anthozoa, Actiniaria). II. Early
development, blastula and gastrula. Early developmental stages of the Anemonia germ are
characterized by asynchronously dividing nuclei and an extreme delay of blastomere differentia-
tion. The nuclei migrate to the periphery, whereas nutritive substances remain in the interior.
Following this stage, the appearance of cell boundaries results in the formation of the blastoderm
and the simultaneous division of the yolk into many fragments. Most of them are exclusively filled
with reserve material; only very few contain zooxanthellae or nuclei. On the embryo’s surface,
conically shaped bundles of long microvilli are obvious. They appear to be less regularly arranged
than the spines of oocytes before insemination. Pigment granules that have originated from fusing
Golgi vesicles are crowded peripherally in the blastoderm cells. In the nucleoplasm single annulate
lamellae that seem to be cut off from the nuclear envelope can frequently be found. There is no
further cellular differentiation until gastrulation is completed. Though yolk-containing cellular
fragments occupy nearly the whole blastocoel, entoderm formation occurs by invagination. Ultra-
structural observations provide evidence of the existence of interstices between entoderm cells that
allow all nutritive substances to pass gradually into the gastric cavity. In the region of the
blastoporus there are cellular processes enveloping reserve material. Presumably, these observa-
tions indicate a so-called ‘filtration of nutritive yolk” (Korschelt & Heider, 1909) that might
represent an additional mode for the transfer of yolk-containing cellular fragments from blastocoel
into gastrocoel.

EINLEITUNG

Die Aktinie Anemonia sulcata entwickelt dotterreiche, bestachelte Oocyten, die
groBere Mengen an symbiontischen Zooxanthellen enthalten {Schmidt & Schafer, 1980;
Schéfer, 1983b; Schéfer, 1984). Sie ist getrenntgeschlechtlich und ovipar (Graeffe, 1884;
Stevenson, 1935; Pax, 1936}); ihre Oocyten lassen nach der Besamung drastische Verdn-
derungen in der Rindenregion erkennen, die auf eine heftige Corticalreaktion zuriickzu-
fithren sind. In der Folge entsteht eine den jungen Keim umhiillende Schicht, die sich
aus Teilen des peripheren Plasmas, extruierten Zooxanthellen, der feinverteilten Matrix
ehemaliger Corticalgranula sowie abgesprengten Stacheln zusammensetzt (Schéfer,
1984).

Die Ontogenese der Actiniaria wurde bisher nur lichtmikroskopisch untersucht
(Lacaze Duthiers, 1872; Appelldf, 1900; Cary, 1910; Gemmill, 1920; Nyholm, 1943; Chia
& Spaulding, 1972; Spaulding, 1974; Siebert, 1974). Bei Embryonen, die aus dotterrei-
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chen Oocyten hervorgehen, kann nicht selten eine Verzégerung der Blastomerensonde-
rung beobachtet werden (Siewing, 1969), wobei im Laufe der weiteren Entwicklung ein
lockerer Verband dotterhaltiger Zellen im Blastocoel (Gemmill, 1922: “trophenchyme’')
entsteht. Im Zuge der Entodermablosung erfdhrt die klassische Embolie hierdurch
Abwandlungen bis zur Unkenntlichkeit, was in der Bildung stark modifizierter Invagi-
nationsgastrulae endet (vgl. Cary, 1910).

Abgesehen von einigen Arbeiten, die sich u. a. mit speziellen Fragestellungen wie
beispielsweise der Corticalreaktion befassen (Dewel & Clark, 1974; Schéfer & Schmidt,
1980; Schafer, 1984; Larkman & Carter, 1984), sind noch keine elektronenoptischen
Befunde iber die Ontogenese der Actiniaria publiziert. Daher soll im Rahmen der
vorliegenden Arbeit die Ultrastruktur der Embryonen von Anemonia sulcata naher
untersucht werden, wobei den Blastulae und Gastrulae besondere Aufmerksamkeit
gewidmet wird.

MATERIAL UND METHODEN

Die untersuchten Embryonen stammten von 20 unmittelbar vor der Fortpflanzungs-
periode gesammelten Tieren, die in Seewasseraquarien des 1. Zoologischen Instituts der
Universitat Erlangen ablaichten. Ein Teil der Anemonia-Keime wurde fixiert, der Rest
wurde fiir Lebendbeobachtungen in kleinen Aquarien (2 Liter) weitergeziichtet. Die fiir
die elektronenoptischen Untersuchungen angewandten Methoden kénnen Teill der
Arbeit {Schéafer, 1984) entnommen werden. Die lichtmikroskopischen Befunde wurden
anhand von Lebendmaterial und Semidiinnschnitten erhoben.

ERGEBNISSE

Frithe Stadien der Ontogenese

Nach der Besamung bleiben die erwarteten Furchungsteilungen aus. Binnen der
folgenden 24 Stunden fallen lichtmikroskopisch lediglich Verdnderungen in der peri-
pheren Region des Keimes auf, wobei die urspriingliche, regelmafiige Anordnung der
Stacheln als Folge der an anderer Stelle bereits néher beschriebenen Corticalreaktion
verlorengeht (Schéfer, 1984). Bei etwa zwei Drittel der ca. 36 Stunden alten Keime
konnte beobachtet werden, daB sie ihre nahezu kugelige Form nicht beibehalten,
sondern eine Streckung sowie oftmals auch eine leichte Abplattung erfahren, In der
Folge kommt es zur Bildung recht irreguldr aufgebauter Embryonen (Abb. 1, 2). Knapp
die Hilfte dieser Keime ging zugrunde. Die iibrigen nehmen jedoch im Laufe der
folgenden 6-10 Stunden wieder die urspriingliche, mehr oder weniger kugelige Gestalt
an. Diese Embryonen entwickelten sich ebenso wie diejenigen, bei denen keine derarti-
gen Formverdnderungen zu verzeichnen waren, weiter und kénnen dann von letzteren
nicht mehr unterschieden werden.

Rasterelektronenmikroskopisch sind an der Oberfldche der Keime lange Mikrovilli
nachzuweisen. Gruppenweise aneinandergelagert werden Koni gebildet (Abb. 3), die
sich aus 15-30 solcher Mikrovilli aufbauen und lichtmikroskopisch den Stacheln frisch
abgelaichter Oocyten dhneln. Diese sind jedoch viel regelmé&Biger angeordnet und
aufgebaut (vgl. Schmidt & Schifer, 1980; Schéfer, 1984).

Spatestens nach 48 Stunden ist die allméahliche Bildung unregelmafig verlaufender
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Einkerbungen an der Oberflache des Embryos zu verzeichnen {Abb. 5). Ich fand keine
Anhaltspunkte dafiir, da zwischen letzteren und Blastomerengrenzen irgendeine
Beziehung besteht: die Entwicklung des Anemonia-Keimes ist von einer Verzégerung
der Blastomerensonderung begleitet, was erklart, warum lichtmikroskopisch keine
Furchung beobachtet werden konnte. Das Cytoplasma der 2 Tage alten Keime ist mit
Dottergranula erfiillt, peripher im Bereich der Einkerbungen liegen noch Corticalgra-
nula {Abb. 8), die ihr Internum nach der Besamung nicht durch Exocytose in das
umgebende Medium entleert haben. In einem von Speicherstoffen weitgehend freien
Bereich finden sich Fragmente vielfach gewundener Doppelmembranen, die Porenkom-
plexe aufweisen (Abb. 6, 7).

Blastula

Im Laufe der Frithentwicklung haben asynchron und in unregelméfBigen Abstanden
Kernteilungen stattgefunden. Der groBte Teil der Nuclei dréngt in die &uBleren Regionen
des Keimes, Mit dem Auftreten von Zellgrenzen wird das Stadium der Blastula erreicht.
Die frithen Blastulae stellen einen Verband aus Zellen und dotterhaltigen, kernlosen
Zellfragmenten dar (Abb. 9). In dieser Phase werden in den Blastomeren vom Golgi-
Apparat elektronendichte Pigmentgranula abgeschieden (Abb. 10), die sich jeweils
peripher anreichern (Abb. 11).

Allmahlich erfolgt unter diesen Voraussetzungen die epitheliale Anordnung des
Blastoderms, mit der eine Aufldsung des engen Verbandes der dotterhaltigen Zellfrag-
mente einhergeht (Abb. 12). Letztere werden auch vom Blastoderm ins Innere des
Keimes abgespalten, so daB die Blastodermzellen, wenn iiberhaupt, nur einige wenige
Dottergranula enthalten. Im iibrigen kennzeichnen einzelne annulierte Lamellen,
Vakuolen, Lipidtrépfchen sowie vor allem die peripher angereicherten Pigmentgranula
die innere Struktur der Blastodermzellen. An der Oberfldche sind die oben beschriebe-
nen, langen Mikrovilli vorhanden; Flagellen wurden dagegen noch nicht entwickelt.
Auch Zellgrenzen sind duBlerlich vorerst nicht erkennbar. Furchen, die im Gegensatz zu
den schon frither beobachteten Einkerbungen (vgl. Abb. 5} auch tatsdchlich Blastome-
rengrenzen reprasentieren {Abb. 13), treten erst im Laufe des 3. Tages nach der Besa-
mung auf.

Ein typisches Blastocoel existiert nicht (Abb. 12-15). Dieser Raum wird von einem
lockeren Verband aus Zellen bzw. Zellfragmenten eingenommen, wobei im wesentli-
chen drei Typen unterschieden werden kénnen (Abb. 14). GroStenteils handelt es sich
hierbei um die bereits mehrfach angesprochenen dotterhaltigen Zellfragmente, die, wie
anhand von Serienschnitten nachgewiesen werden konnte, keine Zellkerne, auch keine
degenerativen, enthalten. Sie sind mit heterogenen Speicherstoffgranula erfiillt, die sich
aus einem osmiophilen Anteil sowie Kugeln mit lipidahnlichem Kontrast zusammenset-
zen {'Komplexdotter B'; vgl. Schafer, 1983a). Daneben treten Zellen mit Kern und
wenig Dotter auf. SchlieBlich sind noch solche Zellfragmente zu beobachten, die eine
Zooxanthelle bergen (Abb. 14}. Diese, das Innere des Keimes ausfiillenden Elemente
sind stellenweise dicht gedréngt gelagert (Abb. 13). Andererseits bleiben lokal auch
miteinander kommunizierende Spaltrdume erhalten {Abb. 12}, deren Gesamtheit mit
dem Blastocoel zu homologisieren wére. In diesen Blastocoelspalten finden sich auch
einzelne Dottergranula, Lipidtropfchen, Schleim, Zooxanthellen und Membranfrag-
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mente, wobei es sich jeweils um Zerfallsprodukte der oben genannten Zellen bzw.
Zellteile handeln diirfte.

In spdten Blastulae treten intranucledre annulierte Lamellen in Erscheinung. In der
Regel werden Einzellamellen gebildet, worin ein Unterschied zu den cytoplasmatischen
annulierten Lamellen zu sehen ist, die angehduft als mehr oder weniger grofie Stapel
vorkommen. Die bisweilen noch erkennbare Kontinuitdt zwischen Kernmembran und
intranucledren Lamellen {Abb. 16) 148t vermuten, daB letztere durch Abspaltung von der
Kernhiille entstehen. Danach liegen sie isoliert im Chromatin, wobei ihre urspriingliche,
durch Doppelmembran und Porenkomplexe charakterisierte Struktur noch lange Zeit
erhalten bleibt {(Abb. 17). Mit der Blastula ist beim Anemonia-Keim nunmehr das
Stadium erreicht, ab dem auf zellularer Ebene keine weitere Differenzierung bis zum
Abschluf} der Gastrulation zu verzeichnen ist.

Gastrula

Nach dem Kollabieren des Germinalvesikels, durch dessen exzentrische Lage der
animale Pol gekennzeichnet war, konnte wahrend der gesamten Entwicklung bis zur
Blastula optisch keine Polaritdt des Keimes nachgewiesen werden. Mit der Gastrulation
tritt jedoch die monaxon-heteropolare Kérperachse in Erscheinung, die von diesem
Zeitpunkt an beibehalten wird.

Nach ca. 3 Tagen weisen die annahernd kugeligen Embryonen eine deutliche
Eindellung auf {Abb. 18), deren Durchmesser anfangs bis zu 180 um betragen kann.
Bisweilen plattet sich der Kern auffdllig ab und ist am ehesten mit einer rundlichen
Schale zu vergleichen, die eine konvexe und, gegeniiberliegend, eine konkave Seite
aufweist. Diese Vorgéange signalisieren den Beginn der Gastrulation. Die Zellen der

Abb. 1, 2. Anemonia. 36 Stunden alte, irreguldr aufgebaute Embryonen; 45 : 1
Abb. 3. Oberflache eines 36 Stunden alten Anemonia-Keimes mit extruierten Zooxanthellen (Zx)
und multivakuoldren Kérperchen (Pfeile); lange Mikrovilli lagern sich zu auffdlligen Koni (K)
zusammen; 2050 : 1
Abb. 4. Multivakuoldres Korperchen; 11600 : 1

Abb. 5. Oberflache eines 36 Stunden alten Anemonia-Keimes mit unregelméBig verlaufenden
Einkerbungen; 310: 1

Abb. 6. Membranfragmente; 2900 : 1
Abb. 7. Wie Abb. 6, Ausschnitt; Pfeile deuten auf Porenkomplexe; 24 3060 : 1
Abb. 8. Einkerbung an der Oberfliache des Keimes. C: Corticalgranula; 2500 : 1
Abb. 9. Periphere Region einer frithen Blastula. H: heterogene Dottergranula, N: Nucleus; 2300 : 1
Abb. 10. Sekretion von Pigmentgranula (P) durch den Golgi-Apparat (GA}; 20 500 : 1

Abb. 11, Periphere Region einer Blastula. H: heterogene Dottergranula, N: Nucleus, P: Pigmentgra-
nula; 2200 : 1



konvexen Aulenflache werden zu Ektoderm, die der konkaven Innenflache bzw. dieim
Bereich der oben beschriebenen Eindellung zu Entoderm. Die in diesem Stadium noch
weite Offnung des Urdarmes nach aufien, der Blastoporus, verengt sich im Laufe der
folgenden 12 Stunden stetig (Abb. 19}, womit eine pfropfartige Einsenkung des Ento-
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derms einhergeht. Hierbei ndhert sich das Urdarmdach der Innenseite des apikalen
Ektoderms bis auf ca. 80 um. Gleichzeitig nehmen die Keime wieder ihre mehr oder
weniger kugelige Form an. Der Durchmesser des Blastoporus hat sich mittlerweile auf
20-40 um verkleinert. Nach Ablauf dieses Prozesses ist die eigentliche Invagination des
Entoderms abgeschlossen. Die Grundgestalt der becherférmigen Gastrula ist verwirk-
licht. Jedoch umfafit der Urdarm zunichst nur einen Bruchteil des Volumens der
primédren Leibeshohle, weil das invaginierende Entoderm das vorwiegend mit Speicher-
stoffen erfiillte Blastocoel zunachst nicht verdrangen kann.

Ca. 12 Stunden nach Beginn der Gastrulation finden sich im Urdarm erstmals
dotterhaltige Zellteile. Dies zeigt an, daB eine neue Phase begonnen hat: die Annédhe-
rung der beiden Keimbléatter, wobei sich das Gastrocoel in dem MaSe vergréfert, wie
das Blastocoel schrumpft. Dies wiederum setzt voraus, dafi die Zellen bzw. die Zellfrag-
mente, die das Blastocoel erfiillen, allmahlich ins Gastrocoel iibertreten. In diesem
fortgeschrittenen Stadium sind die Anemonia-Gastrulae folgendermaBen charakteri-
siert; die monaxon-heteropolare Korperachse verldauft durch den Blastoporus und den
apikalen Pol, dessen Zellen keine besondere Differenzierung erkennen lassen (Abb. 22).
Dem Blastoporus schliefit sich ein Kanal an, der mittlerweile nur noch einen Durchmes-
ser von 10-20 um aufweist und sich trichterartig in das zentrale Gastrocoel offnet
(Abb. 23, 24). Letzteres wiederum bildet mehrere Aussackungen, meist sind 3 bis 5
radidre Divertikel vorhanden. Dariiber hinaus kann, oft etwas auBerhalb der Korper-
achse liegend, ein apikales Gastrocoeldivertikel beobachtet werden (Abb. 24).

Im Vergleich zum Ektoderm bilden die auBerordentlich polymorphen Zellen des
Entoderms einen relativ lockeren Verband, so daB Blastocoelspalten und Gastrocoel an
vielen Stellen nur durch diinne Plasmafortsdtze voneinander getrennt sind (Abb. 20,
24-26). In der Beschaffenheit des Cytoplasmas gleichen die Zellen des Ekto- und
Entoderms immer noch denen des Blastoderms {(vgl. Abb. 12 mit Abb. 20, 22, 25-28). Die
Ektodermzellen haben nach wie vor vereinzelt Mikrovilli, die sich konisch zu stachel-
dhnlichen Gebilden aneinanderlagern (Abb. 22). Dies trifft fiir das Entoderm allerdings
nicht mehr zu. Der Mikrovillisaum als solcher bleibt jedoch zum Gastrocoel hin erhalten

Abb. 12. Periphere Region einer Blastula. B: Blastocoelspalten, Bd: Blastoderm, D: dotterhaltige
Zellfragmente, H: heterogene Speicherstoffgranula, N: Nucleus, P: Pigmentgranula; 2880 : 1

Abb. 13. Periphere Region einer spdten Blastula; Blastomerengrenzen erkennbar (Pfeile). P:
Pigmentgranula; 2570 : 1

Abb. 14. Die haufigsten Typen von Zellen bzw. Zellfragmenten, die das Blastocoel ausfiillen. B:
Blastocoelspalten, D: dotterhaltige Zellfragmente, H: heterogene Speicherstoffgranula, N: Nucleus,
Z: Zelle, ZZ: Zellfragment mit Zooxanthelle; 7100 : 1

Abb. 15. Einblick ins Blastocoel nach teilweisem Entfernen des Blastoderms; das Blastocoel ist von
einem mehr oder weniger lockeren Verband anndhernd kugeliger Elemente (vgl. Abb. 12, 14, 20)
erfillt; 970 : 1

Abb. 16. Bildung einer intranucleéren, annulierten Lamelle durch Abspaltung von der Kernmem-
bran. N: Nucleoplasma; 50 100 : 1

Abb. 17. Intranucledre, annulierte Lamelle. N: Nucleoplasma; 37 000 : 1
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(Abb. 25, 26) und erscheint in der Region des Blastoporus besonders ausgepragt
(Abb. 23, 28). Dagegen 1&dBt sich als allgemeine Tendenz beobachten, dafl die Zellen
beider Keimblédtter auf der zum Blastocoel hingewandten Seite nur wenig, meist gar
keine Mikrovilli entwickeln (Abb. 20, 22).

Inzwischen sind nahezu an der gesamten Oberfldche der Gastrulae Furchen in
Erscheinung getreten, die auch tatséchlich Zellgrenzen repréasentieren. Dies gilt auch
fiir die Blastoporusregion (Abb. 23, 28), deren Zellen auBBer dem dichten Mikrovillisaum
noch eine weitere Besonderheit aufweisen. Sie bilden Ausldufer, die im Anschnitt wie
makrovilliartige Fortsatze wirken und Dotterkugeln oder dotterhaltige Zellfragmente
einhiillen bzw. zangenartig umgreifen (Abb. 21, 23). Es 148t sich gegenwartig nur
schwer beurteilen, ob die Zellen der Blastoporusregion die Nahrsubstanzen phagocytie-
ren oder ob umgekehrt ein ProzeB im Gange ist, bei dem dotterhaltige Zellteile ins
Gastrocoel entlassen werden, was in diesem Fall als méglicher Mechanismus fiir den
Transport von Speicherstoffen aus dem Blastocoel ins Gastrocoel in Betracht zu ziehen
ware. Letzteres wird vor allem in den Gastrocoeldivertikeln allerdings auf viel einfa-
chere Art erméglicht. An einigen Stellen sind im ohnehin lockeren Verband der
Entodermzellen Liicken nachzuweisen, iiber die Blastocoelspalten und Gastrocoel
direkt miteinander in Verbindung stehen, wodurch vor allem groBere, dotterhaltige
Zellteile ins Gastrocoel gelangen (Abb. 27)}.

In der Endphase der Gastrulation geht mit dem oben geschilderten Vorgang eine
leichte Streckung des Keimes einher, der langsam eine ovale bis birnenférmige Gestalt
annimmt. Nach den bisherigen Befunden ist eine weitere Differenzierung auf zellulérer
Ebene und Mesogloeabildung erst dann zu verzeichnen, wenn nahezu alle dotterhalti-
gen Zellfragmente vom Blastocoel ins Gastrocoel ibergetreten sind.

Zooxanthellen

Der Zerfall des Deutoplasmas in dotterhaltige Zellfragmente und die dadurch
bedingten mechanischen Einwirkungen auf den Periplasten und das die Zooxanthellen
umgebende Plasma bewirkt, daB letztere aus ihrem Verband mit anderen Zellen isoliert

Abb. 18. Blastoporus ca. 2 Stunden nach Gastrulationsbeginn; 380 : 1
Abb. 19. Blastoporus ca. 12 Stunden nach Gastrulationsbeginn; 380 : 1

Abb. 20. Grenzregion Blastocoel/Gastrocoel (vgl. Abb. 24). B: Blastocoelspalten, D: dotterhaltige
Zellfragmente, E: Entodermzelle mit Pigmentgranula, G: Gastrocoel, M: Mikrovilli; 2170 : 1

Abb. 21. Dotterhaltiges Zellfragment umklammert von makrovilliartigen Zellfortsdtzen {Pfeile). H:
heterogene Dottergranula; 6130 : 1

Abb. 22. Periphere Region einer Gastrula nahe des animalen Pols (vgl. Abb. 24). B: Blastocoelspal-
ten, D: dotterhaltige Zellfragmente, Ek: Ektodermzelle mit Pigmentgranula, K: Konus aus zusam-
mengelagerten Mikrovilli; 2260 : 1

Abb. 23. Blastoporusregion (vgl. Abb. 24); Pfeile deuten auf makrovilliartige Zellfortsdtze. Bp:
Blastoporus, D: dotterhaltige Zellfragmente, G: Gastrocoel, M: Mikrovilli, P: Pigmentgranula;
3420:1
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bergende Zellfragmente im Blasto -

Dotter -
granula

apikales
Gastrocoeldivertikel
Gastrocoel

Entoderm
Blastocoelspalten
Ektoderm

dotterhaltige
Zellfragmente

radiares
Gastrocoel -
Blastoporus divertikel

Abb. 24. Gastrula von Anemonia sulcata. (a) Ubersicht: Zahlen und Markierungen verweisen auf
elektronenoptische Abbildungen. (b) Gastrula ldngs, gezeichnet nach einem Semidiinnschnitt;
280:1

werden. Viele gelangen iiber Interzellularen zur Peripherie des Keimes, werden ausge-
stofen und treten schliefilich an der Oberfldche der Embryonen in Erscheinung {(Abb. 3).
Ferner sammelt sich dort eine gréflere Anzahl kleiner, anndhernd kugeliger Gebilde an.
Es handelt sich hierbei um multivakuoldre Korperchen (Abb. 3, 4}, die durch Exocytose
nach auBen gelangt sind und sich voriibergehend zwischen den Mikrovilli verfangen.

Einige Zooxanthellen verbleiben jedoch in volumindgsen, relativ dotterarmen Zell-
teilen (Abb. 14), die voriibergehend im Blastocoel, manchmal auch im Gastrocoel
(Abb. 28), anzutreffen sind. Sie werden groBtenteils in die Epithelien reintegriert. Dies
gewdhrleistet letztendlich, daB die Zooxanthellen des Muttertieres an die Individuen
der nachsten Generation, in denen sie sich wieder schnell vermehren und ausbreiten,
weitergegeben werden.

DISKUSSION
Die Frithentwicklung bis zur Blastula

Die frithen Entwicklungsstadien des Anemonia-Keimes sind durch folgende Cha-
rakteristika gekennzeichnet: (1) eine heftige Corticalreaktion nach der Besamung (vgl.



Fortpflanzung und Entwicklung von Anemonia sulcata 351

Abb. 25. Grenzregion Blastocoel/Gastrocoel (vgl. Abb. 24). B: Blastocoelspalte, D: dotterhaltige
Zellfragmente, G: Gastrocoel, M: Mikrovilli; 1860 : 1

Abb. 26. Grenzregion Blastocoel/radidres Gastrocoeldivertikel (vgl. Abb. 24). B: Blastocoelspalte,
D: dotterhaltige Zellfragmente, G: Gastrocoel, M: Mikrovilli, N: Kern einer Entodermzelle; 2430 : 1

Abb. 27. Blastocoelspalten und Gastrocoel in Verbindung; Pfeile kennzeichnen den vermuteten
Weg, iiber den dotterhaltige Zellfragmente von den Blastocoelspalten ins Gastrocoel ibertreten. B:
Blastocoelspalten, D: dotterhaltige Zellfragmente, G: Gastrocoel, M: Mikrovilli; 2210 : 1

Abb. 28. Blastoporusregion einer dlteren Gastrula. Bp: Blastoporus, D: dotterhaltige Zellfragmente,
G: Gastrocoel, M: Mikrovilli, ZZ: Zellfragment mit Zooxanthelle; 2600 : 1
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Schafer, 1984), (2) die voriibergehend irreguldre &uBere Gestalt eines Teiles der
Embryonen (Abb. 1, 2), (3} die Anhdufung atypischer annulierter Lamellen (Abb. 6, 7},
(4) eine Verzogerung der Blastomerensonderung.

Neuere elektronenmikroskopische Untersuchungen iiber die Corticalreaktion bei
Actiniaria-Oocyten haben zu unterschiedlichen Ergebnissen gefiihrt. Bei Alfredus luci-
fugus {Schéfer & Schmidt, 1980) und Actinia fragacea {(Larkman & Carter, 1984) 148t sich
lediglich beobachten, wie mehr oder weniger zahlreiche Corticalgranula ihren Inhalt
durch Exocytose ins umgebende Medium entleeren. Eine sehr heftige Corticalreaktion
wurde dagegen bei Bunodosoma cavernata (Dewel & Clark, 1974) und Anemonia
sulcata (Schafer, 1984) beschrieben. Larkman & Carter {1984) bezweifeln aufgrund ihrer
eigenen Befunde an Actinia, dafl es sich bei Bunodosoma um einen natiirlichen Ent-
wicklungsvorgang handelt. In der Tat lassen sich mégliche, durch Halterung in Aqua-
rien bedingte Artefakte schwer abschétzen. Wie jedoch lichtmikroskopisch an nicht
fixierten und isoliert weitergeziichteten Anemonia-Embryonen verfolgt werden konnte,
entwickelten sich solche Keime, die eine ausgeprdgte Corticalreaktion zeigten, zu
lebensfdhigen Gastrulae und Larven, die zu Polypen metamorphosierten.

Eine hohe Mortalitét (ca. 30 %) war dagegen in dem Stadium festzustellen, wo ein
groBer Teil der Embryonen den oben naher beschriebenen irreguldren Aufbau erkennen
148t. Eine vergleichbare duflere Gestalt haben Sagartia-Keime, die Sembrat (1956) im
Rahmen morphogenetischer Experimente erhalten hat. Die bei Anemoniabeobachteten
Deformationen sind wohl ebenfalls unnatiirlich. Sie treten zu einem Zeitpunkt auf, wo
die Keime auf die Laborbedingungen méglicherweise besonders sensibel reagieren, da
grundlegende Umlagerungen in diesem Stadium zu verzeichnen sind, die schlieBlich
u. a. in der epithelialen Anordnung des Blastoderms an der Peripherie und der Bildung
dotterhaltiger Zellfragmente im Innern enden. Immerhin nehmen iiber die Halfte der
aberrant geformten Keime wieder die urspriingliche, mehr oder weniger kugelige
Gestalt an. Sie konnen im Laufe der weiteren Entwicklung nicht mehr von den normalen
Embryonen, d. h. von solchen, die keine auffélligen Deformationen zeigten, unterschie-
den werden.

Annulierte Lamellen (Porenlamellen) sind in Oocyten, embryonalen und schnell
wachsenden Zellen hiufig anzutreffen (Wischnitzer, 1970). Meist bilden sie Stapel
parallel iibereinander lagernder Lamellen, wie sie mittlerweile auch in Anthozoenoocy-
ten nachgewiesen sind. Sie spielen bei der Bildung des rauhen Endoplasmatischen
Reticulums eine Rolle (Schéfer, 1983a). Die in Anemonia-Keimen beobachtete unregel-
mdBige Anordnung der vielfach gewundenen Porenlamellen (Abb. 6) ist jedoch unge-
wohnlich. Eine Beziehung zu anderen Zellorganellen war nicht festzustellen. Somit
liegt die Vermutung nahe, daB diese atypischen annulierten Lamellen, moéglicherweise
Fragmente der Kernhiille, keine Funktion mehr ausiiben.

Der junge Anemonia-Keim 1d8t eine Verzogerung der Blastomerensonderung
erkennen, wie sie bei solchen Cnidaria, deren Qocyten einen gewissen Dotterreichtum
aufweisen, vorkommt (Siewing, 1969; Mergner, 1971). Oft treten Blastomerengrenzen
im Stadium 16, bei Actiniaria wie Adamsia palliata und Sagartia troglodytes bereits im
Stadium 4 in Erscheinung (Gemmill, 1920; Nyholm, 1943). Vergleichbar regelméBige
Entwicklungsvorgédnge und eine so relativ friihe Blastomerensonderung konnte bei
Anemonia nicht beobachtet werden. Dies ist hauptsédchlich auf die asynchron ablaufen-
den Teilungen der Kerne zuriickzufithren. Letztere drdngen nur langsam zur Peripherie
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des Keimes, entsprechend werden erst bei 2-3 Tage alten Embryonen auch an deren
Oberfldache Zellgrenzen sichtbar (Abb. 13).

Blastula

Bei Anemonia fiihrt die Ontogenese nicht zur typischen Coeloblastula. Es kommt
vielmehr zur Bildung dotterhaltiger Zellfragmente, die nach innen abgesondert werden
und weite Teile des Blastocoels ausfiillen. Dieses “Trophenchym'’, wie Gemmill (1922)
den in erster Linie aus dotterhaltigen Zellfragmenten bestehenden Verband bezeichnet,
ist bei Anemonia besonders ausgepragt (vgl. Appellof, 1900; Cary, 1910; Nyholm, 1943).
Dementsprechend finden sich im Inneren der Blastula nur einige Spaltrdume (Abb.
12-15) als Reste des Blastocoels.

Mit der Blastula erreicht der Anemonia-Keim das Stadium, ab dem zunéchst keine
weitere Differenzierung auf zellularer Ebene zu beobachten ist. Insbesondere werden
noch keine Cilien gebildet. Diese treten bei spdten Gastrulae in Erscheinung, worauf
die Embryonen erste Rotationsbewegungen ausfiihren (Schéfer, in Vorbereitung). Ahn-
liches trifft offensichtlich fiir Cribrinopsis fernaldi zu (Siebert & Spaulding, 1976},
wihrend bei anderen Actinaria bewegliche Blastulae beschrieben werden (Gemmill,
1920, 1922; Spaulding, 1974).

Auffallend héaufig liegen im Karyoplasma der Blastodermzellen einzelne intranu-
cledre annulierte Lamellen (Abb. 17). Uber ihre Genese und Bedeutung ist nur wenig
bekannt (vgl. Wischnitzer, 1970). Die Befunde an Anemonia-Embryonen lassen vermu-
ten, daB die Porenlamellen unmittelbar von der Kernhiille abgetrennt werden (Abb. 16),
eine Funktion kann ihnen jedoch nicht zugeschrieben werden.

Gastrula

Das Innere der Blastulae ist bei Anemonia sulcata weitgehend mit Speicherstoffen
erfiillt, wodurch das Blastocoel bis auf einige Spaltraume reduziert ist. Somit erscheinen
die Voraussetzungen fiir eine Embolie als Modus der Entodermablésung besonders
ungiinstig. Auch wenn die Bildung dotterhaltiger Zellfragmente im Innern der Embryo-
nen bei der Beobachtung von Lebendmaterial zunédchst eine Delamination vortduschen
kann (vgl. Gemmill, 1922), liegt bei Anemonia sulcata die Invaginationsgastrula
{Abb. 24) vor. Diesbeziiglich zeigen die Gastrulae anderer Actiniaria mit méaBig dotter-
haltigen Qocyten (vgl. Appelldf, 1900; Cary, 1910; Nyholm, 1943) zwar prinzipielle
Gemeinsamkeiten mit Anemonia, wobei aber Eigenschaften wie der auergewéhnliche
Dotterreichtum den ProzeB der Invagination, wie oben ndher erldutert, noch mehr
modifiziert.

Die zum Aufbau der zweischichtigen Koérperwand erforderliche Anndherung von
Ektoderm und invaginierendem Entoderm kann nur bewerkstelligt werden, wenn die in
dem zu verdrangenden Blastocoel liegenden Speicherstoffe ins Gastrocoel gelangen.
Somit steht die Frage nach dem Modus, der diesen Transfer ermdéglicht, im Mittelpunkt
der Diskussion. Die vorliegenden Befunde legen nahe, daB dotterhaltige Zellteile
vorwiegend durch gréBere Liicken zwischen den Entodermzellen ins Gastrocoel iiber-
treten (Abb. 27). Dariiber hinaus bilden die Zellen der Blastoporusregion Fortsdtze aus,
die die N&hrsubstanzen teilweise umhiillen (Abb. 21, 23). Diese Beobachtungen lassen
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prinzipiell zwei Interpretationsmoéglichkeiten zu. Entweder werden gerade Speicher-
stoffe phagocytiert und ins Entoderm eingelagert, oder diese Befunde sind als Indiz fiir
die Endphase einer "Filtration des Nahrungsdotters” (Korschelt & Heider, 1909) zu
werten, wobei die Entodermzellen zundchst Nahrsubstanzen aus dem Blastocoel resor-
bieren und dann wieder ins Gastrocoel entlassen. Dieses Phdnomen bleibt offensichtlich
aber auf die Blastoporusregion beschrdankt. Nach dem gegenwaértigen Stand der Unter-
suchungen kann davon ausgegangen werden, daf}, wenn tatsdchlich eine "Filtration des
Nahrungsdotters'” vorliegt, ihr nur untergeordnete Bedeutung zukommt.

Die Speicherstoffe verbleiben, wie lichtmikroskopisch auch bei anderen Actiniaria-
Larven gezeigt wurde {(Nyholm, 1943; Schafer, 1981), noch langere Zeit im Gastrocoel,
was auf eine vorwiegend lecithotrophe Erndhrung der Larven hindeutet. Der Blastopo-
rus verengt sich mit fortschreitender Entwicklung, ohne aber zu verwachsen. Der von
den Zellen der Blastoporusregion gebildete Mikrovillisaum {Abb. 23, 28) iibernimmt
eine Art Siebfunktion und verhindert das Austreten des Nahrmaterials ins umgebende
Medium, bevor es der Resorption und endgiiltig seiner Verwertung anheimfallt. Lark-
man & Carter (1984) beschreiben, daB Ektodermzellen der Gastrulae von Actinia
fragacea Spermien, die sich noch im Wasser befinden, phagocytieren. Ein &hnliches
Verhalten war bei Anemona-Gastrulae nicht festzustellen.

Zooxanthellen

Zooxanthellen sind nicht nur Symbionten riffbildender Scleractinia, auch bei ande-
ren Anthozoa sind sie, vorwiegend im Entoderm, héufig anzutreffen. Bel Actiniaria
wurde inzwischen nachgewiesen, dafl sie deren Energiehaushalt positiv beeinflussen
{Sebens, 1980). Die Oocyten von Anemonia enthalten zahlreiche Zooxanthellen, die
aber teilweise vor allem wdhrend der Frithentwicklung bis zur Blastula abgestoBen
werden. Die vorliegenden Befunde legen nahe, dal Zusammenhédnge zwischen dem
Ablauf der Ontogenese und Zooxanthellenverlust der Embryonen bestehen. Zunéchst
werden unmittelbar unter der Oberfldche liegende Symbionten wéahrend der heftigen
Corticalreaktion zusammen mit anderen Plasmateilen abgesprengt (Schéfer, 1984).
Weiterhin diirfte der Zerfall des Deutoplasmas ein wesentlicher Grund sein, warum
viele Zooxanthellen aus ihrem Verband mit anderen Zellen bzw. Zellteilen isoliert
werden.

Die Beziehung zwischen symbiontischen Algen und Cnidaria ist nach wie vor
Gegenstand zahlreicher Untersuchungen (vgl. Muscatine, 1974). Dabei steht u. a. die
Problematik im Vordergrund, ab wann, wie und ob iiberhaupt eine Infektion von Larven
und Jungtieren mit Zooxanthellen stattfindet. Hierzu legen die Beobachtungen an den
Embryonen von Anemonia zusammenfassend folgende Riickschliisse nahe: Zooxanthel-
len werden iiber die Oocyten auf den Keim iibertragen. Auch wenn der Keim seinen
Bestand an Symbionten drastisch verringert, mul davon ausgegangen werden, daB die
in Jungtieren beobachteten Zooxanthellen auf diejenigen zuriickgehen, die vom Ento-
derm des Muttertieres an die Oocyten (vgl. Schéafer, 1984) und damit an die Embryonen
weitergegeben werden.
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SCHLUSSBETRACHTUNG

Bei Anemonia sulcata ist der gesamte Ablauf der Ontogenese bis zur spiten
Gastrula durch den Dotterreichtum der Oocyten geprédgt. Besonders auffallig ist die
extrem verzégerte Sonderung der Blastomeren. Deutlich treten sie erst im Stadium der
Blastula in Erscheinung, wenn sich das Blastoderm peripher epithelial anordnet und das
Innere des Keimes in dotterhaltige Zellfragmente zerféllt. Die Anh&ufung der Speicher-
stoffe im Innern des Keimes verschleiert das Bild der Coeloblastula {Abb. 12-15) und
behindert die Invagination des Entoderms, die nur moglich wird, indem die dotterhalti-
gen Zellteile vom Blastocoel ins Gastrocoel iibertreten. Die elektronenoptischen
Befunde (Abb. 27) bestdtigen im Prinzip die erstmals von Appelldf (1900) geduBerte
Vermutung, daB die néhrstoffhaltigen Partikel zwischen den Entodermzellen hindurch
in den Urdarm gelangen. Aufgrund der Beobachtungen in der Blastoporusregion
(Abb. 21, 23) muB auch ein ProzeB in Betracht gezogen werden, der mit einer "'Filtration
des Nahrungsdotters’ (vgl. Korschelt & Heider, 1909) zu vergleichen ist.

Innerhalb der Anthozoa ist von einigen dotterreichen Octocorallia-Keimen Morula-
delamination als Gastrulationsmodus bekannt (vgl. Siewing, 1969; Mergner, 1971}. Der
ebenfalls dotterreiche Anemonia-Keim halt trotz aller Voraussetzungen, die eine Invagi-
nation als umstandlich erscheinen lassen, an der klassischen Embolie fest. Dies deutet
nach Untersuchung der Ontogenese von Anemonia sulcata letztendlich darauf hin, daf
die Invagination als Modus der Entodermabldsung tiefer begriindet sein muB. Sie ist als,
stammesgeschichtlich gesehen, urspriingliches Merkmal auch bei solchen Anthozoa,
deren Oocyten relativ dotterreich sind, genetisch fixiert.
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