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ABSTRACT: Reproduction and development of A n e m o n i a  su lca ta  (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 ceils 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 Akt inie  Anemonia sulcata en twicke l t  dot terreiche,  bes tache l te  Oocyten,  die 

gr6Bere M e n g e n  an symbiont i schen  Zooxanthe l len  en tha l ten  (Schmidt  & Sch~fer, 1980; 

Sch~ifer, 1983b; SchMer, 1984). Sie ist ge t r enn tgesch lech t l i ch  und  ovipar  (Graeffe, 1884; 

Stevenson,  1935; Pax, I936); ihre Oocyten  lassen nach  der Besamung  drast ische Veran-  

de rungen  in der  Rindenreg ion  e rkennen ,  die auf e ine  hef t ige  Cor t ica l reakt ion  zur/ ickzu- 
f~ihren sind. In der Folge ents teht  e ine  den  j u n g e n  Keim umhi i l l ende  Schicht,  die  sich 

aus Te i len  des pe r ipheren  Plasmas, ex t ru ie r ten  Zooxanthel len ,  der  fe inver te i l t en  Matr ix  

ehe ma l i ge r  Cor t ica lgranula  sowie  a b g e s p r e n g t e n  Stacheln  zusammense tz t  (Sch~fer, 

1984). 
Die On togenese  der  Act iniar ia  wurde  bisher  nur l ich tmikroskopisch  untersucht  

(Lacaze Duthiers, 1872; Appell6f,  1900; Cary, 1910; Gemmil l ,  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 Verzbgerung tier Blastomerensonde- 
rung beobachtet werden (Siewing, 1969), wobei im Laufe der weiteren Entwicklung ein 
lockerer Verband dotterhaltiger Zelten im Blastocoel (Gemmill, 1922: "trophenchyme') 
entsteht. Im Zuge der Entodermablbsung erf~hrt die klassische Embolie hierdurch 
Abwandlungen bis zur Unkenntlichkeit, was in der Bitdung 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; Sch~fer & Schmidt, 
1980; Sch~fer, 1984; Larkman & Carter, 1984), sind noch keine elektronenoptischen 
Befunde fiber die Ontogenese der Actiniaria publiziert. Daher soil im Rahmen der 
vorliegenden Arbeit die Ultrastruktur der Embryonen von A n e m o n i a  sulcata n~her 
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 I. Zoologischen Instituts der 
Universit~t Erlangen ablaichten. Ein Teil der A n e m o n i a - K e i m e  wurde fixiert, der Rest 
wurde fiir Lebendbeobachtungen in kleinen Aquarien (2 Liter) weitergezfichtet. Die fiir 
die elektronenoptischen Untersuchungen angewandten Methoden kbnnen Teil I der 
Arbeit (Sch~ifer, 1984) entnommen werden. Die lichtmikroskopischen Befunde wurden 
anhand von Lebendmaterial und Semid~innschnitten erhoben. 

ERGEBNISSE 

Friihe S tad ien  der  O n t o g e n e s e  

Nach der Besamung bleiben die erwarteten Furchungsteilungen aus. Binnen der 
folgenden 24 Stunden fallen lichtmikroskopisch lediglich Ver~nderungen in der peri- 
pheren Region des Keimes auf, wobei die ursprfingliche, regelm~l~ige Anordnung der 
Stacheln als Folge der an anderer Stelle bereits n}iher beschriebenen Corticatreaktion 
verlorengeht (SchSfer, 1984). Bei etwa zwei Drittel der ca. 36 Stunden alten Keime 
konnte beobachtet werden, da~ 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 irregular aufgebauter Embryonen (Abb. 1, 2). Knapp 
die H~lfte 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 Formver}inderungen zu verzeichnen waren, weiter und kbnnen dann von letzteren 
nicht mehr unterschieden werden. 

Rasterelektronenmikroskopisch sind an der Oberfl~che 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 ~hneln. Diese sind jedoch viel regelm~l~iger angeordnet und 
aufgebaut (vgl. Schmidt & Sch~fer, 1980; Sch~fer, 1984). 

Sp~testens nach 48 Stunden ist die allm~hliche Bildung unregelm~l~ig verlaufender 
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Einkerbungen an der Oberflfiche des Embryos zu verzeichnen (Abb. 5). tch fand keine 
Anhaltspunkte daf/ir, dab zwischen letzteren und Blastomerengrenzen irgendeine 
Beziehung besteht: die Entwicklung des A n e m o n i a - K e i m e s  ist von einer Verz6gerung 
der Blastomerensonderung begleitet, was erklfirt, warum lichtmikroskopisch keine 
Furchung beobachtet werden konnte. Das Cytoplasma der 2 Tage alten Keime ist mit 
Dottergranula erftillt, 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 Doppetmembranen, die Porenkom- 
ptexe aufweisen (Abb. 6, 7). 

Blastula  

Im Laufe der Fr~ihentwicklung haben asynchron und in unregelmfiBigen Abst/inden 
Kernteilungen stattgefunden. Der gr6gte Tell der Nuclei dr~ingt in die/iugeren Regionen 
des Keimes. Mit dem Auftreten von Zellgrenzen wird das Stadium der Blastula erreicht. 
Die friihen 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). 

Altmfihlich erfolgt unter diesen Voraussetzungen die epitheliale Anordnung des 
Blastoderms, mit der eine Aufl6sung des engen Verbandes der dotterhaltigen Zellfrag- 
mente einhergeht (Abb. 12). Letztere werden auch vom Blastoderm ins Innere des 
Keimes abgespalten, so dal~ die Blastodermzellen, wenn fiberhaupt, nur einige wenige 
Dottergranula enthalten. Im iibrigen kennzeichnen einzelne annulierte Lamellen, 
Vakuolen, Lipidtr6pfchen sowie vor allem die peripher angereicherten Pigmentgranula 
die innere Struktur der Blastodermzellen. An der Oberfl~iche sind die oben beschriebe- 
nen, langen Mikrovilli vorhanden; Flagellen wurden dagegen noch nicht entwickelt. 
Auch Zeltgrenzen sind/iugerlich vorerst nicht erkennbar. Furchen, die im Gegensatz zu 
den schon frtiher beobachteten Einkerbungen (vgl. Abb. 5) auch tatsfichlich Blastome- 
rengrenzen reprfisentieren (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 k6nnen (Abb. 14). Gr6i3tenteils 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 erftillt, die sich 
aus einem osmiophilen Anteil sowie Kugeln mit lipid~ihnlichem Kontrast zusammenset- 
zen ("Komplexdotter B"; vgl. Schfifer, 1983a). Daneben treten Zellen mit Kern und 
wenig Dotter auf. Schliel31ich sind noch solche Zellfragmente zu beobachten, die eine 
Zooxanthelle bergen (Abb. 14). Diese, das Inhere des Keimes ausffillenden Elemente 
sind stellenweise dicht gedr~ingt gelagert (Abb. 13). Andererseits bleiben lokal auch 
miteinander kommunizierende Spaltr~iume erhalten (Abb. 12), deren Gesamtheit mit 
dem Blastocoel zu homologisieren wfire. In diesen Blastocoelspalten finden sich auch 
einzelne Dottergranula, Lipidtr6pfchen, Schleim, Zooxanthellen und Membranfrag- 
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mente, wobei  es sich jewei ls  um Zerfal lsprodukte der oben  g e n a n n t e n  Zel len  bzw. 
Zell tei le hande ln  dfirfte. 

In sp~ten Blastulae t re ten intranuclefire  annu l i e r t e  Lamel len  in  Erscheinung.  In der 
Regel werden  E inze l l amel len  gebildet ,  worin e in  Unterschied  zu den  cytoplasmat ischen 
annu l i e r t en  Lamel len  zu sehen  ist, die angeh~iuft als mehr  oder wen ige r  grolSe Stapel 
vorkommen.  Die b i swe i l en  noch e r k e n n b a r e  Kontinuit~it zwischen  K e r n m e m b r a n  und  
in t ranucle~ren  Lamel len  (Abb. 16) l~l~t vermuten,  dal~ letztere dutch Abspa l tung  yon der 
Kernhfille ents tehen.  Danach l i egen  sie isoliert im Chromatin,  wobei  ihre ursprfingliche,  
durch Doppe lmembran  und  Porenkomplexe  charakteris ier te  Struktur noch lange  Zeit 
e rhal ten  b le ib t  (Abb. 17). Mit der  Blastula ist be im  A n e m o n i a - K e i m  n u n m e h r  das 
Stadium erreicht, ab dem auf zellul~irer Ebene  ke ine  wei tere  Differenzierung bis zum 
Abschlul~ der Gastrula t ion zu ve rze ichnen  ist. 

G a s t r u l a  

Nach dem Kol labieren des Germinalves ike ls ,  durch dessen  exzentr ische Lage der 
an imale  Pol gekennze ichne t  war, konnte  wfihrend der gesamten  En twick lung  bis zur 
Blastula optisch ke ine  Polarit~it des Keimes n a c h g e w i e s e n  werden.  Mit der  Gast ru la t ion  
tritt jedoch die monaxon-he teropolare  K6rperachse in Erscheinung,  die von diesem 
Zei tpunkt  an be ibeha l t en  wird. 

Nach ca. 3 Tagen  weisen  die ann~ihernd k u g e l i g e n  Embryonen  e ine  deut l iche 
E inde l lung  auf {Abb. 18), de ren  Durchmesser  anfangs  bis zu 180 ~m be t r agen  kann.  
Bisweilen plat tet  sich der Kern auff~illig ab u n d  ist am ehes ten  mit  e iner  rund l i chen  
Schale zu vergleichen,  die e ine  konvexe  und,  gegenf iber l iegend,  e ine  konkave  Seite 
aufweist. Diese Vorg~inge s igna l i s ie ren  den  Beginn  der  Gastrulat ion.  Die Zel len  der 

Abb, 1, 2. Anemonia,  36 Stunden alte, irregul~ir aufgebaute Embryonen; 45 : 1 

Abb. 3. Oberfl~iche eines 36 Stunden alten Anemonia-Ke imes  mit extruierten Zooxanthellen (Zx) 
und muttivakuol~ren KSrperchen (Pfeile); Iange Mikrovilli lagern sich zu auff/illigen Koni (K) 

zusammen; 2050 : 1 

Abb. 4. Multivakuol~res K6rperchen; 11 600 : 1 

Abb. 5. Oberflache eines 36 Stunden alten Anemonia-Ke imes  mit unregelm~lSig verlaufenden 
Einkerbungen; 310 : 1 

Abb. 6. Mernbranfragmente; 2900 : 1 

Abb. 7. Wie Abb, 6, Ausschnitt; Pfeile deuten auf Porenkomplexe; 24 300 : 1 

Abb. 8. Einkerbung an der Oberfl~iche des Keimes, C: Corticalgranula; 2500 : 1 

Abb. 9. Periphere Region einer frfihen Blastula. H: heterogene Dottergranula, N: Nucleus; 2300 : 1 

Abb. 10, Sekretion yon 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 



k o n v e x e n  AuI3enfl~che w e r d e n  zu Ektoderm,  d ie  der  k o n k a v e n  Innenfl~che bzw. die  im 
Bereich der  oben  b e s c h r i e b e n e n  E inde l lung  zu Entoderm.  Die in d iesem Stad ium noch 
we i t e  Offnung des  Urda rmes  nach  auBen, der  Blastoporus,  ve reng t  sich im Laufe der  
f o lgenden  12 S tunden  s te t ig  (Abb. 19), womi t  e ine  pf ropfar t ige  E insenkung  des  Ento- 
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derms einhergeht .  Hierbei  n~hert  sich das Urdarmdach der Innense i te  des ap ika l en  
Ektoderms bis auf ca. 80 ~tm. Gleichzei t ig  n e h m e n  die Keime wieder  ihre mehr  oder 
weniger  kuge l ige  Form an. Der Durchmesser  des Blastoporus hat sich mit t terwei le  auf 
20-40 ~tm verkleinert .  Nach Ablauf  dieses Prozesses ist die e igent l iche  Invag ina t ion  des 
Entoderms abgeschlossen.  Die Grundges ta l t  der becher f6rmigen  Gastruta  ist verwirk-  
licht. Jedoch umfal~t der Urdarm zun~chst  nu r  e i ne n  Bruchteil  des Volumens  der  
pr im~ren Leibesh6hle,  weil  das i n v a g i n i e r e n d e  Entoderm das vorwiegend  mit Speicher-  
stoffen erffillte Blastocoel zun~chst  nicht  verdrSngen  kann.  

Ca. 12 S tunden  nach Beginn  der Gastrula t ion f inden  sich im Urdarm erstmats 
dotterhalt ige Zellteile, Dies zeigt an, dab e ine  neue  Phase b e g o n n e n  hat: die Ann~he-  
rung der be iden  Keimbl~tter,  wobei  sich das Gastrocoel in dem MaBe vergr6Bert, wie 
das Blastocoel schrumpft. Dies w iede rum setzt voraus, dab die Ze l len  bzw. die Zellfrag- 
mente, die das Blastocoel erfiillen, allm~ihlich ins Gastrocoel i ibertreten.  In d iesem 
fortgeschri t tenen Stadium sind die Anemonia-Gastrulae  fo lgendermaBen charakteri-  
siert; die monaxon-heteropolare  K6rperachse verlfiuft durch den  Blastoporus und  den  
ap ika len  Pol, dessen Zel len  ke ine  besondere  Differenzierung e r k e n n e n  lassen (Abb. 22). 
Dem Blastoporus schlieBt sich e in  Kanal  an, der mit t lerwei le  nu t  noch e inen  Durchmes-  
ser von 10-20 ~tm aufweist  und  sich tr ichterart ig in das zentra le  Gastrocoel 6ffnet 
(Abb. 23, 24). Letzteres w iede rum bi ldet  mehrere  Aussackungen ,  meist  s ind 3 bis 5 
radi~re Divert ikel  vorhanden.  Dar~ber  h inaus  kann,  oft etwas auBerhalb der K6rper- 
achse l iegend,  e in  apikales  Gastrocoeldivert ikel  beobachte t  werden  (Abb. 24). 

Im Vergleich zum Ektoderm b i lden  die auBerordentl ich po lymorphen  Zel len  des 
Entoderms e inen  relativ lockeren Verband,  so dab Blastocoelspal ten u n d  Gastrocoel an  
v ie len  Stel len nur  durch d i inne  Plasmaforts~tze v o n e i n a n d e r  ge t rennt  s ind (Abb. 20, 
24-26). In der Beschaffenheit  des Cytoplasmas g le ichen  die Zel len  des Ekto- und  
Entoderms immer  noch d e n e n  des Blastoderms (vgl. Abb. 12 mit Abb. 20, 22, 25-28). Die 
Ektodermzel len haben  nach wie vor vereinzel t  Mikrovilli ,  die sich konisch zu stachel- 
~hnl ichen Geb i lden  a n e i n a n d e r l a g e r n  (Abb. 22). Dies trifft fiir das Entoderm a l lerd ings  
nicht mehr zu. Der Mikrovi l l i saum als solcher b le ib t  jedoch zum Gastrocoel h in  erha l ten  

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 sp~ten Blastula; Blastomerengrenzen erkennbar (Pfeile). P: 
Pigmentgranula; 2570 : 1 

Abb. 14. Die h~ufigsten Typen von Zetlen 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 Btastocoel ist yon 
einem mehr oder weniger lockeren Verband ann~ihemd kugeliger Elemente (vgl. Abb. 12, 14, 20) 

erfi.illt; 970 : 1 

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

Abb. 17. Intranucle~re, annulierte Lamelle. N: Nucleoplasma; 37 000 : 1 
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(Abb. 25, 26) und e r sche in t  in de r  Region  des  Blas toporus  b e s o n d e r s  ausgep r~g t  
(Abb. 23, 28). D a g e g e n  l~ilSt s ich als a l lge rne ine  T e nde nz  beobach ten ,  dab d ie  Ze l l en  
b e i d e r  Keirnbl~tter  auf de r  zum Blas tocoel  h i n g e w a n d t e n  Sei te  nur  wen ig ,  rneist  ga r  
ke ine  Mikrovi l l i  e n t w i c k e l n  (Abb. 20, 22). 

Inzwischen  s ind  nahezu  an der  g e s a m t e n  Oberfl~iche der  Gas t ru l ae  Fu rchen  in 
Ersche inung getre ten,  d ie  auch ta ts~chl ich Z e l l g r e n z e n  repr~sent ie ren .  Dies gi l t  auch  
fiir d ie  Blas toporusreg ion  (Abb. 23, 28), d e r e n  Ze l l en  auBer dern d ich ten  Mikrovi l l i saurn  
noch e ine  wei te re  Besonderhe i t  aufweisen .  Sie  b i l d e n  Ausl~iufer, d ie  im Anschn i t t  wie  
rnakrovi l l ia r t ige  Forts~tze w i r k e n  und  Do t t e rkuge ln  ode r  do t t e rha l t ige  Zel l f ragrnente  
e inhfi l len bzw. z a n g e n a r t i g  urngre i fen  (Abb. 21, 23). Es l~iBt s ich g e g e n w ~ r t i g  nu t  
schwer  beur te i len ,  ob d ie  Ze l l en  der  B las toporus reg ion  d ie  N~hr subs t anzen  phagocy t i e -  
ren oder  ob u m g e k e h r t  e in  ProzeB iin G a n g e  ist, be i  dern do t t e rha l t i ge  Ze l l t e i l e  ins 
Gast rocoel  en t l a ssen  werden ,  was  in d iesern  Fal l  als rn6gl icher  M e c h a n i s m u s  fiir den  
Transpor t  von Speichers toffen aus dern Blas tocoel  ins Gas t rocoe l  in Betracht  zu z i ehen  
w~ire. Letz teres  wi rd  vor al lern in den  Gas t rocoe ld ive r t i ke ln  a l l e rd ings  auf v ie l  e infa-  
chere  Art  erm6gl icht .  An  e i n i g e n  S te l l en  s ind  im ohne h in  locke ren  V e r b a n d  der  
En tode rmze l l en  Lficken nachzuwei sen ,  f iber  d ie  B las tocoe l spa l t en  und  Gas t rocoe l  
d i rekt  m i t e i n a n d e r  in V e r b i n d u n g  s tehen,  wodurc h  vor al lern gr6fiere, do t t e rha l t ige  
Zel l te i le  ins Gas t rocoe l  g e l a n g e n  (Abb. 27). 

In de r  E n d p h a s e  der  Gas t ru la t ion  geh t  mi t  dern oben  gesch i l de r t en  V orga ng  e ine  
le ichte  S t reckung  des  Keirnes e inher ,  de r  l angsarn  e ine  ovale  bis  b i rnenf6r rn ige  Ges ta l t  
annirnrnt. Nach den  b i she r i gen  Befunden  ist e ine  we i t e r e  Di f fe renz ie rung  auf zellul~irer 
Ebene  und M e s o g l o e a b i l d u n g  erst  d a n n  zu verze ichnen ,  w e n n  n a h e z u  a l le  do t te rha l t i -  
gen  Zel l f ragrnente  vorn Blastocoel  ins Gas t rocoe l  f ibe rge t re ten  sind. 

Z o o x a n t h e l l e n  

Der Zerfal l  des  Deu top la smas  in do t t e rha l t i ge  Ze l l f r agmen te  und  d ie  d a d u r c h  
b e d i n g t e n  rnechanischen  E inwi rkungen  auf den  Per ip las t en  und  das  d ie  Zooxan the l l en  
u rngebende  Plasma bewirk t ,  dab le tz tere  aus  ihrern V e r b a n d  rnit a n d e r e n  Ze l l en  isol ier t  

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 yon makrovilliartigen Zellforts~tzen (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 Pigrnentgranula, K: Konus aus zusam- 

mengelagerten Mikrovilli; 2260 : 1 

Abb. 23. Blastoporusregion (vgl. Abb. 24); Pfeile deuten auf makrovilliartige Zellforts~tze. Bp: 
Blastoporus, D: dotterhaltige Zellfragmente, G: Gastrocoel, M: Mikrovilli, P: Pigmentgranula; 

3420 : 1 
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Abb. 24. Gastrula von Anemonia  sulcata. (a) Ubersicht: Zahlen und Markierungen verweisen auf 
elektronenoptische Abbildungen. (b)Gastrula l~ngs, gezeichnet nach einem SemidLinnschnitt; 

280 : 1 

werden.  Viele g e l a n g e n  fiber In terze l lu laren  zur Peripherie  des Keimes, werden  ausge- 
stoBen und  treten schlieBlich an der Oberfl~iche der Embryonen  in Erscheinung (Abb. 3). 
Ferner  sammel t  sich dort e ine  gr6Bere Anzahl  kleiner,  ann~hernd  kugel iger  Gebi lde  an. 
Es hande l t  sich h ierbe i  um mul t ivakuol~re  K6rperchen (Abb. 3, 4), die durch Exocytose 
nach auBen ge lang t  s ind und  sich vor i ibergehend  zwischen den  Mikrovill i  verfangen.  

Ein ige  Zooxanthe l len  ve rb l e iben  jedoch in voluminbsen ,  relativ dot terarmen Zell- 
t e i len  (Abb. 14), die vorf ibergehend im Blastocoel, manchmal  auch im Gastrocoel 
(Abb. 28), anzutreffen sind. Sie we rden  gr6Btenteils in die Epi the l ien  reintegriert .  Dies 
gew~hrleis te t  letztendlich,  dab die Zooxanthe l len  des Muttert ieres an die Ind iv iduen  
der n~chs ten  Generat ion,  in d e n e n  sie sich wieder  schnel l  ve rmehren  und  ausbreJten, 
we i t e rgegeben  werden.  

DISKUSSION 

Die  F r i i h e n t w i c k l u n g  b i s  z u r  B l a s t u l a  

Die fri ihen En twick lungss t ad ien  des A n e m o n i a - K e i m e s  sind durch folgende Cha- 
rakteris t ika gekennze ichne t :  (1) e ine  heftige Cort icalreakt ion nach der Besamung (vgl. 
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Abb. 25. Grenzregion Blastocoel/Gastrocoel (vgl. Abb. 24). B: Blastocoelspalte, D: dot terhal t ige 
Zellfragmente,  G: Gastrocoel, M: Mikrovilli;  1860 : 1 

Abb. 26. Grenzregion Blastocoel/radi~res Gastrocoeldivert ikel  tvgl. Abb. 24). B: Blastocoelspalte, 
D: dotterhalt ige Zellfragmente,  G: Gastrocoel, M: Mikrovilli ,  N: Kern e iner  Entodermzelle;  2430 : 1 

Abb, 27. Blastocoelspalten und  Gastrocoel in Verb indung;  Pfeile k en n ze i ch n en  den  vermute ten  
Weg, fiber den  dotterhalt ige Zel l f ragmente  von den Blastocoelspalten ins Gastrocoel i ibertreten.  B: 

Blastocoelspalten, D: dot terhal t ige Zellfragmente,  G: Gastrocoel, M: Mikrovilli ;  2210 : 1 

Abb. 28. Blastoporusregion e ine r / i l t e ren  Gastrula. Bp: Blastoporus, D: dot terhal t ige Zellfragmente,  
G: Gastrocoel, M: Mikrovilli,  ZZ: Zel l f ragment  mit Zooxanthelle;  2600 : 1 
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Schafer, 1984), (2)die vorfibergehend irregul~ire ~iul~ere Gestalt eines Teiles der 
Embryonen (Abb. 1, 2), (3) die Anh~ufung atypischer annulierter Lamellen (Abb. 6, 7), 
(4) eine VerzSgerung der Blastomerensonderung. 

Neuere elektronenmikroskopische Untersuchungen fiber die Corticalreaktion bei 
Actiniaria-Oocyten haben zu unterschiedlichen Ergebnissen geffihrt. Bei Alfredus luci- 
fugus (Sch~fer & Schmidt, 1980) und Actinia fragacea (Larkman & Carter, 1984) l~lSt 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 (Sch~ifer, 1984) beschrieben. Larkman & Carter (1984) bezweifeln aufgrund ihrer 
eigenen Befunde an Actinia, dab es sich bei Bunodosoma um einen natfirlichen Ent- 
wicktungsvorgang handelt. In der Tat lassen sich mSgliche, durch H~lterung in Aqua- 
rien bedingte Artefakte schwer absch~itzen. Wie jedoch lichtmikroskopisch an nicht 
fixierten und isoliert weitergezfichteten Anemonia-Embryonen verfolgt werden konnte, 
entwickelten sich solche Keime, die eine ausgepr~igte Corticalreaktion zeigten, zu 
lebensf~ihigen Gastrulae und Larven, die zu Polypen metamorphosierten. 

Eine hohe Mortalit~it (ca. 3g %) war dagegen in dem Stadium festzustellen, wo ein 
groBer Tell der Embryonen den oben n~iher beschriebenen irregul~iren Aufbau erkennen 
l~iBt. Eine vergleichbare ~iuBere Gestalt haben Sagartia-Keime, die Sembrat (1956) im 
Rahmen morphogenetischer Experimente erhalten hat. Die bei Anemonia beobachteten 
Deformationen sind wohl ebenfalls unnatfirlich. Sie treten zu einem Zeitpunkt auf, wo 
die Keime auf die Laborbedingungen mSglicherweise 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 fiber die H~ilfte der 
aberrant geformten Keime wieder die ursprfingliche, mehr oder weniger kugelige 
Gestalt an. Sie kSnnen im Laufe der weiteren Entwicklung nicht mehr von den normalen 
Embryonen, d. h. yon solchen, die keine auff~illigen Deformationen zeigten, unterschie- 
den werden. 

Annulierte Lamellen (Porenlamellen) sind in Oocyten, embryonalen und schnell 
wachsenden Zellen h~iufig anzutreffen (Wischnitzer, 1970). Meist bilden sie Stapel 
parallel fibereinander lagernder Lamellen, wie sie mittlerweile auch in Anthozoenoocy- 
ten nachgewiesen sind. Sie spielen bei der Bildung des rauhen Endoplasmatischen 
Reticulums eine Rolle (Sch~fer, 1983a). Die in Anemonia-Keimen beobachtete unregel- 
m~ilSige Anordnung der vielfach gewundenen Porenlamellen (Abb. 6) ist jedoch unge- 
wShnlich. Eine Beziehung zu anderen Zellorganellen war nicht festzustellen. Somit 
liegt die Vermutung nahe, dab diese atypischen annulierten Lamellen, mSglicherweise 
Fragmente der Kernhfille, keine Funktion mehr ausfiben. 

Der junge Anemonia-Keim l~Bt eine Verz6gerung der Blastomerensonderung 
erkennen, wie sie bei solchen Cnidaria, deren Oocyten 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 regelm~il3ige 
Entwicklungsvorg~nge und eine so relativ frfihe Blastomerensonderung konnte bei 
Anemonia nicht beobachtet werden. Dies ist haupts~ichlich auf die asynchron ablaufen- 
den Teilungen der Kerne zurfickzufiihren. Letztere dr~ngen nur langsam zur Peripherie 
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des Keimes, entsprechend werden erst bei 2-3 Tage alten Embryonen auch an deren 
Oberfl~che 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 ausffillen. Dieses "Trophenchym", wie Gemmill (1922) 
den in erster Linie aus dotterhaltigen Zellfragmenten bestehenden Verband bezeichnet, 
ist bei Anemonia besonders ausgepr~gt (vgl. Appell6f, 1900; Cary, 1910; Nyholm, 1943). 
Dementsprechend finden sich im Inneren der Blastula nur einige Spaltr~iume (Abb. 
12-15) als Reste des Blastocoels. 

Mit der Blastula erreicht der Anemonia-Keim das Stadium, ab dem zun~chst keine 
weitere Differenzierung auf zellul~rer Ebene zu beobachten ist. Insbesondere werden 
noch keine Cilien gebildet. Diese treten bei spfiten Gastrulae in Erscheinung, worauf 
die Embryonen erste Rotationsbewegungen ausffihren (Sch~fer, in Vorbereitung). )~hn- 
liches trifft offensichtlich ffir Cribrinopsis fernaldi zu (Siebert & Spaulding, 1976), 
w~ihrend bei anderen Actinaria bewegliche Blastulae beschrieben werden (Gemmill, 
1920, 1922; Spaulding, 1974). 

Auffallend h~iufig tiegen im Karyoplasma der Blastodermzellen einzelne intranu- 
cle~re annulierte Lamellen (Abb. 17). Uber ihre Genese und Bedeutung ist nur wenig 
bekannt (vgl. Wischnitzer, 1970). Die Befunde an Anemonia-Embryonen lassen vermu- 
ten, da~ die Porenlamellen unmittelbar vonder  Kernhfille abgetrennt werden (Abb. 16), 
eine Funktion kann ihnen jedoch nicht zugeschrieben werden. 

Gas t ru la  

Das Innere der Blastulae ist bei Anemonia sulcata weitgehend mit Speicherstoffen 
erfiillt, wodurch das Blastocoel bis auf einige Spaltr~iume reduziert ist. Somit erscheinen 
die Voraussetzungen ffir eine Embolie als Modus der Entodermabl6sung besonders 
ungfinstig. Auch wenn die Bildung dotterhaltiger Zellfragmente im Innern der Embryo- 
nen bei der Beobachtung von Lebendmaterial zun~ichst eine Delamination vort~uschen 
kann (vgl. Gemmill, 1922), liegt bei Anemonia sulcata die Invaginationsgastrula 
(Abb. 24) vor. Diesbeziiglich zeigen die Gastrulae anderer Actiniaria mit m~Big dotter- 
haltigen Oocyten (vgl. Appell6f, 1900; Cary, 1910; Nyholm, 1943) zwar prinzipielle 
Gemeinsamkeiten mit Anemonia, wobei aber Eigenschaften wie der auBergew6hnliche 
Dotterreichtum den Prozel~ der Invagination, wie oben n~iher erl~utert, noch mehr 
modifiziert. 

Die zum Aufbau der zweischichtigen K6rperwand erforderliche Ann~herung von 
Ektoderm und invaginierendem Entoderm kann nur bewerkstell i~ werden, wenn die in 
dem zu verdr~ngenden Blastocoel liegenden Speicherstoffe ins Gastrocoel gelangen. 
Somit steht die Frage nach dem Modus, der diesen Transfer erm6glicht, im Mittelpunkt 
der Diskussion. Die vorliegenden Befunde legen nahe, dal~ dotterhaltige Zellteile 
vorwiegend durch gr6I~ere Lficken zwischen den Entoderrnzellen ins Gastrocoel fiber- 
treten (Abb. 27). Darfiber hinaus bilden die Zellen der Blastoporusregion Forts~itze aus, 
die die N~ihrsubstanzen teilweise umhfillen (Abb. 21, 23). Diese Beobachtungen lassen 
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prinzipiel l  zwei Interpretat ionsm6glichkeiten zu. Entweder werden gerade Speicher- 
stoffe phagocytiert  und ins Entoderm eingelagert ,  oder diese Befunde sind als Indiz ffir 
die Endphase einer "Filtration des Nahrungsdotters" (Korschelt & Heider, 1909) zu 
werten, wobei die Entodermzellen zunfichst N~ihrsubstanzen aus dem Blastocoel resor- 
bieren und dann wieder  ins Gastrocoel entlassen. Dieses Ph~nomen bleibt  offensichtlich 
aber auf die Blastoporusregion beschr~inkt. Nach dem gegenw~irtigen Stand der Unter- 
suchungen kann davon ausgegangen  werden, dal~, wenn tats~ichlich eine "Filtration des 
Nahrungsdotters" vorliegt, ihr nur untergeordnete Bedeutung zukommt. 

Die Speicherstoffe verbleiben,  wie l ichtmikroskopisch auch bei anderen Actiniaria- 
Larven gezeigt  wurde (Nyholm, 1943; Sch~fer, 1981), noch l~ingere Zeit im Gastrocoel, 
was auf eine vorwiegend lecithotrophe Ern~ihrung der Larven hindeutet.  Der Blastopo- 
rus verengt  sich mit fortschreitender Entwicklung, ohne aber  zu verwachsen. Der von 
den Zellen der Blastoporusregion gebi ldete  Mikrovil l isaum (Abb. 23, 28) fibernimmt 
eine Art Siebfunktion und verhindert  das Austreten des N~ihrmaterials ins umgebende 
Medium, bevor es der Resorption und endgfiltig seiner Verwertung anheimfhllt. Lark- 
man & Carter (1984) beschreiben, da~ Ektodermzellen der Gastrulae von Actinia 
fragacea Spermien, die sich noch im Wasser befinden, phagocytieren. Ein ~hnliches 
Verhalten war bei  Anemona-Gastrulae nicht festzustellen. 

Z o o x a n t h e l l e n  

Zooxanthellen sind nicht nur Symbionten riffbildender Scleractinia, auch bei ande- 
ren Anthozoa sind sie, vorwiegend im Entoderm, h~iufig anzutreffen. Bei Actiniaria 
wurde inzwischen nachgewiesen,  dab sie deren Energiehaushalt  positiv beeinflussen 
(Sebens, 1980). Die Oocyten von Anemonia enthalten zahtreiche Zooxanthellen, die 
abet  tei lweise vor al lem w~ihrend der Frfihentwicklung bis zur Blastula abgestol~en 
werden. Die vorl iegenden Befunde legen nahe, dal~ Zusammenh~inge zwischen dem 
Ablauf der Ontogenese und Zooxanthellenverlust  der Embryonen bestehen. Zun~ichst 
werden unmit telbar  unter der Oberfl~iche l iegende Symbionten w~ihrend der heftigen 
Corticalreaktion zusammen mit anderen Plasmatei len abgesprengt  (Sch~fer, 1984). 
Weiterhin dfirfte der Zerfall des Deutoplasmas ein wesentl icher  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 fiberhaupt eine Infektion von Larven 
und Jungtieren mit Zooxanthellen stattfindet. Hierzu legen die Beobachtungen an den 
Embryonen von Anemonia zusammenfassend folgende Rfickschlfisse nahe: Zooxanthel- 
len werden fiber die Oocyten auf den Keim iibertragen. Auch wenn der Keim seinen 
Bestand an Symbionten drastisch verringert, mui~ davon ausgegangen werden, dal~ die 
in Jungtieren beobachte ten Zooxanthellen auf d ie jenigen zuriickgehen, die vom Ento- 
derm des Muttertieres an die Oocyten (vgl. Sch~ifer, 1984) und damit an die Embryonen 
wei te rgegeben  werden. 
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S C H L U S S B E T R A C H T U N G  

Bei A n e m o n i a  s u l c a t a  ist der gesamte  Ablauf  der  O n to g e n e se  bis zur sp~iten 
Gastrula durch den Dot ter re ichtum der Oocyten  gepr~gt.  Besonders  auff~illig ist die 

ext rem verz6ger te  Sonderung  cler Blastomeren.  Deut l ich  t re ten  sie erst im Stad ium der  

Blastula in Erscheinung,  w e n n  sich das Blas toderm pe r iphe r  ep i the l ia l  anordne t  und das 

Innere des Keimes in dot te rha l t ige  Ze l l f r agmente  zerfallt.  Die  Anh~iufung der  Speicher-  

stoffe im Innern des Keirnes verschle ie r t  das Bild der  Coe lob las tu la  (Abb. 12-15) und  

behinder t  die Invagina t ion  des Entoderms,  die nur m6gl ich  wird, i ndem die dotterhal t i -  
gen  Zel l te i le  vom Blastocoel  ins Gastrocoel  t ibertreten.  Die e l ek t ronenop t i s chen  

Befunde (Abb. 27) bes t6 t igen  im Prinzip die  ers tmals  von Appel l6f  (1900) ge~uBerte 
Vermutung,  dab die n~ihrstoffhaltigen Part ikel  zwischen  den En tode rmze l l en  h indurch  

in den  Urdarm ge langen .  Aufgrund  der  B e o b a c h t u n g e n  in der  Blas toporusregion  
(Abb. 21, 23) muB auch ein ProzeB in Betracht  ge z o g e n  werden,  der mit  e iner  "Fi l t rat ion 

des Nahrungsdot te rs"  (vgl. Korschelt  & Heider ,  1909) zu v e r g l e i c h e n  ist. 

Innerhatb der Anthozoa ist yon e in igen  do t te r re ichen  Oc tocora l l i a -Ke imen  Morula-  

de laminat ion  als Gas t ru la t ionsmodus  bekann t  (vgl. S iewing,  1969; Mergner ,  1971). Der  
ebenfal ls  dot terre iche A n e m o n i a - K e i m  htilt trotz a l ler  Vorausse tzungen ,  die e ine  Invagi-  

nat ion als umst~ndl ich e r sche inen  lassen, an der  k lass i schen  Embol ie  fest. Dies deute t  

nach Untersuchung der On togenese  von A n e m o n i a  s u l c a t a  le tz tendl ich  darauf  hin, dab 
die Invaginat ion  als Modus  der  En todermabl6sung  t iefer  begr i inde t  se in  muB. Sie ist als, 

s tammesgesch ich t l i ch  gesehen ,  urspr i ingl iches  Me rk m a l  auch bei  solchen Anthozoa,  

deren  Oocyten  relat iv  dot terre ich sind, gene t i sch  fixiert. 
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