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ABSTRACT: Cytological changes during the metamorphosis from the cubopolyp Tripedalia 
cystophora (Cubozoa, Carybdeidae) to a medusa. The life cycle of Tripedalia cystophora includes  a 
sessile saclike polyp - the asexual  reproducing form - and  a pelagic  te t raradial  medusa  - the 
sexually reproducing generat ion.  Medus an  deve lopment  can be induced  by tempera ture  increase.  
It reveals ne i ther  budd ing  nor strobilation, but  a real metamorphosis  of a polyp to only one medusa.  
According to morphological  and  anatomical  criteria the metamorphosis  can be  subdiv ided  into four 
different stages: (1) four longi tudinal  furrows segment  the polyp, the tentacles  of which  are 
apport ionated on the four quadrants  of the body. (2) The subumbre l l a r  cavity develops by invagina-  
tion of the 'per is tom;  the relicts of the fused tentacles  change  to four rhopal ia  buds. (3) Medusan  
architecture including four new interradial  tentacles,  four rhopal ia  and  the subumbre l la r  swimming 
musculature is completed. (4) A young te t raradial  medusa  starts swimming.  Ultrastructural  analysis  
of those metamorphic  stages show the different processes of morphogenesis :  (a) Gast rodermal  cells 
- absorptive and  spumous cells - undergo  t ransdifferent ia t ion and  proliferation to medusan  cells of 
the same structure and  function. (b) Epidermal  cells, excluding the epi thel  muscle cells, dissociate 
and  are autolytically withdrawn.  Dedifferent ia ted epi thel  muscle cells - interst i t ial  cells - r ega in  
the ability to develop a complete  new set of somatic cells, not original ly present  in the polyp. They 
include amongst  others cross-striated muscle cells, medusan  typic nematocyts  and  part icularly 
sensory and  nervous cells. Those cells es tabl ish  a nervous  system with lens-eyes,  s imple ocelli, 
statocysts, diffuse nerve net and  an  addi t ional  nerve  ring. 

E I N L E I T U N G  

Sei t  d e r  v o l l s t ~ n d i g e  L e b e n s z y k t u s  d e r  t r o p i s c h e n  C u b o m e d u s e  Tripedalla cysto- 
phora C o n a n t ,  1897 ( W e r n e r  e t  al. ,  1971;  W e r n e r ,  1973,  1975) b e k a n n t  ist, h a l t e n  i m  

G e g e n s a t z  zu  H e n n i g  ( t979)  i m m e r  m e h r  A u t o r e n  d i e  E r r i c h t u n g  e i n e r  e i g e n e n  K l a s s e  

C u b o z o a  fiir e r f o r d e r l i c h  ( W e r n e r ,  1976;  C h a p m a n ,  1978;  P e a r s e  & P e a r s e ,  1978;  Y a m a -  

g u c h i  & H a r t w i c k ,  1980). N e b e n  z a h l r e i c h e n  U n t e r s c h e i d u n g s m e r k m a l e n ,  d i e  d e n  B a u  

d e r  P o t y p e n  u n d  M e d u s e n  b e t r e f f e n ,  i s t  es  v o r  a l l e m  d i e  Ar t  d e r  M e d u s e n b i l d u n g ,  d i e  s i e  

v o n  a l l e n  a n d e r e n  C n i d a r i e r n  u n t e r s c h e i d e t  ( W e r n e r ,  1983).  W f i h r e n d  s c h o n  K f i h n  (1910) 

d ie  O n t o g e n e s e  d e r  H y d r o m e d u s e n  d u t c h  l a t e r a l e  K n o s p u n g  u n d  d i e  d e r  S c y p h o m e d u -  

s e n  d u t c h  m o n o d i s k e  o d e r  p o l y d i s k e  S t r o b i l a t i o n  b e s c h r i e b e n  ha t ,  w u r d e  d i e  u n g e -  

w 6 h n l i c h e  M e d u s e n b i l d u n g  d e r  W f i r f e l q u a l l e n ,  in  d e r e n  V e r l a u f  s i c h  d e r  P o l y p  d u r c h  

e i n e  vo l l s t~ ind ige  M e t a m o r p h o s e  in  n u r  e i n e  M e d u s e  u m w a n d e l t ,  e r s t  d u r c h  W e r n e r  e t  
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al. (1971) an T. cystophora nachgewiesen und sp~ter an Carybdea alata (Arneson & 
Cutress, 1976) und Chironex fleckeri (Yamaguchi & Hartwick, 1980) best~tigt. 

Die ~iuBerlich erkennbaren Vorg~inge der Metamorphose und die inneren anatomi- 
schen Ver~inderungen wurden bereits von Werner (1975, 1983) beschrieben. Die vorlie- 
gende Arbeit untersucht die tiefgreifenden cytologischen Ver~inderungen wfihrend der 
Metamorphose, wobei ein besonderer Schwerpunkt auf der Morphogenese der bisher 
nut in ihrem Bau untersuchten Linsenaugen (Conant, 1898; Yamasu & Yoshida, 1976; 
Laska & Hiindgen, 1982) liegt. Die Ergebnisse stellen die notwendige Ergfinzung zur 
cytologischen Untersuchung des Cubopolypen (Chapman, 1978) dar und gestatten eine 
weiterfiihrende Er6rterung der Verwandtschaftsbeziehungen der Cubozoa. 

MATERIAL UND METHODEN 

Tie rmate r ia l  

Laborzuchten des urspriinglich aus Puerto Rico stammenden Materials wurden uns 
von Dr. Werner (Biologische Anstalt Hetgoland, Hamburg) zur Verf~igung gestellt. Sie 
wurden auf Uhrgl~schen sitzend in bel(ifteten Seewasser-Aquarien bei 23 °C zur vege- 
tativen Fortpflanzung gebracht. Als Nahrung dienten 3 Tage alte Nauplien von Artemia 
salina. Durch die Erh6hung der Wassertemperatur auf 28 °C konnte die Metamorphose 
induziert werden. 

Pr~iparat ionsgang 

(1) An~isthesie: Um eine Kontraktion der Umwandlungsstadien zu verhindern, erhiel- 
ten diese eine An~sthesie mit einer 7%igen MgC12-L6sung. 

(2) Fixierung: 1% Glutaraldehyd und 5% Rohrzucker in 0,1 M Collidin-, 0,1 M 
Cacodylat- oder 0,1 M Natriumphosphatpufferl6sung. 
1% Osmiumtetroxid und 5 % Rohrzucker in 0,1 M Milloning-Puffer; jeweils pH 7,3, 
4 °C, 2 Std. 

(3) W~isserung in den angegebenen Pufferl6sungen, 20 °C, 6 x 15 rain. 
(4) Kontrastierung nach Glutaraldehydfixierung: 1% OsO 4 in 0,1 M Collidinpuffer, pH 

7,3, 4 °C, 4 Std. 
(5) W~isserung in den angegebenen Pufferl6sungen, 20 °C, 3 X 15 min. 
(6) Entw~sserung in .~thylalkohol von 15%igem bis zum absoluten Alkohol in sieben 

Stufen bei 20 °C, insgesamt 8 Std. 
(7) Nachkontrastierung in 70%igem .~,thylalkohol mit 1% Phosphorwolframs~ure und 

1% Uranylacetat, 4 °C, 4 Std. 
(8) Einbettung: Styrol-Methacrylat. 
(9) Mikrotomie: Reichert Mikrotom OM U3. 

(10) Mikroskopie: Leitz Dialux; Elektronenmikroskopie Zeiss EM 9 $2 und Siemens 
Elmiskop I. 

Die Fixierungsmethoden werden durch die folgenden Zahlen in allen Abbildungsunter- 
schriften mit angegeben: Fix. 1 ~ 1% Glutaraldehyd in 0,1 M Collidinpuffer; Fix. 
2 = 1% Glutaraldehyd in 0,1 M Cacodylatpuffer; Fix. 3 --- 1% Glutaraldehyd in 0,1 M 
Natriumphosphatpuffer; Fix. 4 = 1% Osmiumtetroxid in 0,1 M Milloning-Puffer. 
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ANATOMIE DER FORMBILDUNGSPROZESSE 

Im Verlaufe der ffir die Cubozoa charakteristischen Umdifferenzierungen des Poly- 
pen zur Meduse wird der Polyp yon apikal nach basal innerhalb eines Zeitraumes von 
6-8 Tagen in seiner Anatomie ver~indert. Die Entwicklung kann nach morphologischen 
Kriterien in drei Stadien gegliedert werden, denen im Folgenden die Beschreibung des 
Polypen voran-, die der Meduse nachgesteltt werden soll. 

Der  adul te  P o l y p  

Tripedalia cystophora lebt bei Temperaturen um 23 °C als ein sich asexuell fort- 
pflanzender, solit~rer Polyp (Abb. la). Dieser miBt 0,5-1 mm in seiner L~nge und besitzt 
einen birnenf6rmigen K6rper, der mit Hilfe einer flachen, v o n d e r  basalen Epidermis 
sezernierten Peridermhfille im FuBbereich am Substrat festsitzt. Rund um den Mundke- 
gel (MK in Abb. la und b) steht ein einzelner Kranz von 7-9 capitaten Tentakeln (T in 
Abb. la  und b). Der sackf6rmige, ungegliederte K6rper besitzt eine zweischichtige 
Wand (ED und GD in Abb. lb) mit dfinner Mesogloealamelle (MG in Abb. lb) Die 
Tentakel sind yon einer Reihe hochvakuolisierter Gastrodermiszellen (GD in Abb. lb) 
solide ausgeffillt. Das Monocnidom des Polypen besteht aus mikrobasischen Eurytelen. 
Charakteristisch ffir Cubopolypen ist ein entodermal-ektodermales Nervenringpaar, das 
in H6he des Tentakel-Oralkonus-Oberganges liegt. Die Polypenknospung erfotgt im 
basalen Teil des Polypen, direkt oberhalb des Peridermbechers. 

Eine Temperaturerh6hung von 23 ° auf 27°C induziert bei adulten Polypen die 
Metamorphose zur Meduse fiber die folgenden Stadien: 

S t ad ium 1 

Im Metamorphosestadium 1 wird der ursprfinglich runde Polypenk6rper dutch vier 
symmetrische Lfingsfurchen (1~- in Abb. 2a) tetraradial, wobei die 7-9 Tentakel (T in 
Abb. 2a} auf die vier Quadranten (I-IV in Abb. 2a) verteilt werden und jeweils baso- 
apikaI fusionieren. Die K6rperepithelien (ED 1 und GD1 in Abb. 2b) bleiben noch 
unver~indert einschichtig, w~hrend die Tentakelbasen nach der Fusion eine vielschich- 
tige Epidermis und Gastrodermis (ED 2 und GD2 in Abb. 2b) zeigen. Zwischen den 
Tentakelbasen wachsen schliel~lich vier neue Medusententakel aus, die zus~itzlich zum 
alten Nesselzelltyp der mikrobasischen Eurytelen auch holotriche und basitriche Haplo- 
nemen differenzieren. 

S t ad ium  2 

Nun greifen die Ver~inderungen von den Tentakeln auf den K6rper des Polypen 
fiber. Eine oberfl~chliche Horizontalfurche ( ~  in Abb. 3a und b) gliedert den Polypen- 
k6rper in den Tentakel-tragenden br~unlich pigmentierten Apikalteil mit sich abfla- 
chenden Medusenepithelien (AT in Abb. 3a und b) und den weil~lichen Basalteil (BT in 
Abb. 3a und b) mit den noch unver~inderten, hochprismatischen, polypentypischen 
Epithelien. Radial entwickeln sich die vier ehemaligen Tentakelbasen des Polypen zu 
den Rhopalien (Rh in Abb. 3a und b). Gleichzeitig senkt sich das Peristom ringf6rmig zur 
Subumbrellarh6hle ein. Die Horizontalfurche markiert jeweils die tiefste Stelle der sich 



2a  

Abb. 1 und 2. Polypen von Tripedalia cystophora, la  Lebendaufnahme eines adulten Polypen, 200x. 
l b  Semidfinner Lfingsschnitt eines Polypen mit ungegl ieder tem K6rper, einschichtiger Epidermis 
(ED) und Gastrodermis (GD), 350x. 2a Polyp in Metamorphose; Stadium 1,300x. I-IV K6rperqua- 
dranten, die durch L~ngsfurchen ( ~ )  entstehen. 2b Radialer L~ngsschnitt mit vielschichtigem 
Tentakelrelikt  mit Epidermis 2 (ED2) und Gastrodermis 2 (GD2); 350x. MG Mesogloea, MK 

Mundkegel,  PD Periderm, T Tentakel, TB Tentakelbasis 



4 a  

Abb. 3 und 4. Polypen yon TripedaHa cystophora in Metamorphose.  3a Stadium 2, fixiert; 200x. 3b 
L~ingsschnitt dutch e inen  Adradius  mit Tentake l  (T'), Rhopa l ien- t ragendem Apikal te i l  (AT) und  
unver~nder tem Basalteil (BT); 300x. 4a Stadium 3; Lebendaufnahme,  250x. 4b L~ingsschnitt durch 
Adradius mit e inhei t l icher  G lockenwand  und  Rhopal ium (Rh), 300x. CG Centrogaster ,  GA Gruben-  
auge, GD Gastrodermis,  EU Exumbrella,  GT Gastral tasche,  LA Linsenauge,  MG Mesogloea, RH 

Rhopalium, S Statolith, SU Subumbrel la ,  T' Medusenten take l ,  ~ Horizontalfurche 



134 G. L a s k a - M e h n e r t  

e i n s e n k e n d e n  S u b u m b r e l l a  und  d ie  Basis des  zum M a n u b r i u m  verl~ingerten Mundroh-  
res. Die sackf6rmig  u n g e g l i e d e r t e  Gas t r a lh6h le  des  Po lypen  (GH in Abb.  6a) wi rd  dabe i  
in e inen  s t i e l f6 rmigen  Zen t ra l t e i l  - M a n u b r i u m  und  Cen t rogas te r  (CG in Abb.  3b und  
7a) - sowie  e inen  dami t  v e r b u n d e n e n  AuBenr ing  - d ie  sp~teren 4 Gas t ra l t a schen  - 
geg l i ede r t .  In den  In t e r r ad i en  w e r d e n  d ie  Gas t r a l t a schen  durch E n t o d e r m l a m e l l e n  
v o n e i n a n d e r  ge t rennt .  Echte  Sep ten  feh len  den  Cubomedusen ,  Das M a n u b r i u m  n immt  
ebenso  wie  d i e  G locke  quad ra t i s che  Form an. A m  Sch i rmrand  w/ichst  das  V e l u m  (Ve in 
Abb.  7a) ats e p i d e r m a l e  Fa l te  aus. 

S t a d i u m  3 u n d  d i e  J u n g m e d u s e  

Im S t ad ium 3 fehlt  d e m  m e t a m o r p h o s i e r e n d e n  Po lypen  (Abb. 4a) e ine  G l i e de rung  in 
Ap ika l -  und  Basal tei l .  Die K6rpe rep i the l i en  s ind m e d u s e n t y p i s c h  zu P la t t enep i the l i en  
abgef lacht .  Die M e s o g l o e a  (MG in Abb.  4b) wi rd  zur f o r m g e b e n d e n  Schi rmgal le r te .  Das 
noch sess i le  S tad ium besi tz t  bere i t s  a l le  M e d u s e n m e r k m a l e  wie  kont rak t i l e  Glocke,  
ak t iv  b e w e g l i c h e  Ten take l  und  ausd i f fe renz ie r te  Rhopa l i en  (Rh in Abb.  4a und b). Die 
Glocke  ha t  du tch  a l lomet r i sches  Wachs tum Wiirfelform erhal ten;  d ie  in te r rad ia len  
Ecken  des  W(irfels t r agen  d ie  M e d u s e n t e n t a k e l  (T' in Abb.  4a). Auf  de r  Mit te  de r  Se i ten  
h~ingen in den  s o g e n a n n t e n  S innesn i s chen  an  b e w e g l i c h e n  St ie lchen  d ie  Rhopa l ien  (Rh 
in Abb.  4a und  b, 5a und  b), d ie  zwei  un t e r s ch i ed l i ch  groBe L insenaugen  (LA in Abb.  4a), 
be ide r se i t s  davon  je  zwei  G r u b e n a u g e n  (GA in Abb.  4a) und  e i n e n  kr is ta l l6hnl ich  
a u f l e u c h t e n d e n  S ta to l i then  IS in Abb.  4b und  5) t ragen.  Das Ve lum l~iBt e ine  quadra t i -  
sche Offnung frei; und  auf  de r  G lockenobe r f l~che  o rdnen  sich N e s se l z e l l e n  (CC in Abb.  
5a und  b) zu e i n e m  f/~ Tripedalia cystophora t yp i schen  Mus te r  an, we lches  aus  acht  
rad i~ren  B/~ndern bes teht ,  d ie  v o n d e r  Spi tze  de r  Glocke  aus  in den  Radien  und 
In t e r r ad ien  zum G l o c k e n r a n d  ver laufen .  

Nach  e ine r  kurzen  W a c h s t u m s p h a s e  16st s ich d ie  J u n g m e d u s e  vom k le inen  Peri- 
de rmsocke l  ab und  ver~nder t  s ich d a n a c h  nur  noch durch d ie  zus~tzl iche Bi ldung yon je 
zwei  T e n t a k e l n  pro In te r rad ius  sowie  d ie  En twick lung  von e n t o d e r m a l e n  Gonaden ,  die  
be ide r se i t s  der  E n t o d e r m l a m e l l e n  sitzen. Inne rha lb  von drei  M ona t e n  erre icht  die 
gesch lech t s re i f e  M e d u s e  e ine  Gr6Be von 15-20 m m  Schi rmdurchmesser ,  

HISTOLOGIE UND CYTOLOGIE DER METAMORPHOSESTADIEN 

W~ihrend der  M e t a m o r p h o s e  l au fen  m o r p h o g e n e t i s c h e  Prozesse  ab,  d ie  mit  e inem 
S t ruk tu rwande l ,  h~ufig auch mit  e i n e m  F u n k t i o n s w a n d e l  der  soma t i s chen  Ze l l en  ver-  
b u n d e n  sind. Dieses  T ransd i f f e r enz i e rungsgeschehe n  erfolgt  du t ch  d i r ek te  Umdifferen-  
z ie rung  yon e i n e m  Ze l l typ  zu e inern  anderen ,  oder  durch  d i e  Ded i f fe renz ie rung  der  
soma t i s chen  Ze l l en  zu indi f ferenten ,  I -Ze l len  ~ihnlichen S tad ien ,  yon  d e n e n  a u s g e h e n d  
d ie  Neud i f f e r enz i e rung  e i n g e l e i t e t  wird.  Letz tere  k a n n  schl ieBlich ih ren  A u s g a n g  auch 
von e i n e m  h e t e r o g e n e n  A g g r e g a t  von Ze l l en  nehmen ,  das  s ich aus  ve r s c h i e de ne n  
soma t i s chen  Ze l l en  sowie  aus  I -Ze l len  bzw. I -Ze l l -6hn l i chen  S tad i en  zusammense tz t .  
E l ek t ronenmik roskop i s ch  s ind  von d i e sen  Vorg~ngen  l ed ig l i ch  d ie  ~mderung  der  Form, 
de r  Ze l l s t ruk tur  und  der  Tei lungsakt ivi t~i t  sowie  die  d a n n  e in se t zende  Mus te rb i ldung  

erfaBbar. 



Abb. 5. Jungmeduse  von Tripedalia cystophora, a Seitenansicht auf die radialen Sinnesnischen mit 
den Rhopalien/Rh) und den interradialen Tentakeln {T'), 200x. b Aufsicht mit Glockenrand, 200x. 

CC Cnidocyten, GA Grubenauge,  LA Linsenauge, S Statolith, SN Sinnesnische 
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M o r p h o g e n e s e  d e r  E x u m b r e l l a  u n d  d e s  G a s t r o v a s k u l a r s y s t e r n s  

Die  Kbrpe rwand  des  Po lypen  bes t eh t  aus  e ine r  }iuBeren Lage  pa l i s a de n fb rmige r  
E p i d e r m i s z e l l e n  (ED in Abb.  6a) und  e ine r  i nne ren  Lage  hochpr i sma t i sche r  Gas t roder -  
misze t l en  (GD in Abb.  6a), d ie  du tch  e ine  d i inne  M e s o g l o e a  (MG in Abb.  6a) vone inan-  
de r  ge t renn t  sind. Bis auf e in ige  C n i d o b l a s t e n  und  w e n i g e  macrogranu lSre  Ze l l en  sowie 
d ie  Ante i l e  des  Ne rvenne t ze s  wi rd  d ie  Ep idermis  von E p i t h e l m u s k e l z e l l e n  (EMZ in 
Abb.  6b) geb i lde t .  Diese  h a b e n  d ie  Ges ta l t  e ines  Zyl inders ,  der  sich in den  Ap ika l t e i l  
mit  groBer zen t r a l e r  Vakuo le  (Va in Abb.  6b) und  e i n e m  Somate i l  mit  d e m  Kern  (N in 
Abb.  6b) g l i eder t .  Der  m e s o g l o e a n a h e  Somate i l  en tw icke l t  kurze  Zellforts~tze,  we l che  
d ie  kon t r ak t i l en  E lemen te  de r  g l a t t en  L}ingsmuskulatur  des  Po lypen  enthal ten .  Der 
e p i d e r m a l e n  LSngsmusku la tu r  l i eg t  e ine  s chwache  R ingmusku la tu r  der  Gas t rodermis  
gegen i ibe r .  

Cha rak te r i s t i s ch  fiir d ie  F r i ihphase  de r  M e t a m o r p h o s e  ist  d ie  Verformung der  
E p i d e r m i s z e l l e n  sowie  de r  A b b a u  ih re r  g l a t t en  Myof ibr i l l en :  Nach  e ine r  kurzen  hoch-  
p r i sma t i s chen  Phase  (Abb. 6b) f l achen  sich d ie  E p i d e r m i s z e l l e n  ab und  b i l d e n  ein  
P la t t enep i the l  (Abb. 6c). Die  in de r  P o l y p e n e p i d e r m i s  vollst}indig f eh l enden  I -Zel len  
s ind  vom S tad ium 2 an ve re inze l t  zu l inden.  H}iufiger als be im  Polypen  f indet  man 
macrogranul~ire  Zel len ,  e p i d e r m a l e  Drt i senzel len ,  d e r e n  ves iku l~re r  Inhal t  j e n e m  der  
Z y m o g e n z e t l e n  8hnelt .  

Im G e g e n s a t z  zur  H y d r a n t h e n e p i d e r m i s ,  d ie  i n sgesamt  zur Exumbre l l a  umdif feren-  
zier t  wird,  ve rSnder t  s ich d ie  Gas t rode rmis  des  e inhe i t l i chen  Po lypenhoh l r aumes  (GH in 
Abb.  6a) in Abh}ingigke i t  von ihrer  Lage.  Sowohl  b e i m  Po lypen  als auch im S tad ium 1 
bes teh t  d ie  hochpr i sma t i sche  Gas t rode rmis  (GD in Abb.  6a und  7b) aus  schmalen ,  
v e s i k e l r e i c h e n  N~hrze l l en  (N~Z in Abb.  7b und  3 in  7a) rnit t yp i schen  Nahrungsvakuo-  
len, sowie  Dri i senzel len ,  d ie  vor a l l e m  in de r  b a s a l e n  H}ilfte d ich te  A n s a m m l u n g e n  
po lymorpher ,  o smioph i l e r  G r a n a  aufweisen .  Z y m o g e n z e l l e n  s ind  selten~ WShrend  der  
M e t a m o r p h o s e  v e r a r m e n  d ie  Sch l e imze l l en  (gSZ in Abb.  7b) zun}ichst in ihrem basa l en  
Bere ich  an  den  o s m i o p h i l e n  Grana .  Di f fe renz ie ren  sie s ich zu N~hrze l l en  (NSZ in Abb. 
7c) de r  Gas t ra l t a schen ,  so f l achen  sie s ta rk  ab. Berei ts  in  den  noch w e i t l u m i g e n  Taschen  
des  S tad iums  2 s ind  ausschl ieBl ich  NShrze l l en  in de r  Gas t rode rmis  zu l inden.  Die  nun 
k u b i s c h e n  Ze l l en  en tha l t en  im Zen t rum e i n e n  Ze l lke rn  (N in Abb.  7c) mit  groBem 
Nukleo lus ,  u m g e b e n  von o r g a n e l l e n r e i c h e m  Zytoplasma.  N e b e n  den  zah l re ichen  Dic- 
tyosomen und  N a h r u n g s v a k u o l e n  (NaV in Abb.  7c) w e r d e n  im S tad ium 2 k le ine  zent ra le  
V a k u o l e n  geb i lde t .  Im S t ad ium 3 f l achen  sich d ie  Ze l l en  der  s tark v e r e n g t e n  Gas t ra l ta -  
schen  zu ihrer  t yp i schen  M e d u s e n - E p i t h e l f o r m  ab. Z y m o g e n -  und  Sc h l e imz e l l e n  fehlen  
in den  r a d i a l e n  Gas t r a l t a schen  der  J u n g m e d u s e .  Die  Gas t rode rmis  des  Per is toms b le ib t  

Abb. 6 und 7. Tripedalia cystophora. Die Transdifferenzierung von Polypen- zu Medusengewebe. 
6a und 7a. Schematische Darstellungen rnit Ausschnitt aus der Kbrperwand von Polyp (6a) und 
Meduse (7a). 6b u n d c  L~ngsschnitte durch die Magenregion; b im Stadium I mit hochprismati- 
schen Epithelzellen, 4500x. c irn Stadium 3 mit Plattenepithelzellen (EZ), 4500x; jeweils Fix. 1. 7b 
Gastrodermis im Stadium 1 mit hochprismatischen granul~ren Schleimzellen (gSZ) und N~hrzellen 
(N~Z), 4500x. 7c im Stadium 3: abgeflachte N~hrzellen mit groBen Nahrungsvakuolen (NaV), 
4500x, je Fix. 1. B Polypenbasis, CG Centrogaster, EL Entodermlamelle, EMZ Epithelmuskelzelle, 
EZ Epithelzelle, GD Gastrodermis, GH Gastralhbhle, GT Gastraltasche, MG Mesogloea, MK 
Mundkegel, N Nukleus, R/I Radius und tnterradius, Rh Rhopalium, SV Sekretvesikel, T/T' Polypen- 
tentakel/Medusententakel, Va Vakuole, Ve Vetum, 1 = Schleimzelle, 2 = Zymogenzelle, 3 = 

N~hrzelle 
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w~hrend  der  M e t a m o r p h o s e  ebenso  wie  d ie  des Somate i les  e insch ich t ig  und folgt der  
Invag ina t ion  der  S u b u m b r e l l a  passiv .  Die A u s k l e i d u n g  des  s ich zum M a n u b r i u m  (Ma in 
Abb.  7a) v e r l ~ n g e r n d e n  M u n d k e g e l s  (MK in Abb.  6a) mit  g ranu l~ren  Sch le imze t l en  und 
N~hrze l l en  b l e ib t  unver~nder t .  In den  Ze l l en  w e r d e n  j edoch  die  grol3en zen t ra len  
V a k u o l e n  a b g e b a u t  und  g la t te  Musku l a tu r  synthet is ier t .  Die hochpr i sma t i s chen  Gastro-  
d e r m i s z e l l e n  der  P o lypenbas i s  (B in Abb.  6a und  7a) d i f fe renz ie ren  zum f i b e r w i e g e n d e n  
Tei l  zu den  Z y m o g e n z e l l e n  des  Z e n t r a l m a g e n s  (CG in Abb.  7a). We n ige r  h~ufig sind 
h ier  N~hrze l l en  und  Sch l e imze l l en  zu f inden.  Die M e s o g l o e a  (MG in Abb.  6a, 7a und b) 
n immt  im Ver laufe  de r  M e t a m o r p h o s e  deu t t i ch  an Dicke  zu. 

Die Ze l l en  de r  H y d r a n t h e n e p i d e r m i s  und  des  g e s a m t e n  g a s t r o d e r m a l e n  Hohlrau-  
mes  des  Po lypen  b i l d e n  somit  durch  Umdi f fe renz ie rung  und  V e rme hrung  der Zel len  
durch  Mi tosen  d ie  Exumbre l l a  und  das  nun  t e t r amer  g e g l i e d e r t e  Gas t rovasku la r sys tem 
der  Meduse .  

M o r p h o g e n e s e  v o n  S u b u m b r e l l a ,  V e l u m  u n d  T e n t a k e l n  

D e m  Per is tom k o m m t  im Ver lauf  der  M e t a m o r p h o s e  b e s o n d e r e  Bedeu tung  zu. 
Berei ts  nach  der  V e r s c h m e l z u n g  der  P o l y p e n t e n t a k e l  im S tad ium 1 ist d ie  ehema l s  
e insch ich t ige  Ep ide rmis  im G r e n z b e r e i c h  zu den  T e n t a k e l r e l i k t e n  v ie l sch ich t ig  (PS in 
Abb.  8a). Dies ist auch  in den  In t e r r ad ien  der  Fall .  Hie r  l i e g e n  I -Zel len  (IZ in Abb.  8a und 
b) in groi~er Zahl  zwi schen  den  d i so rgan i s i e r t en  Ep i the lze l t en  des  Polypen.  Die rund l ich  
bis kub i sch  ge formten  Ze l l en  en tha l t en  n e b e n  d e m  grol3en, runden,  nuk leo lusha l t i gen  
Kern e ine  d ichte  Popula t ion  freier  R ibosomen  und  w e n i g  endop la sma t i s ches  Retikulum. 
Mit  E inse tzen  der  Di f fe renz ie rung  vergr6t~ert s ich d ie  Zahl  der  Mi tochondr i en  und  der  
Golg i -Z i s te rnen .  In das  b e n a c h b a r t e  M u n d k e g e l e p i t h e l  (MK in Abb.  8a) immigr i e r en  
k e i n e  d iese r  I -Zel len,  sodal~ h ier  d ie  Ep ide rmis  e insch ich t ig  ble ibt .  Das sich e insen-  
k e n d e  Per is tom (PS in Abb.  8a und  b) ver l~nger t  den  zen t ra l  g e l e g e n e n  M u n d k e g e l  (MK 
in Abb.  8b) zum sp~te ren  M a n u b r i u m  {Ma in Abb.  8c); und  d ie  Invag ina t ion  erwei ter t  
s ich zur S u b u m b r e l l a r h 6 h l e  (SH in Abb.  8b und c). Bei d i e s e m  Vorgang  ordnet  sich das 
v i e l sch ich t ige  Epi the l  des  Per is toms zur e insch ich t igen  Ep ide rmis  de r  Subumbre l l a  (SU 
in Abb.  8c). G le i chze i t i g  w~chst  vom ~ul~eren Rand des  Schirms i r i sb l endena r t ig  e ine  
E p i d e r m i s d u p l i k a t u r  aus, das  Ve lum (Ve in Abb.  8c). Ent lang der  Mesog loea  differen- 
z i e ren  a l le  E p i d e r m i s z e l t e n  der  Subumbre l l a ,  a lso auch d ie  innere  H~lfte des  Velums 
d ie  basa l  in den  Zel l for ts~tzen v e r l a u f e n d e n  Myofibr i l len ,  d ie  d ie  z i rkul~re  Schwimm-  
M u s k u l a t u r  de r  M e d u s e  b i lden .  

Abb. 8a-c. Interradiale L~ingsschnitte durch Stadien der Subumbreltarbildung bei Tripedalia 
cystophora, a und b Beginnende Einsenkung des Peristoms (PS) an der Grenze der einschichtigen 
Epidermis (ED) des Mundkegels (MK) und dem mehrschichtigen K6rperrand mit I-Zellen (IZ); a 
schematisch, b Schnitt durch den in a gezeigten Bereich, 5000x, Fix. 2. cSchematische Darstellung. 
Fortgeschrittene Einsenkung der Subumbrellarh6hle (SH), die vom Manubrium (Ma), der Subum- 
brella (SU) und dem Velum (Ve) begrenzt wird. Der K6rperrand trfigt interradial (I) die Tentakel- 
anlagen (T') und radial (R) die Rhopalien (gestrichelte Linie). IZ Interstitielle Zellen, N Nukleus 
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Die M e d u s e n t e n t a k e l  

Aus dem beschriebenen vielzelligen Bereich perioraler Epidermis, die dedifferen- 
zierte Epithelzellen und I-Zellen enth~lt, entstehen die vier Interradialknospen der 
Medusententakel (T' in Abb. 3a und 8c). In diese hinein verl~ngern sich die interradia- 
len R~nder der noch unvollst~indig verwachsenen Entodermlamellen bzw. Gastralta- 
schen. So entstehen vier hohle gastrodermal ausgekleidete Zapfen. Die Epidermis der 
Medusententakel besteht aus einer Vielzahl I-Zellen, jungen Epithelzellen und Cnido- 
blasten sowie auch Cnidocyten. Letztere werden stufenf6rmig fiber den ganzen Tenta- 
kel verteilt. Die kr~ftige Tentakelmuskulatur besteht aus glatten Myofibrillen. Die 
Gastrodermiszellen sind hochvakuolisierte N~hrzellen. Erst nach der Ablbsung der 
freischwimmenden Meduse entwicketn sich seitlich der einzelnen Tentakel noch 
jeweils zwei zus~itzliche, gleich gebaute hohle Tentakel, die Tripedalia ihren Namen 
geben. 

Ffir die Medusengestattung ist die auf den Peristombereich konzentrierte hohe 
Teilungsaktivit&t der Zellen yon besonde~er ~edeutung. Ebenso wie die Mitosen erm6g- 
licht auch die grol~e Menge an I-Zellen die weiteren Wachstumsbewegungen. Im 
Gegensatz zur Exumbrella°Gestaltung, bei welcher alle beteiligten Zellen durch die 
Umdifferenzierung ihre neue Funktion erhalten, werden differenzierte Epithelzellen 
des Polypen direkt in das neu geordnete Gewebe der Subumbrella fibernommen und im 
Laufe der Zelldifferenzierung mit zum Bestandteil der Schwimm-Muskulatur, des 
Velums oder der Tentakel. 

M o r p h o g e n e s e  der  Rhopa l i en  

Die bereits beschriebene Tentakelverschmelzung stellt zun~chst eine Disintegra- 
tion roll ausgebildeter Gewebe darl dabei wird der Zellverband aufgel6st, so dab sich 
die Zellen gegeneinander bewegen k6nnen. Jedoch aggregieren auf den Quadranten 
nur Epidermis- mit Epidermiszellen und Gastrodermis- mit Gastrodermiszellen. In den 
schlieBlich vorliegenden Tentakelrelikten ordnen sich die Gastrodermiszellen retativ 
schnell zu einem einschichtigen Zellverband, der Rhopalarampulle, an. Die aus Epithel- 
zellen, Sinneszellen und Nervenzellen bestehende Epidermis der Rhopalien und des 
Glockenrandes entsteht dagegen aus I-Zellaggregaten, die ihrerseits aus den dediffe- 
renzierten Epithelmuskelzellen der Polypententakel entstanden sind. Mitosen treten 
w~hrend der friihen metaplastischen Vorg~nge nicht auf. 

U r n w a n d l u n g  der  P o l y p e n t e n t a k e l  zu Rhopa l i en  

Dedifferenzierung der Epithelmuskelzellen: Beim Einsetzen der Metamorphose- 
kontraktion der Tentakel verlagert sich die basal in den Epithelmuskelzellen gelegene 
glatte I~ngsmuskulatur (MF in Abb. 9a) unter Verkiirzung und Desorganisation bis in 
das Soma der Zellen. Dort treten in zunehmendem Mal~e Vakuolen mit heterogenem, 
osmiophilen Inhalt auf, die im Cytoplasma der Epithelzellen der Polypententakel 
fehlen. Diese Vakuolen enthalten mit fortschreitender Metamorphose immer h~ufiger 
Zellorganellen wie Mitochondrien, an welchen die Zellen deutlich verarmen, sowie die 
verlagerten desorganisierten Myofilamente (MF in Abb. 9b). Sie mfissen deshalb als 
Autolysosomen (Ly in Abb. 9b und c) aufgefaBt werden. W~ihrend der vakuol~ire Apparat 



, o 

m ~ ~ v 

Abb. 9 und 10. Lfingsschnitte durch Ten t ake lbasen  im Metamorphoses tad ium 1 .9a  In Dedifferen- 
zierung begriffene Epidermiszel len  (EZ) mit unregelm/igig geformten Ze l lke rnen  (N), 3000x, Fix. 1. 
9b und c Gastrodermis (GD); N/ihrzellen (NfiZ) mit grogen Lysosomen (Ly), die ep idermale  
Myofibrillen (MF) enthal ten;  b und  c 6500x, Fix 3. lOa Semidi inner  L~ingsschnitt du tch  die 
Rhopalarknospe mit Metamorphoseb las t em (ED2) in der  Basis und  Anlage  tier Rhopalarampul le  
(RA), 650x. ED 1 e inschicht ige  Epidermis, MGZ Macrogranulf ire  Zellen, PS Peristom. lOb Metamor-  
phoseblastem aus I-Zellen (IZ) bes tehend,  6500x. Fix. 2. GD Gastrodermis,  M Mitochondrien,  N 

Nukleus  
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vergr6Bert wird, verformen sich die Zellen bis zu polygonaler Form (Abb. 10b). SchlieB- 
lich sind aus der Mehrzahl ehemaliger Epithelmuskelzellen abgekugelte I-Zell-6hn- 
liche Zellen entstanden. Ein Teil der Epithelmuskelzellen unterliegt einer vollst6ndigen 
Autolyse, sodaB Zellbruchstiicke in benachbarten Zellen phagozytiert werden. Hieran 
sind auch Gastrodermiszellen, die mit Ausl~iufern durch die Mesogloea hindurch rei- 
chen, beteiligt. Nur in diesem Abbaustadium besitzen die N~ihrzellen (N~iZ in Abb. 9c) 
Vakuolen mit epidermalen Myofibrillen (MF in Abb. 9c). Die vom Polypen stammenden 
Nessel- und Nervenzellen der Tentakel unterliegen ausnahmslos der Autolyse, gehen 
also quantitativ verloren. Nach einer kurzen vielschichtigen l~bergangsphase ordnen 
sich die Zellen der Gastrodermis zu einem einschichtigen Epithel (GD in Abb. 10a) fund 
um den Hohlraum der sp~iteren Rhopalarampulle (RA in Abb. 10a) an, die often mit dem 
Gastralraum in Verbindung steht. 

In der Epidermis des basalen Abschnittes der Tentakelrelikte werden die Lysoso- 
men kleiner, ihre Zahl nimmt ab, und schlieBlich fehlen sie ganz. Die Epidermis besteht 
nun, abgesehen von einigen macrogranul6ren Zellen (MGZ in Abb. 10a und 9a), aus 
einem Aggregat I-Zell-~ihnlicher Zellen (IZ in Abb. 10b). Zur gleichen Zeit besitzen die 
Spitzen der Tentakelbasen noch Cnidocyten und andere typische Tentakelzellen in 
verschiedenen Entdifferenzierungsstadien. Sie werden in der Folge ebenfalls vollst6n- 
dig abgebaut. Zwischen den Tentakelbasen besteht die ebenfalls vielschichtige Epider- 
mis des gesamten apikalen 6uBeren K6rperrandes aus kleinen Zellen mit stark kontra- 
stierbarem Cytoplasma und groBen, runden Kernen, die auffallende Nukleoli besitzen. 
Diese entdifferenzierten urspriinglichen Epithelmuskelzellen werden im Folgenden als 
I-Zellen bezeichnet. 

Zu diesem Zeitpunkt setzt die Morphogenese der Sinnesorgane ein. Die Blastemzel- 
len zeigen zahlreiche Verzahnungen und Interdigitationen (~D- in Abb. 11a) mit ihren 
Nachbarzellen. Typisch fiir alle I-Zellen (IZ in Abb. 10b und 11a) ist das ribosomenrei- 
che Cytoplasma, wenige Dictyosomen und Mitochondrien (M in Abb. 10b). An das 
mehrschichtige I-Zell-Aggregat grenzt unmittelbar das noch unver~inderte Epithel des 
Peristoms (PS in Abb. 10a). Die palisadenf6rmige einschichtige Epidermis (ED1 in Abb. 
10a) besitzt nach wie vor groBe Vakuolen, basal gelegene Kerne und ein locker 
strukturiertes Cytoplasma. Nach Einsetzen der Metamorphose findet man eine groBe 
Zahl von Mitosestadien im Rhopalargewebe. Sie sind viel seltener auch in der Gastro- 
dermis zu linden. 

Der Unterschied zu den bisher beschriebenen Gestaltungsprozessen besteht darin, 
dab in der Epidermis des Tentakelreliktes alle Zellen von einer Entdifferenzierung oder 
Autolyse erfaBt werden. Die vielschichtige, aus I-Zellen bestehende Epidermis der 
Rhopalarknospe stellt ein Blastem dar, in dem keine differenzierten Polypenzellen mehr 
vorhanden sind. 

MORPHOGENESE DER LICHTSINNESORGANE 

In der urspriinglichen Tentakelbasis ist die Entdifferenzierung aufgrund des spit° 
zenwarts gerichteten Fusionsgradienten schon vor den letzten Abbauvorg~ngen in den 
Tentakelspitzen abgeschlossen. Zu diesem Zeitpunkt beginnt im k6rpernahen Teil der 
Tentakelrelikte bereits die Neudifferenzierung, in deren Verlauf median zwei Linsen- 
augen und lateral je zwei Grubenaugen auf jeder der vier Rhopalarknospen entstehen. 
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Di f f e r enz i e rung  der  Re t inaze l l en  

Auf der Medianlinie der Rhopalarknospen treten in zwei Bereichen Gruppen yon I- 
Zetlen (IZ in Abb. 11a) auf, die sich von den benachbarten Zetlen durch ihre wellenf6r- 
mige Oberflache ( ~  in Abb. 11a) bei gleichzeitig ver~indertem Organellenbestand 
unterscheiden. Zahl und Gr6Be der Mitochondrien (M in Abb. 11a und b) nehmen zu. 
Das ursprfinglich nur in Einzahl vorhandene und aus nur zwei Zisternen bestehende 
Dictyosom besitzt nun durchschnittlich fiinf Zisternen (D in Abb. 11a). Auch die Anzahl 
yon Dictyosomen pro Zelle verdoppelt sich. Von den neu entwickelten Golgi-Zistemen 
werden zahlreiche Vesikel abgeschnfirt. Nach der Verlagerung der nun regelmaBig in 
Zweizahl vorhandenen kemnahen  Dictysomen an die beiden Zellpole setzt eine Zell- 
streckung ein (Abb. 11a und b), wodurch die prospektiven Retinazellen (RZ in Abb. 11b) 
entstehen. Ihr Cytoplasma verarmt in der Folge an freien Ribosomen, die das I-Zellsta- 
dium {Abb. 11a) prfigten. Die in geringer Zahl vorhandenen, relativ kleinen Zisternen 
des endoplasmatischen Retikulums entwickeln sich zu einem weitl~iufigen Netz. Und 
der zun~ichst kugelige Kern (N in Abb. 10b und 11a) folgt der Zellstreckung und wird 
eif6rmig. 

In den peripher um die Sinneszellen liegenden prospektiven Epidermiszellen 
entstehen nahe dem ovalen Kern kleine zentrale Vakuolen und wenige Mitochondrien. 
Diese Zellen ordnen sich zu einem einschichtigen Epithel an, das die gesamte Rhopalar- 
oberfl~che einschliel~lich der noch nicht differenzierten I-Zellen bedeckt. 

Nach ihrer Streckung sind die prospektiven Retinazellen einschichtig vertikal zur 
Mesogloea angeordnet und kleiden dann zwei flache Gruben, die Vorl~ufer der Linsen- 
augen, aus. Das sie umgebende Btastem bleibt vielschichtig. Die dutch die Streckung 
entstandenen Zellpole sind nicht gleichf6rmig: an die Grube grenzt der schmale Apikal- 
tell der prospektiven Retinazellen, w/ihrend der Mesogloea die verbreiterte Zellbasis 
mit dem Kern (N in Abb. l lb)  aufsitzt. Diese einschichtige Anordnung wiederholt sich 
ebenso im groBen und auch im kleinen Grubenauge. Vom apikalen Dictyosom werden 
die vesikul~iren Untereinheiten der Pigmentvakuolen abgeschnfirt, Ihr Inhalt ist osmio- 
phil und zeigt eine tubul~ire Struktur. Der basal gelegene Golgi-Apparat (D in Abb. 12a) 
ist dagegen von zahlreichen, wenig kontrastierbaren Vesikeln umgeben. Wenige Quer- 
schnitte zeigen bereits auf dieser Entwicklungsstufe der Lichtsinnesorgane zu Neuriten 
verl/~ngerte Zellbasen (Ne in Abb. 12a und b) mit Neurotubuli (NT in Abb. 12b). 

C i l i ogenese  

Die Cubozoen entwickeln sowohl in den Linsen- als auch in den Grubenaugen 
ausschlieBlich einen Grundtypus yon Retinazellen: Es handelt sich um langgestreckte, 
prim~ire Sinneszellen, die neben den Sehpigmenten und einem ableitenden Neuriten 
auch die Schirmpigmente enthalten. Am grubennahen Pol zur Oberfl~iche des Rhopa- 
liums hin gerichtet, entwickeln die Sinneszellen je ein Cilium. Die frfihe Centriolaran- 
lage (Ce in Abb. 13a) liegt zwischen Kern und apikalem Golgi-Apparat. In direkter 
Verbindung mit diesem Centriol wird ein zun~ichst aus granul~rem Material (* in Abb. 
13a) bestehendes Satellitencentriol (pCe in Abb. 13b) synthetisiert. Proximales wie auch 
distales Centriol besitzen das 9 × 3-Tubuli-Muster und orientieren sich in der Zellperi- 
pherie rechtwinklig zueinander (Abb. 13b). Der Basalkbrper ist fiber radi~ir yon den 
Mikrotubuli fortziehende Mikrofilamente (MFi in Abb. 13e) an der Zellmembran fixiert. 
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Abb. 11 und 12. Differenzierung von Retinazellen von Tripedalia cystophora, l la  und b Junge I- 
Zell~hnliche Retinazellen (IZ) mit eifOrmigen Zellkernen (N), wellenfOrmiger ( I ~ )  Oberflfiche und 
Dictyosomen (D); a 13 400x. b Prospektive Retinazellen (RZ) im Streckungswachstum (--~), 13 400x; 
je Fix. 1. 12a und b Junge Retinazellen mit benachbarten Neuriten (Ne), a 26 000x, b80 O00x; Fix. 4. 

D Dictyosom, ER Endoplasmatisches Retikulum, M Mitochondrium, NT Neurotubuli 
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Abb. 13a-f. Schnitte durch aufe inander fo lgende  Entwicklungss tad ien  sich di f ferenzierender  Sin- 
nesci l ien bei Tripedalia cystophora, a Centriol  (Ce) mit b en ach b a r t em globul~ren Mater ia l  (*), 
85 000x+ b Rechtwinklige Anordnung  von dis talem und proximalem Centrio] (p/dCe) am Zel lapex 
und granular  s trukturierte Rootletanlage (Ro), 60 000x+ cQuerges t re i f te r  kurzer  Rootletapparat  [Ro), 
85 000x+ d Junge  Ci l ienanlage;  auf das distate Centriol  (dCe) folgt die Basalplat te  (BP), das 
17bergangssttick (11)') und  der  Cil ienschaft  (CS) mit den  Mikrotubul i  (Mr),  65 000x+ e Veranke rung  
des Basalk6rpers (BK) an der Ze l lmembran  dutch  Mikrof i lamente  (MFi) 60 000x. f Sinnesci l ium 

quer  mit 9 X 2 + 2-Struktur, 80 000x. Alle Fix. 2. GV Golgivesikel  
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In der unmit te lbaren Umgebung der Centriolen wird feingranul~ires Material  angela- 
gert, aus welchem nach proximal die Tubuli  des Rootletapparates (Ro in Abb. 13b und c) 
entstehen. Aus vergleichbar  strukturiertem Material  werden vom distalen Centriol, dem 
Basalk6rper, nach apikal  die Tubuli  (MT in Abb, 13f) des ~uBeren Cil ientei les (Ci in 
Abb. 13d) gebildet .  Das/iuBere Cilium beginnt  mit dem Ubergangsstfick ((7 in Abb. 13d) 
oberhalb der Basalplatte (BP in Abb. 13d), einer  e lektronendichten Lamelle, die den 
Basalk6rper abschlieBt. Nach dem engen l~Ibergangsstfick erweitert  sich die Zellmem- 
bran zum Cilienschaft. Die kurze Cilie besitzt einen glat ten Schaft (CS in Abb. 13d), der 
jedoch bald Oberfl~ichenvergr6Berungen in Form von Protuberanzen (Pr in Abb. 14b) 
und Mikrovilli  (MV in Abb. 14a-c) zeigt. Die Cilienausl/iufer werden mit jenen der 
benachbar ten  Retinazellen zum sogenannten retikul/iren Saum (RS in Abb. 14b) ver- 
flochten. Kennzeichnend ffir den Mikrovil l isaum ist der enge Kontakt der Membranen, 
die e inander  berfihren, ohne Kontaktstrukturen auszubilden,  In den erweiterten Cilien- 
sch~ften ist das 9+2-Muste r  (MT in Abb. 14b und c) h/iufig desorientiert; und die 
e inzelnen Mikrotubuli  sind in die Ci l ienper ipher ie  verlagert.  

Die weitere spezifische Ausbi ldung der Cilienoberfl/iche ffihrt zur Unterscheidung 
dreier  verschiedener  Rezeptortypen, die bereits elektronenmikroskopisch untersucht 
sind, und historisch als Prismazelle, Pyramidenzel le  und lange Pigmentzelle bezeichnet  
werden. Die Retinazellen des Becherrandes, die Iriszellen, grenzen mit kurzen Cilienru- 
dimenten direkt  an die /iuBeren Linsenzellen. Sie sind am Aufbau des retikul/iren 
Saumes nicht beteiligt,  besi tzen jedoch alle Merkmale  der fibrigen bipolaren Sinneszel- 
len wie Neurit  und auch Pigmentvakuolen.  

Dem Cil iogenese-Modus der Retinazellen ist jener der Epidermiszel len und Gastro- 
dermiszel len des Medusenk6rpers  analog. Jedoch zeigen die Flagel len keine Oberfl~- 
chenerwei terungen und ragen ohne Verflechtungen in offene Rfiume. Rootlets sind 
selten, doch sind sie ebenfalls  Merkmale  der jenigen K6rperzellen, die auch auBerhalb 
von Sinnesorganen Neurite entwickeln und somit Sinneszel l -Charakter  besitzen. 

Die  G r u b e n a u g e n  

Die Entwicklung der Retinazellen in den Grubenaugen  entspricht der Frfihentwick- 
lung in den Linsenaugen. Nach der Polarisierung und Streckung der interstitiellen 
Zellen in zwei Regionen beidersei ts  der Medianl inie  entstehen prim~re Sinneszellen 
vom Prismazell typ (Abb. 14) mit Cilium (Ci in Abb. 14a), Neurit  (Ne in Abb. 14a) und 
Pigmentvakuolen (PV in Abb. 14a und c). Die Grubenaugen sind unterschiedlich 
geformt: die be iden  groBen sind bohnenf6rmige, l~ngliche Flecke; die kle inen Gruben- 
augen dagegen  sind rund. Die Sinnesgruben sind ausschlieBlich von Cil ien und Mikro- 
villi ausgefiillt. Im Gegensatz zum radifirsymmetrischen kleinen Grubenauge mit 
gleichm/iBiger Pigmentat ion entwickelt  das groBe Grubenauge  an einer H/ilfte der 
Grube randst~indig st~irker pigment ier te  Retinazellen. 

Abb, 14a-c. Differenzierungsstadien einer Retinazelle yon Tripedalia cystophora, a Schematische 
Darstellung der Differenzierung einer I-Zelle (IZ) durch Streckungswachstum, Pigmententwick- 
lung, Ausbildung eines Ciliums (Ci) und eines basalen Neuriten (Ne). b Lfingsschnitt durch den 
erweiterten Cilienschaft (CS) einer Prismenzelle, dessen Oberfl~iche durch Protuberanzen (Pr) und 
Mikrovilli (MV) erweitert ist, 41 000x, Fix. 1. cQuerschnitt durch Ciliensch~ifte (CS) und Mikrovilli 
(MV), 40 000x, Fix. 1. BK Basalk6rper, MT Mikrotubuli, MV Mikrovilli, N Nukleus, PV Pigment- 

vakuole, RS retikulfirer Saum, RZ Retinazelle, U 12bergangsstfick 
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N e u r i t e n g e n e s e  

Soba ld  d ie  L i n s e n a u g e n - A n l a g e n  der  M e d i a n l i n i e  so wie  auch d ie  se i t l i chen  Gru- 
b e n a u g e n  durch  ihre  P i g m e n t i e r u n g  und  E i n s e n k u n g  e r k e n n b a r  werden ,  ents teht  ein 
Gef lech t  von Zellausl~iufern basa l  von den  Ret inaze l len .  Es l ieg t  der  M e s o g l o e a  di rekt  
an und  verbre i t e r t  s ich mit  fo r t schre i tender  Di f fe renz ie rung  und Z una hme  der  Retina- 
ze l l zah l  in den  Augen .  Es h a n d e l t  s ich um d ie  sp ros senden  Neur i te  de r  S innes-  und 
Nervenze l l en .  Der Neur i t  de r  Rezep to rze l l en  (RZ in Abb.  15a) wird  basa l  yon e inem 
s o g e n a n n t e n  Wachs tumsh t ige l  (* in Abb.  15a) aus gebi lde t ,  dessen  Cy top la sma  e ine  
z u n e h m e n d e  Zahl  vesikul~irer E l e m e n t e  enth~lt,  d ie  A b k 6 m m l i n g e  des  Go tg i -Appa ra t e s  
u n d / o d e r  des  e n d o p l a s m a t i s c h e n  Ret iku lums  (ER in Abb.  15a) dars te l len .  Der Inhal t  der  
Ves ike l  ist w e n i g  osmioph i l  und  k a u m  kont ras t ie rbar ;  f e ing ranu la res  Mater ia l  von 
Ribosomengr61te konzen t r i e r t  s ich in de r  b a s a l e n  A u s b u c h t u n g  der  Zel le ,  d e m  Wachs-  
tumshi ige l .  Von h ier  aus d i f ferenzier t  sich der  Neur i t  (Ne in Abb.  15b und  c). Er enth6l t  
Mik ro tubu l i  (NT in Abb.  16a) sowie  auch Mikrof i l amente ,  d ie  vor e inem unge o rdne t e n  
Gef lech t  aus  o s m i o p h i l e m  Mate r i a l  am W a c h s t u m s p o l  enden .  Die Neuro tubu l i  s ind 
pa ra l l e l  zur  Wachs tumsr i ch tung  or ien t ie r t  und  b e g l e i t e n  den  Neur i t en  auch im ausdiffe-  
r enz ie r t en  Zustand.  Z i s te rnen  des e n d o p l a s m a t i s c h e n  Ret iku lums s ind selten,  Mito- 
chond r i en  (M in Abb.  16a) d a g e g e n  h~iufig. Regelm/ i l t iger  Bes tandte i l  de r  Basis de r  
S innesze l l en  s ind auch die  mu l t i l ame l l~ ren  K6rper  (MLB in Abb.  16b), d ie  im Zentrum 
der  Dic tyosomen  (D in Abb.  16b) en ts tehen .  Die im Anschni t t  sp i ra l ig  g e w u n d e n e n  
M e m b r a n s t a p e l  k6nnen  d ie  Gr6Be yon Dic tyosomen t ibers te igen .  Die Funkt ion  der  
m u l t i l a m e l l 6 r e n  K6rper  ist b i she r  unklar .  Sie v e r b l e i b e n  stat ion6r im Per ikaryon  und  
s ind nie  in den  Neur i t en  zu l inden.  

D i f f e r e n z i e r u n g  d e r  L i n s e n -  u n d  C o r n e a z e l l e n  

Die l e n t i g e n e n  Ze l l en  en t s t ehen  aus  I -Zel len,  d ie  an  d ie  Re t inaan l age  grenzen.  Beim 
grol~en L insenauge  s ind  das  oberf l~ichennahe I -Ze l len  aus  d e m  Bereich zwischen  Stato- 
l i th  und  Re t i nabeche r  (Abb. 17). Beim k l e inen  L in se na uge  e n tw ic ke ln  sich d a g e g e n  
M e s o g l o e a - n a h e  I -Ze l len  zur Linse (Abb. 18). Den sich g l e i chze i t i g  mit  den  Ret inaze l len  
a b f l a c h e n d e n  l e n t i g e n e n  Ze l l en  feh len  d ie  M e r k m a l e  von S i rmesze l l en  wie  Cilium, 
Neur i t  und  P igmen tvakuo len .  D a g e g e n  ze igen  sie hohe  mi to t i sche  Aktivit6t ,  d ie  e ine  
W a c h s t u m s b e w e g u n g  ausl6st .  

Beim groBen L insenauge  ver l6uf t  d ie se  W a c h s t u m s b e w e g u n g  der  L insenze l l en  
zun~chst  pa ra l l e l  zur L~ngsachse  des  Rhopa l iums  ( - ,  in Abb.  17c). Am Becher rand  der  
i i b e r w a c h s e n e n  G r u b e  yon Re t inaze l l en  (RZ in Abb.  17c) ver formen  s ich d ie  f lachen 
Ze l l en  und  ~ndern  ihre Wachs tums r i ch tung  zum Zent rum der  Ret ina  hin. Die zu vorders t  
w a c h s e n d e n  Ze l l en  b i l d e n  dami t  den  Mi t te l te i l  fiir d ie  fo lgenden  Zel len,  die  sp i ra l ig  
i i b e r e i n a n d e r  g e l a g e r t  d ie  Linse {L in Abb.  19) formen. 

Abb. 15 und 16. Differenzierung der Neurite bei Tripedalia cystophora. Ltingsschnitte dutch die 
Basis yon Retinazellen. a Junge Retinazelle (RZ) im Vesikulationsstadium mit Wachstumshiigel (*), 
22 000 x, Fix 2. b Retinazelle (RZ) mit einem kurzen basalen Neuriten (Ne), 10 000x, Fix. 1. c 
Perikaryon einer Retinazelle (RZ} mit basalern Dictyosom (D) und Golgivesikeln (GV), 15 500x, Fix. 
2. 16a Distaler Abschnitt eines Neuriten (Ne) rnit Neurotubuli (NT) und Mitochondrien (M), 
26 000x, Fix. 1. b Vom basalen Dictyosom abstammende multilamell~re K6rper (MLB), t 1 000x, Fix. 

1. ER endoplasmatisches Retikulum, N Nukteus, Ne Neurit 
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Abb. 17. Schema: Differenzierung der Linse des grof~en Linsenauges dutch Einrollung (--*) oberfl~i- 
chennaher teilungsaktiver Zellen (IZ) zu Linsenzellen (LZ) und Corneazellen (CZ) bei Tripedalia 

cystophora. MG Mesogloea, RZ Retinazelle 

Die Mesog loea -nahen  ] en t igenen  Zel len  (LZ in  Abb. 18b) des k le inen  Linsenauges  
wachsen  von basal  seitl ich an den  Ret inaze l len  (RZ in Abb. 18c) ent lang.  Dabei  ~ndern  
die zun~chst  vert ikal  w a c h s e n d e n  Linsenze l len  ihre Wachs tumsr ich tung  in e inem 
Bogen (--~ in Abb. 18d-f) zu den  Ret inaze l len  hin. Die LinsenzeI len  wachsen  an den 
Ret inazel l -Apices  en t l ang  und  f iber lagern sich spiral ig wie auch die Zel len im groBen 
Linsenauge.  Das Ausgangsa rea l  der Wachs tumsbewegung ,  die Linsenbasis,  beh~lt  
s e inen  Kontakt  zur Mesogloea (MG in Abb. 18 und  19). Daher  ents teht  ke ine  kugel ige  
Linse, sondern  e ine  keulenf6rmige,  die den  A u g e n b e c h e r  und  seine zun~ichst senkrecht  
zur Oberfl~iche s tehende  Sehachse (A in Abb. 19) verschiebt.  Daraus erkl~irt sich die 
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Abb. 18. Schema: Differenzierung der Linse des kleinen Linsenauges durch Einrollung (-~) 
Mesogloea-naher Zetlen {IZ) zu Linsenzellen (LZ), bei Tripedalia cystophora. Differenzierung 

epidermaler Zellen zu Corneazellen (CZ). RZ Retinazelle 

ungewShnl iche  Tatsache, dab bei  adu l ten  Tieren  die Sehachsen  von grol~em und  
k le inem Linsenauge  nahezu  senkrecht  au fe inander  s tehen (Abb. 19). 

Die Differenzierungs-  und  Al te rungsvorg~nge  in  den  Linsenze l len  s ind w~hrend  
der L insenmorphogenese  in b e i d e n  L insenaugen  identisch.  W~hrend  der Formungsbe-  
w e g u n g  ze igen  die j u n g e n  Linsenze l len  zahlre iche Zel lausl~ufer  u n d  e in  o rgane t lenar -  
rues Cytoplasma. Nach Uber l age rung  mehrerer  L insenze l len  fehlen  zun~chst  die Zell- 
protuberanzen,  Bei fortschrei tender A b k u g e l u n g  der  Linse n i mmt  die Strukturdichte  des 
Cytoplasmas zun~chst  in den  inneren ,  ~lteren Ze l len  der L insenan lage  deut l ich  zu. Es 
handel t  sich um feingranul~res,  osmiophi les  Material,  das die Ze l len  dicht ausffillt. Der 
Kern zeigt Rupturen se iner  e inhe i t l i chen  Hiille und  entspr icht  nach  der F ix ierung in 
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Abb. 19. TripedaHa cystoplaora. L~ingsschnitt durch ein ausdifferenziertes Rhopalium mit grof~em 
und kleinem Linsenauge (gr/kILA), deren Sehachsen (A) senkrecht aufeinander stehen; mit 
Statocyste (S) am Ende der Rhopalarampulle (RA) und dem epidermalen Nervengeflecht (NG), in 
welches das Rhopalarganglion (RG) integriert ist. CZ Corneazelle, ED Epidermis, GD Gastroder- 

mis, L Linse, MG Mesogloea, St Stiel 

Struktur  und  Kontras t ierbarkei t  dem u m g e b e n d e n  Cytoplasma.  Ebenso wie  der perinu- 

kle~re  Spal t  sind die Mi tochondr iencr i s tae  aufgebl~hL Diese Ver~nderung  schreitet  
vorn Zen t rum der  Linse nach aul~en hin fort. Die  ~ul~ere Lage der  Linse wird yon diesem 

ProzeB nicht  betroffen.  Sie sezernier t  z u s a m m e n  mit  den  Corneaze l l en  das Linsenkap- 
selmater ia l ,  das in Struktur  und Osmiophi l i e  dem granul~ren  Antei l  der Mesogloea  

entspricht.  J e n e  Linsenzel len,  die an den re t ikul~ren Saum angrenzen,  b i lden  kurze 
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Forts~itze, die mit den Cilien und Mikrovilli ein Geflecht bilden. Ihnen gegenfiber 
verschlieBen einschichtig Corneazetlen (CZ in Abb. 19} die Linsenaugenanlage. Cor- 
neazellen unterscheiden sich von den benachbarten Epidermiszellen lediglich durch 
ihre abgeflachte Form und den Besitz einer groBen zentralen Vakuole. Die Linse des 
groBen Linsenauges (grLA in Abb. 19) besitzt bei der Jungmeduse durchschnittlich 4-6 
Zellagen, deren Cytoplasmadichte von innen nach auBen abnimmt, was ebenso ffir das 
kleine Linsenauge (klLA in Abb. 19) zutrifft. Jedoch unterscheiden sich die Formen der 
Linse aufgrund ihrer Entstehungsgeschichte: die groBe Linse ist asymmetrisch bikon- 
vex, die kleine Linse ist tropfenfSrmig. 

M o r p h o g e n e s e  der  S c h w e r e s i n n e s o r g a n e  

Die Statocysten (S in Abb. 19 und 20a) sind in sich geschlossene, mehrzellige 
Einheiten, die an der Spitze der gastrodermalen Rhopalarampulle (RA in Abb. 20a) 
liegen. Es handelt sich um Lithocyten, die in groBen Vakuolen (Va in Abb. 20a und b) 
Kristallstrukturen enthalten. Nach rSntgen-spektroskopischen Untersuchungen beste- 
hen die Kristalle aus einem hohen Calcium- und Schwefelanteil, der an eine organische 
Matrix gebunden ist. Sobald die Tentakelbasis nach der Einschmelzung der Polypenten- 
takel einen gastrodermalen Hohlraum, die Rhopalarampulle, besitzt, der einschichtig 
von Nfihrzellen ausgekleidet wird, bildet sich eine Mesogloealamelle zwischen weni- 
gen Zellen der Rhopalarspitze und den iibrigen Zellen des Hohlraumes. Im Gegensatz 
zu den zylindrischen N~hrzellen sind die prospektiven Lithozyten kubisch und bilden 
jeweils eine groBe Vakuole aus. Die Zellen sind durch zahlreiche Interdigitationen (~- in 
Abb. 20c) miteinander verzahnt. Lithozyten (LC in Abb. 20b und c) enthalten neben 
einem runden, nukleolushaltigen Kern {N in Abb. 20c) Mitochondrien (M in Abb. 20b) 
und Dictyosomen ein auffallend gut ausgebildetes endoplasmatisches Retikulum (ER in 
Abb. 20b). Dieses liegt zun~chst in vesikul~irer Form (Abb. 20b) vorl und zahlreiche 
kleine Vakuolen (Va' in Abb. 20b) nahe dem endoplasmatischen Retikulum gleichen in 
ihrem Inhalt dem der groBen Vakuole (Va in Abb. 20c). 

Nach morphologischen Kriterien werden als Rezeptoren des Schwerereizes jene 
Sinneszellen (SZ in Abb. 21) der Rhopalaroberfl~iche angesehen, die auBerhalb der 
Lichtsinnesorgane liegen und bei der Rhopalarbewegung in den Sinnesnischen mit 
ihren Cilien die exumbrellare Oberfl~iche (EU in Abb. 21) beriihren. Diese prim~iren 
Sinneszellen entstehen aus I-Zellen nach dem beschriebenen Modus und besitzen basal 
vom Cilium ein Rootlet (Ro in Abb. 21) sowie einen Neuriten (Ne in Abb. 21). 

M o r p h o g e n e s e  des N e r v e n s y s t e m s  

Gleichzeitig mit den Sinnesorganen entsteht w~hrend der Metamorphose ein neues 
Nervensystem. Dem Polypen-Nervennetz vergleichbar liegt in der Glocke ein diffuses 
Nervennetz aus Neuronen vor. Je nach ihrer Lage kann man Motoneurone mif neuro- 
muskul~iren synaptischen Endigungen und Interneurone mit somatischen Synapsen 
unterscheiden. Cytologisch und ontogenetisch besteht jedoch in den Perikarien kein 
Unterschied. Ffir Cubomedusen charakteristisch entwickelt sich zus~tzlich am Glocken- 
rand ein subumbrellarer Ringnerv, der fiber vier radiale Stielnerven mit den Rhopalien 
in Verbindung steht. Letztere enthalten die Rhopalarganglien, die als Schrittmacher fiir 
die Schwimmbewegung dienen. 
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D i f f e r e n z i e r u n g  v o n  I n t e r -  u n d  M o t o n e u r o n e n  

Mut t ipo la re  N e r v e n z e l l e n  (NZ in Abb.  22a), d ie  als  In te rneurone  an  rnehrere 
S innesze l l en  g r enzen  und  a u g e r d e m  mit  den  G a n g l i e n z e l l e n  irn Rhopa l ium synapt i sch  
verscha l te t  sind, e n t w i c k e l n  s ich in de r  Rege l  vor de r  vollst~indigen A u s b i l d u n g  der  
Ret inaze l len .  Auch  nach der  A n l a g e  der  L i n s e n a u g e n  w e r d e n  noch zus~tzl ich Nerven-  
ze l l en  aus  I -Ze l len  dif ferenzier t ,  d ie  Kontak te  zu m e h r e r e n  Re t inaze l l en  bes i tzen .  Nach  
der  bere i t s  b e s c h r i e b e n e n  V e s i k u l a t i o n s p h a s e  u n d  der  S t r eckungsphase  de r  Sinnes-  
bzw. N e r v e n z e l l e n  w a c h s e n  d ie  Neur i t e  aus. Sie  s ind  e n t w e d e r  kurz  und g renzen  an die  
N a c h b a r z e l l e n  oder  l ang  und  b e t e i l i g e n  sich an  der  Bi ldung  des  Nervengef lech tes .  Die  
N e u r i t e n g e n e s e  verl~uft  be i  a l l en  p r im~ren  S innesze l l en  und  N e rve nz e l l e n  gleich.  

D e r  R i n g n e r v  

Die Motoneurone  (NZ in Abb.  22a und  b) der  S u b u m b r e l l a  (SU in Abb.  22a und b) 
und  des  s u b u m b r e l l a r e n  R ingne rven  d i f f e renz ie ren  sich aus  I -Ze l len  der  e p i d e r m a l e n  
Velarbas i s .  In ihrer  fr i ihen W a c h s t u m s p h a s e  en tha l t en  die  Neur i te  (Ne in Abb.  22b) 
d i e se r  Ze l l en  o smioph i l e  Grana ,  d e r e n  Durchmesse r  mehr  als 180 nm betr~gt  und  d ie  in 
den  N e u r o n e n  der  Rhopa l i en  fehlen.  So lange  am Rhopa l ium noch ke in  Rhopala rs t ie l  
und  somit  auch  ke in  S t i e lne rv  v o r h a n d e n  ist, g r e nz e n  d ie  In te rneurone  und  Motoneu-  
rone  der  R i n g n e r v a n l a g e  in den  Rad ien  d i rek t  a n e i n a n d e r  (Abb. 22a). Eine  V e rb indung  
ex- und  s u b u m b r e l l a r e r  Ze l l en  du tch  d ie  M e s o g l o e a  (MG in Abb.  22a) ist h ier  m6glich,  
da  im Bere ich  der  r a d i a l e n  S innesn i schen  und  der  Basis des  Ve lums  der  G locken rand  
k e i n e  g a s t r o d e r m a l e n  E lemen te  enth~ilt und  somit  d ie  E p i d e r m i s l a g e n  yon Exumbre l la  
u n d  S u b u m b r e l l a  e i n a n d e r  an l i egen .  W~hrend  sich d ie  E p i t h e l m u s k e l z e l l e n  differen- 
z ie ren  und  der  Rhopa la rs t i e l  ausw~chst ,  ve r l~nge rn  sich auch d ie  Neur i te  und b i l den  
den  St ie lnerv.  Die  Pe r ika r i en  de r  N e r v e n z e l l e n  w e r d e n  in das  e x u m b r e l l a r e  Rhopa l ium 
und  in den  s u b u m b r e l l a r e n  R ingne rven  ver lager t .  

S y n a p s e n b i l d u n g  

In ihrer  frfihen W a c h s t u m s p h a s e  ze igen  d ie  Neur i t e  in de r  Regel  ke ine  Membran -  
kon tak t s t ruk tu ren  zu b e n a c h b a r t e n  Neur i t en  oder  Neuronen .  Die S y n a p s e n b i l d u n g  
b e g i n n t  mit  e ine r  l oka t en  Anh~ufung  yon o s m i o p h i l e m  Mater ia l .  In d i e sem Bereich 
e rwei te r t  s ich der  In te rze l lu l a r spa l t  auf ca. 200 nm; yon den  d e s m o s o m e n a r t i g e n  Struk- 
tu ren  der  unre i fen  s y n a p t i s c h e n  Kontak te  ve rb l e ib t  l ed ig l i ch  w e n i g  o smioph i l e  amorphe  
Substanz,  d ie  den  synap t i s chen  Spa l t  ausffillt. Danach  l age rn  sich Neurosek re tves ike l  
an. Sie  en t s t ehen  im Pe r ika ryon  als  Go lg i -Ves ike l  und  w e r d e n  du tch  d i e  Neur i t e  bis zu 
den  S y n a p s e n  t ransport ier t .  Al le  ausd i f fe renz ie r ten  S y n a p s e n t y p e n  bes i t zen  Neuro-  

Abb. 20 und 21. Tripedalia cystophora. Lfingsschnitte durch die Spitze der Rhopalaranlage. a 
Semidfinner Schnitt mit Epidermis (ED) und abgegrenzten Lithocyten (LC), 1100 x. b Junge 
Lithocyten (LC) mit einer groBen Vakuole (Va) und zahlreichen kleinen Vakuolen (Va'), vesikul~i- 
rein glatten endoplasmatischen Retikulum (ER) und zahlreichen Mitochondrien (M), 12 000x. Fix. 2 
c Ausdifferenzierte Lithocyten (LC) mit groBer Vakuole (Va) und zahlreichen Interdigitationen 
(D,-), 5000x. Fix. 4. GD Gastrodermis, MG Mesogloea, N Nukleus. 21 Sinneszellen (SZ) des 
Sinnespolsters mit Rootlet (Ro) und Neuriten (Ne), 4500x. Fix. 1. EU Exumbrella, LC Lithocyte, N 

Nukleus, NZ Nervenzelte, Rh Rhopalium 
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k r e t -Ves ike l  vom B-Typ, d ie  e i n e n  Durchmesse r  von 180 nm aufweisen.  Bei po la ren  
S y n a p s e n  l i e g e n  d i e se  Ves ike l  nur  auf e ine r  Sei te  des  synap t i s chen  Spal tes ,  be i  symme-  
t r i schen  S y n a p s e n  h i n g e g e n  auf b e i d e n  Seiten.  Symmet r i sche  S y n a p s e n  t re ten  sowohl  
axo -axona l  als  auch  axo-somat i sch  auf. 

D i e  D i f f e r e n z i e r u n g  d e r  G a n g l i e n z e l l e n  

Im Fr i ihs t ad ium de r  L i n s e n e n t w i c k l u n g  des  k l e i n e n  L insenauges  (klLA in Abb.  23a) 
l i eg t  den  L insenze l l en  e in  I -Ze l l komplex  (IZ in  Abb.  23a) benachbar t ,  dessen  Ze l len  sich 
b a l d  du tch  ihre  Gr6Be und  d ie  En twick lung  osmioph i l e r  Schol len  von den  dar i iber l ie -  
g e n d e n  Ep i the l ze l l en  un te r sche iden .  Diese  G a n g l i e n z e l l e n  e n tw ic ke ln  s ich aus  I -Zet len 
(IZ in Abb.  23a). J edoch  ist ihre we i t e r e  Di f fe renz ie rung  nach  der  Ves iku la t ionsphase  
yon der  de r  S innesze l l en  und  auch  der  N e r v e n z e l l e n  versch ieden .  In den  j u g e n d l i c h e n  
G a n g l i e n z e l l e n  (GZ in Abb.  23b) en ts teh t  e in  s ta rk  kondens i e r t e s  endop la sma t i s ches  
Re t iku lum (rER in Abb.  23b). Es bes t eh t  aus  Zis ternen,  d ie  d icht  mit  Ribosomen be de c k t  
s ind  und  z u s a m m e n  mi t  e i n i g e n  Mi tochond r i en  (M in Abb.  23b) in K e m n a h e  l iegen.  In 
~ l te ren  E n t w i c k l u n g s s t a d i e n  n immt  d ie  Dichte  des  Cy top la smas  s tark ab, j edoch  b le i -  
b e n  d ie  ER- oder  Niss l -Scho l l en  rund  urn d e n  Kern (N in Abb.  23b) erhal ten.  Die 
G a n g l i e n z e l l e n  b i l d e n  als  mu l t i po l a re  N e r v e n z e l l e n  meis t  mehr  als zwei  Neur i te  aus. 
Diese  ve r l au fen  g e m e i n s a m  mit  den  Neur i t en  der  In te rneurone  durch den  Stielnerv.  Im 
Rhopa l ium der  J u n g m e d u s e  ist d i e se  En twick lung  abgesch lossen ,  und  man  f indet  ke ine  
E n t w i c k l u n g s s t a d i e n  von G a n g l i e n z e l l e n  mehr .  Nach  der  Di f fe renz ie rung  d ieser  
Schr i t tmacher  der  Sch i rmpu l sa t ion  bes i tz t  das  SchluBstadium der  Me tamorphose  a l le  
V o r a u s s e t z u n g e n  der  f re ien  Bewegl ichke i t .  A n  den  u r sp r i ing l i chen  Po lypen  er inner t  
nach  de r  A b l 6 s u n g  der  frei s c h w i m m e n d e n  J u n g m e d u s e  nur  noch der  Per idermsockel ,  
den  sie am Subs t ra t  zurficklaBt. 

DISKUSSION 

Im Ver laufe  der  M e t a g e n e s e  de r  Cn ida r i e r  wi rd  d ie  Po lype nge ne ra t i on  sexuel l  
geb i lde t ,  w~ihrend d ie  v e g e t a t i v e n  En twick lungsp rozes se  sowohl  d ie  a l lo typ i sche  Zeu- 
g u n g  sess i le r  G o n o p h o r e n  ode r  f r e i schwimrnender  M e d u s e n  als auch die  Ve rmehrung  
iden t i sche r  Ind iv iduen  umfassen.  Die Transformat ion  eJnes Po lypen te i l es  oder  e ines  
g e s a m t e n  Po lypen  ffihrt zur  F rage  der  Ze l l genea log i e .  

Abb. 22 und 23. Tripedalia cystophora. L~ingsschnitte durch den Glockenrand mit Rhopalarbasis. 
22a Anlage des subumbrellaren Ringnerven (RN) mit Ubergang zum exumbrellaren Stielnerven 
durch die radiale Offnung der Mesogloea (MG), 4200x. Fix. 1. b Interradialer Schnitt durch junge 
Nervenzellen (NZ) des Ringnerven, 4200 x. Fix. 2. MG Mesogloea, MGZ macrogranul~ire Zelle, SU 
Subumbrella. 23a L~ingsschnitt dutch die Rhopalarbasis in Stieln~ihe mit einem wenigzelligen 
Komplex aus I-Zellen (IZ) neben dem kleinen Linsenauge (kILA), 1000 x. b Junge Ganglienzelle 
(GZ) mit rundem Kern (N) und ersten Nissl Schollen (rER), 15 000x. Fix. 1. D Dictyosom. c 
Ganglienzellen (GZ) gegen Ende tier Metamorphose mit locker strukturiertem Cytoptasma und 

zahlreichen Nissl Schollen (rER), 15 000x. Fix. 1., M Mitochondrium 



0 ~D
 

< c~
 



158 G. Laska-Mehnert 

M e d u s e n b i l d u n g  

Die Medusenbildung kann von einer begrenzten Anzahl somatischer Zellen des 
Polypen oder eines Grol3teils seines K6rpers ausgehen. Bei dieser Umordnung polypen- 
typischer Zellen zu einer medusentypischen Gestalt handelt es sich nie um eine reine 
Morphallaxis, wie dies fiir die Regeneration bei Cnidariern charakteristisch ist (Tardent, 
1960; Haynes & Burnett, 1963). Bei den H y d r o z  o a entstehen die Medusen oder 
Gonophoren durch laterale Knospung am Polypen nach dem Prinzip der sogenannten 
Glockenkernmeduse. Auch wenn die Medusen sich nicht mehr  abl6sen, sondern als 
sessile oder medusoide Gonophoren zeitlebens am Polypen verbleiben (KLihn, 1914; 
Hertwig & Htindgen, 1984), entsprechen sie dem Entwicklungsprinzip der Glockenkern- 
meduse (Frey, 1968; Tardent, 1978). Die bei Cladonema radiatum (Weiler-Stolt, 1960; 
Brien, 1966) und Podocoryne carnea (Frey, 1968; Boelsterli, 1978) besonders eingehend 
untersuchte Medusenknospung beginnt immer mit einer zweischichtigen Evagination, 
die zun~ichst nut Driisen-, N~ihr- und Epithelmuskelzellen abet keine I-Zellen enth~ilt. 
Diese wandern auch nicht aus einem h~iufig postulierten I-Zellreservoir ein, sondern 
entstehen durch Dedifferenzierung vorhandener Epithelmuskelzellen (Brien, 1966) und 
bilden wie bei der Metamorphose von Tripedafia cystophora ein Blastem, den soge- 
nannten Glockenkern. Dieses Blastem wird bei der Morphogenese vor allem fiir die 
Bildung der Subumbrella genutzt und gilt dariiber hinaus als Organisator der Glocken- 
gestaltung (Frey, 1968; Naumov, 1969). Diese Aufgabe tibernimmt bei den Cubopolypen 
haupts~ichlich das peristomale Gewebe. Weitere Parallelen zwischen der Metamorphose 
der Cubozoen und der lateralen Medusenknospung der Hydrozoen ergeben sich zum 
einen aus der tetrameren Anlage des Gastrovaskularsystems und der Prim~irtentakel, die 
bei den Hydromedusen jedoch sekund~iren Ver~inderungen unterliegen k6nnen, zum 
anderen aus der Bildung einer quergestreiften Schwimm-Muskulatur und ihrer funktio- 
nellen Abh~ngigkeit yon marginalen Ringnerven. 

Bei einer Metamorphose wandelt sich ein Polyp vollst~ndig in eine Meduse urn; bei 
der Knospung bleibt der Polyp dagegen normalerweise unversehrt. Entweder entwik- 
keln sich an einem Polypen mehrere Medusenknospen gleichzeitig (z. B. Sarsia tubu- 
losa: Kakinuma, 1966) oder es wird nur jeweils eine Medusenanlage gebildet (z. B. 
Cladonema radiatum: Weiler-Stolt, 1960 oder Craspedacusta sowerbii: Reisinger, 1957; 
Meurer & Hiindgen, 1978). Bei letzterer ist der Polyp sehr viel kleiner als die rasch 
wachsende Medusenanlage. Er iiberlebt den Knospungsvorgang nut dann, wenn auf 
den ersten nicht unmittelbar ein zweiter folgt; sonst wird das Polypenmaterial vollst~in- 
dig aufgebraucht (Reisinger, 1957), wie dies bei Coryne loveni und Eutima cirrhffera 
(Werner, 1983) oder bei der Prim~rmedusenbildung von Rathkea octopunctata (Werner, 
1958; Bouillon & Werner, 1965) immer der Fall ist. Diese Formen der Medusenknospung 
entsprechen prinzipiell der Metamorphose yon Tripedalia cystophora. Eine noch gr6- 
15ere Ubereinstimmung tritt in St6cken yon Podocoryne carnea auf, bei der die Medusen- 
bildung auch aus Autozoiden erfolgen kann (Br~indle, 1971). Wie auch zu Beginn der 
Metamorphose der Cubozoa werden die Polypententakel eingeschmolzen, das Peristom 
umgeformt und Zellen zu einer Knospe dedifferenziert. Erst dann weicht die Entwick- 
lung der Hydrozoen von der der Cubozoen ab, denn nur bei ersteren entsteht eine 
Glockenkernmeduse. 

Derartige Totalumwandlungen von Polypen treten bei den Hydrozoen nur bei 
koloniebildenden Formen auf, wobei der Verlust eines Autozoids fiir die Kolonie 
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unerheblich ist. Bei den solit~iren Cubopolypen begrenzt eine Totalumwandlung jedoch 
die M6glichkeit, sich durch Polypenknospung weiter zu verbreiten (Werner, 1983). 
Somit haben Cubopolypen nut eine begrenzte Lebensdauer. Ein weiterer Unterschied 
besteht in der Irreversibilitfit einer einmal begonnenen Metamorphose im Gegensatz zur 
Medusenknospung der Hydrozoen, die bis zur Bildung des als Organisator wirksamen 
Glockenkernes experimentell in eine Polypenknospung umgeleitet werden kann 
(Schmid, 1972, 1974). 

Auch bei der terminalen Knospung der Scyphozoa, der Strobilation, sind Mechanis- 
men aktiv, die der Metamorphose der Cubozoa vergleichbar sind. Bei der Strobilation 
kommt es zu zentripetalen Einschniirungen des Polypenk6rpers von apikal nach basal. 
Sie k6nnen wie bei Aurelia aurita (Thiel, 1966; Spangenberg, 1965; Russell, 1970) oder 
Rhopilema verrilli (Calder, 1973) in Form einer polydisken Strobilation, oder wie bei 
Cassiopea andromeda (Gohar & Eisawy, 1960; Ludwig, 1969) in Form einer monodisken 
Strobilation ablaufen. In beiden F~illen wird der Apex des Polypen nach dem Abbau 
bzw. Umbau des Tentakelringes durch metaplastische De- und Redifferenzierungsvor- 
g~inge in eine oder mehrere scheibenf6rmige Anlagen gegliedert, was zu einer oder 
mehreren Ephyralarven ffihrt, die frei werden. 

Nach meinen Beobachtungen ~ihnelt Cassiopea andromeda wahrend ihrer Strobila- 
tion der metamorphosierenden Carybdea marsupialis sehr, da beide w~ihrend der 
Einschmelzung der Tentakel eine deutliche Gliederung in Kopf- und Stielteil aufwei- 
sen. Im Gegensatz zu Cassiopea andromeda wird jedoch bei Carybdea marsupialis der 
Stiel im Laufe des Medusenwachstums allm~ihlich kfirzer und bleibt nur vortibergehend 
am Apikalteil der frei schwimmenden Meduse sichtbar, bis er durch weiteres Wachstum 
in die Glocke integriert wird. Cassiopea andromeda l~il~t hingegen den Stielrest zurfick, 
der zu einem neuen Polypen regeneriert. 

Bei der Strobilation wie auch bei der Metamorphose werden die Polypententakel zu 
Rhopalien umgebildet, yon denen bei Cubozoen immer vier, bei Scyphozoen hingegen 8 
oder mehr angelegt werden. Die Medusententakel sind Neubildungen; das Hypostom 
und das Peristom werden zum Manubrium und zur Subumbrella der jungen Meduse 
bzw. der Ephyralarve. Die Morphogenese des Gastrovaskularsystems differiert jedoch, 
denn die Cubomedusen legen peripher 4 Gastraltaschen, die Scyphomedusen hingegen 
ein r6hrenf6rmiges und verzweigtes Gastrovaskularsystem an (Kramp, 1943; Russell, 
t970). 

Die bisherigen Ausfiihrungen machen die Vorstellung wahrscbeinlich, dab der 
Bildung der Medusen in allen Ktassen ein gemeinsames Entwicklungsprinzip zugrunde 
liegt. Abb. 1 stellt die Lebenszyklen der Hydrozoa (mit lateraler Knospung), der Scypho- 
zoa (mit Strobilation) und der Cubozoa (mit Metamorphose) einander gegenfiber. 

In allen drei Klassen beginnt die Ontogenese der Tiere mit der Anhaftung einer 
pelagischen Planula-Larve (Bodo & Bouillon, 1968; Okada, I927; Thiel, 1936) und ihrer 
Metamorphose zum sessilen Polyp. Die sessile Phase ist zur blastogenetischen Bildung 
der Meduse bef~ihigt. Diesem Ubergang zur sexuellen Generation liegt die evolutioni- 
stische Idee zugrunde (Haeckel, 1874), dab die Meduse einen umgewandelten, mobilen 
Polypen darstellt. 

Alle beschriebenen morphogenetischen Mechanismen der Medusenbildung - 
sowohl das Prinzip des Glockenkerns als auch jenes der De- und Regenerationsvor- 
g~inge im Tentakelbereich - deuten darauf hin, dal~ es sich in keinem Fall um morphal- 
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Tab. 1. Lebenszyklen der Cnidaria 

Hydrozoa Scyphozoa Cubozoa 

Planula 

I Metamorphose 

Polyp 

asexuelle 
Fortpflanzung 

Meduse 

sexuelle 
Fortpflanzung 

Planula 

i Metamorphose 

Polyp 

t asexuelle 
Fortpflanzung 

Meduse 

sexuelle 
Fortpflanzung 

Planula Planula 

Planuta 

I Metamorphose 

Polyp 

Metamorphose 

Meduse 

sexuelle 
Fortpflanzung 

Planula 

laktische Prozesse vergleichbar der Polypenregeneration handelt. Die wesentlich kom- 
plexer organisierte Meduse kann nut aus Differenzierungsvorghngen hervorgehen, die 
ausschliel~lich einem Blastem m6glich sind. Zweifellos ist diese Blastembildung in allen 
drei Medusen bi ldenden Klassen nachweisbar; daher besteht zwischen den Knospungs- 
vorghngen und der Metamorphose kein grundshtzlicher, sondern lediglich ein graduel- 
ler Unterschied, der fiir die Ktassen charakteristisch zu sein scheint. 

Z e l l g e n e a l o g i e  

Das Ausgangsmaterial  ftir die Metamorphose der Cubozoa (Werner, 1975, 1976) ist 
der Cubopolyp. Er besteht wie alle Cnidarier aus einer einschichtigen Epidermis und 
Gastroderrnis (Tab. 2, linke Hhlfte). Letztere wird yon nur zwei Zelltypen gebildet, von 
N~hrzellen und yon Driisenzellen, die ohne nennenswerte  cytologische Verhnderungen 
im Verlaufe der Metamorphose das neue Gastrovaskularsystem der Meduse bilden. 
Sowohl Driisen- als auch Nhhrzellen sind in dieser Phase mitotisch aktiv. 

Die Epidermis der Cubopolypen besteht aus Nesselzellen, Nervenzellen, Sinneszel- 
len und Epithelmuskelzellen mit glatten Myofibrillen (Werner et al., 1976; Chapman, 
1978). I-Zellen, die als Vorlhufer der Nesselzellen postuliert werden miissen, konnten 
bis heute nicht nachgewiesen werden und bleiben deshatb in der schematischen 
l~bersicht unberticksichtigt. Die Nessel-, Nerven- und Sinneszellen unterliegen alle irn 
Verlaufe der Metamorphose einer Autolyse und gehen ats Zellen quantitativ verloren. 
Sie treten aus dem Gewebeverband  heraus oder werden in Bruchstiicken yon den 
Nhhrzellen der Gastrodermis phagozytiert.  Dieser Vorgang erinnert an die Regressions- 
vorghnge im Tierreich, wie es beispielsweise auch die Metamorphose der Ascidien- 
Larve oder der Kaulquappen darstellt (de Duve & Wattiaux, 1965; Cloney, 1966). 

Die Epithelmuskelzellen h ingegen treten in eine Dedifferenzierungsphase ein. Sie 
erfaBt zun~chst die Myofibrillen, dann die basalen Zellausl~ufer, die zentrale Vakuole 
und schlieBlich einen Teil der Mitochondrien. Endet die Dedifferenzierung hiermit, so 
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l iegt  e ine  "begrenz te  Dedif ferenzierung"  vor {Tab. 2, Mitte). Sie Ifihrt zu Zellen, die 
zwar wei te rh in  zu Epi the lze l len  determinier t  sind, abe t  ihre speziel le  Differenzierung 
ver loren haben ,  so dab alle Epi the l -Zel l typen  der  Meduse  aus i h n e n  hervorgehen 
k 6 n n e n  {Tab. 2, rechte H~ilfte). Es l iegt e ine  Transde te rmina t ion  vor, die  der bei  den  
Imag ina l sche iben  der Insek ten  verg le ichbar  ist (Spemann & Mangold,  1924; Hadorn, 
1965, 1968; Benzer & Hotta, 1972). Schreitet die Dedif ferenzierung welter  fort, so geht 
auch die De te rmina t ion  zu Epi the lze l len  verloren.  Es hande l t  sich u m  eine  vollst~indige 
Dedifferenzierung,  die zu e m b r y o n a l e n  Zellen,  de n  I -Zel len fiihrt. Aus i hne n  en t s tehen  
nicht  n u t  Epi thelzel len,  sondern  auch alle ande ren  ep ide rma len  Zel l typen (Lentz, 1965) 
wie  Nesselzel len,  Nervenze l len ,  S innesze l len ,  L insenze l len  und  Comeaze l len .  Es l iegt 
somit e ine  typische Transd i f fe renz ie rung  oder Metaplas ie  vor, wie sie unter  anderem 
von den  Ir iszel len des Molchauges  b e k a n n t  ist (Byers & Porter, 1964; Starck, 1965; 
Yamada  et al., 1973). Beim Polypen ist nu t  die Dete rmina t ion  zu Epi the lze l len  reversi- 
bel,  die zu den  a n d e r e n  Zel l typen  nicht  (Frey, 1968; Schmid, 1972). Das unterschiedl iche  
Schicksal  der ve r sch iedenen  Zel l typen  steht offensichtlich in  enyer  Beziehun 9 zur 
Zellproliferation,  d e n n  alle nicht  mehr  t e i lungs fah igen  Zel l typen  un te r l i egen  der Auto- 
lyse, w~ihrend die Ep i the lmuske lze l l en  und  die Gast rodermiszel len  f iberleben.  DaB die 
tei lungsf~ihigen Ep i the lmuske lze l l en  zus~itzlich in  e ine  Phase der Dedifferenzierung 
eintre ten,  erm6glicht  die Bi ldung  jenes  Blastems, das die Neuges ta l tung  auf dem 
Niveau  der  Zellverb~inde und  Einze lze l len  zulaBt. Es ist die Voraussetzung sowohl ffir 
die Erg~inzung v e f l o r e n g e g a n g e n e r  Ze l l typen  (Epithelzellen,  Ep i the lmuske lze l len  und  
Nesselzel len)  als auch ffir die A u s b i l d u n g  von S innesze l l en  und  -Organen  eines  kom- 
plexer  en twicke l t en  Nervensys tems und  der Schwimm-Musku la tu r  (Laska & Hiindgen,  
1984). 
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