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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 cystophoraincludes a
sessile saclike polyp — the asexual reproducing form — and a pelagic tetraradial medusa — the
sexually reproducing generation. Medusan development can be induced by temperature increase.
It reveals neither budding nor strobilation, but a real metamorphosis of a polyp to only one medusa.
According to morphological and anatomical criteria the metamorphosis can be subdivided into four
different stages: (1) four longitudinal furrows segment the polyp, the tentacles of which are
apportionated on the four quadrants of the body. (2) The subumbrellar cavity develops by invagina-
tion of the‘*peristom; the relicts of the fused tentacles change to four rhopalia buds. (3) Medusan
architecture including four new interradial tentacles, four rhopalia and the subumbrellar swimming
musculature is completed. (4) A young tetraradial medusa starts swimming. Ultrastructural analysis
of those metamorphic stages show the different processes of morphogenesis: (a) Gastrodermal cells
— absorptive and spumous cells — undergo transdifferentiation and proliferation to medusan cells of
the same structure and function. (b) Epidermal cells, excluding the epithel muscle cells, dissociate
and are autolytically withdrawn. Dedifferentiated epithel muscle cells — interstitial cells — regain
the ability to develop a complete new set of somatic cells, not originally present in the polyp. They
include amongst others cross-striated muscle cells, medusan typic nematocyts and particularly
sensory and nervous cells. Those cells establish a nervous system with lens-eyes, simple ocelli,
statocysts, diffuse nerve net and an additional nerve ring.

EINLEITUNG

Seit der vollstdndige Lebenszyklus der tropischen Cubomeduse Tripedalia cysto-
phora Conant, 1897 (Werner et al., 1971; Werner, 1973, 1975) bekannt ist, halten im
Gegensatz zu Hennig (1979) immer mehr Autoren die Errichtung einer eigenen Klasse
Cubozoa fiir erforderlich (Werner, 1976; Chapman, 1978; Pearse & Pearse, 1978; Yama-
guchi & Hartwick, 1980). Neben zahlreichen Unterscheidungsmerkmalen, die den Bau
der Polypen und Medusen betreffen, ist es vor allem die Art der Medusenbildung, die sie
von allen anderen Cnidariern unterscheidet (Werner, 1983). Wahrend schon Kiihn (1910)
die Ontogenese der Hydromedusen durch laterale Knospung und die der Scyphomedu-
sen durch monodiske oder polydiske Strobilation beschrieben hat, wurde die unge-
wohnliche Medusenbildung der Wiirfelquallen, in deren Verlauf sich der Polyp durch
eine vollstandige Metamorphose in nur eine Meduse umwandelt, erst durch Werner et
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al. (1971) an T. cystophora nachgewiesen und spater an Carybdea alata (Arneson &
Cutress, 1976) und Chironex fleckeri (Yamaguchi & Hartwick, 1980} bestatigt.

Die duBerlich erkennbaren Vorgéange der Metamorphose und die inneren anatomi-
schen Veranderungen wurden bereits von Werner (1975, 1983) beschrieben. Die vorlie-
gende Arbeit untersucht die tiefgreifenden cytologischen Verdnderungen wahrend der
Metamorphose, wobei ein besonderer Schwerpunkt auf der Morphogenese der bisher
nur in ihrem Bau untersuchten Linsenaugen (Conant, 1898; Yamasu & Yoshida, 1976;
Laska & Hiindgen, 1982) liegt. Die Ergebnisse stellen die notwendige Ergédnzung zur
cytologischen Untersuchung des Cubopolypen {(Chapman, 1978) dar und gestatten eine
weiterfiihrende Erorterung der Verwandtschaftsbeziehungen der Cubozoa.

MATERIAL UND METHODEN

Tiermaterial

Laborzuchten des urspriinglich aus Puerto Rico stammenden Materials wurden uns
von Dr. Werner (Biologische Anstalt Helgoland, Hamburg) zur Verfligung gestellt. Sie
wurden auf Uhrglaschen sitzend in beliifteten Seewasser-Aquarien bei 23 °C zur vege-
tativen Fortpflanzung gebracht. Als Nahrung dienten 3 Tage alte Nauplien von Artemia
salina. Durch die Erhéhung der Wassertemperatur auf 28 °C konnte die Metamorphose
induziert werden.

Prédparationsgang

(1) Andsthesie: Um eine Kontraktion der Umwandlungsstadien zu verhindern, erhiel-
ten diese eine Andsthesie mit einer 7%igen MgCl,-Losung.
(2) Fixierung: 1% Glutaraldehyd und 5% Rohrzucker in 0,1 M Collidin-, 0,1 M
Cacodylat- oder 0,1 M Natriumphosphatpufferlésung.
1 % Osmiumtetroxid und 5 % Rohrzucker in 0,1 M Milloning-Puffer; jeweils pH 7,3,
4°C, 2 Std.
(3) Wasserung in den angegebenen Pufferlésungen, 20 °C, 6 X 15 min.
(4) Kontrastierung nach Glutaraldehydfixierung: 1 % OsO, in 0,1 M Collidinpuffer, pH
7.3, 4°C, 4 Std.
{5) Wasserung in den angegebenen Pufferlgsungen, 20 °C, 3 X 15 min.
(6) Entwdasserung in Athylalkohol von 15%igem bis zum absoluten Alkohol in sieben
Stufen bei 20 °C, insgesamt 8 Std.
{7) Nachkontrastierung in 70%igem Athylalkohol mit 1% Phosphorwolframsdure 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 S2 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 fiir die Cubozoa charakteristischen Umdifferenzierungen des Poly-
pen zur Meduse wird der Polyp von apikal nach basal innerhalb eines Zeitraumes von
6--8 Tagen in seiner Anatomie verandert. Die Entwicklung kann nach morphologischen
Kriterien in drei Stadien gegliedert werden, denen im Folgenden die Beschreibung des
Polypen voran-, die der Meduse nachgestellt werden soll.

Der adulte-Polyp

Tripedalia cystophora lebt bei Temperaturen um 23°C als ein sich asexuell fort-
pflanzender, solitdrer Polyp (Abb. 1a). Dieser miBit 0,5-1 mm in seiner Lange und besitzt
einen birnenformigen Korper, der mit Hilfe einer flachen, von der basalen Epidermis
sezernierten Peridermhiille im FuBlbereich am Substrat festsitzt. Rund um den Mundke-
gel (MK in Abb. 1a und b} steht ein einzelner Kranz von 7-9 capitaten Tentakeln (T in
Abb. la und b). Der sackférmige, ungegliederte Korper besitzt eine zweischichtige
Wand (ED und GD in Abb. 1b) mit diinner Mesogloealamelle (MG in Abb. 1b) Die
Tentakel sind von einer Reihe hochvakuolisierter Gastrodermiszellen (GD in Abb. 1b}
solide ausgefiillt. Das Monocnidom des Polypen besteht aus mikrobasischen Eurytelen.
Charakteristisch fiir Cubopolypen ist ein entodermal-ektodermales Nervenringpaar, das
in Hohe des Tentakel-Oralkonus-Uberganges liegt. Die Polypenknospung erfolgt im
basalen Teil des Polypen, direkt oberhalb des Peridermbechers.

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

Stadium 1

Im Metamorphosestadium 1 wird der urspriinglich runde Polypenkorper durch vier
symmetrische Langsfurchen (™ 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-
apikal fusionieren. Die Korperepithelien (ED; und GD; in Abb. 2b} bleiben noch
unverdndert einschichtig, wahrend die Tentakelbasen nach der Fusion eine vielschich-
tige Epidermis und Gastrodermis (ED, und GD, in Abb. 2b) zeigen. Zwischen den
Tentakelbasen wachsen schliefilich vier neue Medusententakel aus, die zusdtzlich zum
alten Nesselzelltyp der mikrobasischen Eurytelen auch holotriche und basitriche Haplo-
nemen differenzieren.

Stadium 2

Nun greifen die Verdanderungen von den Tentakeln auf den Kérper des Polypen
tiber. Eine oberfldchliche Horizontalfurche (- in Abb. 3a und b) gliedert den Polypen-
korper in den Tentakel-tragenden brdunlich pigmentierten Apikalteil mit sich abfla-
chenden Medusenepithelien (AT in Abb. 3a und b) und den weiBlichen Basalteil (BT in
Abb. 3a und b} mit den noch unverdnderten, 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 ringférmig zur
Subumbrellarhéhle ein. Die Horizontalfurche markiert jeweils die tiefste Stelle der sich
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Abb. 1 und 2. Polypen von Tripedalia cystophora, 1a Lebendaufnahme eines adulten Polypen, 200x.

1b Semidiinner Langsschnitt eines Polypen mit ungegliedertem Koérper, einschichtiger Epidermis

(ED) und Gastrodermis (GD), 350x. Za Polyp in Metamorphose; Stadium 1, 300x. I-IV Kérperqua-

dranten, die durch L&ngsfurchen (®) entstehen. 2b Radialer Langsschnitt mit vielschichtigem

Tentakelrelikt mit Epidermis 2 (ED,) und Gastrodermis 2 (GD,); 350x. MG Mesogloea, MK
Mundkegel, PD Periderm, T Tentakel, TB Tentakelbasis



Abb. 3 und 4. Polypen von Tripedalia cystophora in Metamorphose. 3a Stadium 2, fixiert; 200x. 3b
Langsschnitt durch einen Adradius mit Tentakel (T'), Rhopalien-tragendem Apikalteil (AT) und
unverdndertem Basalteil (BT); 300x. 4a Stadium 3; Lebendaufnahme, 250x. 4b Langsschnitt durch
Adradius mit einheitlicher Glockenwand und Rhopalium (Rh}, 300x. CG Centrogaster, GA Gruben-
auge, GD Gastrodermis, EU Exumbrella, GT Gastraltasche, LA Linsenauge, MG Mesogloea, RH
Rhopalium, S Statolith, SU Subumbrella, T' Medusententakel, m» Horizontalfurche
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einsenkenden Subumbrella und die Basis des zum Manubrium verldngerten Mundroh-
res. Die sackformig ungegliederte Gastralhthle des Polypen (GH in Abb. 6a) wird dabei
in einen stielférmigen Zentralteil — Manubrium und Centrogaster (CG in Abb. 3b und
7a) — sowie einen damit verbundenen AuBenring — die spéteren 4 Gastraltaschen —
gegliedert. In den Interradien werden die Gastraltaschen durch Entodermlamellen
voneinander getrennt. Echte Septen fehlen den Cubomedusen. Das Manubrium nimmt
ebenso wie die Glocke quadratische Form an. Am Schirmrand wéchst das Velum (Ve in
Abb. 7a) als epidermale Falte aus.

Stadium 3 und die Jungmeduse

Im Stadium 3 fehlt dem metamorphosierenden Polypen (Abb. 4a) eine Gliederung in
Apikal- und Basalteil. Die Korperepithelien sind medusentypisch zu Plattenepithelien
abgeflacht. Die Mesogloea (MG in Abb. 4b) wird zur formgebenden Schirmgallerte. Das
noch sessile Stadium besitzt bereits alle Medusenmerkmale wie kontraktile Glocke,
aktiv bewegliche Tentakel und ausdifferenzierte Rhopalien (Rh in Abb. 4a und b). Die
Glocke hat durch allometrisches Wachstum Wiirfelform erhalten; die interradialen
Ecken des Wiirfels tragen die Medusententakel (T" in Abb. 4a). Auf der Mitte der Seiten
hédngen in den sogenannten Sinnesnischen an beweglichen Stielchen die Rhopalien {Rh
in Abb. 4a und b, 5a und b}, die zwei unterschiedlich groBe Linsenaugen (LA in Abb. 4a},
beiderseits davon je zwei Grubenaugen (GA in Abb. 4a) und einen kristalldhnlich
aufleuchtenden Statolithen {S in Abb. 4b und 5} tragen. Das Velum 148t eine quadrati-
sche Offnung frei; und auf der Glockenoberfliache ordnen sich Nesselzellen (CCin Abb.
5a und b) zu einem fiir Tripedalia cystophora typischen Muster an, welches aus acht
radiaren Biandern besteht, die von der Spitze der Glocke aus in den Radien und
Interradien zum Glockenrand verlaufen.

Nach einer kurzen Wachstumsphase 16st sich die Jungmeduse vom kleinen Peri-
dermsockel ab und verdndert sich danach nur noch durch die zusétzliche Bildung von je
zwei Tentakeln pro Interradius sowie die Entwicklung von entodermalen Gonaden, die
beiderseits der Entodermlamellen sitzen. Innerhalb von drei Monaten erreicht die
geschlechtsreife Meduse eine Grofie von 15-20 mm Schirmdurchmesser.

HISTOLOGIE UND CYTOLOGIE DER METAMORPHOSESTADIEN

Wahrend der Metamorphose laufen morphogenetische Prozesse ab, die mit einem
Strukturwandel, hdufig auch mit einem Funktionswandel der somatischen Zellen ver-
bunden sind. Dieses Transdifferenzierungsgeschehen erfolgt durch direkte Umdifferen-
zierung von einem Zelltyp zu einem anderen, oder durch die Dedifferenzierung der
somatischen Zellen zu indifferenten, I-Zellen d&hnlichen Stadien, von denen ausgehend
die Neudifferenzierung eingeleitet wird. Letztere kann schlieBlich ihren Ausgang auch
von einem heterogenen Aggregat von Zellen nehmen, das sich aus verschiedenen
somatischen Zellen sowie aus [-Zellen bzw. I-Zell-dhnlichen Stadien zusammensetzt.
Elektronenmikroskopisch sind von diesen Vorgédngen lediglich die Anderung der Form,
der Zellstruktur und der Teilungsaktivitit sowie die dann einsetzende Musterbildung

erfafBBbar.



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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Morphogenese der Exumbrella und des Gastrovaskularsystems

Die Korperwand des Polypen besteht aus einer dufleren Lage palisadenférmiger
Epidermiszellen (ED in Abb. 6a} und einer inneren Lage hochprismatischer Gastroder-
miszellen (GD in Abb. 6a), die durch eine diinne Mesogloea (MG in Abb. 6a) voneinan-
der getrennt sind. Bis auf einige Cnidoblasten und wenige macrogranulédre Zellen sowie
die Anteile des Nervennetzes wird die Epidermis von Epithelmuskelzellen (EMZ in
Abb. 6b) gebildet. Diese haben die Gestalt eines Zylinders, der sich in den Apikalteil
mit groBer zentraler Vakuole (Va in Abb. 6b) und einem Somateil mit dem Kern (N in
Abb. 6b) gliedert. Der mesogloeanahe Somateil entwickelt kurze Zellfortsédtze, welche
die kontraktilen Elemente der glatten Langsmuskulatur des Polypen enthalten. Der
epidermalen Langsmuskulatur liegt eine schwache Ringmuskulatur der Gastrodermis
gegeniiber.

Charakteristisch fiir die Frithphase der Metamorphose ist die Verformung der
Epidermiszellen sowie der Abbau ihrer glatten Myofibrillen: Nach einer kurzen hoch-
prismatischen Phase (Abb. 6b) flachen sich die Epidermiszellen ab und bilden ein
Plattenepithel (Abb. 6¢). Die in der Polypenepidermis vollstdndig fehlenden I-Zellen
sind vom Stadium 2 an vereinzelt zu finden. Haufiger als beim Polypen findet man
macrogranuldare Zellen, epidermale Driisenzellen, deren vesikuldrer Inhalt jenem der
Zymogenzellen dhnelt.

Im Gegensatz zur Hydranthenepidermis, die insgesamt zur Exumbrella umdifferen-
ziert wird, verandert sich die Gastrodermis des einheitlichen Polypenhohlraumes (GH in
Abb. 6a) in Abhéngigkeit von ihrer Lage. Sowohl beim Polypen als auch im Stadium 1
besteht die hochprismatische Gastrodermis (GD in Abb. 6a und 7b} aus schmalen,
vesikelreichen Nahrzellen (N&Z in Abb. 7b und 3in 7a) mit typischen Nahrungsvakuo-
len, sowie Driisenzellen, die vor allem in der basalen Halfte dichte Ansammlungen
polymorpher, osmiophiler Grana aufweisen. Zymogenzellen sind selten. Wahrend der
Metamorphose verarmen die Schleimzellen (gSZ in Abb. 7b) zunéchst in ihrem basalen
Bereich an den osmiophilen Grana. Differenzieren sie sich zu Néhrzellen (N&Z in Abb.
7c) der Gastraltaschen, so flachen sie stark ab. Bereits in den noch weitlumigen Taschen
des Stadiums 2 sind ausschlieilich Ndhrzellen in der Gastrodermis zu finden. Die nun
kubischen Zellen enthalten im Zentrum einen Zellkern (N in Abb. 7c¢) mit groem
Nukleolus, umgeben von organellenreichem Zytoplasma. Neben den zahlreichen Dic-
tyosomen und Nahrungsvakuolen (NaV in Abb. 7¢) werden im Stadium 2 kleine zentrale
Vakuolen gebildet. Im Stadium 3 flachen sich die Zellen der stark verengten Gastralta-
schen zu ihrer typischen Medusen-Epithelform ab. Zymogen- und Schleimzellen fehlen
in den radialen Gastraltaschen der Jungmeduse. Die Gastrodermis des Peristoms bleibt

Abb. 6 und 7. Tripedalia cystophora. Die Transdifferenzierung von Polypen- zu Medusengewebe.
6a und 7a. Schematische Darstellungen mit Ausschnitt aus der Kérperwand von Polyp (6a) und
Meduse (7a). 6b und ¢ Langsschnitte durch die Magenregion; b im Stadium 1 mit hochprismati-
schen Epithelzellen, 4500x. c¢im Stadium 3 mit Plattenepithelzellen (EZ), 4500x; jeweils Fix. 1. 7b
Gastrodermis im Stadium 1 mit hochprismatischen granuldren Schleimzellen (gSZ) und Nahrzellen
(N&Z), 4500x. 7c im Stadium 3: abgeflachte Néhrzellen mit groBen Nahrungsvakuolen (NaV),
4500x, je Fix. 1. B Polypenbasis, CG Centrogaster, EL Entodermlamelle, EMZ Epithelmuskelzelle,
EZ Epithelzelle, GD Gastrodermis, GH Gastralhthle, GT Gastraltasche, MG Mesogloea, MK
Mundkegel, N Nukleus, R/I Radius und Interradius, Rh Rhopalium, SV Sekretvesikel, T/T" Polypen-
tentakel/Medusententakel, Va Vakuole, Ve Velum, | = Schleimzelle, 2 = Zymogenzelle, 3 =
Nahrzelle
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wiahrend der Metamorphose ebenso wie die des Somateiles einschichtig und folgt der
Invagination der Subumbrella passiv. Die Auskleidung des sich zum Manubrium (Ma in
Abb. 7a} verlangernden Mundkegels (MK in Abb. 6a) mit granuldren Schleimzellen und
Nahrzellen bleibt unverandert. In den Zellen werden jedoch die groBen zentralen
Vakuolen abgebaut und glatte Muskulatur synthetisiert. Die hochprismatischen Gastro-
dermiszellen der Polypenbasis (B in Abb. 6a und 7a) differenzieren zum liberwiegenden
Teil zu den Zymogenzellen des Zentralmagens (CG in Abb. 7a). Weniger haufig sind
hier Ndhrzellen und Schleimzellen zu finden. Die Mesogloea (MG in Abb. 6a, 7a und b)
nimmt im Verlaufe der Metamorphose deutlich an Dicke zu.

Die Zellen der Hydranthenepidermis und des gesamten gastrodermalen Hohlrau-
mes des Polypen bilden somit durch Umdifferenzierung und Vermehrung der Zellen
durch Mitosen die Exumbrella und das nun tetramer gegliederte Gastrovaskularsystem
der Meduse.

Morphogenese von Subumbrella, Velum und Tentakeln

Dem Peristom kommt im Verlauf der Metamorphose besondere Bedeutung zu.
Bereits nach der Verschmelzung der Polypententakel im Stadium 1 ist die ehemals
einschichtige Epidermis im Grenzbereich zu den Tentakelrelikten vielschichtig (PS in
Abb. 8a). Dies ist auch in den Interradien der Fall. Hier liegen I-Zellen (IZ in Abb. 8a und
b} in groBer Zahl zwischen den disorganisierten Epithelzellen des Polypen. Die rundlich
bis kubisch geformten Zellen enthalten neben dem grofien, runden, nukleolushaltigen
Kern eine dichte Population freier Ribosomen und wenig endoplasmatisches Retikulum.
Mit Einsetzen der Differenzierung vergrofert sich die Zahl der Mitochondrien und der
Golgi-Zisternen. In das benachbarte Mundkegelepithel (MK in Abb. 84) immigrieren
keine dieser I-Zellen, sodaB hier die Epidermis einschichtig bleibt. Das sich einsen-
kende Peristom (PS in Abb. 8a und b) verlangert den zentral gelegenen Mundkegel (MK
in Abb. 8b) zum spéteren Manubrium (Ma in Abb. 8¢); und die Invagination erweitert
sich zur Subumbrellarhéhle (SH in Abb. 8b und c). Bei diesem Vorgang ordnet sich das
vielschichtige Epithel des Peristoms zur einschichtigen Epidermis der Subumbrella (SU
in Abb. 8¢}). Gleichzeitig wachst vom &ufleren Rand des Schirms irisblendenartig eine
Epidermisduplikatur aus, das Velum (Ve in Abb. 8c). Entlang der Mesogloea differen-
zieren alle Epidermiszellen der Subumbrella, also auch die innere Halfte des Velums
die basal in den Zellfortsatzen verlaufenden Myofibrillen, die die zirkuldre Schwimm-
Muskulatur der Meduse bilden.

Abb. 8a-c. Interradiale Langsschnitte durch Stadien der Subumbrellarbildung bei Tripedalia
cystophora. a und b Beginnende Einsenkung des Peristoms (PS) an der Grenze der einschichtigen
Epidermis (ED) des Mundkegels (MK) und dem mehrschichtigen Korperrand mit I-Zellen (IZ); a
schematisch, b Schnitt durch den in a gezeigten Bereich, 5000x, Fix. 2. ¢ Schematische Darstellung.
Fortgeschrittene Einsenkung der Subumbrellarhéhle (SH), die vom Manubrium (Ma), der Subum-
brella (SU) und dem Velum (Ve) begrenzt wird. Der Kérperrand tragt interradial (I) die Tentakel-
anlagen (T') und radial (R) die Rhopalien (gestrichelte Linie). IZ Interstitielle Zellen, N Nukleus
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Die Medusententakel

Aus dem beschriebenen vielzelligen Bereich perioraler Epidermis, die dedifferen-
zierte Epithelzellen und I-Zellen enthalt, entstehen die vier Interradialknospen der
Medusententakel (T in Abb. 3a und 8c¢). In diese hinein verldngern sich die interradia-
len Rénder der noch unvollstdndig 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 stufenférmig liber den ganzen Tenta-
kel verteilt. Die kréftige Tentakelmuskulatur besteht aus glatten Myofibrillen. Die
Gastrodermiszellen sind hochvakuolisierte Néhrzellen. Erst nach der Ablésung der
freischwimmenden Meduse entwickeln sich seitlich der einzelnen Tentakel noch
jeweils zwei zusétzliche, gleich gebaute hohle Tentakel, die Tripedalia ihren Namen
geben.

Fiir die Medusengestaltung ist die auf den Peristombereich konzentrierte hohe
Teilungsaktivitdt der Zellen von besonder=r Badeutung. Ebenso wie die Mitosen ermég-
licht auch die groBe 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 {ibernommen und im
Laufe der Zelldifferenzierung mit zum Bestandteil der Schwimm-Muskulatur, des
Velums oder der Tentakel.

Morphogenese der Rhopalien

Die bereits beschriebene Tentakelverschmelzung stellt zunédchst eine Disintegra-
tion voll ausgebildeter Gewebe dar; dabei wird der Zellverband aufgeldst, so daB sich
die Zellen gegeneinander bewegen kénnen. Jedoch aggregieren auf den Quadranten
nur Epidermis- mit Epidermiszellen und Gastrodermis- mit Gastrodermiszellen. In den
schlieBlich vorliegenden Tentakelrelikten ordnen sich die Gastrodermiszellen relativ
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
wahrend der frithen metaplastischen Vorgénge nicht auf.

Umwandlung der Polypententakel zu Rhopalien

Dedifferenzierung der Epithelmuskelzellen: Beim Einsetzen der Metamorphose-
kontraktion der Tentakel verlagert sich die basal in den Epithelmuskelzellen gelegene
glatte Langsmuskulatur (MF in Abb. 9a) unter Verkiirzung und Desorganisation bis in
das Soma der Zellen. Dort treten in zunehmendem Mafle Vakuolen mit heterogenem,
osmiophilen Inhalt auf, die im Cytoplasma der Epithelzellen der Polypententakel
fehlen. Diese Vakuolen enthalten mit fortschreitender Metamorphose immer haufiger
Zellorganellen wie Mitochondrien, an welchen die Zellen deutlich verarmen, sowie die
verlagerten desorganisierten Myofilamente (MF in Abb. 9b). Sie miissen deshalb als
Autolysosomen (Ly in Abb. 9b und c) aufgefat werden. Wéhrend der vakuolédre Apparat
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Abb. 9 und 10. Langsschnitte durch Tentakelbasen im Metamorphosestadium 1. 9a In Dedifferen-
zierung begriffene Epidermiszellen (EZ) mit unregelméBig geformten Zellkernen (N}, 3000x, Fix. 1.
9b und ¢ Gastrodermis (GD); Néhrzellen (N4Z) mit groBen Lysosomen {Ly), die epidermale
Myofibrillen (MF)} enthalten; b und ¢ 6500x, Fix 3. 10a Semidiinner Langsschnitt durch die
Rhopalarknospe mit Metamorphoseblastem (ED,) in der Basis und Anlage der Rhopalarampulle
(RA), 650x. ED; einschichtige Epidermis, MGZ Macrogranulédre Zellen, PS Peristom. 10b Metamor-
phoseblastem aus [-Zellen (I1Z) bestehend, 6500x. Fix. 2. GD Gastrodermis, M Mitochondrien, N
Nukleus
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vergroBert wird, verformen sich die Zellen bis zu polygonaler Form (Abb. 10b). Schlief3-
lich sind aus der Mehrzahl ehemaliger Epithelmuskelzellen abgekugelte I-Zell-dhn-
liche Zellen entstanden. Ein Teil der Epithelmuskelzellen unterliegt einer vollstandigen
Autolyse, sodaBl Zellbruchstiicke in benachbarten Zellen phagozytiert werden. Hieran
sind auch Gastrodermiszellen, die mit Ausldaufern durch die Mesogloea hindurch rei-
chen, beteiligt. Nur in diesem Abbaustadium besitzen die Nahrzellen (N4Z 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 Ubergangsphase ordnen
sich die Zellen der Gastrodermis zu einem einschichtigen Epithel (GD in Abb. 10a) rund
um den Hohlraum der spateren Rhopalarampulle (RA in Abb. 10a) an, die offen mit dem
Gastralraum in Verbindung steht.

In der Epidermis des basalen Abschnittes der Tentakelrelikte werden die Lysoso-
men kleiner, ihre Zahl nimmt ab, und schlieflich fehlen sie ganz. Die Epidermis besteht
nun, abgesehen von einigen macrogranuldren Zellen (MGZ in Abb. 10a und 9a), aus
einem Aggregat I-Zell-dhnlicher 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 vollstan-
dig abgebaut. Zwischen den Tentakelbasen besteht die ebenfalls vielschichtige Epider-
mis des gesamten apikalen &uBeren Koérperrandes 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 (® 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 unveranderte Epithel des
Peristoms (PS in Abb. 10a). Die palisadenférmige einschichtige Epidermis (ED; in Abb.
10a) besitzt nach wie vor groBe Vakuolen, basal gelegene Kerne und ein locker
strukturiertes Cytoplasma. Nach Einsetzen der Metamorphose findet man eine grofie
Zahl von Mitosestadien im Rhopalargewebe. Sie sind viel seltener auch in der Gastro-
dermis zu finden.

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 Abbauvorgdngen in den
Tentakelspitzen abgeschlossen. Zu diesem Zeitpunkt beginnt im kérpernahen 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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Differenzierung der Retinazellen

Auf der Medianlinie der Rhopalarknospen treten in zwei Bereichen Gruppen von I-
Zellen {IZ in Abb. 11a} auf, die sich von den benachbarten Zellen durch ihre wellen{or-
mige Oberfidche (P in Abb. 11a) bei gleichzeitig verdndertem Organellenbestand
unterscheiden. Zahl und GréBe der Mitochondrien (M in Abb. 11a und b) nehmen zu.
Das urspriinglich nur in Einzahl vorhandene und aus nur zwei Zisternen bestehende
Dictyosom besitzt nun durchschnittlich fiinf Zisternen (D in Abb. 11a). Auch die Anzahl
von Dictyosomen pro Zelle verdoppelt sich. Von den neu entwickelten Golgi-Zisternen
werden zahlreiche Vesikel abgeschniirt. Nach der Verlagerung der nun regelméBig in
Zweizahl vorhandenen kernnahen Dictysomen an die beiden Zellpole setzt eine Zell-
streckung ein (Abb. 11a und b), wodurch die prospektiven Retinazellen (RZ in Abb. 11b)
entstehen. thr Cytoplasma verarmt in der Folge an freien Ribosomen, die das I-Zellsta-
dium {Abb. 11a) pragten. Die in geringer Zahl vorhandenen, relativ kleinen Zisternen
des endoplasmatischen Retikulums entwickeln sich zu einem weitldufigen Netz. Und
der zundchst kugelige Kern (N in Abb. 10b und 11a) folgt der Zellstreckung und wird
eiférmig.

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-
oberflache einschlieflich 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 Vorlaufer der Linsen-
augen, aus. Das sie umgebende Blastem bleibt vielschichtig. Die durch die Streckung
entstandenen Zellpole sind nicht gleichférmig: an die Grube grenzt der schmale Apikal-
teil der prospektiven Retinazellen, wahrend der Mesogloea die verbreiterte Zellbasis
mit dem Kern (N in Abb. 11b) aufsitzt. Diese einschichtige Anordnung wiederholt sich
ebenso im grofen und auch im kleinen Grubenauge. Vom apikalen Dictyosom werden
die vesikuldaren Untereinheiten der Pigmentvakuolen abgeschniirt. Ihr Inhalt ist osmio-
phil und zeigt eine tubuldre 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
verldngerte Zellbasen (Ne in Abb. 12a und b) mit Neurotubuli (NT in Abb. 12b).

Ciliogenese

Die Cubozoen entwickeln sowohl in den Linsen- als auch in den Grubenaugen
ausschlieBlich einen Grundtypus von Retinazellen: Es handelt sich um langgestreckte,
primdre Sinneszellen, die neben den Sehpigmenten und einem ableitenden Neuriten
auch die Schirmpigmente enthalten. Am grubennahen Pol zur Oberflache des Rhopa-
liums hin gerichtet, entwickeln die Sinneszellen je ein Cilium. Die frithe Centriolaran-
lage (Ce in Abb. 13a) liegt zwischen Kern und apikalem Golgi-Apparat. In direkter
Verbindung mit diesem Centriol wird ein zunéchst aus granuldrem Material (* in Abb.
13a) bestehendes Satellitencentriol (pCe in Abb. 13b} synthetisiert. Proximales wie auch
distales Centriol besitzen das 9 X 3-Tubuli-Muster und orientieren sich in der Zellperi-
pherie rechtwinklig zueinander {Abb. 13b). Der Basalkorper ist iiber radidr von den
Mikrotubuli fortziehende Mikrofilamente (MFi in Abb. 13e) an der Zellmembran fixiert.



Abb. 11 und 12. Differenzierung von Retinazellen von Tripedalia cystophora. 11a und b Junge I-

Zelldhnliche Retinazellen (IZ}) mit eiférmigen Zellkernen (N}, wellenférmiger () Oberflache 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, b 80 000x; Fix. 4.
D Dictyosom, ER Endoplasmatisches Retikulum, M Mitochondrium, NT Neurotubuli



Abb. 13a~f. Schnitte durch aufeinanderfolgende Entwicklungsstadien sich differenzierender Sin-
nescilien bei Tripedalia cystophora. a Centriol (Ce) mit benachbartem globuldren Material (%),
85 000x. b Rechtwinklige Anordnung von distalem und proximalem Centriol (p/dCe) am Zellapex
und granuldr strukturierte Rootletanlage {Ro}, 60 000x. c Quergestreifter kurzer Rootletapparat {Roj},
85 000x. d Junge Cilienanlage; auf das distale Centriol (dCe) folgt die Basalplatte (BP), das
Ubergangsstiick (U) und der Cilienschaft (CS) mit den Mikrotubuli (MT), 65 000x. e Verankerung
des Basalkorpers (BK) an der Zellmembran durch Mikrofilamente (MFi) 60 000x. f Sinnescilium
quer mit 9 X 2 + 2-Struktur, 80 000x. Alle Fix. 2. GV Golgivesikel
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In der unmittelbaren Umgebung der Centriolen wird feingranuldres Material angela-
gert, aus welchem nach proximal die Tubuli des Rootletapparates (Ro in Abb. 13b und ¢}
entstehen. Aus vergleichbar strukturiertem Material werden vom distalen Centriol, dem
Basalkorper, nach apikal die Tubuli (MT in Abb. 13f) des duBeren Cilienteiles (Ci in
Abb. 13d) gebildet. Das duBere Cilium beginnt mit dem Ubergangsstiick (U in Abb. 13d)
oberhalb der Basalplatte (BP in Abb. 13d)}, einer elektronendichten Lamelle, die den
Basalkérper abschlieft. Nach dem engen Ubergangsstiick erweitert sich die Zellmem-
bran zum Cilienschaft. Die kurze Cilie besitzt einen glatten Schaft {(CS in Abb. 13d}, der
jedoch bald Oberflachenvergréfierungen in Form von Protuberanzen (Pr in Abb. 14b)
und Mikrovilli (MV in Abb. 14a-c) zeigt. Die Cilienausldufer werden mit jenen der
benachbarten Retinazellen zum sogenannten retikuldren Saum (RS in Abb. 14b) ver-
flochten. Kennzeichnend fiir den Mikrovillisaum ist der enge Kontakt der Membranen,
die einander beriihren, ohne Kontaktstrukturen auszubilden. In den erweiterten Cilien-
schéften ist das 9-+2-Muster (MT in Abb. 14b und c) haufig desorientiert; und die
einzelnen Mikrotubuli sind in die Cilienperipherie verlagert.

Die weitere spezifische Ausbildung der Cilienoberfldache fiihrt zur Unterscheidung
dreier verschiedener Rezeptortypen, die bereits elekironenmikroskopisch untersucht
sind, und historisch als Prismazelle, Pyramidenzelle und lange Pigmentzelle bezeichnet
werden. Die Retinazellen des Becherrandes, die Iriszellen, grenzen mit kurzen Cilienru-
dimenten direkt an die &uBeren Linsenzellen. Sie sind am Aufbau des retikuldren
Saumes nicht beteiligt, besitzen jedoch alle Merkmale der ibrigen bipolaren Sinneszel-
len wie Neurit und auch Pigmentvakuolen.

Dem Ciliogenese-Modus der Retinazellen ist jener der Epidermiszellen und Gastro-
dermiszellen des Medusenkorpers analog. Jedoch zeigen die Flagellen keine Oberfla-
chenerweiterungen und ragen ohne Verflechtungen in offene Rdume. Rootlets sind
selten, doch sind sie ebenfalls Merkmale derjenigen Korperzellen, die auch aullerhalb
von Sinnesorganen Neurite entwickeln und somit Sinneszell-Charakter besitzen.

Die Grubenaugen

Die Entwicklung der Retinazellen in den Grubenaugen entspricht der Frithentwick-
lung in den Linsenaugen. Nach der Polarisierung und Streckung der interstitiellen
Zellen in zwei Regionen beiderseits der Medianlinie entstehen primdre Sinneszellen
vom Prismazelltyp (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 beiden groBen sind bohnenférmige, langliche Flecke; die kleinen Gruben-
augen dagegen sind rund. Die Sinnesgruben sind ausschlieBlich von Cilien und Mikro-
villi ausgefiillt. Im Gegensatz zum radidrsymmetrischen kleinen Grubenauge mit
gleichmé&Biger Pigmentation entwickelt das grofle Grubenauge an einer Halfte der
Grube randstandig stdrker pigmentierte Retinazellen.

Abb. 14a—c. Differenzierungsstadien einer Retinazelle von 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 Langsschnitt durch den

erweiterten Cilienschaft {CS) einer Prismenzelle, dessen Oberflache durch Protuberanzen (Pr) und

Mikrovilli (MV) erweitert ist, 41 000x, Fix. 1. ¢ Querschnitt durch Cilienschéfte {CS) und Mikrovilli

{MV}, 40 000x, Fix. 1. BK Basalkorper, MT Mikrotubuli, MV Mikrovilli, N Nukleus, PV Pigment-
vakuole, RS retikuldrer Saum, RZ Retinazelle, U Ubergangsstiick



Metamorphose von Tripedalia cystophora 147




148 G. Laska-Mehnert

Neuritengenese

Sobald die Linsenaugen-Anlagen der Medianlinie so wie auch die seitlichen Gru-
benaugen durch ihre Pigmentierung und Einsenkung erkennbar werden, entsteht ein
Geflecht von Zellausldaufern basal von den Retinazellen. Es liegt der Mesogloea direkt
an und verbreitert sich mit fortschreitender Differenzierung und Zunahme der Retina-
zellzahl in den Augen. Es handelt sich um die sprossenden Neurite der Sinnes- und
Nervenzellen. Der Neurit der Rezeptorzellen (RZ in Abb. 15a} wird basal von einem
sogenannten Wachstumshiigel (* in Abb. 15a) aus gebildet, dessen Cytoplasma eine
zunehmende Zahl vesikuldrer Elemente enthdlt, die Abkémmlinge des Golgi-Apparates
und/oder des endoplasmatischen Retikulums (ER in Abb. 15a) darstellen. Der Inhalt der
Vesikel ist wenig osmiophil und kaum kontrastierbar; feingranuldres Material von
RibosomengroBe konzentriert sich in der basalen Ausbuchtung der Zelle, dem Wachs-
tumshiigel. Von hier aus differenziert sich der Neurit {Ne in Abb. 15b und ¢). Er enthéit
Mikrotubuli (NT in Abb. 16a) sowie auch Mikrofilamente, die vor einem ungeordneten
Geflecht aus osmiophilem Material am Wachstumspol enden. Die Neurotubuli sind
parallel zur Wachstumsrichtung orientiert und begleiten den Neuriten auch im ausdiffe-
renzierten Zustand. Zisternen des endoplasmatischen Retikulums sind selten, Mito-
chondrien (M in Abb. 16a) dagegen haufig. RegelméBiger Bestandteil der Basis der
Sinneszellen sind auch die multilamellaren Korper (MLB in Abb. 16b), die im Zentrum
der Dictyosomen (D in Abb. 16b) entstehen. Die im Anschnitt spiralig gewundenen
Membranstapel kénnen die GréBe von Dictyosomen Ubersteigen. Die Funktion der
multilamelldren Korper ist bisher unklar. Sie verbleiben stationdr im Perikaryon und
sind nie in den Neuriten zu finden.

Differenzierung der Linsen- und Corneazellen

Die lentigenen Zellen entstehen aus I-Zellen, die an die Retinaanlage grenzen. Beim
groflen Linsenauge sind das oberflachennahe I-Zellen aus dem Bereich zwischen Stato-
lith und Retinabecher (Abb. 17). Beim kleinen Linsenauge entwickeln sich dagegen
Mesogloea-nahe I-Zellen zur Linse (Abb. 18). Den sich gleichzeitig mit den Retinazellen
abflachenden lentigenen Zellen fehlen die Merkmale von Sinneszellen wie Cilium,
Neurit und Pigmentvakuolen. Dagegen zeigen sie hohe mitotische Aktivitdt, die eine
Wachstumsbewegung auslost.

Beim groBen Linsenauge verlduft diese Wachstumsbewegung der Linsenzellen
zundchst parallel zur Langsachse des Rhopaliums (— in Abb. 17c). Am Becherrand der
tiberwachsenen Grube von Retinazellen (RZ in Abb. 17¢) verformen sich die flachen
Zellen und dndern ihre Wachstumsrichtung zum Zentrum der Retina hin. Die zu vorderst
wachsenden Zellen bilden damit den Mittelteil fiir die folgenden Zellen, die spiralig
iibereinander gelagert die Linse (L in Abb. 19} formen.

Abb. 15 und 16. Differenzierung der Neurite bei Tripedalia cystophora. Langsschnitte durch die

Basis von 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. ¢

Perikaryon einer Retinazelle (RZ) mit basalem Dictyosom (D) und Golgivesikeln (GV), 15 500x, Fix.

2, 16a Distaler Abschnitt eines Neuriten (Ne) mit Neurotubuli (NT) und Mitochondrien (M),

26 000x, Fix. 1. b Vom basalen Dictyosom abstammende multilamelldre Kdrper (MLB]}, 11 000x, Fix.
1. ER endoplasmatisches Retikulum, N Nukleus, Ne Neurit
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Abb. 17. Schema: Differenzierung der Linse des groBlen Linsenauges durch Einrollung (—) oberfla-
chennaher teilungsaktiver Zellen (IZ) zu Linsenzellen (LZ) und Corneazellen (CZ) bei Tripedalia
cystophora. MG Mesogloea, RZ Retinazelle

Die Mesogloea-nahen lentigenen Zellen (LZ in Abb. 18b} des kleinen Linsenauges
wachsen von basal seitlich an den Retinazellen (RZ in Abb. 18c¢) entlang. Dabei andern
die zundchst vertikal wachsenden Linsenzellen ihre Wachstumsrichtung in einem
Bogen (— in Abb. 18d-f) zu den Retinazellen hin. Die Linsenzellen wachsen an den
Retinazell-Apices entlang und iiberlagern sich spiralig wie auch die Zellen im grofien
Linsenauge. Das Ausgangsareal der Wachstumsbewegung, die Linsenbasis, behalt
seinen Kontakt zur Mesogloea (MG in Abb. 18 und 19). Daher entsteht keine kugelige
Linse, sondern eine keulenféormige, die den Augenbecher und seine zunéchst senkrecht
zur Oberflache stehende Sehachse (A in Abb. 19) verschiebt. Daraus erklart sich die
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18a b Cc

Abb. 18. Schema: Differenzierung der Linse des kleinen Linsenauges durch Einrollung (-}
Mesogloea-naher Zellen (IZ) zu Linsenzellen (LZ), bei Tripedalia cystophora. Differenzierung
epidermaler Zellen zu Corneazellen (CZ). RZ Retinazelle

ungewohnliche Tatsache, daB bei adulten Tieren die Sehachsen von grofSem und
kleinem Linsenauge nahezu senkrecht aufeinander stehen (Abb. 19).

Die Differenzierungs- und Alterungsvorgénge in den Linsenzellen sind wé&hrend
der Linsenmorphogenese in beiden Linsenaugen identisch. Wahrend der Formungsbe-
wegung zeigen die jungen Linsenzellen zahlreiche Zellausldufer und ein organellenar-
mes Cytoplasma. Nach Uberlagerung mehrerer Linsenzellen fehlen zunéchst die Zell-
protuberanzen. Bei fortschreitender Abkugelung der Linse nimmt die Strukturdichte des
Cytoplasmas zundchst in den inneren, dlteren Zellen der Linsenanlage deutlich zu. Es
handelt sich um feingranuléres, osmiophiles Material, das die Zellen dicht ausfiillt. Der
Kern zeigt Rupturen seiner einheitlichen Hiille und entspricht nach der Fixierung in
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19

Abb. 19. Tripedalia cystophora. Langsschnitt durch ein ausdifferenziertes Rhopalium mit groBem

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 Kontrastierbarkeit dem umgebenden Cytoplasma. Ebenso wie der perinu-
kledre Spalt sind die Mitochondriencristae aufgebldht. Diese Verdnderung schreitet
vom Zentrum der Linse nach auBen hin fort. Die duBere Lage der Linse wird von diesem
ProzeB nicht betroffen. Sie sezerniert zusammen mit den Corneazellen das Linsenkap-
selmaterial, das in Struktur und Osmiophilie dem granuldaren Anteil der Mesogloea
entspricht. Jene Linsenzellen, die an den retikuldren Saum angrenzen, bilden kurze
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Fortsédtze, die mit den Cilien und Mikrovilli ein Geflecht bilden. Thnen gegeniiber
verschlieBen einschichtig Corneazellen (CZ in Abb. 19} die Linsenaugenanlage. Cor-
neazellen unterscheiden sich von den benachbarten Epidermiszellen lediglich durch
ihre abgeflachte Form und den Besitz einer grofien zentralen Vakuole. Die Linse des
grofien Linsenauges {(grLA in Abb. 19 besitzt bei der Jungmeduse durchschnittlich 4-6
Zellagen, deren Cytoplasmadichte von innen nach aufien abnimmt, was ebenso fiir das
kleine Linsenauge (kILA in Abb. 19) zutrifft. Jedoch unterscheiden sich die Formen der
Linse aufgrund ihrer Entstehungsgeschichte: die groe Linse ist asymmetrisch bikon-
vex, die kleine Linse ist tropfenformig.

Morphogenese der Schweresinnesorgane

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 grofien Vakuolen (Va in Abb. 20a und b}
Kristallstrukturen enthalten. Nach réntgen-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 Nahrzellen ausgekleidet wird, bildet sich eine Mesogloealamelle zwischen weni-
gen Zellen der Rhopalarspitze und den iibrigen Zellen des Hohlraumes. Im Gegensatz
zu den zylindrischen Nahrzellen sind die prospektiven Lithozyten kubisch und bilden
jeweils eine grofie Vakuole aus. Die Zellen sind durch zahlreiche Interdigitationen (P 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 zundchst in vesikuldrer Form (Abb. 20b) vor; und zahlreiche
kleine Vakuolen (Va' in Abb. 20b) nahe dem endoplasmatischen Retikulum gleichen in
ihrem Inhalt dem der grofien Vakuole (Va in Abb. 20c).

Nach morphologischen Kriterien werden als Rezeptoren des Schwerereizes jene
Sinneszellen (SZ in Abb. 21) der Rhopalaroberflaiche angesehen, die auBlerhalb der
Lichtsinnesorgane liegen und bei der Rhopalarbewegung in den Sinnesnischen mit
ihren Cilien die exumbrellare Oberfldche (EU in Abb. 21} beriihren. Diese priméren
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).

Morphogenese des Nervensystems

Gleichzeitig mit den Sinnesorganen entsteht wihrend 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 mit neuro-
muskuldren synaptischen Endigungen und Interneurone mit somatischen Synapsen
unterscheiden. Cytologisch und ontogenetisch besteht jedoch in den Perikarien kein
Unterschied. Fiir Cubomedusen charakteristisch entwickelt sich zusatzlich am Glocken-
rand ein subumbrellarer Ringnerv, der iiber vier radiale Stielnerven mit den Rhopalien
in Verbindung steht. Letztere enthalten die Rhopalarganghen die als Schrittmacher fiir
die Schwimmbewegung dienen.
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Differenzierung von Inter- und Motoneuronen

Multipolare Nervenzellen (NZ in Abb. 22a), die als Interneurone an mehrere
Sinneszellen grenzen und auferdem mit den Ganglienzellen im Rhopalium synaptisch
verschaltet sind, entwickeln sich in der Regel vor der vollstindigen Ausbildung der
Retinazellen. Auch nach der Anlage der Linsenaugen werden noch zuséatzlich Nerven-
zellen aus I-Zellen differenziert, die Kontakte zu mehreren Retinazellen besitzen. Nach
der bereits beschriebenen Vesikulationsphase und der Streckungsphase der Sinnes-
bzw. Nervenzellen wachsen die Neurite aus. Sie sind entweder kurz und grenzen an die
Nachbarzellen oder lang und beteiligen sich an der Bildung des Nervengeflechtes. Die
Neuritengenese verlduft bei allen primaren Sinneszellen und Nervenzellen gleich.

Der Ringnerv

Die Motoneurone (NZ in Abb. 22a und b) der Subumbrella (SU in Abb. 22a und b)
und des subumbrellaren Ringnerven differenzieren sich aus I-Zellen der epidermalen
Velarbasis. In ihrer frithen Wachstumsphase enthalten die Neurite {Ne in Abb. 22b)
dieser Zellen osmiophile Grana, deren Durchmesser mehr als 180 nm betrédgt und diein
den Neuronen der Rhopalien fehlen. Solange am Rhopalium noch kein Rhopalarstiel
und somit auch kein Stielnerv vorhanden ist, grenzen die Interneurone und Motoneu-
rone der Ringnervanlage in den Radien direkt aneinander {Abb. 22a). Eine Verbindung
ex- und subumbrellarer Zellen durch die Mesogloea (MG in Abb. 22a) ist hier moglich,
da im Bereich der radialen Sinnesnischen und der Basis des Velums der Glockenrand
keine gastrodermalen Elemente enthélt und somit die Epidermislagen von Exumbrella
und Subumbrella einander anliegen. Wahrend sich die Epithelmuskelzellen differen-
zieren und der Rhopalarstiel auswéchst, verlangern sich auch die Neurite und bilden
den Stielnerv. Die Perikarien der Nervenzellen werden in das exumbrellare Rhopalium
und in den subumbrellaren Ringnerven verlagert.

Synapsenbildung

In ihrer frithen Wachstumsphase zeigen die Neurite in der Regel keine Membran-
kontaktstrukturen zu benachbarten Neuriten oder Neuronen. Die Synapsenbildung
beginnt mit einer lokalen Anh&ufung von osmiophilem Material. In diesem Bereich
erweitert sich der Interzellularspalt auf ca. 200 nm; von den desmosomenartigen Struk-
turen der unreifen synaptischen Kontakte verbleibt lediglich wenig osmiophile amorphe
Substanz, die den synaptischen Spalt ausfiillt. Danach lagern sich Neurosekretvesikel
an. Sie entstehen im Perikaryon als Golgi-Vesikel und werden durch die Neurite bis zu
den Synapsen transportiert. Alle ausdifferenzierten Synapsentypen besitzen Neuro-

Abb. 20 und 21. Tripedalia cystophora. Langsschnitte durch die Spitze der Rhopalaranlage. a
Semidiinner Schnitt mit Epidermis {ED) und abgegrenzten Lithocyten (LC), 1100 x. b Junge
Lithocyten (LC) mit einer gro8en Vakuole {Va) und zahlreichen kleinen Vakuolen {Va'), vesikulé-
rem glatten endoplasmatischen Retikulum (ER) und zahlreichen Mitochondrien (M), 12 000x. Fix. 2
¢ Ausdifferenzierte Lithocyten (LC) mit groBier Vakuole {Va) und zahlreichen Interdigitationen
(W), 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 Nervenzelle, R Rhopalium



Metamorphose von Tripedalia cystophora 155




156 G. Laska-Mehnert

kret-Vesikel vom B-Typ, die einen Durchmesser von 180 nm aufweisen. Bei polaren
Synapsen liegen diese Vesikel nur auf einer Seite des synaptischen Spaltes, bei symme-
trischen Synapsen hingegen auf beiden Seiten. Symmetrische Synapsen treten sowohl
axo-axonal als auch axo-somatisch auf.

Die Differenzierung der Ganglienzellen

Im Friihstadium der Linsenentwicklung des kleinen Linsenauges (klLA in Abb. 23a}
liegt den Linsenzellen ein [-Zellkomplex (IZ in Abb. 23a) benachbart, dessen Zellen sich
bald durch ihre GroBe und die Entwicklung osmiophiler Schollen von den dariiberlie-
genden Epithelzellen unterscheiden. Diese Ganglienzellen entwickeln sich aus I-Zellen
(IZ in Abb. 23a). Jedoch ist ihre weitere Differenzierung nach der Vesikulationsphase
von der der Sinneszellen und auch der Nervenzellen verschieden. In den jugendlichen
Ganglienzellen (GZ in Abb. 23b) entsteht ein stark kondensiertes endoplasmatisches
Retikulum (rER in Abb. 23b). Es besteht aus Zisternen, die dicht mit Ribosomen bedeckt
sind und zusammen mit einigen Mitochondrien (M in Abb. 23b) in Kernnéhe liegen. In
dlteren Entwicklungsstadien nimmt die Dichte des Cytoplasmas stark ab, jedoch blei-
ben die ER- oder Nissl-Schollen rund um den Kern (N in Abb. 23b) erhalten. Die
Ganglienzellen bilden als multipolare Nervenzellen meist mehr als zwei Neurite aus.
Diese verlaufen gemeinsam mit den Neuriten der Interneurone durch den Stielnerv. Im
Rhopalium der Jungmeduse ist diese Entwicklung abgeschlossen, und man findet keine
Entwicklungsstadien von Ganglienzellen mehr. Nach der Differenzierung dieser
Schrittmacher der Schirmpulsation besitzt das Schlufistadium der Metamorphose alle
Voraussetzungen der freien Beweglichkeit. An den urspriinglichen Polypen erinnert
nach der Abldsung der frei schwimmenden Jungmeduse nur noch der Peridermsockel,
den sie am Substrat zurlicklast.

DISKUSSION

Im Verlaufe der Metagenese der Cnidarier wird die Polypengeneration sexuell
gebildet, wihrend die vegetativen Entwicklungsprozesse sowohl die allotypische Zeu-
gung sessiler Gonophoren oder freischwimmender Medusen als auch die Vermehrung
identischer Individuen umfassen. Die Transformation eines Polypenteiles oder eines
gesamten Polypen fiihrt zur Frage der Zellgenealogie.

Abb. 22 und 23. Tripedalia cystophora. Lingsschnitte durch den Glockenrand mit Rhopalarbasis.
2Z2a 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 macrogranulére Zelle, SU
Subumbrella. 23a Langsschnitt durch die Rhopalarbasis in Stielndhe 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. ¢
Ganglienzellen (GZ) gegen Ende der Metamorphose mit locker strukturiertem Cytoplasma und
zahlreichen Nissl Schollen (1ER}, 15 000x. Fix. 1., M Mitochondrium
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Medusenbildung

Die Medusenbildung kann von einer begrenzten Anzahl somatischer Zellen des
Polypen oder eines GroBteils seines Korpers 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 Hydrozoa entstehen die Medusen oder
Gonophoren durch laterale Knospung am Polypen nach dem Prinzip der sogenannten
Glockenkernmeduse. Auch wenn die Medusen sich nicht mehr ablésen, sondern als
sessile oder medusoide Gonophoren zeitlebens am Polypen verbleiben (Kiihn, 1914;
Hertwig & Hiindgen, 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 zundchst nur Driisen-, Nahr- und Epithelmuskelzellen aber keine I-Zellen enthalt.
Diese wandern auch nicht aus einem héufig postulierten I-Zellreservoir ein, sondern
entstehen durch Dedifferenzierung vorhandener Epithelmuskelzellen (Brien, 1966) und
bilden wie bei der Metamorphose von Tripedalia 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 ibernimmt bei den Cubopolypen
hauptsdchlich 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 Primértentakel, die
bei den Hydromedusen jedoch sekunddren Verdnderungen unterliegen kénnen, zum
anderen aus der Bildung einer quergestreiften Schwimm-Muskulatur und ihrer funktio-
nellen Abhédngigkeit von marginalen Ringnerven.

Bei einer Metamorphose wandelt sich ein Polyp vollstdndig in eine Meduse um; 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 nur dann, wenn auf
den ersten nicht unmittelbar ein zweiter folgt; sonst wird das Polypenmaterial vollstan-
dig aufgebraucht (Reisinger, 1957), wie dies bei Coryne loveni und Eutima cirrhifera
(Werner, 1983) oder bei der Primdrmedusenbildung von Rathkea octopunctata (Werner,
1958; Bouillon & Werner, 1965) immer der Fall ist. Diese Formen der Medusenknospung
entsprechen prinzipiell der Metamorphose von Tripedalia cystophora. Eine noch gro-
Bere Ubereinstimmung tritt in Stécken von Podocoryne carnea auf, bei der die Medusen-
bildung auch aus Autozoiden erfolgen kann (Brdandle, 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 solitdren Cubopolypen begrenzt eine Totalumwandlung jedoch
die Moglichkeit, sich durch Polypenknospung weiter zu verbreiten {Werner, 1983).
Somit haben Cubopolypen nur eine begrenzte Lebensdauer. Ein weiterer Unterschied
besteht in der Irreversibilitit 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 Polypenkorpers von apikal nach basal.
Sie konnen 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 Fallen wird der Apex des Polypen nach dem Abbau
bzw. Umbau des Tentakelringes durch metaplastische De- und Redifferenzierungsvor-
gdnge in eine oder mehrere scheibenférmige Anlagen gegliedert, was zu einer oder
mehreren Ephyralarven fiihrt, die frei werden.

Nach meinen Beobachtungen &hnelt Cassiopea andromeda wihrend ihrer Strobila-
tion der metamorphosierenden Carybdea marsupialis sehr, da beide wiahrend 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 allmé&hlich kiirzer und bleibt nur voriibergehend
am Apikalteil der frei schwimmenden Meduse sichtbar, bis er durch weiteres Wachstum
in die Glocke integriert wird. Cassiopea andromeda lafit hingegen den Stielrest zuriick,
der zu einem neuen Polypen regeneriert.

Bei der Strobilation wie auch bei der Metamorphose werden die Polypententakel zu
Rhopalien umgebildet, von 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 rohrenformiges und verzweigtes Gastrovaskularsystem an (Kramp, 1943; Russell,
1970).

Die bisherigen Ausfiihrungen machen die Vorstellung wahrscheinlich, da der
Bildung der Medusen in allen Klassen 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 gegeniiber.

In allen drei Klassen beginnt die Ontogenese der Tiere mit der Anhaftung einer
pelagischen Planula-Larve {Bodo & Bouillon, 1968; Okada, 1927; Thiel, 1936) und ihrer
Metamorphose zum sessilen Polyp. Die sessile Phase ist zur blastogenetischen Bildung
der Meduse befahigt. 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-
gédnge im Tentakelbereich -- deuten darauf hin, daB es sich in keinem Fall um morphal-
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Tab. 1. Lebenszyklen der Cnidaria

Hydrozoa Scyphozoa Cubozoa
Planula Planula Planula
Metamorphose Metamorphose Metamorphose
P<;1yp Po‘lyp Pc‘)lyp
asexuelle asexuelle
Fortpflanzung Fortpflanzung Metamorphose
MYaduse M‘:aduse h/;;duse
sexuelle sexuelle sexuelle
Fortpflanzung Fortpflanzung Fortpflanzung
Pltmula Pl;nula Pl‘anula

laktische Prozesse vergleichbar der Polypenregeneration handelt. Die wesentlich kom-
plexer organisierte Meduse kann nur aus Differenzierungsvorgdngen hervorgehen, die
ausschlieBlich einem Blastem méglich sind. Zweifellos ist diese Blastembildung in allen
drei Medusen bildenden Klassen nachweisbar; daher besteht zwischen den Knospungs-
vorgdangen und der Metamorphose kein grundsétzlicher, sondern lediglich ein graduel-
ler Unterschied, der fiir die Klassen charakteristisch zu sein scheint.

Zellgenealogie

Das Ausgangsmaterial fiir die Metamorphose der Cubozoa {(Werner, 1975, 1976) ist
der Cubopolyp. Er besteht wie alle Cnidarier aus einer einschichtigen Epidermis und
Gastrodermis (Tab. 2, linke Halfte). Letztere wird von nur zwei Zelltypen gebildet, von
Nahrzellen und von Driisenzellen, die ohne nennenswerte cytologische Verdnderungen
im Verlaufe der Metamorphose das neue Gastrovaskularsystem der Meduse bilden.
Sowoh! Driisen- als auch Néahrzellen 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 Vorlaufer der Nesselzellen postuliert werden miissen, konnten
bis heute nicht nachgewiesen werden und bleiben deshalb in der schematischen
Ubersicht unberiicksichtigt. Die Nessel-, Nerven- und Sinneszellen unterliegen alle im
Verlaufe der Metamorphose einer Autolyse und gehen als Zellen quantitativ verloren.
Sie treten aus dem Gewebeverband heraus oder werden in Bruchstiicken von den
Nahrzellen der Gastrodermis phagozytiert. Dieser Vorgang erinnert an die Regressions-
vorgédnge im Tierreich, wie es beispielsweise auch die Metamorphose der Ascidien-
Larve oder der Kaulquappen darstellt (de Duve & Wattiaux, 1965; Cloney, 1966).

Die Epithelmuskelzellen hingegen treten in eine Dedifferenzierungsphase ein. Sie
erfaBt zundchst die Myofibrillen, dann die basalen Zellausldufer, die zentrale Vakuole
und schlieBlich einen Teil der Mitochondrien. Endet die Dedifferenzierung hiermit, so
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liegt eine “'begrenzte Dedifferenzierung” vor (Tab. 2, Mitte). Sie flihrt zu Zellen, die
zwar weiterhin zu Epithelzellen determiniert sind, aber ihre spezielle Differenzierung
verloren haben, so daB alle Epithel-Zelltypen der Meduse aus ihnen hervorgehen
konnen (Tab. 2, rechte Halfte}. Es liegt eine Transdetermination vor, die der bei den
Imaginalscheiben der Insekten vergleichbar ist (Spemann & Mangold, 1924; Hadorn,
1965, 1968; Benzer & Hotta, 1972). Schreitet die Dedifferenzierung weiter fort, so geht
auch die Determination zu Epithelzellen verloren. Es handelt sich um eine vollstindige
Dedifferenzierung, die zu embryonalen Zellen, den I-Zellen fiihrt. Aus ihnen entstehen
nicht nur Epithelzellen, sondern auch alle anderen epidermalen Zelltypen (Lentz, 1965)
wie Nesselzellen, Nervenzellen, Sinneszellen, Linsenzellen und Corneazellen. Es liegt
somit eine typische Transdifferenzierung oder Metaplasie vor, wie sie unter anderem
von den Iriszellen des Molchauges bekannt ist (Byers & Porter, 1964; Starck, 1965;
Yamada et al., 1973). Beim Polypen ist nur die Determination zu Epithelzellen reversi-
bel, die zu den anderen Zelltypen nicht (Frey, 1968; Schmid, 1972). Das unterschiedliche
Schicksal der verschiedenen Zelltypen steht offensichtlich in enger Beziehung zur
Zellproliferation, denn alle nicht mehr teilungsfdhigen Zelltypen unterliegen der Auto-
lyse, wédhrend die Epithelmuskelzellen und die Gastrodermiszellen iiberleben. Da8 die
teilungsfdhigen Epithelmuskelzellen zusétzlich in eine Phase der Dedifferenzierung
eintreten, ermdglicht die Bildung jenes Blastems, das die Neugestaltung auf dem
Niveau der Zellverbénde und Einzelzellen zuldfit. Es ist die Voraussetzung sowohl fiir
die Ergénzung verlorengegangener Zelltypen (Epithelzellen, Epithelmuskelzellen und
Nesselzellen) als auch fiir die Ausbildung von Sinneszellen und -Organen eines kom-
plexer entwickelten Nervensystems und der Schwimm-Muskulatur (Laska & Hiindgen,
1984).
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