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ABSTRACT. Metamorphos is  of the po lyp  of Tripedalia cystophora (Cubozoa,  Carybdeidae) into 
the medusa. The life cycle of the  Cubozoa is un ique  due to the complete  metamorphosis  of the  
sessile solitary polyp into one single medusa  which  starts a pelagic  way of life. Contrary to the other 
metagene t ic  classes of Scyphozoa and  Hydrozoa, the cubozoan polyp terminates  its polypoid 
existence definitely w h e n  it metamorphosizes.  Generally,  the metamorphosis  of the cubopolyp is 
character ized by  the  transformation of its simple, sac-like mult i radial  body into the tetraradial  
structures of the much  more complicated medusa.  The macroscopic phases  of the  metamorphosis  of 
Tripedalia cystophora Conant  are reviewed,  and  the  in ternal  deve lopmenta l  processes which  effect 
and  under l ie  the  t ransformation are descr ibed in detail  from new histological  investigations.  Only 
the  oral pole  of the  polyp is involved in the  active processes of t ransformation whereas  the basal  
pole follows in a more passive way. The most important  process is the invagina t ion  of a quadrangu-  
lar furrow around the hypostome of the  polyp by  which  (a) the subumbre l la r  room {bell cavity) of the 
developing medusa  is formed, and  (b) the four gastric pockets wi th in  the wal l  of the bel l  are folded 
off from the polyp's  s imple stomach. The descript ion of the  metamorphosis  on the  whole  and  the  
deta i led  comparison of the  pr incipal  developmenta l  processes provide evidence  that  medusa  
formation of Cubozoa is different from tha t  of the other  metagene t ic  classes of Scyphozoa and  
Hydrozoa. The systematic and  evolut ionary consequences  as well  as genera l  aspects of medusa  
formation in the  phy lum Cnidar ia  are discussed in  detail. In conclusion, the pelagic  medusa  
genera t ion  has  b e e n  " invented"  by the ancestors of the recent  metagenet ic  cnidar ian classes three 
t imes independent ly .  

E I N L E I T U N G  

D i e  C u b o m e d u s e n  g a I t e n  l a n g e  Z e i t  aIs  e i g e n e  O r d n u n g  d e r  S c y p h o z o a ,  o b w o h l  

d i e s e  E i n o r d n u n g  w e g e n  d e r  U n k e n n t n i s  d e r  P o t y p e n g e n e r a t i o n  u n d  d e r  M e d u s e n b i l -  

d u n g  s t e t s  s e h r  u n s i c h e r  b l i e b .  Ers t  i n  n e u e r e r  Ze i t  w a r  es  m S g l i c h ,  d u r c h  d ie  A u f z u c h t  

d e s  P o l y p e n  aus  L a r v a l s t a d i e n  d i e  v o r h a n d e n e n  L f i cken  a u s z u f i i l l e n  u n d  d e n  vol ls t~indi-  

g e n  L e b e n s z y k l u s  m e h r e r e r  A r t e n  aufzuk l~ i ren ,  so dal~ d i e  s y s t e m a t i s c h e  B e u r t e i l u n g  a u f  

e i n e  g e s i c h e r t e  B a s i s  g e s t e l l t  w e r d e n  k o n n t e .  Die  e r s t e  Art ,  d e r e n  K u l t u r  z u m  v o l l e n  

E r f o l g  f f ihr te ,  w a r  Tripedalia cystophora 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,  1976). S p ~ t e r  g e l a n g  d i e  A u f z u c h t  d e s  P o l y p e n  a u c h  b e i  Carybdea alata 
R e y n a u d ,  1830 ( A r n e s o n  & C u t r e s s ,  1976) u n d  Chironex fleckeri S o u t h c o t t ,  1956 ( Y a m a -  

* This paper  is dedicated  to Professor Charles  E. Cutress, Mar ine  Laboratory La Parguera, 
Universi ty of Mayagiiez, Puerto Rico. His research program on Car ibbean  medusae,  and  his k ind  
help  and  hospital i ty in  1970 and  1971 were  iniative to all following research on  life history, 
systematics and  evolut ion of Cubozoa.  
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guchi & Hartwick, 1980), nachdem schon vorher der  Polyp von Carybdea marsupialis 
(Linnaeus, 1758) im freien Wasser aufgefunden war (Cutress & Studebaker,  1973). 

Alle Untersuchungen fiber die Morphologie des Polypen und die Medusenbi ldung 
der genannten Arten fiihrten zu wei tgehenden Obereinst immungen und zu dem prim~- 
ren Resultat, da~ die Zuordnung der Cubomedusae zu den Scyphozoa nicht l~nger 
aufrecht erhalten werden konnte. Da sich die Cubopolypen und Cubomedusen durch 
ihre Morphologie und Entwicklung sowohl von dieser Klasse wie auch yon den Hydro- 
zoa grundlegend unterscheiden, war die Errichtung der neuen Klasse Cubozoa die 
notwendige Folge der neuen Erkenntnisse. 

Von dem tetraradial  gebauten Scyphopolypen unterscheidet  sich der Cubopolyp 
al lgemein dutch seine mult iradiale Symmetrie und das Fehlen der Aufgliederung des 
Gastralraumes durch Gastralsepten und Gastraltaschen. Ferner stehen die Cubozoa 
durch die Art der Medusenbi ldung isoliert unter den metagenet ischen Klassen da: Die 
vollst~ndige Metamorphose des solit~iren Polypen in eine und nut  eine Meduse ist 
ebensosehr v o n d e r  Strobilation, der terminalen Quertei lung des Scyphopolypen, wie 
v o n d e r  Neubildung einer Glockenkernmeduse durch seitliche Knospung beim Hy- 
droidpolypen verschieden. Das unter allen Cnidaria einzigart ige Phanomen der voll- 
st~_udigen Umwandlung des Polypen in die N1eduse, die zuerst bei  Tripedafia beobach- 
tet wurde, ist in i ibereinst immender Weise fOx Carybdea alata, C. marsupialis und 
Chironex fleckeri best~itigt. 

Die auBerlich erkennbaren Vorgange der Metamorphose lassen sich makroskopisch 
leicht verfolgen~ s ie  wurden in den Gmndzfigen yon Werner et al. (1971) beschrieben 
und spater von Wemer  (1975) iri die Einzelph~inomene aufgegliedert .  Die damals 
angekiindigte Darstellung der im Inneren ablaufenden Formbildungs- und Umfor- 
mungsprozesse, die den einfachen sackfSrmigen KSrper des Polypen in die kompliziert  
gebaute Meduse fiberffihren, aber  steht noch aus. So ist es das Ziel der  vorl iegenden 
Arbeit, die Kenntnis der Metamorphose dutch die Beschreibung der inneren anatomi- 
schen Ver~nderungen zu vervollst~ndigen, wofiir die Schnittuntersuchung notwendige 
Voraussetzung war. 

Wie nicht anders zu erwarten, hat sich dabei  gezeigt, dab die Metamorphose mit' 
t iefgreifenden cytologischen Ver~indemngen, mit De- und Redifferenzierungsprozessen 
mannigfacher Art verbunden ist, deren genaue Erfassung einer histologischen und 
elmikroskopischen Untersuchung vorbehalten b le iben  muB. Sie wurde auf meinen 
Vorschlag vonde r  Arbei tsgruppe Prof. M. Hiindgen, Zoologisches Institut der Universi- 
t~t Bonn, fibernommen und ist das Dissertationsthema von Frau Dipl.-Biol. Gabriele 
Laska, Bonn. Die bereits  fortgeschrittene Arbeit  ist damit die notwendige Fortsetzung 
der histologischen und elmikroskopischen Untersuchung des Polypen durch Chapman 
(1978). 

MATERIAL UND METHODE 

F/ir die Schnittuntersuchung wurden Polypen und Umwandlungsstadien von Tripe- 
dalia verwandt, die im Laboratorium unter geeigneten Bedingungen (vgl. Werner, 1975} 
geziichtet wurden. Bei Temperaturen von 24 bis 27 °C gehen die erwachsenen Polypen 
regelm~iBig zur Medusenbi ldnng fiber. Eine sorgf~ltige, vorsichtige Bet~ubung (7,5 % 
MgClz) ist unerl~Blich, well  die Tiere sich sonst bei  der Fixierung zu stark kontrahieren. 
Ffir die Erfassung der anatomischen Ver~nderungen genfigte die Anfert igung von 
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L~ings- u n d  Querschni t t sser ien  von 8 u n d  10 ~m Dicke u n d  F~rbung mit H~matoxyl in  
u n d  Eosin. Die Schni t tun te rsuchung  orientierte sich an  den  makroskopisch e r k e n n b a r e n  
Stadien der Metamorphose,  wie sie 1975 beschr ieben  wurden.  Ihre kurze Rekapi tula t ion 
ist ffir das VerstSndnis der im Inne ren  ab l au fenden  Vorg~nge notwendig .  

DIE METAMORPHOSE DES POLYPEN 

Fiir die Dars te l lung der M e d u s e n b i l d u n g  ist der  e rwachsene  Polyp von Tripedalia 
das Ausgangss tad ium.  Wie be i  den  ande ren  Cubozoa mit  be ka nn t e r  Po lypengenera t ion  
ist er stets solitar und  monomorph.  Kolon ieb i ldung  u n d  Polymorphismus s ind be i  de n  
Cubozoa b i s l ang  u n b e k a n n t .  Im Gegensa tz  zu den  Polypen der i ib r igen  Cnidar ierklas-  
sen  ist die Lebensdauer  des Cubopo lypen  begrenzt ,  da dem Polypendase in  durch die 
Metamorphose  unvermeid l i ch  e in  Ende  berei tet  wird. Entsprechend bedeu te t  dieser 
Vorgang den  H6hepunk t  der morphologischen und  physiologischen Entwicklung,  in  der 
mit  e inem Alter von ca. 3 Mona ten  die volle GrSfSe (K6rperl~nge yon der Basis bis zum 
M u n d  1 mm) u n d  Tentake lzah l  (7 bis 9) erreicht ist. Der Metamorphose geht stets die 
asexuel le  Vermehrung  durch die Bi ldung der sich ab lSsenden  Knospungspo lypen  vor- 
aus (Abb. 1 ,  11), wodurch e ine  Vergr61~erung des Bestandes erreicht  wird. 

Mu 

Abb. 1. Tripedalia cTstophora, Morphologie des Polypen in der Knospungsphase. Ha Haftscheibe, 
Hy Hypostom, Kn Polypenknospe, Mu Mund, Pe Peridermbecher, Te Tentakel. (Nach Werner et al., 

1971, ver~ndert} 

Wie die Abb.  1, 2a, b e r k e n n e n  lassen, hat der KSrper des Cubopolypen  wirkl ich nu t  
die Form e ines  einfachen,  inner l ich  ungeg l i ede r t en  Sackes, und  das berei ts  erw&hnte 
Feh len  yon  Gast ra lsepten u n d  Gast ra l taschen ist e in  wesent l iches  Kennzeichen.  Der 
Polyp ist mit  e iner  k l e i n e n  Haftscheibe am Substrat  befestigt, trod die Basis ist re_it e inem 
k l e i n e n  formins tabi len  Pef idermbecher  umgeben ,  der e in  spezifisches Merkmal  von  
Trlpedalia ist. Die KSrperwand ist in  der f ibl ichen Weise zweischichtig.  Die Mesogloea 
ist dfinn, aber  doch wohlentwickel t ,  da sie e i nen  Tell  der Muskula tur  (bei Trlpedalla) 
oder die gesamte  Muskula tur  (bei Carybdea) enth~lt  (Werner et al., 1976}. Wie bei  
v ie len  Hydro idpolypen  ist die Gastrodermis des leeren  Magens  in  zahlreiche unregel -  
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maBige Langsfal ten gelegt,  die nach  der Fi i l lung mit  Nahrung  verschwinden.  Der 
Epidermis fehlen sch lagende  GeiBeln, die jedoch be im Polypen von Carybdea vorhan-  
den  s ind und  e ine  schwache Wasse rbewegung  verursachen.  Wie ents teht  aus d iesem 
einfachen,  ungeg l i ede r t en  Polypen die Meduse  mit ihren  re ichen morphologischen u n d  
ana tomischen  Strukturen? 

3~ Mu t e 1 Hy 

a ' ~  Ha 

L #  

ED 

le 

Ga 

Abb. 2a, b. Tripedalia cystophora, Anatomie des Polypen, a L~ingsschnitt, b Querschnitt. In a ist auf 
der linken Seite ein Teil eines ausgestreckten Tentakels gezeichnet, wahrend der Tentakel auf der 
rechten Seite maximal kontrahiert ist. Die Gastrodermis ist im Ruhezustand in zahlreiche unregeI- 
m~LSige Palten gelegt und dadurch verdickt. Ep Epidermis, Ga Gastrodermis, Ha Haftscheibe, Hy 

Hypostom, Ma Magen, Me Mesogloea, Mu Mund, Pe Peridermbecher, Te Tentakel 

D i e  m a k r o s k o p i s c h e n  P h a s e n  

Die Phase der U m w a n d l u n g  in  die Meduse  ist dutch charakterist ische fiuBere 
Forrnbi ldungsvorgange  gekennze ichne t ,  die zusammen  mit  de n  im I nne r e n  ablaufen-  
den  Wachstums- u n d  Differenzierungsprozessen den  KSrper des sessi len Polypen konti-  
nuier l ich  und  vol ls tandig in  die f re ischwimmende Meduse  iiberffihren. Das erste Anzei-  
chen  der b e g i n n e n d e n  Metamorphose besteht  in  e iner  F o r m i u d e r u n g  des k re i s runden  
PolypenkSrpers,  der du tch  4 symmetrisch angeordne te  LSngsfurchen der Oberf lache 
e ine  in  der Aufsicht yon  oben  bzw. im Querschni t t  te t raradiale  Form mit  4 Q u a d r a n t e n  
annimmt.  Die vorher in  e i nem Kreis regellos ver te i l ten Tentake l  we rden  in  die Umfor- 
m u n g  e inbezogen,  derart, daft sie zu 4 Gruppen  zusammenrf icken,  von  d e n e n  je e ine  
Gruppe  j edem der 4 Q u a d r a n t e n  zugeordne t  wird. Dabei  hang t  es bei  den  verschiede-  
n e n  A_rten yon der Zahl  der Ten take l  u n d  auch vom Zufall  ab, wievie le  Ten take l  auf den  
e inze lnen  Quadran ten  entfallen.  Bei dem Polypen yon  Carybdea marsupialis, der 20 bis 
24 Ten take l  besitzt, b ekommt  jeder  Quadran t  5 bis 6 Tentakel ,  bei  C. alata mit 16 
Ten take ln  en tsprechend  jeweils  4. Beim Polypen yon  Tripedafia cystophora, der meist  
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nur  7 bis 9 Ten take l  aufweist,  erh~ilt jede  Gruppe  1 bis 3 Tentakel ,  e twa 3 ÷ 1 ÷ 2 q- 1 = 7 
(Abb. 3a), 3 q- 1 -k 2 q- 2 = 8, oder auch  3 ÷ 2 ÷ 2 q- 2 ---- 9. In j edem Fall rficken die 
Ten take l  so dicht zusammen,  dab ihre Basen zu e i n e m  e inhe i t l i chen  Stumpf verschmel-  
zen. Anschl ieBend werden  die f reien T e n t a k e l e n d e n  resorbiert, w~hrend  der gemein-  
same Stumpf persist iert  u n d  sich in  den  Sinnesk6rper  der in  Entwick lung  begr i f fenen 
Meduse  u m w a n d e l t  (Abb. 3b). Das wird zuerst durch die Bi ldung von schwarzen 
P igmen tg ranu la  deuttich, die der  Di f fe renz iemng der A u g e n  vorangeht .  Der Tentakel -  
stumpf forrnt sich d a n n  in  e i nen  gest ie l ten Kolben mit  den  Linsen- u n d  G r u b e n a u g e n  
sowie dem Statol i then urn. Zwischen  den  4 S innesk6rpem,  die die sp~teren Perradial- 
e b e n e n  kennze ichnen ,  wachsen  gleichzei t ig in  den  Interradien als N e u b i l d u n g e n  4 
hohle Auss t i i lpungen  nach  auBen vor; es hande l t  es sich urn die Medusenten take l ,  die 
von  Anfang  an  sehr kontrakt i l  s ind  u n d  de ren  Epidermis  w e n i g  sp~iter mit  r ingf6rmigen 
Nesse lba t te r ien  ausgestat te t  wird. Wei te rh in  e r f u r t  der ganze  K6rper des Polypen e ine  
Form- u n d  Strukturf inderung:  Das Obertei l  verbrei tert  sich, u n d  die K6rperwand wird 
gal ler t ig durchscheinend,  wodurch  ihre U m w a n d l u n g  in  den  Medusensch i rm ~iuBerlich 
e rkennba r  wird (Abb. 4a, b). So n immt  der Polyp in  oral-basaler  Richtung mehr  und  
mehr  die  Form einer  Meduse  an, de ren  Schirm sich dutch  die lebhaft  ge lbe  F~irbung vom 
noch vorhandenen ,  dutch  e ine  Horizontalfurche abgese tz ten  basa l en  Rest des Polypen-  
kSrpers abheb t  (Abb. 5). 

D ie  A n a t o m i e  d e r  F o r m b i l d u n g s p r o z e s s e  

Die Hauptvorg~nge  der Metamorphose  laufen  jedoch im Inne ren  ab und  s ind nicht  
von auBen e rkennbar ;  sie setzen ebenfa l ls  am Oralpol  des Polypenk6rpers  e in  u n d  

ly 

a 

Te p  
/ 

Abb. 3a, b. Tripedalia cystophora, Anfangsstadien der Metamorphose, Aufsicht. a Vereinigung der 
Tentakel in jedem Quadranten zu einer Gruppe, b Umwandlung der Basis der Tentakel in die 
Sinnesk6rper sowie Bildung der Medusententakel. Hy Hypostom, Pe Periderm, Si Sinnesk6rper, 

Tem Medusententakel, Tep Polypententakel. (Aus Werner et al., 1971) 
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schre i t en  von h ier  in  Richtung auf se ine  Basis fort. D a b e i  s ind  d i e  b e i d e n  en t sche iden-  
den  Tei lprozesse ,  d ie  aus  dem e infachen  Po lypenk6rpe r  d ie  kompl i z i e r t  ge ba u t e  
M e d u s e  he rvo rgehen  lassen:  {a} d ie  Bi ldung  des  Subumbre l l a r r aumes ,  wodurch  Schirm 
und Manubr ium ents tehen,  (b) d ie  Ausformung des Gast ra lsys tems,  durch die  der  
e inhe i t l i che  M a g e n  des  Po lypen  in den  M a g e n  der  M e d u s e  und  d ie  4 in der  Sch i rmwan-  
dung  g e l e g e n e n  Gas t r a l t a schen  au fgeg l i ede r t  wird.  Beide  Te i lp rozesse  laufen  g le ich-  
ze i t ig  ab und  s ind m i t e i n a n d e r  ve rbunden ,  da  sie yon e i n e m  g e m e i n s a m e n  Vorgang  
ausgehen ,  naml ich  der  E insenkung  e iner  ve r t ika len  Ringfurche um den  M u n d k e g e l  des  
Po lypen  (Abb. 6), d ie  von oben  nach  un ten  in den  M a g e n  des  Po lypen  vorw~chst.  Aus 
dem Lumen dieser  Furche  ents teht  der  Subumbre l l a r raum,  aus ihrer  p e r i p h e r e n  Wand  
d ie  Subumbre l l a  des  auf d iese  Weise  g e b i l d e t e n  Medusensch i rms .  Aus  d e m  Hypos tom 
des  Polypen,  das  in  d ie  Tiefe  ve r lager t  wird,  geht  dami t  das  M a n u b r i u m  der  Meduse  
hervor.  

Abb. 4a, b. Tripedalia cystophora, fortgeschrittenes Metamorphosestadium, a Aufsicht, b Seitenan- 
sicht. Die obere Halfte von b l~Bt deutlich die Umwandlung in die Meduse erkennen, w~hrend die 
Basis noch polypoid ist. Die Polypententakel sind vollstandig in die SinneskSrper aufgegangen. Pe 

Periderm, Si Sinnesorgan, Tern Medusententakel. (a aus Werner, 1975) 

Im Aufbl ick  auf  das  M u n d f e l d  des  Po lypen  von  oben  (Abb. 3) e r sche in t  d iese  
Ver t ika l furche  anfangs  r ingf6rmig.  Wie  j edoch  die  Schn i t tun te r suchung  (Abb. 7) deu t -  
l ich e r k e n n e n  l~l~t, ist ihr UmriB un te r  der  Oberf l~che quadratisch~ so te i l t  sie durch ihr  
basalwfir ts  ger ichte tes  Wachs tum von dem e inhe i t l i ch  runden  Gas t r a l r aum des  Po lypen  
4 pe r iphe re  Taschen  ab, d i e  durch  d i e sen  e in fachen  Vorgang  als Gas t r a l t a schen  in den  
Medusensch i rm  e i n g e l a g e r t  werden .  Da d ie  t~cken der  quad ra t i s chen  Furche  in den  
In te r rad ien  t iegen,  t reffen sie h ier  auf d ie  L~ngsfurchen der  K6rpe rwand  auf, d ie  
auBerl ich den  Beginn  der  Me tamorphose  a n z e i g e n  (Abb. 3, 4) und  inner l i ch  durch  
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sep tena r t ige  V e r d i c k u n g e n  der  Gas t rodermis  g e k e n n z e i c h n e t  s ind  (Se, Abb.  6, 7d, 8}. 
Dutch  d iese  V e r b i n d u n g  der  KSrpe rwand  mit  den  Ecken  der  quad ra t i s chen  Vert ikalfur-  
che en t s t ehen  d i e  s c h m a l e n  Langstrennw~inde zwischen  den  Gas t ra l taschen,  d ie  a ls  
def in i t ive  Gas t r a l sep ten  e rha l t en  b l e i b e n  (Gas, Abb.  6, 7b, c, 8, 10}. Ferner  wachs t  d ie  
ba sa l e  "Vorderf ront"  de r  Ver t ika l fu rche  nicht  g le ichm~Big vor, sonde rn  ist in 4 Zipfel  
aufgeg l ieder t ,  aus  de ren  E k t o d e r m w a n d u n g  d ie  In t e r r ad i a lgewSlbe  des  Subumbre l l a r -  
r aumes  h e r v o r g e h e n  (Abb. 6, 7c, 8, 10). Aus  d e m  Lumen  des  Gas t r a l r aumes  zwischen  
d ie sen  Zipfeln,  de ren  ga s t rode rma le  Innense i te  b e i m  we i t e r en  Vorwachsen  auf die  
Gas t rode rmis  des  Basa l te i les  des  P o l y p e n m a g e n s  auftrifft und  s ich mit  ihr  vere in ig t ,  
en t s t ehen  d ie  M a g e n o s t i a  de r  Meduse .  Somit  geh t  der  M a g e n  der  M e d u s e  unmi t t e lba r  
aus d e m  Basal te i l  des  P o l y p e n m a g e n s  hervor.  

Abb. 5. Tripedalla cystophora, Endphase der Metamorphose ku_rz vor der Abl6sung. Vom K6rper 
des Polypen ist nut noch ein kleiner basaler Rest iibrig, der anschlieBend in den Apex der Meduse 
aufgeht. Fr Frenulum (perradiale Stfitzleiste des Velarium), Pe Periderm, Re RestkSrper, Si Sinnes- 

kSrper, Ve Velarium. (Aus Werner, 1975) 

Die Bi ldung  der  Gas t ra l t a schen  erfolgt  daher  in sehr  e infacher  Weise  und  anders  als  
nach  d e n  m a k r o s k o p i s c h e n  Befunden  zun~chst  ve rmute t  wurde  (Werner,  1975, p. 486): 
Sie  en t s t ehen  n icht  durch  t a n g e n t i a l e  Ve rwachsung  v e r t i k a l e r F a l t e n  der  Gas t rodermis .  

Bei  a l l en  Fo rmbi ldungs -  und  Di f fe renz ie rungsprozessen  e rweis t  sich das  M u n d f e l d  
des  Po lypen  als  ak t ives  Zentrum,  und  es ha t  den  Anschein ,  als ob der  Epidermis  d ie  
f i ihrende Rotle b e i m  g e s a m t e n  U m w a n d l u n g s g e s c h e h e n  zukomrnt.  Der  Basal te i l  des  
Po lypen  ist  nur  pass iv  bete i l ig t .  Hins ich t l i ch  der  h i s to log i schen  St rukturen  sei  nur  kurz  
auf d ie  Umdi f fe renz ie rung  der  P o l y p e n e p i d e r m i s  in d ie  M e d u s e n e x u m b r e l l a  h ingewie -  
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sen. Sie ist dutch e ine  anf~ngl iche Verdickung dieser Epithelschicht  gekennze ichne t  
(Abb. 6, 7}, die durch die Bi ldung groBer Fl i iss igkei tsvakuolen in  der Zel lbasis  bed ing t  
ist und  die Bi ldung tier Schirmmesogloea einleitet .  Mit dieser  Differenzierung,  mit  der 
fo lgenden  Verd t innung  al ler  Epithel ien,  mit  der Vergr61~erung des Schirms trod dem 
Auswachsen  des Velar ium am Schirmrand bi ldet  sich immer  deut l icher  die Form der 
Meduse  heraus. Dabei  wird der anfangs noch polypoide Basalteil  immer  k le iner  (Abb. 6, 
8) u n d  wird zuletzt vollstSndig in  den Apikal tei l  der Meduse  e ingezogen.  SchlieBlich 
er langt  das fortgeschrit tene Me tamorphoses t ad ium dutch  die Ausdi f ferenzierung der 
Muskula tu r  und  der  nerv6sen  Strukturen die FShigkeit  der rhythmischen Schirmkon- 
traktionen.  W e n n  auch die basale  Haftscheibe vollst~indig r i ickgebi ldet  ist, schwimmt 
die j unge  Meduse  (Abb. 9} mit  den  ihr e i g e n e n  schne l len  Pulsa t ionen  davon, ohne dab 
vom Polypen etwas anderes  fibrig b l iebe  als e in  k le iner  Schleimfleck oder (bei Tripeda- 
lia) e in  k le iner  formloser Peridermbecher .  Hhufig ist am Apikalpol  der J u n g m e d u s e  e in  
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Abb, 6. Trlpedalla cystophora, Metamorphosestadium, L~ingsschnitt, schematisch (vgl. Abb. 4). Die 
linke H~lfte ist durch einen Interradius, die rechte dutch einen Perradius gelegt. Die Pfeile 
kennzeichnen die Einsenkung der quadratischen Furche um das Hypostom. MaBstabsgerechte 
Zeichnung nach dem gleichen Objekt, aus mehreren Schnitten kombiniert. ]~p Epidermis (fein 
punktiert}, Ga Gastrodermis (dunkel punktiert), Gas Gastralseptum, Gat Gastraltasche, Hy 
Hyp0stom (kiinftiges Manubrium), iSu interradialer Zipfel der Subumbrella, Map Magen des 
Polypen, Mo Magenostium, Pe Periderm, Se Septum des Polypenmagens, dem die L/ingsfurchen 
der AuBenseite bei Beginn der Metamorphose entsprechen. Si SirmeskSrper, Su Subumbrella, Sur 
Subumbrellarraum, Tern Medusententakel, IR Interradius, PR Perradius. Die Hinweislinien a-a, 

b-b, c-c, d-d kermzeictmen die Schnittebenen der Abb. 7 a-d 
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k le iner  Gewebezapfen  als letzter Rest des Polypenk6rpers  fibrig, der  nach  kurzer  Zeit 
vollst~ndig e ingezogen  wird u n d  verschwindet .  

Wfihrend die Bi ldung der Medusen ten t ake l  bei  Carybdea alata und  Trlpedalla dem 
besch r i ebenen  Modus folgt, we rden  bei  C. marsupialls zuerst nu t  2 Tentake l  angelegt ,  
die sich gegenfibers tehen.  Die b e i d e n  ande ren  Ten take l  e r sche inen  erst nach  e in igen  
Tagen  des f re i schwimmenden  Daseins.  Ebenso werden  die b e i d e n  a nde r e n  Ten take l  
jeder  Ten take lg ruppe  be i  Trlpedalia erst nach  der  Metamorphose  gebildet ;  sie wachsen  
auf jeder  Seite des Prim~rtentakels  aus k l e inen  Zapfen  aus. 

Der Vergleich des for tgeschri t tenen Metamorphose-Stadiums {Abb. 8) mit  dem 
Ends tad ium der Entwicklung,  der voll ausgeb i lde ten  Meduse  (Abb. 10), zeigt deutlich, 
dab nu t  noch graduel le  Unterschiede bes t ehen  u n d  dal~ es nu t  noch der Wei terentwick-  
lung durch die Fortsetzung der begonnenen Formbildungsvorg~nge und cytologischen 
Zellumwandlungs- und Zellbildungsprozesse bedarf, um die schwimmf~hige Jungme- 
duse entstehen zu lassen. Im besonderen l~6t der Vergleich die Grundlagen der 
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Abb. 7a-d. Trlpedalia cystophora, Metamorphosestadittm, gleichalt mit dem der Abb. 6; Quer- 
schnitte in den Ebenen dieser Abb., schematisch. Zu beachten ist in a, dal~ der obere Sinnesk6rper 
noch die Herkunft von einem Polypententaket erkennen l~ t ,  aus dem gerade Nesselkapseln 

ausgestoBen werden. Abkfirzungen wie in Abb. 6 
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Formbi ldungsprozesse  e rkennen ,  die  den  KSrper des Polypen in den  der  Meduse  

fiberffihren. 
Ein Ergebnis  yon a l l g e m e i n e r  systemat ischer  und  evolut ionis t i scher  Bedeu tung  ist 

der  Befund, dab der  Cuborneduse  Septal t r ichter  fehlen.  Die irr tf imliche Angabe ,  dab im 

Sch i rmgewSlbe  solche vo rhanden  seien, geh t  bis heu te  durch die Literatur. Sie h~ngt  

vermut l ich  mit  der  frf iheren Zuordnung  zu den  Scyphozoa z u s a m m e n  und  beruht  auf 

e iner  Fehl in terpre ta t ion  der  Or ig ina lbe funde  Conants  (1898). Von ihm stammt das in 

P 

I 
Abb. 8. Tripedalia cystophora, weiter fortgeschrittenes Metamorphosestadium, L~ngsschnitt, sche- 
matisch. Die linke Hffifte ist dutch einen Interradius, die rechte durch einen Perradius gelegt. Die 
Abb. l~iBt ebenso wie die Abb. 6 erkennen, dab der Sinnesk6rper dem Schirmrand angehSrt. Gas 
Gastralsephnn, Gat Gastraltasche, iSu interradialer Zipfel der Suburnbrella, Man Manubrium, Map 
Polypenmagen, Mo Magenostium, Pe Periderm, Se Septum, Si Sinnesk6rper, Su Subumbrella, Sur 

Subumbrellarraurn, Tern Medusententakel, Ve Velarium, IR Interradius, Pr Perradius 
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Abb. 9, Tripedalla cystophora, J u n g m e d u s e  kurz nach  Beend igung  der  Metamorphose.  Durchmes-  
se t  1,6 ram. (Aus Werner,  1975) 
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Abb. 10a, b. Trlpeda]ia cystophora, Anatomie  der  e rwachsene~  Meduse,  schematisch,  a L~ngs- 
schnitt, die l inke H~itfte ist du tch  e inen  Interradius, die rechte  du tch  e inen  Perradius gelegt  (vgl. 
Abb. 6 und  8}. b Querschni t t  du tch  die Schni t tebene  b - b  von a (vgl. Abb. 7b). Af Adradialfurche der  
Exumbrella,  Hp Epidermis (rein punktiert) ,  Fr Frenulum (senkrecht schraffiert), Ga Gastrodermis 
(dunkel  punktiert),  Gaf Gastralf i lament,  Gas Gastralseptum, Gat  Gastraltasche,  Go Gonade,  If 
In te r rad idfurche  der  Exumbrella,  iSu in terradia ler  Zipfel des Subumbrel largewSlbes ,  Ma  Magen,  
M a n  Manubr ium,  M e  Mesogloea (grob punktiert) ,  Mo Magenost ium,  M u  Mund,  Pe Pedalium, Si 
Sinnesk6rper,  Sus Suspensor ium (senkrecht  schraffiert), Te Tentakel,  Ve Velarium, IR Interradius, 

PR Perradius. (Nach Conant, 1898, ver~ndert} 
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Abb.  10 darges te l t t e  Schema  des  Baues  und  der  Organ i sa t ion  der  Cubomeduse .  Was  von 
d e n  sp~teren  Auto ren  als  Septa l t r ich te r  g e d e u t e t  u n d  durch  Q ue r sc hn i t t s a bb i l dunge n  
vorget6uscht  wurde,  s ind nichts  anderes  als d ie  4 i n t e r r ad i a l en  Zipfel  im Gew61be des  
Subumbre l l a r r aumes  im Umkre i s  des  Magenansa tzes ,  de ren  En ts tehung  b e s c h r i e b e n  
und  i l lus t r ier t  wurde  (Abb. 6, 8, 10). Gas t ra l sep ten  s ind  be i  den  C u b o m e d u s e n  unzwei -  
f e lha f t  vorhanden .  A b e r  sie s ind  l ed ig l i ch  als  schmale ,  re in  e n t o d e r m a l e  ve r t ika l e  
Trenn le i s ten  zwischen  den  Gas t ra l t aschen  ausgeb i lde t ,  in  d e n e n  e in  Trichter  ke inen  
Platz h~tte und auch tats~ichlich nicht  existiert .  Die 4 GewSlbez ip fe l  s ind  l ed ig l i ch  Tei le  
des  Subumbre l l a r r aumes  und  h a b e n  ke ine r l e i  r~umliche  B e z i e h u n g e n  zu den  schmalen  
Leis ten  der  Gas t ra l sep ten .  Eine ~hnl iche  Gew61bearchi tek tur  des  Gas t r a l r aumes  mit  4 
Zipfeln,  d ie  yon Conan t  (1898) " in te r rad ia l  funnels"  und  "compar tmen t s  of the  be l l  
cavi ty"  genann t  werden ,  exis t ier t  f ibr igens  auch be i  v i e l en  H y d r o i d m e d u s e n  und  ist be i  
den  P a n d e i d e n  besonde r s  deu t l i ch  ausgepr~gt ,  be i  d e n e n  f iberdies  d ie  sog. M e s e n t e r i e n  
nach  Lage  und  Funk t ion  den  Suspensor i en  der  C u b o m e d u s e  en tsprechen ,  ve r t i ka l e n  T- 
f6rmigen Sti i tz leis ten der  Subumbre l l a .  

Der  e inz ige  neue re  Autor,  de r  m.W. d ie  Gew61bearch i tek tur  des  Subumbre l l a r r au -  
rues r ich t ig  beur te i l t  und  d ie  Existenz echter  "Septa l t r i ch te r"  b e i  der  C u b o m e d u s e  
ve rne in t  hat, ist Pant in;  sie s ind nach  ihm " . . .  no more  than  the corners  of the  box- l ike  
subumbre l l a r  space"  (Pantin, 1966, p. 13; vgl. auch se ine  D i s k u s s i o n s b e m e r k u n g  be i  
Thiel ,  1966, p. 117). 

W e n n  m a n  das  Gas t r a l sys t em mit  d e m  der  H y d r o i d m e d u s e  v e r g l e i c h e n  will ,  so 
en t sp rechen  d ie  Gas t r a l t a schen  den  Radialkanffien,  und  das  Gas t r a l s ep tum der  Cubo-  
meduse  ist be i  de r  H y d r o i d m e d u s e  als  e insch ich t ige  E n tode rmla me l l e  zwischen  d e n  
Rad ia lkan~ len  ausgespann t ,  de ren  En ts tehung  Kfihn (1910, pp.  661-662) b e s c h r i e b e n  
ha t  (vgl. auch Abb.  12c, d). 

Zu e rw~hnen  ist  noch, dal~ d ie  Me tamorphose  be i  den  v e r w a n d t e n  Arfen Carybdea 
marsupialis, C. alata und  be i  Chironex fleckeri in de r  g l e i c h e n  Weise  verl~iuft- Auch  be i  
i hnen  ents teht  alas d e m  solit&ren sess i len  Po lypen  j ewe i l s  nur  e ine  Meduse .  Bei d i e sen  
Ar ten  w u r d e  a l l e rd ings  beobach te t ,  dab sich der  Polyp be i  Beg inn  der  Me tamorphose  
s ta rk  in d ie  L~inge streckt .  Das betrifft  besonder s  se ine  Basalpar t ie ,  d ie  d a n n  s t ie l f6rmig 
d ie  s ich am oberen,  o ra l en  Pol e n t w i c k e l n d e  M e d u s e n a n l a g e  tr~gt. A b e t  auch be i  d i e sen  
Ar ten  wi rd  der  "Medusens t i e l "  vollst&ndig be i  der  W e i t e r e n t w i c l d u n g  in d e n  A p e x  des  
Schirms e ingezogen ,  so dal~ am Ende  der  Me tamorphose  der  Polyp g e n a u s o  vol l s t~ndig  
in de r  g lockenf6 rmigen  M e d u s e  a u f g e g a n g e n  ist, w ie  d ies  fiir Tripedalia zuers t  
b e s c h r i e b e n  wurde .  

Bei dem Versuch,  d ie  makroskop i sch  e r k e n n b a r e n  Formbi ldungsvorg~inge  der  
Me tamorphose  be i  d e m  gr6Beren Po lypen  von Carybdea marsupialis mit  der  M e thode  
des  Zeitrafferf i lms zu  ana lys ie ren ,  ze ig te  sich, dab d ie  U m w a n d l u n g s s t a d i e n  mi t  d e m  
b a s a l e n  "po lypo iden"  M e d u s e n s t i e l  l a n g s a m e  B e w e g u n g e n  (sei t l iche K n i m m u n g e n  
und  St reckungen,  Rota t ionen  um d ie  Haftscheibe)  ausfi ihren.  Diese  nur  be i  A n d e r u n g  
des  Ze i tmoments  e r k e n n b a r e n  B e w e g u n g e n  s ind so intensiv,  dal~ sie d ie  P i lmaufnah-  
m e n  e rheb l i ch  st6ren. 

Bei T e m p e r a t u r e n  von 25 bis  27 °C dauer t  der  gesamte  ProzeB der  M e ta morphose  
be i  Tripedalia 5 bis  7 Tage.  Die Gr6Be der  J u n g m e d u s e  var i ie r t  ar tspezif isch:  d ie  
Schi rmh6he  be t r~gt  b e i  C. marsupialis und C. alata bis  2,5 ram, be i  Tripedalia 1 bis  
2 mm. Den Ten t ake ln  de r  J u n g m e d u s e  fehlen  anfangs noch d ie  Pedal ien ,  d ie  s ich erst  
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nach  e in ige r  Zei t  ausdifferenzieren.  AuBerdem lfiBt die  En twick lung  ktar e rkennen,  dab 

der  SinneskSrper  d e m  Schi rmrand angeh6r t  (Abb. 6, 8); er  wird  erst a l lm~_l ich du tch  
tmterschiedl iches  Wachs tum der  Sch i rmzonen  in Richtung auf den  Apex  verlagert .  Der  

J u n g m e d u s e  feh len  ferner  noch die Gastralf i lamente,  die  als Biischel oder  e inze ln  in 
e iner  Reihe  in den  Inter radien der  pe r i phe ren  M a g e n w a n d  erst im Laufe der  we i t e r en  

En twick lung  auswachsen.  Die G o n a d e n  en t s tehen  aus e iner  unpaa r igen  A n l a g e  der  

Sep ten  im un te ren  Schirmdrit tel ,  von  der  sie nach  b e i d e n  Se i ten  in die  a n g r e n z e n d e n  

Gast ra l taschen zu bla t t fSrmigen G e b i l d e n  auswachsen.  Die Geschlechtsre i fe  wird bei  

der k l e ine ren  Art Tripedatia cystophora nach durchschni t t l ich I0 bis 12 Wochen  
erreicht~ ffir die gr61~eren Ar ten  l i e g e n  noch ke ine  g e n a u e n  Daten  vor. Wahrend  bei  

Tripedalia die Lebensdauer  der  M e d u s e  3 bis 4 Monate  betr~gt,  wird  ffir die groBe 

Spezies  Carybdea alata nach d e m  Auffre ten  junger  und  al ter  Me d u se n  im fre ien Wasser  

angenommen ,  dal~ die  Meduse  e in  Alter  yon e i n e m  Jahr  e r re ichen  kann. Der  vollst~n- 

d ige  Lebenszyklus  von Tripedalia cystophora ist in Abb. 11 zusammengefaf~t. 
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Abb. 11. Tripedalia cystophora, vollst~indiger Lebenszyklus. A Entwicklung der Planula zum 
Jungpolypen, B asexuelle Vermehrung durch seitliche Knospung von Kriechpolypen, C Metamor- 

phose des erwachsenen Polypen in die Meduse, Auf- und Seitenansicht. (Nach Werner, 1973) 
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DISKUSSION 

V e r g l e i c h  d e r  M e d u s e n b i l d u n g  mi t  de r  d e r  a n d e r e n  K l a s s e n  

Nach den bisher igen Kenntnissen sind die Cubozoa eine rein metagenet ische 
Klasse; Falle von Polypen- oder Medusenreduktion, die bei  den Scyphozoa selten, bei  
den Hydrozoa haufig auftreten, sind bei ihnen unbekannt,  Durch die Existenz beider  
Generationen stehen die Cubozoa auf der gleichen Organisationsstufe mit den be iden  
anderen Klassen. Dem wird neuerdings durch ihre Zusammenfassung in einem Unter- 
stamm Medusozoa Rechnung getxagen (Petersen, 1980). 

Die anatomisch-histologische Analyse hat den makroskopischen Befund best~tigt, 
daB die Medusenbi ldung der Cubozoa durch die vollstandige Metamorphose des Poly- 
pen in nur eine Meduse ein einzigartiges Ph~nomen darstellt, das sich als Gesamt- 
erscheinung wie dutch die auBeren und inneren Teilprozesse von der Medusenbi ldung 
der Scyphozoa und Hydrozoa unterscheidet.  

Das gilt zunachst ffir das Phanomen der Totalumwandlung des Polypen, ohne daB 
ein RestkSrper iibrigbleibt.  Dar'aus ergibt sich im Gegensatz zu den anderen Klassen, 
daB die Existenz der Polypengenerat ion mit der Metamorphose unwiderruflich beendet  
wird. Perner demonstriert  die Metamorphose mit aller nut  wfinschenswerten Deutlich- 
keit, dab eine Meduse nichts anderes ist als ein umgewandel ter  Polyp. Auf die evolutio- 
nistische Bedeutung dieses ontogenetischen Befundes wird noch zurfickzukommen sein. 

Die ffir die Cubozoa charakteristische Totalumwandlung des Polypen existiert 
weder  bei  den Scyphozoa noch bei  den Hydrozoa. Bei den Scyphozoa bleibt  bei  der 
Medusenbi ldung stets ein Polypenrestk6rper fibrig, der den volls tandigen Polypen 
regeneriert ,  w&hrend die Meduse der Hyclrozoa ein Knospungsprodukt des persist ieren- 
den Polypen darstellt. Daher laBt sich yon einer Metamorphose auch bei den Fallen 
nicht sprechen, in denen bei  manchen Hydrozoenarten der Polyp w&hrend der Medu- 
senbildung reduziert  wird und mit seinem Gewebe vollstandig in einer Meduse oder in 
mehreren Medusen aufgeht. Auch in diesen F ~ l e n  wird die Meduse vom Polypen stets 
als Neubi ldung dutch seitl iche Knospung einer Glockenkernmeduse angelegt ,  und erst 
bei  deren Wachstum wird der PolypenkSrper allmahlich eingeschmolzen und aufge- 
braucht, so dab im Endeffekt nut die Meduse i ib r igb le ib t  Solche Falle werden bei 
Coryne Iov~ni beobachtet  (vgl. Russell, 1953, p. 61, Fig. 23B); sie treten bei  dieser Art 
accidentell  auf, offenbar wenn sich der Polypenstock in schlechtem Ern~hrungszustand 
be f inde t  Der persist ierende Polyp stellt den Normalfall dar. 

Eine wei tgehende Reduktion des Polypen bei der Medusenbi ldung wurde ferner 
von Kubota (1978, 1979a, b) fiir die Arten Eutima cirrhifera (Kakinuma, 1964) und 
Eugymnanthea inquilina Palombi, 1935 (Hydroida, Eutimidae) beschrieben. Bei diesen 
Pormen wird die Meduse im Verh~iltnis zum Polypen relativ grol i  Das hat  zur Polge, dab 
der K6rper des solit~iren Erzeugerpolypen bei  der Knospung der Meduse zum gr6Bten 
Tell aufgebraucht wird, und es ist nicht auszuschlieBen, dab dies accidentell  auch ohne 
Ubrigbleiben eines Restk6rpers geschieht, auch wenn dieser Pall vom Autor nicht 
beschrieben i s t  Was fiir den Gesamtvorgang der Medusenbi ldung gilt, trifft auch ffir 
seine Teilprozesse zu: sie sind yon denen der beiden anderen Klassen verschieden. 

Die Medusenbi ldung der Scyphozoa durch Strobilation erfolgt bekannt l ich dutch 
die terminale Querteilung des PolypenkSrpers; sie vollzieht sich also an vorhandenem 
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Gewebemater ia t ,  u n d  es erfolgt ke iner le i  Substanzzufuhr  w ~ e n d  des Prozesses. Inso- 
fern besteht  Ube re ins t immung  mit der M e d u s e n b i l d u n g  der Cubozoa. Unterschiede 
bes t ehen  j edoch in  den  Formbi ldungsprozessen,  wie sie bei  Stephanoscyphus besonders  
klar  in  Ersche inung  treten. Als wichtigste sind zu n e n n e n :  (a) die Verschmalerung des 
sackf6rmigen K6rpers zu e inem df innen  Strang, (b) dessen  zentr ipetale  Einschnfirung,  
wodurch die sche ibenf6rmigen  A n l a g e n  der Medusen la rven  (Ephyren) ents tehen;  (c) 
de ren  Verbre i te rung  dutch  zentr i fugale  Wachstumsprozesse,  die die Aufg l iederung  des 
Randes in  Lappenpaare  u n d  die Bi ldung  der SinneskSrper  bewirken.  Kennze i chnend  ffir 
die M e d u s e n b i l d u n g  sind damit  die De- und  Redifferenzierungsvorgfinge,  die sich am 
v o r h a n d e n e n  Gewebe  des Polypenk6rpers  abspielen,  sowie die horizontal  ger ichteten 
Wachstmnsprozesse.  

Auch die M e d u s e n b i l d u n g  der  Hydrozoa ist yon  der der Cubozoa verschieden.  Das 
gilt  sowohl ffir den  Grundvorgang ,  der berei ts  als N e u b i l d u n g  aus e iner  k l e i ne n  
sei t l ichen Knospe charakterisiert  wurde,  vcie auch ffir die Teilprozesse. Die Knospe ist 
e ine  einfache seitliche Ausstf i lpung der KSrperwand und  besteht  aus den  b e i d e n  
Schichten der Epidermis  und  Gastrodermis mit  der dazwischen l i egenden  df innen Stfitz- 
lamelle;  sie n immt  be im  Wachstum al lm~hlich Birnform an  u n d  b le ib t  durch den  Stiel 
bis zur Abl6sung  der J u n g m e d u s e  mit  dem pers is t ie renden Polypen verbunden .  Die 
wicht igs ten  Teilprozesse, die im I n n e r e n  ablatffen, sind: (a) Das d i s t a 1 w ~ r t s gerich- 
tete Vorwachsen  yon  4 Gastralschl~uchen,  den  Gastral taschen,  aus d e n e n  die Radial-  
kan~le  hervorgehen;  (b) Die Bi ldung u n d  die p r o x i m a 1 gerichtete E in senkung  des 
ep ide rmalen  Glockenkerns  zwischen den  4 fiber Kreuz gestel l ten Gastraltaschen. Durch 
Spa l tb i ldung  ents teht  im Glockenke rn  e in  Hohlraurn, der sp~tere Subumbrel la r raum.  (c) 
Die d i s t a 1 gerichtete Einstf i lpung der  Gastrodermis in  den  hohlen  Glockenkern ,  
wodurch  das M a n u b r i u m  ents teht  (vgl. Abb.  12c, d, wei tere  E inze lhe i ten  be i  KOhn, 1910, 
1913). Diese summarische  Dars te l lung genfigt, u m  die Unterschiede gegen i iber  der 
M e d u s e n b i l d u n g  der Cubozoa zu verdeut l ichen:  (a) Wie gezeigt  wurde,  ist die Art der 
Bi ldung der Gastra l taschen verschieden  (Abb. 6, 8). Sie wachsen  nicht  aktiv vor, sondern  
werden  passiv dutch  die p r o x i m a 1 - gerichtete Einstf i lpung der quadra t i schen Fur- 
che u m  den  M u n d k e g e l  des Polypen abgeteilt .  (b) Aus dieser  Furche geht  auch der 
Subumbre l l a r r aum hervor. (c) Das M a n u b r i u m  entsteht  nicht  als Neub i ldung ,  sondern  
aus dem M u n d k e g e l  des Polypen.  G e m e i n s a m  ist be i  b e i d e n  Klassen die Grundform der 
Meduse:  sie hat  Glockenform. 

M e d u s e n b i l d u n g  u n d  E v o l u t i o n  

Als Stammform der r e z e n t e n Cnidar ia  gilt  heute  a l lgemein  e in  solit~irer, sessi- 
let, sich sexuel l  ve rmehrender  Polyp. Die Meduse  ist danach  nichts anderes  als ein 
losgel6ster, i n  Anpassung  an  die pelagische Lebensweise  umge w a nde l t e r  Polyp. Diese 
Auffassung wurde  schon vor ca. 100 Jahren  im Zeitalter  der klassischen Morphologie 
ver t re ten u n d  wurde  mit  der Homologis ie rung der Strukturen begrf indet  (a). Entspre- 
chende  bi ld l iche Dars te l lungen  f inden  sich fast in  j edem Lehrbuch. Die Mundsche ibe  
des Polypen mit  dem Ten take lk ranz  entspricht  dem Schirmrand der Meduse,  ih rem 
Apex die Haftscheibe des Polypen.  W e n n  m a n  den  Strukturvergleich gedankl ich  erwei-  
tert und  fragt, wie  sich e ine  Meduse  aus dem Polypen dutch  Umkonst rukt ion  in  der 
e infachsten Weise hers te l len l~Bt, so braucht  m a n  nu t  e ine  Ringfurche sich um den  
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Abb. 12a-d. Vergleich der Medusenbi ldung der Cubozoa und Hydrozoa, schematisch, a, b Meta- 
morphosestadium yon Tnpedafia cystolahora im L~ngs- und Querschnitt  (vgl. Abb. 6 und  7b); c, d 
entsprechendes Stadium einer Hydroidmedusenknospe im L~ngs- und Querschnitt.  Die Hinweisli-  
n ien b-b und d-din a und ¢ geben  die Qurschnit tsebenen von b und  d wieder.  Zu beachten  sind die 
i ibereinst immende Form und Lage der Gastraltaschen der Cubomeduse in b und der Radialkan~le 
der Hydroidmeduse in d; letztere bef inden sich noch im Stadium der Gastraltaschen; ferner die 
unterschiedliche Lage der Prim~rtentakel. Die Pfeile kennze ichnen  die Richtung der prim~ren 
Formbildungsprozesse: in a die Einsenkung der Furche um das Hypostom, in c das Vorwachsen der 
Gastrodermschl~iuche (Pfeil l), die Einsenkung des Glockenkerns (Pfeil 2) sowie die Einst/ilpung 
des Manubrium (Pfeil 3). Ep Epidermis, Ga Gastrodermis, Gal Gastrodermlamelle,  Gas Gastralsep- 
rum, Gat Gastraltasche, Man Manubrium, Mo kfinftiges Magenostium, Su Subumbrella, Sur 
kiinftiger Subumbrellan'aum, der in c aus dem Glockenkem hervorgeht, Te Tentakel, dessen 
kfinftige Lage in c dutch gestrichelte Linien angedeutet  ist, IR Interradius, PR Perradius. (c, d nach 

Kiihn 1910, 1913, ver~ndert) 
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M u n d k e g e l  e i n s e n k e n  zu lassen,  u m  das  Mode l l  e ine r  M e d u s e  zu erhal ten.  Wie  wir  
sahen,  is t  g e n a u  dies  de r  G r u n d v o r g a n g  de r  M e d u s e n b i l d u n g  b e i m  Cubopo lypen ,  und  
h ie r  ze ig t  d ie  unmi t t e l ba r e  Beobachtung ,  dab  d ie  M e d u s e  wi rk l i ch  nichts  ande re s  ist  als  
e in  u m g e w a n d e t t e r  Polyp,  de r  vom sess i l en  zum f r e i s c h w i m m e n d e n  Dase in  i i be rgegan -  
g e n  ist  (b). 

Die Bewer tung  der  M e d u s e  a ls  Sekundar fo rm lal~t s ich durch  we i t e re  Ta t sachen  
stiitzen. (c) Es g ib t  e ine  ganze  Klasse,  in  de r  nach  unse ren  Kenn tn i s sen  n ie  e ine  M e d u s e  
exis t ier t  hat:  Bei den  Anthozoa  ist  de r  Polyp unzwei fe lhaf t  d ie  p r im8re  Lebensform. 
(d) In der  On togenese  ist  es immer  der  Polyp, der  d ie  M e d u s e  erzeugt ,  n icht  umgekehr t .  
(e) Bei den  Cn ida r i a  ist nur  d ie  Po lypengene ra t i on  uns terbl ich ,  w~hrend  d ie  Lebens-  
daue r  de r  M e d u s e  stets nur  w e n i g e  Mona te  bis  zur B e e n d i g u n g  der  For tp f l anzung  
betr~igt. (f) Das Gesch lech t  der  M e d u s e  ist  bere i t s  im E r z e u g e r p o l y p e n  determinier t .  Der  
Polyp ist  in  W a h r h e i t  n icht  ungesch lech t l i ch ,  v i e lmehr  ist  se in  la ten tes  Gesch lech t  
gene t i sch  fixiert.  (g} Morpho log i sche  E igenschaf ten  der  M e d u s e  w e r d e n  vom Polypen  
bes t immt .  Be isp ie le  dafiir  s ind  d ie  Ube r t r agung  des  Kana lsys tems  vom Po lypen  auf d ie  
M e d u s e  be i  Stephanoscyphus, ferner  a l l g e m e i n  d ie  Symmet r i eve rha l tn i s se  b e i m  Scy- 
phopo lypen .  Weich t  die  Zahl  se ine r  Sep ten  acc iden te l l  v o n d e r  Normalzah l  4 ab, so 
h a b e n  d ie  yon  ihm e rzeug ten  M e d u s e n  e n t s p r e c h e n d  ve rande r t e  Zah l en  von Rand lap-  
p e n  und  S innesorganen .  (h} Der  T h e r m i e g r a d  de r  M e d u s e  ist  bere i t s  im Po lypen  
de t e rmin ie r t  u n d  gene t i sch  fixiert,  w i e  Werne r  (1958, 1962) fiir mehre re  Hydro iden -  
Ar ten  geze ig t  hat .  Das w u r d e  im Kul turversuch  ffir d e n  C u b o p o l y p e n  best~t igt .  Die  
Po lypen  yon  Tripedalia cystophora und Carybdea marsupialis s ind  zur M e ta morphose  
nur  be i  M i n d e s t t e m p e r a t u r e n  yon  22 ° b is  24 °C bef~higt ;  de r  O p t i m a l b e r e i c h  l i eg t  b e i  
26 ° b is  29 °C. Dami t  h~ngt  auch  d ie  r e in  sub t rop ische  u n d  t rop ische  Verb re i tung  ihrer  
M e d u s e n  yon d e n  Po lypen  ab. Nach  a l l e m  s ind  wesen t l i che  E igenschaf ten  der  M e d u -  
s engene ra t i on  bere i t s  im Po lypen  fe s tge leg t  und  gene t i sch  veranker t .  Das spr icht  
e i n d e u t i g  fiir se ine  Priori tat  und  g e g e n  d ie  auch heu te  noch ve r t re tene  Auffassung von 
se iner  Larvalnatur .  Die M e t a g e n e s e  ist  e in  sekund~ires Ph~nomen  e ine r  p rogress iven  
Evolution.  

Die En t s tehung  der  M e d u s e  wi rd  a l l g e m e i n  als Evolut ionsschr i t t  gedeu te t ,  durch  
den  d ie  Nach te i l e  der  sess i len  Lebenswe i se  fiir d ie  Ausb re i tung  a u s g e g l i c h e n  wurde .  
M a c k i e  (1974, p. 350 f.) ha t  i ibe rd ies  darauf  h ingewiesen ,  dall  als we i t e re  Evolut ionsur-  
sache die  Ve rbes se rung  der  Ern~ihrungsbed ingungen  zu be r i i cks ich t igen  sei, d ie  das  
E p i p e l a g i a l  mit  s e ine r  r e i chen  P l ank tonbevS lke rung  den  M e d u s e n  a l le r  Klassen  b ie te  
und  an  der  de r  ben th i sch  l e b e n d e  Polyp nicht  in  g l e i che r  Weise  t e i l h a b e n  kSnne.  Die 
b e i d e n  A r g u m e n t e  de r  be s se ren  A u s b r e i t u n g s m 6 g l i c h k e i t e n  und  ve rbesse r t en  Ern~.h- 
r u n g s b e d i n g u n g e n  h a b e n  geme insam,  dab  sie n icht  als  unmi t t e lba r  auf d ie  Po lypenge -  
ne ra t ion  se lek t iv  e i n w i r k e n d e  Evo lu t ionsursachen  a n g e s e h e n  w e r d e n  kSnnen.  D e m g e -  
gen i ibe r  f~llt auf, dab  d ie  M e d u s e n  in  den  Klassen  en ts tanden ,  de ren  Po lypen  e ine  
ge r inge  GrSBe au fwe i sen  (Scyphozoa,  Cubozoa,  Hydrozoa) ,  fiir d ie  d a h e r  d ie  Gefahr ,  
durch S e d i m e n t e  z u g e d e c k t  oder  yon  a n d e r e n  O r g a n i s m e n  i i be rwachsen  zu werden ,  
be sonde r s  groB ist. Bei den  An thozoa  ha t  e ine  anders  ger ich te te  Evolu t ion  zur  KSrper-  
vergrSBerung gefiihrt ,  wodurch  d iese  Gefahr  v e r m i e d e n  w u r d e  und  e ine  M e d u s e n g e n e -  
.ration i iberf l i i ss ig  war.  Bei den  a n d e r e n  G r u p p e n  ist  der  U b e r g a n g  zu e iner  p e l a g i a l e n  
Te i lphase  des  Lebenszyk lus  e in  Mittel ,  de r  g e k e n n z e i c h n e t e n  Gefahr  zu en tgehen .  Die 
M e d u s e n b i l d u n g  k a n n  dahe r  evolu t iv  auch mit  de r  V e rbe s se rung  der  Ube r l ebenschan -  
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cen  der  Art  e rk la r t  werden ,  u n d  h ier  wi rd  der  unmi t t e lba re  Z u s a m m e n h a n g  zwischen  
der  be t rof fenen sess i len  Bodenform und  der  Evolu t ionsursache  sichtbar .  

Das Ph~inomen der  M e d u s e n b i l d u n g  war  se inerse i t s  de r  Evolu t ion  un te rwor fen  und  
ha t  in den  Klassen Scyphozoa  und  vor a l l em Hydrozoa  durch  d ie  Rf ickbi ldung der  
M e d u s e n g e n e r a t i o n  sekund~ire Ab~indenmgen  erfahren,  d ie  un te r  d e m  se l ek t iven  Ein- 
fluI~ der  Umwel t  s t anden  und  als A n p a s s u n g  vor a l l em an  den  Kl imafaktor  und  d ie  fiber 
geo log i sche  Epochen  a n d a u e r n d e n  Kl ima~inderungen zu d e u t e n  sind. Nur  be i  den  re in  
t rop ischen  und  snb t rop i schen  Cubozoa,  d ie  s ich n icht  in a n d e r e  Kl imazonen  ausgeb re i -  
te t  haben ,  b l i eb  d ie  M e t a g e n e s e  unver~nder t  e rhal ten .  Die  Korre la t ion  zwi schen  Ver-  
b r e i t ung  und  O k o l o g i e  e inerse i t s  und  Evolut ion andere r se i t s  is t  d a h e r  be i  d ieser  Klasse 
be sonde r s  deut l ich.  

Das g e m e i n s a m e  von den  Vorfahren  ererb te  (p les iomorphe)  M e r k m a l  der  me t a ge -  
ne t i schen  Klassen  ist  d ie  Tetraradiali t~it  als a l l g e m e i n e s  Konst rukt ionspr inz ip .  Aus 
d i e s e m  Grund  stel l t  Sa lv in i -P lawen  (1978) sie als Un te r s t amm Tesse razoa  den  Anthozoa  
gegenf iber .  Nach  a l l em muI~ e in  4s t rahl ig  g e b a u t e r  Polyp als g e m e i n s a m e  Stammform 
der  r ezen ten  Scyphozoa,  Cubozoa  und  Hydrozoa  a n g e s e h e n  w e r d e n  (vgl. Remane,  1956; 
Chapman ,  1966; Thiel ,  1966; Werner ,  1973). Da b e i  den  Scyphozoa  sowohl  d ie  Primer-  
form des  Po lypen  wie  d ie  Sekund~irform der  M e d u s e  d ie  M e r k m a l e  de r  Te t ra rad ia l i t a t  
aufweisen,  k o m m e n  sie de r  g e m e i n s a m e n  Stammform a m  n~ichsten u n d  s te l l en  dahe r  
d ie  B a s i s g m p p e  de r  Tesse razoa  dar.  Die  Mulfiradiali t~it  des  Cubo-  u n d  H y d r o i d p o l y p e n  
ist  dami t  als  abge le i t e t e s ,  apomorphes  M e r k m a l  zu wer ten ,  und  es  ist  be z e i c hne nd ,  dab  
sie mit  der  M e d u s e n b i l d u n g  zum t e t r a r ad i a l en  Baupr inz ip  zur i ickkehren .  

Der Verg le ich  de r  M e d u s e n b i l d u n g  als G e s a m t v o r g a n g  und  als Fo lge  der  Tei lvor-  
g~inge ha t  e rgeben ,  dal~ d iese r  Prozel~ be i  den  drei  Klassen  ve r sch ieden  verl~iuft. Dabe i  
ha t  sich in sgesamt  gezeigt ,  dab d ie  Me tamorphose  der  Cubozoa  v o n d e r  M e d u s e n b i l -  
dung  der  Scyphozoa  s tarker  a b w e i c h t  als v o n d e r  der  Hydrozoa.  Man  k a n n  dahe r  die  
Me tamorphose  des  C u b o p o l y p e n  nicht  als monod i ske  St robi la t ion  ohne  RestkSrper  
be t rachten .  Ebenso  ist  das  Ergebnis  g rundversch ieden ,  w e n n  m a n  zum Verg le i ch  d ie  
Sche ibenform der  S c y p h o m e d u s e  n e b e n  d ie  Glockenform de r  C u b o m e d u s e  stell t .  

In d i e sem M e r k m a l  bes t eh t  mit  de r  ebenfa l l s  g lockenfSrmigen  H y d r o i d m e d u s e  
Ubere ins t immung .  l:~berdies l~t~t s ich ze igen ,  dab  le tz te re  w~hrend  ihrer  Bi ldung  in 
e inem M e r k m a l  e ine  i i be r r a schende  ) ~ n l i c h k e i t  mit  der  C u b o m e d u s e  aufweis t ,  das  
Form und  Lage  des  Gas t ra l sys tems  betrifft.  Die Rad ia lkan~ le  de r  H y d r o i d m e d u s e  g e h e n  
aus 4 gas t ra l taschen~ihnl ichen Auss t f i lpungen  der  Knospengas t ra lhSh le  hervor;  sie 
u m g e b e n  den  G l o c k e n k e m ,  aus d e m  der  S u b u m b r e l l a r r a u m  entsteht .  Gas t ra l taschen ,  
d ie  im Schirm l i e g e n  und  ihn  vSl l ig  u m g e b e n ,  s ind  abe r  auch ffir d ie  C u b o m e d u s e  
charakter i s t i sch  (Abb. 6, 7b, 8, 10); sie s ind  ohne  Prage  den  Gas t r a l t a schen  der  s ich 
en t w icke lnden  H y d r o i d m e d u s e  und  ih ren  Radialkan~ilen homolog.  So ist  es von groBem 
en twick lungsgesch i ch t l i chem und  evolu t ion is t i schem Interesse,  dab  d ie  Gas t r a l t a schen  
de r  Cubozoa  m i t  d e n e n  der  M e d u s e n a n l a g e  der  Hydrozoa  trotz de r  un te r sch ied l i chen  
Bi ldungsweise  (Abb. 12a, c) e ine  verbl i i f fend g le i cha r t ige  Konf igura t ion  u n d  f iberein-  
s t immende  L a g e b e z i e h u n g  aufweisen,  w ie  d i e  Dars te l lung  der  Querschni t t e  de r  ver-  
g l e i c h b a r e n  S t ad i en  deu t l i ch  ausweis t  (Abb. 12b, d). Der  Un te r sch ied  bes t eh t  darin,  dab  
d ie  Gas t ra l t aschen  be i  de r  C u b o m e d u s e  lage-  u n d  strukturm~l~ig e rha l t en  b le iben ,  
w~hrend  sie be i  d e n  Hydrozoa  nu t  e in  vor f ibe rgehendes  S tad ium dars te l len .  Entspre-  
chend  b le ib t  die  T r e n n w a n d  zwisehen  den  Gas t ra l t a schen  im e inen  Fal l  als def in i t ives  
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S e p t u m  e r h a l t e n ,  w i i h r e n d  s ie  s i ch  i m  a n d e r e n  Fall ,  n i i in l ich  b e i  d e r  H y d r o i d m e d u s e ,  

d u r c h  t a n g e n t i a l e s  W a c h s t u m  zu  d e r  z w i s c h e n  d e n  s t a rk  v e r s c h m a l e r t e n  R a d i a l k a n a l e n  

a u s g e s p a n n t e n  e i n s c h i c h t i g e n  G a s t r o d e r m l a m e l l e  w e i t e r  e n t w i c k e l t .  H i n s i c h t l i c h  d e s  

G a s t r a l s y s t e m s  d u r c h l a u f t  d a h e r  d i e  M e d u s e n a n l a g e  d e r  H y d r o z o a  e i n  S t a d i u m,  das  b e i  

d e n  C u b o z o a  d a s  E n d s t a d i u m  dars te l l t ,  e i n  w e i t e r e s  s c h 6 n e s  B e i s p i e l  fiir d i e  Gf i l t i gke i t  

d e r  b i o g e n e t i s c h e n  G r u n d r e g e l  H a e c k e l s .  E r g a n z e n d  se i  e r w a h n t ,  dab  d ie  G a s t r a l t a -  

s c h e n  d e r  C u b o m e d u s e  e b e n f a l l s  n o c h  w e i t e r e  D i f f e r e n z i e r u n g s p r o z e s s e  d u r c h m a c h e n ,  

e h e  Sie i h re  e n d g i i l t i g e  F o r m  mi t  d e m  P e r i p h e r e n  R i n g k a n a l  u n d  m i t  d e n  Z u l e i t u n g e n  zu  

d e n  T e n t a k e l k a n a l e n  u n d  zu  d e n  S t i e l k a n h l e n  d e r  S i n n e s o r g a n e  e r h a l t e n .  

Trotz  d e r  g e k e n n z e i c h n e t e n  G e m e i n s a m k e i t  i n  d e m  M e r k m a l  e i n e s  t e m p o r t i r e n  

S t a d i u m s  b l e i b e n  d i e  g r u n d s a t z l i c h e n  U n t e r s c h i e d e  in  d e r  Ar t  d e r  M e d u s e n b i l d u n g  b e i  

d e n  C u b o z o a  u n d  H y d r o z o a  b e s t e h e n .  So e r s c h e i n t  d i e  a l l g e m e i n e  S c h l u B f o l g e r u n g  

u n v e r m e i d b a r ,  d a b  d i e  M e d u s e n b i l d u n g  b e i  a l l e n  d re i  m e t a g e n e t i s c h e n  K l a s s e n  u n a b -  

h a n g i g  u n d  a n  g e t r e n n t e n  "Loc i "  d e r  zu  d e n  r e z e n t e n  F o r m e n  h i n f i i h r e n d e n  e v o l u t i o n i -  

s t i s c h e n  E n t w i c k l u n g s l i n i e n  " e r f u n d e n "  w u r d e .  
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