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ABSTRACT. Metamorphosis of the polyp of Tripedalia cystophora {(Cubozoa, Carybdeidae} into
the medusa. The life cycle of the Cubozoa is unique 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
metagenetic classes of Scyphozoa and Hydrozoa, the cubozoan polyp terminates its polypoid
existence definitely when it metamorphosizes. Generally, the metamorphosis of the cubopolyp is
characterized by the transformation of its simple, sac-like multiradial 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 internal developmental processes which effect
and underlie the transformation are described in detail from new histological investigations. Only
the oral pole of the polyp is involved in the active processes of transformation whereas the basal
pole follows in a more passive way. The most important process is the invagination of a quadrangu- ‘
lar furrow around the hypostome of the polyp by which (a) the subumbrellar room {(bell cavity) of the
developing medusa is formed, and (b) the four gastric pockets within the wall of the bell are folded
off from the polyp's simple stomach. The description of the metamorphosis on the whole and the
detailed comparison of the principal developmental processes provide evidence that medusa
formation of Cubozoa is different from that of the other metagenetic classes of Scyphozoa and
Hydrozoa. The systematic and evolutionary consequences as well as general aspects of medusa
formation in the phylum Cnidaria are discussed in detail. In conclusion, the pelagic medusa
generation has been “invented' by the ancestors of the recent metagenetic cnidarian classes three
times independently.

EINLEITUNG

Die Cubomedusen galten lange Zeit als eigene Ordnung der Scyphozoa, obwohl
diese Einordnung wegen der Unkenninis der Polypengeneration und der Medusenbil-
dung stets sehr unsicher blieb. Erst in neuerer Zeit war es méglich, durch die Aufzucht
des Polypen aus Larvalstadien die vorhandenen Liicken auszufiillen und den vollstédndi-
gen Lebenszyklus mehrerer Arten aufzukléaren, so daf} die systematische Beurteilung auf
eine gesicherie Basis gestellt werden konnte. Die erste Art, deren Kultur zum vollen
Erfolg fiihrte, war Tripedalia cystophora Conant, 1897 (Werner et al., 1971; Werner,
1973, 1975, 1976). Spiater gelang die Aufzucht des Polypen auch bei Carybdea alata
Reynaud, 1830 (Arneson & Cutress, 1976) und Chironex fleckeri Southcott, 1956 (Yama-
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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 iiber die Morphologie des Polypen und die Medusenbildung
der genannten Arten fithrten zu weitgehenden Ubereinstimmungen und zu dem primé-
ren Resultat, daB die Zuordnung der Cubomedusae zu den Scyphozoa nicht lénger
aufrecht erhalten werden konnte. Da sich die Cubopolypen und Cubomedusen durch
ihre Morphologie und Entwicklung sowohl von dieser Klasse wie auch von den Hydro-
zoa grundlegend unterscheiden, war die Frrichtung der neuen Klasse Cubozoa die
notwendige Folge der neuen Erkenninisse.

Von dem tetraradial gebauten Scyphopolypen unterscheidet sich der Cubopolyp
allgemein durch seine multiradiale Symmetrie und das Fehlen der Aufgliederung des
Gastralraumes durch Gastralsepten und Gastraltaschen. Ferner stehen die Cubozoa
durch die Art der Medusenbildung isoliert unter den metagenetischen Klassen da: Die
vollstindige Metamorphose des solitdren Polypen in eine und nur eine Meduse ist
ebensosehr von der Strobilation, der terminalen Querteilung des Scyphopolypen, wie
von der Neubildung einer Glockenkernmeduse durch seitliche Knospung beim Hy-
droidpolypen verschieden. Das unter allen Cnidaria einzigartige Phdnomen der voll-
staindigen Umwandlung des Polypen in die Meduse, die zuerst bei Tripedalia becbach-
tet wurde, ist in iibereinstimmender Weise fiir Carybdea alata, C. marsupialis und
Chironex fleckeri bestétigt.

Die auBerlich erkennbaren Vorginge der Metamorphose lassen sich makroskopisch
leicht verfolgen; sie wurden in den Grundziigen von Werner et al. (1971) beschrieben
und spiter von Werner (1975) i die Einzelphdnomene aufgegliedert. Die damals
angekiindigte Darstellung der im Inneren ablaufenden Formbildungs- und Umfor-
mungsprozesse, die den einfachen sackférmigen Korper des Polypen in die kompliziert
gebaute Meduse iiberfiihren, aber steht noch aus. So ist es das Ziel der vorliegenden
Arbeit, die Kenntnis der Metamorphose durch die Beschreibung der inneren anatomi-
schen Verdnderungen zu vervollstandigen, woflir die Schnittuntersuchung notwendige
Voraussetzung war.

Wie nicht anders zu erwarten, hat sich dabei gezeigt, da} die Metamorphose mit’
tiefgreifenden cytologischen Verdnderungen, mit De- und Redifferenzierungsprozessen
mannigfacher Art verbunden ist, deren genaue Erfassung einer histologischen und
elmikroskopischen Untersuchung vorbehalten bleiben muf. Sie wurde auf meinen
Vorschlag von der Arbeitsgruppe Prof. M. Hiindgen, Zoologisches Institut der Universi-
tit Bonn, iibernommen 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

Fiir 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
regelméaBig zur Medusenbildung iiber. Eine sorgfiltige, vorsichtige Betdubung (7,5 %
MgCl,) ist unerldBlich, weil die Tiere sich sonst bei der Fixierung zu stark kontrahieren.
Fiir die Erfassung der anatomischen Verdnderungen geniigte die Anfertigung von
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Langs- und Querschnittsserien von 8 und 10 um Dicke und Farbung mit Hédmatoxylin
und Eosin. Die Schnittuntersuchung orientierte sich an den makroskopisch erkennbaren
Stadien der Metamorphose, wie sie 1975 beschrieben wurden. Thre kurze Rekapitulation
ist flir das Verstdndnis der im Inneren ablaufenden Vorgénge notwendig.

DIE METAMORPHOSE DES POLYPEN

Fiir die Darstellung der Medusenbildung ist der erwachsene Polyp von Tripedalia
das Ausgangsstadium. Wie bei den anderen Cubozoa mit bekannter Polypengeneration
ist er stets solitdr und monomorph. Koloniebildung und Polymorphismus sind bei den
Cubozoa bislang unbekannt. Im Gegensatz zu den Polypen der iibrigen Cnidarierklas-
sen ist die Lebensdauer des Cubopolypen begrenzt, da dem Polypendasein durch die
Metamorphose unvermeidlich ein Ende bereitet wird. Entsprechend bedeutet dieser
Vorgang den Hohepunkt der morphologischen und physiologischen Entwicklung, in der
mit einem Alter von ca. 3 Monaten die volle Grife (Kérperlange von der Basis bis zum
Mund 1 mm) und Tentakelzahl (7 bis 9) erreicht ist. Der Metamorphose geht stets die
asexuelle Vermehrung durch die Bildung der sich ablésenden Knospungspolypen vor-
aus (Abb. 1, 11), wodurch eine Vergréfierung des Bestandes erreicht wird.

Abb. 1. Tripedalia cystophora, Morphologie des Polypen in der Knospungsphase. Ha Haftscheibe,
Hy Hypostom, Kn Polypenknospe, Mu Mund, Pe Peridermbecher, Te Tentakel. (Nach Werner et al.,
1971, verdndert)

Wie die Abb. 1, 2a, b erkennen lassen, hat der Korper des Cubopolypen wirklich nur
die Form eines einfachen, innerlich ungegliederten Sackes, und das bereits erwdhnte
Fehlen von Gastralsepten und Gastraltaschen ist ein wesentliches Kennzeichen. Der
Polyp ist mit einer kleinen Haftscheibe am Subsirat befestigt, und die Basis ist mit einem
kleinen forminstabilen Peridermbecher umgeben, der ein spezifisches Merkmal von
Tripedalia ist. Die Korperwand ist in der iiblichen Weise zweischichtig. Die Mesogloea
ist diinn, aber doch wohlentwickelt, da sie einen Teil der Muskulatur (bei Tripedalia)
oder die gesamte Muskulatur (bei Carybdea) enthdlt (Werner et al., 1976). Wie bei
vielen Hydroidpolypen ist die Gastrodermis des leeren Magens in zahlreiche unregel-
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mébBige Langsfalten gelegt, die nach der Fiilllung mit Nahrung verschwinden. Der
Epidermis fehlen schlagende GeiBeln, die jedoch beim Polypen von Carybdea vorhan-
den sind und eine schwache Wasserbewegung verursachen. Wie entsteht aus diesem
einfachen, ungegliederten Polypen die Meduse mit ihren reichen morphologischen und
anatomischen Strukturen?

7

L

i

7|

,,,.,.
)
DTN

Jita,

Abb. 2a, b. Tripedalia cystophora, Anatomie des Polypen, a Langsschnitt, b Querschnitt. In a ist auf
der linken Seite ein Teil eines ausgesireckten Tentakels gezeichnet, wdhrend der Tentakel auf der
rechten Seite maximal kontrahiert ist. Die Gastrodermis ist im Ruhezustand in zahlreiche unregel-
maéBige Falten gelegt und dadurch verdickt. Ep Epidermis, Ga Gastrodermis, Ha Haftscheibe, Hy
Hypostom, Ma Magen, Me Mesogloea, Mu Mund, Pe Peridermbecher, Te Tentakel

Die makroskopischen Phasen

Die Phase der Umwandlung in die Meduse ist durch charakteristische &uBere
Formbildungsvorginge gekennzeichnet, die zusammen mit den im Inneren ablaufen-
den Wachstums- und Differenzierungsprozessen den Kérper des sessilen Polypen konti-
nuierlich und vollsténdig in die freischwimmende Meduse iiberfithren. Das erste Anzei-
chen der beginnenden Metamorphose besteht in einer Forménderung des kreisrunden
Polypenkorpers, der durch 4 symmetrisch angeordnete Langsfurchen der Oberfliache
eine in der Aufsicht von oben bzw. im Querschnitt tetraradiale Form mit 4 Quadranten
annimmt. Die vorher in einem Kreis regellos verteilten Tentakel werden in die Umfor-
mung einbezogen, derart, daf} sie zu 4 Gruppen zusammenriicken, von denen je eine
Gruppe jedem der 4 Quadranten zugeordnet wird. Dabei hangt es bei den verschiede-
nen Arten von der Zahl der Tentakel und auch vom Zufall ab, wieviele Tentakel auf den
einzelnen Quadranten entfallen. Bei dem Polypen von Carybdea marsupialis, der 20 bis
24 Tentakel besitzt, bekommt jeder Quadrant 5 bis 6 Tentakel, bei C. alata mit 16
Tentakeln entsprechend jeweils 4. Beim Polypen von Tripedalia cystophora, der meist
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nur 7 bis 9 Tentakel aufweist, erhdlt jede Gruppe 1 bis 3 Tentakel,etwa3 +1+2+1=7
(Abb.3a},3 +1+ 2+ 2 =8,0derauch 3 + 2 + 2 + 2 = 9. In jedem Fall riicken die
Tentakel so dicht zusammen, daB ihre Basen zu einem einheitlichen Stumpf verschmel-
zen. AnschlieBend werden die freien Tentakelenden resorbiert, wiahrend der gemein-
same Stumpf persistiert und sich in den Sinneskoérper der in Entwicklung begriffenen
Meduse umwandelt (Abb. 3b). Das wird zuerst durch die Bildung von schwarzen
Pigmentgranula deutlich, die der Differenzierung der Augen vorangeht. Der Tentakel-
stumpf formt sich dann in einen gestielten Kolben mit den Linsen- und Grubenaugen
sowie dem Statolithen um. Zwischen den 4 Sinneskorpern, die die spateren Perradial-
ebenen kennzeichnen, wachsen gleichzeitig in den Interradien als Neubildungen 4
hohle Ausstiilpungen nach aulen vor; es handelt es sich um die Medusententakel, die
von Anfang an sehr kontraktil sind und deren Epidermis wenig spéter mit ringférmigen
Nesselbatterien ausgestattet wird. Weiterhin erfdhrt der ganze Kérper des Polypen eine
Form- und Strukturdnderung: Das Oberteil verbreitert sich, und die Kérperwand wird
gallertig durchscheinend, wodurch ihre Umwandlung in den Medusenschirm duBlerlich
erkennbar wird (Abb. 4a, b). So nimmt der Polyp in oral-basaler Richtung mehr und
mehr die Form einer Meduse an, deren Schirm sich durch die lebhaft gelbe Farbung vom
noch vorhandenen, durch eine Horizontalfurche abgesetzten basalen Rest des Polypen-
korpers abhebt (Abb. 5).

Die Anatomie der Formbildungsprozesse

Die Hauptvorgdange der Metamorphose laufen jedoch im Inneren ab und sind nicht
von auflen erkennbar; sie setzen ebenfalls am Oralpol des Polypenkdérpers ein und

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

Sinneskorper sowie Bildung der Medusententakel. Hy Hypostom, Pe Periderm, Si Sinneskérper,
Tem Medusententakel, Tep Polypententakel. (Aus Werner et al., 1971)
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schreiten von hier in Richtung auf seine Basis fort. Dabei sind die beiden entscheiden-
den Teilprozesse, die aus dem einfachen Polypenkérper die kompliziert gebaute
Meduse hervorgehen lassen: (a) die Bildung des Subumbrellarraumes, wodurch Schirm
und Manubrium entstehen, (b) die Ausformung des Gastralsystems, durch die der
einheitliche Magen des Polypen in den Magen der Meduse und die 4 in der Schirmwan-
dung gelegenen Gastraltaschen aufgegliedert wird. Beide Teilprozesse laufen gleich-
zeitig ab und sind miteinander verbunden, da sie von einem gemeinsamen Vorgang
ausgehen, ndmlich der Einsenkung einer vertikalen Ringfurche um den Mundkegel des
Polypen (Abb. 6), die von oben nach unten in den Magen des Polypen vorwichst. Aus
dem Lumen dieser Furche entsteht der Subumbrellarraum, aus ihrer peripheren Wand
die Subumbrella des auf diese Weise gebildeten Medusenschirms. Aus dem Hypostom
des Polypen, das in die Tiefe verlagert wird, geht damit das Manubrium der Meduse
hervor.

Abb. 4a, b. Tripedalia cystophora, fortgeschrittenes Metamorphosestadium, a Aufsicht, b Seitenan-

sicht. Die obere Halfte von b 1a8t deutlich die Umwandlung in die Meduse erkennen, wihrend die

Basis noch polypoid ist. Die Polypententakel sind vollstdndig in die Sinneskérper aufgegangen. Pe
Periderm, Si Sinnesorgan, Tem Medusententakel. {(a aus Werner, 1975)

Im Aufblick auf das Mundfeld des Polypen von oben (Abb. 3) erscheint diese
Vertikalfurche anfangs ringférmig. Wie jedoch die Schnittuntersuchung (Abb. 7) deut-
lich erkennen laBt, ist ihr UmriB unter der Oberflache quadratisch; so teilt sie durch ihr
basalwirts gerichtetes Wachstum von dem einheitlich runden Gastralraum des Polypen
4 periphere Taschen ab, die durch diesen einfachen Vorgang als Gastraltaschen in den
Medusenschirm eingelagert werden. Da die Ecken der quadratischen Furche in den
Interradien liegen, treffen sie hier auf die Langsfurchen der Korperwand auf, die
duflerlich den Beginn der Metamorphose anzeigen (Abb. 3, 4) und innerlich durch
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septenartige Verdickungen der Gastrodermis gekennzeichnet sind (Se, Abb. 6, 7d, 8).
Durch diese Verbindung der Kérperwand mit den Ecken der quadratischen Vertikalfur-
che entstehen die schmalen Langstrennwédnde zwischen den Gastraltaschen, die als
definitive Gastralsepten erhalten bleiben (Gas, Abb. 6, 7b, ¢, 8, 10). Ferner wachst die
basale "“Vorderfront'" der Vertikalfurche nicht gleichmaBig vor, sondern ist in 4 Zipfel
aufgegliedert, aus deren Ektodermwandung die Interradialgewblbe des Subumbrellar-
raumes hervorgehen (Abb. 6, 7c¢, 8, 10). Aus dem Lumen des Gastralraumes zwischen
diesen Zipfeln, deren gastrodermale Innenseite beim weiteren Vorwachsen auf die
Gastrodermis des Basalteiles des Polypenmagens auftrifft und sich mit ihr vereinigt,
entstehen die Magenostia der Meduse. Somit geht der Magen der Meduse unmittelbar
aus dem Basalteil des Polypenmagens hervor.

Abb. 5. Tripedalia cystophora, Endphase der Metamorphose kurz vor der Ablésung. Vom Kérper

des Polypen ist nur noch ein kleiner basaler Rest iibrig, der anschliefiend in den Apex der Meduse

aufgeht. Fr Frenulum (perradiale Stiitzleiste des Velarium), Pe Periderm, Re Restkérper, Si Sinnes-
korper, Ve Velarium. (Aus Werner, 1975)

Die Bildung der Gastraitaschen erfolgt daher in sehr einfacher Weise und anders als
nach den makroskopischen Befunden zundchst vermutet wurde (Werner, 1975, p. 486):
Sie entstehen nicht durch tangentiale Verwachsung vertikaler Falten der Gastrodermis.

Bei allen Formbildungs- und Differenzierungsprozessen erweist sich das Mundfeld
des Polypen als aktives Zentrum, und es hat den Anschein, als ob der Epidermis die
fiihrende Rolle beim gesamten Umwandlungsgeschehen zukommt. Der Basalteil des
Polypen ist nur passiv beteiligt. Hinsichtlich der histologischen Strukturen sei nur kurz
auf die Umdifferenzierung der Polypenepidermis in die Medusenexumbrella hingewie-
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sen, Sie ist durch eine anfangliche Verdickung dieser Epithelschicht gekennzeichnet
(Abb. 6, 7}, die durch die Bildung groBer Fliissigkeitsvakuolen in der Zellbasis bedingt
ist und die Bildung der Schirmmesogloea einleitet. Mit dieser Differenzierung, mit der
folgenden Verdiinnung aller Epithelien, mit der VergréBerung des Schirms und dem
Auswachsen des Velarium am Schirmrand bildet sich immer deutlicher die Form der
Meduse heraus, Dabei wird der anfangs noch polypoide Basalteil immer kleiner (Abb. 6,
8) und wird zuletzt vollstandig in den Apikalteil der Meduse eingezogen. SchlieBlich
erlangt das fortgeschrittene Metamorphosestadium durch die Ausdifferenzierung der
Muskulatur und der nervésen Strukturen die Fahigkeit der rhythmischen Schirmkon-
traktionen. Wenn auch die basale Haftscheibe vollstandig riickgebildet ist, schwimmt
die junge Meduse (Abb. 9) mit den ihr eigenen schnellen Pulsationen davon, ohne daB
vom Polypen etwas anderes {ibrig bliebe als ein kleiner Schleimfleck oder {bei Tripeda-
1ia) ein kleiner formloser Peridermbecher. Haufig ist am Apikalpol der Jungmeduse ein

Abb. 6. Tripedalia cystophora, Metamorphosestadium, Langsschnitt, schematisch (vgl. Abb. 4). Die
linke Halfte ist durch einen Interradius, die rechte durch einen Perradius gelegt. Die Pfeile
kennzeichnen die Einsenkung der quadratischen Furche um das Hypostom. MaBstabsgerechte
Zeichnung nach dem gleichen Objekt, aus mehreren Schnitten kombiniert. Ep Epidermis (fein
punktiert), Ga Gastrodermis (dunkel punktiert), Gas Gastralseptum, Gat Gastraltasche, Hy
Hypostom (kiinftiges Manubrium), iSu interradialer Zipfel der Subumbrella, Map Magen des
Polypen, Mo Magenostium, Pe Periderm, Se Septum des Polypenmagens, dem die Langsfurchen
der AuBienseite bei Beginn der Metamorphose entsprechen. Si Sinneskérper, Su Subumbrella, Sur
Subumbrellarraum, Tem Medusententakel, IR Interradius, PR Perradius. Die Hinweislinien a—a,
b-b, c—c, d-d kennzeichnen die Schnittebenen der Abb. 7 a-d
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kleiner Gewebezapfen als letzter Rest des Polypenkérpers iibrig, der nach kurzer Zeit
vollstindig eingezogen wird und verschwindet.

Wéhrend die Bildung der Medusententakel bei Carybdea alata und Tripedalia dem
beschriebenen Modus folgt, werden bei C. marsupialis zuerst nur 2 Tentakel angelegt,
die sich gegeniiberstehen. Die beiden anderen Tentakel erscheinen erst nach einigen
Tagen des freischwimmenden Daseins. Ebenso werden die beiden anderen Tentakel
jeder Tentakelgruppe bei Tripedalia erst nach der Metamorphose gebildet; sie wachsen
auf jeder Seite des Primértentakels aus kleinen Zapfen aus.

Der Vergleich des fortgeschrittenen Metamorphose-Stadiums (Abb. 8) mit dem
Endstadium der Entwicklung, der voll ausgebildeten Meduse (Abb. 10), zeigt deutlich,
daf nur noch graduelle Unterschiede bestehen und dal es nur noch der Weiterentwick-
lung durch die Forisetzung der begonnenen Formbildungsvorgénge und cytologischen
Zellumwandlungs- und Zellbildungsprozesse bedarf, um die schwimmighige Jungme-
duse entstehen zu lassen. Im besonderen lafit der Vergleich die Grundlagen der

Abb. 7a-d. Tripedalia cystophora, Metamorphosestadium, gleichalt mit dem der Abb. 6; Quer-

schnitte in den Ebenen dieser Abb., schematisch. Zu beachten ist in a, daB der obere Sinneskérper

noch die Herkunft von einem Polypententakel erkennen 14Bt, aus dem gerade Nesselkapseln
ausgestoBen werden. Abkiirzungen wie in Abb. 6



266 B. Werner

Formbildungsprozesse erkennen, die den Korper des Polypen in den der Meduse
{iberfithren.

Ein Ergebnis von allgemeiner systematischer und evolutionistischer Bedeutung ist
der Befund, daBl der Cubomeduse Septaltrichter fehlen. Die irrtiimliche Angabe, daB im
Schirmgewdlbe solche vorhanden seien, geht bis heute durch die Literatur. Sie hdngt
vermutlich mit der fritheren Zuordnung zu den Scyphozoa zusammen und beruht auf
einer Fehlinterpretation der Originalbefunde Conants (1898}). Von ihm stammt das in

|

Abb. 8. Tripedalia cystophora, weiter fortgeschrittenes Metamorphosestadium, Lingsschnitt, sche-
matisch. Die linke Halfte ist durch einen Interradius, die rechte durch einen Perradius gelegt. Die
Abb. 186t ebenso wie die Abb. 6 etkennen, daB der Sinneskorper dem Schirmrand angehort. Gas
Gastralseptum, Gat Gastraltasche, iSu interradialer Zipfel der Subumbrella, Man Manubrium, Map
Polypenmagen, Mo Magenostium, Pe Periderm, Se Septum, Si Sinneskorper, Su Subumbrella, Sur
Subumbrellarraum, Tem Medusententakel, Ve Velarium, IR Interradius, Pr Perradius
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Abb. 9. Tripedalia cystophora, Jungmeduse kurz nach Beendigung der Metamorphose, Durchmes-
ser 1,6 mm. (Aus Werner, 1975)

Abb. 10a, b. Tripedalia cystophora, Anatomie der erwachsenen Meduse, schematisch. a Léngs-
schnift, die linke Hélfte ist durch einen Interradius, die rechte durch einen Perradius gelegt (vgl.
Abb. 6 und 8}. b Querschnitt durch die Schnittebene b-bvon a (vgl. Abb. 7b). Af Adradialfurche der
Exumbrella, Ep Epidermis (fein punktiert), Fr Frenulum (senkrecht schraffiert), Ga Gastrodermis
(dunkel punktiert), Gaf Gastralfilament, Gas Gastralseptum, Gat Gastraltasche, Go Gonade, If
Interradialfurche der Exumbrella, iSu interradialer Zipfel des Subumbrellargewélbes, Ma Magen,
Man Manubrium, Me Mesogloea (grob punktiert), Mo Magenostium, Mu Mund, Pe Pedalium, Si
Sinneskorper, Sus Suspensorium (senkrecht schraffiert), Te Tentakel, Ve Velarium, IR Interradius,
PR Perradius. (Nach Conant, 1898, veréandert}
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Abb. 10 dargestellte Schema des Baues und der Organisation der Cubomeduse. Was von
den spéteren Autoren als Septaltrichter gedeutet und durch Querschnittsabbildungen
vorgetduscht wurde, sind nichts anderes als die 4 interradialen Zipfel im Gewdlbe des
Subumbrellarraumes im Umkreis des Magenansatzes, deren Entstehung beschrieben
und illustriert wurde (Abb. 6, 8, 10). Gastralsepten sind bei den Cubomedusen unzwei-
felhaft vorhanden. Aber sie sind lediglich als schmale, rein entodermale vertikale
Trennleisten zwischen den Gastraltaschen ausgebildet, in denen ein Trichter keinen
Platz hatte und auch tatsdchlich nicht existiert. Die 4 Gewo6lbezipfel sind lediglich Teile
des Subumbrellarraumes und haben keinerlei rdumliche Beziehungen zu den schmalen
Leisten der Gastralsepten. Eine &hnliche Gewdlbearchitektur des Gastralraumes mit 4
Zipfeln, die von Conant (1898) “interradial funnels’ und “compartments of the bell
cavity”' genannt werden, existiert iibrigens auch bei vielen Hydroidmedusen und ist bei
den Pandeiden besonders deutlich ausgeprégt, bei denen iberdies die sog. Mesenterien
nach Lage und Funktion den Suspensorien der Cubomeduse entsprechen, vertikalen T-
férmigen Stiitzleisten der Subumbrella.

Der einzige neuere Autor, der m. W. die Gewdlbearchitektur des Subumbrellarrau-
mes tichtig beurteilt und die Existenz echter “Septalirichter” bei der Cubomeduse
verneint hat, ist Pantin; sie sind nach ihm *, . . no more than the corners of the box-like
subumbrellar space’”” (Pantin, 1966, p. 13; vgl. auch seine Diskussionsbemerkung bei
Thiel, 1966, p. 117)}.

Wenn man das Gastralsystem mit dem der Hydroidmeduse vergleichen will, so
entsprechen die Gastraltaschen den Radialkandlen, und das Gastralseptum der Cubo-
meduse ist bei der Hydroidmeduse als einschichtige Entodermlamelle zwischen den
Radialkandlen ausgespannt, deren Entstehung Kiihn (1910, pp. 661-662) beschrieben
hat (vgl. auch Abb. 12¢, d).

Zu erwédhnen ist noch, daB die Metamorphose bei den verwandten Arten Carybdea
marsupialis, C. alata und bei Chironex fleckeri in der gleichen Weise verlduft: Auch bei
ihnen entsteht aus dem solitdren sessilen Polypen jeweils nur eine Meduse. Bei diesen
Arten wurde allerdings beobachtet, daB sich der Polyp bei Beginn der Metamorphose
stark in die Lidnge streckt. Das betrifft besonders seine Basalpartie, die dann stielf6rmig
die sich am oberen, oralen Pol entwickelnde Medusenanlage trdgt. Aber auch bei diesen
Arten wird der “Medusenstiel” vollstandig bei der Weiterentwicklung in den Apex des
Schirms eingezogen, so daBl am Ende der Metamorphose der Polyp genauso vollstindig
in der glockenfdrmigen Meduse aufgegangen ist, wie dies fiir Tripedalia zuerst
beschrieben wurde.

Bei dem Versuch, die makroskopisch erkennbaren Formbildungsvorgange der
Metamorphose bei dem groBeren Polypen von Carybdea marsupialis mit der Methode
des Zeitrafferfilms zu analysieren, zeigte sich, daBl die Umwandlungsstadien mit dem
basalen “polypoiden” Medusenstiel langsame Bewegungen (seitliche Krimmungen
und Streckungen, Rotationen um die Haftscheibe) ausfiihren. Diese nur bei Anderung
des Zeitmoments erkennbaren Bewegungen sind so intensiv, daf sie die Filmaufnah-
men erheblich storen.

Bei Temperaturen von 25 bis 27 °C dauert der gesamte ProzeB der Metamorphose
bei Tripedalia 5 bis 7 Tage. Die GroBe der Jungmeduse variiert artspezifisch: die
Schirmhéhe betrdgt bei C. marsupialis und C. alata bis 2,5 mm, bei Tripedalia 1 bis
2 mm. Den Tentakeln der Jungmeduse fehlen anfangs noch die Pedalien, die sich erst
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nach einiger Zeit ausdifferenzieren. AuBBerdem 1&Bt die Entwicklung klar erkennen, daff
der Sinneskérper dem Schirmrand angehort (Abb. 6, 8); er wird erst allmé&hlich durch
unterschiedliches Wachstum der Schirmzonen in Richtung auf den Apex verlagert. Der
Jungmeduse fehlen ferner noch die Gastralfilamente, die als Biischel oder einzeln in
einer Reihe in den Interradien der peripheren Magenwand erst im Laufe der weiteren
Entwicklung auswachsen. Die Gonaden entstehen aus einer unpaarigen Anlage der
Septen im unteren Schirmdrittel, von der sie nach beiden Seiten in die angrenzenden
Gastraltaschen zu blattférmigen Gebilden auswachsen. Die Geschlechtsreife wird bei
der kleineren Art Tripedalia cystophora nach durchschnittlich 10 bis 12 Wochen
erreicht; fiir die gréBeren Arten liegen noch keine genauen Daten vor. Wahrend bei
Tripedalia die Lebensdauer der Meduse 3 bis 4 Monate betrdgt, wird fiir die groBie
Spezies Carybdea alata nach dem Auftreten junger und alter Medusen im freien Wasser
angenommen, dafl die Meduse ein Alter von einem Jahr erreichen kann. Der vollstédn-
dige Lebenszyklus von Tripedalia cystophora ist in Abb. 11 zusammengefaBt.

Abb. 11. Tripedalia cystophora, vollstandiger 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)



270 B. Werner

DISKUSSION

Vergleich der Medusenbildung mit der der anderen Klassen

Nach den bisherigen Kenntnissen sind die Cubozoa eine rein metagenetische
Klasse; Félle von Polypen- oder Medusenreduktion, die bei den Scyphozoa selten, bei
den Hydrozoa haufig aufitreten, sind bei ihnen unbekannt, Durch die Existenz beider
Generationen stehen die Cubozoa auf der gleichen Organisationsstufe mit den beiden
anderen Klassen. Dem wird neuerdings durch ihre Zusammenfassung in einem Unter-
stamm Medusozoa Rechnung getragen (Petersen, 1980).

Die anatomisch-histologische Analyse hat den makroskopischen Befund bestétigt,
daB die Medusenbildung der Cubozoa durch die vollstindige Metamorphose des Poly-
pen in nur eine Meduse ein einzigartiges Phdnomen darstellt, das sich als Gesamit-
erscheinung wie durch die &uBeren und inneren Teilprozesse von der Medusenbildung
der Scyphozoa und Hydrozoa unterscheidet.

Das gilt zunédchst fiir das Phdnomen der Totalumwandlung des Polypen, ohne dafi
ein Restkorper iibrigbleibt. Daraus ergibt sich im Gegensatz zu den anderen Klassen,
daB die Existenz der Polypengeneration mit der Metamorphose unwiderruflich beendet
wird. Ferner demonstriert die Metamorphose mit aller nur wiinschenswerten Deutlich-
keit, daB eine Meduse nichts anderes ist als ein umgewandelter Polyp. Auf die evolutio-
nistische Bedeutung dieses ontogenetischen Befundes wird noch zuriickzukommen sein.

Die fiir die Cubozoa charakteristische Totalumwandlung des Polypen existiert
weder bei den Scyphozoa noch bei den Hydrozoa. Bei den Scyphozoa bleibt bei der
Medusenbildung stets ein Polypenrestkorper iibrig, der den vollstindigen Polypen
regeneriert, wihrend die Meduse der Hydrozoa ein Knospungsprodukt des persistieren-
den Polypen darstellt. Daher 148t sich von einer Metamorphose auch bei den Fallen
nicht sprechen, in denen bei manchen Hydrozoenarten der Polyp wahrend der Medu-
senbildung reduziert wird und mit seinem Gewebe vollstandig in einer Meduse oder in
mehreren Medusen aufgeht. Auch in diesen Féllen wird die Meduse vom Polypen stets
als Neubildung durch seitliche Knospung einer Glockenkernmeduse angelegt, und erst
bei deren Wachstum wird der Polypenkorper allmdhlich eingeschmolzen und aufge-
braucht, so daf im Endeffekt nur die Meduse iibrigbleibt. Solche Félle werden bei
Coryne lovéni beobachtet (vgl. Russell, 1953, p. 61, Fig. 23B); sie treten bei dieser Art
accidentell auf, offenbar wenn sich der Polypenstock in schlechtem Erndhrungszustand
befindet. Der persistierende Polyp stellt den Normalfall dar,

Eine weitgehende Reduktion des Polypen bei der Medusenbildung wurde ferner
von Kubota (1978, 1979a, b) fiir die Arten FEutima cirrhifera (Kakinuma, 1964) und
Eugymnanthea inquilina Palombi, 1935 (Hydroida, Eutimidae) beschrieben. Bei diesen
Formen wird die Meduse im Verhé&ltnis zum Polypen relativ gro88. Das hat zur Folge, daB
der Kdorper des solitdren Erzeugerpolypen bei der Knospung der Meduse zum groBten
Teil aufgebraucht wird, und es ist nicht auszuschlieBen, dafi dies accidentell auch ohne
Ubrigbleiben eines Restkorpers geschieht, auch wenn dieser Fall vom Autor nicht
beschrieben ist. Was fiir den Gesamtvorgang der Medusenbildung gilt, trifft auch fir
seine Teilprozesse zu: sie sind von denen der beiden anderen Klassen verschieden.

Die Medusenbildung der Scyphozoa durch Strobilation erfolgt bekanntlich durch
die terminale Querteilung des Polypenkorpers; sie vollzieht sich also an vorhandenem
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Gewebematerial, und es erfolgt keinerlei Substanzzufuhr wéhrend des Prozesses. Inso-
fern besteht Ubereinstimmung mit der Medusenbildung der Cubozoa. Unterschiede
bestehen jedoch in den Formbildungsprozessen, wie sie bei Stephanoscyphusbesonders
klar in Erscheinung treten. Als wichtigste sind zu nennen: (a) die Verschmaélerung des
sackférmigen Korpers zu einem diinnen Strang, (b) dessen zentripetale Einschniirung,
wodurch die scheibenférmigen Anlagen der Medusenlarven (Ephyren) entstehen; (c)
deren Verbreiterung durch zentrifugale Wachstumsprozesse, die die Aufgliederung des
Randes in Lappenpaare und die Bildung der Sinneskorper bewirken. Kennzeichnend fiir
die Medusenbildung sind damit die De- und Redifferenzierungsvorgénge, die sich am
vorhandenen Gewebe des Polypenkorpers abspielen, sowie die horizontal gerichteten
Wachstumsprozesse,

Auch die Medusenbildung der Hydrozoa ist von der der Cubozoa verschieden. Das
gilt sowohl fiir den Grundvorgang, der bereits als Neubildung aus einer kleinen
seitlichen Knospe charakterisiert wurde, wie auch fiir die Teilprozesse. Die Knospe ist
eine einfache seitliche Ausstiilpung der Koérperwand und besteht aus den beiden
Schichten der Epidermis und Gastrodermis mit der dazwischenliegenden diinnen Stiitz-
lamelle; sie nimmt beim Wachstum allméhlich Birmmform an und bleibt durch den Stiel
bis zur Ablésung der Jungmeduse mit dem persistierenden Polypen verbunden. Die
wichtigsten Teilprozesse, die im Inneren ablaufen, sind: (a) Das distalwérts gerich-
tete Vorwachsen von 4 Gastralschlduchen, den Gastraltaschen, aus denen die Radial-
kandle hervorgehen; (b) Die Bildung und die proximal gerichtete Einsenkung des
epidermalen Glockenkerns zwischen den 4 iiber Kreuz gestellten Gastraltaschen. Durch
Spaltbildung entsteht im Glockenkern ein Hohlraum, der spatere Subumbrellarraum. (c)
Die distal gerichtete Einstiilpung der Gastrodermis in den hohlen Glockenkern,
wodurch das Manubrium entsteht (vgl. Abb. 12¢, d, weitere Einzelheiten bei Kiihn, 1910,
1913). Diese summarische Darstellung geniigt, um die Unterschiede gegeniiber der
Medusenbildung der Cubozoa zu verdeutlichen: (a) Wie gezeigt wurde, ist die Art der
Bildung der Gastraltaschen verschieden (Abb. 6, 8). Sie wachsen nicht aktiv vor, sondern
werden passiv durch die proximal- gerichtete Einstiilpung der quadratischen Fur-
che um den Mundkegel des Polypen abgeteilt. (b) Aus dieser Furche geht auch der
Subumbrellarraum hervor. (¢} Das Manubrium entsteht nicht als Neubildung, sondern
aus dem Mundkegel des Polypen. Gemeinsam ist bei beiden Klassen die Grundform der
Meduse: sie hat Glockenform.

Medusenbildung und Evolution

Als Stammform der rezenten Cnidaria gilt heute allgemein ein solitédrer, sessi-
ler, sich sexuell vermehrender Polyp. Die Meduse ist danach nichts anderes als ein
losgeldster, in Anpassung an die pelagische Lebensweise umgewandelter Polyp. Diese
Auffassung wurde schon vor ca. 100 Jahren im Zeitalter der klassischen Morphologie
vertreten und wurde mit der Homologisierung der Strukturen begriindet (a). Entspre-
chende bildliche Darstellungen finden sich fast in jedem Lehrbuch. Die Mundscheibe
des Polypen mit dem Tentakelkranz entspricht dem Schirmrand der Meduse, ihrem
Apex die Haftscheibe des Polypen. Wenn man den Strukturvergleich gedanklich erwei-
tert und fragt, wie sich eine Meduse aus dem Polypen durch Umkonsiruktion in der
einfachsten Weise herstellen 148t, so braucht man nur eine Ringfurche sich um den
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Abb. 12a—d. Vergleich der Medusenbildung der Cubozoa und Hydrozoa, schematisch. a, b Meta-
morphosestadium von Tripedalia cystophora im Langs- und Querschnitt (vgl. Abb. 6 und 7b); ¢, d
entsprechendes Stadium einer Hydroidmedusenknospe im Lings- und Querschnitt. Die Hinweisli-
nien b-b und d—din a und c geben die Qurschnittsebenen von b und d wieder. Zu beachten sind die
iibereinstimmende Form und Lage der Gastraltaschen der Cubomeduse in b und der Radialkanéle
der Hydroidmeduse in d; letztere befinden sich noch im Stadium der Gastraltaschen; ferner die
unterschiedliche Lage der Primértentakel. Die Pfeile kennzeichnen die Richtung der priméren
Formbildungsprozesse: in a die Einsenkung der Furche um das Hypostom, in ¢ das Vorwachsen der
Gastrodermschlduche (Pfeil 1), die Einsenkung des Glockenkerns (Pfeil 2) sowie die Einstiilpung
des Manubrium (Pfeil 3). Ep Epidermis, Ga Gastrodermis, Gal Gastrodermlamelle, Gas Gastralsep-
fum, Gat Gastraltasche, Man Manubrium, Mo kiinftiges Magenostium, Su Subumbrella, Sur
kiinftiger Subumbrellarraum, der in ¢ aus dem Glockenkern hervorgeht, Te Tentakel, dessen
kiinftige Lage in ¢ durch gestrichelte Linien angedeutet ist, IR Interradius, PR Perradius. (c, d nach
Kiihn 1910, 1913, verandert)
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Mundkegel einsenken zu lassen, um das Modell einer Meduse zu erhalten. Wie wir
sahen, ist genau dies der Grundvorgang der Medusenbildung beim Cubopolypen, und
hier zeigt die unmittelbare Beobachtung, daf§ die Meduse wirklich nichts anderes ist als
ein umgewandelter Polyp, der vom sessilen zum freischwimmenden Dasein {ibergegan-
gen ist (b).

Die Bewertung der Meduse als Sekundéarform 14dBt sich durch weitere Tatsachen
stiitzen. (c} Es gibt eine ganze Klasse, in der nach unseren Kenntnissen nie eine Meduse
existiert hat: Bei den Anthozoa ist der Polyp unzweifelhaft die primére Lebensform.
{d) In der Ontogenese ist es immer der Polyp, der die Meduse erzeugt, nicht umgekehrt.
(e) Bei den Cnidaria ist nur die Polypengeneration unsterblich, wiahrend die Lebens-
dauer der Meduse stets nur wenige Monate bis zur Beendigung der Fortpflanzung
betrdgt. (f) Das Geschlecht der Meduse ist bereits im Erzeugerpolypen determiniert. Der
Polyp ist in Wahrheit nicht ungeschlechtlich, vielmehr ist sein latentes Geschlecht
genetisch fixiert. (g) Morphologische Eigenschaften der Meduse werden vom Polypen
bestimmt. Beispiele dafiir sind die Ubertragung des Kanalsystems vom Polypen auf die
Meduse bei Stephanoscyphus, ferner allgemein die Symmetrieverhilinisse beim Scy-
phopolypen. Weicht die Zahl seiner Septen accidentell von der Normalzahl 4 ab, so
haben die von ihm erzeugten Medusen entsprechend verdnderte Zahlen von Randlap-
pen und Sinnesorganen. {(h) Der Thermiegrad der Meduse ist bereits im Polypen
determiniert und genetisch fixiert, wie Werner (1958, 1962) fiir mehrere Hydroiden-
Arten gezeigt hat. Das wurde im Kulturversuch fiir den Cubopolypen bestétigt. Die
Polypen von Tripedalia cystophora und Carybdea marsupialis sind zur Metamorphose
nur bei Mindesttemperaturen von 22° bis 24 °C befdhigt; der Optimalbereich liegt bei
26° bis 29 °C. Damit héngt auch die rein subtropische und tropische Verbreitung ihrer
Medusen von den Polypen ab. Nach allem sind wesentliche Eigenschaften der Medu-
sengeneration bereits im Polypen festgelegt und genetisch verankert. Das spricht
eindeutig fiir seine Prioritdt und gegen die auch heute noch vertretene Auffassung von
seiner Larvalnatur. Die Metagenese ist ein sekundédres Phidnomen einer progressiven
Evolution.

Die Entstehung der Meduse wird allgemein als Evolutionsschritt gedeutet, durch
den die Nachteile der sessilen Lebensweise fiir die Ausbreitung ausgeglichen wurde.
Mackie (1974, p. 350 £.) hat iiberdies darauf hingewiesen, daf als weitere Evolutionsur-
sache die Verbesserung der Erndhrungsbedingungen zu beriicksichtigen sei, die das
Epipelagial mit seiner reichen Planktonbevilkerung den Medusen aller Klassen biete
und an der der benthisch lebende Polyp nicht in gleicher Weise teilhaben konne. Die
beiden Argumente der besseren Ausbreitungsmoglichkeiten und verbesserten Erndh-
rungsbedingungen haben gemeinsam, daB sie nicht als unmittelbar auf die Polypenge-
neration selektiv einwirkende Evolutionsursachen angesehen werden kénnen. Demge-
geniiber fallt auf, daB die Medusen in den Klassen entstanden, deren Polypen eine
geringe GroBe aufweisen (Scyphozoa, Cubozoa, Hydrozoa), fiir die daher die Gefahr,
durch Sedimente zugedeckt oder von anderen Organismen iiberwachsen zu werden,
besonders grof ist. Bei den Anthozoa hat eine anders gerichtete Evolution zur Korper-
vergroferung gefiihrt, wodurch diese Gefahr vermieden wurde und eine Medusengene-
ration iiberfliissig war. Bei den anderen Gruppen ist der Ubergang zu einer pelagialen
Teilphase des Lebenszyklus ein Mittel, der gekennzeichneten Gefahr zu entgehen. Die
Medusenbildung kann daher evolutiv auch mit der Verbesserung der Uberlebenschan-
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cen der Art erkldrt werden, und hier wird der unmittelbare Zusammenhang zwischen
der betroffenen sessilen Bodenform und der Evolutionsursache sichtbar.

Das Phénomen der Medusenbildung war seinerseits der Evolution unterworfen und
hat in den Klassen Scyphozoa und vor allem Hydrozoa durch die Riickbildung der
Medusengeneration sekundédre Abénderungen erfahren, die unter dem selektiven Ein-
fluB der Umwelt standen und als Anpassung vor allem an den Klimafaktor und die iiber
geologische Epochen andauernden Klima#énderungen zu deuten sind. Nur bei den rein
tropischen und subtropischen Cubozoa, die sich nicht in andere Klimazonen ausgebrei-
tet haben, blieb die Metagenese unverdandert erhalten. Die Korrelation zwischen Ver-
breitung und Okologie einerseits und Evolution andererseits ist daher bei dieser Klasse
besonders deutlich.

Das gemeinsame von den Vorfahren ererbte (plesiomorphe) Merkmal der metage-
netischen Klassen ist die Tetraradialitit als allgemeines Konstruktionsprinzip. Aus
diesem Grund stellt Salvini-Plawen (1978) sie als Unterstamm Tesserazoa den Anthozoa
gegeniiber. Nach allem muB ein 4strahlig gebauter Polyp als gemeinsame Stammform
der rezenten Scyphozoa, Cubozoa und Hydrozoa angesehen werden (vgl. Remane, 1956;
Chapman, 1966; Thiel, 1966; Werner, 1973). Da bei den Scyphozoa sowohl die Primér-
form des Polypen wie die Sekundérform der Meduse die Merkmale der Tetraradialitat
aufweisen, kommen sie der gemeinsamen Stammform am néchsten und stellen daher
die Basisgruppe der Tesserazoa dar. Die Multiradialitdt des Cubo- und Hydroidpolypen
ist damit als abgeleitetes, apomorphes Merkmal zu werten, und es ist bezeichnend, daB
sie mit der Medusenbildung zum tetraradialen Bauprinzip zuriickkehren.

Der Vergleich der Medusenbildung als Gesamtvorgang und als Folge der Teilvor-
gédnge hat ergeben, daB dieser ProzeS8 bei den drei Klassen verschieden verlduft. Dabei
hat sich insgesamt gezeigt, daB die Metamorphose der Cubozoa von der Medusenbil-
dung der Scyphozoa stirker abweicht als von der der Hydrozoa. Man kann daher die
Metamorphose des Cubopolypen nicht als monodiske Stirobilation ohne Restkérper
betrachten. Ebenso ist das Ergebnis grundverschieden, wenn man zum Vergleich die
Scheibenform der Scyphomeduse neben die Glockenform der Cubomeduse stellt.

In diesem Merkmal besteht mit der ebenfalls glockenférmigen Hydroidmeduse
Ubereinstimmung. Uberdies 148t sich zeigen, daB letztere wahrend ihrer Bildung in
einem Merkmal eine iiberraschende Ahnlichkeit mit der Cubomeduse aufweist, das
Form und Lage des Gastralsystems betrifft. Die Radialkané&le der Hydroidmeduse gehen
aus 4 gastraltaschendhnlichen Ausstiilpungen der Knospengastralhohle hervor; sie
umgeben den Glockenkern, aus dem der Subumbrellarraum entsteht, Gastraltaschen,
die im Schirm liegen und ihn v6llig umgeben, sind aber auch fiir die Cubomeduse
charakteristisch (Abb. 6, 7b, 8, 10); sie sind ohne Frage den Gastraltaschen der sich
entwickelnden Hydroidmeduse und ihren Radialkan&dlen homolog. So ist es von groBem
entwicklungsgeschichtlichem und evolutionistischem Interesse, dafl die Gastraltaschen
der Cubozoa mit denen der Medusenanlage der Hydrozoa trotz der unterschiedlichen
Bildungsweise {Abb. 12a, ¢} eine verbliiffend gleichartige Konfiguration und iiberein-
stimmende Lagebeziehung aufweisen, wie die Darstellung der Querschniifte der ver-
gleichbaren Stadien deutlich ausweist (Abb. 12b, d). Der Unterschied besteht darin, daB
die Gastraltaschen bei der Cubomeduse lage- und strukturméBig erhalten bleiben,
wiéhrend sie bei den Hydrozoa nur ein voriibergehendes Stadium darstellen. Entspre-
chend bleibt die Trennwand zwischen den Gastraltaschen im einen Fall als definitives



Metamorphose von Tripedalia (Cubozoa) 275

Septum erhalten, wahrend sie sich im anderen Fall, ndmlich bei der Hydroidmeduse,
durch tangentiales Wachstum zu der zwischen den stark verschmadlerten Radialkandlen
ausgespannten einschichtigen Gastrodermlamelle weiter entwickelt. Hinsichtlich des
Gastralsystems durchlduft daher die Medusenanlage der Hydrozoa ein Stadium, das bei
den Cubozoa das Endstadium darstellt, ein weiteres schones Beispiel fiir die Giiltigkeit
der biogenetischen Grundregel Haeckels. Erganzend sei erwdhnt, daB die Gastiralta-
schen der Cubomeduse ebenfalls noch weitere Differenzierungsprozesse durchmachen,
ehe sie ihre endgiiltige Form mit dem peripheren Ringkanal und mit den Zuleitungen zu
den Tentakelkanédlen und zu den Stielkandlen der Sinnesorgane erhalten.

Trotz der gekennzeichneten Gemeinsamkeit in dem Merkmal eines tempordren
Stadiums bleiben die grundsétzlichen Unterschiede in der Art der Medusenbildung bei
den Cubozoa und Hydrozoa bestehen. So erscheint die allgemeine SchluBifolgerung
unvermeidbar, daB die Medusenbildung bei allen drei metagenetischen Klassen unab-
hingig und an getrennten “‘Loci”’ der zu den rezenten Formen hinfiihrenden evolutioni-
stischen Entwicklungslinien “erfunden’” wurde.
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