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A. E i n l e i t u n g  

Viele Aussagen der kausalen Tiergeographie, die sich speziell auf die 
Biotopgebundenheit der Tiere durch ihre Ansprfiche an ~uf~ere Faktoren be- 
ziehen, mfissen mehr oder weniger hypothetisch bleiben, solange sie nicht au& 
experimentell best~tigt sind (vgl. RENSCH 1950, p. 125f.). Eine eindeutige 
Klfirung der Frage, welche morphologischen und physiologischen Eigenschaf- 
ten, welche Reaktions-und Verhaltensweisen, welche Fortpflanzungs- und Ent- 
wicklungserscheinungen die tats~ichliche Verbreitung eines Tieres bestimmen, 
ist in vielen F/illen wohl nur dann mSglich, wenn es nicht nur ffir die kfirzere 
oder lfingere Dauer eines bestimmten Versuches, sondern wenn es fiber den 
ganzen Lebenszyklus gezfichtet werden kann. Bei marinen Tieren sind Unter- 
suchungen in dieser Richtung noch nicht ~ sehr zahlreich, da die Zfichtung fiber 
den gesamten Lebenszyklus erst bei wenigen Arten gelungen ist. Die vor 
allem bei Formen aus den hSheren Tiergruppen bestehenden Schwierigkeiten 
sind wesentlich geringer bei niederen Tieren, die sich leichter zfichten lassen. 
An einem Beispiel kann gezeigt werden, dat~ man dann die sich aus der 
r ~ u m l i c h e n V e r t e i l u n g u n d  d e m z e i t l i c h e n A u f t r e t e n e r g e b e n d e n  

1) Erweiterter Kurzvortrag, gehalten auf der Jahresversammlung der Deutschen Zoolo- 
gischen Gesellschafl in Hamburg 1956. 
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Hinweise fiir die U r s a c h e n d e r V e r b r e i t u n g auch experimentell prfi- 
fen kann. 

Die Untersuchungen wurden an der Anthomeduse Ralhkea octopmzctata 
M. Sars ausgeffihrt und beschr/inken sich zun/ichst auf den T e m p e r a t u r -  
f a k t o r .  Rathkea erwies sich als besonders giinstiges Objekt, einmal well si& 
Polypen- und Medusengeneration im Laboratorium leicht z{ichten lassen, wei- 
terhin well die aus der Literatur bekannten Tatsachen von vornherein ver- 
tauten lieflen, dat~ dem Temperatureinflut~ die entscheidende Bedeutung ffir 
die geographische Verbreitung und das zeitliche Auftreten der Medusengene- 
ration beizumessen war. 

In dem Komplex der Augenfaktoren, die die Verbreitung der Tiere und Pflanzen be- 
stlmmen, spielt die Temperatur bekanntlich eine besonders wichtige Rotle. Ihr Einflug auf die 
Lebensersdleinungen der Organismen ist dementsprechend sehr hfiufig gepriift worden. Wie 
die umfassenden 12Ibersichten von PRECHT, CHRISTOPHERSEN und }{ENSEL (1955) erkennen 
Iassen, kann die Temperatur wohl als der am grfindlichsten untersuchte Milieufaktor gelten. 
Das trifft bislang allerdings nicht auch in gleieher Weise ffir den marinen Bereich zu. Hier 
wurde vor allem das Problem der Temperaturadaptation in Beziehung zur geographischen 
Verbreitung behandelt. Aus der /i.lteren Literatur sind besonders die Arbeiten yon ORTON 
(1920) und S1'/iRCK (1936), ferner die experimentellen Untersuchungen von RUNNSTROM (1927, 
1929, 1936) fiber die ,,Thermopathie" der Entwicklung und Fortpflanzung mariner Tiere zu 
nennen, yon neueren Arbeiten vor allem die zusammenfassenden Darstellungen yon THORSON 
(1952), BULLOCK (1955) und PROSSER (1955). 

Herrn Prof. F. S. RussELt, Plymouth, und Herrn Dr. P. L. KRA~aP, Kopenhagen, habe ich 
far ihre liebensw/irdige Hilfe bei der Literaturbeschaffung zu danken, ebenso Mif~ SERPELL, 
Plymouth, ffir die Korrektur der englischen l~bersetzung der Zusammenfassung. Ferner m6chte 
ieh allen Mitarbeitern der Biologis&en Anstatt, die mir bei den jahrelangen Zuchtversuchen 
geholfen haben, auch an dieser Stelle meinen herzlichen Dank aussprechen. 

B. M o r p h o l o g i e ,  V e r b r e i t u n g  u n d  j a h r e s z e i t l i c h e s  
A u f t r e t e n  y o n  R a l h k e a  

Die M e d u s e ist im Plankton der Nordsee und besonders auch des nord- 
friesischen Wattenmeeres bei List a. Sylt zeitweilig sehr h~ufig. Sie hat ihren 
Speziesnamen von der 8-Zahl der Tentakelbulben am Schirmrand, 4 per- 
radialen und 4 interradialen, die beim ausgewachsenen Tier meist je 5 bzw. 3 
Tentaket tragen. Rathkea besitzt die besondere Ffihigkeit, si& in einer ersten 
Phase der ungeschlechtlichen Vermehrung dur& Medusenknospen fortzupflan-. 
zen, die am Manubrium gebildet werden (Abb. 1); in der anschliegenden zwei- 
ten, der sexuellen Phase der Fortpflanzung werden am gleichen Ort, im Ekto- 
derm des Manubriums, die Keimzellen gebildet (Abb. 2, 3). 

Infolge der ungeschtechtlichen Vermehrung der Meduse treten im Plank- 
ton mehrere Medusengenerationen auf, die sich der Herkunft nach unterschei- 
den. Zuerst erscheinen die P r i m / i r m e d u s e n ,  die durch Knospung an den 
Stolonen der Polypenkolonie gebildet werden (s. u. S. 147 u. Abb. 8, 9). Nach 
den eigenen Beobachtungen tragen die jungen Prim/irmedusen bei der Ab- 
16sung bereits alle wesentlichen Merkmale der erwachsenen Tiere. Sie unter- 
scheiden sich von ihnen nur durch die geringere Gr6ge, eine geringere Zahl 
von Tentakeln am Schirmrand und eine geringere Differenzierung der Mund- 
lippen. Die 4 in den Radien gelegenen Mundlippen lassen noch die Gabelung 
vermissen; doch ist die Anhfiufung der Nesselzellen hier bereits deutlich zwei- 
geteilt, und nach wenigen Tagen w/ichst jede Mundtippe zu den beiden kurzen 
Asten aus, an deren Spitze sich der mit zahlreichen Nesselzellen besetzte Knopf 
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Abb .  I .  Rathkea octopumlata, Meduse mit Knospen am Manubrium. X ca.  2(1, - -  A b b .  2. Rath- 
kea octopunctata, geschlechtsreifes Weib&en mit Eiern. X ca. 24. - -  A b b .  3. Rathkea octopunc~ 

tala, mfinnliche Meduse. X ca. 27 

befindet. Der Schirmrand weist stets die charakteristischen 8 Bulben auf, von 
denen die etwas grggeren radialen Bulben 3, die etwas kleineren interradialen 
1--2 Tentakel tragen. Nach allem ist die Artzugeh6rigkeit auch der jfingsten, 
eben vom Polypen abgelgsten Meduse eindeutig zu erkennen. 

Diese jungen Prim~irmedusen tragen bereits bei ihrer Abl6sung am Ma- 
nubrium 2--4  Knospen, deren Zahl sich in der Folgezeit auf durchschnittlich 
8--10,  maximal 16 Knospen vermehrt. So erzeugen die Prim/irmedusen die 
erste Generation von S e k u n d/i r m e d u s e n, die ebenfalls die F/ihigkeit be- 
sitzen, sich in der gleichen Weise unges&lechtlich zu vermehren. Nach der 
Griit~e und Differenzierungsh6he sind die jungen Prim/irmedusen von den 
eben abgel6sten Sekund~irmedusen nicht wesentlich verschieden; dagegen be- 



140 Helgol/inder Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen 

stehen deutliche F o r m u n t e r s c h i e d e, da sie sich morphometrisch durch ein 
anderes H6hen-Breitenverhfiltnis unterscheiden lassen. Die Prim~irmedusen 
sind meist hSher und s&m~ler, die Sekund~rmedusen dagegen niedriger und 
breiter. Bei den erwachsenen Medusen, die ihre volle Gr6t~e erreicht haben, ist 
das verschiedene HShen-Breitenverh/iltnis meist noch deutlicher ausgepr/igt. 
Diese Formunterschiede sind vermutlich bedingt durch die andere Art und den 
verschiedenen Ort der Entstehung der Primfir- und Sekund/irmedusen; erstere 
entwickeln sich aus I/inglich-birnfSrmigen Knospen an den Stolonen der Poly- 
penkolonie (vgl. Abb. 8, 9. S. 147), letztere haben dagegen bei ihrer Bildung aus 
Knospen des Manubriums von Anfang an eine rundliche Form. Die Variabili- 
t~it der Form, die bei den aus Planktonf/ingen stammenden Medusen von 
Rathkea regelm~it~ig zu beobachten ist, f]ndet damit ihre natfirliche Erkl/irung. 
Eine eingehendere Untersuchung fiber die morphometrische Unterscheidung 
der beiden Medusengenerationen auf variationsstatistischer Grundlage ist vor- 
gesehen. 

Der zugeh6rige kleine und unscheinbare P o l y p  (Abb. 4) bildet keine 
St6ckchen, vielmehr sitzen die einzelnen Polypenk6pfchen ohne deutlich aus- 
gebildeten Stiel s/imtlich am stolonialen Wurzelgeflecht. Hinsichtlich der Aus- 
bildung der TeutakeI geh6rt er zur Sektion der F i l i  f e r a. Durch die geringe 
Zahl der in einem Kranz stehenden Tentakel (4 his 6) und ihre im roll aus- 
gestreckten Zustand auf~erordentliche L~inge und Feinheit (bis zu 3,0 mm bei 
einer durchschnittlichen L~inge des Polypen von nur 0,5 bis 0,6 ram) unter- 
scheidet sich der Polyp yon Ratkkea yon allen anderen bekannten athekaten 
Polypen. Uber weitere Einzelheiten der Morphologie und Entwi&lung von 
Rathkea s. WERNER 1956, dort auch weitere Literatur. 

Die Angaben fiber die g e o g r a p h i s c h e  V e r b r e i t u n g  beziehen sial1 
ausschliel~lich auf die Medusengeneration, da der Polyp im Freien noch nicht 
gefunden wurde. Rathkea ist eine c i r c u m p o l a r e  n o r d b o r e a l e  F o r m ,  
wie auch die Abbildung 5 erkennen l~it~t, in die die bekannten Vorkommen 
nach den Literaturangaben eingetragen sind (MAYER 1910, HARTLAUB 1911, 
FisH 1925, KRAMP 1926, 1927, 1942, RUSSEI. 1953). Auf der europ~iischen Seite 
ist das Zentrum der Borealzone (nach EKMAN 1935) und gleichzeitig auch de~'~ 
Verbreitungsgebietes von Rathkea die Nordsee mit den angrenzenden Meeres- 
gebieten, n/imlich dem Kanal, der Irischen See. ferner dem Skagerrak und 
Kattegatt bis in die westliche Ostsee hinein (Kieler Bucht). Das Verbreitungs- 
gebiet dehnt sich im Sfiden fiber die Westkiiste von Frankreich bis ins Mittel- 
meet (S~te [Cette], Triest), und ins Schwarze Meer (Sewastopol) aus, im Nor.- 
den bis in das angrenzende arktisch-boreale Gebiet. Ratkkea tritt hier an der 
ganzen Kfiste von Norwegen bis ins Barentsmeer und Weif~e Meer auf, ferner 
bei Island und Westgrfnland. Auch an der atlantischen Kfiste von Nord- 
amerika kommt die Meduse vor; ihre sfidliche Verbreitungsgrenze scheint 
bier bei den Bermudas-Inseln zu liegen. Schliel~lich ist Ratkkea auch vom 
Pazifik beschrieben, wo Fundorte im Beringsmeer und bei den Japanischen 
Inseln bekannt sind. 

Das z e i t l i c h e  A u f t r e t e n  yon Ralhkea beschrgnkt sich im borealen 
Hauptverbreitungsgebiet auf die kalte Jahreszeit. In der Tabelle 1 ist die 
Zeitdauer des Auftretens ffir Plymouth (nach RUSSEL 1953) und ffir das nord- 
friesische Wattenmeer (nach K/SNNE 1952) wiedergegeben. In der Nordsee und 
im Kanal erscheint die Meduse danach im Plankton der Monate Oktober bis 
Dezember und ist den ganzen Winter fiber in geringen Mengen anzutreffen. 
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Abb. 4. Rathkea octop)mctata, junge Polypenkolonie. Abb. Zeichenapp. v. Leitz 
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Abb. 6, Rathkea octopunc.lata, zeitliches Auf- 
treten und Fortpflanzungsverhalten der Me- 
duse, sowie Wassertemperaturen in Plymouth 
(ausgezogene Kurve) und List a. Sylt (gestri- 

chelte Kurve). Erl~iuterungen im Text. 
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Gegen Ende des Winters und zu Beginn des Frfihjahrs tritt sie allm/ihlich 
hfiut]ger in Erscheinung und erf/ihrt ihre zahlenm/igig st/irkste Entwicklung in 
den Monaten April und Mai; anschliet~end verschwindet sie in oft fiber- 
raschend kurzer Zeit mehr oder weniger vollst~indig. 

Im Mittelrneer und im Schwarzen Meet wurde Ralhkea bislang nut im 
Plankton der Friihjahrsmonate M/irz-April beobachtet. Im arktisch-borealen 
nSrdlichen Grenzgebiet ist die Meduse dagegen eine ausgesprochene Sommer- 
form, die von Mai bis Oktober, also in den Monaten mit der hSchsten Wasser- 
temperatur, auftritt, und im Juni bis Juli am hgufigsten ist. 

Die geographische Verbreitung und das jahreszeitliche Auftreten, beson- 
ders auch dessen zeitliche Verschiebung in n6rdlicher Richtung machen wahr- 
scheinlich, dag der allein oder fiberwiegend bestimmende Faktor die Wasser- 
temperatur ist, eine Vermutung, die auch schon yon frfiheren Autoren ausge- 
sprochen wurde (KRAMP 1926, 1927, 1942, BERR~LL 1952, S. U. S. 145 f.). Diese 
Autoren stfitzen sich auf die Ergebnisse ihrer Planktonuntersuchungen (vgl. 
RUSSEL 1953). 

C. Die  T e m p e r a t u r a b h / i n g i g k e i t  de r  F o r t p f l a n z u n g  
u n d  E n t w i c k l u n g  

I. J a h r e s z e i t l i c h e s  A u f t r e t e n  u n d  F o r t p f l a n z u n g s -  
v e r h a l t e n  d e r  M e d u s e ,  s o w i e  T e m p e r a t u r v e r h g l t n i s s e  

im f r e i e n  M e e r  

Wenn man die Angaben fiber die Verbreitung und das jahreszeitliche 
Auftreten der Meduse auf ihren Aussagewert ffir die Bedeutung des Tem- 
peraturfaktors prfifen will, so mut~ man sie zun/ichst mit den Temperaturver- 
hgltnissen ihrer Verbreitungsgebiete vergleichen. Das "soll im folgenden fiir 
das boreale Hauptverbreitungsgebiet versucht werden, in dem, wie erw/ihnt, 
Rathkea eine reine Herbst-, Winters- und Friihjahrsform ist. 

Genauere Angaben fiber den jfihrlichen Gang der Wassertemperaturen 
liegen fiir das Kanalgebiet (Plymouth) und das nordfriesische Wattenmeer 
(List a. Sylt) vor (Abb. 6, S. 140). Beide Teilgebiete verhalten sich hinsichtli& 
des zeitlichen Auftretens der Meduse ann/ihernd gleich; doch zeigt der Ver- 
gleich der Temperaturwerte auf Grund der langjfihrigen Monatsmittel (s. o. 
S. 141, Tab. I), dal~ sie voneinander so abweichen, dat~ eine Abgrenzung der 
Temperaturbereiche, in denen sich die Entwicklung und Fortpflanzung vor~ 
Rathkea vollziehen, auf den ersten Blick schwierig erscheint. Bei n/iherem Zu- 
sehen lassen sich indes Resultate finden, die ffir diese beiden Gebiete gemein- 
sam gelten, obwohl sie sich dutch ihre geographische Lage, durch ihre all.. 
gemeinen klimatischen, topographischen und hydrographischen Bedingungen 
so sehr unterscheiden. 

Der Kurve der Jahrestemperatur von Plymouth ~) (Abb. 6, S. 140, aus- 
gezogene Kurve) liegen die langj/ihrigen Monatsmittel nach ORTON (1920. 
Tab. 1, p. 347) ffir den Promenadenpier zugrunde, die mit den entsprechenden 
Werten f/Jr List (gestrichelte Kurve) nach dem Oft der Messungen (Anleger auf 
dem Ellenbogen) am ehesten vergleichbar sind. Die Wassertemperatur von Ply- 
mouth zeichnet sich im ganzen durch einen relativ ausgeglichenen Jahresver- 

2) Vgl. Fuf~note 1 der Tabelte 1, S. 141. 
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lauf aus. Durch die hohe Temperatur im Winter ist die j/ihrliche Amplitude 
gering; sie betr/igt nach ORTON rund 8,1°C (7,83~15,97 ° C). ATKINS und 
JF.NKINS (1952) geben fiir das Kanalgebiet (Internationale Station E 1 50 ° 2' N, 
4 ̀0 22' W) ein singul/ires Minimum yon 7,40 C an, ferner als maximale Jahres- 
amplitude den Wert yon 7,02`0 C (1947), als minimale Jahresamplitude da- 
gegen sogar nur 4,310 C (1923). Demgegenfiber sind die Verh/iltnisse des nord- 
friesischen Wattenrneeres als extrem zu bezeichnen. Die j~ihrliche Temperatur- 
amplitude erreicht bier mit 16,4 o C (1,3 bis 17,7 ° C) den doppelten Wert. Ab- 
gesehen vonde r  verschiedenen Schwankungsbreite verlaufen jedoch die Tem- 
peraturkurven ffir die beiden Gebiete gleichsinnig, und die h6chsten und tief- 
sten Werte fallen in die gleichen Monate. 

Ffir das Auftreten der Meduse yon Rathkea und ihr Fortpflanzungsver- 
halten lassen sich nach den aus der Literatur bekannten Angaben folgende 
Zeitpunkte und Phasen unterscheiden: 
l. der Beginn des Auftretens im Oktober; 
2. die asexuelle Phase mit zuerst geringen Best/inden (in der Abb. 6 durch die 

weite Schraffierung gekennzeichnet); 
3. die Massenentwicklung, etwa abApri l  (enge Schraffierung); 
4. die sexuelle Phase, meist im Mai (gekreuzte Schraffierung); 
5. das Ende des Vorkomrnens, meist Ende Mai bis Anfang Juni. 

Prfift man vergleichend den Gang der Temperaturen, so sieht man, daft 
die folgenden allgemeinen Resultate fiir beide Gebiete uneingeschr/inkt gelten: 
1. der Beginn des Auftretens im Herbst setzt ein a) nach einer Nnderung der 
Tendenz von steigender zu fallender Temperatur, b) zu einer Zeit relativ 
groger Temperatur/inderungsgeschwindigkeit; 2. die Zunahme des Bestandes 
und der Fortpflanzungswe&sel im Fr/.ihjahr erfolgen a) nach einer Anderung 
der Tendenz yon fallender zu steigender Temperatur, b) ebenfalls zu einer 
Zeit relativ hoher Anderungsgeschwindigkeit. 

Im fibrigen liegen die Temperaturgrenzen in beiden Gebieten w~ihrend 
der Zeit des Auftretens und der Fortpflanzung der Meduse ziemlich weit aus- 
einander; das gilt besonders ffir die unteren Grenzen. Wie jedoch aus der 
graphischen Darstellung deutlich hervorgeht, n/them sich die Temperaturkur- 
yen in erstaunlicher Weise an den ffir die zeitliche Existenz der Meduse und 
die Fortdauer der Art wesentlichen Punkten, n/imlich zu Beginn und am Ende 
des Auftretens und besonders w~ihrend der sexuellen Phase. Nach den Mo- 
natsmitteln mug die T e m p e r a t u r g r e n z e  f i i r  d e n  B e g i n n  des  A u f -  
t r e t e n s  in Plymouth zwischen 14,0 und 12,0, in List zwischen 15,4 und 
10,9 o C liegen, insgesamt also zwischen rund 15,0 und 11,0 ° C. Die T e m -  
p e r a t u r g r e n z e  ffir  das  E n d e  des  A u f t r e t e n s  mug in Plymouth zwi- 
schen 11,2 und 13,4, in List zwischen 11,7 und 15,5, d. h. insgesamt zwischen 
rund 11,0 und 15,00 C liegen. Noch deutlicher ist die Ann/iherung der Tem- 
peraturverhfiltnisse in beiden Gebieten w/ihrend der Phase der M a s s e n e n t  - 
w i c k l u n g  d u r c h  die a s e x u e l l e  F o r t p f l a n z u n g  im April; die Mo- 
natsmittel betragen hier ffir Plymouth 9,0, fiir List 7,1 o C. Am auffallendsten 
ist die Ubereinstimmung der Temperaturverh/iltnisse in der Zeit der s e x u e 1- 
l e n  F o r t p f l a n z u n g ,  die in den Mai f/illt; mit einem Monatsmittel yon 
11,2 o C stimmt die Wassertemperatur in Plymouth mit der yon List (11,7 o C) 
fast fiberein. 

Dieser Vergleich der iirttichen Temperaturverh/iltnisse in zwei verschie- 
denen Gebieten, die sich im Hinbli& auf das zeitliche Auftreten der Meduse 
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ann/ihernd gleich verhalten, hat damit zu folgenden konkreten Ergebnissen 
geffihrt: 1. der Beginn des Auftretens f/illt in eine Zeit relativ schnell sin- 
kender Temperatur, die Hauptentwicklung im Frfihjahr und das anschliegende 
schnelle Verschwinden dagegen in eine Zeit relativ schnell steigender Tem- 
peratur; 2. die obere bzw. untere Temperaturgrenze ffir den Beginn des Auf- 
tretens und das Verschwinden liegen zwischen rund 15 und 11 bzw. zwischen 
11 und 15 ° C; 3. die sexuelle Phase vollzieht sich innerhalb enger Temperatur- 
grenzen, bei Rathkea muff es sich daher um eine propagativ stenotherme Form 
(EKMAN 1935) handeln. 

Wie schon erw/ihnt, erfolgen weiterhin die asexuelle und sexuelle Fort- 
ptlanzung der Medusengeneration nicht gleichzeitig, sondern nacheinander, so 
daI~ eine lfingere vorangehende asexuetle Periode von einer fotgenden kfirzeren 
sexuellen zu unterscheiden ist (vgl. Abb. 6, S. 140). Damit ist auch der Wechsel 
an einen dazwischenliegenden, vermutlich nur kurzen Zeitraum gebunden. 
Diese z e i t l i c h e  F i x i e r u n g  d e r  I ~ b e r g a n g s p h a s e  deutet darauf hin, 
dat~ es einen k r i t i s c h e n  T e m p e r a t u r g r e n z b e r e i c h  gibt, bei dessen 
Oberschreiten die asexuelle in die sexueUe Fortpflanzung umschlfigt. Wie wir 
bereits hSrten, finder dieser Wechsel in den Frfihjahrsmonaten April bis Mai 
statt, d. h. zu einer Zeit schnell steigender Temperatur. Die kritische Grenz- 
temperatur liegt also einmal auf dem aufsteigenden Ast der Temperaturkurve; 
dar/iber hinaus sind wir allenfalls noch in der Lage, durch den Vergleich der 
Temperaturverh/iltnisse yon Plymouth und List (s. o. S. 142 ft. u. Abb. 6), die 
Grenztemperatur soweit zu lokalisieren, da~ sie in jedem Fall unter rund 
11,0 ° C liegen mug. Eine genauere Aussage scheint bisher nicht mSglich zu 
sein, vor allem deshalb, well die bisherigen Kenntnisse fiber die Dauer und 
die zeitliche Lage der Umwandlungsphase zu ungenau sin& 

Das Mittel, diese Lficke auszuffillen, ist die systematische Untersuchung 
des Fortpflanzungsverhaltens von Medusen aus Planktonf/ingen der fraglichen 
Periode. Wenn man dementsprechend im Frfihjahr regelm/il~ig Planktonf/inge 
macht und die Medusen auf die Art  ihrer Fortpflanzung prfift, so kann man 
feststellen, dat~ alle Tiere oder doch die/iberwiegende Mehrzahl sich anfangs 
nur asexuell fortpflanzen, d. h. Medusenknospen am Manubrium tragen. In 
der anschliet~enden Ubergangsphase, die mit den der graphischen Darstellung 
in Abb. 7, S. 140 zugrunde liegenden FSngen genau getroffen ist und im Jahre 
1955 etwa yon Anfang bis Mitte Mai andauert, verringert sich die Zahl der 
Tiere, die sich ausschlieglich ungeschlechtli& vermehren, s&nell und sinkt zum 
Schlufl fast auf Null ab. Daffir erscheinen mehr und mehr Medusen, die in der 
Umwandlung begriffen sind; das ist daran zu erkennen, dai~ sie gleichzeitig 
Knospen und unreife Gonaden am Manubrium tragen. Mit der beendeten 
Umwandlung mutg die Zahl dieser Tiere wieder abnehmen, und es treten jetzt 
solche auf, die nur noch Gonaden tragen. Anfangs fehlen diese Tiere entspre- 
&end mehr oder weniger vollst/indig; sie nehmen aber immer mehr an Zahl 
zu und beherrschen zum Schlut~ das Feld allein. Nach der Abgabe der reifen 
Geschlechtsprodukte verschwinden die Medusen ziemlich schnell aus dem 
Plankton; daraus ist zu schlieflen, dag sie nach beendeter GeschlechtstStigkeit 
absterben. 

Die Abb. 7, S. 140, gibt die genaue prozentuale Aufteilung yon je 100 Medusen aus Plank- 
tonf~ngen wieder, die im Frfhjahr 1955 im nordfriesischen Wattenmeer an der gleichen Stelle 
find mit dem gleichen Netz gemacht wurden. Die graphische Darstellung dfirfte das durchschnitt- 
liche Verhalten eines einheitlichen Bestandes in der 121bergangsphase widerspiegeln. Doch k6n- 
nen von Jahr zu Jahr Abweichungen auftreten, sowohl was den Zeitpunkt des Fortpflanzungs- 
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wechsels, als auch was den Anteil der in den verschiedenen Phasen befindlichen Medusen an- 
betrifft. So enthielt z, B. ein Planktonfang am 29. 5. 1956 erneut 79 °/0 Tiere mit Knospen, ob- 
wohl bereits lange vorher am 11.5. 1956 88 °/o eines Fanges nur Gonaden aufwiesen. Die Er.- 
kl~irung dfirfte darin zu suchen sein, dag man bei den fiber einen I/ingeren Zeitraum hinweg 
fortgesetzten F/ingen nicht immer Tiere des gleichen und daher einheitlich reagierenden Be- 
standes erfat]t. Vielmehr k6nnen je  nach der herrschenden Windrichtung Teile verschiedener 
~¢'asserk6rper z. B. n6rdlicher oder sfidlicher Herkunft in das Untersuchungsgebiet gelangen, 
die sich u. a. auch dutch die Zusammensetzung des Planktons unterschelden lassen (vgl. KONNE 
1952). 80 hat au& schon KRAMP (1927) speziell ffir Rathkea festgestellt, dal~ im Kattegatt ein 
geringer einheimischer Bestand yon Medusen existiert, der dutch Zufuhr aus dem Skagerrak 
in einer yon Jahr  zu Jahr  wechsetnden Menge erg/inzt wird. Solche der HerkunfL nach ver- 
schiedenen Best/inde, die verschiedenen Mitieuverh/iltnissen entstammen, unterscheiden si& 
vermutlich zu einem gegebenen Zeitpunkt auch durch ihre Fortpflanzung. 

Vergleicht man in Abb. 7 die Nnderung des Fortpflanzungsverhaltens 
w/ihrend der 13 Tage dauernden Ubergangsphase mit der Wassertemperatur, 
so sieht man einmal best/itigt, dat~ sie in eine Zeit relativ schnell steigender 
Temperatur f~llt; das ist besonders ffir den Anfang dieser Periode deutlich. 
Weiterhin ergibt sich, dat~ der fiberwiegende Teil der Medusen sich bei einer 
Wassertemperatur unter oder um 7,0 0 C nur durch Knospen fortpflanzt. Eine 
schnelle Zunahme der Tiere, die Knospen und Gonaden und vor allem derer, 
die nut Gonaden aufweisen, setzt erst ein, wenn die Temperatur auf 8 bis 9 0 C 
ansteigt. Daraus ist zu schliegen, dag die kritische Temperaturgrenze ffir den 
Fortpflanzungswechsel bei etwa 7 0 Coder  dicht darunter liegen mug. 

Die vergleichende Prfifung der Temperaturverh~ltnisse, des zeitlichen 
Auftretens und des Fortpflanzungsverhaltens der Meduse im freien Meer ffihrt 
nach allem zu einer eindeutigen Best/itigung der auf dem gleichen Wege ge- 
wonnenen Ergebnisse von KRAMV (1926, p. 66): ,,Within one and the same 
area the development of the medusa (the velocity of the budding and the time 
when it ceases) is dependent on the actual temperature of the water, the bud- 
ding being accelerated and ceasing earlier, when the temperature is compara- 
tively high, than when it is low." Allerdings fehlen bei KRAMP genauere An- 
gaben fiber den Gang der Temperaturen, so dab die Frage nach den kritischen 
Temperaturgrenzen, deren Ermittlung ja ein wesentliches Ziel sein mut~, often 
bleibt. BERRILL (1952), der die Angaben von KRAMP (1942) speziell fiber die 
Funde an der Kiiste von WestgrSnland ausgewertet hat, gibt fiir dieses Gebiet 
Temperaturen yon 4--6 o C im Juni und von 7--80 C im Juli an. Er schliet~t 
daraus, dal~ oberhalb von 60 C die Knospung beendet wird. 

Ffir unser Problem sind weiterhin auch die Untersuchungen yon BERRILL 
(1952) selbst wichtig, der die Bildung yon Knospen bzw. die Gonadenreifung 
an Planktonmaterial von Rathkea aus der Linekin Bay, Maine, fiir den Zeit- 
raum vom 15. bis 23. Mai 1950 untersucht hat. Wfihrend der ersten 2--3 Tage 
bei einer Wassertemperatur von 5--60 C (Oberft/iche) trugen alle Medusen nur 
Knospen am Manubrium; 3--4 Tage sp/iter jedoch, als die Wassertemperatur 
auf 80 C anstieg, hSrte die Knospenbildung auf und alle Medusen zeigten 
reifende Gonaden. Dabei land BERRILL am 18. 5. zahlreiche Medusen mit 
Knospen und Gonaden, w/ihrend am 20.5. ausschliet~lich geschlechtsreife Tiere 
vorhanden waren. Wenige Tage darauf waren alle Medusen aus dem Plank-- 
ton verschwunden. BERRILL konnte wahrscheinlich machen, dab es sich bei 
allen Ffingen dieses Zeitraumes um Tiere des gleichen WasserkSrpers han- 
delte, dab sich ferner auch der WasserkSrper nicht ver/inderte, als die Medu- 
sen verschwanden, da stets die gleichen Begleitformen des Planktons nach- 
weisbar waren. So gelangt BERRItL (p. 4) ZU dem Ergebnis: ,,The change as 

10 Meeresuntersuchungen Bd. VI. H. 2 
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a whole from asexual budding to sexual non-budding individuals is consi- 
dered to be a response to the rising temperature at a critical value of 6 or 
70 C; as the water temperature rises above this value, budding is inhibited 
and gonad differentiation is initiated." 

Die bisherigen 10berlegungen beziehen sich zun/ichst nur auf die Medusen- 
generation, deren Verbreitung und zeitliches Auftreten durch die Plankton- 
untersuchungen verfolgt werden k6nnen. Ffir die F o r t d a u e r  d e r  A r t  ist 
aber nicht minder wichtig die P o l y p e n g e n e r a t i o n ,  die allerdings, wie 
schon erw~ihnt, im Freien no& nicht gefunden wurde. Die Ursachen daffir 
sind vermutlich die rein stoloniale Wuchsform und die Kleinheit des Polypen, 
der daher nur durch die Aufzucht aus befruchteten Eiern im Laboratorium 
bekannt ist (REEs und RUSSELL 1937, WERNER 1956). Do& lassen sich auch 
bereits fiber die Temperaturansprfiche des Polypen einige allgemeine Aus- 
sagen machen. So ergibt eine einfache 12Iberlegung, dab sich der Polyp hin- 
sichtlich seiner T e m p e r a t u r r e s i s t e n z anders verhalten mug als die Me- 
duse. Das Neuauftreten der Medusengeneration in jedem Herbst ist bedingt 
durch den Vorgang der Medusenknospung in der Polypenkolonie. Daraus geht 
hervor, dab der Polyp in der Lage ist, die warmen Sommermonate zu iiber- 
stehen, in denen die Meduse fehlt. Dem Polypen ist damit yon vornherein ein 
grgt~erer Grad von ,,vegetativer Eurythermie" (EKMAN 1935) zuzuschreiben als 
der Meduse. Andererseits aber n/ihern sich die Temperaturansprfiche des Po- 
lypen w/ihrend seiner Fortpflanzung durch Medusenknospen offenbar denen 
der Meduse; denn aus dem Zeitpunkt des Auftretens der Meduse im Plankton 
ist zu schliet~en, dai~ er nut unterhalb einer Temperatur yon etwa 15 o C 
und nut bei fallender Temperaturtendenz zur Bildung der Medusenknospen 
schreitet. Dadurch unterscheidet er sich abet wiederum auch von der Medusen- 
generation, da deren Hauptentwicklung im Frfihjahr und die anschliet~ende 
sexuelle Phase in eine Zeit steigender Temperatur fallen. 

So wichtig und notwendig die im vorhergehenden durchgeffihrte Prfi- 
lung der Temperaturverh/iltnisse, des zeitlichen Auftretens und des Fort- 
pflanzungsverhaltens yon Ralhkea im freien Meet ist, und so fiberzeugend 
auch die Resultate ffir die entscheidende Bedeutung des Temperaturfaktors 
sprechen, so steht doch andererseits aut~er Frage, dag auf diesem Wege nicht 
mehr gezeigt werden kann als die Parallelit/it der biologischen Erscheinungen 
mit der )~nderung eines ~iut~eren Faktors. Um die urs/ichliche Verknfipfung 
und um damit die Temperaturabh/ingigkeit der Entwicklung und Fortpflan- 
zung yon Rathkea nachzuweisen, bedarf es des erg/inzenden Experiments, das 
dadurch ermgglicht wird, dat~ sowohl Polypen- wie Medusengeneration im 
Laboratorium gezfichtet werden kgnnen. Auf diesem Wege ist es gleichzeitig 
m/3glich, die Biologie der Tiere n/iher zu erforschen und damit im besondern 
auch die Einzelerscheinungen der Fortpflanzung genauer kennenzulernen. Als 
Beispiel ffir ein Resultat, das sich bei den Kulturversuchen yon selbst ergab, 
wurde oben schon die M6glichkeit der morphometrischen Unterscheidung der 
verschiedenen Medusengenerationen angegeben. 

II. D e r  e x p e r i m e n t e l l e  N a c h w e i s  d e r  T e m p e r a t u r -  
a b h ~ n g i g k e i t  im K u l t u r v e r s u c h  

Wie bereits angedeutet, wird der Lebenszyklus von Rathkea in seinem 
Ablauf und in seinem Wechsel zwischen der Polypen- und Medusengeneration 
von folgenden wesentlichen Entwicklungsvorg~ingen bestimmt: 
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1. von der Medusenknospung in der Polypenkolonie; sie bedingt das Auf- 
treten der Meduse im Plankton fiberhaupt und im besonderen seinen 
zeitlichen Beginn; 

2. v o n d e r  Fortpflanzung der Meduse selbst; sie erfolgt wie mehrfach er- 
w/ihnt in der doppelten Form der ungeschlechtlichen und geschlechtlichen 
Vermehrung. 
Bei einer experimentellen Prfifung des Temperatureinflusses mug zu- 

n~chst untersucht werden, ob diese Entwicklungsvorg/inge wirktich yon der 
Temperatur abh~ngen, d.h. ob die Temperatur der induzierende Faktor ist, 
durch den sie ausgel6st werden. Weiterhin mfissen nach M6glichkeit die 
,,kritischen Temperaturbereiche '' ermittelt werden, innerhalb deren die ver- 
schiedenen Vorg/inge ablaufen bzw. miissen die Temperaturgrenzen ermittelt 
werden, bei deren Unter- oder Oberschreiten sie einsetzen. 

I. D ie  B i l d u n g  d e r  M e d u s e n k n o s p e n  in d e r  
P o l y p e n k o l o n i e  

Die bei Rathkea bislang noch unbekannte Medusenknospung am Polypen 
konnte in den Kulturversuchen regelm/iBig beobachtet werden (Abb. 8, 9) 
Die Knospen entstehen einzeln als birnf6rmige Kgrper in grof~er Zahl v611ig 
regellos am stolonialen Wurzelgeflecht, zum Tell auch an der Basis der Po- 
lypenk6pfchen. In den Kutturen begann die Knospenbildung anfangs stets zu 

Abb. 8. Rathkea octoptmctata, Teil einer Polypenkolonie mit zahlreichen Medusenknospen, 
z, T1. kurz vor der Abl6sung 

derselben Zeit, in der sie nach dem Erscheinen der Medusen im Plankton auch 
bei den Polypenkolonien des freien Meeres eintreten mut~, n/imlich im Herbst 
von Oktober bis Dezember. Wie erw~hnt, ist fiir diese Jahreszeit wesentlich, 
da!g die Wassertemperatur schnell absinkt. Aut~erdem wissen wir bereits (s. o. 
S. 143 f.), dat~ die obere Grenztemperatur, bei deren Unterschreiten die Me- 
dusenknospung beginnen mut~, zwischen 15 und 11 ° C liegt. Im Versuch liet~ 
sich zeigen, dab die Bildung der Medusenknospen in der Polypenkolonie in 
diesen Grenzen tats~ichlich durch eine Temperatur/inderung mit fallender 
Tendenz bewirkt werden kann. 

I0" 
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Die zeitliche Ubereinstimmung des Eintritts der Medusenknospung in den 
Kulturen mit der der Polypenkolonien des ffeien Meeres, wie sie zun/ichst 
ohne experimentelle Beeintlussung beobachtet wurde, mutate damit offensicht- 
lich entweder durch die Kulturbedingungen verursacht, oder sie muBte un- 
abh/ingig yon Aut~enfaktoren zeitlich fixiert sein. 

Die Polypenkolonien wuchsen auf der Innenseite yon Boverischalen, die sich auf dem 
Beden yon gr6geren Kulturgl/isern mit lt/.~ bis 3 1 Inhalt befanden. Diese Kulturgl/iser, die mit 
filtriertem Seewasser gefiillt waren, standen bis zum oberen Rand eingetaucht in Aquarien 
mit flieBendem Seewasser, so dat~ die Polypenkulturen praktisch bei Seewassertemperatur ge- 
halten wurden. Da das Seewasser in der Versorgungseinrichtung nicht zirkuliert, sondern nur 
einmaI verwendet und in den Vorratsbeh~ltern mit sehr kurzen Zeitabst~inden erneuert wird, 
folgt der j/ihrliche Gang des Seewassers im Laboratorium nur mit unwesentlichen Abweichun- 
gen dem des Wassers im freien Meer; die Temperatur steigt und f/illt bier wie dort innerhalb 
der gleichen Grenzen. Eine Abweichung hiervon kann nur in der k~iltesten Jahreszeit eintreten, 
wenn im Januar oder Februar das Wattenmeer zufriert. Dann muJ~ - -  meist nur f/Jr kurze 
Zeit - -  die Zufuhr yon frischem Seewasser unterbleiben. In dieser Zeit liegt die Temperatur 
des Seewassers im Laboratorium urn einige Grade h6her als im freien Meer. 

Wenn man in einem Parallelversuch statt des Seewassers zur Kfihlung SfiBwasser (Grund- 
wasser) verwendet, so hat die Versuchstemperatur w~ihrend der Monate Oktober bis Dezem- 
ber ebenfalls eine allm/ihlich sinkende Tendenz, bei der aber die Anderungsgeschwindigkeit 
gegeniiber der des Seewassers geringer ist. Ffir einen dritten Parallelversuch stand ein Kiihl- 
schrank zur Verffigung, wodurch eine pl6tzliche Temperatur/inderung um einen gbgeren oder 
kleineren Betrag m6glich war. S/imtliche Polypenkolonien stammten von Prim~irpolypen ab, 
die im Frfihjahr zur Zeit der Geschlechtsreife der Medusen aus befruchteten Eiern geziichtet 
waren. Die Kulturen wurden alle zwei Tage mit Artemia-Nauplien gefiittert; in den gleichen 
Zeitabst/inden wurde auch das filtrierte Seewasser in den Kulturgl/isern vollst/indig erneuert. 

Das Ergebnis eines Versuches rnit mehreren Polypenkolonien gleicher 
Herkunft und gleichen Alters unter den angegebenen Temperaturbedingungen 
ist in Abb. 10 dargestellt. Hinsichtlich Ffitterung und Wasserwechsel wurden 
alle Kulturen w/ihrend der Versuchsdauer wie vorher vollkommen gleich- 
mfigig behandelt. Die Anfangstemperatur, bei der die Kulturen 1/ingere Zeit 
geziichtet waren, betrug 14--16 0 C; bei dieser Temperatur trat keine Knospen- 
bildung ein, wie sich auch in anderen Versuchen best/~tigte. 

Die Zeichen: Beginn der Knospenbildung und erstes Auftreten yon freien 
Medusen lassen erkennen, dab der Erfolg zuerst bei einer plftzlichen Tem- 
peratur/inderung und im niedrigsten Temperaturbereich von 9,5--7,4° C 
maximaler Schwankung eintrat (Kurve a, Kfihlschrank). Die Knospenbildung 
begann bier am 9. Tage, und die ersten freien Medusen erschienen am 19. 
Tage. Beim zweiten Versuch mit stetig, aber relativ schnell sinkenden Tem- 
peraturen (Kurve b, Seewasserkiihlung) trat der Erfolg am 29. bzw. 34. Tage 
ein. Beim dritten Versuch (Kurve c, Sfit~wasserkfihlung) gleicher Anfangs- 
temperatur, die aber langsamer absank als im Versuch b, 16sten sich die ersten 
freien Medusen dagegen erst am 76. Tage ab. Der Beginn der Knospenbildung 
wurde hier nicht beobachtet; doch kann die Knospung nach den Ergebnissen 
der beiden anderen Versuche friihestens nach etwa 55- bis 60t/igiger Ver- 
suchsdauer eingesetzt haben. 

Ein Vergleich der Temperaturkurven, vor allem der Kurven b und c, die 
mit dem gleichen Wert beginnen und die gleiche stetig sinkende Temperatur- 
tendenz aufweisen, zeigt, dat~ die Anderungsgeschwindigkeit eine wesentliche 
Rolle spielt. Das ist daraus zu schliet~en, dag beim Versuch b mit grgt~erer 
Anderungsgeschwindigkeit die Knospenbildung frfiher und in einem etwas 
niedrigeren Temperaturbereich yon 10,8 bis 8,40 C eintritt, beim Versuda cmit  
geringerer ~_nderungsgeschwindigkeit dagegen im Temperaturbereich yon 11,6 
bis 9,90 C, wenn man nach Versuch a fiir die Dauer der Medusenknospung yon 
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der Bildung der ersten Anlagen bis zur Abl6sung der fertigen Medusen einen 
Zeitraum yon maximal etwa 3 Wochen zugrunde legt. Die kritische obere 
Temperaturgrenze, bei deren Unterschreiten die Medusenknospung beginnt, 
ist nach diesen Versuchen mit etwa 12 bis 10 ° C anzusetzen. 

In den bisherigen Versuchen wurde die Temperaturabh/ingigkeit der Me- 
dusenknospung bei insgesamt 26 Polypenkolonien ermittelt. Wenn damit auch 
noch keine volle statisfische Sicherung gegeben ist, so sind die Ergebnisse doch 
fibereinstimmend und eindeutig. Durch das Mittel der Temperaturerniedri- 
gung lfiBt sich jederzeit die Knospenbildung in einer Polypenkolonie auslgsen, 
also auch in einer Jahreszeit, in der die Meduse im Plankton des freien 
Wassers fehlt. 

Die obere Grenze der ,,Knospungstemperatur" scheint allgemein noch 
etwas h6her zu liegen als in den beschriebenen Versuchen, da in einem spe- 
ziellen Versuch die Entstehung von Medusenknospen bereits bei einer Tem- 
peratur yon 13,9 ° C beobachtet wurde. Bei Temperaturen fiber 14 o C lieB sich 
jedoch bislang in keinem Fall die Bildung yon Medusenknospen konstatieren. 
Wesentlich ist, dab zur Auslgsung dieses Vorganges sinkende Temperatur not- 
wendig ist. 

Uber die untere Grenze der Knospungstemperatur l~Bt sich noch keine 
Aussage machen, da die entsprechenden Versuche noch ausstehen. Bei Tem- 
peraturen yon 5--3 o C wurden im Kfihlschrank noch Medusenknospen in der 
Polypenkolonie gebildet. Diese Temperaturgrenze wird im nordfriesischen 
Wattenmeer ebenfalls erreicht und mgglicherweise noch unterschritten, da das 
Iangjfihrige Monatsmittel im Dezember bei 4,0, im Januar bei 1,7 o C liegt. 

Fiir die Temperaturabh/ingigkeit der Medusenknospung lfiBt sich eine 
weitere Beobachtung anffihren. Wenn man Polypenkulturen, die bei tiefen 
Temperaturen in Medusenknospung begriffen sind, pIgtzlich auf eine h/Shere 
Temperaturstufe fiberffihrt (im Versuch von 5--7 ° C auf 13,40 C), so wird die 
Neuanlage von Medusenknospen sofort beendet. Dariiber hinaus entwickeln 
sich aber auch die bereits angelegten und ebenso die in einer fortgeschrittenen 
Bildungsphase befindlichen Knospen nicht mehr weiter; vielmehr wird ihr 
Wachstum unterbrochen, und schliet~lich beginnen sie zu zerfallen. 

Von Interesse ist auch die Feststellung, dab die Bildung der Medusen- 
knospen nicht an das Vorhandensein yon Polypenkgpfchen in der Kolonie ge- 
bunden ist. Bei ungfinstigen Bedingungen, etwa bei unregelm/iBiger oder feh- 
lender Wassererneuerung, bei anhaltend hohen Temperaturen yon 18--20 o C, 
bei mangelhafter F/itterung oder l~berfiitterung, k~nnen s/imtliche Polypen- 
k~ipfchen einer Kolonie mehr oder weniger vollst/indig reduziert werden, so 
dab nur das Geflecht der Stolonen fibrigbleibt (vgl. KINNE 1956 b). In diesem 
rein ,vegetativen" Zustand kann eine Kolonie fiber Monate hinweg am Leben 
bleiben. Sie vermag dann immer noch zur ,,rechten" Zeit, d .h.  bei Unter- 
schreiten der kritischen Temperaturgrenze, zahlreiche Medusenknospen zu 
bilden, die sich vgllig normal entwickeln und abl/Ssen. Da infolge des Fehlens 
der Polypenk/Spfchen eine Zufuhr von Nahrungsstoffen nicht stattfinden kann, 
werden Medusenknospen solange gebildet, bis alle vorhandenen Reservestoffe 
verbraucht sind und sich das Gewebe der Stolonen v611ig aufgezehrt hat. 

Nach allem kann als gesichertes Resultat gelten, dab in der Polypen- 
kolonie yon Rathhea nut bei Temperaturen unter 14 o C und nur bei sinkender 
Temperaturtendenz die Stoffwechsel-, Entwicklungs- und Wachstumsvorg/inge 
ablaufen kfnnen, die zur Bildung der Medusenknospen ffihren. 
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2. D ie  u n g e s c h l e c h t l i c h e  u n d  g e s c h l e c h t l i c h e  F o r t p f l a n z u n g  
d e r  M e d u s e  d u r c h  M e d u s e n k n o s p e n  u n d  K e i m z e l l e n  

Am Manubrium der Prim~irmedusen werden bereits vor ihrer AblSsung 
von den Stolonen der Polypen die Anlagen von Knospen sichtbar, aus denen 
sich wie erwfihnt die erste Generation von Sekund/~rmedusen entwickelt. Da 
auch diese die Ffihigkeit der Knospenbildung besitzen, erzeugen sie weitere 
Generationen von Sekundfirmedusen, wodurch sich der Bestand schnell ver- 
grSt~ert. Im Kulturversuch t/iflt sich so aus einer einzigen Prim/irmeduse in 
wenigen Wochen eine zahlreiche Nachkommenschaft yon Sekundfirmedusen 
heranziehen, die ffir Versuche ein in jeder Hinsicht vollkommen einheitliches 
Material darstellt. 

Die Phase der ungeschlechtlichen Vermehrung geht stets der sexuellen vor- 
an und wird mit der Reifung der Keimzellen beendet. Bei der kontrollierten 
Aufzucht unter Laboratoriumsbedingungen hat sich regelm/igig gezeigt, datg 
Prim/ir- und Sekundfirmedusen beide Fortpflanzungsphasen durchmachen k/~n- 
nen, dag ein und dieselbe Meduse also zuerst Knospen, dann Geschlechtszellen 
bildet. In l~bereinstimmung damit steht, dag man auch im Plankton Medusen 
finden kann, die gleichzeitig Knospen und reifende Keimzellen am Manubrium 
tragen und damit anzeigen, daf~ sie im Fortpflanzungswechsel begriffen sind 
(s. o. S. 144). Solche ~bergangsstadien wurden auch bereits yon frfiheren Autoren 
beobachtet (B6HM 1878, p. 129, HARTLAUB 1911, p. 231, fig. 197, BERRILL 1952, 
p. 3, fig. 1 D, vgl. KRAMP 1926, p. 61). 

Nur die jfingste Generation der Sekund~irmedusen pflanzt sich ausschliet~- 
lich geschlechtlich fort. Bei den Medusen nfimlich, die in der Umwandlung be- 
griffen sind, kann die Tendenz zur Bildung der Keimzellen sofort auch auf die 
letzten no& am Manubrium befindlichen Knospen fibergreifen, so daft diese 
nach ihrer LoslSsung ihrerseits keine Knospen mehr, sondern nur noch Keim- 
zellen bilden. 

Beim Einzeltier kann sich die F/ihigkeit der doppelten Fortpflanzung na- 
turgemfifl nur dann verwirklichen, wenn es alt genug wird. Das war bei der 
Mehrzahl der in den Kulturen aufgezogenen Medusen der Fall, die ein durch- 
schnittliches Alter von 4 Wochen erreichten. Einzelne Medusen liet~en sich bis 
zu 10 Wochen und darfiber halten, besonders dann, wenn sie bei tiefen Tem- 
peraturen von 3--6 0 C gez/ichtet wurden. 

Die sprungartige VergrSBerung des Bestandes, die in jedem Frfihjahr bei 
den Medusen des freien Wassers zu beobachten ist, lfit~t sich nur mit einer Zu- 
nahme der Knospungsgeschwindigkeit erkl/iren, d. h. der Geschwindigkeit, mit 
der die Medusenknospen am Manubrium der Muttermedusen gebildet werden 
und sich bis zur Ablgsung welter entwickeln. Das Geschehen ist daher einmal 
unter diesem quantitativen Aspekt und weiterhin unter dem qualitativen 
Aspekt des anschliet~enden Fortpflanzungswechsels zu betrachten. Bei einer ex- 
perimentellen Prfifung der Temperaturabh~ingigkeit der Fortpflanzung der 
Meduse sind daher die beiden Teilfragen zu untersuchen, ob a) die durch die 
ErhShung der Knospungsgeschwindigkeit bedingte Zunahme des Bestandes 
und ob b) der anschlieflende Fortpflanzungswechsel durch die )~nderung der 
Temperatur ausgelSst werden. Aus der vergleichenden Untersuchung der Me- 
dusen des Planktons und der Temperaturverh/iltnisse des freien Wassers ist 
uns bereits bekannt, dab daffir eine steigende Tendenz wesentlich ist, ferner, 
dag die kritische Temperaturgrenze bei etwa 7 o C zu suchen ist. 
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1. Die jfingeren Knospen entstehen am Manubrium der Medusen, ehe die 
~ilteren vollentwickelt sind und sich abl6sen. Daher befinden sich durchweg 
mehrere Knospen gleichzeitig am Manubrium der Muttermedusen; die bisher 
festgestellte H6chstzahl betr/igt bei/ilteren Medusen 16 (CHUN 1896, vgl. o. S. 139 
u. Abb. 1). Doch vermag eine Meduse nacheinander noch eine gr6t~ere Zahl 
yon Tochtermedusen zu erzeugen. Dutch ihre Gr6i~e und ihren Entwicklungs- 
zustand lassen sich die einzelnen Knospen stets voneinander unterscheiden. Die 
Gesetzm/il~igkeiten der r~umlichen Anordnung und der zeitlichen Aufeinander- 
folge sind bekanntlich yon CHUN (1896 a, b) eingehend untersucht und in der 
sp/iter nach ihm benannten Knospungsregel festgelegt (vgl. WERNER 1956). 

Entsprechend dem Entwicklungsunterschied der vorhandenen Knospen 16st 
sich vom Manubrium der Einzelmeduse jeweils nut eine Tochtermeduse ab, 
der die n~chste mit einem bestimmten, kfirzeren oder 1/ingeren Zeitabstand 
folgt. Wenn man wie in den im folgenden zu beschreibenden Versuchen yon 
Kulturen mit mehreren oder vielen Medusen gleicher Herkunft und ann~ihernd 
gleichen Entwicklungszustandes ausgeht, so mfissen in ein und derselben Kul- 
tur, in der j a  alle Tiere unter den gleichen Bedingungen heranwachsen, auch 
a]le oder doch ein groi~er Tell der Knospen des gleichen Entwicklungsstandes 
annfihernd zum gleichen Zeitpunkt die Abl6sungsreife erreichen. Das bedeutet, 
dab sich die Vergr6~erung des Bestandes dutch die sich mit einem bestimmten 
Zeitabstand abl6senden ~iltesten, zweitfittesten usw. Medusen der ersten Gene- 
ration yon Sekund~irmedusen nicht gleichm~it~ig, sondern sprunghaft vollzieht. 

Bei dem in den Abb. 11, 12 (S. 148, vgl. Tab. 2, S. 153) graphisch ausge- 
vcerteten Temperaturversuch wurden drei Gruppen von je 50 iungen Primfir- 
medusen gleicher Herkunft und gleichen Alters bei verschiedenen Tempera- 
turen aufgezogen, im fibrigen aber hinsichtlich Wassermenge, Wasserwechsel 
und F/itterung gleichm~iBig behandelt. Die Medusen stammten von einer ein- 
zigen Polypenkultur und hatten sich w~ihrend der drei letzten Tage vor Ver- 
suchsbeginn abgel6st. Die Wassertemperatur, bei der diese Polypenkultur 
wfihrend der drei letzten Wochen gehalten wurde, schwankte zwischen 3,4 und 
6,9 o C (Tagesmittel); bei Versuchsbeginn betrug die Wassertemperatur 6,40 C. 
Bei dieser Temperatur wurde die eine Versuchsgruppe belassen (Abb. 12, 
Kurve c und Teilversuch c, Tab. 2); in der Folgezeit stieg die Temperatur 
langsam an. Die beiden anderen Versuchsgruppen (Kurven a, b der Abb. 12 
und Teilversuche a, b der Tab. 2) dagegen wurden sofort auf h/~here Tem- 
peraturstufen gebracht, n~imlich auf 16,4 und 11,0 ° C. Als Prim~rmedusen, die 
bei tiefen Temperaturen gebildet waren, trugen s~imtliche Versuchstiere bei 
Beginn 2--4 Medusenknospen am Manubrium. Sie behielten diese Fortpflan- 
zungstendenz auch eine bestimmte Zeit bei, die abet bei den verschiedenen 
Temperaturen von unterschiedlicher Dauer war (s. u. S. 154 f.). 

Die erste sichtbare W i r k u n g  d e r  T e m p e r a t u r s t e i g e r u n g  besteht 
in einer E r h 6 h u n g  d e r  K n o s p u n g s g e s c h w i n d i g k e i t ;  entsprechend 
muf~ sich der zeitliche Abstand, mit dem sich die Sekund/irmedusen nachein- 
~nder vom Manubrium der Prim/irmedusen abl6sen, verringern. Da sich indes 
die Entwicklungsdauer der Knospen bei den zahlreichen Medusen einer Mas.- 
senkultur direkt nut schwer verfolgen l~it~t, wurde als Mat~ ffir die Knospungs- 
geschwindigkeit die Zahl der pro Zeiteinheit abgel6sten Sekund~irmedusen ge- 
wfihlt. Um vergleichbare Werte zu bekommen und urn die auf den verschiede- 
nen Temperaturstufen unterschiedliche Sterblichkeit auszugteichen, wurde f/it 
die kurvenm~ige  Darste!!ung der Knospungsgeschwindigkeit die durchschnitt- 
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lithe Zahl DM der pro Tag und pro Einzelmeduse abgel/~sten Sekund/irmedu- 
sen berechnet (Abb. 11, S. 148, vgl. Tab. 2, S. 153, Sp. 6, 12, 18). 

F/Jr die Kurve a (gestrichelt) der h6chsten Temperaturstufe ist der schnelle 
Anstieg zu einem Maximum charakteristisch, sobald Sekund/irmedusen erschei- 
hen. Dieses Maximum ist auf die bei Versuchsbeginn/ilteste und gr/Sgte Knospe 
zuriickzufiihren und ist so zu erkl/iren, dat; die anfangs evtl. noch vorhandenen 
geringen Entwicklungsunterschiede gegeniiber der durch die erhebliche Tem- 
peratursteigerung yon 6,4 auf 16,40 C verursachten Entwicklungsbeschleuni- 
gung so unbedeutend sind, dai~ der grgt~te Tell dieser/iltesten Knospengenera- 
tion gleichzeitig die Abtgsungsreife erreicht. Anschliegend mut~ die Kurve ab- 
sinken, um ein zweites Maximum zu erreichen, wenn die zweit/ilteste Knospen- 
generation zur Abl6sung kommt. 

Daft der Abfall allerdings so steil ist, mug mgglicherweise auch zum Tell 
als Folge des unbeabsichtigten Temperatursprunges des 8. Tages erkl/irt wer- 
den. In einem Parallelversuch mit einer gleichm/ii;ig hohen Temperatur yon 
150 C und noch st/irker ausgeprfigtem Ablgsungsmaximum ist der Abfall ent- 
sprechend etwas weniger steil. 

Auf den beiden niederen Temperaturstufen (Kurven b und e der Abb. 11) 
ist die Entwicklungsbeschleunigung, damit auch die Knospungsgesehwindigkeit 
deutlich verringert; typisch ist, wie auch Parallelversuche in gleichen Tempera- 
turbereichen ergaben, daf~ das erste Abl6sungsmaximum nicht sofort erreicht 
wird, daft vielmehr zuerst wenige Sekundfirmedusen frei werden, und dag sich 
ein Maximum erst allm/ihlich abzeichnet. Bei der geringeren Temperaturstei- 
gerung wirken sich offenbar die anfangs vorhandenen Entwicklungsunterschiede 
st/irker aus, so daft die Ablgsungsreife bei einem grggeren Tell der ersten 
Knospengeneration nicht gleichzeitig erreicht wird. 

An sich w/ire zu erwarten gewesen, dat~ bei dem Teilversuch a mit der 
h~;chsten Temperatur die ersten freien Sekund/irmedusen auch zu einem frfihe- 
ren Zeitpunkt erschienen w/iren als bei den Versuchen b u n d c  der niederen 
Temperaturstufen. Dag in den Protokollen das erste Auftreten yon freien Se- 
kund/irmedusen bei allen drei Teilversuchen ffir den gleichen Tag verzeichnet 
ist, beruht mgglicherweise darauf, dag einige wenige eben abgel6ste Medusen 
an den vorhergehenden Tagen der Beobachtung entgangen sind, was bei ihrer 
geringen Grgfle in Massenkulturen nicht stets zu vermeiden ist. Denn in allen 
Parallelversuchen, die von geringen Anfangszahlen ausgingen und daher ge- 
nauer kontrolliert werden konnten, wurde tats/ichlich beobachtet, daft sich die 
ersten Sekund/irmedusen auf der hSchsten Temperaturstufe abliSsten und dann 
erst mit einem Abstand von mehreren Tagen auf den niederen Temperatur- 
stufen. Daffir ein Beispiel: 

Versuch Nr. 1 a--c 1956 
5.--25.4. 1956 

Temperaturen Beginn der Abl~isung 
der Sekund/irmedusen 

a) 15 o C am 5. Tage 
b) 10--11 ° C am 7. Tage 
c) 6--7 °C am 8. Tage 

Die durch die TemperaturerhShung bewirkte Beschleunigung der Knos- 
pungsgeschwindigkeit kann allerdings nur eine bestimmte Zeit andauern, so 
lange nfimlich, bis sich unter dem Einfluf~ der Temperatursteigerung die Ten- 
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denz zum Fortpflanzungswechsel durchsetzt. Damit wird die Bildung neuer 
Knospen am Manubrium verlangsamt und beendet. Da, wie sp/iter zu zeigen 
is't, der Fortpflanzungswechsel ebenfalls yon der Temperatur abh~ngig ist, mug 
er auf den hSheren Temperaturstufen frfiher eintreten als auf den niederen, 
d. h. da]~ die Neubildung yon Medusenknospen zuerst bei den hSheren Tem- 
peraturen beendet wird; es gelangen dann nur noch die Knospen zur Weiter- 
entwicklung und Ablgsung, die sich bereits am Manubrium befinden. Die Zahl 
der abgelSsten Medusen mug entsprechend auf den hSheren Temperaturstufen 
zuerst auf Null absinken. Der Verlauf der Kurven in Abb. 11 belegt dies ein- 
deutig. 

Bei der Medusenknospung und der durch die TemperaturerhShung be- 
wirkten Beschleunigung dieses Vorganges sind genau genommen zwei Teil- 
vorgfinge zu unterscheiden: a) die Entstehung der Knospenanlagen, die be- 
kanntlich durch den Zusammenschlufl yon Gruppen yon Ektodermzellen gebil- 
det werden, b) die Weiterentwicklung zu den fertigen Medusen, die sich ab- 
15sen und ihr selbstfindiges Leben beginnen. Beide Teilvorg/inge sind nor- 
malerweise nicht voneinander zu trennen und gehen ineinander fiber. Wie 
aber die Temperaturversuche zeigen, tritt auf den hSheren Temperaturstufen 
dne Anderung ein, da ja bier der Teilvorgang a) beendet wird, w/ihrend Teil- 
vorgang b) weiterhin beschleunigt wird, bis die letzte Knospe abgelSst ist. 

In dieser Weise mug die Beobachtung erklfirt werden, dag die Zahl der 
am Manubrium befindlichen Knospen (DK) bzw. die Zahl der abgelSsten Se- 
kund/irmedusen (DM) bei niedrigen und hohen Temperaturen deutlich in 
einem reziproken Verh/iltnis zueinander stehen (vgl. Tab. 2, Sp. 5, 6, 11, 12, 17, 
18). Bei nledrigen Temperaturen werden Knospenanlagen stfindig neu gebildet 
und zwar in einem Tempo, das gegenfiber der geringeren Entwicklungs- 
geschwindigkeit bis zur AblSsung relativ grSt~er ist; das ffihrt dazu, daft die 
Zahl der am Manubrium befindlichen Knospen zunimmt und grSt~er, die Zahl 
der in einer Zeiteinheit abgelSsten Medusen aber geringer ist als bei den hS- 
heren Temperaturen, bei denen sich das Verh/iltnis durch die beschriebene 
Wirkung der TemperaturerhShung notwendig umkehren mut~. 

Zur Erg/inzung sei mitgeteilt, dag nach genau kontrollierten Einzelversu- 
chen die Entwicklung einer Sekund/irmeduse am Manubrium der Primfirmeduse 
vom ersten Erscheinen bis zur AblSsung bei Temperaturen yon 6--9 o C etwa 
13 his 20 Tage, bei Temperaturen yon 11--120 C etwa 8 bis 14 Tage dauert. 

2. D i e B i 1 d u n g d e r K e i m z e I 1 e n ist bei mikroskopischer Betrachtung 
der Medusen auch bei schwachen VergrSgerungen leicht daran zu erkennen, 
dat~ am gesamten Manubrium zwischen der Stfitzlamelle und dem einschichti- 
gen ektodermalen Epithel durch Zellvermehrung das mehrschichtige anfangs 
durchscheinende Keimepithel gebildet wird. Die Gonade umgibt also das Ma- 
nubrium rShrenfgrmig. Auch die T r e n n u n g d e r G e s e h 1 e c h t e r ist auf 
frfihen Stadien der Gonadenbildung mSglich, well beim Weibchen die heran- 
wachsenden relativ grogen polyedrischen Eizellen als solche deutlich zu erken- 
nen sind, w/ihrend beim M~innchen die dicke Schicht des Keimepithels gleich- 
m/il~ig strukturiert und durchscheinend bleibt und anfangs keinerlei Zell- 
elemente erkennen l~gt. Die in der /iugeren Schicht des Keimepithels einset- 
zende charakteristische Trfibung zeigt dann die beginnende Reifung der Sper- 
mien an (vgl. Abb. 2, 3, S. 139). 

Bei Temperaturen von 14--16 o C (Kurve a der Abb. 12, S. 148, gestrichelt) 
wurden zuerst am 11. Tage nach Versuchsbeginn Tiere mit deutlicher Gonaden- 
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bildung gefunden; der unbeabsichtigte Temperatursprung war offenbar ohne 
Einflug auf das Resultat, da ein Parallelversuch mit ann/ihernd konstanter Tem- 
peratur yon 15 o C das gleiche Resultat ergab; die Gonadenbildung begann hier 
am 10. Tage. Bei 10--120 C (Kurve b, d/inn ausgezogen) wurde die erste deut- 
liche Bildung der Gonaden am 15. Tage beobachtet, im niedrigsten Tempera- 
turbereich von 6--10 o C (Kurve c, dick ausgezogen) dagegen erst am 21. Tage. 
Die schnellere Zunahme des prozentualen Anteils der Tiere mit Gonaden bei 
den h6heren Temperaturen lfit~t deutlich erkennen, dat~ sich hier die Tendenz 
zum Fortpflanzungswechsel im ganzen Bestand erheblich schneller durchsetzt 
als bei der niedrigen Temperatur, wo er nur langsam und zggernd eintritt. 

Ein weiteres Ergebnis der Versuchsreihe ist, dai~ die S t e r b 1 i c h k e i t auf 
den beiden hgheren Temperaturstufen erhebl]ch grSt;er ist als auf der niede- 
ren (vgl. Tab. 2, Sp. 2, 8, 14). In der graphischen Darstellung Abb. 12 kommt 
das durch die verschiedene Dauer der Teilversuche zum Ausdruck, die nur so- 
lange ausgewertet wurden, als die Zahl der fiberlebenden Tiere nicht wesent- 
lich unter die Hfilfie der Ausgangszahl abgesunken war. 

Zu beachten ist auch das u n t e r s c h i e d l i c h e  G r S t ~ e n w a c h s t u m  der 
Medusen bei den v e r s c h i e d e n e n  T e m p e r a t u r e n  (Abb. 12, S. 148). Da 
alle drei Versuchsgruppen derselben Polypenkultur entstammten und gleich- 
zeitig abgelgst waren, hatten sie bei Beginn des Versuches die gleiche durch- 
sehnittliche Grgge. Der modifizierende Einflug der Temperatur zeigte sich auch 
darin, dag die K/iltetlere zwar anfangs langsamer wuchsen als die W/irmetiere, 
dat~ sie jedoch bedeutend gr6t~er wurden als letztere, bei denen - -  wohl als 
Folge des frfiheren Eintritts der Geschlechtsreife - -  das Wachstum friiher 
beendet wurde. Die Aufzucht der Meduse yon Rathkea  bei verschiedenen Tem- 
•eraturen I/igt sich daher als einfacher Modellversuch ffir die Demonstration 
der Temperatur-Grgt~enregel benutzen; dabei mug allerdings beachtet werden, 
dag das Ausgangsmaterial der gleichen Herkunft sein mug. (Ffir die allge- 
meine Behandlung des Problems der Modifikationen durch die Temperatur 
vgl. PRECHT 1955, p. 119 ft.) 

Zwei weitere gleichlaufende Versuchsreihen mit je drei verschiedenen 
Temperaturstufen, sowie zwei Versuche mit je zwei Temperaturstufen ergaben 
/ibereinstimmende Resultate; die Gesamtzahl der bei diesen Versuchen benutz- 
ten Medusen betrug 375. Daher kann das Ergebnis auch als statistisch gesichert 
gelten, zumal schon zahlreiche friihere Versuche mit Einzel- und Massenkultu- 
ren zu gleichen Resultaten geffihrt hatten. 

3. Die yon den Prim~irmedusen erzeugten Sekund/irmedusen reagieren in 
derselben Weise; insbesondere ist bei ihnen die Knospungsgeschwindigkeit auf 
den hgheren Temperaturstufen anfangs ebenfalls deutlich gesteigert, so daf~ 
die Generationen in schnellerer Folge erscheinen als bei niedrigen Temperatu- 
ren. Wenn daher auch die einzelne Primfirmeduse bei niederen Temperaturen 
insgesamt mehr Sekund/irmedusen erzeugt als bei hgheren, weil ja hier die 
Knospung friiher beendet wird (vgl. die Gesamtzahlen der bei den verschiede- 
nen Temperaturen erzeugten Medusen der ersten Generation von Sekund/ir- 
medusen in Tab. 2, Sp. 4,10,16), so resultiert im E n d e f f e k t  aus d e m  
s c h n e l l e r e n  A u f e i n a n d e r f o l g e n  d e r  G e n e r a t i o n e n  bei zuneh- 
mender Temperatur doch die s p r u n g h a f t e  V e r g r S f l e r u n g  des Be-  
s t a n d e s, in dem die Prim/irmedusen schliet~lich nur noch einen sehr geringen 
Bruchteil ausmachen. 

Unterschiede bestehen zwischen Prim/ir- und Sekund/irmedusen in der 
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Dauer der Latenzzeit, d.h. der Zeitspanne, nach der auf den verschiedenen 
Temperaturstufen die Bildung der Keimzellen sichtbar wird. Wie schon er- 
w~hnt wurde, werden yon den Prim/~rlnedusen w~ihrend der Latenzzeit noch 
Knospen gebildet, his dieser Vorgang mit der beginnenden Reifung beendet 
wird. Das gleiche gilt auch ffir die Sekund~irmedusen; doch ist bei ihnen die 
Latenzzeit k/irzer als bei den Prim/irmedusen. Das lfii~t sich damit erkl~iren, 
dat~ die Sekund~irmedusen bereits w ~ i h r e n d  ihrer Bildung am Manubrium 
der Prim/irmedusen unter den Einflui~ der h6heren Temperatur gelangen. 
Letztere dagegen waren w~ihrend ihrer Entstehung in der Polypenkolonie 
st~ndig den tieferen Temperaturen ausgesetzt, die ja fiberhaupt erst die Vor- 
aussetzung ffir ihre Entstehung sind. 

Eine eingehendere Untersuchung der yon der Temperatur abh~ngigen 
zahlenm/it~igen Entwicklung und des Fortpflanzungsverhaltens der verschiede- 
hen aufeinander folgenden Generationen yon Sekund~rmedusen, wobei sich ja 
jeder Versuch stfindig in Teilversuche und diese wieder in schneller Folge in 
neue Versuchsgruppen aufspalten, wurde bei den beschriebenen Telnperatur- 
versuchen nicht durchgeffihrt. Entsprechende Versuche lassen sich dann bew~l- 
tigen, wenn man yon kleineren Versuchsgruppen oder von Einzeltieren ausgeht. 

In jedem Fall wird die Latenzzeit bei den jfingeren Generationen der .Se- 
kund~irmedusen, die sich bei steigenden Ternperaturen entwickeln, immer kfir- 
zer. Sie ist am kfirzesten bei den Sekund,irmedusen, die bei ihrer Losl6sung 
yore Manubriuln der Muttermedusen Knospen und fiberdies bereits die ersten 
Anlagen von Gonaden tragen, und ist gleich Null bei der jfingsten Generation 
yon Sekundfirmedusen, die fiberhaupt keine Knospen mehr bilden, sondern bei 
der Losl6sung nut noch die Anlagen der Gonaden tragen und sich daher aus- 
schliet~lich sexuell fortpflanzen (s. o. S. 150). 

Bei den Temperaturversuchen hat sich wiederum eindeutig best/itigt, da~ 
sich ein und dieselbe Meduse zuerst ungeschlechtlich durch Knospen, dann 
durch Keimzellen fortpflanzen kann. KRAMP (1942, p. 33) gelangt von Beob- 
achtungen fiber die Gr6t~enverh/iltnisse von knospenden und reifenden Medu- 
sen aus dem Plankton zu der Auffassung: . . . . . .  that, as a rule, sexual repro- 
duction is not preceded by asexual reproduction in the same indiv idua l . " . . . .  
,,the medusae derived from the hydroid polyps (~- Prim/irlnedusen d. Verf.) 
give rise to a series of several generations of medusae propagating exclusively 
by budding, until at last a generation turns up consisting of specimen destined 
for sexual reproduction alone. In accordance herewith mature specimens are 
rarely met with during the first weeks of the occurrence of the Inedusae, but 
toward the end of the season mature specimens suddenly become abundant." 

Demgegenfiber wird dutch die Kulturversuche best~itigt, was sich schon bei 
der Untersuchung der Medusen aus dem Plankton herausgestellt hatte (s. o. 
S. 144), dai~ sich ein erheblicher Tell der Medusen zuerst durch Knospen, dann 
dutch Keimzellen fortpflanzt. Hervorzuheben ist, da~ nicht nut die Sekundfir- 
medusen, sondern auch die Prim,irmedusen diese F~ihigkeit besitzen und im 
Versuch regelm/ii~ig verwirklichen. 

Einer Erw/ihnung bedarf auch noch die bel der Schilderung des Tempera- 
turversuches bereits berfihrte Frage des Gr~5t~enwachstums. Das experimentelle 
Resultat der Temperaturabh~ingigkeit des Gr/Jt~enwachstums (s. o. S. 155) gilt 
zun/~cbst nur ffir die Priln~rmedusen, die ausschlief~lich ffir die Versuche be- 
nutzt wurden. Es trifft aber wahrscheinlich genauso auch ffir die Sekund/ir- 
medusen zu; daffir spricht, da~ im Frfihjahr bei steigenden Temperaturen und 
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beim Eintritt des Fortpflanzungswechsels der Anteil der kleineren Medusen in 
den Planktonf~ingen immer gr/ff~er wird. Diese Beobachtung hat schon KRAMP 
(1942, p. 33) gemacht; er schreibt, dat~ in gemischten F~ingen aus knospenden 
und reifenden Medusen die letzteren hfiufig die kleineren seien. 

Wenn allerdings die Sekund~/rmedusen, die sich ausschliet~lich geschlecht- 
lich fortpflanzen, durchweg die kleinsten sind, so liegt das auch daran, dal~ das 
Wachstum dutch den frfiheren Eintritt der Geschlechtsreife frfiher beendet 
wird. Wenn ferner, wie erwfihnt, bei den vorangehenden Generationen yon 
Sekundfirmedusen die Latenzzeit mit zunehmender Generationsfolge kfirzer 
wird, so mut~ sich die Abkfirzung der asexuellen Phase ebenfalls in einer frfi- 
heren Beendigung des Gr6t~enwachstums auswirken. Da abet die Verkfirzung 
der Latenzzeit mit der Einwirkung der Temperatur auf die noch in Bildung 
begriffenen Knospen zu erkl~ren ist, so ist letzten Endes auch hier wieder - -  
wenn auch in diesen F~illen mittelbar - -  die Temperatursteigerung die Ur- 
sache ffir die geringere Endgr6i~e der jfingeren Generationen von Sekund~ir- 
medusen. Urn die Verh~iltnisse n~iher zu prfifen, w~iren die Temperaturversuche 
in der Hinsicht zu erg~inzen, dat~ die yon einem einheitlichen Material von 
Prim~irmedusen abstammenden Sekundfirmedusen bei verschiedenen Tempera- 
turen gez/ichtet und auf ihre Latenzzeit und ihr Gr/~Benwachstum verglichen 
wfirden. 

Wenn man nach allem die Medusen eines gemischten Fanges aus dem 
Frfihjahrsplankton w~ihrend der l~bergangsperiode auf ihr Fortpflanzungsver- 
halten und ihre Gr6t~enverh/~ltnisse untersucht, wird man wahrscheinlich das 
Ergebnis yon BERRILL (1952, p. 4) best~itigt finden: . . . .  no correlation of bud- 
ding and sexuality with medusa size at all" . . . .  Wfirde man jedoch in einem 
Zuchtversuch mit bekannten Temperaturen eine Generationsfolge genau analy- 
sieren, so da~ die Zugeh6rigkeit zu einer bestimmten Generation, das Alter 
und das Fortpflanzungsverhalten einer jeden Einzehneduse genau bekannt 
w~iren, so wfirde man zweifellos ffir jede Temperaturstufe auch zur Ermittlung 
einer bestimmten Korrelation zwischen Fortpflanzungsverhalten und Gr6i~en- 
wachstum gelangen. 

Die Untersuchungen haben bei Rathkea die experimentelle Best/itigung 
daffir erbracht, dai~ die beiden Fortpflanzungsarten yon der Temperatur ab- 
h~ingen. Die kritische Temperaturgrenze zwischen der ,Knospungstemperatur" 
und der ,,Reifungstemperatur" lfil~t sich bei dem in Abb. 12, S. 148 dargestellten 
Versuch nicht direkt ablesen, da der Erfolg der Temperatursteigerung bei den 
jungen Primfirmedusen nicht sofort, sondern erst nach einer gewissen Latenz- 
zeit sichtbar wird. Diese betr~igt bei einer pl6tzlichen ~_nderung der Tempera- 
tur yon 6,4 auf 11 ° C (Versuch b) immer noch 15 Tage. Man muB also minde- 
stens um diese Zeit zur/ickrechnen, um im Versucla c die ungef/ihre Lage der 
kritischen Temperaturgrenze zu ermitteln und gelangt dann zu einem Weft 
yon etwa 6--7 ° C. 

4. Zu dem gleichen Resultat ffihrte ein weiterer Versuch, dutch den die 
Temperaturabh~ingigkeit der beiden Fortpflanzungsarten und ihres Wechsels 
geprfift und best~itigt werden konnte. Wenn man geschlechtsreife Tiere, die 
bereits einmal Knospen gebildet haben und jetzt bei einer h6heren Tempera- 
tur nur Gonaden tragen, erneut in niedrige Temperatur zurfickversetzt, etwa 
von 9m10 ° C auf 6--7 ° C, so k6nnen sie erneut Knospen bilden. 

Das zahlenm~it~ige Resultat und die Temperaturbedingungen eines sol- 
chen Versuchs wurden bereits fr/iher mitgeteilt (WERNER 1956, p. 169ff., 
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Tab. 1); das Ergebnis konnte durch mehrere andere Versuche mit Einzel- und 
Massenkulturen bestfitigt werden. Der Versuch zeigt, dat~ der Wechsel der 
Fortpflanzungsarten in beiden Richtungen mgglich ist, auch wenn er normaler- 
weise im freien Meer nur in der einen Richtung verwirklicht wird. Knospen- 
bildung und Keimzellenbildung sind damit reversible Vorg/inge. 

Nach den bisherigen Untersuchungen gilt dies n-dt Sicherheit ffir die 
reifen Weibchen; nach der Temperaturerniedrigung werden bei ihnen die 
reifen Eier abgestot%n. Anschliet~end wird das Ovar rfickgebildet, wobei der 
basale Abschnitt des Manubriums zuweilen blasig aufgetrieben erscheint. Am 
oralen Teil des Manubriums entstehen dann die neuen Knospen (Abb. 13 a, b). 

• 

Abb. 13 a, b. Rathkea oclopuncta!a, attes geschlechtsreifes Weibchen, das nach Temperatur- 
erniedrigung erneut Knospen am Manubrium bildet, a Seitenansicht, b Aufsicht auf den aboralen 
Pol. In a am Oralteit des Manubriums 2 neue kleine Knospen, in beine grbt~ere Knospe. 
Am Basalteil des Manubriums die blasig erweiterte, in Reduktion befindliche Gonade mit Ei- 

zellen. X ca. 27 

Bei den m/innlichen Medusen liegen dagegen atlem Anschein nach andere 
Verh/iltnisse vor, da bei allen bisherigen Versuchen mit insgesamt 37 ein- 
deutig m/innlichen Tieren keines auch bei Hingerer Versuchsdauer nach Tem- 
peraturerniedrigung neue Knospen bildete. Nur bei einem weiteren no& un- 
reifen M/innchen verlief der Versuch positiv; bei diesem war vermutlich bei 
Versuchsbeginn die Knospungstendenz noch nicht vollst/indig abgeklungen, auch 
wenn keine Knospen am Manubrium mehr erkennbar waren. Wenn sich dieses 
Resultat bei weiteren Versuchen best~tigt, mug angenommen werden, daft im 
m/innlichen Ges&lecht mit der Reifung der Gonaden alle indifferenten Ekto- 
dermzellen des Manubriums endgfiltig zu Spermatogonien determiniert sind. 
Beim Weibchen besitzen dagegen diese Zellen auch auf dem Stadium der 
Geschlechtsreife no& ihren gesamten Anlagenbestand. Von einem /iut~eren 
Faktor, der Temperatur, hfingt es bei ihnen ab, ob die indifferenten Ekto- 
dermzellen des Manubriums einmal zu Knospen, d. h. zu somatischen Zellen, 
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im anderen Falle zu Keimzetlen werden. Auf die entwi&lungsphysiologische 
Seite dieser Untersuchungen wurde bereits frfiher eingegangen (WERNER 1956). 

Der Versuch, reife Medusen aus hSheren in niedrigere Temperaturen 
zuriickzuversetzen, schafft Verh/iltnisse, die in der kritischen Zeit im Friihjahr 
im freien Wasser normalerweise nicht auftreten, da hier die Wassertempe- 
ratur stetig steigt und ein pl6tzlicher oder allm/ihlicher Temperaturrfickgang 
um einen so erheblichen Betrag yon 3--4 ° C in dieser Jahreszeit kaum jemals 
zu erwarten ist. Das Ergebnis des Versuches ist ffir die Temperaturabh/ingig- 
keit der beiden Fortpflanzungsarten beim Weibchen besonders beweiskrfiftig. 

Gleichzeitig wird best/itigt, dab die kritische Grenze zwischen der Knos- 
pungs- und der Reifungstemperatur bei 6--7 o C liegen mug. Unterhalb dieser 
Grenztemperatur bildet die fiberwiegende Mehrzahl der Medusen nur Knos- 
pen. Wieweit die Knospungstemperatur nach unten reicht, konnte noch nicht 
genau ermittelt werden; in den bisherigen Versuchen lag die untere Grenze 
bei etwa 1--30 C. Bei dieser Temperatur k6nnen Prim/Jr- und Sekund/irmedu- 
sen noch Knospen bilden, allerdings in sehr langsamem Tempo. Bei steigender 
Temperatur wird im Bereich der Knospungstemperatur und bei 10berschreiten 
der kritischen Grenze yon 6--70 C zun/ichst die Knospungsgeschwindigkeit ge- 
steigert. Oberhalb der Grenze setzt nach einer bestimmten Latenzzeit, deren 
Dauer yon der jeweiligen Temperatur/inderung, aber auch yon der Herkunft 
und dem Alter der Medusen abh/ingt, die Entwicklung der Keimzellen ein, 
wodurch die Knospung beendet wird. 

Die steigende Temperaturtendenz ist damit von wesentlicher Bedeutung 
sowohl ffir die Vergrggerung des Bestandes wie auch ffir den anschliegenden 
Fortpflanzungswechsel. Die obere Grenze der Reifungstemperatur wird yon 
der zunehmenden Sterblichkeit bei h6heren Temperaturen bestimmt; im Ver- 
such war bei Temperaturen yon 15--160 C die Lebensdauer bereits stark ver- 
kfirzt, so dab ein erheblicher Teil der Medusen die Keimzellen nicht mehr zur 
Entwicklung und Reifung bringen konnte. 

5. Dat~ der Determinationszustand der indifferenten Ektodermzetlen des 
Manubriums beim geschlechtsreifen M/innchen allem Anschein nach yon dem 
reifer Weibchen verschieden ist, 1/it;t weiterhin erkennen, dab die Reifung 
der Keimzellen nicht auschliet~lich von der Temperatur abhfingt, dab vielmehr 
auch innere Faktoren eine Rolle spielen. In anderer Weise gilt das auch fiir 
das Weibchen; das ergab die experimentelle Prfifung der Frage, wie sich 
Prim/irmedusen verhalten, die st/indig bei tiefen Temperaturen unterhalb der 
kritischen Temperaturgrenze gezfichtet werden. W/ire bei den Weibchen die 
Bildung der Keimzellen ausschlieBlich yon der Temperatur bestimmt, so w/ire 
zu erwarten, dab sie bei einer Dauertemperatur von etwa 4--50 C nur Knos- 
pen bilden wfirden. Das Ergebnis entsprechender Versuche ist bisher nicht 
eindeutig; z. T. erzeugten die Medusen fiber viele Wochen hinweg tats/ichlich 
nur Knospen, bis sie nach Erreichen einer maximalen Attersgrenze yon etwa 
10 Wochen eingingen. Ein anderer Teil aber bildete nach mehreren Wochen 
ununterbrochener Knospung bei unver/indert niedrigen Temperaturen doch 
auch anschliegend Keimzellen. Es hat daher den Anschein, dab bei den Me~ 
dusen einer fortgeschrittenen Altersstufe sich die Tendenz zur Keimzellbildung 
auch im niedrigen Temperaturbereich endlich durchsetzt, in dem normaler- 
weise nur Knospen gebildet werden. 

Dieses Ergebnis bedarf noch einer Best/itigung durch weitere Versuche 
mit einer Kiihleinrichtung, die vollkommene Temperaturkonstanz gewfihr- 
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leistet. Bei der Benutzung eines K/ihlschrankes sind w/ihrend der Kontrolle 
und des Fiitterns kleinere Temperaturschwankungen unvermeidlich. Es ist 
aber keineswegs auszuschlieBen, dab bei/ilteren Medusen der innere Zustand 
labil wird, so dab auch bereits kleinere Temperaturschwankungen innerhalb 
des Bereichs der Knospungstemperatur schon ausreichen, die Keimzellreifung 
auszulSsen. Die andere MSglichkeit w/ire die, dat~ die Medusen beim Erreichen 
einer bestimmten Altersgrenze auch bei niedrigen Temperaturen Keimzellen 
bilden kSnnen. Zu einem/ihnlichen Resultat ist KINN• gekommen (1955), der 
feststellte, dab bei alten Tieren von Neomysis vulgaris die Gonaden auch bei 
unternormalen Temperaturen reifen (vgl. PRECnT 1955, p. 106)., Wahrschein- 
lich finder so auch eine persSnliche Mitteilung von Herrn Prof. REMANE, Kiel, 
ihre Erkl/irung, dab in der Kieler Bucht bereits im Winter vereinzelt reife 
Medusen yon Rathkea auftreten kSnnen. 

Bei dem zuletzt beschriebenen Versuch, Medusen st/indig bei tiefen Tem- 
peraturen zu z/ichten, ergab sich aber als weiteres wesentliches Resultat, dag 
die Knospungstendenz stets auf die Sekund/irmedusen und yon diesen weiter 
auf die folgenden Generationen fibertragen wird, unabh/ingig davon, ob die 
~lteren Medusen Keimzellen bilden oder nicht. In diesem Versuch e r l i s c h t  
a l so  d ie  T e n d e n z  zur  K n o s p e n b i l d u n g  n i c h t ,  wie das bei steigenden 
Temperaturen oberhalb der kritischen Temperaturgrenze irgendwann bei einer 
der sp/iteren Generationen von Sekund/irmedusen notwendig eintreten muB, 
bei der n/imlich, die sich ausschlieBlich sexuell fortpflanzt (s. o. S. 150). Auf diese 
Weise kSnnen bei Temperaturen von etwa 4--50 C die Medusen st/indig in 
ununterbrochener Folge geziichtet werden, damit auch w/ihrend der Sommer- 
monate, wenn die Meduse im Plankton des freien Meeres vollst/indig fehlt. 
Dieses Versuchsergebnis ist ebenfalls eine Best/itigung der Temperaturabh/in- 
gigkeit der Fortpflanzung yon Rathkea, die allgemein auch dann zutrifft, wenn 
sich herausstellen sollte, dab bei/ilteren Tieren innere Entwi&lungstendenzen 
st/irker werden und dann die Wirksamkeit des Temperaturfaktors fiberdecken 
und aufheben kSnnen. 

D. E r g e b n i s  

Die Resultate der experimentellen Untersuchungen kSnnen dahin zusam- 
mengefaBt werden, dag die entscheidenden Phasen der Entwicktung und Fort- 
pflanzung von Rathkea an bestimmte Temperaturen gebunden sind. Dabei hat 
sich gezeigt, daB die Temperaturbereiche mit ihrer ganz bestimmten ~inde- 
rungstendenz, innerhalb deren Polyp und Meduse bei der experimentellen 
Beeinflussung in spezifischer Weise reagieren, im wesentlichen mit den Tempe- 
raturverh/ittnissen des freien Meeres w/ihrend der Zeit des Auftretens yon 
Rathkea iibereinstimmen. Daraus ergibt sich die notwendige Schlufifolgerung, 
daB Beginn und Dauer des jahreszeitlichen Auftretens und dab ebenso die 
Art der Fortpflanzung nicht erblich fixiert sind und auch nicht von anderen 
Faktoren eines sich mit der Jahreszeit/indernden Faktorenkomplexes, sondern 
allein von der Temperatur abh/ingen. Gleichzeitig ist damit nachgewiesen, dab 
auch die geographische Verbreitung dieser Art durch ihre Temperaturan- 
spr/iche bedingt ist; dabei soll davon abgesehen werden, daB die Verbreitungs- 
areale um grSBere oder kleinere Gebiete der ,,sterilen Zerstreuung" (EKMAN 
1935) vergrSBert sein kSnnen, da die Meduse wie alle Planktonorganismen 
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durch MeeresstrSmungen die Grenzen der eigentlichen Verbreitungsgebiete 
fiberschreiten kann. 

Auf die Ubereinstimmung der experimentellen Befunde mit den Resul- 
taten der vergleichenden Prfifung auf Zeit und Ort des Vorkommens und auf 
die Temperaturverh~Itnisse des freien Meeres ist deswegen hinzuweisen, weil 
nach KINNE (1956 a, b) Freilanduntersuchungen und Kulturversuche im Labo- 
ratorium nicht immer zum gleichen Ergebnis ffihren mfissen. Wenn die ,Sko- 
logische Existenz" (K~NNE) eines Tieres, die in seiner tats~chlichen Verbreitung 
zum Ausdruck kommt, im Kulturversuch durch die Reaktion auf die verschie- 
denen Auflenfaktoren anatysiert wird, so kann das f/ir einen Faktor ermittelte 
Optimum bei einem anderen Weft liegen, als er in dem ffir die Art charak- 
teristischen Biotop tats/~chlich verwirklicht ist. Das hat KINNE speziell ffir das 
Verhalten der von ihm untersuchten Arten gegen/iber dem Salzgehalt nach- 
gewiesen. Da es sich dabei jedoch um Brackwasserformen handelt, um Formen 
also, die an ausgesprochene Spezialbiotope gebunden sind, bleibt die Gfiltig- 
keit der Ergebnisse von KINNE, denen eine Fragestellung von allgemeiner Be- 
deutung zugrunde liegt, vorerst auf sie beschr/inkt. 

Rathkea ist nach aliem eine propagativ stenotherme Form. In ihrem 
n o r d b o r e a l e n  H a u p t v e r b r e i t u n g s g e b i e t  ist sie in die Temperatur- 
verh/iltnisse genau eingepaflt, so daft sich zwischen diesen, dem zeitlichen Auf- 
treten und der Fortpflanzung folgende Zusammenh/inge ergeben. 

Der Beginn des Auftretens h/ingt yon einer sinkenden Tendenz der Was- 
sertemperatur ab und setzt ein, wenn eine obere Grenze von etwa 14--120 C 
unterschritten wird. Das ist im Borealgebiet zu Beginn des Herbstes tats/ichlich 
der Fall (s. o. S. 140 f., Tab. t). Der Grund liegt in der gleichlaufenden Tem- 
peraturabh~ngigkeit des Vorganges der Medusenknospung in der Polypen- 
kolonie. Die Bildung der ersten Medusengeneration, der Prim~irmedusen, ist 
daher nur bei tiefen Temperaturen unterhalb dieser Grenze mSglich. Die 
Prim/irmedusen vermehren sich anfangs ungeschlechtlich durch Medusenknos- 
pen. Da diese asexuelle Fortpflanzungsart ebenfalls an tiefe Temperaturen 
gebunden ist, wird sie auf die folgenden Generationen der Sekund~rmedusen 
/ibertragen. Die Vermehrungsgeschwindigkeit, die durch die Geschwindigkeit 
der Bildung und Entwicklung der Knospen bis zu ihrer AblSsung bestimmt 
wird, ist bei fallenden Temperaturen, die im nordfriesischen Wattenmeer im 
Januar/Februar bis auf unter Null 0 C absinken kSnnen, oder auch bei den 
gleichm/igig tiefen Temperaturen der Monate Februar/M/irz gering, so dag 
der Bestand an Medusen w/ihrend des Winters ebenfalls nur gering bleibt. 

Bei steigender Temperatur nimmt zuerst die Knospungsgeschwindigkeit 
zu, so dag der Bestand durch die schnelle Aufeinanderfolge zahlreicher Ge- 
nerationen von Sekund/irmedusen sprunghaft vergr51~ert wird; er erreicht im 
April bis Mai seine grSgte Stfirke. Beim Uberschreiten einer kritischen Tem- 
peraturgrenze, die im nordfriesischen Wattenmeer meist im April erreicht 
wird und bei 6--70 C liegt, setzt dann die temperaturbedingte Bildung der 
Geschlechtszellen ein, womit die Phase der asexuellen Vermehrung beendet 
wird. 

Eine schnelle Reifung der Gonaden ist an eine Wassertemperatur von 
8--90 C gebunden. Im Mai, bei Temperaturen von 9--120 C, wird der HShe- 
punkt der geschlechtlichen Fortpflanzung erreicht. Diese Phase dauert meist 
nur kurze Zeit, da die Medusen nach Abgabe der reifen Geschlechtsprodukte 
schnell absterben. In den folgenden Monaten Juni bis Juli sind im Plankton 

11 Meeresuntersuchungen B. VI. H. 2 
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nur noch vereinzelte Medusen zu finden, und im August bis September fehlen 
sie vollst/indig. Das ist damit zu erklfiren, daft die Sterblichkeit der Medusen 
bei Temperaturen fiber 12--150 C schnell zunimmt. Der Polyp dagegen kann 
Temperaturen bis zu 18 ° C ffir kfirzere Zeit ohne sichtbare Schfidigung ver- 
tragen; er fibersteht daher auch die w/irmeren Sommermonate, sei es als Pri- 
m/irpolyp, der im Frfihjahr aus dem befruchteten Ei hervorgegangen ist und 
durch Stolonenbildung schnell Kolonien erzeugt, sei es als mehrj/ihrige Poly- 
penkolonie. 

Im a r k t i s c h - b o r e a l e n  G r e n z g e b i e t  liegt die n g r d l i c h e  V e r -  
b r e i t u n g s g r e n z e  yon Rathkea dort, wo die Wassertemperaturen auch in 
der w/irmsten Jahreszeit ni&t mehr die ffir die Reifung der Gonaden erforder- 
liche H6he erreichen. Das Vordringen bis an die Westkfiste yon Gr6nland ist 
beispielsweise so zu erkl/iren, dab in den Fjorden die Wassertemperatur an 
der Oberfl/iche in der w/irmsten Jahreszeit bis auf 8--90 C ansteigen kann 
(NIELSEN 1928, vgl. O. S. 145 BERRILL 1952). 

Die s f i d l i c h e  V e r b r e i t u n g s g r e n z e  von Rathkea wird einmal yon 
der Sterblichkeit der Meduse bei Temperaturen fiber 12--15 ° C bestimmt; 
weiterhin aber auch durch die kritische Knospungstemperatur des Polypen. In 
der Polypenkolonie k/innen keine Knospen mehr entstehen, wenn die Wasser- 
temperatur in der kfiltesten Jahreszeit nicht unter eine Grenze yon etwa 
14--12 ° C absinkt. Diese Temperatur kann im Mittelmeer in den n/irdlichen 
kfistennahen Gebieten noch unterschritten werden. Das gilt auch fiir das 
Schwarze Meer, an dessen ngrdlichen Kfisten die Wassertemperaturen his zum 
Gefrierpunkt absinken kgnnenl), und wo bei Sewastopol die Temperatur im 
M/irz bei etwa 6--7 o C liegt~). 

Zum Schlut~ ist darauf hinzuweisen, dab die Untersuchungen an Rathkea 
mgglicherweise ffir das Problem der Rassenbildung bedeutungsvoll werden 
kgnnen, das bei marinen Tieren experimentell noch kaum in Angriff genom- 
men wurde. Bei ihrer weiten Verbreitung kommt die Art in klimatisch ganz 
verschiedenen Gebieten vor. Die durchschnittliche j/ihrliche Temperaturampli- 
tude betr~igt nach RUNNSTR6M (1927) ffir das Mittelmeer 12 bis 26 o C, ffir das 
boreale Gebiet 3--16 o C, ffir das arktisch-boreale Gebiet - - 2  bis + 6 ° C. Es 
ist zu prfifen, ob diesen klimatisch so verschiedenen Gebieten auch physio- 
logisch verschiedene Rassen entsprechen, die unterschiedliche Temperaturan- 
spr~che haben. Wenn auch Rathkea zu den propagativ stenothermen Formen 
gehgrt, die im borealen Gebiet Winter-, im arktisch-borealen Gebiet dagegen 
Sommerlaicher sind, so ist damit doch nicht yon vornherein auszuschlieflen, 
dab etwa im Mittelmeer und an der Kfiste von Westgrgnland Rassen mit ver- 
schiedenen Temperaturansprfichen existieren, die sich speziell im Umfang der 
kritischen Temperaturbereiche und in der Lage der kritischen Grenztempera- 
turen unterscheiden. 

RUNNSTR6M (1936, p. 33) ist bei seinen Arbeiten fiber die Temperatur- 
anpassung der Fortpflanzung mariner Tiere zu dem Resultat gekommen: ,,Die 
meisten Arten sind in ihrer Fortptlanzung und Entwicklung an die Tempe- 
raturverh/iltnisse eines gewissen Gebietes angepaf~t . . .  Diese propagativ ste- 
nothermen Arten k/3nnen in den Nachbarregionen nur soweit hervordrfingen, 
bis ein Grenzgebiet erreicht wird, wo Fortpflanzungsbedingungen nicht mehr 

1) Nach einer pers6nlichen Mitteilung von Herrn Prof. CASP~RS, Hamburg. 
~) Nach einer Diskussionsbemerkung von Herrn Prof. Kosswm, Hamburg. 
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vorhanden sind. Bei einigen Arten kann jedoch durch Entstehen von physio- 
logisch verschiedenen Rassen eine Anpassung an neue Verbreitungsgebiete 
eintreten." Wie RVNNSTR6M jedoch im gleichen Zusammenhang weiter er- 
w/ihnt, ist ... . .  ein experimenteller Beweis dafiir, dai~ wir hier mit Rassen 
zu tun haben . . . "  bei marinen Tieren nicht geliefert worden. Das diirfte am 
ehesten bei Formen mfglich sein, die fiber den ganzen Lebenszyklus hinweg 
gezfichtet werden kfnnen. Die yon RVNNSTR6M untersuchten Ascidien- und 
Echinodermenarten sind ffir solche Versuche wenig geeignet. 

Neuerdings ist auf anderem Wege der Nachweis physiologischer Rassen 
bei 2 marinen Tierarten gelungen. Die nordamerikanische Auster Crassostrea 
virginica besitzt an der atlantischen Kfiste von Nordamerika eine weite Ver- 
breitung yon nfrdlichen Gebieten (Kanada) bis zum Sfiden (Florida). Durch 
Verpflanzungsversuche konnten LOSANOFF & NOMEJKO (1951) nachweisen, daf~ 
n6rdliche und sfidliche Rassen existieren, die durch die Bindung ihrer Fort- 
pflanzung an bestimmte Temperaturen deutlich verschieden sind. Interessan- 
terweise haben sich Temperaturrassen gleichzeitig auch bei einem Austern- 
sch/idting herausgebildet, der Bohrschnecke Urosalpinx cinerea (STAUBER 1950, 
nach PROSSER 1955). 

Da Rathkea einerseits eine Form mit einem ausgedehnten Verbreitungs- 
gebiet ist, da sich andererseits sowohl die Polypen- wie auch Medusengene- 
ration leicht zfichten lassen, erffillt sie offenbar die Vorbedingungen ffir eine 
Prfifung auf Rassenunterschiede. Auf die Bedeutung derartiger Untersuchun- 
gen ffir die Probleme der Artbildung und Evolution haben neben RENSCH 
(t 954) neuerdings besonders PROSSER (1955) und FRIEDRICH (1955) hingewie- 
sen. FRIEDRICH hat speziell die Frage der Artbildung bei der Fauna des ma- 
rinen Pelagials behandelt und im Anschlut~ an RENSCH die Auffassung aus- 
gesprochen, dat~ die Evolution im marinen Lebensraum offenbar langsamer 
verl/iuft, ohne dal~ aber daraus auf eine geringere Mutation als bei den Land- 
tieren zu schliet~en ist. Welter hebt FRIEDRICH hervor, dal~ im Meer mit seinen 
ausgeglichenen Lebensbedingungen schon relativ geringe Nnderungen eines 
Faktors, etwa der Temperatur, ffir die Rassenbildung yon Bedeutung sein, 
also Selektionswirkung ausfiben kgnnen. Den von ihm angeffihrten Beispielen 
ist Rathkea anzuschliegen, well hier die Bedeutung einer geringen Tempera- 
tur~inderung im Bereich der kritischen Grenztemperatur durch den Fortpflan- 
zungswechsel besonders deutlich manifestiert wird. Exakte Ergebnisse, die an 
einfachen, leicht zu zfichtenden Formen gewonnen werden, kgnnen gerade im 
marinen Bereich auch deswegen von Bedeutung werden, well sie m/~glicher- 
weise Hinweise auf die Rassenbildung hfherer Gruppen geben kfnnen, bei 
denen experimentelle Untersuchungen wegen der Schwierigkeit, sie zu zfich- 
ten, vorerst zurficktreten mfissen. 

E. Z u s a m m e n f a s s u n g  

I. Die Verbreitung der Anthomeduse Rathkea octopunctata M. Sars wird 
nach den Literaturangaben beschrieben. Die Meduse ist eine circumpolare 
nordboreale Form. In den europ~iischen Gew~issern ist das Hauptverbreitungs- 
gebiet die Nordsee mit den angrenzenden Meeresteilen. Das Verbreitungs- 
areal dehnt sich im Sfiden bis ins Mittelmeer und Schwarze Meer, im Norden 
bis in die arktisch-boreale Zone aus. 

11" 
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2. Im borealen Hauptverbreitungsgebiet ist das Vorkommen der Meduse 
im Plankton auf die kalte Jahreszeit beschr/inkt. Sie erscheint in den Monaten 
Oktober bis Dezember und ist w/ihrend der Wintermonate st/indig in geringen 
Mengen im Plankton vorhanden, hn  Friihjahr (April bis Mai) tritt eine Mas- 
senentwicklung ein, dana& verschwindet sie in kurzer Zeit mehr oder weniger 
vollstfindig. Im Mittelmeer und im Schwarzen Meer wurde die Meduse bis- 
lang ffir die Frfihjahrsmonate beschrieben, w/ihrend sie im arktisch-borealen 
Gebiet eine reine Sommerform ist. 

3. Die Meduse hat die F/ihigkeit, sich ungeschlechtlich durch Medusen- 
knospen zu vermehren. Dadurch treten verschiedene Medusengenerationen 
auf: a) die Prim/irmedusen, die in der fiblichen Weise aus Knospen der Poly- 
penkolonie entstehen; b) die Sekund/irmedusen, die durch Knospenbildung am 
Manubrium der Prim/irmedusen erzeugt werden. Die Sekund/irmedusen be- 
sitzen die gleiche F/ihigkeit der asexuellen Fortpflanzung und erzeugen weitere 
Medusengenerationen, wodurch der Bestand schnell vergr/~t~ert wird. Auf 
diese asexuelle Fortpflanzung der Meduse selbst ist ihre Massenentwicklung im 
Fr/ihjahr zurfickzuffihren. 

4. Prim~ir- und Sekund~rmedusen lassen sich morphometrisch durch ein 
verschiedenes H6hen-BreitenverhSltnis unterscheiden. 

5. Zwei verschiedene Gebiete des borealen Hauptverbreitungsgebietes, 
das Kanalgebiet bei Plymouth und das nordfriesische Wattenmeer bei List 
a. Sylt werden auf das Vorkommen der Meduse und die Temperaturverhfilt- 
nisse verglichen. Beginn und Dauer des zeitlichen Auftretens von Rathkea ist 
in beiden Gebieten annShernd gleich. Die Prfifung der Temperaturverh/ilt- 
nisse ergibt allgemein: a) der Beginn des Auftretens ffillt in eine Zeit schnell 

• sinkender Temperaturen, die Massenentwicklung, die anschlief~ende Periode 
der sexuellen Fortpflanzung und das schnelle Verschwinden fallen in eine Zeit 
schnell steigender Temperaturen; b) die obere und untere Temperaturgrenze 
ffir den Beginn des Auftretens und ffir das Verschwinden liegen zwischen fund 
15 und 11 bzw. 11 und 15 o C; c) die sexuelle Fortpflanzung vollzieht sich in 
engen Temperaturgrenzen. 

6. Der Fortpflanzungswechsel im Frfihjahr wird in seinem zeitlichen und 
qualitativen Ablauf durch die Analyse yon PlanktonEingen demonstriert. Die 
Prfifung der Wassertemperatur ergibt, da]~ die kritische Temperaturgrenze, 
bei der der Wechsel erfolgt, bei etwa 7 o C liegen mug. 

7. Dutch die Aufzucht der Polypen- und Medusengeneration im Labora- 
torium konnte im Temperaturversuch nachgewiesen werden, dat~ die entschei- 
denden Phasen der Entwicklung und Fortpflanzung von Rathkea deutlich tem- 
peraturabh/~ngig sind. 

8. Die Bildung der Medusenknospen in der Polypenkolonie, die Voraus- 
setzung ffir den Beginn des Auftretens der Meduse im Plankton ist, erfolgt 
bei sinkender Temperaturtendenz unterhalb einer oberen Grenze von rund 
14 bis 12 o C. 

9. Die Medusenknospung am Manubrium der PrimSrmedusen beginnt bei 
fallender Temperaturtendenz und ist an tiefe Temperaturen unterhalb einer 
kritischen Temperaturgrenze yon 6 his 7 o C gebunden. 

10. Die Knospungsgeschwindigkeit ist bei sinkenden Temperaturen und 
bei gleichmfit~ig tiefen Temperaturen unter der kritischen Grenze gering. Bei 
steigender Temperatur im Bereich der ,,Knospungstemperatur" nimmt die 
Knospungsgeschwindigkeit zu; das gleiche ist anfangs beim l~berschreiten der 
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kritischen Grenze der Fall. Anschliet~end erfolgt die Reifung der Gonaden, 
womit die Knospung beendet wird. 

11. Eine schnelle Reifung der Gonaden ist an Temperaturen von 8 bis 
9 o C gebunden; der H6hepunkt der sexuellen Fortpflanzung im Friihjahr liegt 
bei 9 bis 12 o C. 

12. Einunddieselbe Meduse besitzt die F/ihigkeit, sich zuerst asexuell 
durch Knospen, dann durch Keimzellen fortzupflanzen. Das gilt in gleicher 
Weise f/ir die Primer- wie die Sekund/irmedusen. Nur die jfingste Generation 
der Sekund/irmedusen, die am Manubrium der bereits in Umwandlung be- 
griffenen Muttermedusen gebildet wird, pflanzt sich ausschliei~lich sexuell fort. 

13. Die Sterblichkeit der Meduse nimmt mit steigenden Temperaturen zu. 
Sie war im Versuch bei Temperaturen von 15 his 16 o C so grog, daft ein groger 
Teil der Medusen nicht mehr zur sexuellen Fortpflanzung gelangte. 

14. Die von den Prim/irmedusen erzeugten Sekund/irmedusen reagieren 
auf steigende Temperaturen in der gleichen Weise; insbesondere nimmt die 
Knospungsgeschwindigkeit anfangs ebenfalls zu. Wenn daher auch die E{nzel- 
meduse bei niedriger Temperatur mehr Tochtermedusen erzeugt als bei hoher, 
so resultiert aus der schnelleren Aufeinanderfolge der Generationen bei stei- 
gender Temperatur doch die sprunghafte Vergr6t~erung des Bestandes, in dem 
die Prim/irmedusen und /ilteren Sekund~rmedusen schliet~lich nur noch einen 
geringen Bruchteil ausmachen. 

15. Die Latenzzeit, d. h. die Zeitspanne, nach der bei Temperaturerh6hung 
die Bitdung der Keimzellen einsetzt, wird mit steigender Temperatur ver- 
ringert. Sie ist ferner bei den Sekundfirmedusen geringer als bei den Primfir- 
medusen. Das kann damit erkl/irt werden, dag die Sekund/irmedusen unter 
den Einflut] der h6heren Temperatur bereits w / i h r e n d  ihrer Bildung ge- 
langen. 

16. Der modifizierende Einflufl der Temperatur auf die Medusengenera- 
tion zeigt sich auch in einem unterschiedlichen Wachstum der W~rme- und 
K~iltetiere. Bei niedriger Temperatur ist das Wachstum verlangsamt, doch ist 
die Endgr6t~e bei K/iltetieren deuHich gegenfiber der der W/irmetiere ge- 
steigert. 

17. In Zusammenhang damit und mit der zunehmenden Verkfirzung der 
Latenzzeit bei steigender Temperatur und bei zunehmender Generationsfolge 
steht, dat~ die j/ingsten Generationen der Sekund/irmedusen die kleinsten sind, 
vermutlich als Folge des friiheren Eintritts der Geschlechtsreife. 

18. Die Temperaturabh/ingigkeit der beiden Fortpflanzungsarten und 
ihres Wechsels konnte auch dadurch nachgewiesen werden, dai~ geschlechtsreife 
Weibchen durch Temperaturerniedrigung erneut zur Knospenbitdung veran- 
lat~t werden k6nnen, womit eine Reduktion der Gonaden verbunden ist. Knos- 
penbildung und Keimzellreifung sind damit beim Weibchen reversible Vor- 
g~inge, die sich am gleichen Zellmaterial abspielen, den indifferenten Ekto- 
dermzellen des Manubriums. Den geschlechtsreifen M~innchen fehlt nach den 
bisherigen Versuchen diese F/ihigkeit. Bei ihnen ist allem Anschein nach mit 
beendetem Fortpflanzungswechsel das gesamte Zellmaterial endgiiltig deter- 
miniert. 

19. Der Versuch, Primfirmedusen stfindig bei tiefen Temperaturen unter- 
halb der kritischen Grenztemperatur zu ziichten, ergab bislang kein eindeu- 
tiges Resultat. Zum Teil bildeten die Medusen nur Knospen; z. T. begann bei 
den Tieren einer fortgeschrittenen Altersstufe die Bildung der Keimzellen. 
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Daher mug mit der M6glichkeit gerechnet werden, daft bei alten Medusen 
innere Faktoren die Wirksamkeit der Temperatur iiberdecken und aufheben 
kgnnen. 

20. Bei solchen Versuchen wird aber die Knospungstendenz durch die jun- 
gen Sekund/irmedusen stets auf die folgende Generation fibertragen; sie er- 
lischt also nicht, wie das bei steigenden Temperaturen oberhalb der kritischen 
Grenze bei der jiingsten Generation der Sekund~irmedusen der Fall ist, die 
sich nur sexuell vermehrt. 

21. Aus der Prfifung des zeitlichen Auftretens, des Fortpflanzungsverhal- 
tens der Meduse und der 6rtlichen Wassertemperaturen einerseits, aus den 
Ergebnissen der experimentetlen Untersuchungen andererseits geht hervor, 
dat; Rathkea in die Temperaturverh/iltnisse des freien Meeres genau einge- 
pagt ist, und dai~ zeitliches Auftreten und geographische Verbreitung allein 
yon der Temperatur abh~ingen. 

S u m m a r y  

1. Rathkea octopunctata M. Sars is a north boreal circumpolar antho- 
medusan. A brief account is given on the general features of its distribution to 
the present date. In European waters the main area of distribution are the 
North Sea and adjacent waters. To the south the area of distribution extends 
into the Mediterranean and the Black Sea, and to the north into arctic boreal 
waters. 

2. In the North Sea and most of the adjacent areas, the occurrence of the 
medusan is limited to the cold seasons of the year. It appears during the 
months of October to December, and'is always to be found in small numbers 
in the winter plankton. In the spring, from April to May, there is a great in- 
crease in numbers, then within a brief time the medusa disappears almost 
entirely. In the Mediterranean and the Black Sea, the medusan was described 
as occurring during the spring, whereas it is a distinct summer form in the 
arctic boreal area. 

3. The medusa has the remarkable ability to reproduce asexually by 
budding-off medusae. Two different generations of medusae are therefore to 
be recognized, i.e. a) the primary medusae originating in the ordinary way 
from medusa buds of the hydroid, b) the secondary medusae produced by the 
budding process on the manubrium of the primary medusae. The secondary 
medusae are also able to reproduce asexually in the same way and give rise 
to more generations so that the stock of medusae is increased. It is because of 
the asexual reproduction of the medusae that there is a rapid increase of stock 
during the spring. 

4. Primary medusae and secondary medusae can be distinguished by 
morphometrical means as they exhibit a different ratio of height to width. 

5. Comparison has been made of two different areas with regard to the 
seasonal occurrence of the medusan and the temperature conditions of its 
habitat. The two areas are the English Channel near Plymouth and the North 
Frisian Waddensee. In these areas the onset of seasonal occurrence and its 
duration are nearly the same. Comparative tests of their temperature condi- 
tions give the following results: 

a) the appearance of the medusan in the autumn starts during a period 
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of rapidly falling temperature whereas the springtime abundance, the follow- 
ing period of sexual reproduction, and the more or less sudden disappearance. 
take place during a period of rapidly rising temperature; 

b) according to the time of first appearance of the medusan and its dis- 
appearance, the higher und lower limits of water temperature respectively are 
about 15 to 11 ° C and 11 to 15 o C; 

c) the sexual reproduction takes place within rather narrow limits of 
temperature only. 

6. For the North Frisian Waddensee the temporal and qualitative course 
of the change of reproduction from the asexual to the sexual has been demon- 
strated by the analysis of the reproductive behaviour of numerous medusae 
taken from plankton samples during the spring. Comparative tests of water 
temperature show that the critical temperature value for the change of repro- 
duction is limited to about 7 o C. 

7. By rearing both the hydroid and the medusa generations in the labora- 
tory under different temperature conditions, it has been proved experimentally 
that the essential phases of development and reproduction of Rathkea are de- 
pendent on the water temperature. 

8. This has been proved first for the process of budding in the hydroid. 
The production of medusae buds in the hydroid preceding and causing the be- 
ginning of the appearance of the medusa in the autumn plankton takes place 
in the laboratory by lowering the temperature below a higher limit of about 
14 to 12 o C. 

9. Secondly, the process of budding on the manubrium of the medusae is 
initiated by a falling temperature, and in general is confined to low tempera- 
tures below a critical limit of about 6 to 7 o C. 

10. The speed of budding, (i. e. of the process of formation and develop- 
ment of the medusa buds on the manubrium until their liberation), is slow in 
medusae kept in a falling temperature or in constant low temperature. Within 
the range of ,,budding temperature" the speed of budding increases with rising 
temperature. If the temperature rises beyond the critical limit of 6 to 7 0 C, an 
increasing speed of budding wilI be observed at first, too. Then as a result of 
the rising temperature, the medusae cease the production of buds and start to 
develop gonads and to reproduce only sexually. 

11. Rapid ripening of the gonads occurs at a temperature of about 8 to 
9 o C, and culmination of sexual reproduction takes place at temperatures of 
about 9 to 12 o C. 

12. Every medusan of both the primary and secondary generation is able 
to reproduce asexually first and then sexually, with the exception of the 
youngest generation of secondary medusae which was produced on the manu- 
brium of medusae changing from asexual to sexual reproduction, and which 
reproduces only sexually. 

13. Rising temperatures increase the mortality of medusae. It has been 
proved that a large portion of medusae experimentally exposed to tempe- 
ratures of about 15 to 16 0 C will die without having succeeded in reproducing 
sexually. 

14. The secondary medusae react in exactly the same way as the primary 
to a rising temperature, in particular, an increase in the speed of budding is 
the first reaction. Therefore, although the single medusan produces a greater 
number of offspring asexually in lower rather than higher temperatures, a 
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greater increase in numbers results from rising temperatures owing to the 
quicker succession of generations, and finally the primary medusae and the 
older secondary ones represent only a small fraction of the entire stock. 

15. The latent period, (i. e. the period during which no effect of the rising 
temperature is visible externally, and which is then followed by the resulting 
production of germ cells), will be shortened by rising temperature. Further- 
more, this period is shorter in secondary medusae than in primary. This is to 
be explained by the fact that the secondary medusae are already affected by 
the rising temperature during the process of their formation. 

16. The modifying influence of temperature on the medusae can be proved 
by the variation in growth when they are exposed to different temperatures. 
In low temperatures growth is slower but the final size is definitely larger than 
when growth has taken place in higher temperatures. 

17. In the progressive succession of generations the youngest generation 
of secondary medusae is the smallest one owing to the shortening of the latent 
period by an increased temperature. Apparently, this is to be explained by the 
earlier start of sexual ripening. 

18. The dependence of both methods of reproduction and of their change 
on temperature conditions has been proved by the following experiment, too. 
If ripe females, having first reproduced asexually and then sexually, are ex- 
posed again to low temperatures they will reproduce asexually once more and 
at the same time reduce their gonads. In the females, therefore, the processes 
of production of buds and of germ cells respectively are reversible ones affect- 
ing the same type of cell material, i. e. the undeterminated ectoderm cells of 
the manubrium. From the experiments it appears that the males do not have 
the same ability. It seems to be true therefore, that all ectoderm cells in the 
males are determinated definitely and irreversibly after the change from 
asexual to sexual reproduction. 

19. The experiment of rearing primary medusae in constant low tempe- 
rature conditions did not give a clear result; some of the medusae produced 
only buds for a long time. Other medusae, especially those which had reached 
a greater age, started producing germ cells. It should therefore be taken into 
account, that in old medusae internal factors may influence or negative the 
effect of temperature. 

20. With reference to the last mentioned experiment, the younger secon- 
dary medusae are in any case able to transfer the tendency of budding to suc- 
ceeding generations. In lower temperature conditions, therefore, budding will 
not be wholly suppressed as will happen in the youngest generation of secon- 
dary medusae reproducing only sexually if the temperature rises above the 
higher critical level. 

21. So by examination of the seasonal occurrence of the medusae, its re- 
productive behaviour, the local temperature conditions and the experimental 
investigations it has been proved that Rathkea is adapted to the temperature 
of its habitats and represents a ,,propagative stenotherm" species (EKMAN, 
1935). The final conclusion is that the seasonal occurrence and geographical 
distribution of this species depend entirely on the conditions of temperature. 
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