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regelmiflig vorhanden, dafl sie nur als Stadien einer echten planktischen Ent-
wicklung angesprochen werden konnten, wie sie u. W. fiir die Angehérigen
der Familie Tubulariidae bislang nicht bekannt ist.

Bei Untersuchungen uber die Fortpflanzung und Entwicklung von Mar-
gelopsis haeckeli Hartlaub erhielt WerNER am 22. 7. und 18. 8. 1953 aus dem
Plankton des Nordsylter Wattenmeeres zuféllig je eine lebende Actinula des
Stadiums 2, die in Kultur genommen werden konnte. Die Actinulae hefteten
sich jeweils bereits nach 2 Tagen fest und entwickelten sich zu kleinen Poly-
pen, die nach ihrer Morphologie nur die Polypen von Ectopleura dumortieri
sein konnten. Der endgiltige Beweis fiir die Artzugehorigkeit lief sich bald
darauf fuhren, als es am 20. 8. 1953 gelang, von geschlechtsreifen Ectopleura-
Medusen befruchtete Eier zu gewinnen, die sich in den Kulturgldsern weiter-
entwickelten. Daher konnten ihre Furchung und die weitere Entwicklung iiber
das Stadium 1 bis zum Stadium 2 der ansatzreifen Actinula direkt beobachtet
werden. Mehrere Actinulae setzten sich auf dem Boden der Kulturgliser fest.
Die sich aus ihnen entwickelnden Polypen konnten lingere Zeit weiter geztich-
tet werden, bis sie Medusen bildeten; damit war der Entwicklungszyclus voll-
standig.

Entsprechend dem Gang der Beobachtung und Untersuchung wird der
eine von uns Uber die Verbreitung und das zeitliche Auftreten der Entwick-
lungsstadien im Plankton der siidlichen Nordsee berichten und dabei auch die
Medusengeneration einbeziehen, der andere tiber die Entwicklung des Poly-
pen aus dem befruchteten Ei.

I. Die Entwicklung des Polypen von
Ectopleura dumortieri van Beneden

Von Bernhard Werner

{Mit 8 Abbildungen und 1 Tabelle im Text)

A. Einleitung

Bei der Neubearbeitung der Systematik der Tubulariiden stellt Krame
(1949) in Anlehnung an &ltere Autoren (z. B. Ktiun 1913) die Superfamilie
der Tubulariformes auf und unterscheidet: A. die Tubularia-Linie mit
den Familien Tricyclusidae, Margelopsidae (Gattungen Margelopsis, Pelago-
hydra, Climacodon), und Tubulariidae (Gattungen Ectopleura, Hybocodon,
Tubularia); B. die Corymorpha-Linie mit den Familien Asyncorynidae,
Boreohydridae, Corymorphidae (Gattungen Heteractis-Euphysa, Gymnogo-
nus, Corymorpha-Steenstrupia) und Branchiocerianthidae.

Dieses System stiitzt sich im wesentlichen auf die vergleichende morpho-
logische Untersuchung der Hydroidengeneration. Wie die Zusammenfassung
der Gattungen Ectopleura, Hybocodon und Tubularia zur Familie Tubula-
riidae zeigt, ist das Vorkommen von freischwimmenden Medusen bzw. von
sessilen ‘Gonophoren kein Merkmal von systematischer Bedeutung. Bemer-
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kenswert erscheint, dafl der Polyp bei vielen Formen der beiden grofien Grup-
pen solitédr lebt. Dartiber hinaus nehmen die Margelopsidae eine Sonderstel-
lung ein, weil bei ihnen der Polyp ein pelagisches Dasein fithrt, wihrend er
bei den anderen Formen in der iiblichen Weise angeheftet ist oder sich mit
dem basalen Teil des Hydrocaulus in den Boden eingrabt.

Soweit die Entwicklungsgeschichte der Hydroidengeneration bekannt ist,
scheint das wesentliche gemeinsame Merkmal das Fehlen einer freischwim-
menden Planulalarve zu sein. Innerhalb der Tubularia-Linie entwickelt
sich das Ei zu dem larvalen Stadium der Actinula, die zum Bodenleben
tbergeht bzw. in der Familie Margelopsidae das planktische Leben beginnt.
Dieser Entwicklungsmodus ist seit langem bekannt fiir die am eingehendsten
untersuchte Gattung Tubularia, die sessile Gonophoren hat, bei der dement-
sprechend die direkte Entwicklung weniger auffillig erscheint. Aber auch bei
den Formen, bei denen ein typischer Generationswechsel ausgebildet ist,
kommt der gleiche Entwicklungsgang vor. Das ist bisher fiir die Gattungen
Hybocodon und Margelopsis beschrieben, bei denen die Entwicklung des Eies
zur Actinula am Manubrium der Meduse stattfindet. Fiir Margelopsis ist noch
hervorzuheben, dafl dieser Entwicklungsgang nur fiir die zuerst gebildeten
kleineren Subitaneier zutrifft (WERNER 1954, 1955 a, b, s. u. S. 245 1.).

Wie die hier mitgeteilten Beobachtungen zeigen werden, schliefit sich
Ectopleura durch die direkte Entwicklung vom Ei zur Actinula unmittelbar
an, mit dem Unterschied, daf} sich das befruchtete Ei vom Manubrium ablost
und die Entwicklung zur ansatzreifen Actinula pelagisch durchlauft.

Fir die Entwicklungsgeschichte der Hydroidengeneration innerhalk der
Corymorpha-Linie sei hier nur auf den Entwicklungsmodus von Cory-
morpha hingewiesen. Wie Torrey (1907) fur C. palma und Rees (1987) fir
C. nutans gezeigt haben, 16st sich das befruchtete Ei vom Manubrium los und
sinkt zu Boden, wo es sich anheftet. Nach wenigen Tagen schlipft ein zunéchst
wenig differenzierter kleiner Polyp aus, der sofort zum Bodenleben iibergeht
und sich kontinuierlich zum definitiven Polypen weiterentwickelt. Ein ausge-
sprochenes Actinulastadium fehlt hier also. Wie weit die Entwicklungsge-
schichte bei den tbrigen Familien der Corymorpha-Linie bekannt ist oder sich
in diesen Entwicklungstypus einfiigt, kann hier nicht geprift werden; erwdhnt
sei nur, dafl das Fehlen der Actinula bei ihnen allgemein zuzutreffen scheint
(Kramp 1949).

B. Die Entwicklung des Polypen

Der Polyp von Ectopleura wird oft an Stockchen von anderen Hydro-
zoen angeheftet gefunden und lebt meist solitdr; nur gelegentlich wird ein
einzelner Seitenzweig beobachtet. Der zarte Hydrocaulus, der nach Maver
(1910) etwa 25 mm lang wird, nach eigenen Beobachtungen aber eine Linge
von 10 cm erreichen kann, hat eine rétliche Farbung und eine feine Langs-
streifung. Das Periderm ist gelblich gefarbt und hat in der Nahe des Hydran-
then eine schwache Ringelung. Am Polypenkopf befinden sich zwei- Tentakel-
krénze; der Mundpol tridgt einen Kranz von 15—25 kiirzeren Oraltentakeln,
der aborale Pol einen Kranz von 20—30 ldngeren Tentakeln. Dicht Gber die-
sen Aboraltentakeln liegt die Knospungszone fir die Medusen. Sie werden
gruppenweise an kurzen, wenig verzweigten Gonophorentriagern gebildet.
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Die wichtigsten Kennzeichen der Meduse sind das Vorhandensein der
4 Paare von Nesselzellstreifen auf der Exumbrella, sowie die Ausbildung der
Tentakel. An jedem der 4 kraftigen Tentakelbulben setzt je 1 vollentwickelter
Tentakel an, der an der Dorsalseite getrennte spangenartige Anhdufungen
von Nesselzellen tragt und sich bei der Kontraktion spiralig einrollt.

Die Medusen sind getrenntgeschlechtig. Die Gonade liegt im Ektoderm
des Manubriums und umgibt es rohrenformig. Das Keimepithel ist beim
Weibchen meist sehr diinn und verdickt sich nur an den Stellen, an denen
sich die Eier entwickeln. Dabei kommen jeweils immer nur wenige Eizellen
gleichzeitig zur Entwicklung, meist nur zwei. Wie auch aus der Entwicklung
der Eizelle bei den anderen Tubulariiden bekannt ist, nimmt sie wihrend
ihres Wachstums Material von anderen Oogonien auf, die als Néahrzellen die-
nen (s. u. S. 247). Die Kerne dieser Néahrzellen, die der Auflosung verhaltnis-
miflig lange wiederstehen, bleiben als sog. ,Pseudozellen® langere Zeit er-
halten und sind bei Ectopleura an dem reifen, eben abgelegten Ei, wie auch
an den jiingeren Furchungsstadien von auflen in groflerer Zahl deutlich zu
erkennen (Abb. 1).
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Abb. 1 a—c. Ectopleura dumortieri, Stadien der Eifurchung bis zum beginnenden 8-Zellsta-
dium. Abbé&’scher Zeichenapp. v. Leitz.

Da nur wenige reife Weibchen zur Verfigung standen, war die Zahl der
von ihnen abgelegten Eier gering. Doch reichen sie zur Beschreibung der Be-
sonderheiten der Entwicklung aus.

Nach dem Austritt aus der Gonade losen sich die Eier sofort vom Manu-
brium los. Ob sie bereits wihrend des Austrittes aus dem Keimepithel oder
erst nach der Ablésung besamt werden, konnte nicht beobachtet werden. Die
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relativ groflen Eier haben eine gelblich-weifie Farbe und sind ziemlich trans-
parent. Der Durchmesser betrug bei zwei Eiern 0,312 und 0,325 mm. Thr spe-
zifisches Gewicht ist allem Anschein nach sehr gering. In den Kulturschalen
lagen sie zwar auf dem Boden, doch hefteten sie sich nicht fest und gerieten
schon durch die schwachen Konvektionsstromungen ins Treiben, die durch die
geringe Erwirmung bei der Untersuchung im durchfallenden Licht einer
Monlalampe entstanden. Daraus kann geschlossen werden, dafi die Eier im
freien Wasser, das ja iiberdies stindig bewegt ist, pelagisch sind (vgl. THor-
SON 1946, p. 421). |

Bei der Teilung verlaufen die einzelnen Furchungsschritte mit ziemlicher
Geschwindigkeit. Das 8-Zellstadium wurde bei einer Zimmertemperatur von
17—19° C ca. 2'/2 Std. nach der Eiablage erreicht. Die Art der Zellteilung
weicht von dem fiir Anthomedusen tiblichen Furchungsmodus stark ab, da die
ersten drei Furchen vertikal verlaufen und als sog. ,schneidende Furchen® in
Erscheinung treten (Abb. 1 a—c). Das 2-Zellstadium nimmt dadurch die sog.
»Hantelform® an. Noch ehe die beiden ersten Blastomeren vollstindig ge-
trennt sind, setzt bereits der zweite Furchungsschritt ein; das gleiche gilt auch
fir das 4-Zellstadium.

Die weiteren Zellteilungen wurden nicht beobachtet; 4 Std. nach Fur-
chungsbeginn lag das in Abb. 2 dargestellte langgestreckte Aggregat von
grofleren und kleineren Zellen vor, bei dem die einzelnen Zellen bei der
dufleren Betrachtung nur schwer abzugrenzen waren, und bei dem sich eine
bestimmte Ordnung nicht mehr erkennen lief3.

Abb. 2. Ectopleura dumortieri, Furdmngsstadium, 4 Std. nach der Eiablage. Vergréflerungs-
mafistab wie in Abb. 1. Abb. Zeichenapp. v. Leitz.

Abb. 3. Eciopleura dumortieri, Entwicklungsstadium mit beginnender Ausbildung der abora-
len Tentakel. Freihandzeichnung.

Daf es sich aber um einen normalen und nicht pathologischen Furchungs-
ablauf gehandelt hat, zeigt die Weiterentwicklung zur beginnenden Actinula,
die eine charakteristische Form hat und oben als , Sternchenstadium® bezeich-
net wurde. Dieses Stadium der ,Proactinula® war 22 Std. nach der Fi-
ablage ausgebildet (Abb. 4 a, b). Bei der abgebildeten Entwicklungsreihe wur-
den die vorhergehenden Zwischenstadien nicht beobachtet. Nach den Beobach-
tungen an anderen Eiern rundet sich der langgestreckte Zellhaufen allmahlich
ab; so entsteht die Sterroblastula. Eine Vorstufe des Sternchenstadiums ist in
Abb. 3 dargestellt, an dem die ersten Anlagen der Tentakel sichtbar werden.
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Die Proactinula, das jingste in den Planktonfdngen gefundene Sta-
dium, hat in der Aufsicht ein asteroiden-ahnliches Aussehen. Von der flachen
zentralen rundlichen Scheibe sind durchschnittlich 10—138 Fortsatze, die An-.
lagen der aboralen Tentakel, deutlich abgesetzt (s. u. S. 244, Tab. 1). Bei einem
etwas jingeren Stadium als dem in Abb. 4 a, b dargestellten sind die Ten-
takel im Verhaltnis zum Scheibendurchmesser noch etwas kiirzer.

b

Abb. 4 a,b. Ectopleura dumortieri, ,Sternchenstadium® = ,Proactinula“ a) von der Seite, b)
von oben. Abb. Zeichenapp. v. Leitz.

Die Seitenansicht zeigt, dafl der auf der Unterseite flache Keim am oberen
Pol eine leichte Aufwélbung besitzt, die bei der weiteren Entwicklung zum
oralen Pol wird. Ektoderm und Entoderm sind bereits gesondert; ebenso ist
auch schon die Gastralhohle vorhanden, die wahrscheinlich durch Spaltbildung
in der anfangs soliden Masse der grofizelligen Entodermzellen entsteht. Die
Tentakel, die solide sind und im Innern die geldrollenartig hintereinander an-
geordneten Entodermzellen enthalten, sind schwach geknépft und tragen an
der distalen Verdickung zahlreiche Nesselzellen. Fiir die Stellung der Ten-
takel ist typisch, dafl sie nicht simtlich in einer Ebene, sondern dafl sie nach
oben und unten alternierend getragen werden, wie in der Seitenansicht ange-
deutet ist.

Wesentlich fiir das Stadium der Proactinula sind daher: die Sternchenform,
die kurze Langsachse, deren oberer Pol als Anlage des kegeligen Mundpoles
schon vorhanden ist, ferner das Fehlen einer Differenzierung des aboralen
Poles, der nur durch die Tentakelanlagen kenntlich ist. Diese sind in einer
Zahl von 10—13 ausgebildet und dienen als Schwebefortsitze. Die ganze
Formbildung der Proactinula weist darauf hin, dafl es sich um ein plankti-
sches Stadium handelt.

Die weitere Entwicklung zum Stadium 2 der eigentlichen Actinula ist
einmal durch die Verldngerung der Tentakel gekennzeichnet, dann vor allem
durch die Verlingerung der Korperachse. So wird die anfangs flache, dann
breit konische Scheibe zum definitiven Actinula-Kérper umgeformt. Bei der
Differenzierung des Mundpoles, an dem der Durchbruch des Mundes erfolgt,
wachsen 4—5 kurze orale Tentakel aus. Ein weiteres wesentliches Merkmal ist
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die Ausformung des aboralen Poles zu der Anlage des Hydrocaulus mit der
unteren Haftplatte. Bei dem in Abb. 5 dargestellten Stadium, das 48 Std. nach
der Eiablage erreicht war, wurden die aboralen Tentakel in eigenartiger Weise
iiber dem aboralen Pol zusammengelegt getragen. Diese Haltung bewirkt
zweifellos eine Erhobung der Sinkgeschwindigkeit; daher wird vermutet, daf§
die ansatzreife Actinula eine dhnliche Haltung einnimmt, wenn sie sich zu
Boden sinken 1af}t. Am 3. Tage konnte die erste Nahrungsaufnahme beobachtet
werden, noch ehe sich die Actinula angeheftet hatte (s.u. S. 245). Sie hatte jetzt
die in Abb. 6 dargestellte Form, die durch die Weiterentwicklung des aboralen

Abb. 5. Ectopleura dumortieri, Actinula, die ihre aboralen Tentakel tiber dem aboralen Pol
zusammengelegt hat. Abb. Zeichenapp. v. Leitz.
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Abb. 6. Ectopleura dumortieri, Actinula mit deutlich entwickelter Anlage des Hydrocaulus
am aboralen Pol. Abb. Zeichenapp. v. Leitz.

Poles zur Anlage des Stieles mit der Haftplatte gekennzeichnet ist und als
Typus der Tubulariiden-Actinula gelten kann. Unterhalb des Ringwulstes,
iiber dem die aboralen Tentakel sitzen, bildet sich auf der Auflenseite der
Hydrocaulus-Anlage bereits das feine und durchsichtige Periderm. Das ist bei
einem etwas weiter entwickelten Stadium (Abb. 7) noch deutlicher, das un-
mittelbar vor der Festheftung steht.

Der fritheste Zeitpunkt der Anheftung war der 4. bis 5. Tag nach der
Eiablage. Bei zwei Actinulae, die sich in der gleichen Kulturschale befanden,
konnte beobachtet werden, dafl sich die eine am Boden des Gefifles, die
andere dagegen am Stiel der ersten anheftete (Abb. 8). Der am Glasboden an-
geheftete Polyp war offenbar zuerst zum Bodenleben iibergegangen und gab
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so der zweiten Actinula eine Gelegenheit zur Anheftung, die sie dem glatten
Glasboden vorzog. Dies entspricht wahrscheinlich dem Normalverhalten von
Ectopleura, da die Polypen wie erwidhnt oft an Stockchen anderer Hydrozoen
angcheftet gefunden werden. Zu einem spiteren Zeitpunkt boten die beiden
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Abb. 7. Ectopleura dumortiers, Actinula im Stadium des Uberganges zum Bodenleben. Abb.
Zeichenapp. v. Leitz.
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Abb. 8. Ectopleura dumortieri, zwei junge, gleichalte Polypen, von denen sich der obere (in
Seitenansicht) am Stiel des unteren {in Aufsicht) angehefiet hat. Abb. Zeichenapp. v. Leitz.

Polypen das typische Bild einer Verzweigung, so dafl man ohne Kenntnis des
Sachverhaltes auf eine Verzweigung durch seitliche Sprossung hitte schliefien
missen. Daher besteht die Mdglichkeit, daf} die fir den Polypen von Ectopleura
beschriebene Fahigkeit der seitlichen Verzweigung (MayEer 1910) in der glei-
chen Weise erklirt werden muf}, daB} also der Polyp durchaus solitar ist.

Die Weiterentwicklung der angehefteten Actinula zum Polypen erfolgt
kontinuierlich; sie ist in erster Linie durch das starke Lingenwachstum des
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Hydrocaulus gekennzeichnet; weiterhin durch die Grofenzunahme des Polypen-
kopfes und die Vermehrung der oralen und aboralen Tentakel. Mehrfach
wurde beobachtet, dafl der ganze Polypenkopf nach Uberfitterung abgeworfen
wurde. Nach kurzer Zeit wurde er dann vollstindig regeneriert, hatte dann
aber zundchst eine geringere Grofie und eine geringere Tentakelzahl. Wenige
Tage nach der Anheftung traten dicht oberhalb des aboralen Tentakelkranzes
die Anlagen der Medusenknospen in Erscheinung. Die Medusen kamen zur
vollen Entwicklung und zur Ablésung von den schwach verzweigten, stiel-
artigen Medusentragern. Einzelne Polypen konnten monatelang am Leben ge-
halten werden. Daraus ist zu schliefen, dafl der Polyp die den Winter tber-
dauernde Generation darstellt.

C.Besprechung der Ergebnisse

1. Nach den beschriebenen Beobachtungen ist die Entwicklung des Polypen
von Ectopleura durch folgende Eigenschaften ausgezeichnet: a) die pelagischen
Medusen erzeugen wenige grofle Eier, die sich nach dem Austritt aus der
Gonade sofort vom Manubrium ablésen und pelagisch sind; b) sie entwickeln
sich direkt unter Uberschlagung der bewimperten Planula zu dem Stadium der
wenig differenzierten, sternchenférmigen Proactinula, die ein echtes Plankton-
stadium darstellt; ¢) die Proactinula entwickelt sich zu dem planktischen Sta-
dium der eigentlichen, volldifferenzierten und ansatzreifen Actinula, die eine
typische Tubulariiden-Actinula ist.

Die Entwicklungsdauer ist gering; sie betrug vom FEi bis zur ansatzreifen
Actinula bei einer Zimmertemperatur von 17—19% C 3—4 Tage. In der Zeit
vom 4. zum 5. Tage erfolgte die Anheftung. Daher ist anzunehmen, daf auch
die Entwicklung im freien Wasser nur wenige Tage in Anspruch nimmt, selbst
wenn man beriicksichtigt, dafl bei den geringeren Temperaturen die Entwick-
lung etwas langsamer ablaufen wird. Dabei ist allerdings zu beriicksichtigen,
dafl die ansatzreife Actinula moglicherweise die planktische Phase Uber die
normale Dauer hinaus verlingern kann, wenn nicht sofort ein geeigneter
Ansiedlungsort gefunden wird. Diese Fahigkeit ist von metamorphosereifen
Larven vieler anderer Bodentiere bekannt {Tuorson 1946, 1950, 1952). In der
Familie Tubulariidae ist allem Anschein nach die planktische Entwicklung vom
Ei bis zur Actinula auf Ectopleura beschrinkt; insbesondere ist die sternchen-
formige planktische Proactinula nur dieser Gattung zuzuschreiben.

2. Bei Ectopleura durchlduft namlich das Fi planktisch prinzipiell dhnliche
Stufen der Entwicklung, wie sie bei Tubularia in das sessile Gonophor ver-
lagert sind und bei Hybocodon am Manubrium der Meduse ablaufen. Die
Ahnlichkeit in der Entwicklung ist vor allem bei Tubularia weitgehend, da
bei dieser Gattung im Anschlufl an die Sonderung der Keimblitter und im
Zusammenhang mit der beginnenden Formbildung der Actinula ein stern-
formiges Stadium auftritt, das mit einer frithen Ausbildungsstufe der oben
beschriebenen Proactinula von Ectopleura in der Form und wohl auch im
inneren Aufbau tbereinstimmt. Brink (1925) hat dieses sternférmige Stadium
fur Tubularia larynx beschrieben und darauf hingewiesen, daf es aus der
alteren Literatur auch fiir T. indivisa und T. mesembryanthemum bekannt ist
(vgl p.61, 63, Textfig. H 1,11 und Taf. 11, fig. 1 a). Die Sternform ist wie bei
Ectopleura durch die zuerst entstehenden Anlagen der aboralen Tentakel be-



Bd. V. H. 2: Aurich u. Werner, Die Entwicklung von Ectopleura dumortieri 243

dingt. Brink hat sogar beobachtet, dafl ein solches sternformiges Stadium von
Tubularia larynx aus dem ‘Gonophor geschliipft war und sich auf dem Stiel
eines alteren Polypen festgeheftet hatte. Dieses Verhalten ist aber zweifellos
eine Ausnahmeerscheinung, da normalerweise die Entwicklung des sternformi-
gen Stadiums bis zur schliipfreifen Actinula innerhalb des Gonophors statt-
findet, wie durch eigene Beobachtungen an 7. larynx bestitigt werden kann.
Daher ist ein sternformiges Entwicklungsstadium von Twubularia im Plankton
nicht zu erwarten.

Die Frage, ob in der Entwicklung der Actinula von Hybocodon ein stern-
formiges Stadium auftritt, kann direkt nicht beantwortet werden, da die bis-
herigen Beschreibungen nicht sehr eingehend sind. Nach der Bemerkung von
Perkins (1904, p. 516 f.) ,Ten tentacles appear while the larva is still a
spherical mass . ..“ ist diese Frage aber wohl zu verneinen. Aus der Abbildung
eines Langschnittes durch eine am Manubrium der Meduse angeheftete Actinula
bei Harerrr (1917, PL 4, fig. 39) ist weiterhin zu entnehmen, dafl der Kérper
der Actinula bereits vor der Loslésung eine ziemlich langgestreckte Form hat,
und daf} insbesondere die Region des aboralen Poles unterhalb der aboralen
Tentakel schon relativ stark ausgebildet ist. Daher 1a88t sich wohl auch fiir
Hybocodon das Vorkommen eines sternformigen Stadiums der Proactinula
im Plankton mit grofler Sicherheit ausschliefen. In jedem Fall ist wie bei
Tubularia auch bei Hybocodon die schliipfreife bzw. ablésungsreife Actinula
das Endglied der larvalen Entwicklung. Die Actinulae beider Gattungen kom-
men daher im freien Wasser vor, und es ist zu prifen, ob sie von der Actinula
von Ectopleura unterschieden werden kénnen.

3a) Die frischgeschliipfie Actinula von Tubularia larynx, der hiaufigsten
Art, die hier allein zum Vergleich herangezogen werden kann, befindet sich
nach den Abbildungen und Angaben von Pyerinca u. Downing (1949) auf
einem adhnlichen Entwicklungsstand wie das entsprechende Stadium von Ecto-
pleura; doch lassen sich allem Anschein nach morphologische Unterscheidungs-
merkmale finden. Der Korper der Actinula von 7. larynx wird von diesen
Autoren als ,ovoid“ (p. 24) oder ,spherical® (p. 41) bezeichnet. Er ist daher
im ganzen plumper als der der Actinula von Ectopleura. Das gilt vor allem fir
den aboralen Pol mit der Anlage des Hydrocaulus und des Haftorgans, die
bei Tubularia eine wesentlich breitere und massigere Form hat, wie eigene
Kontrollbeobachtungen bestdtigten. Die Linge des Korpers, gemessen vom
aboralen bis zum oralen Pol einschlieflich der oralen Tentakel, scheint bei
beiden Arten nicht wesentlich verschieden zu sein. Dagegen unterscheiden sie
sich deutlich in der Zahl der aboralen Tentakel. Sie betrug bei den nicht sehr
zahlreichen Actinulae von Ectopleura, die aus Eiern geziichtet waren, 10—13.
Diese Zahlen stimmen mit den vorldufigen Ergebnissen von Zahlungen iiber-
ein, die AURrICH an seinem Material aus Planktonfiangen der siidlichen Nord-
see durchfithrte und die er mir freundlicherweise zur Verfligung stellte (Tab. 1).

Wenn auch die Gesamtzahlen fiir die untersuchten Stadien nicht sehr grofl
sind, so zeigen sie doch, daff sowohl bei der Proactinula wie bei:der Actinula
das Haufigkeitsmaximum fir die aboralen Tentakel bei 12 liegt, wahrend nach
PyerincH u. DowNing die Zahl der aboralen Tentakel bei der Actinula von
T. larynx durchschnittlich 9—11 betrigt. Eigene Beobachtungen fithrten zu dem
gleichen Ergebnis.

Auch die Lange der aboralen Tentakel diirfte ein Unterscheidungsmerk-
mal sein, da sie bei 7. larynx im Verhaltnis zum Kérper wesentlich linger
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sind als bei Ectopleura. Fir Tubularia ist auch noch besonders die sehr starre
Form der Tentakel charakteristisch, die bei der frischgeschliipften Actinula in
einer auffallend alternierend-gespreizten Form getragen werden, wie es mir
in diesem Mafle bei der Actinula von Ectopleura nicht aufgefallen ist. Bei
Tubularia werden die aboralen Tentakel nach dem Festheften relativ kiirzer
und erst jetzt kontraktil, was in dhnlicher Weise auch bei Ectopleura zu be-
obachten ist.

Tabelle 1
Zahl der Oral- und Aboraltentakel bei der Proactinula und Actinula von Ectopleura dumortieri,
nach Zihlungen von AURICH an fixierten Stadien aus dem Plankton der siidlichen Nordsee.

Stadium 1. Proactinula

Zahl d. Aboraltentakel 9 10 11 12 13 14 15 16 17  Gesamtzahl
Zahl d. Tiere 1 2 — 9 4 2 2 1 1 22

Stadium 2, Actinula

Zahl d. Oral-, 4 5 6 7 8
d. Aboraltentakel 8 9 10 11 12 18 14 Gesamizahl
Zahl d. Tiere 3 8 4 1 38 1 -~ 2 4 9 1 2 19

In der Form und Zahl der oralen Tentakel sind die Unterschiede weniger
deutlich. Die Zahl betrigt nach meinen Beobachtungen bei beiden Arten 4—35,
was mit den Angaben von PyerinceH u. DownNinG in Ubereinstimmung steht.
Nach den Zahlungen von AuricH kann die Actinula von Ectopleura bis zu 8
Oraltentakel haben.

Brink (1925, p. 71 {.) hat noch darauf hingewiesen, dafl die Oraltentakel
bei Tubularia nach den Angaben einiger Autoren bereits vor dem Schliipfen
ausgebildet werden, nach anderen aber erst nach dem Schlupfen. Nach Lowe
(1924) und PyerincH u. DowniNG (1949) besitzt die Actinula von 7. larynx
die Oraltentakel bereits im Gonophor, was durch eigene Beobachtungen be-
statigt werden kann,

Nach allem diirfte es moglich sein, die schliipfreife bzw. frischgeschliipfte
Larve von 7. larynx von der ansatzreifen Actinula von Ectopleura zu unter-
scheiden. Die Wahrscheinlichkeit, beide Formen im Plankton gleichzeitig an-
zutreffen, ist aber wohl gering, da Tubularia eine ausgesprochene Litoralform
ist, deren Actinulae sich nach dem Ausschliipfen sehr schnell festheften, wih-
rend die Actinulae von Ectopleura durch ihre pelagische Entwicklung auch
dem Hochseeplankton angehdren kénnen (s. u. S. 245).

b) Wie bereits erwihnt, ist die Entwicklung der Actinula von Hybocodon
nicht sehr eingehend beschrieben. Bei dieser entwickeln sich zuerst die aboralen,
spater an dem dem Manubrium zugewandten Pol die oralen Tentakel und der
Mund. Nach Browne (1895) 1osen sich die Actinulae zuweilen vom Manubrium
der Meduse los, ehe die Oraltentakel und die Mundoffnung gebildet werden,
was von PERkINs (1904) als Regel angegeben wird. Die Zahl der aboralen
Tentakel betrigt nach BrownNe 11—17, die der oralen 8. Nach diesen spér-
lichen Angaben 1aft sich nicht ermitteln, ob die Actinula von Hybocodon nach
ihrer Loslésung vom Manubrium der Meduse von der ansatzreifen Actinula
von Ectopleura unterschieden werden kann. Auch iiber die Dauer der plankti-
schen Phase liegen fir Hybocodon keine Angaben vor. Nach Browne (1905)
kommen die Actinulae von H. prolifer im Plankton zeitweilig hdufig vor. Bei
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Plymouth tritt die Meduse von Hybocodon in der Zeit vom Februar bis zum
Juni auf, mit dem Hoéhepunkt der Haufigkeit im Mai, wihrend das Vor-
kommen von Ectopleura von April bis Mai und vom September bis November
angegeben wird (RusseLr 1953)1). Daher ist die Moglichkeit nicht auszuschlie-
Ben, dafl die Actinulae beider Arten im Plankton gleichzeitig vorkommen.
Eine eingehendere Beschreibung der morphologischen Merkmale des Actinula-
stadiums von Hybocodon und seiner Entwicklung ist aus diesem Grunde sehr
erwiinscht.

4. Bei einer vergleichenden Betrachtung der Entwicklung von Ectopleura,
sowie von Tubularia, Hybocodon und Margelopsis lassen sich Gesichtspunkte
finden, die sich auf die Auspriagung der planktischen Periode des Polypen
beziehen.

Die Actinula von Tubularia kommt, wie bereits erwahnt, kurze Zeit nach
dem Schlipfen aus dem sessilen Gonophor im freien Wasser vor, ist aber allem
Anschein nach nicht als echtes Planktonstadium anzusprechen, da sie sich un-
mittelbar nach dem Schliipfen und meist in geringer Entfernung vom Aus-
gangspolypen festsetzt. Tubularia ist in ihrem ganzen Lebenscyclus eine reine
Litoralform, so dafl dementsprechend ihre Actinulae fiir die kurze Zeitspanne
zwischen Ausschlipfen und Festheften auf das Litoralplankton beschrankt sein
miissen.

Wie weit die Actinula von Hybocodon nach der Ablésung vom Manu-
brium der Meduse als echtes Planktonstadium angesehen werden kann, 1afit
sich direkt nicht mit Sicherheit entscheiden, weil zu wenig iiber ihre Entwick-
lung bekannt ist. Nach der oben mitgeteilten Angabe (s. S. 244) iiber das zeit-
weilig hdufige Vorkommen im Plankton ist aber damit zu rechnen. Diese in-
direkte Schlufifolgerung gewinnt an Wahrscheinlichkeit, wenn man beriick-
sichtigt, daff die freien Medusen von Hybocodon, die wohl auch in Kiisten-
nihe erzeugt werden, auf die Hochsee hinausgetragen werden, wo sich daher
auch die Actinulae von ihnen ablosen. Gegeniiber Tubularia haben die Acti-
nulae von Hybocodon also sehr wahrscheinlich eine echte, wenn auch vermutlich
nicht sehr lange planktische Periode.

Das Gleiche gilt mit Sicherheit fiir die Actinulae von Ectopleura. Dar-
tiber hinaus konnte gezeigt werden, dafl bei dieser Form die gesamte Ent-
wicklung vom Ei bis zur ansatzreifen Actinula rein planktisch erfolgt. Daf}
mithin die Actinula voriibergehend ein echtes Planktonstadium ist, geht auch
daraus hervor, dafl sie schon vor dem Ubergang zum Bodenleben Nahrung
aufnehmen kann. Das konnte bei den aus Eiern geziichteten Stadien direkt be-
obachtet werden (s. 0. S. 240) und wurde mir von AURrIiCH nach seinen Unter-
suchungen amPlanktonmaterial bestitigt. Er fand niamlich nicht selten Larven,
die Nahrungstiere im Magen hatten, so vor allem Copepoden; sie waren mehr-
fach so groff, daf der Korper der Actinula sich stark gedehnt und eine ver-
zerrte Form angenommen hatte. Bei Ectopleura ist nach allem in den Lebens-
cyclus des Polypen eine verldngerte Periode des echten planktischen Daseins
eingeschaltet.

Das legt einen Vergleich mit Margelopsis nahe, bei der der Polyp stan-
dig pelagisch lebt. Die sich aus den Subitaneiern am Manubrium der Meduse
entwickelnden Actinulae behalten nach ihrer Ablésung die planktische Lebens-

Y} Herrn Prof. Russerr, Plymouth, méchte ich fiir Literaturhinweise auch an dieser
Stelle herzlich danken.
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weise bei und entwickeln sich kontinuierlich zu den Polypen, die durch Knospung
wieder die Medusen erzeugen. Margelopsis stellt daher den in Richtung auf
die pelagische Lebensweise des Polypen am weitesten fortgeschrittenen Typ
dar. Doch ist der Polyp auch bei dieser Form nicht rein pelagisch, da im
Lebenscyclus ein langdauerndes embryonales Bodenstadium vorkommt (WER-
NER 1954, 1955 a, b). Die grofleren Dauereier entwickeln sich am Manubrium
der Meduse nur bis zur Sterroblastula, die sich ablost, zu Boden sinkt und
sich hier anheftet. Die Weiterentwicklung erfolgt nach einer mehrmonatigen
winterlichen Ruheperiode, so. dafl erst im Frihjahr ein kleiner Polyp aus-
schliipft, der zum Planktonleben {ibergeht.

Eine dhnliche Entwicklungsweise Uber ein am Boden angeheftetes Em-
bryonalstadium findet sich (aufler bei dem Siffwasserpolypen Hydra und fer-
ner bei der Stiflwassermeduse Limnocnida indica n. Rao 1931) nur noch bei
Corymorpha (s. o. S. 236), mit dem Unterschied, daf der Polyp bei C. nutans
bereits nach 6—7 Tagen aus dem Ei ausschlipft und sofort zum Bodenleben
ubergeht; eine lingere Ruheperiode fehlt hier also. Mit dem doppelten Ent-
wicklungsmodus vereinigt daher Margelopsis die Fortpflanzungsweisen von
Hybocodon und Corymorpha. Mit der letzteren Gattung hat Margelopsis
iberdies das Fehlen eines echten Periderms gemeinsam, da die einzige peri-
dermale Bildung im Lebenscyclus die Schutzhiille des Bodendauerstadiums ist.
Beriicksichtigt man bei Corymorpha noch die Fahigkeit der langsamen Orts-
anderung beim jungen wie erwachsenen Polypen, so ist man versucht, Cory-
morpha an den Anfang einer Reihe zu stellen, die iber Tubularia, Hybocodon,
Ectopleura zu Margelopsis fithrt und auf eine immer stirkere Ausprigung
und Verldngerung der beweglichen bzw. planktischen Phase des Polypen ge-
kennzeichnet ist. Auf diesen Zusammenhang wurde bereits frither kurz hin-
gewiesen (WERNER 1954, 1955 a).

Indessen ergibt sich bei weiterer Priifung des Sachverhaltes, insbesondere
bei Einbeziehung des phylogenetischen Gesichtspunktes ein anderes Bild, so
dafl die obige Reihe, die sich auf die dufleren Merkmale der Entwicklung und
die Beweglichkeit des Polypen bzw. die Dauer seiner planktischen Phase
griundet, nicht als phylogenetische Entwicklungsreihe zu deuten ist. Die Tren-
nung der Tubularia-Linie von der Corymorpha-Linie durch Kramp (s.o.
S. 285 {.) erscheint wohl begrindet; daher sind die aufgezeigten Ahnlichkeiten
in der Entwicklung und im Verhalten nur als Konvergenzen zu werten (vgl.
Kramp 1949, p. 207 f.). Andererseits lassen sich aber aus der Entwicklungsge-
schichte innerhalb der Tubularia-Linie Hinweise fiir die phylogenetische Ent-
wicklung ableiten.

Die rein planktische Entwicklung von Ectopleura beansprucht nimlich ein
besonderes Interesse aus dem weiteren Grunde, weil sie die Bedeutung des
Larvenstadiums der Actinula in einem neuen Licht erscheinen lafit. Kimn
(1913, p. 45 f.) sieht in den Actinulae, die bei systematisch ganz verschiedenen
Gruppen auftreten, kein ,phyletisches Larvenstadium®, sondern , Jugendsta-
dien des speziellen Polypen®, was zweifellos zutrifft. Sie sind dadurch charak-
terisiert, dafl ... zwischen der Organisation der Larve und der des fertigen
Polypen kein scharfer Gegensatz . ..“ besteht. ,Den Augenblick der Festhef-
tung an der Unterlage kann man als Grenze des Larvenlebens ansprechen, im
tibrigen aber ist der Ubergang in das Polypenstadium eine ganz allméihliche
Anderung, wie sie stets auch mit der gewéhnlichen Ausbildung des Polypen
von einer Planula aus verbunden ist” (p. 46).
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Die gleichmafige und kontinuierliche Entwicklung ist am deutlichsten bei
Margelopsis infolge der planktischen Lebensweise des Polypen ausgepragt, so
daf hier die Actinula kein eigentliches Larvenstadium mehr darstellt. Der er-
wachsene Polyp unterscheidet sich von der eben losgelsten Actinula nur
durch die Grofle, die vermehrte Tentakelzahl und die Medusenknospung,
wihrend bei allen anderen Formen der Ubergang zum Bodenleben immerhin
eine tiefergreifende Umformung bedeutet, die morphologisch durch das Aus-
wachsen des Hydrocaulus gekennzeichnet ist.

Zur Entstehung der Actinulae bemerkt nun Kvun (1. c., p. 46): ,Ihr Da-
sein als freie Larven verdanken sie lediglich einer von den einzelnen Arten erst
in spiten Stadien der Stammesgeschichte als besondere Anpassung erworbe-
nen Verlangerung des Lebens im Schutze des Mutterorganismus®. Diese Deu-
tung erscheint begriindet fiir Tubularia, Hybocodon und Margelopsis, hat
aber keine Gultigkeit fur Ectopleura, da ja bei dieser Form das zweifellos als
urspriinglich zu bezeichnende Verhalten der Loslésung der Eier vom Manu-
brium und ihrer planktischen Entwicklung erhalten geblieben ist. Gleichwohl
fehlt auch hier die Planula, und es erfolgt die direkte Entwidklung zur Acti-
nula. Eine Erkliarung fiir die Entstehung der Actinula erscheint von hier aus
schwierig.

Die stammesgeschichtlich ursprunglichere und allgemeinere Erscheinung
ist dem Anschein nach eben die Unterdriickung der Planula, die vielleicht mit
der Grofie und dem Dotterreichtum und mit der Zahl der Eier zu erkldren ist.
Es ist bekannt, dafl bei Hybocodon, Ectopleura, Tubularia, Margelopsis u. a.
die Eireifung in der besonderen Form erfolgt, daff die zur definitiven Eizelle
heranreifende Oocyte das Material von zahlreichen sich auflésenden Oogo-
nien oder die ganzen Qogonien in sich aufnimmt. Das hat zur Folge, daf}
meist nur wenige, aber um so groflere Eier gebildet werden, worauf schon
MuLLer (1908) hingewiesen hat. Die direkte Entwicklung ohne Planula, die
mit Ausnahme von Ectopleura iiberdies im Schutze des miitterlichen Organis-
mus erfolgt, hat dann die Bedeutung der Abkiirzung der planktischen Phase
als des grofiten Gefahrenmoments im Leben des Organismus und besonders
der jiingsten Stadien. Der daraus entstehende Nachteil der geringeren Ver-
breitungsmoglichkeit wird durch die wenn auch wahrscheinlich allgemein nur
kurze pelagische Periode des jugendlichen Polypen, eben der Actinula, mehr
oder weniger ausgeglichen. Das diirfte bei der geringen Eiproduktion fir die
Erhaltung der Art von besonderer Bedeutung sein.

Da nach Komn (1913, p. 215) bei Formen mit freien Medusen durchweg zahlreiche
Eier gebildet werden, in den sessilen Gonophoren aber nur wenige, so kann man von Ecto-
pleura und Hybocodon, die ja trotz freier Gonophoren nur wenige Eier bilden, vermuten,
dafl sie sich eben auf dem Wege zur Reduktion der Medusen befinden, wie es bei Tubu-
laria bereits erreicht ist. Dieselbe Vermutung ist dann auch far Corymorpha-Steenstrupia aus-
zusprechen, wo die gleiche Erscheinung der geringen Eiproduktion bei freien Medusen zu
beobachten ist. Dafiir spricht ebenfalls, dafl bei C. palma die Meduse sich nicht mehr losidst;

sie besitzt zwar noch einen wohl ausgebildeten Schirm, der aber verkleinert ist und der
Tentakel entbehrt (Torrey 1907). Bei C. nutans ist dagegen die Meduse noch pelagisch.

Aus der Entwicklungsgeschichte ist nach allem zu folgern, dafl in der Fa-
milie Tubulariidae die Gattung Ectopleura die urspringlichere vor Hyboco-
don und Tubularia ist. Die bisher nach morphologischen Gesichtspunkten
durchgefithrte Einordnung wird damit bestétigt.

Der Ubergang zur pelagischen Lebensweise beim Polypen von Marge-
lopsis mufl dann als spezialisierte Weiterentwicklung in anderer Richtung be-
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trachtet werden. Das Vorkommen eines embryonalen Bodenstadiums zeigt,
daf} die Polypengeneration nicht rein pelagisch ist. Das 1488t darauf schlieflen,
dafl Margelopsis von Vorfahren mit festsitzenden Polypen abstammt, daf} also
die planktische Lebensweise des Polypen eine sekundir erworbene Eigenschaft
darstellt. In die gleiche Richtung deutet auch das Vorhandensein des Rudi-
ments der Stielanlage am aboralen Pol des Polypen, das der Haftplatte der
Tubulariiden-Actinula homolog ist, wie schon Ktun (1913) angegeben hat.
Nach den eigenen Beobachtungen besteht diese Homologie nicht nur der An-
lage, sondern auch der Funktion nach. Die Zellen dieser haftnapfartigen Bil-
dung am aboralen Pol kénnen nimlich ein klebriges Sekret ausscheiden. mit
dem sich der in den Kulturen auf dem Boden liegende Polyp zeitweilig anhef-
ten kann (WERNER 1955 a).

Dabher ist der Auffassung von Kramp (1949) zuzustimmen, dafl sich Mar-
gelopsis von gemeinsamen Vorfahren frithzeitig abgespalten hat. Die phylo-
genetische Entwicklungslinie 148t sich in dem folgenden Zweigschema darstel-
len:

Ectopleura Hybocodon

L

< Margelopsis

D. Zusammenfassung

Tubularia

1. Frisch gefangene Medusen von Ectopleura dumortieri van Beneden
legten befruchtete Eier ab, so dafl ihre Entwicklung untersucht werden konnte.

2. Die Eier losen sich nach dem Austritt aus der Gonade vom Manubrium
ab und entwickeln sich planktisch unter Uberschlagung des bewimperten Pla-
nulastadiums direkt zur Actinula.

3. Das jiingste Actinula-Stadium ist das ,Sternchenstadium®, die ,Pro-
actinula®. Sie ist eine flache rundliche Scheibe mit 10—13 Fortsidtzen, den
Anlagen der aboralen Tentakel. Der Mundpol kann durch eine schwache Auf-
wélbung schon angedeutet sein, wihrend der aborale Pol auler den Tentakeln
noch keine Differenzierung aufweist. Die Proactinula ist nach ihrer Entwick-
lung und Formbildung ein planktisches Ausbreitungsstadium.

4. Die Proactinula entwickelt sich zu der eigentlichen planktischen Acti-
nula. Sie ist nach ihrer Formbildung eine typische Tubulariiden-Actinula mit
10—13 langen aboralen Tentakeln und 4—5 kurzen Oraltentakeln am Mund-
pol. Am aboralen Pol ist die Anlage des Hydrocaulus mit der Haftplatte aus-
gebildet. Die Actinula vermag bereits vor der Anheftung Nahrung aufzuneh-
men.

5. Die Anheftung erfolgte am 4.—5. Tage nach der Eiablage. Die sich
entwickelnden Polypen konnten mehrere Monate am Leben gehalten werden
und bildeten an schwach verzweigten, stielartigen Medusentrigern die Me-
dusen.

6. Die vollstindige planktische Entwicklung vom Ei bis zur ansatzreifen
Actinula ist in der Familie Tubulariidae allem Anschein nach auf Ectopleura
beschrinkt.

7. Die planktische Proactinula ist gleichfalls auf Ectopleura beschrinkt,
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wihrend im freien Wasser noch Actinulae von Tubularia und Hybocodon
auftreten kénnen. Die morphologische Unterscheidung der Actinulae von Ecto-
pleura und Tubularia erscheint moglich. Doch ist unwahrscheinlich, daf} die
Actinulae beider Gattungen gleichzeitig im Hochseeplankton auftreten, da
Tubularia eine ausgesprochene Litoralform ist.

8. Ebenso wie von Ectopleura konnen auch die Actinulae von Hybocodon
im Hochseeplankton auftreten. Ob die morphologische Unterscheidung der
Actinulae méglich ist, kann nicht entschieden werden, da iber die Entwick-
lung des Polypen von Hybocodon zu wenig bekannt ist.

9, Durch die Beibehaltung der als urspringlich zu bezeichnenden plank-
tischen Entwicklung ist Ectopleurea in der Familie Tubulariidae vor Hyboco-
don und Tubularia als die phylogenetisch urspriinglichere Gattung einzu-
ordnen.
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