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ABSTRACT: Structure and life history of the polyp of Tripedalia cystophora (Cubozoa,
class. nov., Carybdeidae) and its importance for the evolution of Cnidaria. Following
Harecker (1880), most zoologists have grouped the Cubomedusae with the class Scyphozoa.
However, the actual systematic position and evolution of the Cubomedusae remained unclear
because essential phenomena of the life cycle, i. e. life history and structure of the polyp
generation and the process of medusa formation were unknown. Successful cultivation of the
Carribean larviparous Tripedalia cystophora Conant, 1898 elucidated for the first time the
complete life cycle of a cubomedusa. Primary polyps could be raised from planulae which were
transferred by air mail from La Parguera, Puerto Rico. The sessile polyp is solitary. Its mor-
phology, anatomy, and behaviour are described. The body (length 0.6-1.0 mm) is radially
constructed without any trace of tetramerous structures. 6 to 11 solid capitate tentacles insert
in one circle, above which the body ends in a long contractile snout-like mouth cone (proboscis).
The body is sac-like without gastric septa or gastric pockets; its base is enveloped by a small
cup of thin, structureless periderm. Asexual reproduction by which the stock is enlarged
quickly envolves lateral budding of small secondary polyps. After detachment these small
polyps go through a creeping phase. The fully grown polyp shows a remarkable behavioural
plasticity as it can migrate and change into an inactive encysted stage. The whole polyp meta-
morphoses into a single medusa. All externally visible metamorphosis phases are described.
First, the polyp’s body becomes tetramerous due to 4 longitudinal folds. The tentacles con-
gregate into 4 groups, each in one quadrant. While the distal parts of the tentacles are resorbed,
their bases develop into 4 perradial sensory organs (rhopalia). Interradially, 4 new tentacles
are formed and become the primary tentacles of the medusa. Simultaneously, the complete
body of the polyp transforms into the bell of the medusa. At the end of the metamorphosis
which takes 5 to 6 days at 25 to 27° C, the young medusa begins to pulsate quickly and swims
away leaving behind the empty peridermal cup. The morphology of the young medusa is
described. 7. cystophora has a tricnidom of basitrich haplonemes, holotrich haplonemes, and
heterotrich microbasic euryteles. The ecology of both, polyp and medusa generation, is briefly
outlined. A critical comparison between the polyp and medusa of T. cystophora and the
Scyphozoa and Hydrozoa reveals important differences. Consequently, a new class, Cubo-
z 0 a, must be established and given the evolutionary position between Scyphozoa and Hydro-
zoa. Diagnoses are presented for the polyp of T. cystophora and the class Cubozoa.
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EINLEITUNG

Die Cubomedusen sind Bewohner der tropischen Meeresgebiete, wo sie in den
neritischen Zonen stellenweise sebr hiufig sind. Thre Hauptverbreitungsgebiete sind der
Indopazifik (Philippinen, Ostkiiste von Australien) und das Karibische Meer. Die
ndrdliche Verbreitungsgrenze wird in der Sstlichen Hemisphire von Carybdea rastoni
an der Siidwestkiiste von Hokkaido, in der westlichen Hemisphire von Carybdea mar-
supialis im Mittelmeer erreicht (UcHipa, 1954; Kramp, 1961). Durch ihre intensive
Nesseltitigkeit sind mehrere Arten an den Stellen ihres hiufigen Vorkommens als ,,sea
wasps® bertthmt und beriichtigt. Das Nesselgift von zwei indopazifischen Arten,
Chiropsalmus quadrigatns und besonders Chironex fleckeri, ist so gefahrlich, dafl es bei
empfindlichen Personen und Jugendlichen den schnellen oder pldtzlichen Tod durch
Lihmung des Atem- und Kreislaufzentrums herbeifiihren kann (CreLanp & Sourts-
cOTT, 1965, BARNES, 1966).

Die Cubomedusen (,,box jellies) haben ihren Namen von der angeniherten Wiir-
felform ihres Schirms, der die tetramere Anordnung und Ausbildung aller wesent-
lichen Organe entspricht. Die erste Art wurde von Linng (1758) als Medusa marsu-
pialis (= Carybdea marsupialis) beschrieben. Seit Harcker (1880) wird diese Gruppe
stets zu den Scyphomedusen gerechnet. Indes haben kritische Autoren (Craus, 1883;
Mayzr, 1910; Oxrapa, 1927) mehrfach darauf hingewiesen, dafl diese Einordnung
wegen der erheblichen Unterschiede gegeniiber den anderen Scyphomedusen (Corona-
tae, Semaeostomeae, Rhizostomeae) sehr problematisch sei, so dafl die Cubomedusen
zumindest eine aberrante Gruppe darstellten.

Die eigenen Untersuchungen iiber die Lebensgeschichte der Cubomedusen nah-
men ihren Ausgang von den Untersuchungen iitber Stephanoscyphus (Scyphozoa,
Coronatae). Sie hatten ergeben, dafl dieser Polyp ein lebendes Fossil und ,,missing link“
ist und dafl er eine Schliisselstellung fiir die Aufklirung der evolutionistischen Entwick-
lungslinien innerhalb der Klasse Scyphozoa und des gesamten Stammes Cnidaria ein-
nimme (WERNER, 1966, 1967, 1970, 1971, 1973b). Insbesondere hatte der Vergleich mit
dem Scyphistoma, dem Polypen der Medusenordnungen Semaeostomeae und Rhizo-
stomeae, gezeigt, dafl Stephanoscyphus ebenso wie die von ihm erzeugten Coronaten-
medusen Merkmale einer primitiveren Organisation aufweist. Die Untersuchung der
Feinstrukturen hatte dieses Ergebnis bestitigt (CHapMan & WERNER, 1972). Stepha-
noscyphus steht daher der gemeinsamen Stammform aller rezenten Scyphozoen niher
als der Scyphistoma. So ergab sich die Schluffolgerung, dafi die Coronatae die Basis-
gruppe der Scyphozoa darstellen. Demgegeniiber hatte UcHipa (1969) die Ansicht
vertreten, dafl dieser Rang der Ordnung Cubomedusae zuerkannt werden miisse, weil
bei ihnen der fiir die gesamte Klasse so charakteristische tetramere Bauplan am deut-
lichsten ausgeprigt sei.

Diese Auffassung war nicht einwandfrei zu begriinden, sie konnte aber auch nicht
widerlegt werden, solange die Lebensgeschichte der Cubomedusen nicht restlos auf-
geklirt war. Die entscheidende Liicke war die Unkenntnis des erwachsenen Polypen
und der Phasen der Medusenbildung, wihrend Bau und Systematik der Medusen als
hinreichend bekannt gelten konnten, was andererseits weniger fiir ihr Verhalten und
ihre Lebensweise zutraf. Zwar hatten bereits zwel frithere Autoren, ConanT (1898)
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und Oxapa (1927), Planulae von Cubomedusen zur Anheftung am Substrat gebracht
und ihre Entwicklung zu Primirpolypen beobachtet; doch war beiden die Aufzucht zu
erwachsenen Polypen nicht gelungen.

ConNaNT, dem wir eine ausfiihrliche Beschreibung der Morphologie und Anatomie
der Cubomedusen und die Erstbeschreibung von Tripedalia cystophora verdanken, hat
im Karibischen Meer (Jamaica) auch die Larviparie dieser Art beobachtet, auf die ihr
Speciesname hinweist. Die Fier entwickeln sich in den Gastraltaschen der weiblichen
Meduse zu Planulae, die anschlieffend ausgestofien werden und sich nach einer kurzen
planktischen Phase von 1 bis 2 Tagen anheften und in Jungpolypen umwandeln. Die
Weiterentwicklung wurde nicht beobachtet. Der Originalbericht ist in mehrfacher Hin-
sicht von besonderem Interesse, so dafl er im Wortlaut wiedergegeben werden muf}:

“The embryos were thrown out in the aquaria as free-swimming planulae, which
settled down on the bottom and sides of the glass in a day or two, and quickly devel-
oped into small hydras with mouth and typically with four tentacles (and four taenio-
les, W. K. B.)” (CoNANT, 1898; p. 23). Bemerkenswert ist einmal, dafl die Jungpolypen
als ,hydras® bezeichnet werden und nicht als Scyphistomae, zum anderen, dafl ihnen
nicht vom Autor ConaNT, sondern vom Herausgeber W. K. Brooks — nur auf diesen
kénnen sich die Anfangsbuchstaben beziehen — Taeniolen, das heifit Gastralsepten zu-
geschrieben werden. Offenbar wurde dieses Merkmal weder vom Autor noch vom
Herausgeber realiter beobachtet, von letzterem aber nach dem frithen Tode Conanrs
in der selbstverstindlichen Annahme zugefiigt, daf Tripedalia zu den Scyphomedusen
zu rechnen sei, dafl ihr Polyp also wie der Scyphistoma tetramer gebaut und im Besitz
von 4 Gastralsepten sei. Diese, wie sich zeigen wird, irrtiimliche Annahme ist spiter
mehrfach in die Literatur eingegangen. So iibernimmt Maver (1910) die oben zitierten
Befunde und beschreibt die Jungpolypen von Tripedalia bereits als ... small Scy-
phostomae with mouth and typically with 4 tentacles and 4 taeniolae...* (p.514). Da-
bei muf} diesem Autor zugute gehalten werden, worauf schon kurz hingewiesen wurde,
daf er in der Einleitung zur Darstellung der Klasse Scyphomedusae die aberrante Na-
tur der Cubomedusen ausdriicklich hervorhebt: “The Carybdeidae are so aberrant and
our knowledge of their development is so imperfect that we have not yet been able
to determine their relationships to other Scyphomedusae™ (p. 500). Die gleichen An-
gaben iiber den Bau des Polypen von Tripedalia finden sich auch in der spiteren Lite-
ratur wieder, so etwa bei Krumsacu (1924; p. 573), obwohl auch er an anderer Stelle
(p. 570) erwihnt, dafl die Ontogenie der Cubomedusen wie zu Haeckels Zeiten noch
immer ungeklirt sei.

Die Untersuchungen von Oxapa (1927) iiber die Entwicklungsgeschichte von
Carybdea rastoni brachten den grofien Fortschritt, dafl die Phasen der Frithentwicklung
nimlich die Eifurchung, die Entstehung des Entoderm durch Delamination und Zell-
teilung der bereits ins Blastoc! eingewanderten Zellen sowie die Entwidklung bis zur
Planula aufgeklirt werden konnten. Angaben iiber die Dauer der planktischen Periode
fehlen; doch haben die Wimperlarven auch bei dieser larviparen Art offenbar nur eine
sehr kurze planktische Phase. Sie hefteten sich in der iiblichen Weise am Substrat an
und wandelten sich innerhalb von 1 bis 2 Tagen in Primirpolypen mit 2, oft mit 3 Ten-
takeln um. Interessanterweise nennt auch dieser Autor den Jungpolypen ,,. .. un jeune
Hydroide ...* (p. 244), auch wenn er in Fig. I (p. 243) die ,... Transformation
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de la planula en scyphistome...* illustriert. Ebenso erwihnt er an anderer Stelle
(p. 247), daf die Suche nach dem Scyphistoma an den Orten, an denen die Meduse
hiufig war, vergeblich gewesen sei. Die kleinen Primirpolypen blieben mehrere
Wochen am Leben, ohne sich weiter zu entwickeln. Vermutlich starben sie an Nah-
rungsmangel. Die bildliche Darstellung kann verstindlich machen, dafl Oxapa das
von ihm beobachtete Stadium einen jungen Hydroiden genannt hat; denn es gleicht
einem jungen Hydroidpolypen in der Tat weit mehr als einem jungen Scyphistoma

(Abb. 1).

Abb. 1 a, b: Primirpolypen kurz nach der Umwandlung aus Planulae, a der Scyphomeduse
Chrysaora spec. (nach Craus, 1883; Textfig. ¢, p. 6); b der Cubomeduse Carybdea rastoni
{nach Orapa, 1927; Fig. 1, e, f, p. 243. Zeichnungen geringfiigig verindert)

Audch in der neueren Literatur wird auf die alten Befunde Bezug genommen;
offenbar steht Ucaina (1969, p. 248) unter ihrem Einfluff, wenn er erwihnt, daf} sich
die Planula der Cubomedusen zu einem Scyphopolypen entwickelt.

Dafl ein Cubopolyp bis vor kurzem im freien Meer nicht gefunden wurde,
hat wahrscheinlich mehrere Griinde. Einmal miissen die weiten Kiistengebiete der tropi-
schen Meere auch heute noch als weitgehend unerforscht oder kdnnen hdchstens als
liickenhaft erforscht gelten. Es kann keinem Zweifel unterliegen, daf} die intensive und
gezielte Suche nach einem Cubopolypen in den Gegenden des Massenauftretens der
Medusen zum Erfolg fithren wiirde. Andererseits mufl zugegeben werden, dafl die
Suche vermutlich sehr mithsam und zeitraubend und woh!l auch von Gliickszufillen
abhingig sein diirfte. Auflerdem sind die Cubopolypen sehr wahrscheinlich allgemein
von geringer Grofle, wie nach den eigenen Beobachtungen iiber den Polypen von
Tripedalia anzunehmen ist.
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In jedem Fall war nach den Resultaten der Untersuchungen Conanrs (1898) und
Oxapas (1927) an der Existenz einer Polypengeneration bei den Cubomedusen nicht
zu zweifeln. So erschien fiir den eigenen Versuch, endlich die Lebensgeschichte dieser
ritselhaften Gruppe aufzukliren, der von diesen Autoren beschrittene Weg, den Poly-
pen aus Planulae zu ziichten, von vornherein als der einfachere. Er bot sich einmal
deswegen an, weil es wie erwihnt larvipare Arten gibt; daher besteht die Mdglichkeit,
relativ leicht grofere Mengen ihrer Planulae zu erhalten; dann aber auch aus dem
Grunde, weil die Chancen, auch kleine und empfindliche Entwicklungsstadien zur
Weiterentwicklung zu bringen, heute durch die Anwendung moderner Kulturmethoden
ungleich grofler sind als frither. Die larvipare Art Tripedalia cystophora, die nach den
alten Angaben von CoNaNT (1898) an der Kiiste von Jamaica sehr hiufig war, erschien
nach allem als die am meisten Erfolg versprechende Form. Bei der brieflichen Erkun-
dung im Jahre 1970, ob diese Art im Karibischen Meer auch heute noch in ausreichen-
den Mengen anzutreffen sei, hatte ich das grofie Gliids, mit Herrn Prof. Ch. Curress
(Department of Marine Sciences, University of Mayagiiez, Puerto Rico, USA) Ver-
bindung aufnehmen zu kénnen, der mit seinen Mitarbeitern ein langfristiges Programm
zur Erforschung der Medusenfauna der Kiistengewidsser von Puerto Rico in Angriff
genommen hatte. Dieses Programm galt speziell auch den Cubomedusen, die dort durch
ihr zeitweilig hiufiges Auftreten den Badebetrieb empfindlich stbren, so dafl ein 8ffent-
liches Interesse an der Untersuchung ihrer Lebensgeschichte, ihrer Okologie und der
Fluktuationserscheinungen bestand. Von Herrn Curress erhielt ich alle notwendigen
Auskiinfte; er teilte mir mit, dafl Tripedalia in den Mangrovegiirteln nahe der zu-
gehBrigen Meeresstation La Parguera hiufig ist und ging auch bereitwillig auf meinen
Wunsch ein, mir auf dem Luftwege lebende Planulae dieser Art zu schicken.

Der Versuch verlief im Juli 1970 erfolgreich. Die Planulae iiberstanden den Luft-
transport, und es gelang, sie zum Ansatz und zur Umwandlung in die winzigen
Primirpolypen zu bringen, die bis zur vollen Grofle weitergeziichtet werden konnten.
So war es bis Ende 1970 méglich, den Polypen auf seine Morphologie und Organisation
zu untersuchen, seine asexuelle Vermehrung durch Polypenknospen und alle Stadien
der Medusenbildung zu beobachten. Schliefflich gelang es in der Folgezeit, auch die
Jungmedusen bis zur vollen Grofle und Geschlechtsreife aufzuziehen. Damit war erst-
mals der vollstindige Lebenszyklus einer Cubomeduse aufgeklirt, und das letzte grofie
Ritsel in der Kenntnis der Lebensgeschichte der Cnidaria war endlich definitiv geldst.
Die Ergebnisse wurden in einer voriiufigen Mitteilung gemeinsam publiziert (WERNER
etal., 1971; vgl. WERNER, 1973b).

Das wesentliche, véllig unerwartete Ergebnis war, dafl der Polyp von Tripedalia
keinerlei Ahnlichkeit mit einem Scyphopolypen besitzt, dafl er vielmehr in allen ent-
scheidenden Merkmalen sowohl von Stephanoscyphus, dem Polypen der Coronatae,
wie auch vom Scyphistoma der Semaeostomeae und Rhizostomeae grundverschieden
ist. Radialsymmetrischer Bau des Korpers, Fehlen aller tetrameren Strukturen, also von
Gastralsepten, Gastraltaschen, Septalmuskeln, damit einfacher sackf6rmiger Bau des
Korpers ohne innere Gliederung, Vorhandensein capitater Tentakel, asexuelle Ver-
mehrung durch seitliche Polypenknospung dhnlich wie beim Stilwasserpolypen Hydra,
endlich vollstindige Metamorphose des Polypen in eine und nur eine Meduse, ohne dafl
ein basaler Restkdrper zuriickbleibt: Alle diese Merkmale geben dem Polypen von
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Tripedalia eine Sonderstellung, durch die er sich aus der Klasse Scyphozoa eindeutig
heraushebt. Andererseits besteht auch, wie spiter zu zeigen sein wird, eine deutliche
Abgrenzung zu den Hydrozoa. Die systematische und evolutionistische Konsequenz,
die Cubozoa in den Rang einer Klasse zwischen den Scyphozoa und Hydrozoa zu
erheben, ist in kurzer Form bereits erdrtert worden (WrrNEeR, 1973b). Wie dort an-
gekiindigt, bedarf dieser Schritt noch der ausfithrlichen Begriindung durch die ein-
gehende Beschreibung des Baues und der Lebensgeschichte des Polypen sowie auch be-
sonders der Art der Medusenbildung.

Es ist von grofler Bedeutung, daff es in Puerto Rico gelungen ist, den Lebens-
zyklus einer weiteren Cubomedusenart aufzukliren. Dort war im Jahre 1970 von
Prof. Cutress auf dem Meeresboden in geringer Tiefe zwischen den Mangrove-Inseln
bei La Parguera ein kleiner unbekannter Polyp entdeckt worden, der an Muschel-
schalen angeheftet war. Er wurde in Kultur genommen und konnte in der Folgezeit
auf Grund der Kenntnis des Polypen von Tripedalia ebenfalls als Cubopolyp identi-
fiziert werden. Anfangs wurde die neue Form als Polyp der Art Tripedalia cystophora
selbst angesehen; doch ergaben Korrespondenz und weitere Untersuchungen {iber die
Strukturmerkmale des Polypen und der aus thm entstandenen Meduse, dafl es sich um
eine andere Art handeln mufite. Es zeigte sich bald, dafl der Polyp eine Meduse des
Genus Carybdea erzeugt. Die vorliufigen Ergebnisse sind von CuTrESS in einem nicht
publizierten Bericht niedergelegt, der mir zuginglich gemacht wurde (Ca. E. CuTREss:
Investigation of the biology and control of noxious Coelenterates occurring in the
coastal waters of Puerto Rico. Second Ann. Rep., Fish. Developm. Program, Dep. of
Agricult., Commonwealth of Puerto Rico, Mayagiiez, January 1971). Die weiteren
Untersuchungen waren Thema einer Thesis von F. J. STuDEBAKER, deren Verdffent-
lichung abzuwarten bleibt. Der Lebenszyklus der in Puerto Rico untersuchten Art
Carybdea spec. stimmt in allen wesentlichen Punkten mit dem von Tripedalia iiberein,
wenn auch der Polyp von Carybdea in einigen Merkmalen, wie Grofle, Tentakelzahl,
Begeifielung, Cnidom genus-spezifische Unterschiede aufweist.

Im folgenden werden die allgemeinen Beobachtungen iiber die Entwicklung, die
Morphologie und Anatomie, die asexuelle Vermehrung und die Metamorphose des
Polypen von Tripedalia cystophora mitgeteilt und illustriert, der seit 1970 im Labora-
torium geziichtet wird. Da es gelungen ist, die Medusen nicht nur bis zur Geschlechts-
reife heranzuziehen, sondern sie auch zur Fortpflanzung zu bringen, so daf} die Fy-
Polypengeneration existiert, darf angenommen werden, daf§ die hier mitgeteilten Be-
funde allgemeine Giiltigkeit haben, auch wenn sie sich ausschlieflich auf Kulturmaterial
beziehen. So braucht nicht befiirchtet zu werden, dafl mit anderen Ergebnissen zu rech-
nen ist, wenn es gelingen sollte, den winzigen Polypen im natiirlichen Biotop aufzu-
finden. Das mufl deswegen erwihnt werden, weil es ja jetzt auch erstmals méglich ist,
die Artdiagnose eines Cubopolypen mitzuteilen.

Auf meine Bitte hat es Herr Prof. D. M. Crapman (Halifax, Canada) iiber-
nommen, die Histologie des Polypen mit Anwendung elektronenoptischer Methoden
zu bearbeiten. Ein kurzer gemeinsamer Beitrag enthilt die ersten Ergebnisse iiber das
Muskel- und Nervensystem des Polypen von Tripedalia (WERNER & CHAPMAN, im
Druck). Die ausfijhrliche Darstellung der Resultate iiber die Feinstrukturen des Poly-
pen von Tripedalia durch CHAPMAN ist in Vorbereitung. Die anatomischen und histolo-



Bau und Lebensgeschichte von Tripedalia cystophora (Cubozoa) 467

gischen Phinomene der Metamorphose des Polypen in die Meduse werden zur Zeit
untersucht und spiter mitgeteilt.

MATERIAL UND METHODE

Die einleitende Darstellung der Vorgeschichte hat deutlich gemacht, daf} sich alle
Anstrengungen auf die Aufzucht der jungen Primirpolypen konzentrieren mufiten,
wenn das angestrebte Ziel erreicht werden sollte. Die Planulae wurden am 20. 7. 1970
von Puerto Rico in 2 Thermosflaschen von je 500 ml Inhalt abgesandt, die etwa zur
Hilfte gefiillt waren, und kamen am 22. 7. 1970 in Hamburg an. Die Oberflichen-
temperatur des Meeres im Mangrovegiirtel von La Parguera, wo die Muttermedusen
gefangen waren, betrug 29° C; doch war das filtrierte Seewasser, in dem die Planulae
auf die Reise geschickt wurden, vorher gekiihlt und hatte bei der Ankunft eine Tem-
peratur von 19° C. Der Salzgehalt betrug 37 %eo.

Es zeigte sich, dafl die Planulae bei der Ankunft bereits die Schwimmfihigkeit
verloren und sich an den Innenwinden der Thermosflaschen angeheflet hatten. Durch
vorsichtiges Abspiilen mit einer Pipette konnten sie abgeldst werden und wurden dann
in frisches Seewasser umgesetzt. Das war deswegen ohne Beschidigung der winzigen
Stadien (Durchmesser 0,13 mm) méglich, weil sie sich beim Anheften mit einer feinen
Hiillmembran umgeben hatten. Sie wurden in 2 Gruppen bei 22° und 28° C in natiir-
lichem Seewasser weitergeziichtet, das von Helgoland stammte und dessen Salzgehalt
auf einen annihernd konstanten Wert von 34,5 %/00 eingestellt wurde. Die Embryonal-
stadien klebten am Boden der Kulturschalen erneut, das heifit passiv an. Daf sie den
Transport gut iiberstanden hatten, zeigte sich nach wenigen Tagen, als ihre Entwick-
lung zu Primirpolypen mit 2 bis 4 Tentakeln einsetzte. Thr Kérper hatte den gleichen
Durchmesser wie vorher die Planulae.

Bei ihrer geringen Grofle war das entscheidende Problem die Ernihrung. Frisch-
geschliipfte Artemia-Nauplien, die eine Linge von etwa 0,5 mm haben, und selbst Teil-
stlicke von solchen waren viel zu grofl und wurden nicht angenommen. Das gleiche galt
fiir fein zerzupfte Stiickchen der Mitteldarmdriise von Mytilus edulis. Protozoen geeig-
neter Grofle, die wahrscheinlich die erste natiirliche Nahrung der jungen Polypen im
Meer darstellen, standen nicht schnell genug zur Verfiigung. Als erfolgreich erwies sich
schlieflich die Methode, kleine Stiickchen der Mitteldarmdriise von Mytilus edulis mit
spitzen Pinzetten zu zerquetschen und den erhaltenen feinktrnigen Zellbrei mit fein
ausgezogenen Glasnadeln vorsichtig auf die Oberseite der Primirpolypen zu legen. Es
zeigte sich bald, daf sie in der Lage waren, einen ihrer Gréfle entsprechenden Teil des
weichen Zellbrels mit dem Mund aufzunehmen und zu verschlucken. Mit dieser zeit-
raubenden Methode der individuellen Fiitterung gelang es, eine ausreichende Zahl von
Primirpolypen nicht nur am Leben zu halten, sondern sie auch zum Wachsen zu brin-
gen, bis sie grofl genug waren, anfangs einen halben, spiter einen ganzen Artemia-
Nauplius zu verschlucken. Dabei ist bemerkenswert, daff es bei einer Wassertemperatur
von 28° bzw. 22° C noch 1-2 bzw. 2-3 Wochen dauerte, bis die Jungpolypen iiber-
haupt mit der ersten Nahrungsaufnahme begannen.

Als Kulturschalen wurden anfangs flache Boverischalen von 50 ml Inhalt benutzt,
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die die genaue Kontrolle und individuelle Fiitterung unter dem Stereomikroskop bei
stirkeren Vergroflerungen gestatten. Diese Schalen wurden spiter in groflere ein-
gesetzt, wodurch auch das Problem der zunichst tiglichen, nur mit Vorsicht méglichen
Wassererneuerung erleichtert wurde. Die Fiitterung erfolgte anfangs jeden zweiten
Tag, spiter tiglich, bis die Bildung von Knospen einsetzte und die Primirpolypen in
der Lage waren, sich von Artemia-Nauplien zu ernihren. Die Kulturen wurden dann
in der iiblichen Weise behandelt, daf} zahlreiche Nauplien in die Kulturschalen ein-
gesetzt wurden und dafl das Wasser nach etwa einer Stunde erneuert wurde, wobet die
Polypen vorsichtig abgespiilt wurden. Bei regelmifiiger Fiitterung vermehrten sich die
Polypen sehr schnell, und aus dem Anfangsmaterial von etwa 30 Primirpolypen wur-
den inzwischen Tausende von Sekundirpolypen geziichtet.

Einen groflen Fortschritt bedeutet auch bei dieser Art die zweigliedrige Kultur mit
dem Harpacticiden Tisbe holothuriae, der sich leicht in Massenkulturen zur Vermeh-
rung bringen ldf8t. Dieser bodenbewohnende Copepode von geringer Grofle frifdt die
Faeces der Polypen, weidet Bakterien und andere Mikroorganismen ab, hilt somit die
Kulturen sauber und dient gleichzeitig den Polypen zur Nahrung. Die Verwendung
von Tisbe bringt einen weiteren Vorteil mit sich. Die aus den Eiersickchen der Weib-
chen ausschliipfenden Nauplien sind von sehr geringer Gréfle (etwa 0,08 mm), so dafl
sie als erste Nahrung fiir die Primirpolypen von Tripedalia geeignet sind. Das zeigte
sich, als es im Frithjahr 1974 erstmals gelang, aus den Geschlechtsprodukten reifer
Medusen Planulae und Primirpolypen der Fi-Generation zu erhalten, worauf bereits
hingewiesen wurde, Die Fiitterung mit Tishe-Nauplien reichte aus, einen groflen Teil
iiber das kritische Anfangsstadium hinweg und zum weiteren Wachstum zu bringen.
Die anfangs fiir unerliflich gehaltene individuelle Fiitterung war damit iiberfliissig
geworden.

Auch die Medusen lassen sich im Laboratorium ohne allzu grofle Schwierigkeiten
bis zur vollen Grofle und Geschlechtsreife heranziehen. Sie wurden in Becherglisern
von 0,6 oder 1,01 Inhalt in stehendem Wasser bei tiglicher Fiitterung mit reichlich
Tisbe, bei tiglichem Wasserwechsel und in einer Kulturtemperatur von 25° bis 27° C
innerhalb von 10 bis 12 Wochen geschlechtsreif. Nach allem hat sich Tripedalia als
glinstiges Objekt fiir die Laboratoriumskultur erwiesen.

BEFUNDE
Die Entwicklung der Planula zum Primirpolypen

Die Medusen von Tripedalia cystophora sind wie alle Cubomedusen getrennt-
geschlechtig. Wie erst kiirzlich entdeckt worden ist (WerNER, 1973a), lassen sich die
Geschlechter durch die unterschiedliche Farbe und Struktur der Gonaden leicht unter-
scheiden. Ferner {ibertrigt das Minnchen in einem interessanten, fiir Medusen bisher
unbekannten Paarungsspiel die zu Spermatozeugmen eines einfachen Typs vereinigten
Spermatozoen in kugeligen Spermatophoren direkt auf das Weibchen. Die aus den
reifen Gonaden in die Gastraltaschen ausgestofienen Eier werden daher an Ort und
Stelle besamt und entwickeln sich zu Planulae, ehe sie ausgestoflen werden und die
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kurze planktische Phase beginnen. Sie dauert nur 2-3 Tage, wie schon ConanT (1898)
beobachtet hat, der als erster die Larviparie einer Cubomeduse beschrieben hat (vgl.
p. 463). Die Planulae haben eine rundliche bis stumpfovoide Form und eine schwach
braunliche Firbung. Ihre Grofle (maximaler Durchmesser) betrdgt 0,13 mm. Die Un-
tersuchung eines Lebendquetschpriparates ergab, dafl sie funktionsfihige Nesselkapseln

Abb. 2 a~g: Tripedalia cystophora, Entwicklung der angehefteten Planula zum jungen Primir-

polypen. a, b, ¢, d, g Aufsicht, e, f Seitenansicht. a zeigt das seitliche Ausschliipfen des anfangs

ungegliederten Keims aus der Planulahiille. Die Keime in d, f, g sind nach oben durchge-

brochen und behalten die Planulahiille als primiren Peridermbecher. (Zeichnung: F. K. Heck-
MaNN nach Vorlagen des Autors)

vom Typ der mikrobasischen heterotrichen Eurytelen besitzen, die in zwei Formen und
Groflenklassen ausgebildet sind (Tab. 2). Der Zellinhalt ist relativ grobkdrnig und ent-
hidlt wenige gelbbraune Pigmentgranula, die der Planula die erwihnte Firbung
verlethen.

Bei der Anheftung am Substrat, in den Kulturen auf dem Boden der Glasschalen,
umgeben sich die Planulae mit einer feinen strukturlosen Peridermmembran, die von
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den Ektodermzellen ausgeschieden wird. Nach einer kurzen Ruheperiode von 2-3
Tagen, die offenbar der Vorbereitung fiir die weitere Differenzierung dient, durch-
bricht der zunichst noch ungegliederte Keim die Hiille und formt sich zum Primir-
polypen um (Abb. 2, 3). Bei diesem entwickeln sich gleichzeitig meist zwei, kurz darauf
iiber Kreuz 4 Tentakel; zuweilen werden auch sofort 3 Tentakel ausgebildet. Hiufig
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Abb. 3: Tripedalia cystophora, Photo junger, 9 Tage alter Primirpolypen der Fi-Generation.
Die Pfeile deuten auf leere Planulahiillen hin, aus denen die Keime ausgeschliipft sind

schlipft der Embryo aus der Planulahiille vollstindig aus, um sich dicht neben ihr oder
in einiger Entfernung mit dem aboralen Pol erneut anzuheften, der sich zur basalen
Haftscheibe entwickelt (Abb. 2b, 3). Das ist offenbar dann der Fall, wenn der Schliipf-
spalt seitlich liegt. In anderen Fillen bricht der Keim nach oben durch und bleibt dann
in der primiren Hiille angeheftet, die zum basalen Peridermbecher wird. Im ersteren
Fall wird dieser von den Epidermiszellen des Basalteils neu ausgeschieden.

Auf diesem Stadium mit 3-4, maximal 5 Tentakeln verharren die Primirpolypen
etwa 1 bis 3 Wochen, ehe sie mit der Nahrungsaufnahme beginnen (p. 467). Die Grofle
ist von der der Planula kaum verschieden und betriigt 0,1-0,13 mm (Hohe = Durch-
messer). Die Form ist variabel, halbkugelig oder stumpfkegelig. Der Mundkegel ist
iiber dem Tentakelkranz bereits erkennbar, K&rper und Mundkegel sind auch beim
jungen Primirpolypen schon recht dehnungsfihig, wie sich bei der ersten Nahrungs-
aufnahme erkennen ldfit, ein Merkmal, das wie die Variabilitit der Korperform beim
erwachsenen Polypen noch erheblich stirker ausgeprigt ist.
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Das weitere Wachstum vollzieht sich stetig, bis der Polyp nach etwa 5-6 Wochen
eine Korperlinge von 0,5 mm (Hahe) hat und 4-7 Tentakel besitzt. Er erreicht dann
die Phase der asexuellen Vermehrung durch seitliche Knospenbildung. Wihrend dieser
Periode, die der Vergroflerung des Bestandes dient, wichst der Polyp weiter und er-
reicht mit einer Grofle (Hohe) von durchschnittlich 1,0 mm und einer Tentakelzahl von
meist 611 den erwachsenen Zustand vor der Metamorphose.

Die Morphologie des Polypen

Ein wesentliches Merkmal ist der solitdre Habitus, da weder bei Primir- noch bei
den durch Knospung entstandenen Sekundirpolypen Anzeichen einer Verzweigung
oder Stolonenbildung beobachtet wurden. Das gleiche gilt auch fiir den Polypen von
Carybdea. Wie die Abbildungen 4, 6 und 9 erkennen lassen, kann beim Polypen von
Tripedalia die Grundform des Korpers als stumpfkegelig bis flaschenformig bezeichnet
werden. Die untere Korperhilfte ist meist verbreitert, so dafl der Kérper seinen grifiten
Durchmesser unterhalb des Tentakelansatzes erreicht. Die Tentakel sind in einem
Kranz angeordnet (Abb. 5) und setzen am Korper einzeln, das heiflt ohne basale Ver-
bindung an, doch ist der Basalteil etwas verdickt. Oberhalb des Tentakelkranzes erhebt

Abb. 4: Tripedalia cystophora, erwachsener Polyp, Seitenansicht. (Kérperlinge 1,0 mm)

sich der sehr muskulse Mundkegel oder die Proboscis, die im Ruhezustand eine Linge
von etwa /s der Gesamtkdrperlinge hat, also als recht groff bezeichnet werden mufl.
Bei der Nahrungsaufnahme zeigt sich, dafl die Proboscis sehr dehnungs- und erweite-
rungsfihig ist, so daf sie im voll ausgestreckten Zustand einem Riissel gleicht und auch
die Funktion eines solchen hat. Eine entsprechend grofie Dehnungsfihigkeit besitzt der
ganze Korper, so dafl der Polyp eine Beute verschlingen kann, die den vorher im Ruhe-
zustand befindlichen K&rper an Grofle iibertrifft.

Das ist deswegen mdglich, weil der gréfite Teil des Korpers nadke ist; nur die
Basis ist von einem feinen strukturlosen Peridermbecher umgeben, der von den Epi-
dermiszellen des Basalteils ausgeschieden wird. Durch seine zarte Beschaffenheit ist der
Peridermbecher meist nur schwer zu erkennen; er tritt nur dann deutlicher in Er-
scheinung, wenn er mit Mikroorganismen oder Nahrungsresten bedeckt ist. Auflerdem
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ist er besonders deutlich auszumachen, wenn der Polyp sich in die Kriechform zu-
riidkverwandelt, sich vom Substrat abldst und aus der Hiille schlipft (p. 482) oder
wenn die Jungmeduse nach beendeter Metamorphose davonschwimmt, so dafl der leere
Peridermbecher zuriidkbleibt (p. 485). Die Unterseite des verschmilerten Basalteils ist
als Haftscheibe ausgebildet. Erwihnenswert ist, dafl die Anheftung nicht so intensiv ist,
dafl der Polyp mitsamt seinem Peridermbecher nicht durch einen kriftigen Pipetten-
strahl abgespiilt werden kénnte.

Abb. 5: Tripedalia cystophora, erwachsener Polyp, Aufsicht. (Zeichnung: F. K. HECKMANN)

Der Weichkorper hat eine grauweifle bis gelbliche Farbe. Bei ausschliefilicher Er-
nihrung mit Artemia-Nauplien nimmt er eine rétliche Firbung an. Auf die Variabili-
tit der Korperform wurde bereits hingewiesen; sie hdngt vom Alter, von der Gréfie
und vom jeweiligen Aktivititszustand ab, der besonders mit der Ernihrung kor-
reliert ist. Gut ernihrte Polypen haben im Ruhezustand, das heifit wihrend einer
mehrtigigen Fiitterungspause, die schon erwihnte gedrungene Flaschenform {Abb. 4, 6,
9), wihrend Hungertiere eine wesentlich schlankere Form haben. Hiufig wird bei
Ruhepolypen auch eine rundliche oder flache K&rperform angetroffen, bei der der
Querdurchmesser grofler als die Hohe sein kann. Entsprechende Forminderungen zeigt
auch der Mundkonus, der eine langgestreckte, breitniedrige oder rundliche Form an-
nehmen kann. In den Abbildungen 7 und 8 ist die Variabilitit der K&rperform nach
Lebendskizzen zahlreicher Polypen demonstriert. Dazu ist zu bemerken, dafl die Um-
rifskizzen nach Polypen angefertigt wurden, die sich im Ruhezustand befanden,
so daf sie nicht voriibergehende Forminderungen widerspiegeln, wie sie im Aktivitits-
zustand die Regel sind. Hiufige und somit charakteristische K&rperformen jiingerer
und ilterer Polypen sind in Abbildung 9 wiedergegeben.

Die Variabilitdt der Form betrifit vor allem den Basalteil, der vom Periderm-
becher umgeben ist. Bei jiingeren Polypen, die sich an sauberem Substrat angeheflet
haben, ist der Basalteil dicht oberhalb der schmileren Haftscheibe im Verhiltnis zur



Bau und Lebensgeschichte von Tripedalia cystophora (Cubozoa) 473

Abb. é: Tripedalia cystophora, Photo erwachsener Polypen in Auf- und Seitenansicht. Der
Pfeil deutet auf einen eben abgeldsten Sekundirpolypen in der Kriechphase hin

a b c d e

Abb. 7 a—e: Tripedalia cystophora, Habitusskizzen lebender Polypen in gestrecktem Zustand,
Seitenansicht. Maflstabsgerechte Freihandzeichnungen verschiedener Tiere. Der basale Periderm-
becher fehlt bei den Exemplaren d und e
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Abb. 8 a-g: Tripedalia cystophora, Habitusskizzen lebender Polypen in mehr oder weniger
kontrahiertem Zustand, Seitenansicht. Zu beachten ist in a—c die Stielform des Basalteils, die
durch die engen Peridermbecher bedingt ist

1

-

Ok

b

ADbb. 9 a~f: Tripedalia cystophora, Habitusskizzen lebender Polypen zur Demonstration der
hiufigsten Korperformen. Basale Peridermbecher nicht gezeichnet
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Kérperlinge relativ breit. Bei dlteren Tieren 148¢ sich beobachten, dafl die Basis schlan-
ker ist als der mittlere Korperteil, so dafl sie stielférmig ausgebildet ist. Nach den ver-
gleichenden Beobachtungen hat es den Anschein, daf in solchen Fillen die schlankere
Stielform des Basalteils sekundirer Natur ist. Sie wird dadurch verursacht, dafl die
Auflenseite des Peridermbechers mit ausgeschiedenen unverdaulichen Nahrungsresten
(z. B. Chitinteilen der gefressenen Nahrungstiere) oder mit Mikroorganismen dicht
besetzt ist, so daf} er seine natiirliche Elastizitit verliert. Beim Wachstum des Polypen

= 0,1 mm

Abb. 10: Tripedalia cystophora, Endteil eines Tentakels, Beachte auf der linken Seite die in

Wanderung begriffene Nesselzelle sowie die beiden Typen von Nesselkapseln im Endkolben.

Vorderfront mit Cnidocils, Seiten mit kiirzeren, kriftigeren und lingeren, zarten Sinnes-
borsten besetzt

mufl sein Basalteil dann notwendig die Stielform annehmen, Lost man einen solchen
Polypen aus seinem Peridermbecher heraus oder verldfit er ihn aktiv (p. 482), so nimmt
der Kdrper nach der Anheftung wieder die breitere Form des Basalteils an. Die gleiche
Erscheinung l4ft sich bei Polypen beobachten, die nach einer inaktiven Phase aus der
Cystenhiille ausschliipfen (s. p. 482, Abb. 17). Die eingehendere histologische Unter-
suchung mufl zeigen, ob sich der Basalteil in Strukturmerkmalen von den héheren
Korperpartien unterscheidet.

Variabel sind auch die Zahl, Linge und Haltung der Tentakel. Wie Z4hlungen
ergeben haben, schwankt die Zahl der Tentakel bei erwachsenen Polypen durchschnitt-
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lich zwischen 6 und 11; die Maximalzahl war 12. Im vollausgestreckten Zustand haben
die Tentakel das Mehrfache der Korperlinge, was vor allem bei Hungertieren beob-
achtet werden kann. Nach der Nahrungsaufnahme sind die Tentakel meist mehr oder
weniger kontrahiert. Thre Kontraktionsfihigkeit ist so erheblich, daf sie vollstindig in
den Korper eingezogen werden kdnnen. Sie ragen dann iiber die K&rperoberfliche
iberhaupt nicht mehr heraus und sind nur noch als rundliche Flecken erkennbar. Bine
derart starke, reversible Kontraktilitit der Tentakel ist meines Wissens noch bei keinem
anderen Polypen beobachtet worden.

Abb. 11: Tripedalia cystophora, Querschnitt durch den Kérper eines Polypen im Ruhezustand

Hinsichtlich ihrer Haltung ist zu bemerken, dafl die Tentakel unregelmifig nach
oben oder nach den Seiten ausgestreckt sind. Nicht selten sind die Tentakelenden dem
Boden genihert oder liegen ithm auf. Das 148t darauf schlieflen, daff bodenbewohnende
Evertebraten entsprechender Grifle, etwa Nematoden oder Copepoden, zu den natiir-
lichen Nahrungstieren gehoren. Die soliden Tentakel des Polypen sind capitat, das
heifit sie tragen Nesselzellen nur im Endknopf (Abb. 10). Allerdings werden nicht sel-
ten auch Nesselzellen zwischen der Basis und dem Endteil der Tentakel angetroffen;
sie sind auf der Wanderung von der Bildungszone, die in der Kérperoberfliche unter-
halb des Tentakelansatzes liegt, zum Verbrauchsort begriffen. Eigenartig ist die An-
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ordnung der Nesselkapseln, da sie nicht an der Oberfliche des keulenférmig verdick-
ten Endteils liegen, sondern in einer zentralen Grube eingesenkt sind. Daher besteht
ein grundsitzlicher Unterschied zu den capitaten Tentakeln eines Hydroidpolypen,
bei denen die Nesselzellen in die ektodermale Oberfliche der Peripherie des keulen-
formigen oder kugeligen Endknopfes eingefiigt sind, so daff dieser eine stachelige Ober-
fliche hat.

Zu erwihnen ist ferner fioch, dafl die Epidermis des Polypen von Tripedalia
nicht mit schlagenden Geifleln besetzt ist, so dafl auf der Korperoberfliche keine
Geiflelstrdme existieren. Dieses Merkmal ist indes offenbar sekundirer Natur, da die
vergleichende Untersuchung gezeigt hat, dafl der Polyp von Carybdea iiber lebhaft
schlagende Geifleln der Korperepidermis verfiigt. Hierbei handelt es sich um eines der
wenigen Merkmale, das ein Cubopolyp mit dem Scyphopolypen gemeinsam hat.

Auf einen entscheidenden morphologischen und anatomischen Unterschied wurde
bereits in der Einleitung hingewiesen, der mit der Radialsymmetrie des K&rpers ge-
geben ist; sie wird durch die Abbildungen hinreichend illustriert. Thr entspricht wie
beim Hydroidpolypen der Mangel der inneren Gliederung, so daf der Polyp von
Tripedalia einen einfachen sackférmigen Korperbau besitzt. Die Korperwand besteht
iiberall nur aus den beiden Schichten des Ektoderm und Entoderm mit der dazwischen-
liegenden diinnen Mesogloea (Mesolamelle). Wie schon erwihnt, fehlen die fiir den
Scyphopolypen typischen tetrameren Strukturen, nimlich Gastralsepten mit Septal-
muskeln und Gastraltaschen. Bei den im Ruhezustand befindlichen gréfieren Polypen
kann das Entoderm allerdings gefaltet sein (Abb. 11); es handelt sich aber nicht um
Septen, sondern eben nur um Lingsfalten, die in wechselnder Zahl auftreten und mit
der starken Kontraktions- bzw. Expansionsfihigkeit des K&rpers vor oder nach der
Nahrungsaufnahme zu erkliren sind. Wenn der Gastralraum mit Nahrung gefiillt ist,
verschwinden die Falten des Entoderm, das dann im ganzen Umkreis des Korpers eine
gleichmifig diinne Wandstirke aufweist. Ahnliche Erscheinungen sind bekanntlich
auch bei Hydroidpolypen anzutreffen.

Die asexuelle Vermehrung durch Polypenknospung

Etwa 5 Wochen nach der Anheftung der Planula und ihrer Umwandlung in den
Primirpolypen ist bei diesem ein Zustand der Differenzierung erreicht, der durch die
asexuelle Vermehrung gekennzeichnet ist. Sie erfolgt durch die Bildung von Polypen-
knospen, die seitlich an der Kérperwand erzeugt werden und sich einzeln ab-
I8sen (Abb. 12, 14). Die Knospungszone liegt in der unteren Korperhilfte, meist etwas
unterhalb des oberen Randes des Peridermbechers. Wie beim Siiflwasserpolypen
Hydra walbt sich die Krperwand vor und formt sich zu einem kleinen Polypen mit
Mund und 2 bis 3 Tentakeln um, der sich anschlieflend abldst und davonkriecht
(Abb. 13, 6). Die Dauer des Knospungsvorganges von der beginnenden Vorwélbung
bis zur Ablésung des Sekundirpolypen betrigt bei 22° C 4 bis 5 Tage und ist bei
hoheren Temperaturen etwas geringer. Der bei der Abschniirung zunidchst rundliche
oder ovoide Sekundidrpolyp ist nackt; er streckt sich und schliipft aus dem Periderm-
becher des Erzeugerpolypen aus, um sich nach einer kiirzeren oder lingeren Periode des



478 B, WERNER

Umbherkriechens an einer geeigneten Stelle anzuheften und sich zum sessilen Polypen
umzuformen. Dabei umgibt sich der Basalteil des Kérpers mit einem zarten Periderm-
becher, so dafl sich der entstandene Sekunddrpolyp nur durch die geringere Gréfle und
Tentakelzahl vom Erzeugerpolypen unterscheidet.

Je nach Alter, Grofle und Ernihrungszustand des Primirpolypen haben die ab-
gelosten Sekundidrpolypen eine unterschiedliche Gréfle; als Durchschnittswert kann
eine Korperlinge von 0,3 bis 0,4 mm nach der soeben erfolgten Anheftung angegeben
werden. Ein Sekundirpolyp ist also von Anfang an erheblich grofler als der aus der
Planula entstandene junge Primirpolyp und ist daher auch sofort in der Lage, einen
Artemia-Nauplius zu erbeuten und ganz oder teilweise zu verschlingen. Die Aufzucht
der Sekundirpolypen ist damit problemlos.

Abb. 12: Tripedalia cystophora, junger Polyp in Knospenbildung, Aufsicht.
(Zeichnung: F. K. HECXMANN)

Abb. 13: Tripedalia cystophora, Sekundirpolyp in der Kriechphase nach der Ablésung vom
Erzeugerpolypen. Gesamtlinge 1,6 mm. (Zeichnung: F. K. Heckmann)

Bemerkenswert ist der Habitus des abgeldsten Sekundirpolypen wihrend der an-
schliefenden Kriechphase (Abb. 13), in der der Kopfteil mit den Tentakeln stets voran-
getragen wird. Der K&rper ist auflerordentlich stark gestreckt, verschmilert und ab-
geflacht, wobei der aborale Pol zu einer Spitze ausgezogen ist, Typisch ist ferner, dafl
einer der Tentakel bis zur Grenze der Dehnungsfihigkeit gestredst ist, so dafl er wie
eine Suchantenne vorangetragen wird und offenbar auch als Tastorgan dient. Durch
die starke Streckung wird der K&rper des Sekundirpolypen wihrend der Kriechphase
erheblich verlingert. Die durchschnittliche Linge (20 Messungen) betrigt 1,2 mm, wo-
von 0,6 mm auf den Korper und 0,6 mm auf den gestreckten Tentakel entfallen.
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Die Kriechgeschwindigkeir ist gering; es wurden Geschwindigkeiten von 0,072 bis
0,223 mm pro Minute gemessen, so dafl pro Stunde ein Weg bis zu 13,4 mm zuriick-
gelegt werden kann, Wie die Bewegung erfolgt, ist noch ungeklirt. Sie ist keinesfalls
auf Geifleltitigkeit zuriickzufiihren, da die Kérperoberfliche des Kriechpolypen ebenso
wie die des erwachsenen Polypen unbegeifielt ist. Die Fortbewegung des Kdrpers ist
auch nicht mit rhythmischen Kontraktionen und Streckungen verbunden, wie sie fiir
die Wanderfrusteln des Siilwasserpolypen Craspedacusta sowerbii und der marinen
Form Gonionemus vertens (syn. G. murbachi) so charakteristisch sind (Kunt, 1947;
WERNER, 1950). Bei diesen Arten zeigt bekanntlich das Vorderende der kriechenden
Frustel ein rhythmisches Vor- und Zuriicksetzen, wie es in dhnlicher Form auch bei der
auswachsenden Stolonenkappe koloniebildender Hydroidpolypen beobachter wird
(WyTTENBACH, 1968). Vielleicht wird es méglich sein, die Art der Bewegung der
Kriechpolypen von Tripedalia mit dem Hilfsmittel der Zeitrafferfilmaufnahme und
Teilbildanalyse aufzukliren.

Die Dauer der Kriechphase ist variabel; meist betrigt sie 2-3 Tage. Offenbar
dient der Kriechvorgang, durch den sich der Sekundir- vom Erzeugerpolypen entfernt,
der Suche nach einem geeigneten Anheftungsplatz. Der eingeschlagene Weg hingt an-
scheinend vom Zufall ab; ebenso diirfte die Kriechrichtung zufilliger Natur sein. Im
Endeffekt wird daher eine Kulturschale mehr oder weniger gleichmifig dicht besiedelt.
Oft wurde allerdings beobachtet, daf die Kriechpolypen sich an den Winden der Kul-
turschalen nach oben, also in Richtung auf die Wasseroberfliche bewegten und sich

Selllbyoy

a

Abb. 14 a, b: Tripedalia cystophora. Habitusskizzen dlterer Polypen in der Knospungsphase,
Aufsicht. Beachte in b die gleichzeitige Anlage von mehreren Knospen mit verschiedenem
Differenzierungszustand

dicht unterhalb der Grenzlinie ansiedelten. Ob dabei ein physiologisch wirksamer
Gradient, etwa die bessere Oz-Versorgung in Oberflichennihe oder ob auch hier der
Zufall eine Rolle spielt, weil die Wasseroberfliche der weiteren Wanderung eine
Grenze setzt, 1if8t sich ohne entsprechende Versuche nicht entscheiden. Bei der An-
heftung kontrahiert sich der Kérper des Sekundirpolypen, das zugespitzte Hinterende
verbreitert sich zur Haftscheibe und der Basalteil umgibt sich mit einem Periderm-
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becher. Wie der Primirpolyp wichst auch der junge Sekundirpolyp nach der Anheftung
stetig weiter und geht im entsprechenden Differenzierungsstadium seinerseits zur
Knospenbildung iiber.

Nach der AblSsung einer Knospe verharren die Polypen in einer Ruhephase von
wenigen Tagen, wihrend derer Reservestoffe fiir die Bildung der ndchsten Knospe
gespeichert werden. Bei jiingeren Polypen wird daher meist nur eine in Bildung be-
griffene Knospe beobachtet. Bei guter Erndhrung und bei niederen Temperaturen kann
der zeitliche Abstand der Bildung und Ablésung der Knospen verringert sein, so daf§
zwei oder mehrere Knospen gleichzeitig am Erzeugerpolypen vorhanden sind. Meist
besteht aber ein mehr oder weniger deutlicher Differenzierungsunterschied, so daf} sie
sich nicht gleichzeitig, sondern nacheinander ablésen. In solchen Fillen weist der nor-
malerweise im Querschnitt runde Kérper in der Aufsicht durch die sich vorwolbenden
Knospen Lingsfalten auf. In extremer Weise ist das bei alten, reichlich erndhrten Poly-
pen der Fall, die durch niedrige Temperaturen verhindert werden, sich in Medusen
umzuwandeln (Abb. 14b).

Durch die asexuelle Vermehrung vergrofiert sich der Originalbestand an Polypen
sehr schnell. Aulerdem kann wie beim Siilwasserpolypen Hydra und bei der Ver-
zweigung mariner koloniebildender Formen angenommen werden, daff die Knospung
dazu dient, daf} sich der Einzelpolyp der durch gute Ernihrung gewonnenen iiber-
schiissigen Substanz wieder entledigt (vgl. SHOSTAK, 1974). Wie bereits kurz angedeutet,
1ifle sich die asexuelle Vermehrung des Polypen von Tripedalia in einfacher Weise

Abb. 15: Tripedalia cystophora, Habitusskizze eines Polypen, der sich bei der Nahrungssuche
mit der weitgeéfineten Proboscis am Boden angesaugt hat. Seitenansicht

steuern, da die Metamorphose in die Meduse ein temperaturabhingiger Prozef ist, der
an Mindesttemperaturen von 23-24° C gebunden ist. Entsprechend verharrt der Polyp
bei einer niederen Temperatur von 22° C stindig in der Phase der asexuellen Ver-
mehrung durch Knospenbildung. Dieser Prozef ist durch die Vergrofierung des Bestan-~
des fiir die Art aus dem Grunde von besonderer Bedeutung, weil der Polyp solitir ist
und weil seine Existenz mit der Umwandlung in die Meduse unwiderruflich beendet
wird.

Verhaltensformen des Polypen

Wie bei allen festsitzenden Organismen und speziell bei den anderen sessilen Cni-
dariern sind die Verhaltensformen des Polypen von Tripedalia einfacher Natur und
bezichen sich normalerweise, das heiflt unter ausreichenden Lebensbedingungen, auf
den Nahrungserwerb. Dieser ist iiberwiegend passiv; der Polyp ist also auf den Fang
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von Beutetieren angewiesen, die sich ihm zufillig nahern und zufillig die Endabschnit-
te seiner Tentakel berithren. Nach allen Beobachtungen wird die Beute nur von den
Nesselkapseln der Tentakelenden festgehalten und getbtet. Anschlieflend verkiirzen
sich die Tentakel; dabei ist auffillig, daf sich zuerst die Endabschnitte der Tentakel
ruckartig kontrahieren, dann auch langsam ihre Basalteile. Auf diese Weise wird die
Beute dem Korper genihert und kommt in den Bereich der dehnbaren riisself6rmigen
Proboscis, die sich zu ihr aktiv hinstreckt und sie mit der erweiterten Munddffnung

verschlingt.

W)

a b c

Abb. 16 a—c: Tripedalia cystophora, erwachsene Polypen in der Kriechphase. a vollausge-
streckter Polyp bei Beginn der AblSsung, Mund auf der Unterseite des Kopfteils, b freikrie-
chender Polyp, Mund auf der Oberseite; der Pfeil zeigt die Kriechrichtung an; ¢ Polyp, der
nach Beendigung der Kriechphase im Begriff ist, sich wieder anzuheften. a—c verschiedene Tiere

Daneben besitzt der Polyp die ungewthnliche Fihigkeit, die Bodenoberfliche in
seiner Umgebung aktiv nach Nahrung abzusuchen. Der Korper stredst sich dabei in die
Linge und biegt sich zum Boden hin, woran die Proboscis in besonderer Weise beteiligt
ist. Es wurde beobachtet, daf sich die Mundéffinung stark verbreitert, so daf sich der
Polyp mit der Proboscis wie mit einer Saugglocke an den Boden anprefit (Abb. 15). Ob
auf diese Weise auch Mikroorganismen dem Polypen zur Nahrung dienen konnen,
bedarf noch der Untersuchung.

Auflerdem ldfe der Polyp in seinem Verhalten besondere Erscheinungen erkennen,
die offenbar als Reaktionen auf verinderte Lebensbedingungen gedeutet werden miis-
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sen und ihm eine besondere Plastizitit verlethen. Merkwiirdigerweise ist der Polyp
nimlich in der Lage, sich vom Boden vollstindig abzuldsen, aus dem Peridermbecher
auszuschliipfen und kriechend einen neuen Anheftungsort aufzusuchen. Er stredst sich
dabei in die Linge und nimmt die gleiche Kriechform an (Abb. 16), die auch der junge,
durch Knospung entstandene Sekundirpolyp in der Kriechphase aufweist (vgl
Abb. 13). Der kriechende erwachsene Polyp unterscheidet sich nur durch die Korper-
grofle und die Tentakelzahl von einem Jungpolypen in der Kriechphase. Es wurde eine
Kriechgeschwindigkeit bis zu 12 mm/Std. gemessen. Nach Beendigung der Wander-
periode setzt sich der erwachsene Polyp mit dem Aboral- = Basalpol erneut fest und
nimmt die normale K8rperform wieder an. Auf die 8kologische Bedeutung der Kriech-
fahigkeit des erwachsenen Polypen, die in dhnlicher Weise nur vom Siiffwasserpolypen
Hydra (wenn auch mit anderer Bewegungsweise) bekannt ist, wird spiiter noch kurz
eingegangen (p. 494).

Eine weitere bemerkenswerte Eigenschaft des Polypen von Tripedalia, die Aus-
druck seiner Plastizitit ist, besteht in seiner Fihigkeit, sich zu enzystieren. Er kontra-
hiert dabei im angehefteten Zustand seine Tentakel, kugelt sich ab und umgibt sich mit

a

Abb. 17 a~d: Tripedalia cystophora, Habitusskizzen erwachsener Polypen beim Ausschlipfen
aus der Cystenhiille am Ende einer inaktiven Phase. b-d das gleiche Tier

einer allseitig geschlossenen zarten Peridermhiille, die von den Epidermiszellen aus-
geschieden wird. In diesem inaktiven Zustand, in dem offenbar die Stoffwechselrate
herabgesetzt ist, kann der Polyp Hungerperioden oder Zeiten allgemein ungiinstiger
Lebensbedingungen von lingerer Dauer iiberstehen. Beim Eintritt giinstigerer Bedin-
gungen streckt sich der Polyp, durchbricht die Peridermhiille und setzt die Existenz-
form in der normalen Weise fort. Es wurde beobachtet, dafl der Polyp vollstindig aus
der Cystenhiille ausschliipfen und sich kriechend einen neuen Anheflungsort suchen
kann (Abb. 17). Alle Tirtigkeiten und Reaktionen des Polypen laufen wie bei den mei-
sten Cnidarierpolypen in sehr langsamem Tempo ab. Gleichwohl lassen die Beobach-
tungen erkennen, daf er in seinem ganzen Verhalten eine groflere Aktivitit und mehr
Reaktionsmdglichkeiten besitzt, als sie von einem Scyphopolypen bekannt sind. Wie-
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weit indes die fiir den Polypen von Tripedalia beschriebenen Phinomene einer experi-
mentellen Priifung zuginglich und ob sie wie vermutet tatsidchlich Reaktionen auf
Umweltverinderungen sind, bedarf der genaueren Untersuchung.

Die Metamorphose des Polypen in die Meduse

Die Art der Entstehung der Cubomeduse ist in der Literatur mehrfach diskutiert
worden, auch wenn reale Beobachtungen fehlten. Da nach den Befunden von Conant
(1898) und Oxapa (1927) an der Existenz der Polypengeneration mit Recht nicht ge-
zweifelt wurde, nahm man allgemein an, dafl die Meduse durch einen Knospungsvor-
gang gebildet wiirde. Zu dieser Auffassung hat vor allem eine Einzelbeobachtung von
Haacke (1887) beigetragen, der am Apikalpol einer Jungmeduse von Carybdea
rastoni einen Stielkanal sah, wie er bei frisch abgeldsten Hydroidmedusen in der apika-
len Schirmgallerte nicht selten beobachtet wird, die ja ihre Entstehung einem Knos-
pungsvorgang verdanken. Interessanterweise findet sich daneben aber audh die Ver-
mutung, daff die Cubomeduse aus dem Polypen durch dessen vollstindige Umwand-
lung entstehen kdnnte (KruMsacH, 1924; p. 574). Zuletzt hat UcHipa (1969; p. 248)
das Problem der Ontogenie der Cubomeduse erdrtert und 4 Méglichkeiten ihrer Bil-
dungsweise angefiihrt: (a) die Knospung vom Polypen, (b) die Knospung von einem
Stolo, (c) die direkte Metamorphose und (d) die Strobilation. Wenn sich Uchipa auch
schlieflich fiir eine modifizierte Form des Bildungsmodus d, also fiir die Strobilation
ausspricht, so bleibt doch hochst bemerkenswert, daff auch die direkte Metamorphose
als Méglichkeit genannt wird, obwohl diese ungewshnliche Form der Medusenbildung
niemals bei irgendeiner Meduse der verschiedenen Gruppen beobachtet worden war,

So wurde die weitere Entwidklung des Polypen von Tripedalia mit begreiflicher
Spannung verfolgt, und es zeigte sich schlieflich, dafl das Unerwartete zutraf: Der
sessile Polyp wandelt sich in einer regelrechten Metamorphose direkt in die freischwim-
mende Meduse um. Er unterscheidet sich damit vom Scyphopolypen, bei dem die Me-
dusen durch Strobilation, das heifit terminale Querteilung, wie auch vom Hydroid-
polypen, bei dem die Medusen durch seitliche Knospung als vdllig neue Anlagen
entstehen.

Nachdem das Grundphinomen erkannt war, lief sich die Metamorphose des Poly-
pen in verschiedene Phasen aufgliedern, die durch die duflerlich sichtbaren Formbil-
dungsprozesse gekennzeichnet werden.

(a) Das erste Anzeichen der beginnenden Umwandlung besteht in einer Form-
inderung des Polypenkdrpers, der wie erwihnt radiirsymmetrisch gebaut ist und iiber-
all einen runden Querschnitt hat. Unter gleichzeitiger Verkiirzung und Verbreiterung
nimmt er durch 4 Lingsfurchen der Kérperwand eine in der Aufsicht bzw. im Quer-
schnitt tetramere Form an (Abb. 18a). Diese Umformung in die tetramere Struktur
bezieht auch die vorher regellos im Kreis verteilten Tentakel ein, die zu 4 Gruppen zu-
sammengezogen werden. Es hingt dabei vom Zufall und von der Zahl der vorhande-
nen Tentakel ab, wie viele von ithnen dem jeweiligen Quadranten zugeordnet werden.
Bei einer Gesamtzahl von 7 Tentakeln entfielen auf die 4 Quadranten und zwar in die-
ser Reihenfolge (Uhrzeigersinn) 3 — 1 — 2 — 1. Hatten die Polypen etwa 8 oder 9 Ten-
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takel, so enthielten die Gruppen 3 —1 -2 -2 oder 3 -2 — 2 - 2. Eine gewisse Regel war
insofern erkennbar, als die sich gegeniiberstehenden Gruppen entweder immer die
grofiten oder kleinsten Zahlen aufwiesen, wie es die Abbildung 18a erkennen liflt. Der
Mundkegel ist auf diesem Stadium erhalten und deutlich zu erkennen.

Abb. 18 a, b: Tripedalia cystophora, Anfangsstadien der Metamorphose des Polypen in die
Meduse. Erliuterungen im Text. (Aus WERNER et al.,, 1971; Fig. 2, p. 583. Mit Erlaubnis des
Herausgebers von Nature, London)

Abb, 19 a, b: Tripedalia cystophora, fortgeschrittene Stadien der Metamorphose; a Aufsicht
auf den im Entstehen begriffenen Schirmrand, b Seitenansicht. Erlduterungen im Text. Grofiter
Querdurchmesser 0,65 mm. (Zeichnungen: F. K. HECkmMaNN)
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(b) Die Tetramerie des Kérpers wird deutlicher, und die Tentakel riicken in den
Gruppen so dicht zusammen, dafl ihre Basen vereinigt werden (Abb. 18b, 2 Tage spi-
ter). Wiirde man die radiirsymmetrische Anordnung der einzeln stehenden Tentakel
beim Polypen nicht kennen, so miifite man auf Grund dieses Stadiums vermuten, dafl
sie an einer gemeinsamen Basis ansetzten. Gleichzeitig verkiirzen sich die Tentakel, und
es wird erkennbar, daf} sich ihre Endabschnitte in Reduktion befinden. Mit der Bildung
schwarzen Pigmentes an der Basis der Tentakelgruppen oder auch eines Einzeltentakels
— wenn auf einen Quadranten nur 1 Tentakel entfiel —, deutet sich die Anlage der Sin-
nesorgane an, die aus der Basis der Tentakel hervorgehen.

{c) Die Reduktion der Endabschnitte der Tentakel schreitet fort. Zwischen ihren
Basalteilen, die in der Umwandlung in die Sinnesorgane begriffen sind, entstehen 4
anfangs rundliche Ausstiilpungen, bei denen es sich um die Anlagen der 4 Primir-
tentakel der in Bildung begriffenen Meduse handelt (Abb. 18b). Gleichzeitig beginnt im
Umbkreis des Mundkegels eine scheinbar ringférmige Einsenkung.

(d) Durch die vollige Reduktion des gréfiten Teils der Tentakel erhalten die aus
threr Basis gebildeten Sinnesorgane die definitive Form eines an einem kurzen Stiel
befestigten Kolbens, der die charakteristischen Pigmentflecke, Linsen und den Kristall-
kdrper enthilt. Das Sinnesorgan (Rhopalium) der Cubomedusen erreicht bekanntlich
die hochste, bei Medusen iiberhaupt bekannte Differenzierungsstufe. Gleichzeitig neh-
men die Medusententakel an Linge zu (Abb. 19a, b). Die Einsenkung um den Mund-
kegel vertieft sich und hat hiufig eine viereckige Form. Gleichzeitig verschwindet der
Mundkegel mehr und mehr von der Oberfliche. Der vorher tetramere Kérper wird von
oben nach unten fortschreitend im Querschnitt rundlich. Die weiteren Umformungs-
prozesse, die auf den ganzen Kérper iibergreifen, spielen sich jetzt hauptsichlich im
Inneren ab und fiithren zur Entstehung der Gastraltaschen, des Subumbrellarraumes und
des Manubrium. Nur die Polypenbasis wird langsamer in den Prozef} einbezogen. Das
1dfe sich auch durch die Anderung der Firbung erkennen. Wihrend der obere, in der
Umformung begriffene Teil des Korpers eine charakteristische gelbbraune Firbung
annimmt, bleibt der Basalteil durch die urspriinglich weifigelbe Farbe deutlich ab-
grenzbar.

(e} Die weitere Entwicklung ist mit der zunehmenden Gréfle, die mit der Ver-
diinnung der Epithelien, der Bildung ds Schirms und der Vergréferung des Subumbrel-
larraums zusammenhingt, sowie mit der Verkleinerung des basalen Restkdrpers ge-
kennzeichnet (Abb. 20), bis er schiiefflich vollstindig in den Apikalpol der Meduse ein-
gezogen wird. In dieser Endphase setzt die Kontraktionsfihigkeit des Schirms ein, und
mit den fiir Cubomedusen so charakteristischen, schnell aufeinanderfolgenden Pulsa-
tionen schwimme die Jungmeduse davon und liflt am Ort ihrer Entstehung nur den
leeren Peridermbecher zuriick.

Der Prozef der Metamorphose des Polypen in die Meduse, wie er hier zunichst
nur nach dem duflerlich sichtbaren Ablauf beschrieben wurde, setzt also am Oralpol ein
und schreitet von hier in Richtung auf die Basis fort. Das gilt in gleicher Weise fiir die
dufleren Umformungserscheinungen wie auch fiir die mit ihnen verbundenen Differen-
zierungsprozesse der inneren Strukturen. Obwohl die genauere anatomisch-histolo-
gische Analyse der Metamorphose noch aussteht und einer spiteren Arbeit vorbehalten
bleiben muf, ist nach den vorliufigen Untersuchungen doch schon erkennbar, daf die
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im Inneren ablaufenden Vorginge einfachen Grundprinzipien folgen und dafl sich
zwei Hauptvorginge unterscheiden lassen. (a) Die 4 geschlossenen Gastraltaschen der
Meduse entstehen aus dem einheitlichen sack{ormigen Ké&rper des Polypen durch ver-

Abb. 20: Tripedalia cystophora, Metamorphose, Endstadium, Schrigaufsicht, Peridermbecher
geschrumpft. Querdurchmesser des Schirms 1,0 mm. (Zeichnung: F. K. HECKMANN)

Abb. 21: Tripedalia cystophora, Jungmeduse nach beendeter Metamorphose. Schirmdurchmes-
ser 1,6 mm, Hohe 1,4 mm. (Zeichnung: F. K. HECKMANN)

tikale Faltung des Entoderm und die Bildung von 4 Lingsfalten. Daher entstehen im
Querschnitt 4 anfangs offene Entodermtaschen. Die ,Septen® zwischen diesen Taschen
entsprechen den duflerlich sichtbaren Lingsfalten des Anfangsstadiums der Metamor-
phose (Abb. 18a). Durch die von oben nach unten verlaufende Verwachsung der Ento-
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dermfalten werden die Gastraltaschen verschlossen. (b) Wie schon erwihnt, erfolgt im
Umkreis des Mundkegels eine ektodermale Einsenkung, die anfangs ringformig er-
scheint. Im Inneren aber wachsen von dieser Einsenkung ausgehend 4 sich spiter ver-
einigende Einstiilpungen nach unten, worauf die Entstehung der ektodermalen Epithe-

Abb. 22: Tripedalia cystophora, Kulturmeduse kurz vor volliger Reife; in der rechten Schirm-
hilfte sind dic paarigen Gonaden deutlich erkennbar

Abb. 23: Tripedalia cystophora, Aufsicht auf den apikalen Schirmpol einer Meduse zur De-
monstration des vierstrahligen Musters der Nesselwarzen der Exumbrella

lien der Subumbrella und des sich bildenden Mundrohres zuriickzufiihren ist. Wieweit
der Mundkegel des Polypen in die Differenzierungsprozesse einbezogen wird, lift sich
noch nicht angeben. Bei einer Temperatur von 25 bis 27° C dauert der gesamte Prozef}
der Metamorphose 5 bis 6 Tage.
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Die junge Meduse (Abb. 21) 148t sofort die fiir alle Medusen zutreffende Umkehr
der Lageorientierung erkennen und schwimmt mit dem Apikalpol voran. Ihren 4 Ten-
takeln fehlen zunichst noch die Pedalien der Basalteile. Bereits am 2. oder 3. Tage nach
beendeter Metamorphose erscheinen beiderseits der Tentakelbasen kleine Vorwdlbun-
gen, aus denen die beiden anderen Tentakel jeder der 4 interradial gelegenen Tentakel-
gruppen auswachsen. Nach etwa 8 Tagen haben die Sekundirtentakel die gleiche Gréfle

Abb. 24: Tripedalia cystophora, Schema des vollstindigen Lebenskreislaufes. a Entwicklung

der Planula zum jungen Primirpolypen; b Phase der asexuellen Vermehrung des Polypen

durch seitliche Knospung, ¢ Metamorphose des Polypen in die Meduse, links Aufsicht, rechts

Seitenansicht, (Nach WerNER, 1973b; Fig. 9, p. 52. Mit Erlaubnis des Herausgebers von Publs.
Seto mar. biol. Lab.)

wie die Primirtentakel, so dafl die fiir jeden Quadranten zutreffende Dreizahl erreicht
ist. Die Basis formt sich allmihlich zu den im Querschnitt flachovalen Pedalien um.
Die Tentakel sind moniliform, das heifit, dafl ihre Nesselzellen zu Ringen angeordnet
sind. Charakteristisch ist auch der Besatz der Exumbrella mit Nesselzellen, der sie mit
Warzen iibersit erscheinen lifit. Die Aufnahme einer dlteren Meduse 1t erkennen,
dafl die Nesselwarzen der Exumbrella in einem regelmifligen vierstrahligen Muster



Bau und Lebensgeschichte von Tripedalia cystophora (Cubozoa) 489

angeordnet sind (Abb. 22, 23). Gastralfilamente fehlen der Jungmeduse noch. Sie ent-
stehen in Form von 4 Biischeln erst spiter in den Interradien der Magenwandung. Fer-
ner ist zu erwihnen, dafl das Velarium, das dem Velum der Hydroidmedusen ent-
spricht, noch keine Kanile enthilt, und dafl das Frenulum, die zarthiutige Stiitz-
leiste der Subumbrella in den Perradien, bei der Jungmeduse nur eben als kurze Leiste
am Schirmrand erkennbar ist. Bei der erwachsenen Meduse verliuft das Frenulum bis
zum Ansatz des Mundrohres. Gonadenanlagen sind bei der Jungmeduse noch nicht
vorhanden und werden erst spiter sichtbar. Im Schema des Lebenskreislaufes der Ab-
bildung 24 sind die wichtigsten Phinomene der Lebensgeschichte von Tripedalia noch-
mals zusammenfassend dargestellt. Uber den zeitlichen Ablauf gibt die Tabelle 1
Auskunft.

Tabelle 1
Tripedalia cystophora. Dauer der Entwicklungsphasen in den Laboratoriumskulturen
bei 25-27° C

Entwicklungs- Eifurchung und Entwick- Planktische Phase Primirpolyp bis Beginn

h lung zur Planula in der lanul ild
phase Muttermeduse der Planula der Knospenbildung
Dauer 4 Tage 2-3 Tage 5-6 Wochen
Entwicklungs- Entwidklung der Primirpolyp bis Metamorphose Jungmeduse bis
phase Knospe bis zur Beginn der Geschlechtsreife

Ablésung Metamorphose

Dauer 2-3 Tage 10-12 Wochen 5-6 Tage 8-12 Wochen

Die Nesselzellausstattung

Tripedalia cystophora verfiigt tiber eine vielgestaltige Nesselzellausstattung. Auch
wenn insgesamt nur ein Tricnidom von basitrichen Haplonemen, holotrichen Haplo-
nemen und heterotrichen mikrobasischen Eurytelen* nachweisbar ist, so kommen diese
drei Kategorien doch bei den verschiedenen Stadien und an ihren Organen in mehreren
Formvarietiten und Groflenklassen vor. Die Ergebnisse der qualitativen und quanti-
tativen Untersuchungen sind in Tabelle 2 zusammengestellt; sie sind noch durch einige
allgemeine und spezielle Befunde zu erginzen, die aus der Tabelle nicht oder nur un-
vollstindig hervorgehen.

* Diagnosen nach der Klassifikation durch Werr (1934, vgl. WerNER, 1965), die sich im
ganzen als brauchbar erwiesen hat und der die meisten neueren Autoren folgen. Auf Schwierig-
keiten, in manchen Fillen zu einer einwandfreien Diagnose zu gelangen, hat besonders ScumipT
(1969, 1972) hingewiesen. Die Kritik dieses Autors am WeiLLschen System und seine Verbesse-
rungsvorschlige bertidssichtigen ausschlieflich die Nesselzellverhilinisse der Anthozoa. Sie kon-
nen daher vorerst nicht als allgemein verbindlich angesehen werden, zumal ScumipT nicht wie
WEeILL von der ¥ o r m des Nesselapparates der entladenen Kapsel ausgeht, sondern von seiner
Bewaffnung, was die theoretischen Definitionen und praktischen Diagnosen bei der lichtmikro-
skopischen Untersuchung (Phasenkontrast, Interferenz nach Nomarski) nicht eben erleichtert.
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(a) Die Nesselzellen von Tripedalia sind mit einem Cnidocil und die Nessel-
kapseln mit einem Operculum versehen, die in ihrem strukturellen Aufbau mit denen
der Nesselzellen bzw. Nesselkapseln bei den Scyphozoen und Hydrozoen iibereinstim-
men. Wie spiter noch zu zeigen ist, gleichen die Nesselkapseln von Tripedalia mehr
denen der Hydrozoa; auch wenn es sich um gemeinsame Kategorien handelt, so lassen
sich doch in Struktureigenschaften Unterschiede gegeniiber den Nesselkapseln der
Scyphozoa erkennen.

Abb. 25 a—c: Tripedalia cystophora, Cnidom des Polypen. a ovoide, b schlanke heterotriche
mikrobasische Eurytele des Endteils der Tentakel, ¢ rundliche Eurytele aus der Kérperepidermis

Abb. 26 a—e: Tripedalia cystophora, Cnidom der Meduse; a ovoide heterotriche mikrobasische

Eurytele, b runde holotriche Haploneme, ¢ basitriche Haploneme, d holotriche Haploneme mit

enggeknaueltem Nesselschlauch, e holotriche Haploneme mit lockerem Nesselschlauch. (Weitere
Erliuterungen im Text)

(b) Polyp und Meduse von Tripedalia weisen charakteristische Unterschiede des
Cnidoms auf, da der Polyp nur eine Kategorie besitzt, die Meduse aber drei. Beiden
Generationen gemeinsam sind die heterotrichen mikrobasischen Eurytelen. Beim Poly-
pen ist diese Kategorie in 3 Formtypen und 4 Gréflenklassen vertreten. Im Endteil der
capitaten Tentakel findet sich in geringer Zahl (O bis 5) einmal der bei Scypho- und
Hydrozoen hiufige ovoide Typ mit kurzem gedrungenem Achsenkdrper bzw. Schaft
der unentladenen bzw. entladenen Kapsel (Abb. 25a). Die Mehrzah! der Nesselkapseln
des Tentakelendes (ca. 20 bis 40) aber gehért einem Formtyp an, der sich durch die
schlanke, bananenihnliche Form der ganzen Kapsel und die schlanke, langgestreckte
Form des Achsenkdrpers bzw. Schaftes auszeichnet (Abb. 25b). Durch die erwihnten
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Eigenschaften ist dieser Formtyp der Kategorie der mikrobasischen Mastigophoren sehr
dhnlich, und es war anfangs schwierig, zu einer einwandfreien Diagnose zu gelangen.
Auvferdem erwies sich dieser Typ im Lebendquetschpriparat als recht stabil, so dafl
man ihn nur selten im entladenen Zustand zu Gesicht bekam. Mit dem kleinen Kunst-
griff, dem hungrigen Polypen einen Artemia-Nauplius darzubieten, lassen sich die
Nesselkapseln auf natiirliche Weise und ohne chemische Verinderung des Mediums zur
Explosion bringen. Im Quetschpriparat des so getteten Nauplius {48t sich dann die
Form des Nesselapparates nach der Entladung einwandfrei ermitteln. Dabei zeigte sich,
dafl der Endabschnitt des Schaftes doppelt so dick ist wie seine Basis und daf sich der
Nesselschlauch an der Ubergangsstelle deutlich verdiinnt. Daher muf§ dieser Formeyp
nach der Definition WeiLLs (1934) zu den Eurytelen gerechnet werden. Mit Fig. 67
(p. 75) bildet WerLL einen Fhnlichen Typ ab, der im entladenen Zustand ebenfalls den
schlanken Schaft aufweist. Auflerdem wurde ich in der Diagnose durch die Befunde von
BouiLLon (1974) bestitigt, der bei dem Hydroidpolypen Paracoryne huvei den gleichen
Formtyp entdeckt und beschrieben hat. Auch bei dieser Art kommt gleichzeitig der
TFormtyp der Eurytele mit kurzem, dickem Achsenkdrper bzw. Schaft vor (BourLLon,
1974; p. 27, Fig. 12, Teilfig. 3, 4 und 5, 6). Beim Polypen von Tripedalia sind aufler-
dem Eurytelen mit einer rundlichen Kapselform zu beobachten, die in zwei Groflen-
klassen auftreten (Abb. 25c). Sie liegen in der Kdrperepidermis unterhalb des Ten-
takelkranzes, wo sich die Bildungszone fiir alle Kapseltypen befindet, wo also auch die
Formtypen der im Endabschnitt der Tentakel vorhandenen Nesselkapseln in geringer
Zahl anzutreffen sind.

{c) Es ist bemerkenswert, dafl die Eurytelen des Formtyps der Abbildung 25b
woh! beim Polypen, nicht aber bei der aus ihm hervorgehenden Meduse nachzuweisen
sind. Dieser Typ wird daher im Verlauf der Metamorphose ausgeschieden. Die Jung-
meduse verfiigt nur iiber den ovoiden Formtyp der Eurytelen mit kurzem Achsen-
kisrper (Abb. 26a) und {iberdies iiber die weiteren Kategorien der basitrichen und holo-
trichen Haplonemen (Abb. 26c, b, d). Die basitrichen Haplonemen kommen zu-
sammen mit groffen, annihernd runden holotrichen Haplonemen in den Nesselwarzen
der Exumbrella vor. Die ringformigen Nesselbatterien der Tentakel enthalten in an-
nihernd gleichen Quantititen ovoide Eurytelen und kleinere holotriche Haplonemen
eines ovoiden Formtyps, der in unentladenem Zustand durch die dichte kniuelartige
Aufwindung des Nesselschlauches kenntlich ist (Abb. 26d).

Die erwachsene Meduse verfiigt liber den gleichen Formtyp der Eurytelen wie die
Jungmeduse; auflerdem besitzt sie ebenfalls die groflen rundlichen holotrichen Haplo-
nemen und einen ovoiden Formtyp dieser Kategorie, der sich durch die lockeren Win-
dungen des unentladenen Nesselschlauches auszeichnet (Abb. 26e). Der letztere Typ ist
sowoh! in den Nesselwarzen der Exumbrella wie in den Nesselringen der Tentakel
anzutreffen. Basitriche Haplonemen und ovoide Holotrichen mit enggekniueltem Nes-
selschlauch sind bei der erwachsenen Meduse nur sehr spirlich vertreten, spielen daher
bei ihr praktisch keine Rolle mehr. An den Gastralfilamenten und den perradialen
Kanten des Manubrium sind kleine ovoide Eurytelen mit kurzem Achsenksrper vor-
handen. Ergianzend muf} erwihnt werden, dafl sowoh! bei der jungen wie der erwach-
senen Meduse die Mundlippen des Manubrium fast frei von Nesselzellen sind.
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Bemerkungen zur Okologie von Tripedalia cystophora

Die Meduse von Tripedalia cystophora unterscheidet sich in ihren tkologischen
Anspriichen von den anderen Cubomedusen-Arten, die vorwiegend im freien Wasser
vor offenen Strinden vorkommen und allgemein als neritische Formen gelten. Conany
(1898) hat die Meduse 1896 in einer geschiitzten Bucht des Kingston Harbor, Jamaica,
entdeckt. In der vom freien Meer und dem iibrigen Teil des Hafens durch eine Halb-
insel teilweise abgeschlossenen Bucht liegen zahlreiche kleine Mangrove-Inseln, und
landwirts geht sie in einen Mangrove-Sumpf iiber. Hier im flachen Wasser, zwischen
den Stelzwurzeln der Mangroven und unter iberhingendem Laubwerk, trat die Me-
duse wihrend des Sommers in groflen Mengen auf.

In shnlichen Biotopen lebt die Meduse in den Kiistengewissern von Puerto Rico,
wo sie von CuTrEss 1969 in den groflen Mangrove-Bestinden westlich der Meeresstation
La Parguera entdeckt wurde (vgl. p. 465 {.). Wie ich im November 1971 wihrend
eines Studienaufenthaltes an dieser Station selbst beobachten konnte, hilt sich die
Meduse in den Kanilen zwischen den Mangrove-Inseln und an deren Rand vorzugs-
weise im Halbschatten zwischen den dufleren Stelzwurzeln der Mangrove-Biume auf.
Auch hier ist die Wassertiefe gering, und der Boden besteht aus weichem Mud organi-
scher Herkunft. Die Oberflichentemperatur schwankt im Jahresgang zwischen 25° und
30° C. Der Salzgehalt des Oberflichenwassers kann in Kiistennihe nach starken
Regengiissen bis auf 27-28 %/40 absinken, schwankt jedoch normalerweise zwischen 34
und 38 9/00. Wenn auch vergleichende quantitative Untersuchungen noch nicht vorlie-
gen, so darf doch aus den wenn auch nur grob skizzierten Milieufaktoren auf eine rela-
tiv grofle Toleranz der Meduse gegenitber den wichtigsten Auflenbedingungen ge-
schlossen werden. Diese Eigenschaft und die geringe Gréfle diirften die Ursache dafiir
sein, daf sich die Meduse vor allen anderen Arten im Laboratorium leicht hiltern und
nach den eigenen Untersuchungen leicht ziichten 148t. Nur die Temperaturtoleranz die-
ser Art ist beschrinkt, da sie unterhalb einer kritischen Grenztemperatur iiberhaupt
nicht auftreten kann (5. u.); sie ist also auf die Tropen und Subtropen beschrinkt.
Der Vollstindigkeit halber sei erwihnt, daff weitere Fundorte von den Philippinen
(ST1asNY, 1926) und von der Kiiste von Kyuschu, Japan (UcHipa, 1970) bekannt sind.

Zur Okologie des Polypen lassen sich kaum zuverlissige Angaben machen, da er
im freien Wasser noch nicht gefunden worden ist. Doch ist anzunehmen, daf er an den
Stellen des hiufigen Vorkommens der Meduse lebt, etwa im flachen Wasser an den
Stelzwurzeln der Mangroven. Man geht daher wohl in der Annahme nicht fehl, daf} er
sich in seinen Skologischen Anspriichen nicht allzu sehr von denen der Meduse unter-
scheidet. Allerdings bestehen nach den Laboratoriumsbeobachtungen Unterschiede in
den Temperaturanspriichen der beiden Generationen, die sich auf die asexuelle Ver-
mehrung des Polypen und seine Metamorphose in die Meduse beziehen. Der Polyp ist
bei niederen Temperaturen von 20°-22° C existenz- und reaktionsfihig und verharrt
in diesem Temperaturbereich in der Phase der asexuellen Vermehrung. Die Umwand-
lung in die Meduse setzt erst oberhalb einer kritischen Temperatur von etwa 22° bis
24° C ein, wodurch die Existenz der Medusengeneration an hohere Temperaturen
oberhalb dieser Grenze gebunden ist. Wird der Polyp aus der niederen in die hshere
Temperaturstufe versetzt, so wird zuerst die asexuelle Vermehrung durch Knospen-
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bildung beschleunigt, bis schlieflich die Metamorphose eintritt. Auch bei dieser Art ist
die Temperatur eine notwendige, aber keine hinreichende Bedingung: Die Metamor-
phose kann nur im héheren Temperaturbereich erfolgen; aber nicht immer, wenn diese
Bedingung erfiillt ist, mufl auch stets die Metamorphose einsetzen. Dafiir ist vielmehr
der Zustand der inneren Bereitschaft Voraussetzung, der von Eigenschaften wie Alter,
Grofle, Ernihrung abhingt.

Der Nachteil der vollstindigen Metamorphose, die die Existenzform der Polypen-
generation beendet, wird durch die vorangegangene asexuelle Vermehrung ausgegli-
chen. Nach allen Beobachtungen machen sowohl Primir- wie Sekundirpolypen stets
zuerst die Phase der Knospung durch, die, wie mehrfach erwihnt, der Vergroferung des
Bestandes dient und durch die verhindert wird, daff der Bestand an Polypen in einem
bestimmten Zeitraum und in einem bestimmten Biotop durch thre Metamorphose voil-
stindig verschwindet. Allerdings diirfte die Gesamtzahl der von einem Polypen wih-
rend seines ganzen Lebens erzeugten Knospen bzw. Sekundirpolypen bei htheren
Temperaturen, etwa bei 25°-28° C geringer sein als bei niedrigeren Temperaturen,
weil die Metamorphose frither eintritt. Daher diirfle die Populationsstirke der Poly-
pengeneration in der wirmsten Jahreszeit, in der die Medusengeneration ihr Maximum
erreicht, am geringsten sein. Der Ausgleich erfolgt durch die sexuelle Vermehrung der
Medusen, die eine neue Polypengeneration entstehen lifit.

Die Fihigkeit des erwachsenen Polypen, sich unter ungiinstigen Bedingungen vom
Substrat abldsen und kriechend einen neuen Anheftungsort suchen zu kénnen, diirfte
insofern von 8kologischer Bedeutung sein, als sie bestandserhaltend wirkt. Zwar ist die
Kriechgeschwindigkeit gering; doch diirfte ein Polyp beispielsweise in der Lage sein,
sich bei Sauerstoffmangel am Substrat kriechend, etwa an einer Mangrove-Stelzwurzel
aus bodennahen Wasserschichten nach oben in die Zonen besserer Os-Versorgung zu
bewegen. In dhnlicher Weise diirfte sich die weitere Fihigkeit des Polypen positiv aus-
wirken, sich unter ungiinstigen Bedingungen zu encystieren und unter vollstindiger
Kontraktion der Tentakel in ein kugeliges inaktives Stadium zu verwandeln, das voll-
stindig von einer geschlossenen feinen Peridermhiille umgeben ist. In diesem Zustand,
in dem vermutlich die Stoffwechselaktivitit herabgesetzt ist, ist das Ruhestadium in
der Lage, ungiinstige Lebensbedingungen zu {iberdauern. Bei Eintritt normaler Lebens-
bedingungen, im Kulturversuch bei regelmifliger Zufuhr von frischem Os-reichem Was-
ser, streckt der Polyp sich aus, durchbricht die Peridermhiille und hat bei ausreichender
Nahrungszufuhr alle Fihigkeiten des Normalpolypen. Mehrfach wurde beobachtert,
dafl ein solcher ,reaktivierter* Polyp sich losldst und einen anderen Anheftungsort
aufsucht (vgl. p. 482).

Es ist von Interesse, dafl auch der Polyp der verwandten Art Carybdea spec.
(p. 466) die Fihigkeit hat, sich unter ungiinstigen Bedingungen, etwa bei Ubervélke-
rung einer Kulturschale, in ein inaktives Stadium umzuwandeln. Bei dieser Art 16st sich
der abgekugelte Polyp vom Substrat vollstindig ab, ohne sich zu encystieren, ohne sich
also mit einer Peridermhiille zu umgeben. In der Kulturschale liegen solche Stadien
passiv am Boden. Setzt man sie in frisches Wasser um, so strecken sie nach einigen
Tagen den Korper und die Tentakel aus, heften sich erneut an und haben bei ent-
sprechender Ernihrung ebenfalls wieder alle Fihigkeiten eines normalen Polypen. Im
freien Wasser besteht fiir solche abgeldsten, inaktiven Stadien die Méglichkeit, daf} sie
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passiv in Zonen besserer Lebensbedingungen verdriftet werden, in denen sie in den
aktiven Zustand zuriickkehren kdnnen. Nach diesen Beobachtungen kann angenom-
men werden, daf} sich die Polypen beider Arten durch ein relativ breites Spektrum ihrer
Toleranzeigenschaften auszeichnen, was sie in jedem Fall zu leicht zu ziichtenden Kul-
turformen macht.

DISKUSSION

Nach den hier mitgeteilten Resultaten der Untersuchungen an Tripedalia cysto-
phora kann die Lebensgeschichte einer Cubomedusenart nunmehr in allen wesentlichen
Phasen als bekannt gelten. Dabei ist hervorzuheben, dafl sich die meisten Resultate
sozusagen von selbst ergaben, nachdem einmal die erste und schwierigste Hiirde ge-
nommen war, nimlich die Aufzucht der Primirpolypen aus Planulae. Auch darf an-
genommen werden, daf die Entwicklung anderer Cubomedusenarten in hnlicher
Weise verlduft. Ein Hinweis ist bereits mit den Parallelbeobachtungen iiber die Mor-
phologie und Entwicklung des Polypen der Carybdea-Art gegeben, der an der Kiiste
von Puerto Rico aufgefunden wurde,

Die wohl auffallendste Erscheinung im Lebenszyklus von Tripedalia ist die voll-
stindige Metamorphose des Polypen in eine einzige Meduse. Es ist zu betonen, daf es
sich bei der vorliegenden Form der Umwandlung um eine wirkliche Metamorphose
handelt, nicht etwa um eine abgewandelte Strobilation oder einen speziellen Knos-
pungsprozefl. Diese Erscheinung ist deswegen so bemerkenswert, weil sie in eindeutiger
Weise demonstrieren kann, dafl eine Meduse generell nichts anderes ist als ein los-
geldster, in Anpassung an das pelagische Dasein umgeformter Polyp. Es sei erneut daran
erinnert (vgl. WERNER, 1973b; p. 54), dafl die Vertreter der klassischen Morphologie
vor rund 100 Jahren, wie WeismanN, Harckzer, die Briidder HertTwic und andere,
zum gleichen Ergebnis gekommen waren, und zwar auf Grund der Homologie der
Strukturen. Bei Tripedalia aber spielt sich das zur Diskussion stehende Phinomen, das
vorher nur der theoretischen Spekulation zuginglich war und einem langen Zeitraum
der Evolution zuzuschreiben ist, innerhalb weniger Tage vor den Augen des Zuschauers
ab und kann durch das einfache Mittel der TemperaturerhShung jederzeit ausgeldst
werden.

Andererseits bleibt zu fragen, ob es sich bei der Metamorphose von Tripedalia um
ein primitives, urspriingliches Merkmal handelt, oder ob es nicht doch als abgeleitetes
Merkmal einer progressiven Evolution zu betrachten ist, in dem sekundir ein urspriing-
licher, evolutionistisch alter ProzeR in kiirzester Zeitspanne wiederholt wird. Eine ein-
deutige Antwort auf diese Frage zu geben, erscheint schwierig. Die monodiske Stro-
bilation, wie sie bei den Rhizostomeae der Scyphozoa vorkommt, bei der aber kein
basaler regenerationsfahiger Restkorper des Polypen iibrig bliebe, wire eine denkbare
Form der Medusenentstehung, die im Endeffekt einer vollstindigen Metamorphose
gleichkime. Jedoch sind in Wirklichkeit die Teilprozesse einer monodisken Strobila-
tion wie auch ihr Endprodukt, die scheibenférmige Ephyra, von den Umformungsvor-
gingen der Metamorphose bei Tripedalia und von der entstandenen Meduse grund-
verschieden.
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In jedem Fall findet die heute geltende Auffassung, dafl der Polyp die primire
Generation und daf§ ein Polyp die Urform aller rezenten Cnidaria darstellt, durch die
Erscheinung der Metamorphose des Cubopolypen eine wirksame Unterstiitzung. Man
kann daher den Polypen nicht mehr als Larvalform betrachten, Dafl er sich bei den
meisten Cnidaria asexuell zu vermehren vermag, dafl er also praktisch unbegrenzt
existenzfihig ist, dafl weiterhin stets die Meduse vom Polypen erzeugt wird, daff
schlieBlich nach unseren Kenntnissen bei den Anthozoa nie eine Meduse existiert hat,
sind weitere Griinde fiir die Richtigkeit dieser Auffassung,

Die Metamorphose von Tripedalia gestattet mit einem bestimmten Teilvorgang
die Verifikation einer weiteren, vorher nur theoretisch abgeleiteten Annahme; sie be-
zieht sich auf die Umformung der Polypententakel in die Sinnesorgane der Meduse.
Auf Grund ihrer Lage und Strukturen wurden die Sinnesorgane speziell der Scypho-
medusen schon frither als umgewandelte Tentakel betrachtet; doch konnte sich diese
Annahme meines Wissens nicht auf die unmittelbare Beobachtung eines realen Ent-
wicklungsvorganges stiitzen, der mit der Bildung der Sinnesorgane der Cubomeduse
vergleichbar ist. Wir sahen (p. 485), dafl dabei die Tentakelenden resorbiert werden,
dafl aber die Tentakelbasis beim Aufbau der Sinnesorgane verwendet wird.

Fragt man nach den allgemeinen Konsequenzen der mitgeteilten Beobachtungen
iiber die Lebensgeschichte von Tripedalia, so wird unmittelbar klar, daf sie die syste-
matische Stellung der ,,Cubozoa® in entscheidender Weise beeinflussen und daf die bis-
herigen Vorstellungen (p. 462) einer Revision unterzogen werden miissen. Es diirfle
keinem Zweifel unterliegen, dafl sich der Polyp durch seinen radiirsymmetrischen
Kérperbau, durch das Fehlen aller tecrameren Strukturen, durch die capitate Beschaf-
fenheit der Tentakel, durch die asexuelle Vermehrung mittels seitlicher Polypenknos-
pung, durch die Kriechfdhigkeit im erwachsenen Zustand, durch die direkte und voll-
stindige Metamorphose in die Meduse eindeutig von allen rezenten Scyphopolypen
unterscheidet. Nach den vorliegenden Kenntnissen besteht nur ein wesentliches Merk-
mal, in dem der Polyp von Tripedalia mit einem Scyphopolypen iibereinstimmt, nim-
lich im Besitz von Muskelzellen (Myozyten) in der Mesogloea. Dieses Merkmal ist bei
dem etwas grofleren Polypen von Carybdea noch deutlicher ausgeprigt, wie die ver-
gleichenden Untersuchungen von CrarMmAN ergeben haben. Die Muskelzellen sind
beim Cubopolypen aber nicht wie beim Scyphopolypen zu 4 einzelnen, in den Septen
liegenden Muskelstringen zusammengefafit, sondern umgeben den Kérper ringsum in
zum Teil mehrschichtiger Lage. Ubrigens hat der Polyp von Carybdea eine weitere
Eigenschaft mit dem Scyphopolypen gemeinsam, da seine Epidermis wie bei diesem mit
schlagenden Geifieln besetzt ist, die dem Polypen von Tripedalia fehlen. Derartige
Befunde sprechen dafiir, dafl Scyphopolyp und Cubopolyp auf gemeinsame Vorfahren
zuriickgehen. Diese Auffassung wird auch durch die weitere Beobachtung gestiitzt, dafl
der vorher radidrsymmetrische Polyp von Tripedalia wihrtend der Metamorphose
tetramere Formen und Strukturen annimmt.

Wie steht es mit den Nesselzellverhiltnissen? Durch die Arbeiten fritherer Auto-
ren (vgl. besonders WerLL, 1934, und die Zusammenfassung bei WErRNER, 1965; ferner
die neueren Arbeiten von Scumipr 1969, 1972) ist bekannt, dafl die Nesselzellaus-
stattung allgemein taxonomische Bedeutung hat, insofern als der Besitz spezieller Kap-
seltypen positive Aussagen erméglicht, die das nach morphologischen Merkmalen auf-
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gebaute System stiitzen und in zweifelhaften Fillen kliren kénnen. Daher lag es nahe,
im Hinblick auf die systematische Problematik die Nesselzellausstattung von Tripe-
dalia mit den Verhiltnissen bei den Scyphozoa und Hydrozoa zu vergleichen und nach
Gemeinsamkeiten und Unterschieden zu suchen. Die Scyphozoa besitzen nur wenige
Kategorien von Nesselkapseln, nimlich atriche Haplonemen, holotriche Haplonemen
und heterotriche mikrobasische Eurytelen (WerLL, 1934; WerNER, 1965)*. Die Hydro-
zoen dagegen haben von allen Klassen die gréfite Zahl verschiedener Kategorien, nim-
lich 23, und haben iiberdies klasseneigene Typen, wihrend die Scyphozoa nur Kapsel-
typen besitzen, die auch bei den Hydrozoa vorkommen.

Nach den vorliegenden Befunden hat 7T'ripedalia mit den Scyphozoa die Kate-
gorien der holotrichen Haplonemen und heterotrichen mikrobasischen Eurytelen ge-
meinsam und unterscheidet sich von thnen durch den Besitz der basitrichen Haplone-
men, die andererseits bei den Hydrozoa nicht selten sind. Der genauere Vergleich der
gemeinsamen Kategorien, der vorhandenen Formtypen und ihrer strukturellen Eigen-
schaften fithrte weiterhin zu folgenden Resultaten. (a) Die Kategorie der holotrichen
Haplonemen ist bei den Scyphozoa nach WELL (1934; p. 573, Fig. 30a, b) einmal durch
einen rundlichen Formtyp vertreten, der nach Kapselform und Aufrollung des Nessel-
schlauches mit dem runden Typ von Tripedalia (Abb. 26b) ibereinstimmt. Auflerdem
haben die Scyphozoa den ovoiden Formtyp der Holotrichen, der hiufiger vorkommt
und von Papenruss (1936) fiir mehrere Arten der Semaeostomeae beschrieben und ab-
gebildet wurde. Nach den eigenen Beobachtungen ist dieser ovoide Formtyp der Holo-
trichen weiterhin typisch fiir die Polypen und Medusen der Coronatae. Charakteri-
stisch ist, daf} bei dieser Varietit der Nesselschlauch der unentladenen Kapsel eine
annihernd symmetrische Aufrollung quer oder schrig zur Lingsachse der Nesselkapsel
hat. Die beiden beschriebenen ovoiden Typen der Holotrichen von Tripedalia sind
durch die unregelmiflige Aufrollung des Schlauches deutlich verschieden. (b) Die schlan-
ken Eurytelen des Formtyps b (Abb. 25b), die bei Tripedalia auf die Polypengenera-
tion beschrinkt sind, wurden bei den Scyphozoa bisher nicht gefunden, wohl aber bei
den Hydrozoa (p. 492). Die ovoiden und rundlichen Eurytelen der Scyphozoa zeigen
ahnlich wie die ovoiden Holotrichen eine mehr oder weniger symmetrische und regel-
miflige Anordnung des Schlauches der unentladenen Kapsel, wie ihre bildliche Dar-
stellung bei Parenruss (1936; vgl. RusseLL 1970; p. 9, Textfig. 5) erkennen liflt. Da-
durch sind die Eurytelen der Scyphozoa von der gleichen Kategorie der Hydrozoa und
von Tripedalia gut unterscheidbar, weil bei den letzteren der Nesselschlauch asymme-
trisch und unregelmifig aufgerollt ist. Beriicksichtigt man daher die evolutionistisch
interessante Tatsache, dafl die Nesselzellausstattung der Scyphozoa sowohl hinsichtlich
der Zahl der vorhandenen Kategorien wie auch hinsichtlich der strukturellen Eigen-
schaften der Nesselkapseln einfach und gleichfSrmig ist, so fithrt der Vergleich zu dem
Resultat, dafl im Cnidom von Tripedalia zwar Gemeinsamkeiten mit den Scyphozoen

* SaLviNi PLAWEN (1966) hat fiir eine neu entdeckte Scyphozoen-Art aus dem Mesopsam-
mal der Adria noch das Vorkommen von telotrichen makrobasischen Eurytelen angegeben.
Wegen der Linge des Schaftes der entladenen Kapsel, die nach seinen Maflangaben (p. 174,
Fig. 12) etwa das Doppelte der Kapsellinge betrigt, gehdrt indes dieser spezielle Formtyp nach
der Definition WeiLLs (1934) ebenfalls zu den mik r o basischen Eurytelen.
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vorhanden sind, dafl aber die Unterschiede tiberwiegen und dafl gréfiere Ubereinstim-
mungen sowohl in den vorhandenen Kategorien wie auch in den Form- und Struktur-
eigentiimlichkeiten mit den Hydrozoen bestehen.

Uber die Nesselzellverhiltnisse der Cubomedusen liegen bislang nur wenige Lite-
raturangaben vor. Nach den Arbeiten fritherer Autoren (SoutHcoTT & KINGSTON,
1959; KingsToN & SouTtHCOTT, 1960; CLeLanp & SouTtHCoTT, 1965; HaLsTEAD, 1965;
SouTHCOTT, 1967; CALDER & PETERS, 1975), nach den hier mitgeteilten sowie weite-
ren eigenen, unpublizierten Untersuchungeén, wurden bei den Cubozoa bislang folgende
5 Kategorien von Nesselkapseln beobachtet: basitriche Haplonemen, holotriche Haplo-
nemen, mikrobasische Mastigophoren, heterotriche mikrobasische Eurytelen und Steno-
telen. Von besonderer Bedeutung ist das Vorkommen des hochspezialisierten Typs der
Stenotelen, der von Curress (unpubliziert) bei dem Polypen von Carybdea entdeckt
wurde, weil er bislang nur von den Hydrozoa bekannt war, so dafl er als klassen-
eigener Typ gegolten hatte (WERNER, 1965; Tab. 2, p. 19). Diese Befunde bestitigen
und vervollstindigen das an Tripedalia erzielte Resultat, dafl in den Nesselzellverhalt-
nissen der Cubozoa deutliche Unterschiede gegeniiber den Scyphozoa bestehen. Ande-
rerseits ist hervorzuheben, daf} die Cubozoa nach den bisherigen Kenntnissen iiber kei-
nen Kapseltyp verfiigen, der ausschlieflich bei ihnen vorkommt. Sie gleichen in dieser
Hinsicht den Scyphozoa, tibertreffen diese aber mit der Zahl der vorhandenen Kate-
gorien. Auch in dieser Hinsicht nehmen die Cubozoa eine Zwischenstellung zwischen
den Scyphozoa und Hydrozoa ein.

Auf Grund der Kenntnis von Bau und Lebensgeschichte der Art Tripedalia cysto-
phora und der gewonnenen Einsichten iiber die systematische Stellung der Cubozoa
erscheinen jetzt auch die morphologischen Besonderheiten der Cubomedusen, die
sie frither zu ,schwarzen Schafen® unter den Scyphomedusen gemacht hatten, in einem
neuen Licht. Die Wiirfel- bis Glockenform des Schirms, der Besitz des Velariums und
der anderen Schirmrandstrukturen, das Vorhandensein eines Nervenrings und hoch-
entwickelter Sinnesorgane, das unterschiedliche Schwimmverhalten mit einer hohen
Frequenz der Schirmpulsationen, das sie zu duflerst gewandten und schnellen Schwim-
mern macht, das erst neuerdings entdeckte Paarungsverhalten mit der Bildung von
Spermatozeugmen und der direkten Ubertragung von Spermatophoren auf das Weib-
chen: Alle diese Merkmale sprechen eindeutig dafiir, daff die Cubomedusen keine Scy-
phomedusen sind, ebenso wie ihr Polyp kein Scyphopolyp ist.

Andererseits mufl berlicksichtigt werden, dafl die Cubomedusen mit den Scypho-
medusen einige Merkmale gemeinsam haben. Zu nennen sind: der Besitz von Gastral-
filamenten, die entodermale Entstehung der Gonaden und das Ausstoflen der
Geschlechtsprodukte aus dem Magenraum und Mund. Ferner ist der Besitz von ge-
schlossenen Gastraltaschen ein Merkmal, das die Cubomedusen mit den Scyphozoa
teilen, wo es bei den Stauromedusen vorkommt. Das gleiche gilt fiir das Vorhandensein
von 4 Paaren Gonaden und ihre Anordnung; sie liegen jederseits eines Gastralseptums.
So ist es erklirlich, dafl frither versucht worden ist, die Cubo- und Stauromedusen in
einen engeren verwandtschaftlichen Zusammenhang zu bringen (Ucumpa 1929, dort
weitere Literatur). Das ist jetzt nicht mehr moglich, weil die Beobachtungen iiber die
Lebensgeschichte von Tripedalia dagegen sprechen, woraus Ucnina (1973) die Konse-
quenzen gezogen hat. Auch wenn hier nicht auf Binzelheiten eingegangen werden kann,
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so ist doch zu erwihnen, dafl die Stauromedusen im Besitz des Coronarmuskels ein
untriigliches Merkmal der Scyphomedusen aufweisen, das den Cubomedusen fehlt.

Die separate Stellung der Cubozoa manifestiert sich in einem weiteren wichtigen
Merkmal, nimlich in der Entodermbildung wihrend der Embryonalentwicklung. Sie
erfolgt bei den Scyphozoa bekanntlich allgemein durch Invagination. Fiir die Cubozoa
beschrinkt sich die Kenntnis der Entodermentstehung auf wenige kurze Bemerkungen
von ConNaNT (1898) und die Resultate der Untersuchungen von Oxapa (1927), auf die
einleitend schon hingewiesen wurde. Conant hat die Entwicklung der Geschlechts-
produkte in den Gastraltaschen des Weibchens von Tripedalia beobachtet, die er unter
der Bezeichnung ,floating masses of cells (p. 25 f.) beschreibt. Das von ihm abgebil-
dete Stadium (Fig. 71) stellt offensichtlich eine Sterrogastrula dar, die im Inneren Zel-
len enthilt, ohne daff Anzeichen einer Invagination erkennbar wiren. Oxapa (1927,
p. 246), der die Befunde Conans zitiert, vermutet daher mit Recht, dafl die Entoderm-
zellen durch Delamination entstanden und eingewandert sind. In jedem Fall entsteht
bei Carybdea rastoni nach den Resultaten der Untersuchungen von Oxapa selbst das
Entoderm durch multipolare Delamination, also durch Teilung und Einwanderung der
Zellen des Ektoderms der Blastula und durch nachfolgende Teilungsschritte der ein-
gewanderten Zellen (vgl. Rensch, 1959, p. 106). Es liegt damit ein Entwicklungs-
geschehen vor, das von der typischen Entodermbildung der Scyphozoa verschieden ist,
dagegen in der Entodermbildung der Hydrozoa in ihnlicher oder abgewandelter Form
die Regel ist. Wenn auch sehr zu wiinschen ist, daff ebenso wie die Entodermbildung so
auch alle anderen Phasen der Lebensgeschichte bei weiteren Arten untersucht werden,
so sprechen doch auch die bisherigen entwicklungsgeschichtlichen Kenntnisse gegen ein
Verbleiben der Cubozoa in der Klasse Scyphozoa.

Ebenso sind die Unterschiede sowohl zwischen dem Cubopolypen und dem
Hydroidpolypen wie auch zwischen der Cubomeduse und der Hydroidmeduse so er-
heblich, dafl die Alternative, die Cubozoa in die Klasse Hydrozoa einzureihen, von
vornherein ausscheidet. Wenn auch der Cubopolyp in seiner dufleren Morphologie
einem Hydroidpolypen recht Zhnlich ist, so wird doch auch besonders durch die Ergeb-
nisse der histologischen Analyse (WerNER & CHarManN 1976, im Druds; CrAMPMAN
1976, in Vorbereitung) bestitigt, daf entscheidende Unterschiede bestehen. Ein wich-
tiges Merkmal wurde bereits kurz genannt (p. 496): Das Muskelsystem des Polypen
von Tripedalia besteht zum Teil aus reinen Myocyten, die in der Mesogloea liegen und
den K&rper ringsum in mehrschichtiger Lage umgeben. Bei den Hydrozoa aber besteht
das Muskelsystem bekanntlich aus lingsverlaufenden ektodermalen und querverlaufen-
den entodermalen Epithelmuskelzellen. Beriicksichtigt man die Besonderheiten der
Organisation der Cubomeduse (p. 498), so wird unmittelbar klar, dafl auch unter dem
Gesichtspunkt der Medusenstruktur eine Einordnung in die Hydrozoa nicht méglich
ist. Die Entstehung der Hydroidmeduse als Glockenkernmeduse durch einen seitlichen
Knospungsvorgang und als Neubildung ist ein ganz wesentliches Merkmal, auf das
hier hingewiesen werden muff, so daff grundlegende Unterschiede zur Medusenent-
stehung bei Tripedalia bestehen.

So bleibt nur die Méglichkeit, die Cubozoa in den Rang einer eigenen Klasse zu
erheben, die zwischen den Scypho- und Hydrozoa einzuordnen ist. Die zwanglose
ErkHrung fiir gewisse Gemeinsamkeiten mit den Scyphozoa sowohl in der Polypen-
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wie in der Medusengeneration ist die, daf} beide Klassen auf gemeinsame Vorfahren
zuriickgehen und daff die Scyphozoa diesen niher stehen als die Cubozoa.

Abschlieflend miissen noch interessante Befunde erwihnt werden, die BERGER
(1900) bei der Auswertung der Versuchsprotokolle ConanTs nach dessen frithem Tod
mitgeteilt hat. Die Untersuchungen Conants betreffen das Verhalten der Medusen
von Carybdea xaymacana (heute C. marsupialis) bei Hell- und Dunkelexperimenten
und bei verschiedenen Ex- und Incisionsversuchen zur Ermittlung der Aktions- und
Reaktionszentren fiir die Koordination der Schwimmbewegungen. Bei der Auswertung
der Versuchsergebnisse kommt BerGER (p. 23) zu dem fiir uns sehr interessanten Re-
sultat: “Finally ... Charybdea seems to occupy, physiologically, a position inter-
mediate between the Hydromedusae and the Scyphomedusae.” Wenn auch zu priifen
ist, ob diese Schlufifolgerung dem Ergebnis von Untersuchungen mit modernen Metho-
den standhilt, so ist sie doch deswegen besonders bemerkenswert, weil sie in einem
speziellen Aspekt die Stellung der Cubozoa zwischen den Scyphozoa und Hydrozoa
vorweggenommen und bestitigt hat, obwohl damals die Scyphozoennatur der Cubo-
medusen noch nahezu unangefochten war.

DIAGNOSEN
Tripedalia cystophora (Cubozoa, Fam. Carybdeidae)

Polyp solitir, klein, mit radialsymmetrischem, sackf6rmigem Kérperbau, Gastral-
raum also einheitlich, chne Septen; 6-11 solide, capitate Tentakel in einem Kranz
angeordnet, dariiber grofle, riisselférmige Proboscis. Form des Korpers variabel, meist
flaschenf8rmig bis stumpfkegelig mit wenig verschmilerter Basis, die von kleinem,
strukturlosem Peridermbecher umgeben ist; asexuelle Vermehrung durch laterale Poly-
penknospen, die nach der Ablgsung eine Kriechphase durchmachen. Erwachsener Polyp
zur Ortsverinderung und Encystierung befihigt. Medusenbildung durch vollstindige
Metamorphose des Polypen in eine Meduse. Jungmeduse mit 4 interradialen Einzel-
tentakeln ohne Pedalien. Tricnidom von basitrichen Haplonemen, holotrichen Haplo-
nemen und heterotrichen mikrobasischen Eurytelen.

Klasse Cubozoa

Cnidaria mit Generationswechsel, Polyp klein, solitir mit radialsymmetrischem
Korperbau und einheitlichem Gastralraum. Medusenbildung durch vollstindige Meta-
morphose des Polypen; Medusen mit glodken- oder wiirfelf6rmigem Schirm, einheit-
lichem Mundrohr, Velarium und 4 durch Septen unvollstindig verschlossenen Gastral-
taschen; Gonaden entodermal.*

* Anmerkung: Es ist damit zu rechnen, daff die Diagnosen noch erginzt werden miissen,
wenn die Ergebnisse der histologischen Untersuchungen von CrapmaN publiziert werden.
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ZUSAMMENFASSUNG

. Die Cubomedusen wurden seit Haecker (1880) zu den Scyphozoa gerechnet. Da-

durch, daf} es erstmals gelungen ist, im Kulturversuch den vollstindigen Lebens-
zyklus einer Art zu reproduzieren, hat sich gezeigt, dafl diese Einordnung nicht
ldnger beibehalten werden kann.

. Die aus der Literatur bekannten Tatsachen iiber die Entwicklung der Cubomedusen

werden kurz rekapituliert. Bei zwei Arten war die Entwicklung der Planulae zu
Primirpolypen beobachtet worden. Obwoh! diese nicht zur Weiterentwicklung
kamen, war an dem Vorhandensein einer Polypengeneration nicht zu zweifeln,

. Im Anschlufl an die gelungene Aufzucht der Primirpolypen der karibischen Art

Tripedalia cystophora aus Planulae konnten simtliche Entwicklungsphasen beob-
achtet und die Lebensgeschichte dieser Art vollstindig aufgeklirt werden.

. Entwicklung, Wachstum, Morphologie und Anatomie des Polypen werden be-

schrieben. Der sessile, solitire, kleine Polyp (0,6-1,0 mm) ist radialsymmetrisch
gebaut und besitzt einen einfachen, sackfdrmigen Korper mit einheitlichem
Gastralraum ohne Septen oder andere tetramere Strukturen. Die Zahl der soliden,
in einem Kranz angeordneten capitaten Tentakel betrigt 6 bis 11. Der Mundkonus
ist groB, muskults und dadurch riisselihnlich. Der Basalteil des in der Form varia-
blen Korpers ist mit einem kleinen, zartwandigen und strukturlosen Periderm-
becher umgeben.

. Mit einem Alter von etwa 5-6 Wochen beginnt der Polyp, sich asexuell durch seit-

lich gebildete, sich ablésende Polypenknospen zu vermehren. Die Knospungsvor-
ginge werden kurz beschrieben.

Der eben abgeloste Sekundirpolyp besitzt 2 bis 3 Tentakel und macht eine Kriech-
phase durch. Der abgeflachte, langgestreckte Kdrper kriecht mit dem Kopfteil vor-
an, wobei ein maximal ausgestreckter Tentakel wie eine Suchantenne vorangetra-
gen wird. Nach 2 bis 3 Tagen heftet sich der Kriechpolyp fest und nimmt die nor-
male Form an.

. Verhaltensweisen des Polypen bei der Erndhrung, Ortsverdnderung und Encystie-

rung werden beschrieben. Der erwachsene Polyp hat die Fihigkeit, sich vom Sub-
strat abzulésen und kriechend einen neuen Anheftungsort aufzusuchen. Er nimmt
dabei die fiir den jungen Sekundirpolypen in der Kriechphase typische Form an.
Ferner ist der Polyp in der Lage, sich zu encystieren und in ein inaktives Ruhe-
stadium umzuwandeln. Diese Fihigkeiten werden als Reaktionen auf Umwelt-
verinderungen gedeutet.

. Die Bildung der Meduse geschieht durch die vollstandige Metamorphose des Poly-

pen in eine und nur eine Meduse.

Die duflerlich erkennbaren Einzelvorginge der Metamorphose werden beschrie-
ben. Sie setzt damit ein, dafl der Korper des Polypen durch 4 Lingsfalten tetramer
wird und in der Aufsicht 4 Quadranten aufweist. Die Tentakel werden zu 4 Grup-
pen zusammengezogen, von denen je eine einem Quadranten zugeordnet wird. Die
Endabschnitte der Tentakel werden resorbiert, wihrend sich die Basalteile in die
4 perradialen Sinnesorgane (Rhopalia) der Meduse umwandeln. Die 4 interradia-
len Primidrtentakel der Meduse entstehen als Neubildung zwischen den Sinnes-
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organen. Die im Inneren verlaufenden Strukturinderungen, die der kiinftigen ge-
naueren anatomisch-histologischen Analyse bediirfen, bestehen in der Bildung der
Gastraltaschen aus Entodermfalten so wie in der Entstehung des Subumbrellar-
raumes aus einer ektodermalen Einsenkung im Umkreis des Mundkonus. Der
Basalteil des Polypen wird zuletzt in die Umwandlung einbezogen und wandelt
sich in den Apikalteil der Meduse um. Nach beendeter Metamorphose schwimmt
die Jungmeduse davon und lifit am Entstehungsort nur den leeren Peridermbecher
zuriick. Der Prozefl der Metamorphose dauert bei 25° bis 27° C 5 bis 6 Tage.

11. Morphologie und Struktureigenschaften der Jungmeduse werden dargestelit.

12. Tripedalia cystophora hat ein Tricnidom von basitrichen Haplonemen, holotri-
chen Haplonemen, heterotrichen mikrobasischen Eurytelen. Die Einzelheiten der
Nesselzellausstattung der Planula und der beiden Generationen werden be-
schrieben.

13. Die Verbreitung der Meduse und die Okologie beider Generationen werden kurz
umrissen.

14. Die Metamorphose des Polypen von Tripedalia in die Meduse kann als Bestitigung
fiir die alte, auvf der Homologie der Strukturen beruhende Auffassung dienen, daff
die Meduse evolutionistisch ein abgelSster, in Anpassung an die freischwimmende
Lebensweise umgewandelter Polyp ist.

15. Ein Teilvorgang der Metamorphose, die Umwandlung der Tentakelbasen in die
Sinnesorgane, steht in Einklang mit der friiheren theoretischen Annahme, daf} bei
den Scyphomedusen die Sinnesorgane evolutionistisch als umgewandelte Tentakel
zu betrachten sind.

16. Die Untersuchungsergebnisse und der Vergleich mit den Scyphozoa und Hydrozoa
unter den verschiedenen Aspekten fiihren zu der Schlufifolgerung, dafl die Cubo-
zoa als neue Klasse zwischen den Scyphozoa und den Hydrozoa eingeordnet wer-
den miissen.

17. Die Diagnose des Polypen von Tripedalia und die Klassendiagnose werden
gegeben.
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