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Anatomie und Biologie von Hydrozoa (Cnidaria)

Hydromedusen

Thomas Fromm

Sie sind oft nur wenige Millimeter groB, auBerordentlich zerbrechlich und von erha-
bener Schonheit: Hydromedusen der Nesseltiere. Vertreter dieser Tiergruppe bilden,
von wenigen im SiBwasser vorkommenden Arten einmal abgesehen, einen bedeu-
tenden Bestandteil des Planktons der Meere und sind mit etwa 700 Arten auf unse-
rem Planeten vertreten. Taxonomisch betrachtet gehéren sie zu einer stammes-
geschichtlich seit dem Prékambrium bekannten Tiergruppe, die durch den Besitz hoch
spezialisierter Zellen gekennzeichnet ist, die dieser Gruppe auch ihren Namen ga-
ben: Die Nesseltiere (Cnidaria) mit ihren Nesselzellen (Cnidocyten = Nematocyten).
Und noch etwas ist dieser Gruppe eigen, némlich dass ihre Vertreter in zwei Habitus-
formen vorkommen, als Polypen und als Medusen.

u den Nesseltieren werden nicht nur die

kleinen Hydromedusen gezdhlt, son-

dern auch die entfernter verwandten,
viel grofleren Scheibenquallen, die man vom
Urlaub an der Nord- und Ostsee oder vom
Mittelmeer her kennt. Auch die Blumentiere,
also Korallen und Seeanemonen, gehoren zu
den Nesseltieren. Und schliefSlich zihlen auch
die hochentwickelten und extrem toxischen
Wiirfelquallen in diese Tiergruppe. Letztere
kommen aber nur in tropischen Meeren vor,
wie zum Beispiel die beruchtigte Seewespe

Chironex fleckeri an der Ostkiiste Australiens.
Die Giftmenge einer einzigen Seewespe soll
angeblich ausreichen, um 250 erwachsene
Menschen zu toten.

Die Nesseltiere zerfallen demnach in vier Klas-
sen: In die Scyphozoa (Scheibenquallen oder
»echte Quallen® mit ca. 130 Arten), in die
Cubozoa (Wiirfelquallen mit ca. 20 Arten), in
die Hydrozoa (mit ca. 2.600 Arten) und in die
Anthozoa (Blumentiere mit ca. 4.900 Arten).
Lediglich die Anthozoen sind nur auf das Poly-
penstadium beschrankt, in den anderen Klas-
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Abb. 1: Schematischer Bauplan
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sen werden auch Medusenformen gebildet.
Nach der ilteren Systematik (Kaestner, 1968)
waren die Scyphozoen die urspriinglichsten
Vertreter der Cnidaria, wofir vor allem der
einfach gebaute Scyphopolyp sprach. Die
Hydrozoa mit ihren oft kompliziert gebauten
Hydropolypen stellten innerhalb der medusen-
bildenden Cnidaria die hochste Entwicklungs-
stufe dar, und die Anthozoen waren innerhalb
der Cnidaria die am hochsten entwickelte
Gruppe, worauf auch mehrere verhaltensoko-
logische Beobachtungen hinwiesen. Neuere Er-
kenntnisse — insbesondere die Einbeziehung
molekular-phylogenetischer Daten und mor-
phologisch-anatomischer Autapomorphien -
fithrten zu einer verinderten Vorstellung der
Stammesgeschichte. Nach heutigem Wissen
sind die Anthozoa als basale Vertreter anzuse-
hen, und die Schwestertaxa der Scyphozoa und
Cubozoa sind am hochsten entwickelt (Jarms
und Schifer, 2007). Da die Systematik der Cni-
daria kein Schwerpunkt dieses Artikels ist,
wird hierauf nicht weiter eingegangen.

Es ist davon auszugehen, dass der Polyp die
Grundform der Cnidarier darstellt und die Me-
duse lediglich ein umgeformter, abgeloster
Polyp ist. Andererseits darf hier aber nicht ver-
schwiegen werden, dass meist die Medusen-
form die Geschlechtsprodukte erzeugt und
nicht der Polyp. Die Hydromedusen stellen ne-
ben dem Hydropolypen einen Habitustyp in
der Klasse der Hydrozoa dar.

Der Hydropolyp

Wohl jedem Mikroskopiker sind sie vertraut:
Die StufSwasserpolypen. Tatsichlich stellen die
einheimischen Hydra-Arten Hydropolypen dar
und geben auf Grund ihrer einfachen Bauweise
wohl am besten den Grundbauplan eines Hydro-
polypen wieder (Abb. 1). Die Polypen sind
sackformige, doppelwandige Schlduche, die aus
zwei Zellschichten bestehen, einem aufleren
Ektoderm und einem inneren Entoderm, wel-
che durch eine Stutzgallerte, die so genannte
Mesogloea, getrennt sind. Diese gewinnt durch
Einlagerung von Kollagen und Elastin eine
skelettartige Bedeutung. Der Polyp selbst be-
steht aus einer Haft- oder Fufsscheibe, mit der
er sich am Substrat festklebt, einem stielformi-
gen Rumpf (Hydrocaulus), einem ,,Kopfchen
(Hydrant) sowie einem Mund (Hypostom).
Das Kopfchen besitzt ein zentrales Mundrohr,
welches zu einem ,Magen“ erweitert sein
kann. Weiterhin tragt der Hydrant ein- oder
mehrreihige Tentakelkrinze am Rande, die
dem Beutefang dienen. Der Hydrant kann
aufferdem von einer abstehenden Hiille
(Hydrothek) umgeben sein.

Ein Hydropolyp ist meist nicht grofSer als 1-2
mm, und die meisten Arten besiedeln Tiefen
des Meeres von 0-100 m. Grundsitzlich lassen
sich bei den Polypen und — wie wir spiter sehen
werden — auch bei den Medusen, zwei Mog-
lichkeiten der Fortpflanzung unterscheiden,

Abb. 2: Obelia (Laomedea) dichotoma, eine der drei Obelia-Polypenarten, welche Medusen erzeugen. Deutlich
zu erkennen die Hijlle (Theca) des Polypen, welche diesen als thecate Form ausweist. — Abb. 3: Obelia spec.,
die dazugehérige Meduse. Zu erkennen sind die fir Lef)tomedusen typischen Gonaden, die nicht am zentralen

Mund liegen, sondern an den Radialkandlen. Bei Obelia ist das Velum vollsténdig zuriickgebildet. Durchmesser
circa 4 mm. Ganzjéhrig im Plankton bei Helgoland zu finden.
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namlich ungeschlechtliche und geschlechtliche
Fortpflanzung. Die ungeschlechtliche Vermeh-
rung erfolgt meist uber Knospung von Medu-
sen oder Polypen und die geschlechtliche Fort-
pflanzung durch Gametenbildung. Letzteres ist
allerdings nur verwirklicht, wenn die Polypen-
art keine Medusengeneration erzeugt. Es ist
namlich langst nicht so, dass alle Hydropoly-
penarten Medusen ausbilden. Lediglich etwa
ein Viertel aller Hydrozoen-Arten erzeugt Me-
dusen. Besonders verwirrend ist in diesem Zu-
sammenhang die Tatsache, dass Polyp und Me-
duse unterschiedliche Namen tragen konnen,
obwohl sie ein und derselben Art angehoren.
Dies ist der Tatsache geschuldet, dass man an-
fangs nur die Meduse kannte und benannte
und nicht den dazugehorigen Polypen bezie-
hungsweise umgekehrt. In einigen Fallen kann
man aufSerdem zwar phanotypisch die Polypen
unterscheiden, nicht jedoch ihre Medusen
(Obelia, Abb. 2 und 3). Neben der Knospung
sind jedoch auch noch andere Formen der un-
geschlechtlichen Fortpflanzung verbreitet. So
konnen sich beispielsweise die Hydren auch
durch Liangs- und Querteilung vermehren. Da-
ruber hinaus gibt es die Bildung von Frusteln,
also die Entstehung von unbegeifSelten, aus
Entodermzellen  bestehenden  tentakellosen
Zellwilsten, welche sich kriechend-kontrahie-
rend fortbewegen, um auf einem geeigneten
Substrat zu einem Polypen heranzuwachsen.
Das kommt zum Beispiel beim Polypen der
Sufswassermeduse Craspedacusta sowerbyi vor.
Nur eine geringe Anzahl von Arten lebt als Ein-
zelpolyp, der seine Knospen regelmifiig ab-
stofst. Bei den meisten Arten bleiben die Knos-
pen mit dem Muttertier verbunden, so dass

auch koloniale Formen (Stocke) entstehen kon-
nen. Bei diesen stehen die Einzelindividuen
nicht nur untereinander tber ihre Gastral-
rdume in Verbindung, sondern sie sind auch
nervos verschaltet. Bei den Staatsquallen (Si-
phonophora) sind die Stocke stets freischwim-
mend. Innerhalb der Stocke findet man haufig
eine Arbeitsteilung der Polypen. So konnen
einige Polypen ausschliefSlich der Medusenbil-
dung dienen, andere der Gametenbildung und
wiederum andere fungieren nur als Wehrpoly-
pen und/oder haben eine spezielle Funktion bei
der Nahrungsaufnahme. So ist es nicht verwun-
derlich, dass die Hydropolypen einer Art
aufSerordentlich vielgestaltig sein konnen.
Geschlechtliche und ungeschlechtliche Fort-
pflanzung konnen alternieren. So wird zum
Beispiel bei Hydra durch bestimmte Umweltbe-
dingungen festgelegt (Ernihrung/Temperatur),
wann Gameten erzeugt werden. Bei den Hyd-
ren ist ubrigens die Bildung von planktischen
Formen vollstindig unterdriickt: Aus dem be-
fruchteten Ei schliipft direkt ein Polyp. Selbst-
verstandlich ist auch die Knospung der Me-
dusen ein temperaturabhingiger Vorgang. Die
Abgabe der Gameten selbst kann, wie zum Bei-
spiel bei Hydractinia echinata, durch Licht in-
duziert werden.

Eine Reihe von Hydropolypen lebt symbiotisch
mit Zoochlorellen (Hydra, Myrionema). Uber-
haupt ist die Symbiose mit Algen bei den Cni-
dariern weit verbreitet, wenn man nur einmal
an die Korallen denkt. Die meisten Hydropoly-
pen sind jedoch Rauber und ernidhren sich vor
allem von kleinen Krebstieren und Fischbrut,
wobei auch unverhaltnismafig grofSe Beute ge-
lahmt und hineingeschlungen werden kann.

Abb. 4: Entwicklung der Leptomeduse Phialidium hemisphaericum, die im Juni bis Juli in oft grof3en Dichten
Bestandteil des Planktons der Nordsee ist. a Frisch abgeldste Meduse. Die Gonaden sind bereits als knoten-
artige Verdickungen an den Radialkandlen zu erkennen. Durchmesser 1,2 mm. b Junge Meduse, Durchmesser
2,18 mm. ¢ Junge Meduse mit deutlich erhdhter Tentakelzahl und ausgepréigtem Velum, Durchmesser 3,4 mm.
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Die Lihmung der Beute erfolgt durch die
Nesselkapseln, die bei den Hydrozoa am viel-
faltigsten entwickelt sind. So werden bei den
Hydrozoa mindestens 20 Typen unterschieden.
Manche Arten konnen stark nesseln, wie die
ein Kalkskelett ausbildende Feuerkoralle Mille-
pora oder die pelagische Portugiesische Galeere
Physalia physalis. Die Fressreaktion selbst wird
dann durch Aminosduren des verletzten Beute-
tieres ausgelost.

Die Hydromeduse

Normalerweise entwickelt sich bei den Cnida-
ria aus einem FEi eine bewimperte Planulalarve
von 0,2-0,3 mm Grofle. Die Planulalarve ist
bereits radidarsymmetrisch angelegt und rotiert
bei der Fortbewegung stindig um ihre Vorne-
Hinten-Achse. Sie durchlauft in der Regel eine

pelagische Phase, bevor sie sich auf einem Sub-
strat festsetzt und zu einem Polypen metamor-
phosiert. Bei Hydractinia echinata ist hierfur
die Anwesenheit bestimmter Bakterien auf dem
Substrat notig. Der festsitzende, ungeschlecht-
liche Polyp erzeugt dann durch Knospung die
planktischen, stets geschlechtlichen Medusen-
generationen. Dieser Generationswechsel vom
Polypenstadium zum Medusenstadium wird als
Metagenese bezeichnet.

Obwohl das Polypenstadium durch die Exis-
tenz so genannter interstitieller Zellen tiber eine
erstaunlich flexible Zellpotenz verfiigt und in
der Lage ist, nicht nur fehlende Korperteile zu
ersetzen, sondern auch beliebig viele Kopien
von sich selbst zu erzeugen, muss es doch
irgendwann in der Evolution der Cnidaria von
Vorteil gewesen sein, eine freischwimmende
Medusengeneration hervorzubringen. Das auf
der Hand liegende Argument der weiten Ver-

Abb. 5: Entwicklung der Anthomeduse Leuckartiara octona, die vereinzelt im Sommerplankton der Nordsee
vorkommt. a Frisch abgel&ste Meduse mit bereits acht Bulben (Name) aber nur zwei Schlepptentakeln, Hshe
1,3 mm. b Junge Meduse, Hshe 3,2 mm. ¢ Meduse, Héhe 4,9 mm. d Meduse, Hohe 7,3 mm. Adulte Tiere
kénnen bis 2 cm Glockenhshe aufweisen, wobei die Gonaden in Wiilsten interradial angelegt und héufig ver-
astelt sind und die Magenwand bis auf die radialen Ecken abdecken. Das Mundrohr ist vierkantig.
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breitung einer Art durch die Meduse ist nur
zum Teil einleuchtend, denn bei den artenrei-
chen Anthozoen tberleben die Planulalarven
mehrere Monate im Plankton und koénnen so
hinreichend weit verdriftet werden, bis sie sich
jederzeit — wenn die dufSeren Bedingungen ge-
eignet sind — irgendwo festsetzen und meta-
morphosieren konnen. Auch das Argument des
genetischen Austauschs durch sexuelle Fort-
pflanzung bei den Medusen wird durch die
Existenz der Anthozoen abgeschwicht. Denn
diese haben das Problem auch ohne Bildung
einer Medusengeneration gelost. Betrachtet
man aber andererseits einmal die Nachteile der

Y

;.
-

Polypengeneration, namlich die Exponiertheit
der Tiere gegeniiber Fressfeinden (Schnecken),
Sedimentation und Uberwachsung, so scheint
fur die winzigen Tiere die Ausbildung eines
grofseren, mobilen Medusenstadiums, welches
einen vollig anderen Lebensraum besiedelt und
sich dort auch fortpflanzt, letztlich doch von
Vorteil gewesen zu sein.

Die Hydromedusen sind meist nur wenige mm
bis cm grof$ und lassen sich ohne grofSe Schwie-
rigkeiten von der Polypenform durch Abplat-
tung herleiten (Abb. 1). Dabei werden Fuf3-
scheibe und Rumpf des Polypen zur konvexen
Schirmauflenwand (Exumbrella) und die

Abb. 6: Lichtsinnesorgan (Ocelle) von Leuckartiara octona auf der Basis der Tentakel (Pfeil). — Abb. 7: Die
Minder der Hydromedusen kénnen sehr vielgestaltig sein. Bei der hier gezeigten Eutonina indicans ist das
Manubrium vierkantig und mit Mundlappen versehen. — Abb. 8: Die Tentakel der Hydromedusen k&nnen im ent-
spannten Zustand ein Mehrfaches der Korperldnge der Tiere ausmachen. Bei dem hier gezeigten Tentakel von
Stauridosarsia producta, welche vereinzelt im Frishjahrsplankton zu finden ist, sind die Nessjze||en zu Batterien
zusammengefasst. — Abb. 9: Bldschenférmige Schweresinnesorgane zwischen den Tentakeln am Schirmrand
(Pfeil). — Abb. 10: Als anatomische Besonderheit der Hydromedusen gilt das Velum (Pfeil), welches die Fort-
bewegung der Tiere optimiert. Juvenile Melicertum octocostatum, Durchmesser 1,5 mm.
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Mundscheibe zur konkaven Schirminnenwand
(Subumbrella). Das Mundrohr (Manubrium)
bleibt erhalten und beherbergt den Magen
(Gastralraum), dessen vier Radialkanaile sich
zum Schirmrand hin fortsetzen und in einen
peripheren Ringkanal miinden, wodurch die
Versorgung des Medusenkorpers mit Nahrung
sichergestellt ist (Gastrovaskularsystem).

Die Stutzgallerte (Mesogloea) ist bei den Me-
dusen manchmal michtig entwickelt und fun-
giert als Skelett. Dadurch kann die Schirmform
stark variieren. So findet man verschiedene
Auspragungen der Glockenform iiber halb-
kugelig bis kugelig bis hin zu konischen und
spitzkegeligen Formen. Die Fangarme (Tenta-
kel) sind dicht mit Nesselzellen besetzt und ent-
wickeln sich als Ausstiillpungen des Schirmran-
des (Abb. 4, 5, 8).

Die Jungmeduse ist meist nicht grofSer als 1 mm
und besitzt meist vier Tentakel, deren Anzahl
jedoch im Laufe des Wachstums meist zunimmt
und so neben GrofSe, Form und Farbe der Tiere
ein wichtiges Bestimmungsmerkmal darstellt
(Abb. 4 und §). Die Tentakel der adulten For-
men konnen einzeln (z.B. Phialidium hemiss-

phericum), verzweigt (z.B. Cladonema radia-
tum) oder zu Biischeln (z.B. Bougainvillia brit-
annica) vereinigt sein.

Das Nervensystem der Hydromedusen ist wie
das aller Medusen als diffuses Nervennetz in
der Subumbrella angelegt und zwar so, dass
zwei Ringkanile tUber Schrittmacherneurone
die Kontraktion der Subumbrella-Ringmuskeln
steuern. Als Sinnesorgane verfiigen die Medu-
sen iiber einfach entwickelte Augen, die an der
Basis der Tentakel positioniert sind (Abb. 6).
Auflerdem befinden sich am Schirmrand inter-
radidr angelegte, ektodermale Schweressinnes-
organe (Abb. 9). Daneben existieren auch Che-
morezeptoren vor allem am Mund (Abb. 7).
Die Fortbewegung der Medusen erfolgt nach
dem RickstofSprinzip durch Kontraktion der
Umbrella. Als anatomische Besonderheit verfii-
gen die Hydromedusen tiber eine meist waage-
rechte, muskelhaltige Duplikatur der Sub- und
Exumbrella, das Velum, welches quasi ring-
blendenférmig den austretenden Wasserstrahl
verengt und bei der Kontraktion beschleunigt,
so dass die Schwimmgeschwindigkeit gesteigert
wird (Abb. 10). Einige Arten sind sekundair

Abb. 11-18: In der Nordsee kommt es jedes Jahr zu einer Sukzession von Hydromedusen im Plankton, da die
Knospung der einzelnen Arten temperaturspezifisch ist. — Abb. 11: Bei Podocoryne carnea sind die Bulben
fleisc for%en (Name), Hehe 2,1 mm, Mérz. — Abb. 12: Bougainvillia britannica kommt von Mérz bis Juni regel-
méfig im Plankton bei Helgoland vor. Die Bulben sind orange geférbt, Hshe 1,6 mm. — Abb. 13: Bei Tiaropsis
multicirrata sind deutlich die Ocellen als schwarze Punkte zu er?(ennen, April, Hohe 1,6 mm. — Abb. 14: Euto-
nina indicans, A;)ril bis Mai, Durchmesser 2,4 mm. — Abb. 15: Phialella quadrata, Juni bis Juli, Hdhe 1,9 mm.-

Abb. 16: Marge

lopsis haeckeli mit Tochtermedusen, Juli, Hohe 2 mm. — Abb. 17: Corymorpha nutans, Mai bis

Juni, Héhe 1,3 mm. — Abb. 18: Melicertum octocostatum, Mai bis Juli, Hohe 2,4 mm.
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wieder zur Boden bewohnenden Lebensweise
ubergegangen, indem sie mit ihren Tentakeln
laufen (Cladonema radiatum).

Alle Arten sind gefrafSige Rauber, die ihre Beute
lediglich dadurch finden, dass sie beim
Schwimmen mit dem Schirmrand oder den
Tentakeln an sie anstoflen, wodurch sich die
Nesselzellen entladen und die Beute lihmen.
Einige Arten ernahren sich von anderen Hydro-
medusen, andere wiederum vor allem von
Krebstieren und kleinen Fischen. Daneben
diirfte jedoch auch die Aufnahme von im Was-
ser gelosten chemischen Substanzen wie Ami-
nosiuren von Bedeutung sein.

Die Fortpflanzungsorgane der getrennt ge-
schlechtlichen Medusen liegen entweder am
Mundrohr (Athecata, Anthomedusen) oder an
den Radialkanilen (Thecata, Leptomedusen).
Die Geschlechtsprodukte reifen erst wihrend
des weiteren Wachstums der Medusen heran
und werden von den Geschlechtspartnern zeit-
lich synchronisiert ins Wasser abgegeben, wobei
wohl Licht den auslosenden Faktor darstellt.
Einige Arten konnen ihr Geschlecht wechseln.
Waren die Fortpflanzungsverhiltnisse bei den
Hydropolypen schon recht kompliziert, so wer-
den diese bei den Hydromedusen noch iber-
troffen. Prinzipiell kann auch hier die Fort-
pflanzung sexuell und asexuell erfolgen. So
konnen Medusen durch Knospung Tochterme-
dusen erzeugen. Dies kann am Mundrohr erfol-
gen, wie bei Rathkea octopunctata und Sarsia
gemmifera, oder am Schirmrand an den Tenta-
kelansitzen, wie bei der auch in der Nordsee
vorkommenden Sarsia prolifera.

Neben der asexuellen Vermehrung durch Me-
dusenknospung ist teilweise bei derselben Art
sexuelle Fortpflanzung obligatorisch. So erfolgt
bei Rathkea octopunctata im kihleren Mirz
bis April die asexuelle Bildung von Medusen,
wiahrend im Mai dann Gameten gebildet wer-
den, welche nach Befruchtung zu Boden be-
wohnenden Polypen heranwachsen, die den

Winter tiberdauern konnen. Liegt die Wasser-
temperatur dann iiber 12-15 Grad, sterben die
Medusen ab. Der Vorteil der Medusenknos-
pung liegt hier eindeutig im zigigen Aufbau
grofser Populationen, die Nahrungsressourcen
abschopfen und in denen das Finden der Fort-
pflanzungspartner sichergestellt ist.

Einige Hochseemedusenarten uberspringen das
Polypenstadium, indem sie Eier hervorbringen,
die sich Giber eine besonders gebaute Larve (Ac-
tinula) wieder direkt zu Medusen entwickeln
konnen. Bei Margelopsis haeckeli existiert aufser-
dem Parthenogenese, also die Entwicklung einer
Eizelle zum fertigen Individuum ohne Befruch-
tung. Da bei den Hydrozoen die Knospung ein
temperaturabhingiger Vorgang ist und jede Art
quasi ein artspezifisches Temperaturoptimum
fur die Knospung besitzt, lasst sich in Nord-
und Ostsee eine ausgepragte Sukzession von
Medusenarten beobachten (Abb. 11-18).
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