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Abstract: Coelenterata versus Acrosomata — on the position of comb jellyfish
(Ctenophora) in metazoan phylogeny. The shared early cleavage patterns with their
characteristic modes of unilateral cleavage, determination of the oral-aboral axis with
the first cleavage, the determination of the site of mouth formation or gastrulation by
the early first cleavage, the subdivision in four radial quadrants by the second cleava-
ge, and the gastrulation site at the animal pole suggest a sister group relationship be-
tween Cnidaria and Ctenophora together forming the taxon Coelenterata. These charac-
ters find a correspondence neither in Porifera nor in Bilateria. The sperm characters
supporting a sister group relationship of Ctenophora and Bilateria (Acrosomata-hypo-
thesis) are neither very complex nor unambiguously distributed. An acrosome with a
large vesicle occurs not only in Ctenophora and Bilateria but also in representatives of
Porifera and Cnidaria. Coelenterata is suggested as the sister group to Bilateria. Accor-
ding to the Coelenterata-hypothesis, the medusa is part of the coelenterate ground pat-
tern whereas the polyp evolved in the lineage leading to Cnidaria. Hence, the absence
of a medusa stage in Anthozoa is considered as secondary.

Schaut man in éltere Zoologie-Lehrbiicher, so findet man in der Regel Cni-
daria (Nesseltiere) und Ctenophora (Rippenquallen) zur Gruppe der Coelente-
rata (Hohltiere) zusammengefasst (Abb. 1A), (z. B. KAESTNER 1969, MACKIE
1976, SCHMITT 1994, siche AESCHT 1998). Heutzutage wird die Monophylie
der Coelenterata eher bezweifelt, und die Ubereinstimmungen zwischen den
Medusen der Cnidaria und denen der Ctenophora werden als konvergent, d. h.
als Anpassungsmerkmale eines pelagischen Lebensformtyps, angesehen. Ob-
wohl es bei der Frage nach Verwandtschaft prinzipiell um Gemeinsamkeiten
geht, betonen dennoch einige Autoren die Unterschiede in der Entwicklung
und Morphologie zwischen Cnidaria und Ctenophora und bezweifeln dement-
sprechend eine ndhere Zusammengehorigkeit (MARTINDALE et al. 2002). Auf
der anderen Seite werden Merkmale aufgefiihrt, die fiir ein Schwestergruppen-
verhéltnis zwischen Ctenophora und Bilateria sprechen — Coelenterata wéren
dementsprechend eine paraphyletische Gruppierung (Abb. 1B), (EHLERS 1993,
AX 1995, NIELSEN 2001, SCHMIDT-RHAESA 2003). Computergestiitzte Analy-
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ADb. 1: Die im vorliegenden Artikel diskutierten Alternativen zur Stellung der Cteno-

phora im phylogenetischen System der Metazoa. A) Die Coelenterata-Hypothese. Die

Ctenophora sind die Schwestergruppe der Cnidaria. Beide zusammen bilden die

Schwestergruppe der Bilateria. B) Die Acrosomata-Hypothese. Die Ctenophora sind

die Schwestergruppe der Bilateria. Beide zusammen bilden die Schwestergruppe der
Cnidaria.

sen der Metazoenphylogenie unter Verwendung dieser Merkmale unterstiitzen
diese Sichtweise (z. B. SORENSEN et al. 2000, PETERSON & EERNISSE 2001).

Es gab und gibt aber noch weitere Hypothesen zur Stellung der Ctenophora
im System der Tiere (siche Ubersichtsartikel: HARBISON 1985). NIELSEN
(1995) z. B. vertritt die Ansicht, dass es sich um die Schwestergruppe der
Deuterostomia handelt. Andere Autoren (LANG 1881) stellen die Rippenqual-
len in die Ndhe der Plathelminthes, da einige benthische Formen habituelle
Ahnlichkeiten zu Strudelwiirmern aufweisen. Leider haben molekularphyloge-
netische Analysen keine Kldrung in dieser Frage gebracht. Die Ctenophora
tauchen hier in ganz unterschiedlichen Positionen auf. Teilweise erscheint eine
Gruppe aus allen radidrsymmetrischen Taxa (Porifera, Cnidaria, Ctenophora)
als monophyletisch und gemeinsam als Schwestergruppe der Bilateria (Ko-
BAYASHI et al. 1996), oder gegentiber den Ctenophora sind die Cnidaria néher
mit den Bilateria verwandt (PODAR et al. 2001, PETERSON & EERNISSE 2001,
COLLINS 2002, GIRIBET 2002). Die Ctenophora erscheinen dabei manchmal
sogar innerhalb der Schwiamme positioniert (PETERSON & EERNISSE 2001).

Obwohl an vielen Stellen die Bedeutung von Furchungsteilungen und ande-
ren friihontogenetischen Merkmalen fiir die phylogenetische Systematik von
Metazoen und ihrer Teiltaxa betont worden ist (STEWING 1979, DOHLE 1989,
VALENTINE 1997, ScHOLTZ 2002), spielen die entsprechenden Muster und
Merkmale in der phylogenetischen Diskussion und Forschung leider eher eine
geringe Rolle — sieht man mal von einem so prominenten Beispiel wie den
Spiralia ab (VAN DEN BIGGELAAR et al. 1997). Aber bereits bei der aktuellen
Frage, ob die Tentaculata eine Teilgruppe der Spiralia bilden (die Lophotro-
chozoa-Hypothese; siche SCHMIDT-RHAESA 2003, GIRIBET 2003, Beitrag von
LUTER), wird das Problem der so génzlich von der Spiralfurchung abweichen-
den Frithentwicklung der Tentaculata so gut wie gar nicht thematisiert (Aus-
nahme siche LUTER & BARTOLOMAEUS 1997). Dies gilt auch fiir dic Frage
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der Verwandtschaft von Ctenophora, Cnidaria und Bilateria. Dabei sind — be-
ginnend mit dem 19. Jahrhundert — einige Vertreter der Ctenophora und Cni-
daria diesbeziliglich sehr gut untersucht. Verschiedene Arten der Cnidaria ge-
horen inzwischen sogar zu den Standardorganismen der modernen Entwick-
lungsbiologie.

In vorliegender Arbeit wird daher gezeigt, dass gerade bei der Frage der
frithen Aufzweigung der Metazoa und der Frage der Schwestergruppe der Bi-
lateria Spezifica der Furchungsmuster eine entscheidende Rolle spielen.

Im Folgenden mdchte ich auf der Basis phylogenetisch-systematischer Ar-
gumentation die beiden Alternativen einer Schwestergruppenbeziehung der
Ctenophora zu den Cnidaria (gemeinsam als Coelenterata) oder zu den Bilate-
ria (gemeinsam als Acrosomata, Triploblastica) diskutieren (Abb. 1). Doch be-
vor wir uns den Merkmalen zuwenden, die als mdgliche Apomorphien fiir die
konkurrierenden Hypothesen gelten kdnnen, muss natiirlich begriindet werden,
ob es sich bei den drei diskutierten Gruppen (Cnidaria, Ctenophora, Bilateria)
jeweils um Monophyla handelt oder nicht. Uberraschenderweise wird dies fiir
die drei Taxa heutzutage von keiner Seite bezweifelt, und sowohl morphologi-
sche als auch molekulare Analysen unterstiitzen dies.

Cnidaria

Die Nesseltiere sind eindeutig als Monophylum begriindbar. Die markante-
ste Apomorphie stellen die namengebenden Nesselzellen (Cnidocyten) dar.
Diese hoch spezialisierten ,,Sekretzellen™ bilden intrazelluldr die Cniden (Nes-
selkapseln) aus. Entsprechende Zelltypen treten sonst nirgendwo im Tierreich
auf (WERNER 1984, HEEGER 1998).

SALVINI-PLAWEN (1978), SCHUCHERT (1993) und in der Folge AX (1995)
stellen die Anthozoa allen restlichen Cnidaria-Gruppen (Hydrozoa, Scyphozoa,
Cubozoa; zusammen als Tesserazoa bzw. von manchen Autoren als Meduso-
zoa bezeichnet) als Schwestergruppe gegentiber. Diese Gruppe wird auch in
molekular-phylogenetischen Studien gut unterstiitzt (COLLINS 2002). Die Mo-
nophylie der Tesserazoa ldsst sich recht gut mit mehreren Apomorphien be-
griinden. Da ist zum einen die Ausbildung eines steifen Cnidocils der Nessel-
zellen gegentiber der Ausprigung als normale Cilie. Weiterhin ist das mito-
chondriale Genom linear angeordnet und nicht als Ring wie bei den Anthozoa
und den anderen Metazoa.

Seltsamerweise fithrt AX (1995) den Besitz von Medusen und damit den
metagenetischen Generationswechsel nicht als Apomorphie der Tesserazoa an.
Er postuliert eine zweimal unabhéngige Entstehung der Medusen in der Linie
der Hydrozoa und in der Linie der Scyphozoa/Cubozoa (Rhopaliophora) und
begriindet dies mit der unterschiedlichen Bildungsweise der Medusen durch
laterale Knospung bei den Hydrozoa und der Bildung durch direkte Transfor-
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mation des Polypen (Cubozoa) bzw. durch Strobilation (Scyphozoa). Da sich
bei den Cubomedusen die Polypen durch Knospung vermehren, kann hier
ebenfalls von Metagenese gesprochen werden.

Nun ist es ein weit verbreitetes Phdnomen in der Ontogenese von Organis-
men, dass homologe Strukturen auf unterschiedlichem Wege gebildet werden
koénnen (z. B. DOHLE 1989, ScHOLTZ 2004). Dementsprechend reicht eine un-
terschiedliche Bildungsweise nicht als Argument gegen eine Homologie der
Medusen aus. Auf der anderen Seite ist es natiirlich notwendig, Ubereinstim-
mungen zwischen den Medusen der Hydrozoa und der Rhopaliozoa zu finden,
um deren Homologie plausibel zu machen. Dafiir kann in der Tat eine Reihe
von Merkmalen aufgefiihrt werden, die eine einmalige Evolution des Medu-
senstadiums und damit der Metagenese anzeigen. Dies sind: ein schirmartiger/
glockenférmiger Bau, die verdickte Mesogloea, ein Gastrovaskularsystem mit
Radidrkanédlen und Ringkanal, eine zum Manubrium ausgezogene Mund-Af-
ter-Region, die Schwimmweise nach dem Riickstofprinzip unter Ausstofl von
Wasser aus dem Gastrovaskularsystems mittels rhythmischer Kontraktionen
des Schirmes und eine Konzentration des Zentralnervensystems zu einem Ner-
venring am Schirmrand.

Allerdings kann anhand dieses morphologisch und molekular gut begriinde-
ten Stammbaumes die Frage, ob die Medusengeneration in das Grundmuster
der Cnidaria gehort oder als Apomorphie der Tesserazoa (= Medusozoa) gel-
ten muss, nicht eindeutig entschieden werden. Es ist ebenso sparsam anzuneh-
men, dass die Meduse in der Stammlinie der Anthozoa verloren gegangen ist.
Wir werden weiter unten sehen, dass die Losung dieses Problems auch von
der phylogenetischen Position der Ctenophoren abhéngt.

Traditionell und bis in die 70er-Jahre des vorigen Jahrhunderts wurden die
Cubomedusen als Teilgruppe der Scyphozoa betrachtet. Nachdem WERNER et
al. (1971) den Lebenszyklus eines Vertreters der Cubomedusen (7ripedalia cy-
stophora) aufgeklart hatten, wurden sie als eigenstindige Gruppe Cubozoa ab-
getrennt (siche WERNER 1984), und der Name Scyphozoa wurde auf ihre
Schwestergruppe im Monophylum Rhopaliophora eingeschrankt (SCHUCHERT
1993, AX 1995). Es wurden dabei die Unterschiede des Generationswechsels
betont, der bei den Cubozoen iiber eine direkte Umwandlung des Polypen in
eine Meduse verlduft, wihrend die Scyphozoa die charakteristische ,,Strobilati-
on“ zeigen. Dabei schniiren sich sequenziell scheibenartige Larven vom Oral-
feld des Polypen ab, die sich spéter zur Meduse differenzieren. Jiingere mole-
kulare Analysen haben nun éltere Hypothesen (HAECKEL 1879) wieder belebt,
nach denen die Cubomedusen doch als Teilgruppe der Scyphozoa zu sehen
sind und zwar als nichstverwandte Gruppe der sessilen Stauromedusen (COL-
LINS 2002). Gibt es nun morphologische Merkmale, die eine derartige Hypo-
these unterstiitzen konnten? Ein Polyp mit capitaten Tentakeln (d. h. die Nes-
selzellen befinden sich an ihrer Spitze), die direkte Umwandlung des Polypen
in die Meduse und die Ausstattung der Medusen mit den ,,Polypenmerkma-
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len* 4 perradiale Gastraltaschen sowie interradiale Gastralsepten mit eingezo-
genen Trichtern (siche TARDENT 1978, WERNER 1984) koénnen durchaus als
Synapomorphien von Stauromedusen und Cubomedusen interpretiert werden
(COLLINS 2002).

Ctenophora

Die Rippenquallen lassen sich durch eine Reihe von Apomorphien unzwei-
felhaft als monophyletische Gruppe begriinden. Ein Merkmal sind die ,,Rip-
pen® (Ctenen), d. h. die 8 Bénder in Reihen angeordneter Cilienplatten aus fu-
sionierten Cilien. Diese ,,Rippen® fehlen bei den erwachsenen Tieren mancher
Arten der benthischen Platyctenida, tauchen aber generell bei deren friihen
Ontogenesestadien (Cydippe-Larve) auf. Ein weiteres Merkmal stellt das api-
cale Sinnesorgan dar. Dies ist ein der Oralseite gegeniiber liegendes Organ,
welches aus einem Statolithen besteht, der auf einem Cilienkranz gelagert ist
und der von einer Kuppel aus Cilien umgeben wird. Auch die Tentakel kon-
nen als Apomorphie der Ctenophora gewertet werden, obwohl die Beroida
keine besitzen. Diese paarigen Tentakel sind retraktil und haben ihren Ur-
sprung in Tentakeltaschen, die mit dem Gastrovaskularsystem assoziiert sind.
Sie sind mit hoch spezialisierten Klebzellen, den Colloblasten ausgestattet, die
dem Beutefang dienen und eine weitere Apomorphie darstellen. Was spricht
nun dafiir, dass Tentakel nicht erst innerhalb der Ctenophora entstanden sind?
Embryologische Studien deuten darauf hin, dass auch bei den tentakellosen
Beroida embryonale Anlagen fiir Tentakel vorhanden sind (METSCHNIKOFF
1885). AuBerdem erscheinen bei morphologischen und molekularen phyloge-
netischen Analysen der Ctenophora die tentakellosen Beroida innerhalb der
tentakeltragenden Rippenquallen, was fiir eine sekundédre Reduktion der Tenta-
kel spricht (PODAR et al. 2001). Diese Sichtweise wird durch ein 6kologisches
Argument gestiitzt. Die Beroida leben fast ausschlieBlich von Tentakel tragen-
den Ctenophoren, die entsprechend bereits vor der Entstehung der Beroida
existiert haben miissen (W. DOHLE, personliche Mitteilung). Die Tentakelebe-
ne steht im rechten Winkel zur Oralebene, die durch den lang gezogenen
Schlund charakterisiert ist. Durch diese beiden Ebenen ergeben sich die spezi-
fischen apomorphen Symmetrieverhédltnisse der Ctenophora. Der biradiale Fur-
chungsmodus in Kombination mit einer so genannten determinierten Furchung
mit weitgehend festgelegtem Zellschicksal (METSCHNIKOFF 1885, ORTOLANI
1989, MARTINDALE & HENRY 1997b) bildet ebenfalls einen iiberzeugenden
Merkmalskomplex zur Begriindung der Monophylie der Ctenophora (Abb. 3).

Die héherrangigen Taxa der Ctenophora — Beroida, Cestida, Lobata, Platyc-
tenida und Thalassocalycida — sind sdmtlich sowohl in morphologischen wie
molekularen Analysen monophyletisch. Nur fiir die ,,Cydippida“ scheint dies
nicht zu gelten, da eine Teilgruppe moglicherweise die Schwestergruppe der
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restlichen Ctenophora bildet und eine andere Teilgruppe die Schwestergruppe
der Beroida darstellt (HARBISON 1985, PODAR et al. 2001).

Bilateria

Die Monophylie der Bilateria ist durch eine ganze Reihe morphologischer
und molekularer Merkmale belegt. Einige sollen hier genannt werden, anson-
sten verweise ich auf die Literatur (z. B. DOHLE 1986, AX 1995, WESTHEIDE
& RIEGER 1996, NIELSEN 2001, BRUSCA & BRUSCA 2003). Das namengeben-
de Merkmal stellt die Bilateralsymmetrie dar, d. h. die Korperldngsachse bil-
det die Symmetrieachse, an der linke und rechte Korperseite gespiegelt wer-
den. Offensichtlich steht dies im Zusammenhang mit der Ausdifferenzierung
des so genannten Hox-Gen-Clusters, welches wahrscheinlich eine weitere
Apomorphie der Bilateria darstellt (MARTINEZ et al. 1998, MARTINDALE et al.
2002). Dies ist eine Gruppe von verwandten morphogenetisch wirkenden Ge-
nen, die entlang der Korperldngsachse exprimiert werden und sich in entspre-
chender Anordnung auf den Chromosomen befinden (CARROLL et al. 2001).
Ein Mesoderm (Mesenchym) als drittes Keimblatt tritt auf. Der Korperbau ist
durch einen Hautmuskelschlauch mit duflerer Ring- und innerer Langsmusku-
latur charakterisiert. Am Vorderende bildet sich ein Nervenplexus (Gehirn).
Molekulargenetisch ist dieses Gehirn u. a. durch die Expression der Orthoden-
ticle-Gen-Gruppe charakterisiert (SPRECHER & REICHERT 2003). Haufig wird
auch die Existenz von Protonephridien als Apomorphie der Bilateria aufge-
fiihrt.

Neuere morphologische und molekularsystematische Untersuchungen favo-
risieren allerdings eine basale Stellung der Acoela und Nemertodermatida in-
nerhalb der Bilateria, d. h., entweder Acoela oder Nemertodermatida oder bei-
de Gruppen zusammen bilden die Schwestergruppe der restlichen Bilateria
(JONDELIUS et al. 2002, JENNER 2004). Dies wiirde bedeuten, dass einige der
oben erwdhnten Merkmale noch nicht bei der Bilateria-Stammart auftraten.
Dies betrifft z. B. die Protonephridien und den kompletten Satz von Hox-Ge-
nen (COOK et al. 2004).

Mogliche Merkmale zugunsten eines Schwestergruppenverhéltnisses
Ctenophora und Bilateria

Spermien mit Acrosom

EHLERS (1993) und in der Folge AX (1995) und SCHMIDT-RHAESA (2003)
propagieren ein Schwestergruppenverhéltnis zwischen den Ctenophora und
den Bilateria hauptsdchlich auf der Basis ultrastruktureller Merkmale der Sper-
mien. Betont wird die Existenz eines einheitlichen Acrosoms und eines sub-
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acrosomalen Perforatoriums bei beiden Gruppen, welche als Synapomorphien
hypothetisiert werden. Entsprechend wurde das postulierte Monophylum mit
dem Namen Acrosomata versehen. Als plesiomorpher Zustand wird die Exi-
stenz einer Reihe kleiner acrosomaler Vesikel beschrieben. AX (1995: 81-82)
bezieht sich auf die Studie von EHLERS (1993) und schreibt: ,,Diese apomor-
phe Ubereinstimmung kann konfliktfrei als eine Synapomorphie der Cteno-
phora und Bilateria ausgewiesen werden. Spermien mit einem Acrosom und
subacrosomaler Substanz evoluierten einmal in einer nur den Ctenophora und
Bilateria gemeinsamen Stammart. Leider sind die Verhéltnisse nicht ganz so
unproblematisch. Auch filir Vertreter der Porifera werden Spermien mit einem
Acrosom beschrieben (BACETTI et al. 1986), und ein vollstdndiger acrosoma-
ler Komplex kommt bei der Staatsqualle Muggiaea kochi vor (CARRE 1984).
Beides muss folgerichtig als konvergent zu den Bilateria interpretiert werden.
Auf der anderen Seite gibt es zahlreiche Beispicele fiir das sekunddre Fehlen
eines acrosomalen Komplexes innerhalb der Bilateria (z. B. EHLERS 1985, JA-
MIESON 1991).

Muskelzellen

Ein weiteres potentiell apomorphes Merkmal fiir die Acrosomata stellt das
Vorkommen glatter Fasermuskelzellen dar, wie es sie auller bei Bilateria in
der Mesogloea der Ctenophora gibt. Die fiir die Cnidaria charakteristischen
und als fiir die Gruppe der Metazoa nach dem Abzweig der Porifera und Pla-
cozoa urspriinglich angesehenen Epithelmuskelzellen dagegen fehlen den Rip-
penquallen. Auch dieses Merkmal ist nicht eindeutig interpretierbar. Innerhalb
der Cnidaria treten ebenfalls Muskelzellen in der Mesogloea auf, insbesondere
bei groflen Quallen der Scypho- und Cubozoa (WERNER 1984). Der Transfor-
mationsprozess von Epithelmuskelzellen zu Fasermuskelzellen wihrend der
Ontogenese dhnelt dabei entsprechenden Vorgingen bei Vertretern der Bilate-
ria (SCHAFER 1996).

Mesoderm

Es existiert seit langem eine kontroverse Diskussion dariiber, ob die mit
Muskel- und Nervenzellen versehene Mesogloea der Ctenophora ein ,,echtes
Mesoderm darstellt (HERTWIG & HERTWIG 1881, SIEWING 1977, AX 1995,
MARTINDALE & HENRY 1997a, b, NIELSEN 2001). NIELSEN (2001) setzt die
Existenz eines Mesoderms sogar als Synapomorphie fiir Ctenophora und Bila-
teria ein. Entsprechend zieht er die Bezeichnung Triploblastica dem Namen
Acrosomata vor. Die Frage ist, was hier verglichen wird. AX (1995: 80) iiber-
nimmt von RUPPERT (1991) eine sehr allgemeine, topographisch gepriagte De-
finition von Mesoderm: ,,Alles in extrazelluldre Matrix eingebettete Gewebe
zwischen Ektoderm und Entoderm — und zwar unabhéngig davon, aus welcher
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dieser beiden Kd&rperschichten es entsteht. Dementsprechend wire die Meso-
gloea von Cnidaria und Ctenophora als Mesoderm anzusehen, und das Meso-
derm wire mdglicherweise keine Apomorphie fiir die Acrosomata (Triplobla-
stica). Ein Unterschied zwischen den Cnidaria und den Ctenophora besteht
darin, dass die Zellen in der Mesogloea bei den Cnidaria aus dem Epithelver-
band auswandern, wogegen sie bei den Ctenophora (zumindest teilweise) von
distinkten Zellen (oralen Mikromeren) abstammen, die mit der Gastrulation
einwandern. Letzteres erinnert oberfladchlich an Verhéltnisse der Mesodermbil-
dung bei bestimmten Bilateria, z. B. bei der Spiralfurchung (VAN DEN BIGGE-
LAAR et al. 1997) oder der Furchung von Crustaceen (SCHOLTZ & WOLEFF
2002). Allerdings sind die Ubereinstimmungen nicht sehr spezifisch, sodass
eine Homologie dieser Vorgénge nicht besonders plausibel erscheint.

In letzter Zeit ist die Expression einiger Gene bei Cnidaria-Vertretern unter-
sucht worden, die bei Bilateria eine Rolle bei der Mesodermbildung spielen,
z. B. die Gene twist, snail,und forkhead (TECHNAU & SCHOLZ 2003; MARTIN-
DALE et al. 2004). Interessanterweise werden fast alle diese Gene im Ento-
derm der Cnidaria exprimiert. Dies deutet einerseits auf einen Ursprung des
Mesoderms der Bilateria aus dem Entoderm hin, andererseits spricht dies ge-
gen die Existenz eines homologen Mesoderms bei Cnidaria. Es bleibt abzu-
warten, welche diesbezliglichen Ergebnisse die Ctenophora bringen werden.

Das Gen engrailed

In seinem Ubersichtsartikel tiber Vorkommen und Expression des Gens en-
grailed im Tierreich beschreibt GIBERT (2002) die Existenz des Gens bei Cte-
nophora und Bilateria wéhrend es bei Cnidaria nicht nachgewiesen werden
konnte. Der angebliche Nachweis von engrailed bei Ctenophora ist allerdings
auf eine Verunreinigung der Proben zurtickzufithren (M. Q. MARTINDALE, per-
sonliche Mitteilung). Ctenophora besitzen offensichtlich noch kein engrailed
Gen, welches dann erst in der Stammlinie der Bilateria aufgetreten sein muss.

Mogliche Merkmale fiir ein Monophylum Coelenterata

Traditionelle Sicht

Wie erwihnt ist die traditionelle Sichtweise die, dass Ctenophora und Cni-
daria eng miteinander verwandt sind. Dabei spielt zundchst die iibereinstim-
mende allgemeine Gestalt der Medusen mit der stark ausgepriagten Mesogloea
(verdickte extrazelluldre Matrix) und der Ausbildung von Tentakeln eine Rol-
le. Zusétzlich wird die auffillige Vierstrahligkeit (Tetramerie) betont, die zu-
mindest in einem Ontogenesestadium der meisten Rippenquallen und Nessel-
tiere auftaucht. Mehrfach wurde der Versuch unternommen, die entsprechen-
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den Merkmale im phylogenetisch-systematischen Sinne als Apomorphien der
Coelenterata zu interpretieren (AX 1989, SCHMITT 1994).

Zusitzlich wurden einige Formen aufgrund ihrer Merkmalsverteilung als
,Bindeglieder zwischen Nesseltieren und Rippenquallen interpretiert. Bei-
spielweise wurden bei der von ihrer Anatomie her eindeutig als Ctenophore
ausgewiesenen Art Haeckelia (Euchlora) rubra Nesselkapseln nachgewiesen.
Es stellte sich allerdings durch FraB3versuche heraus, dass es sich offensicht-
lich um so genannte ,,Kleptokniden* handelt, d. h. H. rubra baut die Nessel-
zellen, die sie mit der Nahrung (hauptsdchlich Cnidaria) aufnimmt, in ihre ei-
genen Fangtentakel ein (MILLS & MILLER 1984, NIELSEN 1987) — ein Phédno-
men, das auch von Schwdmmen, Nacktschnecken, Priapuliden und Plattwiir-
mern bekannt ist.

Ein Beispiel fiir ein mdgliches Mosaik aus Ctenophoren- und Cnidarier-
merkmalen stellt die Meduse Hydroctena salenskii dar. Diese von DAWYDOFF
(1903) beschriebene Art zeigt Anklinge an Rippenquallen (zwei retraktile
Tentakel, deren Ektoderm eine Mesogloea mit longitudinalen Muskeln umbhiillt
und ein apicales Sinnesorgan mit Statolithen auf einem Biindel gebogener Ci-
lien) sowie an Nesseltiere, insbesondere Narcomedusen (Gestalt, Nesselzellen,
Manubrium, Velum, Fehlen der ,,Rippen®). Interessanterweise interpretiert
NIELSEN (1987) die Art als Vertreter der Ctenophora, wihrend HYMAN (1940)
und BRUSCA & BRUSCA (2003) sowie in einer spéteren Arbeit DAWYDOFF
(1953) selbst sie zu den Cnidaria (Narcomedusae) zdhlen. Das Problem muss
bis auf weiteres offen bleiben, da seit 1903 keine weiteren Exemplare von H.
salenskii mehr gefunden wurden und die Originaltiere moglicherweise ver-
schollen sind.

An dieser Stelle mochte ich einige ontogenetische Merkmale ausfiihrlicher
behandeln, die bislang fast gar keine Rolle fiir die Diskussion der Verwandt-
schaftsverhiltnisse von Cnidaria und Ctenophora gespielt haben. Meiner
Kenntnis nach werden entsprechende Merkmale nur kurz bei SCHUCHERT
(1993) und JENNER (2004) erwihnt.

Die frithen Furchungsteilungen sind unilateral

Die unilaterale Furchung ist dadurch charakterisiert, dass bei den friihen
Furchungsteilungen die Einschniirung nicht rund um die Zygote bzw. dic Bla-
stomeren gleichzeitig erfolgt, sondern an jeweils einer Seite der Zellen beginnt
(GOLDSTEIN & FREEMAN 1996). Infolgedessen nimmt die sich teilende Zelle
voriibergehend eine herzférmige Gestalt an. Die vegetativ gelegenen Regionen
der Blastomeren werden zuletzt getrennt und bleiben eine Zeit lang durch eine
Briicke verbunden (Abb. 2, 3).

Wihrend insbesondere dotterreiche Eier bei Cnidaria eine grofle Variations-
breite an Furchungs- und Entwicklungsmodi zeigen — bis hin zu einer an Ar-
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Abb. 2: Schematische Ubersicht der Cnidaria-Entwicklung am Beispiel der Hydrozoe
Sertularia (Amphisbetia) operculata (nach KRAUSE 1990, verdndert). A) Zygote mit
Polkérperchen (PK), den animalen Pol anzeigend; B) beginnende erste unilaterale Fur-
chungsteilung; C) fortgeschrittene erste Teilung mit Plasmabriicke; D) 2-Zellstadium;
E) beginnende zweite unilaterale Furchung; F) 4-Zellstadium; G) beginnende dritte uni-
laterale Furchung; H) 8-Zellstadium; I) beginnende vierte unilaterale Furchung; J) 16-
Zellstadium; K) 32-Zellstadium; L) Blastula; M) beginnende Gastrulation; N) fortge-
schrittene Gastrulation; O) Planula; P) junger Polyp. — GZ: Gastrulationszentrum; o—a:
oral-aborale Achse; Pfeil gibt Fortbewegungsrichtung an.

thropodenkeime erinnernden superfiziellen Furchung (TARDENT 1978) —, do-
miniert bei dotterarmen Eiern die unilaterale Furchung. Diese ist fiir verschie-
dene Vertreter der Anthozoa (z. B. BALL et al. 2002), Hydrozoa (Abb. 2)
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(z. B. MARTIN et al. 1997), Scyphozoa (z. B. TARDENT 1978) und Cubozoa
(OKADA 1927) beschrieben worden. Man kann dementsprechend davon ausge-
hen, dass die unilaterale Furchung zum Grundmuster der Cnidaria gehdrt, also
ein Kennzeichen ihrer Stammart war.

Die Ctenophora zeigen eine wesentlich groBlere Einheitlichkeit in Bezug
auf das frilhe Furchungsmuster. Alle bislang untersuchten Arten durchlaufen
unilaterale friithe Furchungsteilungen (Abb. 3). Es liegen entsprechende Daten
zu Vertretern der Lobata (MARTINDALE & HENRY 1997a, b), ,,Cydippida‘“
(METSCHNIKOFF 1885, FREEMAN 1977) und Beroida (SIEWING 1969, KRAUSE
1990) vor. Entsprechend kann auch fiir die Ctenophora von einer unilateralen
Furchung im Grundmuster ausgegangen werden.

Die erste Furche initiiert die Oral-Aboralachse
des adulten Tieres, die zweite Furche unterteilt den Keim
in 4 radidre Quadranten

Die erste meridionale Furche verlduft bei Cnidaria und Ctenophora entlang
der spiteren Léngsachse, der Oral-Aboralachse des adulten Organismus, d. h.
die ersten beiden Blastomeren entsprechen zwei Hilften entlang der oral-ab-
oralen Korperachse (Abb. 2, 3) (GOLDSTEIN & FREEMAN 1996). Durch die
zweite, ebenfalls meridional verlaufende Furchungsteilung werden 4 Blasto-
meren gebildet. Diese 4 Quadranten entsprechen jeweils einem Viertel des
spiteren Tieres entlang der oral-aboralen Achse. Dies wird eindrucksvoll
durch Ablationsexperimente bei Ctenophoren (Pleurobrachia pileus, Pl. ba-
chei, Bolinopsis microptera) deutlich (FREEMAN 1977, MARTINDALE & HENRY
1997b). Werden die Zellen des 2-Zellstadiums getrennt, entstehen zwei Halb-
larven mit jeweils einem Tentakel und 4 Wimpernreihen. Entsprechend bilden
isolierte Blastomeren des 4-Zellstadiums eine Viertellarve aus. Ahnliche Er-
gebnisse wurden an einem Cnidaria-Vertreter erzielt (SCHLAWNY & PFANNEN-
STIEL 1991). Bei Hydractinia echinata ergab die Vitalfarbung einer Blastome-
re des 2-Zellstadiums eine zur Hilfte gefiarbte und die Farbung einer Blasto-
mere des 4-Zellstadiums eine in einem Viertel gefirbte Planulalarve.

Der Ort der beginnenden Einschniirung
der ersten Furchung markiert die spdtere Region
der Gastrulation bzw. des Mund-Afters

FREEMAN (1977) konnte mit Zentrifugationsversuchen zeigen, dass bei ver-
schiedenen Vertretern der Ctenophora die Region der beginnenden ersten uni-
lateralen Furchungsteilung die Stelle des spéteren Urmundes bzw. Mund-Af-
ters determiniert, wihrend die Position der Polkérperchen darauf keinen Ein-
fluss hat. Entsprechendes gilt auch fiir die diesbeziiglich mit verschiedenen
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Abb. 3: Schematische Ubersicht der Ctenophora-Entwicklung am Beispiel der Rippen-
qualle Beroe sp. (nach KRAUSE 1990, verdndert). A) Zygote mit Polkérperchen (PK)
am animalen Pol; B) beginnende erste unilaterale Furchungsteilung; C) fortgeschrittene
erste Teilung mit gerade getrennter Plasmabriicke; D) 2-Zellstadium; E) beginnende
zweite unilaterale Furchung; F) 4-Zellstadium; G) beginnende dritte unilaterale Fur-
chung; H) 8-Zellstadium; I) 8-Zellstadium vom animalen Pol gesehen; Schlund- (S)
und Tentakelebene (T) zeigen den biradialen Furchungsmodus an; J) beginnende vierte
unilaterale Furchung; K) 16-Zellstadium mit 8 Makromeren und 8 priméiren Mikrome-
ren (pM); L) beginnende sechste unilaterale Teilung; M) beginnende Gastrulation, die
primédren Mikromeren (pM) tiberwachsen die Makromeren, letztere bilden die sekunda-
ren Mikromeren (sM); N) fortgeschrittene Gastrulation; O) Cydippe, Pfeil gibt Fortbe-
wegungsrichtung an; P) Querschnitt durch Cydippe mit den 8 Ctenen und den 4 Ga-
straltaschen. — GZ: Gastrulationszentrum; o-a: oral-aborale Achse; pM: primére, sM:
sekundére Mikromeren.

Methoden untersuchten Keime von Cnidariern (TEISSIER 1931, FREEMAN
1981, SCHLAWNY & PFANNENSTIEL 1991) (Abb. 2, 3).

An der Hydrozoe Podocoryne carnea ist dies auf molekularer Ebene durch
die Expressionsmuster der Hox-verwandten Gene gezeigt worden. Das Gen
Cnox4 wird am animalen Pol im Bereich des Beginns der unilateralen ersten
Furchung bis zum Blastulastadium zu Beginn der Gastrulation am posterioren
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Ende der Larve exprimiert (YANZE et al. 2001). Entsprechende Daten fiir Cte-
nophora liegen leider noch nicht vor.

Die Polaritdat der Eier bei Cnidaria und Ctenophora ist verglichen mit der
anderer Metazoa umgekehrt. Die Gastrulation erfolgt im Bereich des animalen
Poles (Abb. 2, 3) und nicht — wie sonst — am vegetativen Pol. Der animale
Pol ist durch die Position der Polkérperchen definiert. Obwohl dabei eine ge-
wisse Variationsbreite vorliegt (und auch eine Unabhingigkeit zwischen Fur-
chung und Polkérperchen besteht, FREEMAN 1977), befinden sich diese bei
Ctenophora und Cnidaria im Bereich der ersten Furche, die auch die spétere
Gastrulationsregion etabliert.

Durch die aufgelisteten Charakteristika ist die Furchung der Ctenophora
und der Cnidaria einzigartig im Tierreich. Weder die Porifera noch Vertreter
der Bilateria zeigen einen entsprechenden Furchungsverlauf in Bezug auf die
einseitige Einschnlirung und die Beziehung zwischen erster Furchung und
Festlegung der Korperldngsachse und Region der Gastrulation. Fiir die Porife-
ra ist fiir mehrere Arten der Kalk- und Kieselschwidmme eine radidre Fur-
chung ohne Anzeichen einer Unilateralitit und ohne Beziehung zur Gastrulati-
on bzw. Léngsachse beschrieben (SCHULZE 1875, ERESKOVSKY & GONOBLE-
VA 2000, ERESKOVSKY & BOURY-ESNAULT 2002).

Von einer Langsachse kann man ja bei den eher amorphen Schwimmen
hochstens bei den Larven sprechen. Aber auch hier ergibt sich meist keine
Korrelation von Furchung und Achsenbildung, mit Ausnahme des Kalk-
schwammes Sycon raphanus, bei dem die Langsachse der Larve ungeféhr der
Orientierung der ersten Teilungsfurche zu entsprechen scheint (DUBOSQ & Tu-
ZET 1937). Auch die Frage, ob man bei Schwidmmen tiberhaupt von Gastrula-
tion sprechen kann, wird durchaus kontrovers diskutiert.

Fiir das Grundmuster der Bilateria darf wohl ziemlich sicher eine Radidrfur-
chung ohne die fiir Ctenophora und Cnidaria beschriebenen Charakteristika
beziiglich Unilateralitdt, Achsenbildung, Gastrulation und Kd&rperorganisation
angenommen werden (AX 1995, VALENTINE 1997, NIELSEN 2001).

Die klassischen Merkmale in neuem Licht

Die oben aufgezdhlten Merkmale der Furchung erlauben nun, auch die
klassischen Merkmale teilweise in einem neuen Lichte zu betrachten. Zum
Beispiel findet sich eine Vierstrahligkeit oder Viergliederung des Kdérperquer-
schnitts (Tetramerie) in allen Cnidaria-Gruppen, wenn auch zu unterschiedli-
chen Zeitpunkten in der Ontogenese. Am deutlichsten ist dies bei Scyphozoa
zu sehen, sowohl bei den Polypen (Septen) als auch bei den Medusen (Ga-
stralrdume, Genitalorgane, Gastralfilamente, Subgenitalhéhlen, Mundarme).
Gleiches gilt fiir die Medusen der Cubozoa (Form, Tentakel, Rhopalien, Geni-
talorgane, Gastralfilamente). Bei den Hydrozoa taucht eine deutliche Vier-
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strahligkeit bei den Medusen auf. Dies ist hdufig an den Gonaden, der Unter-
gliederung des Gastralraumes, den Radidrkandlen und den Tentakeln bzw.
Tentakelbiischeln erkennbar, zumindest bei jungen Medusen (TARDENT 1978,
WERNER 1984, SCHAFER 1996, HEEGER 1998). Aber auch in der Ontogenese
der Anthozoa finden sich Stadien mit 4 Gastralsepten, und die Achtteiligkeit
des Gastralraumes der Octocorallia sowie die Vielteiligkeit des Gastralraumes
der Hexacorallia stellen eine sekundidre Untergliederung der 4 Gastraltaschen
dar (TARDENT 1978). Bei den Rippenquallen wird die Tetramerie bei der Cy-
dippe-Larve deutlich, die 4 Gastraltaschen aufweist (Abb. 3P). Die Achtstrah-
ligkeit des Gastrovaskularsystems ergibt sich erst sekundér in der Ontogenese.

Friher war die Hypothese weit verbreitet, dass die Bilateria auf eine Tetramerie zu-
riickfiihrbar sind und dass sich das Coelom der Bilateria aus den Gastraltaschen, wie
sie bei Cnidaria vorkommen, entwickelt hat (z. B. REMANE et al. 1974). Fiir diese
Sichtweise fehlen allerdings auf Seiten der Bilateria samtliche direkte Evidenzen. Dem-
entsprechend wird heutzutage eher von einer mehrmals unabhingigen Evolution des
Coeloms ausgegangen. Die Stammart der Bilateria besal dementsprechend noch kein
Coelom (AX 1995). Selbst wenn das Coelom aus Gastraltaschen abgeleitet sein sollte,
so ergibt sich nicht zwangsldufig ein Ursprung von einer tetrameren Situation.

Sind Cnidaria und Ctenophora Schwestergruppen,
und wann ist die Meduse entstanden?

Wertet man nun die oben genannten Merkmale der Entwicklung und der
Morphologie als Apomorphien fiir eine Ctenophora und Cnidaria umfassende
Gruppe, so kann dies einerseits bedeuten, dass Ctenophora und Cnidaria
Schwestergruppen innerhalb eines Monophylums Coelenterata bilden. Auf der
anderen Seite schlieBen die Merkmale aber nicht unbedingt aus, dass die eine
Gruppe einer Teilgruppe der anderen Gruppe nichstverwandt ist. Gibt es dafiir
Hinweise? Die oben angefiihrten Apomorphien der Cnidaria fehlen sdmtlichen
Vertretern der Ctenophora. Sie haben keine Nesselzellen, aber auch das Poly-
penstadien, die Planulalarve und die randstéindigen Tentakel der Cnidaria sind
nicht vorhanden. Die Cnidaria zeigen ebenfalls keine Merkmale, die auf eine
ndhere Verwandtschaft mit einer Teilgruppe der Ctenophora hindeuten. Es
spricht also alles dafiir, dass Ctenophora und Cnidaria Schwestergruppen bil-
den.

Dies hat Konsequenzen fiir unsere Sicht auf die Evolution von Polypen-
und Medusenstadien und der Metagenese. Es gibt durchaus Merkmale, die fiir
eine Homologisierung der Medusen von Rippenquallen und Nesseltieren spre-
chen: die maéchtige gallertige, vom Ektoderm gebildete Mesogloea, das Ga-
strovaskularsystem mit radidren Kanilen, der orale Nervenring, sowie die Dif-
ferenzierung von Gonaden im Gastralraum, deren Produkte durch den Mund-
After abgegeben werden konnen. Dementsprechend kann fiir das Grundmuster
der Coclenterata ein Medusenstadium angenommen werden. Bei dieser An-
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nahme bliebe allerdings zu kldren, auf welche Weise eine gemeinsame
Stammart geschwommen ist: Nach dem RiickstoBprinzip wie die Cnidaria
oder mit Hilfe von Wimpernplatten wie die Ctenophora? Die Existenz bewim-
perter Jugendstadien in beiden Gruppen koénnte darauf hindeuten, dass die
Fortbewegung mit Wimpernschlag plesiomorph ist — in der Stammlinie der
Ctenophoren haben sich dann die charakteristischen Wimpernplatten gebildet,
wihrend die Cnidaria die Wimpern der Meduse reduziert haben.

In der Stammlinie der Cnidaria wire die Polypengeneration verbunden mit
einem Generationswechsel als evolutive Neuerung entstanden. Die Anthozoa
wiren durch einen apomorphen Verlust der Medusengeneration gekennzeich-
net. Dass dies prinzipiell méglich ist, zeigt eine Reihe von Hydrozoa (Atheca-
ta, Thecata), die konvergent verschiedene Grade der Reduktion der Meduse
evoluiert haben (TARDENT 1978, WERNER 1984).

Zusammenfassung: Die Furchungsteilungen mit ihren charakteristischen Modi der
unilateralen Furchung, dem Furchungsbeginn in der Region der Polkérper, der Festle-
gung der anteroposterioren Achse durch die erste Furchung, der Festlegung der Region
des Urmundes durch die beginnende erste Furche sowie die damit verbundene Gastru-
lation am ,,animalen Pol*“ und die Unterteilung des Keimes in 4 Quadranten, die je-
weils ein Viertel des adulten Tieres bilden, sprechen eindeutig fiir ein Schwestergrup-
penverhiltnis von Cnidaria und Ctenophora. Entsprechende Merkmale finden sich we-
der bei den frithen Furchungsteilungen der Porifera noch bei denen der Bilateria. Pori-
fera und Bilateria zeigen die Symplesiomorphien einer totalen Radidrfurchung mit einer
rund um die Eizelle sich einziehenden Furche und einer Gastrulation an der den Pol-
korpern abgewandten Seite (vegetativer Pol). Die Merkmale zugunsten der Acrosoma-
ta-Hypothese sind wenig komplex. Weder ist die Homologie der Acrosome als einfache
Bléschen sowie der Perforatorien als elektronendichte Regionen gut begriindbar, noch
sind beide Strukturen auf Ctenophora und Bilateria beschrénkt. Cnidaria und Cteno-
phora bilden dementsprechend gemeinsam das Monophylum Coelenterata und diese
stellen die Schwestergruppe der Bilateria dar. Die Lebensform der Meduse konnte fiir
die Coelenterata eine Apomorphie darstellen; dementsprechend wére das Fehlen bei
den Anthozoa als sekundér und abgeleitet zu interpretieren.
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