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ABSTRACT: Metabolism and growth in Scyphomedusae.Measurements on the rate of growth 
of Rhizostorna octopus conducted by THIEL (1966) yielded an unusual shape of the graphically 
plotted growth curve. The close relation between rates of growth and metabolism suggested, 
as a first step, the investigation of the oxygen consumption of this jelly-fish especially as a 
function of body weight. In accordance with the high rate of growth, oxygen consumption 
related to wet weight does not decrease during growth and shows weight proportionality. The 
same seems to be true for specimens of the related Cyanea and Chrysaora species. The rate of 
oxygen consumption of Scyphomedusae is rather high. Related to the organic matter the oxygen 
consumption in Rhizostoma amounts to 2077 mmS/g/h at 150 C. This value is much higher than 
in other invertebrates. The unusual growth curve of Rh.izostorna octopus affords a revision of 
the growth types established by yon B~RTALANFFY (t942). His third growth type cannot be 
distinguished exactly from the first type and hence must be united with it. The observations on 
Rhizostoma seem to indicate the existence of another third type, where the rate of growth 
increases with increasing body size. 

E I N L E I T U N G  

Vor kurzem verJffentlichte THIEL (1966) Daten iiber das Wachstum der Scypho- 
meduse Rhizostoma octopus. Diese Qualle tritt bei Helgoland normalerweise nur irn 
Herbst mit einem Scheibendurchmesser yon etwa 20 bis 30 cm auf. Daher nahm man 
bislang an, daf~ sie vom Kanal oder vom Atlantik angetrieben wird. Dr. H. KOHL yon 
der Auf~enstelte der Bundesforschungsanstalt fiir Fischerei in Cuxhaven machte Herrn 
Dr. THIEL darauf aufmerksam, dai~ die Blumenkohlqualle in grof~er Zahl im Plankton 
yon Cuxhaven in allen GrJ~enstufen - angefangen bei den kleinsten Ephyren - auf- 
tritt. Wir miissen uns also yon der Vorstellung befreien, daI~ diese Qualle einen 
Fremdling in unserer Fauna darstellt. Das Auftreten jiingster Ephyren, die bei einer 
l~ingeren Verdriflcung sicherlich metamorphosiert h~itten, beweist das Vorkommen der 
zugehJrigen Polypen irn Bereich unserer Kiiste und insbesondere auch in der Nachbar- 
schait yon Cuxhaven. Allerdings hat man bis jetzt noch nicht die zugeh6rigen Polypen 
finden kJnnen (KOHL 1964, 1967). 

TH~L, der sich schon seit l~ingerer Zeit fiir Wa&stumsprobleme interessiert, nahm 
die hier gebotene giinstige Gelegenheit wahr, Daten i.iber das Wachstum dieser Meduse 
zu sammeln. Im Gezeitenstrom der Elbe tritt sie zeitwelse in groBer Zaht auf. Auf 
Grund meines eigenen Interesses fiir die mathematische Erfassung des tierischen Wachs- 
turns unternahm ich den Versuch, die yon THIEL gegebenen Daten fiJr das offensichtlich 
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sehr starke Wachstum dieses Coelenteraten genauer zu analysieren. Die Medusen treten 
etwa Mitre Juni als Ephyren mit einem Scheibendurchmesser yon weniger als 10 mm 
auf. Bis zum September wachsen sie zu einem Scheibendurchmesser yon 250 mm und 
mehr heran. Dana& scheinen die Medusen nach der Abgabe der Geschlechtsprodukte 
abzusterben. Ende September beobachtete ich sie nicht mehr in Helgoland. 

Die Abl6sung der Ephyren yon den Polypen erfolgt offensi&tlich nicht nur zu 
einem einzigen Zeitpunkt, sondern erstreckt sich bis in den August hinein, zu welcher 
Zeit - alterdings in geringerer Zaht - noch sehr kleine Medusen auftreten. In den sp~i- 
teren F~ingen treten daher Medusen sehr unterschiedlicher Gr~Sf~e auf. Es heben sich bei 
den einzelnen Fiingen aber deutlich bestimmte Gr~Si~enklassen heraus. Die Zahlenan- 
gaben yon THIEL (1966) yon 6 Fangterminen in der Zeit vom 25. Juni bis zum 3. Sep- 
tember 1964 stellen Durchschnittswerte der einzelnen F~inge dar. Sie stimmen mit den 
Medianwerten iiberein und lassen sich auch in den Verteilungskurven deutlich als Ma- 
xima erkennen. Da die Zeitschrii% in der die Arbeit publiziert wurde, nicht iiberall 
zug~ingig sein dtirf~e, hake ich es fiir niitzlich, seine Tabelle 7, die seine Auswertungen 
zusammenfaf~t, an dieser Stelle wiederzugeben (Tab. 1). 

Tabeile 1 

Daten yon TmEL (1966) tiber das Wachstum yon Rhizostoma octopus 

Fangtage 

Scheibendurchmesser 

bei mehr als 50 °/0 der Gesamt-Mittelwerte 
Medusen 

25. 6. 1964 10 his 30 mm 18 mm 
13. 7. 1964 I0 bis 40 mm 28,3 mm 
23. 7. 1964 30 bis 60 mm 48,8 mm 

6. 8. 1964 40 bls 90 mm 65,3 mm 
21. 8. 1964 60 bis 130 mm 94,0 mm 

3. 9. 1964 180 bis 270 ram 225,2 mm 

Die graphische Darstellung der linearen Werte fiir den Scheibendurchmesser in 
Abh~ingigkeit yon den Fangdaten liefert eine aut~erordentlich steite Kurve. Interessan- 
ter und ftir Wachstumsanalysen aufschlui~reicher ist - allgemein - die semilogarithmische 
Darstellung (relative Wachstumskurve), bei der man die Logarithmen der Met~werte als 
Funktion des Iinearen Zeitwertes auftr~igt. Hierbei ergab sich ein unerwartetes Bild. 
Zeichnet man die relative Wachstumskurve eines Fisches, einer Muschel oder eines 
S~ugetieres, so erh~ilt man eine Kurve, die sich zur Abszisse 6ffnet. Abweichend verhal- 
ten sich z. B. die Insekten, die bei dieser Art der Darstellung angeniihert eine Reihe yon 
Geraden liefern, welche dutch die H~iutungsprozesse unterbrochen sind. Die Wachstums- 
daten yon Tm~L fiir Rhizostoma ergeben aber eine Kurve, deren Kriimmungssinn dem 
der meisten Kurven entgegengesetzt ist (Abb. 1). Die Kurve verl~tuflc im AnfangsteiI 
weniger steil als sp~iter. 

VON BERTALANFFY (1942) hat auf den Zusammenhang zwischen der Art der Gr/5- 
lgenabh~ingigkeit des Stoffwechsels und der Form der Wachstumskurve hingewiesen. Es 



Stoffwechsel und Wachstum bei Scyphomedusen 369 

erschien daher von Interesse, die Gr~it~enabh~ngigkeit der Atmung bei Scyphomedusen 
und insbesondere bei Rhizostoma zu untersuchen. 

NmoL (1967) gibt den Sauerstoffverbrauch yon Rhizostoma bei 160 C mit 4,2 his 
11,7 mm3/g/h bei einem Mittelwert yon 7,2 mm 8 an. Die ~ilteren Messungen yon WIN- 
TBRSTrIN (1905) sind mit den vortiegenden Ergebnissen nicht zu vergleichen. Bei einer 
Versuchstemperatur "con 120 C wird der Sauerstoffverbrauch mit etwa 7 mm 3 ange- 
geben. 

Die von den friiheren Autoren gemessenen Daten geben nur die AtmungsgrtSge je 
Gewichtseinheit an. Angesichts der in der Reget auftretenden Reduktion des Stoffwe&- 
sels im Verlauf des Wachstums ist diese Form der Angabe der Stoffwe&selgr6tge un- 
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Abb. 1: Semilogarithmische Darstellung (reIative Wachstumskurve) der Wachstumsdaten yon 
THIEL (1966) fiir Rhizostoma octopus 

zureichend. Eine fiir weitergehende Analysen brauchbare Beschreibung der Atmungs- 
gr6tge eines Organismus erfordert unbedlngt die Angabe des allometrischen Exponenten, 
der den Umfang der Stoffwechselreduktion beschreibt. Sie erfordert also die Auswer- 
tung der Messungen auf der Basis der allometris&en Funktion. Diese wiederum setzt 
die Bestimmung der Atmungsgr6ge einer Art iiber eine m~Sglichst weite Gewichtsspanne 
voraus. PtJTT~R (1909) setzte fiir die Scyphomedusen die Giiltigkeit der OberflS.chen- 
regel voraus. NmoB macht hieriiber keine Angaben, s&eint sie aber auch anzunehmen. 
Der besondere Verlauf der Wachstumskurve yon Rhizostoma octopus forderte aus dem 
oben genannten Grunde die Untersuchung der Gr6t~enabh~ingigkeit der Atmung dieser 
Meduse. I& nahm bei dieser Untersuchung die Gelegenheit wahr, das gleiche Problem 
auch an Chrysaora hysoscella und Cyanea zu bearbeiten. 
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MATERIAL UND METHODE 

Den Kernpunkt der Untersuchung bildete Rhizostoma octopus. Die ben&igten 
Medusen IielSen sich recht leicht an der yon THI~L angegeberien Stelle im Jachthafen 
von Cuxhaven sammeln. Man muf~ beim Arbeiten mit Medusen vermeiden, daf~ sie mit 
Lufi in Ber/ihrung kommen oder mechanisch st~irker beansprucht werden. Daher sind 
in einem Schleppnetz gefangene Medusen f/.ir physiologische Untersuchungen ungeeig- 
net. Wir sch5pi°cen die mit dem Kescher gefangenen Tiere unter Wasser mit einem 
SchSpfl~3ffel aus dem Netz und iibertrugen sie vorsichtig in den bereitstehenden Beh~ilter 
mit Brackwasser aus dem Hafen. 

Dieser Fundort der Medusen ist dadurch bemerkenswert, dat~ es sich um ein im 
hSchsten Grade verschmutztes Gew~isser handelt. Es treiben dort nicht nut faulende 
Fische von den benachbarten Fischverwertungsbetrieben, sondern auch Holzsp~ine und 
Abf~ille jeglicher Art, und auf der Oberfl~iche schwimmen zahlreiche Ulflecke. Erstaun- 
licherweise land sich jedoch ein aui~erordentlich reiches Plankton in dem Kescher. 

Die Messungen erfolgten im Laboratorium der Hamburger Zentrale der Biologi- 
schen Anstalt Helgotand. Die Tiere i~berstanden den Autotransport sehr gut und konn- 
ten im Konstanzraum bei 15 ° C bei bestem Wohlbefinden geh~iitert werden. Ats Futter 
erhielten die Medusen im Mixer zerkleinertes Muschelfleisch, das auch Herr HOLTMAN~ 
am Helgol~inder Aquarium zur Ftitterung benutzt. Zur Erg~inzung fiihrte ich in dem 
Helgol~inder Laboratorium noch Atmungsmessungen an Chrysaora hysoscella und 
Cyanea durch, die dort leicht in versdaiedenen GrSi~enstufen zu beschaffen waren. 

Die Atmungsmessungen erfolgten in der yon mir beschriebenen Apparatur (Kr,/)- 
oEr, 1960), die nach dem Durchstr5mungsprinzip arbeitet. Sie gestattet, yon jedem In- 
dividuum eine Reihe yon Mef~daten zu erhalten, deren arithmetisches Mittel den Aus- 
wertungen zugrunde liegt. Die Sauerstoffbestimmungen erfolgten nach der Winkler- 
Methode. 

Die Apparatur habe ich in der Zwischenzeit dadurch weniger anf~illig gegen Bruch- 
gefahr gemacht, daf~ die Mehrzahl der Leitungen jetzt aus Trovidur besteht. Dieser 
Kunststoff ist offensichtlich hinreichend undurchl~issig fi~r Gase, um keine St~Srungen zu 
verursachen. Nut die Temperier-Schlange, das Verteilerrohr und die Tierbeh~ilter be- 
stehen noch aus Glas. Da es sich in der Zwischenzeit zeigte, daf~ Poly~ithylenschlauch 
fi~r Sauerstoff merktich durchl~issig ist, ersetzte ich ihn an den Verbindungsstellen durch 
dickwandigen Gummischlauch. Die Elastizitiit der angewandten Kunststoffleitungen ge- 
stattete iiberdies, die Zahl der Schlauchverbindungen wesentlich zu vermindern. 
Sehlauchverbindungen befinden sich jetzt nur noch an den Ableitungen aus den Tier- 
beh~iltem, die fi~r das AuswechseIn der Winklerflaschen eine gewisse Beweglidakeit be- 
sitzen miissen. 

Die Tierbeh~ilter waren geniigend grog, dab die Medusen sich frei darin bewegen 
kSnnen. Um zu verhindern, dab die Versuchstiere durch den Wasserstrom gegen die 
Ausstr5mungsSffnung der Beh~Iter gedri~ckt werden und damit die Messungen verhin- 
dern, stellte ich in die Beh~ilter kleine Gestelle aus Kunststoff, die oben eine Platte be- 
saf~en, die kurz unter der Ausstr~Smungs5ffnung der Beh~lterwandung anlag, durch eine 
Reihe yon Bohrungen aber dem Wasser ungehinderten Durchtritt lief~. Die gan.z groi~en 
Medusen, die nicht in die vorhandenen Tierbeh~ilter pal~ten, untersuchte ich in einem 
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Filtriertopf nach WiTv, in den die notwendigen Leitungen eingebaut waren. In diesem 
Falle iibertrug ich die Medusen mit Hilfe von wassergefiilIten Plastiktaschen in den 
Beh~ilter, der einen Durchmesser yon 20 cm hatte. 

Bei den Messungen an Rhizostoma in Hamburg kam Seewasser zur Anwendung, 
das um die H~ilf~e mit Leitungswasser verdi]nnt war. Hierdurch stellte ich etwa den 
Salzgehalt des Brackwassers im normalen Biotop her. Durch ihr Vorkommen im Miln- 
dungsgebiet der Elbe diiri~e Rbizostoma gegen Schwankungen des Salzgehaltes nicht 
sehr empfindlich sein. Die Messungen an den grogen Exemplaren yon Rhizostoma er- 
foigten im Helgol~nder Laboratorium. In diesem Falle konnte ich nur normales See- 
wasser benutzen. Das gleiche war auch der Fall bei den Messungen an den anderen 
Medusenarten. 

Die Temperatur betrug bei allen Messungen 15 ° C. Nach dem Prinzip der ge- 
steuerten Ki~hlung (KROG~I~ 1957) war sie auch bei h~Sherer Raumtemperatur leicht 
exakt einzuhalten. Eine Ausnahme bilden nut die Messungen in dem Wiwrschen Topf, 
ffir den kein genagend grof~er Thermostat zur Verfiigung stand. In diesem Falte konnte 
die Versuchstemperatur nur niiherungsweise eingestellt werden. 

Nach Abs&luB der Messungen liei~ ich auf einer Glasplatte das den Medusen an- 
hai~ende Seewasser ablaufen und brachte sie in passende W~gegl~ser, die mit Flief~- 
papier ausgelegt waren, dessen Trockengewicht vorher bestimmt wurde. Nach der Be- 
stimmung des Fris&gewichtes, das naturgem~ig gewisse Unsicherheiten einschliei~t, wur- 
den die Medusen zur Bestimmung der Trockensubstanz bei etwa 100 ° C bis zur Ge- 
wichtskonstanz getro&net. Au& diese Bestimmung kann durch die Hygroskopie der 
Calcium- und Magnesiumchloride nicht ganz exakt ausfallen. Es entstehen aber nur 
relative Fehler, die alle W~igungen gleichm~t~ig betreffen. 

Da bei den Medusen die Trockensubstanz im wesentlichen aus den Salzen des 
Meerwassers besteht, versuchte ich auch den Gehalt an organischer Substanz zu bestim- 
men. Zu diesem Zweck wurde die Trockensubstanz auf dem Filter mit einer 5 °/0- 
Formol-L6sung ausgewaschen und zweimai mit destilliertem Wasser nachgewaschen, um 
die 1/Sslichen Salze zu entfernen. Anschlief~end wurde wieder getrocknet. Ich benutzte 
eine Formol-L/Ssung zum Auswaschen der Salze, um die EiweiiLSubstanzen in eine un- 
l~Ssliche Form zu fiberffihren und hierdurch zu verhindern, daf~ sie mit in L~Ssung gehen. 
Bei den kteinsten Medusen versagte das Verfahren, da der Gehalt an organischer Sub- 
stanz zu gering war. 

ERGEBNISSE DER ATMUNGSMESSUNGEN 

Angesichts der Tatsache, daf~ sich in der Stoffwechselphysiologie die G~iltigkeit der 
attometrischen Funktion zur Beschreibung der Gewichtsabh~ingigkeit yon Prozessen in 
zahllosen F~illen bew~ihrt hat und die einzige M~Sglichkeit fiir eine einwandfreie Be- 
schreibung der Versu&sergebnisse darstdlt, erfolgte die Auswertung der Mei~ergebnisse 
auf ihrer Basis. In logarithmierter Form lautet diese Gleichung: 

l o g y = l o g b + a  • logw 

In dieser Form stellt die allometrische Funktion die Gleichung einer Geraden dar, und 
deshalb erhalten wit bei der Darstellung unserer Me~ergebnisse in einem doppett loga- 
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rithmisch unterteilten Koordinatensystem eine Gerade, in deren N~ihe die Mef~punkte 
angeordnet sind. Die Unsch~irfe biologischer Megwerte bedingt naturgem~ii~ eine mehr 
oder minder starke Streuung urn die Regressionsgerade, welche die exakte Funktion 
darstellt. 

Die graphis&e Darstellung bietet nicht nur einen einfachen und schnellen Weg, um 
schon im Verlauf der Experimente eine r3bersicht iiber die Versuchsergebnisse zu be- 
kommen, sondern gestattet auch n~iherungsweise die Bestimmung der beiden in der 
Gleichung enthaltenen Parameter b und a. Der Parameter a stellt n~/mlich in der Glei- 
chung den Tangens des Steigungswlnkels der Regressionsgeraden dar. Messen wir mit 
einem Winkelmesser die Steigung der Regressionsgeraden, so k~Snnen wir in einer Ta- 
belle der Winkelfunktionen den zugeh~Srigen Wert far a ablesen. Im allgemeinen 
schwankt der Weft yon a zwischerl 0,6 und 1,0. Ein Wert yon 0,66 entspri&t einer 
oberfl~ichenproportionalen Atmung; der Steigungswinkel betr~igt in diesem Falle etwa 
34 °. Eine gewichtsproportionale Atmung wird dutch den a-Weft 1,0 beschrieben; der 
zugeh~Srige Steigungswinkel betr~igt 45 °. H~Shere a-Werte werden dutch einen st~irkeren 
Kurvenanstieg gekennzeichnet. 

Neben dem Exponenten k6nnen wir auch den Wert fiir b aus der graphischen Dar- 
stellung ablesen. Wie sich aus mathematischen Griinden leicht erkennen l~if~t, stellt die- 
ser Wert die Stoffwechselgr~Sf~e eines Individuums yon der Einheit des gew~ihlten Ge- 
wichtes dar. Wir suchen also auf der Abszisse, auf der man normalerweise die unabh~in- 
gige Variable - in unserem Falle also das Gewicht - abtrS.gt, den Weft 1 auf und finden 
den zugeh/irigen Schnittpunkt mit der Regressionsgeraden. Dieser Schnittpunkt stellt 
den Parameter b dar. In der Literatur wird der b-Wert oflc als bedeutungslos bezeichnet. 
Dadurch aber, dai~ er die auf die Gewichtseinheit bezogene Stoffwechselgr~Sf~e be- 
schreibt, bildet er eine wertvolle Basis f~ir Vergleichszwecke. Bei der altometrischen 
Auswertung stellt b das geometrische Mittel der Megwerte dar. Bei der Berechnung 
aus den iinearen Daten wiirde sich ein etwas h~Sherer Wert ergeben. Die graphische 
Darstellung bietet eine einfache M~Sglichkeit zur Kontrolle der mathematisch exakten 
Berechnung. 

Da bioIogische Mef~werte stets eine gewisse Schwankung um einen zugrunde liegen- 
den Mittelwert zeigen, gestatten wenige Megpunkte keine zuverl~/ssige Bestimmung der 
Parameter der allometrischerl Funktion. Will man zu zuverlbissigen Ergebnissen kom- 
men, so mug man die Gewichtsspanne der Versuchstiere so welt w~ihlen, dab die Ab- 
weichungen der Einzelmessungen yore theoretischen Wert gering werden gegeniiber den 
Differenzen, die sich aus dem gesamten Kurvenverlauf ergeben. Aus diesem Grunde 
wertete ich bei meinen Versuchen an Rhizostoma eine Spanne yon nahezu 4 Zehner- 
potenzen aus, n~imlich Medusengewichte im Bereich zwischen 0,1 g und mehr als 1000 g. 
Bei der recht grot~en Schwankungsbreite der Einzelwerte erwies sich diese Weite der 
Spanne auch als erforderlich. Die graphische Darstellung der Parameter der allometri- 
s&en Furlktion erg~inzte ich durch die rechnerische Auswertung nach der ~iblichen Form 
der Regressionsberechnung. Hierbei ist allerdings zu bea&ten, dat~ einzelne an den En- 
den des Megbereiches liegende Werte, die st~irkere Abweichungen yon der Funktion zei- 
gen, das re&neris&e Ergebnis stark beeinflussen und dadurch zu irrefiihrenden Werten 
fiihren k~innen. Hier bietet die graphische Darstellung ein wertvolles Hilfsmittel, solche 
Werte zu erkennen. Sie anzuwenden sollte daher hie vers~iumt werden. Die in neuerer 



Stoffwechsel und Wachstum bei Scyphomedusen 373 

Zeit yon Morphologen vorgeschlagene Berechnung der reduzierten Hauptachse scheint 
mir fiir physiologische Probleme keinen Vorteil zu bieten. 

Die doppelt logarithmlsche DarsteIlung der Met~werte fiir den Sauerstoffverbrauch 
yon Rhizostoma octopus in Abh~ingigkeit yore Feuchtgewicht ist in Abbildung 2 wie- 
dergegeben. Schon der Augens&ein l~if~t den starken Anstieg der Atmungswerte mit 
dem Gewicht erkennen, der offensichtlich in der N~ihe yon 450 liegt. Ein klein wenig aus 
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Abb. 2: Doppellogarithmische Darstellung der Mef~werte fiir den Sauerstoffverbrau& yon 
Rhizostoma octopus in Abh~tngigkeit vom Feuchtgewicht 

dem Verlauf der tibrigen Punkte fallen die Werte fiir die drei schwersten Medusen her- 
aus, ohne ihn abet grunds~itzlich zu veHindern. Hierbei ist aber zu beriicksichdgen, daf~ 
die Messungen an diesen Medusen nicht ganz unter den gleichen Bedingungen erfolgten, 
wie bei den iibrigen Tieren. Zum einen war die Salzkonzentration bei diesen Messun- 
gen h6her, und zum andern konnte die Temperatur nicht ganz exakt eingestelk werden 
L~if~t man aus diesem Grunde die drei Messungen bel der Bere&nung aus, so erh~ik man 
ftir den Exponenten a rechnerisch den Wert yon 0,988 - praktisch also gleich 1,0. Dieses 
Ergebnis -war aus der graphischen Darstellung zu erwarten. Die Atmung yon Rhizo- 
stoma octopus verl~iuft also - bezogen auf das Feuchtgewicht - gewichtsproportional. 
Der Sauerstoffverbrauch je Einheit des Feuchtgewichtes wird ausgedriickt durch den 
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Wert b; er betr~igt 13,5 mma/g/h. Es entspricht dieser Verbauch etwa dem oberen 
Grenzwert, den NmoL (1967) angibt. 

Die iiberraschende Tatsache, da~ Rhizostoma octopus eine gewichtsproportionale 
Atmung zeigt, s&eint au& fib die beiden anderen untersu&ten Scyphomedusen zuzu- 
treffen, werm auch in diesem Falle aus te&nischen Griinden die Si&erung des a11o- 
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Abb. 3: Doppellogaritlamische Darstellung der Me~werte fiJr den Sauerstoffverbrauch yon 
Cyanea als Funktion des Feuchtgewichtes 

metrischen Exponenten nicht mit der gleichen Signifikanz mGglich war. Ausschlagge- 
bend war hierbei der Umstand, dai~ bei beiden Medusen nut eine geringere Gewichts- 
spanne erfai~t werden konnte. Die erhaltenen Werte zeigen abet bei Cyanea wie auch 
bei Chrysaora eindeutig, dai~ der Weft des allometrischen Exponenten nicht mit einer 
oberfl~ichenproportionalen Atmung vereinbar ist. 

Abbildung 3 zeigt den sehr starken Anstieg der Mef~punkte fib die Atmung yon 
Cyanea. In diesem Falle konnte eine Gewichtsdifferenz yon 3 Zehnerpotenzen erfal~t 
werden; re&neris& ergibt sich fLir den allometrischen Exponenten a der Wert 0,91. 
Hierbei besteht allerdings der Verda&t, dai~ zwei verschiedene Cyanea-Arten zur Un- 
tersuchung kamen, n~imli& C. lamarckii und C. capillata, die ich bei den Messungen 
nicht unterscheiden konnte. Die Trennung der beiden Arten glii&te erst in neuerer Zeit 
dutch die Untersuchung yon TuIeL (1962) auf Grund der relativen Tentakelzahlen. 
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Beide Arten kommen bei Hdgoland vor. Legt man als allometrischen Exponenten den 
Weft 1,0 zugrunde, so kommt man fiir Cyanea zu einem Sauerstoffverbrauch yon 
15,8 mma/g/h. Er ist also merklich h6her als bei Rhizostoma. 

Die Messungen an Chrysaora hysoscella lassen ebenfalls den steilen Anstieg des 
Sauerstoffverbrau&s mit zunehmender Gr~it~e erkennen (Abb. 4). Material und Zeit- 
mangel hinderten mich leider, die Atmungswerte bei Individuen iiber 500 g Gewicht 
dutch weitere Met~werte zu sichern. Beriicksichtigt man nicht den vollkommen aus den 
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Abb. 4: Doppellogarithmische Darstellung der Meflwerte flit den Sauerstoffverbrauch yon 
Chrysaora hysosceUa als Funktion des Feuchtgewichtes 

iibrigen Werten herausfallenden Sauerstoffverbrauch der Meduse yon 324 g Gewicht, 
bei der eine Sch~idigung bei der Ubertragung in den Atmungsapparat nicht ausgeschlos- 
sen werden konnte, so ergibt si& aus den iibrigen Daten ein a-Wert yon 0,98, also 
ebenfalls eine gewi&tsproportionale Atmung. Nennenswert niedriger liegt dagegen bei 
Chrysaora der auf die Gewichtseinheit bezogene Sauerstoffverbrauch yon 6,6 mm~/h. 

BETRACHTUNGEN ZUR ATMUNGSINTENSITAT DER 
SCYPHOMEDUSEN 

Die in diesen Versuchen nachgewiesene Proportionalidit zwischen Sauerstoffver- 
brauch und Gewicht bei Scyphomedusen mug als vollkommen unerwartet bezeichnet 
werden. POTTER (t909) nahm gerade wegen der starken Oberfliichenentwi&lung der 
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Medusen eine oberfl~i&enproportionale Atmung an. Wir haben es bei den Medusen mit 
Organismen zu tun, die eine ansehnli&e Grbf~e errei&en. Ihr Vaskularsystem ist zwar 
sehr gut entwickelt und nach den Beobachtungen yon THIEL yon einem starken Wasser- 
strom durchspiilt. Er dringt abet nicht in den Schirm ein, der die Hauptmasse der Tiere 
bildet. Dieser ist auf eine Sauerstoffversorgung durch Diffusion angewiesen. Es diirt~e 
unwahrscheinlich sein, dat~ der ganze Sauerstoffverbrau& konzentriert ist auf die 
Auf~enfl~chen der Medusen und das direkt vom Wasserstrom durchspiilte Gastrovas- 
kularsystem. Zur eindeutigen Kl~irung dieser Frage w~iren Messungen an den einzelnen 
Organsystemen erforderlich. Bei der sehr starken Zunahme der KSrperanh~inge der 
Scyphomedusen im Verlauf ihres Wachstums w~ire eventuell an eine massenproportio- 
hale VergdSt~erung der Gesamtoberfl~che zu denken. Immerhin w~/re in diesem Falle 
eine aut~erordentli& starke Konzentrierung der Atmungsaktivi6it in der Oberfl~i&e zu 
erwarten. Diese ist abet schon, wie welter unten gezeigt wird, iiberraschend hoch. Da- 
her ers&eint mir die M6gli&keit ni&t wahrscheinlich. 

Gerade bei der relativ wenig aktiven Rhizostoma hatte ich einen sehr niedrigen 
Sauerstoffverbrauch vermutet und war fiber seine GrSgenordnung erstaunt. Ein Sauer- 
stoffverbrau& yon beinahe 16 mmVg/h iiegt durchaus in der GrSt~enordnung der At- 
mung anderer Evertebraten. Berechnet auf das Feuchtgewicht verbraucht eine Miesmu- 
schel yon 1 g Gewi&t etwa 70 mmS/g/h bei der glei&en Temperatur (KR/JGER 1960). 
In ~ihnli&er Grgfgenordnung liegt auch der Sauerstoffverbrau& yon Arenicola (Kg/J- 
GEt, 1964). Da bei diesen beiden Beispielen der Sauerstoffverbrau& mit zunehmender 
GrSge erheblich abnimmt, verschiebt si& beim Vergleich schwerer Individuen das Ver- 
h~iltnis zugunsten der Medusen. 

Die unerwartet hohe Atmungsintensit~it der Scyphomedusen wird noch augen- 
scheinlicher, wenn man den Verglei& nlcht auf der Basis des Feu&tgewichtes vornimmt, 
sondern ihn auf den Gehalt an organischer Substanz bezieht. Dieser ist bei den Medusen 
bekanntli& augerordentli& gering. I& versu&te, ihn an den untersuchten Individuen 
zu bestimmen. Der geringe Gehalt an organischer Substanz tieg bei der angewandten 
Technik nur Bestimmungen an Medusen mittlerer Gr6f~e zu. Bei den kleinen Medusen 
war die Grenze dur& die Empfindli&keit der Waagen gegeben, bei den grogen Me- 
dusen konnte ich wegen der Kiirze der zur Verfiigung stehenden Zeit nicht die fiir eine 
exakte Bestimmung erforderli&e Homogenisierung dur&fiihren. 

Fiir Rhizostoma liegen die meisten Daten vor. Zwischen einem Feu&tgewicht yon 
3,5 bis 39 g nimmt der Gehalt an Tro&ensubstanz in bester N~iherung proportional 
zum Gewicht zu und errechnet sich zu 2,96 °/0. Der Wassergehalt dieser Art wiirde si& 
demnach auf 97 °/0 belaufen. Der relative Gehalt an organis&er Substanz iindert sich 
zwischen 8 und 39 g ni&t (Abb. 5) und errechnet sich im Mittel zu 0,53 %. Der Gehalt 
an 15slichen Salzen wiirde demnach 2,43 0/0 betragen. Da die untersu&ten Rhizostomen 
aus dem Bra&wasser stammten, war ein Wert dieser Gr~Sgenordnung zu erwarten. Lei- 
der unterlief bei den entspre&enden Bestimmungen an Cyanea und Chrysaora ein te&- 
nis&er Fehler, so daig sie ni&t zuverl~issig auszuwerten waren. Der Gehalt an Trocken- 
substanz und organischer Substanz scheint hSher zu liegen. 

Nehmen wir den Gehalt an organis&er Substanz bei Rhizostoma mit 0,53 % an 
und stellen ihn in Beziehung zu dem theoretischen Sauerstoffverbrau& einer 100 g 
schweren Meduse, so wiirde dieser 1350 mm~/h betragen. Auf die Gewi&tseinheit 
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organischer Substanz bezogen ergibt sich ein Sauerstoffverbrauch yon 2547 mm a. Die 
Miesmuschel enth~ilt etwa 15 % Tro&ensubstanz. Hiervon sind 3 % etwa als Salz ab- 
zuziehen. Der Gehalt an organis&er Substanz betr~igt demnach etwa 12 % des Frisch- 
gewi&tes. Nimmt man far eine Miesmus&el yon 1 g Gewi&t als Durchschnittswert 
einen Sauerstoffverbrauch yon 70 mm 3 an, so ergibt das je Gewi&tseinheit organis&er 
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Abb. 5: Lineare Darstellung des prozentualen Geha!tes an organischer Substanz bezogen auf 
das Feu&tgewicht 

Substanz einen Sauerstoffverbrauch yon 583 mm a. Mit zunehmender GrSge nimmt bei 
der Miesmuschel der Sauerstoffverbrauch sehr stark ab, so dag sich die Verh~iltnisse 
no& mehr zu ihren Ungunsten vers&ieben. Dieser Bezug auf die organis&e Substanz 
macht die unerwartet hohe Stoffwe&selintensit~it der Scyphomedusen no& deutlicher. 
Es ist nicht anzunehmen, dat~ sie aus der - gerade bei R h i z o s t o m a  - geringen Aktivit~it 
resultiert, sondern dag sie einen Ausdru& ftir den hohen Wa&stumsstoffwe&sel dar- 
stellt. 

ZUR FRAGE DER WACHSTUMSTYPEN VON 
yon BERTALANFFY 

Den Ausgangspunkt dieser Untersuchungen bildete die aus den Beobachtungen yon 
Tm~L (1966) sich ergebende hohe Wachstumsintensit~it yon R h i z o s t o m a  octopus.  Nach 
der Modelivorstellung yon YON B~RTALANFFY (1934, 1942) mul~te eine so hohe Wachs- 
tumsintensit~it ihren Ausdruck in der Form der GrSgenabh~ingigkeit des Stoffwechsels 
finden. Diese Vermutung konnte im Prinzip auch durch die vorliegenden Megergeb- 
nisse bestiitigt werden, sowohl hinsichtlich der absoluten GrSf~e des Sauerstoffver- 
brauchs, wie auch durch den hohen Wert ftir den allometrischen Exponenten a. 

Von B~RTALANFFY hat bekanntlich nach der GrSf~enabh~ingigkeit des Stoffwechsels 
drei Wachstumstypen unterschieden. Der erste wird durch eine oberfl~ichenproportionale 
Atmung (allometrischer Exponent = 0,66) gekennzeichnet, den zwdten Typus bilden 
die Beispiele einer gewichtsproportionalen Atmung (allometrischer Exponent = 1,0). 
Den dritten Typus bilden die F~ille, in denen der allometrische Exponent der Atmung 
zwischen 0,66 und 1,0 liegt. Dem ersten Typus schreibt yon B~RTALANFFY einen Wachs- 
tumsverlauf zu, der bei linearer Darstellung eine kontinuierlich sich abflachende Kurve 
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liefert. Im Gegensatz hierzu soll der dritte Typus durch eine Sigmoid-Kurve ffir das 
L~ingenwachstum ausgezeichnet sein. Diese beiden Typen sind aber nicht voneinander 
zu trennen, denn gerade die Fische, auf die sich YON BERTALANFFY fiir die Aufstellung 
des ersten Typus beruit, zeigen in der Mehrzahl der F~ille einen allometrischen Expo- 
nenten yon etwa 0,8, w~iren demnach also dem dritten Typus zuzuordnen, r3berdies 
kennen wir auch Kurven fiir das L~ingenwachstum yon Fischen, die ein Maximum zei- 
gen, also S-f~rmig sin& Der dritte Wachstumstyp yon YON BrRTALANFFY kann daher 
nicht aufrechterhalten werden. 

Aufrechterhalten bleiben mut~ aber der zweite Typus, bei dem der Stoffwechsel 
Masse-proportional verl~iuf~, wie es bislang ffir die Insekten und anscheinend auch fiir 
die terrestrischen Pulmonaten bekannt war. In linearer Darstellung zeigt das Insekten- 
wachstum eine Kurve, deren Kriimmung entgegengesetzt geri&tet ist, die wit bei 
Fischen, S~iugetieren und Mollusken finden. Ffir den zweiten Typus benutzt yon BrRTA- 
~ANFrX" zur Abgrenzung die Gerade, die sich bei semilogarithmischer DarsteIIung ergibt. 
Es ist aber nicht zut~issig, Wachstumstypen auf Grund grunds~itzlich verschiedener 
Kurvendarstellungen aufzustellen. Wir mfissen in allen F~illen entweder die lineare oder 
die semitogarithmische Darstellung vergleichen. Brl~TALANFFYS erster und zweiter Ty- 
pus zeigen bei dieser Art der Darstellung den gMchen Krfimmungssinn - ein in der 
linearen Darstellung eventuell vorhandener Wendepunkt f~illt fort. Die steil aufw~irts 
gekriimmte lineare Wachstumskurve der Insekten wird in semilogarithmischer Darstel- 
lung in guter N~iherung zu einer Geraden, wenn man von den Unstetigkeiten absieht, 
welche die H~iutungen bedingen. Hierdurch unterscheidet sich der zweite Typus yon 
VON BERTALANFFY eindeutig vom ersten Typus und mug erhalten bleiben. Als dritter 
Typus wfirde nun na& den Daten yon THIrL der fiber das exponentielle Wachstum der 
Insekten hinausgehende Fall yon Rhizostoma octopus als logis&e Erg~inzung hinzu- 
treten. 

Der erste Typus, der oftensichtlich am weitesten verbreitet ist, liigt sich oberhaIb 
des Wendepunktes zum Beispiel durch die BERVALANrFY-Funktion beschreiben. Besser 
geeignet ist aber die Funktion yon ZUCKER (1941) und yon mir (KROG~R 1965), die 
auch den Wendepunkt yon Wachstumskurven erfagt. Ihre prinzipielle Formulierung 
lautet 

1 

y = a . b  

Das Insektenwachstum wird durch die Zinseszinsformel beschrieben: 

y = a . b  ~ 

Die Wachstumsdaten yon THIEL (1966) ffir den dritten Typus lassen sich in befriedigen- 
der Weise dutch eine Funktion wiedergeben, die dem Prinzip der GOMW~TZ-Formel 
entspricht: 

y ~- ab r 

Bei dieser Funktion ergibt sich durch doppelte Logarithmierung der Megwerte Propor- 
tionalit~t zum linearen Zeitwert. Wie Abbildung 6 zeigt, entspre&en die Zahlen yon 
THIEL recht gut dieser Forderung. Hierbei bleibt es aber often, ob die gew~ihlte Formu- 
lierung endgiiltig ist, da sie sich ni&t mit der allometrischen Funktion in Einklang brin- 
gen l~igt. 
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In den Formeln stellt der Parameter a fiir den zweiten und dritten Wachstums- 
typus eine AnfangsgrSf~e dar. In beiden F~illen erscheint das Wachstum mathematisch 
nicht begrenzt, wie schon yon BEI~'rALANFFY fiir das Insektenwachstum betonte. In der 
Formulierung des ersten Typus stellt der Parameter a eine EndgrSt~e dar, auf die auch 
yon BERTALANFFY seine Wachstumsdarstellung bezieht. Der Parameter b stellt in allen 
drei Formeln eirie Geschwindigkeitskonstante dar. 
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Abb. 6: Darstellung der log log-Werte f~ir den Sdaeibendurchmesser yon Rhizostoma octopus 
als Funktion des llnearen Alterswertes 

In der hier vorgeschlagenen Form, die den drei Wachstumstypen einheitlich die 
semilogarithmisdae Darstellung zugrunde legt, ergibt sich ein folgerichtiges System 
(Abb. 7), das in gleicher Weise die Einsetzung yon L~ingen- urid Gewichtsdaten oder 
anderen Dimensionen gestattet. Die erhaltenen Kurven unterscheiden sich nut hinsicht- 
lich ihrer Steigung, erm~Sglichen aber immer in einfacher Weise eine Zuordnung zu 
einem der drei Typen. 

Der dritte iibersteile Typus wird vorl~iufig allerdings nur durch die isoliert stehende 
Zahlenreihe yon TI-IIEL (1966) fiir Rhizostoma octopus gestiitzt. THIEL hat auch an 
anderen Scyphomedusen Wachstumsmessungen vorgenommen, die allerdings noch kein 
abschlief~endes Urteil gestatten. Seine Daten fiir Aurelia aurita (1959) beruhen auf nur 
zwei Probenahmen. Er versucht sie durch ~iltere Beobachtungen yon BROWNE (1901) zu 
erg~inzen. Da die MSglichkeit von Unterschieden in den Umweltbedingungen nicht aus- 
zuschliet~en sind, die das Wachstum beeinflui~ten, scheint mir ein solches Vorgehen nicht 
statthafL Die yon THI~L (1960) gegebenen Daten fiir das Wachstum von Cyanea capE- 
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Iata sind f~ir eine exaktere Auswertung ungeeignet. Die Streuung der Me~werte ist sehr 
breit, und es heben sich keine bevorzugten GrSf~enklassen ab. Unter diesen Umst~inden 
hat eine Mittelwertbildung nur sehr bedingten Weft. Die aus seinen Daten errechneten 
arithmetischen Mittel ergeben eine Kurve des - normalen - ersten Typus. In diesem 
Falle w~ire er aber mit einer gewichtsproportionalen Atmung verkniipE, wie die Mes- 
sungen ergaben. 

1 2 3 4 5 6 7 B 9 t0 
i i t i i ~ ! i i i 
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Typus II 

10 TypusI 10 

__  I I . . . .  I . . . .  i , I I I 1 i 110 
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Abb. 7: Schematische Darstellung fiir den Verlauf der semilogarithmlschen Wachstumskurven 
fiir die drei urlterschiedenen Wachstumstypen 

Man kSnnte angesichts des auf~ergewShnlichen Verlaufs der Wachstumskurve von 
Rhizostoma octopus denken, dai~ sie dutch die Umweltbedingungen verursacht wird. 
Unter ihnen kSnnte die Temperatur eine Rolle spielen. Tm~L hat schon 1963 einige 
Proben yon Rhizostoma gesammelt. Vergleicht man die Mittetwerte dieser Proben mit 
den Werten des Jahres 1964, die dieser Arbeit zugrunde gelegt wurden, so ergeben sich 
wesentIi& geringere Zahlen. Vermutlich wirkt sich in dieser geringeren Wachstumsrate 
der vorausgegangene sehr strenge Winter aus, dutch den bis in den Juni hinein die 
Oberfliichen-Temperaturen des Seewassers in der Elbmiindung erheblich unter den nor- 
malen Werten lagen. Diese tiefen Wassertemperaturen diiri%n die AblSsung der Ephy- 
ten verzSgert haben. 

Unter diesen Umstiinden kSnnte man daran denken, dai~ die abnorme Wachs- 
tumskurve yon Rhizostoma octopus dadurch entsteht, daf~ mit steigender Wassertem- 
peratur die Wachstumsgeschwindigkeit in den Sommermonaten gesteigert und bier- 
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dutch der starke Anstieg der Wachstumsrate verursad~t wird. Nun liegen die Ver- 
h~iltnisse bei Rhizostoma dadurch giinstig, dai~ das ganze Wachstum in den Sommer- 
monaten zwischen Juni und September ablliuflc, zu einer Zeit also, zu der der K~ilte- 
einflut~ des Winters abgeklungen ist, und w~ihrend der nur eine relativ geringftigige 
Temperaturerh~Shung im August erfolgt. Die OberfP, ichentemperaturen in der Elbmtin- 
dung im Jahr 1964 betrugen: im Juni 13,30 C, im Juli 16,2 ° C, im August 17,0 ° C und 
im September 15,6 ° C. Es w~ire ungew~Shnlich, wenn diese geringen Temperaturdiffe- 
renzen einen so starken Einflut~ auf das Wachstum yon Rhizostoma austiben wtirden. 

DAS PROBLEM DER ERNF_I'-IRUNG VON R H I Z O S T O M A  

Der unerwartet hohe Sauerstoffverbrauch yon Rhizostoma octopus wirfk die Frage 
auf, in welcher Weise sie den hiermit zwangsweise verbundenen hohen Nahrungsbe- 
darf deckt. Schon PiSTT~R (I909) erkannte dieses Problem. Bei dieser Gattung ist die 
weite Mund~Sffnung der Scyphomedusen in eine grolge Zahl feiner Kan~ile aufgeteilt, 
die eine Aufnahme gr~5tgerer Beutetiere ausschliei~en. Tm~L (1964) bringt eine ausftihr- 
liche Zusammenstellung der Literatur tiber das Problem der Ern~hrung yon Rhizo- 
stoma. Experimentell konnte er zwar nachweisen, daf~ rait dem starken Wasserstrom in 
den Saugkan~ilen Beuteobjekte in der Gr/Si~e yon Copepoden in das Gastrovaskular- 
system aufgenommen werden k~Snnen. Trotzdem erscheint fraglich, ob auf diese Weise 
der Nahrungsbedarf der Meduse gedeckt wird. P/OTTeR versucht ihn dadurch anschau- 
lich zu machen, daf~ er die Zahl der Copepoden berechnet, die zur Deckung des Bedarfs 
erforderlich w~iren und ermittelt ihn ftir eine Meduse yon 232 g Gewicht zu 24 000 
Copepoden. Im allgemeinen findet man aber keine geformte Nahrung im Gastrovascu- 
larsystem yon Rhizostoma. Allenfails wurden wenige Copepoden, Amphipoden und 
Isopoden nachgewiesen, aber nicht in der Menge, die POTTER errechnete. Rhizostoma 
gehiSrt aus diesem Grunde zu den Beispielen, die er ftir seine Lehre yon der Ern~ihrung 
der Wassertiere durch gel&re Substanzen heranzieht. Die M~Sglid~keit der Aufnahme 
gel6ster organischer Substanzen durch Meerestiere scheint nach neuesten Ergebnissen ,con 
STt~VHENS (1966) nicht yon der Hand zu weisen sein, wie mit radioaktiv markierten 
Substanzen gezeigt werden konnte. 

Es w~ire aber auch daran zu denken, dai~ Rhizostoma Detritus, Nannoplankton 
und Bakterien als Nahrungsquelle ausnutzt. Diese Frage bleibt - wie noch manch an- 
dere - zu kl~iren. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Die graphische Auswertung der Wachstumsdaten yon TFIII~L (1966) ftir Rhizostoma 
octopus ergab eine sehr hohe Wachstumsrate. Die semilogarithmische Wachstums- 
kurve zeigt einen ganz ungew~Shnlichen Verlauf (Abb. 1). Der Zusammenhang zwi- 
schen Wachstum und Stoffwechsel legte die Untersuchung der Gr~Sf~enabh~ingigkeit 
des Sauerstoffverbrauchs dieser Scyphomeduse nahe. 

2. In Ubereinstimmung mit der hohen Wachstumsrate ergab sich ftir Rhizostoma octo- 
pus eine gewichtsproportionale Atmung. 
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3. Auch fiir Chrysaora hysoscella und Cyanea konnte eine gewichtsproportionale At- 
mung wahrscheinlich gema&t werden. 

4. Berechnet man den Sauerstoffverbrauch yon Rhizostoma octopus auf die organische 
Substanz, die nut etwa 0,53 °/0 des Feuchtgewichtes ausmacht, so komrnt man zu dem 
auflergew~Shnlich hohen Weft yon 2547 mm8/g/h bei 15 ° C. 

5. Die yon yon  BERTALANrrV (1942) aufgestellten Wachstumstypen werden diskutiert. 
Sein I I I .  Typus ist gegen Typus I nicht abzugrenzen; er muf~ deshalb aufgegeben 
werden. 

6. Der Verlauf der semilogarithmischen Wachstumskurven bietet eine geeignete Basis 
ftir eine folgerichtige Unterscheidung yon Wachstumstypen. Hiernach ergibt sich 
folgendes Bild: I. T y p u s :  Die Wachstumskurve ~5ffnet sich zur Abszisse, das 
heiflt, die Wachstumsrate nimmt mit zunehmendem Alter ab. (H~iufigster Typus, bei 
Wirbeltieren, Mollusken etc.) II.  T y p u s : Die Wachstumskurve wird durch eine 
Gerade gebildet, das heit~t, die Wachstumsrate bleibt konstant. I I I .  T y p u s : Der 
Kriimmungssinn der Wachstumskurve ist entgegengesetzt dem yon Typus I, das 
heiflt, die Wachstumsrate nimmt mit zunehmender Gr/Si~e zu (vorl~iufig nur durch 
die Daten fiir Rhizostoma belegt). 

Es ist nicht m/Sglich, alle Angehlirigen der Anstalt zu nennen, die reich bei der Durch- 
ftihrung dieser Untersuchung untersttitzten. Hervorheben m6ehte ich nut, die interessierte Mit- 
arbeit yon Frt. M. BAUER, die mit groflem Verst~indnis die Messungen durchfiihrte und die 
Tierbeschaffung durch Herrn W. KROss in Helgoland - auch in Zeiten yon Materlalknappheit. 
Herrn Dr. K~dHL yon der Auf~enstelle Cuxhaven der Bundesforsehungsanstalt fiir Fischerei bin 
ich ftir die Mithilfe und Beratung bei der Materialbeschaffung in Cuxhaven zu grogem Dank 
verpflichtet. 
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