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ABSTRACT: The nematocysts of the Cnidaria, with special reference to the Hydroida.
L. Classification and importance for systematics and evolution. Long-term investigations on
the ecology, morphology and systematics of hydroids, both of the North Sea and the Medi-
terranean, confirmed the results of earlier authors that most species differ in number and qual-
ity of their nematocysts. The classification by WeiwLL (1934) facilitates a satisfactory diagnosis
of the different types of nematocysts present in marine Cnidarians; it is based on morpho-
logical characteristics of the discharged nematocysts and comprises 20 types of main- and
subcategories, two of which are newly introduced and defined in the present paper. On the
basis of earlier results by other authors and our own observations, the qualitative and quanti-
tative distribution of the various types of nematocysts in different systematic units is listed.
On this basis, an evaluation is made of the general importance of the nematocysts for taxonomy
and evolution of the Cnidaria and their sub-units. The differences in qualitative and quanti-
tative distribution and in the degree of differentiation of the various nematocyst types do not
represent characteristics of absolute validity. However, the presence of special types of nema-
tocysts is a positive criterion, which, in addition to other characters of morphology as well as
of development, may be used to establish a natural system. If, on the grounds of usual
morphological characteristics, the systematic status of a species remains uncertain, the specifi-
city of its nematocysts may facilirate a decision; examples are presented to illustrate this point.
There exists a positive correlation between the qualitative and quantitative diversity of the
nematocyst equipment of a given systematic group on the one side and the diversity of the
morphological, functional and developmental structures of this group on the other side. Thus
the Hydrozoa — the group with the most pronounced differentiation and radiation in morphol-

ogy and complexity of life histories — possess the greatest number of different types of
nematocysts.

EINLEITUNG

Wie seit langem bekannt, sind die Nesselzellen, die kennzeichnenden Bauelemente
der Cnidaria, in morphologisch und funktionell verschiedenen Typen ausgebildet. Das
gilt insbesondere fiir die in den Nesselzellen liegenden und von ihnen erzeugten Nessel-
kapseln; sie stellen das fiir Beutefang, Abwehr und Anheftung wirksame Zellprodukt
dar. Neuere Arbeiten allgemeiner und spezieller Zielsetzung (STePHENSON 1929, WEILL
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1934, ParENFUSS 1936, TisCHBIEREXK 1936, RusseLL 1938, 1939, 1940, 1953, CARLGREN
1940, 1945, HaND 1954a, b, 1955a, b, 1961 und andere; vgl. Pax 1940, Regs 1957b)
haben gezeigt, dafl Vorhandensein und Verteilung der Kapseltypen von diagnosti-
scher Bedeutung fiir die Systematik der verschiedenen Gruppen sein kdnnen. Das all-
gemeine Ergebnis, dafl die Nesselkapseln eine deutliche Differenzierung von einfacher
zu komplizierter gebauten Typen erkennen lassen, wurde auflerdem als Stiitze fiir
phylogenetische Ableitungen verwendet (HapZ1 1958, 1963).

Im Vergleich zu dem groflen Formenreichtum der Cnidaria sind jedoch die Nessel-
kapseln erst bei relativ wenigen Arten genau bekannt. Daher wurde bei den eigenen
Untersuchungen an Hydrozoen der Nordsee und des Mittelmeeres damit begonnen,
jede gefundene Art auf ihre Ausstattung mit Nesselkapseln zu priifen. Wie sich sofort
herausstellte, war die in der deutschen Literatur immer noch verwendete Einteilung in
Volventen, Glutinanten und Penetranten angesichts der Vielzahl der bei marinen
Formen vorkommenden Kapseltypen in keiner Weise ausreichend. Als modernste und
beste Klassifikation bot sich die von Weirr (1934) an.

Bei langjihrigen eingehenden Untersuchungen an mehr als 100 Arten aus allen
Gruppen der Cnidaria fand WeiLy, dafl duflere Merkmale wie Form und Grofle der
unentladenen Kapsel wegen ihrer Variabilitit beim gleichen Typ fiir eine exakte
Identifizierung nicht ausreichen. Ebenso sind die Strukturelemente des Inhaltes der
unentladenen Kapsel bei vielen Typen nur schwer erkennbar und gestatten daher
keine schnelle und einwandfreie Diagnose. Dagegen bot der Nesselapparat der
Nesselkapseln im entladenen Zustand geniigend sichere Unterscheidungs-
merkmale, so dafl WerLr auf ihrer genauen Untersuchung und sinnvollen Beschreibung
eine logische Kategorisierung aufbauen konnte. Diese Klassifikation war ihm die
sichere Grundlage fiir eine umfassende monographische Bearbeitung der Nesselkapseln
hinsichtlich Entwicklung, Morphologie, systematischer und evolutionistischer Bedeu-
tung, wobei die gesamte umfangreiche Literatur iiber die Erforschung der Nesselzellen
und ihrer Funktionen ausfithrlich beriidksichtigt wurde.

Der Wert und die Brauchbarkeit des WEiLLschen Systems beruhen darauf, daf es
tatsdchlich alle bisher bekannten Typen einwandfrei zu identifizieren und einzuordnen
gestattet. Es diirfte auch keinerlei Schwierigkeiten machen, gegebenenfalls neue, noch
nicht beschriebene Nesselkapseln in diesem System unterzubringen. Zur Kennzeichnung
der Situation sei aber bemerkt, dafl zu den von WeiLL (1934) aufgestellten Haupt-
und Unterkategorien mit insgesamt 17 verschiedenen Typen von Nesselkapseln nach
allen neueren Arbeiten keine grundsitzlich neuen Haupteinheiten hinzugekommen
sind, was am liberzeugendsten fiir das System von WeiLL spricht. Dieser Sachverhalt
schlieft nicht aus, dafl nicht noch weitere, bisher unbekannte Untereinheiten (vermut-
lich aber nur in sehr geringer Zahl) existieren und aufgefunden werden. Das triff
beispielsweise fiir eine Kategorie zu, die von WeiLL (1934) bereits nach der Literatar
aufgefiihrt, aber damals von ihm selbst noch nicht durch eigene Beobachtungen be-
statigt war. Die Existenz des betreffenden Typs ist erst in jiingster Zeit (WEILL 1964)
verifiziert worden (siche p. 8, Tab. 1; Abb. 20, den Typ der Birhopaloiden). Von
anderen Autoren haben nur CARLGREN (1940, 1945) und CuTrEess (1955) fiir eine be-
stimmte Kategorie zur besseren Unterscheidung einige Untereinheiten definiert (siche
p- 12). Auch bei den eigenen Untersuchungen, bei denen zahlreiche Hydroiden-Arten
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auf ihre Nesselzellausstattung gepriift wurden, konnte lediglich eine Untereinheit neu
entdeckt und beschrieben werden. Auflerdem wurde ein weiterer spezieller Typ nach
Angaben anderer Autoren, die durch die eigenen Beobachtungen bestitige wurden,
definiert und in das System eingefiigt (siche p. 8, Tab. 1, Anmerkung 3, 4). In Uber-
einstimmung mit allen neueren Autoren, die sich mit der Unterscheidung von Nessel-
kapseln beschiftigt haben, kann die Brauchbarkeit des Systems von WEemL vollauf
bestitigt werden. Daher erscheint die Auffassung gerechtfertigt, daf sich in Zukunft
jeder Versuch eriibrigt, ein anderes System aufzubauen oder zu benutzen.

Wenn vor allem in der neueren englischsprachigen Literatur alle Autoren bei der
Identifizierung von Nesselkapseln dem System von WeiLt gefolgt sind, so wird das
dadurch erleichtert, dafl WerLL bei der Namengebung der Kapseltypen von der griechi-
schen Wortbedeutung der verwendeten Merkmale ausgegangen ist. Eine Ubertragung in
andere Sprachen ist daher ohne Schwierigkeiten méglich, wofiir als Beispiel die Uber-
nahme des Systems durch Russerr (1953, dort p. 14 ff., Fig. 8) eben ins Englische
dienen kann.

An einer Einfithrung in die o atschsprachige Literatur fehlt es bisher. Das hingt
vermutlich auch damit zusammen, . af} die grundlegenden Arbeiten von WEeiLL schwer
zuginglich und dadurch nicht allgc iein bekannt geworden sind. Bis auf wenige Aus-
nahmen finden sich auch in den neueren Arbeiten, in Lehr- und Bestimmungsbiichern
immer noch die schon erwihnten iliren Bezeichnungen Volventen, Glutinanten, Pene-
tranten. Diese Einteilung, die sich primir auf die Funktion bezieht, mochte ausreichen,
solange die Nesselzellen einer einzigen Form, nimlich des Siiflwasserpolypen Hydra
beriicksichtigt wurden, fiir den die. Begriffe ja tatsichlich durch P. Scuurze (1914,
1922) entwickelt wurden. Unter de jeweils gleichen Funktionstyp kdnnen aber mor-
phologisch ganz verschiedene Formeypen fallen, wie sich sofort zeigte, als man sich
nicht auf Hydra beschrinkte, sondern auch andere Hydrozoa sowie Cnidaria aus den
Klassen Scyphozoa und Anthozoa beriicksichtigte, die ja ihre Hauptentfaltung im
Meer erfahren haben oder auf das Meer beschrinkt sind. Dafl der Formenmannig-
faltigkeic der marinen Cnidaria eine Vielfalt ihrer Nesselkapseltypen entspricht, und
daf fiir die morphologisch verschiedenen Kapseln nicht die Funktion als Einteilungs-
prinzip dienen kann, wurde dann auch der Ausgangspunke fiir die griindlichen Unter-
suchungen von WEeiLL, die in seinem System gipfeln.

Die alten Bezeichnungen haben daher fiir eine Klassifizierung, deren Aufgabe die
Identifizierung der verschiedenen Typen nach eindeutig unterscheidbaren morpholo-
gischen Merkmalen sein muf}, kaum mehr als historischen Wert. Daher ist es das nichst-
liegende Ziel der vorliegenden Arbeit, das System von WeiLr in die deutschsprachige
Literatur einzufithren und auch dem Nichtspezialisten zuginglich zu machen. Eine ein-
wandfreie Terminologie erscheint dafiir eine notwendige Voraussetzung. Da die eigenen
Untersuchungen vorwiegend an Hydroiden durchgefiihrt wurden, sollen in erster Linie
die Nesselkapseln dieser Gruppe berlicksichtigt werden. Indes hitte bei einer allge-
meinen Darstellung des WEerLLschen Systems eine Beschrinkung auf die bei den Hydro-
zoa bezichungsweise Hydroida vorkommenden Typen mit Recht als Mangel empfun-
den werden konnen. Es erschien daher zweckmifig, die gesamte Mannigfaltigkeit der
Nesselkapseln zu beriicksichtigen und alle bisher bekannten Typen tabellarisch und
bildlich zusammenzustellen. Fiir die beiden Klassen der Scyphozoa und Anthozoa, aus
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denen von mir selbst bisher nur wenige Formen auf ihre Nesselzellausstattung gepriift
werden konnten, schliefle ich mich den Resultaten von WeiLL 1934, Papenruss 1936,
TrscusiErex 1936, CARLGREN 1940, 1945 und Hanp 1954b, 1955a, b an. Der Mit-
teilung der genaueren Angaben iiber die bei den untersuchten Einzelarten vorgefun-
denen Nesselkapseln sollen dann spitere Arbeiten dienen.

Die Hauptaufgabe ist dabei vorerst, nach dem Vorgehen von WeiLL, RusseLL und
anderen durch die genaue Untersuchung moglichst vieler bekannter Arten die zahl-
reichen vorhandenen Liicken auszufiillen. Aus diesem Grunde ist es auch notwendig,
bei jeder Neubeschreibung einer Art in die Diagnose genaue Angaben iiber die Nessel-
zellausstattung aufzunehmen. Nur so kann es gelingen, die bisher bekannten Tatsachen
auf eine breitere Basis zu stellen und die allgemeineren Regeln aufzufinden, die sich
aus dem Besitz und der Verteilung der verschiedenen Typen fiir die Systematik er-
geben. Auf diese Weise wird es dann auch mdglich sein, zur Beantwortung der Frage
beizutragen, welcher Wert den Nesselkapseln fiir die Kenntnis und Auffindung phylo-
genetischer Entwidklungslinien innerhalb des Stammes Cnidaria und seiner Unterein-
heiten beizumessen ist. WEILL hat zu diesen Fragen bereits in sehr ausfiihrlicher Form
Stellung genommen und auf ihre allgemeine Bedeutung hingewiesen. Im Anschlufl an
die Darstellung des Systems der Nesselkapseln soll daher versucht werden, das bislang
vorliegende Tatsachenmaterial auf seinen Aussagewert fiir die Systematik und Evo-
lution zu priifen.

DieNesselkapsel kann als eine der kompliziertesten Zelldifferenzierungen des gan-
zen Tierreichs gelten (vgl. KUuN 1914, p. 431). Gleichwohl ist trotz zahlreicher dlterer
und neuerer Arbeiten der Vorgang der Entladung in seinen chemisch-physikalischen
und physiologischen Grundlagen nach wie vor ungeklirt (vgl. dazu die zusammenfas-
senden Ubersichten von Rersinger 1961 und MERGNER 1964). Weitere neue Unter-
suchungen vor allem von amerikanischer und franzésischer Seite haben sich besonders
um die Aufklirung der chemischen Zusammensetzung des Nesselgiftes bemiiht und sich
mit dem Feinbau der Nesselzellen und ihrer Strukturelemente unter Anwendung der
Elektronenmikroskopie befafit (vgl. dazu besonders Boisseau 1952, Crarman 1961,
Crarman & Tiney 1959, Lensorr & Loowmis 1961).

TERMINOLOGIE

Fiir die Unterscheidung und Abgrenzung der verschiedenen Kapseltypen auf
Grund ihrer morphologischen Strukturen bedarf es einer genauen Terminologie, die
eine einwandfreie und unmifiverstindliche Beschreibung ermdglicht und eine unter-
schiedliche Kennzeichnung gleicher Strukturen durch verschiedene Autoren ausschlieft.
Die folgende Terminologie, bei der sich eine kurze Rekapitulation der wichtigsten

morphologischen Tatsachen nicht vermeiden lift, diirfte diesen Erfordernissen gerecht
werden.

1. Nessclzelle, Nematoblast, Cnidoblast, Nematocyte, Cnidocyte: Zelle, in der
sich die Nesselkapsel entwickelt. Die Nesselzelle besteht aus Plasma mit Kern, Nessel-
kapsel und Zusatzstrukturen, Zu den Zusatzstrukturen ist einmal der Nesselzellstiel zu
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rechnen, der in vielen — nicht in allen — Fillen vorhanden ist und dann meist eine
lange schlanke Form hat; weiterhin das Cnidocil am dufleren Pol und fibrillire Struk-
turen innerhalb der Zelle, die der Reizaufnahme und -leitung dienen. Den Fibrillen
im Plasma, die sich im Stiel zu einem Biindel vereinigen, wird iiberdies eine Stlitz-
funktion zugeschrieben. Eine besondere spiralige Struktur im Plasma wird als Lasso
(Fadenkniuel) bezeichnet.

In der Literatur werden die Bezeichnungen Nematoblast, Cnidoblast einerseits
und Nematocyte, Cnidocyte andererseits meist gleichartig verwendet. Genaugenom-
men kennzeichnen die Begriffe Cnido- und Nematoblast die Zelle mit der in Bildung
begriffenen Nesselkapsel, wohingegen unter Cnido- und Nematocyte die Zelle mit
der vollentwickelten Nesselkapsel zu verstehen ist (vgl. WewL 1934, p. 104). Fiir un-
sere Zwedcke ist die Unterscheidung bedeutungslos; fiir die Klassifizierung ist stets nur
die Zelle mit der fertig entwickelten Nesselkapsel von Interesse.

2. Nesselkapsel, Nematocyste, Cnide: wirksames Organell der Nesselzelle.

a) Dieunentladene Kapsel. Sie besteht aus der mehrwandigen Kapselhiille
mit dem Operculum, dem Deckel, soweit ein solcher vorhanden ist?, und dem Kapsel-
inhalt. Elemente des Kapselinhaltes: Kapselfliissigkeit, die meist nicht erkennbar ist,
und eingestiilpter Nesselapparat. Dieser ist in die Kapselfliissigkeit eingebettet und ent-
hilt in seinem Inneren ebenfalls ein fliissiges Sekret. In manchen Fillen finden sich in
der Kapsel besondere Inhaltskérper: Plasmadifferenzierungen, deren Funktion nicht
bekannt ist (vgl. WEiLL, 1934, p. 33 f£.). Ein Teil des Nesselapparates der unentladenen
Kapsel kann als Achsenkorper (englisch: axial rod; franzdsisch: corps axiale) ausgebil-
det sein, wenn er im entladenen Zustand an der Basis ein besonderes, vom terminalen
Nesselschlauch gesondertes Formelement besitzr, nimlich den Schaft (siehe unten). Die
Nesselkapsel kommt durch den Vorgang der Entladung zur Funktion, der in einer
Ausstiilpung des Nesselapparates besteht.

by Die entladene Kapsel. Sie wird gebildet aus der Kapselhiille mit dem
abgehobenen Operculum, soweit ein solches vorhanden ist, und dem ausgestiilpten
Nesselapparat.

Nesselapparat?: wirksamer Teil der entladenen Kapsel. Nach dem allge-
meinen Sprachgebrauch werden unter Nesselzellen auch solche verstanden, die keine
eigentlich nesselnde Funktion haben, deren Wirkung also nicht auf der lihmenden und
totenden Wirkung des in der Kapsel enthaltenen Nesselgiftes beruht, sondern auf dem
Festhalten der Beute oder dem Anheften an ein Substrat (vgl. Pax 1940, p. 284). Daher
erscheint die gegebene Definition des Nesselapparates unabhingig von seiner tatsich-
lichen Funktion gerechtfertigt. Der Nesselapparat ist der Teil der Kapsel, der die
meisten Differenzierungen aufweist, so dafl die Unterscheidung seiner Teilstrukturen

t Das Operculum ist nicht bei allen Kapseltyen als gesonderte und deutlich erkennbare
Bildung ausdifferenziert (vgl. WeiLr 1934, p. 32 f.).

2 Der Begriff ,Nesselapparat® wird in anderem, erweitertem Sinne von Pax (1940,
p- 284 fI.) zur Kennzeichnung der gesamten Nesselzellausstattung einer Art verwendet, also mit
ihrem Cnidom gleichgesetzt. Da Mifiverstindnisse wohl kaum zu befiirchten sind, wird hier
an der Verwendung des Begriffes ,Nesselapparat® als eines Teiles der einzelnen Nesselkapsel
festgehalten.
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die Grundlage fiir die Klassifikation von WeiLL darstellt, wie bereits erwihnt wurde.
Der Nesselapparat kann ein Schlauch sein, er kann die Form eines Stabes oder einer
Keule haben und kann eine Kombination dieser Formelemente darstellen.

Im einfachsten Fall besteht der Nesselapparat aus einem feinen, kiirzeren oder
lingeren Schlauch, der keinerlei morphologische Strukturelemente oder Differenzie-
rungen aufweist. Bei der iberwiegenden Mehrzahl aber besitzt der Nesselapparat be-
sondere Formelemente; vor allem ist ein erweiterter basaler Schaft, frither auch Hals-
stlick genannt (englisch: shaft, butt; franzosisch: hampe), von dem diinnen End-
abschnitt, dem Nesselschlauch, abgesetzt (englisch: tube; franzosisch: tube némato-
cystique). Der Nesselschlauch wird hiufig auch Faden genannt. Daf es sich dabei nicht
um ein solides, sondern um ein hohles Formelement handelt, braucht nicht eigens be-
tont zu werden. Weiterhin ist der Nesselapparat bei der Mehrzahl der Kapseln nicht
glatt, sondern ganz oder teilweise mit Dornen besetzt, die an ihm in mehreren, meist
3 rechtsgewundenen Spiralen inserieren. Rechtsgewunden bedeutet im Uhrzeigersinn,
wenn man auf die entladene Kapsel parallel zu ihrer Lingsachse in der Richtung von
der Basis zur Spitze des Schlauches sieht. Die Dornen (englisch: spines; franzdsisch:
épines) sind oftmals sehr fein und zart, so daff man besser von Haaren sprechen wiirde,
wie es WEILL mit den Bezeichnungen ,atriche, basitriche Haplonemen® auch tatsichlich
tut {siche unten). Nur ein Nesselkapseltyp, der der Stenotelen (frither Penetranten
genannt), besitzt am Schaft drei besonders differenzierte und stirker ausgebildete Dor-
nen, die Stiletts.

3. Die Nesselzellausstattung, das Cnidom.

Fiir diesen von WeiLr geschaffenen Begriff, der in der neueren Literatur hiufig
Verwendung findet, gibt der Autor folgende Definition: ,Le cnidome est défini Pen-
semble des nématocystes que posséde un Cnidaire 4 un moment donné de son
existence® (1934, p. 650, vgl. p. 351). Damit ist das Cnidom charakterisiert als ,Ge-
samtheit aller Nesselkapseln, die ein Cnidarier in einem bestimmten Augenblick seines
Lebens besitzt®. Diese Definition erscheint allerdings nicht ganz eindeutig, da sie offen-
bar das individuelle Moment nicht ausschliefit und sich primir auf die Gesamtzahl aller
bei einem Einzeltier iberhaupt vorhandenen Nesselkapseln der verschiedenen Kate-
gorien bezieht. Wenn man bedenkt, daff die Nesselzellausstattung ciner Meduse von
der des Polypen der gleichen Art verschieden sein kann, weil die eine Generation einen
bestimmten Kapseltyp besitzt, der der anderen fehlt, so wird klar, daf die Definition
in dem Sinne prizisiert werden muff, dal das Cnidom die Gesamtheit
aller verschiedenen Nesselkapseltypen darstellt, iiber die
eine Artverfigt Entsprechend besitzt eine Species ein Monocnidom, wenn bet
ihr nur ein einziger Typ von Nesselkapseln vorkommt. Andere Arten haben ein Bi-,
Tri- oder ein Tetracnidom, wenn 2, 3 oder 4 verschiedene Typen von Nesselkapseln
bei ihnen gefunden werden. In genau diesem Sinne wenden WeiLL (1934) und nach
thm die spiteren Autoren den Begriff des Cnidom durchweg an, der damit die Nessel-
zellausstattung einer Art eindeutig kennzeichnet und nur auf dem Speciesniveau sinn-
voll ist.

Das Cnidom einer Art darf als vollstindig bekannt nur dann gelten, wenn alle
Alters- und Entwicklungsstadien, wenn insbesondere bei metagenetischen Formen beide
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Generationen und wenn im Fall des Polymorphismus alle Formelemente des Stockes
oder einer Kolonie auf Vorhandensein und Art der Nesselkapseln untersucht sind,
worauf WEiLL mehrfach hingewiesen hat (1934, pp. 352, 641). Wie wichtig diese Fest-
stellung ist, geht daraus hervor, daf} ein spezieller Kapseltyp nur bei einem bestimmten
Entwicklungsstadium auftreten kann, so daff er im ganzen Lebenszyklus und in der
Generationenfolge weder vorher noch nachher nachweisbar ist.

DIE KLASSIFIKATION DER NESSELKAPSELN NACH WEILL (1934)

Wie in der Einleitung erwihnt, ist der ausgestiilpte Nesselapparat der entladenen
Kapsel das morphologische Grundelement, dessen unterscheidbare Teilstrukturen WeiLL
fiir den Aufbau seines Systems der Nesselkapseln gedient haben. Uber die ilteren Ein-
teilungsversuche hat derselbe Autor ausfithrlich berichtet, so dafl wir uns hier auf die
von ihm begriindete Klassifikation beschrinken kdnnen, die in Tabelle 1 wiederge-
geben ist.

Bei den Cnidaria lassen sich danach insgesamt 20 verschiedene Arten von Nessel-
kapseln unterscheiden, die sich auf 2 Haupt- und eine Anzahl von Untereinheiten ver-
teilen. Von WEeiL werden die verschiedenen Nesselkapselarten Kategorien genannt.
Der Einfachheit halber werden sie im folgenden meist als Nesselkapseltypen (NK-
Typen) bezeichnet. Die in der Praxis gebriduchliche Benennung, aus der die Identitit
eines Kapseltyps mit ausreichender Genauigkeit hervorgeht, ist in Tabelle 1 durch
Fettdruck hervorgehoben. Daraus ist ersichtlich, dafl in den meisten Fillen eine hoch-
stens binominire Nomenklatur geniigt und bei dem Rest eine maximal trinominire
Nomenklatur notwendig ist. Das haben schon Russerr (1953) und Hanp (1961) be-
tont; letzterer hat vergleichsweise darauf hingewiesen, dafl zur Kennzeichnung einer
Spezies ja auch nicht jedesmal {iber das Genusniveau hinweg alle hisheren systemati-
schen Einheiten angegeben werden. Aber auch bei den Furytelen (14) bis (18) der
Tabelle 1 geniigt in den meisten Fillen die Angabe, ob sie mikro- oder makrobasischer
Natur sind, da die feinere Unterscheidung nach der Art der Bedornung oftmals schwie-
rig ist, zumal wenn es sich um Kapseln geringer Dimensionen handelt. Mit den Defi-
nitionen der Tabelle 1 und den Abbildungen 1 bis 20 erscheinen alle Typen ausreichend
gekennzeichnet, so dafl sich eine ausfihrliche Beschreibung eriibrigt. Nur auf einige
allgemeinere Punkte mufl zum besseren Verstindnis noch niher eingegangen werden.

1. Vorauszuschicken ist, dafl die Unterscheidung der beiden Hauptkategorien
Astomocniden und Stomocniden nicht ohne weiteres mdglich ist, weil bei den Sto-
mocniden die terminale Uffnung des meist langen und am Ende feinen Fadens mit
den vorhandenen optischen Hilfsmitteln einschlieflich des Phasenkontrastverfahrens
nicht erkennbar ist. Der Versuch, nach diesem Unterscheidungsmerkmal im Einzelfall
zu einer einwandfreien Diagnose zu gelangen, wiirde die Anwendung spezieller Farbe-
methoden, etwa der Vitalfarbung der Nesselkapseln vor der Entladung erfordern (vgl.
WEeILL 1934, p. 39). Das Vorhandensein bezichungsweise Fehlen der fiir die Defini-
tion wesentlichen Offnung ist daher bei den meisten Nesselzellen beider Kategorien in
der Praxis nur indirekt zu erschliefen; doch ist diese Schwierigkeit erfahrungsgemif}
belanglos, weil die drei Typen der Astomocniden wegen ihrer morphologischen Beson-
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Tabelle 1

Das System der Nesselkapseln nach WerLy (1934)t

A. Astomocniden:
1. Rhopalonemen:
1. Anacrophoren:
2. Acrophoren:
II. Desmonemen:

B. Stomocniden:
1. Haplonemen:

1. Tsorhizen:
a) atriche:

b) basitriche:

c) merotriche?:
d) holotriche:

2. Anisorhizen:
a) homotriche:
b} heterotriche:
II. Heteronemen:

1. Rhabdoiden:
a) Mastigophoren:

o) mikrobasische:
f) makrobasische:
b) Amastigophoren:
«) mikrobasische:
£ makrobasische:
2. Rhopaloiden:
a) Eurytelen:
«) mikrobasische:

aa) homotriche:
8) heterotriche:

/) makrobasische:
aa) telotriche:
BB) merotriche:

y7) holotrichet:
b) Stenotelen:

3. Birhopaloiden®:

Nesselapparat ohne terminale OUffnung
Nesselapparat keulenférmig

ohne apikalen Appendix

mit apikalem Appendix

Nesselapparat spiralig aufgewundener, meist kur-
zer, dicker Faden (,Volventen®)

Nesselapparat mit terminaler Offnung
Nesselapparat einfacher Faden, ohne deutlich ab-
gesetzten basalen Schaft

Faden isodiametrisch

Faden in ganzer Linge ohne Dornen (,,Gluti-
nanten®)

nur basaler Teil des Fadens mit Dornen

ein der Basis gendherter Zwischenteil des Fadens
mit Dornen

Faden in ganzer Linge mit Dornen besetzt
(»Glutinanten®)

Faden an der Basis deutlich erweitert

alle Dornen gleichartig

Dornen der Fadenbasis stirker entwickelt
Nesselapparat mit deutlich abgesetztem basalem
Schafl, oder Schaft ohne Faden

Schaft stabférmig, isodiametrisch

Schaft verjiingt sich in einen deutlich von ihm ab-
gesetzten Faden

Schaft kurz, < 3XXKapsellinge

Schaft lang, > 4 XKapsellinge

Schaft ohne Faden

Schaft kurz, < 3XKapsellinge

Schaft lang, > 4 X Kapsellinge

Schaft keulenférmig, anisodiametrisch

Schaft am distalen Ende erweitert

Schaft kurz, < 3XKapsellinge

Dornen des Schaftes simtlich gleichartig

Dornen des Schaftes ungleichartig

Schaft lang, > 4 XKapsellinge

Endteil des Schaftes mit Dornen besetzt
Zwischenstiick des Schaftes vor der Enderweite-
rung mit Dornen besetzt

Schaft in ganzer Linge mit Dornen besetzt

Schaft an der Basis erweitert, 3 Dornen als Stiletts
besonders stark entwidkelt (,Penetranten®)

Schaft am proximalen und distalen Teil keulen-
formig erweitert, also langgestreckt hantelférmig

(1)
@

€)

4
©)

(6)
9

(8)
&)

(10)
(1

(12)
(13)

(14)
(13)

(16)
(17)

(19)
(20)

! Da bereits RusseLr (1953, p. 15) die griechischen Grundbedeutungen der WerLLschen
Definitionen angegeben hat, kann hier auf ein ausfithrliches Glossar verzichtet werden.

2 Mit den in Klammern gesetzten Zahlen wird jedem Typ eine Nummer zugeordnet,
unter der er auch in den Abbildungen erscheint. Auf diese Weise kann sowohl in dieser
Arbeit wie in spiteren Beitrigen auf die hier definierten und abgebildeten Nesselkapsel-
typen eindeutig Bezug genommen werden.

% Dieser Typ wird neu eingefithrt und in einem spiteren Beitrag beschrieben, ver-

gleiche p. 29.

% Von WeiLL nicht definiert, von RusseLr (1939, p. 154 ff., Fig. 45 a~d) beschrieben
und abgebildet, allerdings irrtiimlich als Mastigophoren bezeichnet. Wie Hanp (1954a, p.
54 ff., Fig. 3, 5) gezeigt hat, handelt es sich um Eurytelen.

3 Nach WeiL (1964).
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derheiten als solche sofort erkannt und im gegebenen Fall aus dem Kreis der zu prii-
fenden Typen ausgeschieden werden konnen.

2. Russerr (1938, p. 159, 161) hat die Vermutung ausgesprochen, daf es sich bei
den Anacrophoren (1) und Acrophoren (2), die WeiLL ausschliefllich fiir die Siphono-
phoren signalisiert hat (siehe p. 19, Tabelle 3), méglicherweise um Entwicklungsstadien
anderer Kapseltypen handele, nimlich von Desmonemen und Haplonemen. Diese Ver-
mutung ist aber bislang weder von RusseLL selbst noch von anderen Autoren bestitigt
worden. Daher miifite schon aus diesem Grunde bis zum Beweis des Gegenteils an der
Existenz der Ana- und Acrophoren festgehalten werden, die auch schon von dlteren
Autoren beschrieben und abgebildet sind (vergleiche Kithn 1915, Taf. 31, Fig. 4, 14).
Dariiber hinaus hatte ich neuerdings als Teilnehmer der ,Meteor“-Expedition 1964/65
in den Indischen Ozean Gelegenheit, lebendfrisches Material mehrerer Siphonopho-
ren-Arten auf die vorhandenen Nesselkapseln zu priifen. Dabei konnte der Typ der
Anacrophoren (1) im unentladenen und entladenen Zustand beobachtet werden. Form
und Struktur stimmten mit den Angaben von WEenLL vollstindig {iberein und liefen
keinen Zweifel daran aufkommen, dafl es sich um einen selbstindigen Typ handelt. Das
gleiche ist damit auch fiir die Acrophoren (2) anzunehmen.

3. Wie Tabelle 1 erkennen liflt, entfillt die Hauptmenge der Typen auf die
Haplo- und Heteronemen. Der Vollstindigkeit halber sei erwihnt, daff die Hetero-
nemen mit Ausnahme der Amastigophoren noch in die beiden groferen Gruppen der
Hoplotelen und Anoplotelen aufgegliedert werden kénnen, je nachdem der terminale
Schlauch des Nesselapparates bewaffnet, das heiflt mit Dornen besetzt ist oder nicht
(WenL 1934, p. 38). Ferner ist zu beachten, dafl die Unterscheidung der Typen bei
einer Reihe von Haplo- und Heteronemen auch im unentladenen Zustand méglich ist,
wenn das Merkmal — Vorhandensein oder Fehlen eines Achsenkdrpers — und dessen
Ausbildungsgrad fiir die Diagnose beriicksichtigt werden. Nach WerLL (1934, p. 49) gilt
nimlich die Beziehung:

a) ohne Achsenkdrper Hapl
b) mit schwach entwickeltem Achsenkorper ] apionemen
¢) mit stark entwickeltem Achsenkorper l Heteronemen

Daher konnen die Kategorien a) und ¢) auch im unentladenen Zustand sofort ange-
sprochen werden, nicht aber die Kategorie b). Erfahrungsgemif lassen dariiber hinaus
auch zahlreiche andere Typen bei einiger Ubung die Identifizierung im unentladenen
Zustand zu. Das gilt ganz besonders fiir die Desmonemen und Stenotelen, wie auch fiir
die makro- und mikrobasischen Eurytelen.

Andererseits darf nicht unerwihnt bleiben, dafl es Fille gibt, bei denen die Unter-
scheidung der Typen auch nach dem in seinen morphologischen Merkmalen so ein-
deutigen WEeiLLschen System Schwierigkeiten bereitet. Das gilt beispielsweise fiir einige
Typen der Haplo- und Heteronemen. So hat schon Russerr (1938, 1953) bemerkt, dafl
bei den Thecata die Unterscheidung zwischen den basitrichen Haplonemen (5) und
mikrobasischen Mastigophoren (10) auch bei den entladenen Kapseln oft schwierig ist.
Die Ursache liegt meist in der sehr geringen Gréfie der Kapseln dieser Typen. Aus dem
gleichen Grunde kann auch die Unterscheidung zwischen den mikrobasischen Eury-
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telen (15) und den mikrobasischen Mastigophoren (10) mit Schwierigkeiten verbunden
sein. Doch handelt es sich im ganzen gesehen nur um wenige Ausnahmefille; sie
sprechen keineswegs gegen das System von WemLL, da sie iiberdies auch damit zu er-
kliren sind, dafl es Ubergiinge von einem zum anderen Typ geben kann, worin offen-
bar evolutionistische Zusammenhinge zum Ausdruck kommen,

4, Die vermutlich gleiche Ursache ist auch fiir eine weitere Erscheinung anzuneh-
men. Definitionsgemif ist der Faden bei den Isorhizen, der ersten Untereinheit der
Haplonemen, in ganzer Linge von annihernd der gleichen Dicke. Daf} indes diese
Eigenschaft nicht bei allen Isorhizen in gleicher Weise voll verwirklicht ist, zeigt der in
Abbildung 7 dargestellte Typ der holotrichen Haplonemen (7). Wie die gezeichneten
Teilstiicke des Fadens erkennen lassen, verjlingt er sich von der Basis bis zur Spitze
allmihlich, aber doch deutlich. Andererseits ist die basale Erweiterung des Fadens bei
den Anisorhizen (8, 9) so viel deutlicher ausgeprigt, dafl die Trennung in verschiedene
Kategorien schon allein nach diesem Merkmal notwendig und gerechtfertige ist, wozu
die Unterschiede in der Bedornung noch hinzukommen.

5. WEILL (1934, p. 48, 50 fI.) hat darauf aufmerksam gemacht, dafl auch bei den
atrichen Haplonemen (4) die Oberfliche des Fadens nicht véllig glatt, sondern mit
feinen Spiralstrukturen (,bandelettes hélicoidales*) versehen ist und dafl Uberginge
zwischen den atrichen und holotrichen Haplonemen (7) vorkommen. Diese Angaben
konnten bei den eigenen Untersuchungen bestitigt werden. Es dringt sich damit die
Vermutung auf, dafl es ,echte“ atriche Haplonemen nicht gibt. Diese Vermutung
wurde inzwischen von anderer Seite bestitigt. Auf dem Symposion on the Cnidaria
and their evolution of The Zoological Society of London, 3. bis 4. Mirz 1965, ergab
die Diskussion im Anschluff an den Vortrag von L. E. R. Picken und R. J. SkaEr:
»A review of nematocyst researches®, dafl sich die atrichen Haplonemen bei der elek-
tronenoptischen Untersuchung als mit feinsten Hirchen versehen erweisen. Trotz dieses

Abb. 1 bis 11: Die Nesselkapseln der Cnidaria. Die Abbildungen geben jeweils die

unentladene (a) und die entladene Kapsel (b) wieder. Vergroferungen der mit dem Abbéschen

Zeichenapparat gezeichneten Originale X 1700. Die mehrwandige Kapselhiille ist einfach
gezeichnet

1 Anacrophore von Diphyes spiralis (Siphonophora), nach Wernr (1934, p. 40, Fig. 22 a, b).

2 Acrophore von Forskalia spec. (Siphonophora), nach Werr (1934, p. 40, Fig. 23 a, c).

3 Desmonleme, schlanke Form, von Cladonema radiatum, Meduse (Hydroida Athecata),
Original.

3’ Desmoneme, hiufigste Form, von Pelmatobydra oligactis {Hydroida Hydrina). Original.

3” Desmoneme, mit langem Faden, von Proboscidactyla, Polyp (syn. Lar) (Hydroida Limno-

hydrinﬁ), kombiniert nach Russere (1938, p. 155, Fig. 45 j) und Hanp (1954a, p. 57,

Fig. 5 h),

atfiche Haploneme von Eirene viridula, Polyp (Hydroida Thecata), Original.

basitriche Haploneme von Eirene viridula, Polyp (Hydroida Thecata), Original.

merotriche Haploneme von Eudbeilota maculata, Meduse (Flydroida Thecata), Original.

holotriche Haploneme von Pelmatohydra braneri (Flydroida Hydrina), Original.

homotriche Anisorhize von einer Siphonophore, nach WewwL (1934, p. 55. Fig. 41 a, b).

heterotriche Anisorhize von Euphysa anrata, Meduse (Hydroida Athecata), Original.

mikrob?sische Mastigophore von Eucheilota maculata, Meduse (Hydroida Thecata),

Original.

11 makrobasische Mastigophore von Millepora spec. (Hydroida Athecata), nach Went
(1934, p. 65, Fig. 55 a, b).

OO 0N gyt
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positiven Befundes ist aber der Unterschied in der Oberflichenstruktur zwischen den
atrichen Haplonemen einerseits, den basi-, mero- und holotrichen Haplonemen mit
ihren deutlich ausgebildeten und leicht erkennbaren Dornen beziehungsweise Haaren
andererseits so erheblich, dafl der Typ der atrichen Haplonemen auch in Zukunft seine
Berechtigung behilt.

6. CARLGREN (1940, 1945) und CutrEss (1955) haben den Typ der Mastigophoren
(10), (11) in weitere Untereinheiten aufgeteilt (mikrobasische b- und p-Mastigopho-
ren nach CARLGREN, mikrobasische gq-Mastigophoren und makrobasische p-Mastigo-
phoren nach Curress). Diese Untertypen werden von den genannten Autoren aber
nur fiir die Anthozoen beschrieben und sind meines Wissens fiir Vertreter der Hydro-
zoen noch nicht signalisiert. Auf eine eingehende Beriicksichtigung kann daher ver-
zichtet werden.

7. Cutress (1955) verneint die Existenz der mikrobasischen (12) und makro-
basischen (13) Amastigophoren vollstindig. Nach seiner Ansicht haben die Amastigo-
phoren simtlich am Schaft einen kurzen feinen Endfaden, wiren also in Wirklichkeit
Mastigophoren. Daf} die Untersuchungen von Cutress nicht eindeutig genug sind, hat
schon Hanp (1961, p. 189 f.) erwihnt, der auch auf Grund elektronenmikroskopischer
Befunde zur Zuriickweisung der Auffassung von CuTtress gelangt. Nach meinen eige-
nen Beobachtungen an Hydroiden haben die Mastigophoren stets einen langen Faden,
so dafl die Amastigophoren, selbst wenn die Spitze ihres Nesselapparates in einen kur-
zen feinen Faden auslauft, als eigener Typ von den Mastigophoren getrennt werden
miissen. WEiLr hat brieflich (2. Dezember 1963) iiberdies hervorgehoben, dafl der
Nesselapparat der Amastigophoren nach Linge und Bedornung sowohl im unentlade-
nen wie im entladenen Zustand nur mit dem Schaft der Mastigophoren vergleich-
bar ist, was ebenfalls fiir die Sonderung in getrennte Typen spricht.

8. Schliefllich mufl erwdhnt werden, daf die Anthozoa — und nur diese Gruppe —
iiber einen weiteren Typ von Kapseln verfiigen, die Spirocysten (Abb. 21). Es
handelt sich um langgestreckte, zylindrische, sehr diinnwandige Kapseln, die im In-
neren durch eine charakteristische Spiralstruktur des Fadens ausgezeichnet und dadurch
sofort erkennbar sind. Auflerdem unterscheiden sie sich von den anderen Nesselkapsel-

Abb. 12 bis 19: Die Nesselkapseln der Cnidaria (Fortsetzung)

12 mikrobasische Amastigophore von Sagartia miniata (Hexacorallia Actiniaria), nach
WELL (1934, p. 69, Fig. 59 a, b).

13 makrobasische Amastigophore von Lebrunia danae (Hexacorallia Actiniaria) nach
WeiL (1934, p. 69, Fig. 62 a, b).

14 homotriche mikrobasische Eurytele von einer Anthomeduse (Hydroida Athecata), nach
WerLL (1934, p. 74, Fig. 64 a, b).

15 heterotriche mikrobasische Eurytele von Gonionemus wertens, Polyp (Hydroida Limno-
hydrina), Original.

16  telotriche makrobasische Eurytele von Pteroclava krempfi, Meduse (Hydroida Athecata),
nach WeiLL (1934 p. 79, Fig. 72 a, b).

17 merotriche makrobasische Eurytele von Zanclea costata (syn. Gemmaria gemmosa), Me-
duse (Hydroida Athecata), nach WriLe (1934, p. 79, Fig. 73 a, b).

18 holotriche makrobasische Eurytele von Gonionemus wvertens, Jungmeduse (Hydroida
Limnohydrina), Original.

19 Stenotele von Coryne tubulosa, Meduse (Fydroida Athecata), Original.
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arten durch ein unterschiedliches Verhalten gegeniiber Farbstoffen. Dieser Typ ist von
WeiLL bewuflt aus seiner Klassifikation ausgeschlossen, da nach seinen Angaben die
Kenntnisse iber Bau und Funktion sowie tiber die Entwicklung noch immer als un-
vollstindig bezeichnet werden miissen (WeiLr 1934, p. 325 f1.).

Neuerdings hat Curress (1955) die Ansicht vertreten, dafl es sich bei den Spiro-
cysten nach Bau und Funktion um nichts anderes als einen besonderen Typ von Nessel-
kapseln handele. Seine Beweisfiihrung erscheint allerdings noch keineswegs ausreichend
begriindet (vgl. Hanp 1961), so daf} eine genaue Nachpriifung notwendig ist.

Abb. 20 bis 21: Die Nesselkapseln der Cnidaria (Fortsetzung)

20 Birhopaloide von Apolemia uvaria (Siphonophora), nach Ktun (1915, Taf. 31, Fig. 16, 17).
21 Spirocyste von Peachia hastata (Hexacorallia Actiniaria), Original.

BEI DEN SYSTEMATISCHEN EINHEITEN DER CNIDARIA
VORKOMMENDE NESSELKAPSELN UND IHRE BEDEUTUNG FUR
DIE SYSTEMATIK UND EVOLUTION

Die Arbeiten von WEILL, PAPENFUSS, TISCHBIEREK, RuUSSELL, CARLGREN, HaND
und anderen haben zunichst gezeigt, daf} die Formen aus den verschiedenen taxono-
mischen Einheiten der Cnidaria recht erhebliche Unterschiede in ihrer Nesselzellaus-
stattung aufweisen. Das gilt einmal fiir die Typverschiedenheit der bei den
Species vorkommenden Nesselkapseln, wie auch fiir die Zahl verschiedener
NK-Typen, iber die sie verfiigen. Wie einleitend schon kurz erwihnt, kann
weiterhin als allgemeines Ergebnis gelten, dafl die Nesselkapseln fiir die Systematik
von diagnostischem Wert sind. Es soll versucht werden, den Geltungsbereich dieser
Aussage im Anschlufl an die Arbeiten der genannten Autoren zu iiberpriifen und zu
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prazisieren. Von ithnen war besonders WeiLL bemiiht, die allgemeinen Regeln aufzu-
finden, die sich aus der Verteilung der NK-Typen auf die systematischen Einheiten
ergeben. Ausgangspunkt und zuverlissige Basis waren ihm jeweils die speziellen Un-
tersuchungen, die ihn in die Lage versetzten, die in den hdheren Gruppen vorkom-
menden NK-Typen vergleichend zusammenzustellen. Da die Zahl der Arten, deren

Abb. 22: Stenotele von Hydra spec. (Hydroida Hydrina), elektronenoptischer Lingsschnite
durch die unentladene Kapsel, X 8500, Originalphoto von G. B. Cuapman, New York

Nesselzellausstattung vollstindig bekannt ist, immer noch als gering anzusehen ist,
kdnnen derartige Untersuchungen nur vorldufigen Wert haben. Die bisherigen Ergeb-
nisse sind jedoch bereits so interessant und wichtig, dafl es lohnend erscheint, den Stand
der Kenntnisse in einigen Ubersichten zusammenzufassen, soweit dies nach den Resul-
taten der mehrfach ziderten Autoren, vor allem wiederum von WeiLL, méglich ist.

Die Grundlage fiir die Auswertung der vorliegenden Tatsachen ist ihre tabella-
rische Darstellung, wie sie im folgenden durchgefithrt wird. Wie mehrfach angedeutet,
gipfelt die Zielsetzung in der Frage, ob allgemein giiltige Aussagen iiber die systema-~
tische und evolutionistische Bedeutung der Nesselzellausstattung moglich sind. Die
Fragestellung lautet also: lassen sich die systematischen Einheiten auf Grund ihrer Nes-
selzellverhilenisse eindeutig kennzeichnen und einordnen; sie 148t sich fiir die verschie-
denen systematischen Niveaus in mehrere Teilfragen aufgliedern.
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Abb. 23: Birhopaloiden von Apolemia nvaria {Siphonophora), entladene Kapseln, vergleiche
Abb. 20b. Originalphoto von R. WEeiLL, Bordeaux, Interferentialphasenkontrast

1. Die systematischen Einheiten sind zu priifen:
a) auf die Qualitit und Quantitit der bei thnen liberhaupt vorhandenen NK-Typen;
b) auf die Qualitit und Quantitdt der einheitsspezifischen NK-Typen, das heifit derer,
die nur in einer der auf dem betreffenden Niveau zum Vergleich stehenden Fin-
heiten auftreten;
¢) auf die Qualitit und Quantitit der den Gruppen gemeinsamen NK-Typen.
2. Es ist zu fragen, ob sich die systematischen Einheiten durch den Grad der Dif-
ferenziertheit ithrer NK-Typen unterscheiden.
3. Im Anschluf an die Schlufifolgerungen, die sich aus der Beantwortung der
Fragen 1 und 2 ergeben, muf} untersucht werden, ob der Besitz spezieller Kapseltypen
Aussagen fiir die Systematik der Gruppen gestattet.

VORBEMERKUNGEN

Die Analysen der qualitativen und quantitativen Verteilung sind in den Tabel-
len 2 bis 7 durchgefiihrt, in denen simtliche NK-Typen auf die systematischen Ein-
heiten der verschiedenen Niveaus aufgeteilt sind, fiir die ihr Vorkommen bislang
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signalisiert ist. Dabei werden nur die wirklich verschiedenen Kategorien getrennt auf-
gefiihrt, nicht aber Form-, Grofen- oder Strukturvarietiten des gleichen Typs. Da
weiterhin die homo- und heterotrichen mikrobasischen Eurytelen (14, 15) ebenso wie
die telo-, mero- und holotrichen makrobasischen Eurytelen (16, 17, 18) aus praktischen
Griinden nicht getrennt behandelt zu werden brauchen, [ifit sich die Zahl der verschie-
denen Typen fiir unsere Vergleichszwecke von 20 auf 17 reduzieren.

WEILL (1934) hat in seinen Ubersichten in der gleichen Weise auch die homo- und
heterotrichen Anisorhizen (8, 9) zusammengefafit. Da beide Kategorien aber nicht nur
nach der Bedornung, sondern auch nach der Form des Nesselapparates verschieden
sind und auflerdem auf dem Ordnungsniveau in verschiedenen Einheiten vorkommen,
werden sie hier getrennt behandelt.

Zu beriicksichtigen ist iberdies, dafl die Anthozoa wie erwihnt (siehe p. 12 ff.) iiber
den weiteren, nur bei ihnen vorkommenden Typ der Spirocysten verfiigen, der eigent-
lich in die vergleichende qualitative und quantitative Betrachtung einbezogen werden
miifice. Im Anschlufl an WeiLL soll indes aus den schon erwihnten Griinden dieser Typ
nicht generell beriicksichtigt werden.

Da die eigenen Untersuchungen vorwiegend an Hydroiden ausgefiihrt wurden,
kann die Behandlung der Tatsachenbasis fiir die Klasse Hydrozoa bis zu den Unter-
ordnungen der Hydroida gebracht werden. Fiir die iibrigen Klassen ist sie bis zu den
Ordnungen durchgefiihre; dabei zeigt sich, dafl hier prinzipiell ibereinstimmende Er-
gebnisse abgeleitet werden kinnen. Die Analyse auf die niedrigeren Niveaus der Fa-
milien, Gattungen und Arten auszudehnen, wiirde zu weit fithren und ist hier nicht
beabsichtigt.

Den tabellarischen Ubersichten wird das bisher giiltige System zugrunde gelegt,
das in einigen Punkten modifiziert ist.

Stamm Cnidaria, Klassen: Hydrozoa, Scyphozoa, Anthozoa.

Hydrozoa Ordnungen: Hydroida, Trachylida, Siphonophora.

Scyphozoa Ordnungen: Stauromedusae, Cubomedusae, Corenatae, Semaeosto-
meae, Rhizostomeae.

Anthozoa Unterklassen: Hexacorallia, Octocorallia.

Hexacorallia Ordnungen: Actiniaria, Ceriantharia, Madreporaria, Antipatha-

ria, Zoantharia.
Hydroida Unterordnungen:  Athecata, Hydrina, Thecata, Limnohydrina, Halam-
mohydrina.

Mit der Einordnung der Hexacorallia vor den Octocorallia folge ich Pax (1940),
KaesTNER (1965) und besonders HapZr (1963, p. 231 f.), der ausfithrlich die syste-
matische Situation erdrtert und die Griinde angibt, die fiir die Stellung der Hexa-
corallia an der Basis der Anthozoa und die Reihenfolge der Ordnungen sprechen.

Die Gliederung der Hydroida in die 5 Unterordnungen entspricht meines Er-
achtens am besten den tatsichlichen Gegebenheiten. In der auslindischen Literatur
werden die hier als Unterordnungen aufgefiihrten Einheiten vielfach in den Rang einer
Ordnung erhoben (vgl. Russerr 1953, Krame 1961 fiir die Medusengeneration), womit
aber ihre enge Zusammengehorigkeit nicht ausreichend berticksichtigt wird. Mit der
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Abtrennung der Hydrina von den Athecata schliefle ich mich Naumov (1960, nach
THIEL 1962) an, der die Gruppe als Hydrida unter den Ordnungen anfiihrt. Die Lim-
nohydrina hat Kramr (1938 und spiter als Limnomedusae bezeichnet) als eigene Un-
terordnung der Hydroida eingefithrt; die zugehdrigen Familien sind die Olindiidae
(die frither zu den Trachymedusae gestellt wurden), ferner die Limnocnididae und
Proboscidactylidae. Kramp hat im wesentlichen stets nur die Medusengeneration be-
riicksichtigt, woraus sich seine Namengebung erklirt. Im Interesse einer einheitlichen
Kennzeichnung ist der hier eingefithrte Name Limnohydrina, der gleichzeitig das Vor-
handensein einer echten Polypengeneration zum Ausdruds bringen soll, vorzuziehen.
Beziiglich der Einordnung der Halammohydrina als Unterordnung der Hydroida ver-
gleiche WERNER (1965). Die frither in den Hydrocorallidae vereinigten, neuerdings
aber getrennten Familien Milleporidae und Stylasteridae werden zu den Athecata
gestellt (vgl. STEcHOW 1923, KAESTNER 1965). Das wird deswegen erwihnt, weil sie
von WEILL (1934) als eine Einheit neben die Athecata (,Gymnoblastes*) und Thecata
(»Calyptoblastes) gestellt werden.

Hap71 (1958, 1963) hat die Auffassung vertreten, dafl die Reihenfolge der Klas-
sen umgekehrt werden miisse, da die Anthozoa als niedrigste Gruppe von den Tur-
bellaria abzuleiten seien. Zu dieser Hypothese wird im Anschluff an die Erdrterung der
Ergebnisse kurz Stellung zu nehmen sein, soweit dies unter dem Aspekt der Nessel-
zellausstattung mdglich ist.

DIE BEI DEN CNIDARIA VORHANDENEN KAPSELTYPEN

Die allgemeine qualitative und quantitative Verteilung

Welche NK-Typenbeidensystematischen Einheiten der
verschiedenen Niveaus iberhaupt vorkommen, geht aus den Tabellen 2
bis 7 hervor, auf die zur Beantwortung dieser ersten Teilfrage verwiesen werden kann.
Wenn man an Hand der tabellarischen Ubersichten die Gruppen auf ihre Nesselkap-
seln vergleicht, so ergibt sich ohne weiteres das folgende Resultat, das fiir simtliche
Niveaus gilt: keine Gruppe besitzt ein Muster von verschiedenen NK-Typen, die in
ihrer Gesamtheit ausschlieflich bei ihr vorkommen; vielmehr hat jede Gruppe stets
auch Typen mit anderen Einheiten gemeinsam. Damit lifit sich keine systematische
Gruppe durch die Art und den Gesamtbestand der verschiedenen NK-Typen eindeutig
positiv charakterisieren. Wir gelangen damit zum ersten allgemeinen Ergebnis, dafl
die Nesselzellausstattung nach der qualitativen Verteilung kein systematisches Merk-
mal von allgemeiner, absoluter Giiltigkeit darstellt.

Wie verhilt es sich weiterhin mit der Anzahl der bei den Gruppen vorhandenen
NK-Typen? Zur besseren Ubersicht sind die in den Tabellen 2 bis 7 enthaltenen quan-
titativen Verhiltnisse in der Tabelle 8 nochmals zusammengefafit, wobei die Einheiten
mit dem quantitativen Maximum auf dem betreffenden Niveau durch Fettdruck her-
vorgehoben sind. Wire die quantitative Verteilung von systematischer Bedeutung, so
sollte man erwarten, dafl die niederen systematischen Einheiten eine geringere Zah!
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Typen/Klassen

Hydrozoa

Scyphozoa

Anthozoa

Anacrophoren (1)

Acrophoren (2)

Desmonemen (3)

atriche Haplonemen (4)

basitriche Haplonemen (5)

merotriche Haplonemen (6)

holotriche Haplonemen (7)
homotriche Anisorhizen (8)
heterotriche Anisorhizen (9)
mikrobasische Mastigophoren (10)
makrobasische Mastigophoren (11)
mikrobasische Amastigophoren (12)
makrobasische Amastigophoren (13)
mikrobasische Eurytelen (14) (15)
makrobasische Eurytelen (16) (17) (18)
Stenotelen (19)

Birhopaloiden (20)

Gesamtzahl der verschiedenen Typen
Gesamtzahl der klasseneigenen Typen "
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Anmerkung zu den Tabellen 2 bis 7: Die in den Tabellen 2 bis 7 enthaltenen Angaben
iiber die qualitative und quantitative Verteilung der Kapseltypen sind entnommen: fiir die
Hydrozoa: WeiLL 1934, vgl. besonders p. 526, WeLL 1964, Russerr 1938, 1939, 1940, vgl.
1953, Hanp 1954 a, Picarp 1955 a, b, BourLron 1957; 116 & Inouk 1962; fiir die Scyphozoa:
WEILL 1934, vgl. besonders p. 548, Parenruss 1936; fiir die Anthozoa: WEeILL 1934, vgl. be-
sonders p. 592 t., 616, 628, TiscHBIEREK 1936, CARLGREN 1940, 1945, HaND 1954 b, 1955 a, b.
In den Tabellen 2 bis 7 bedeuten: + vorhanden, — nicht vorhanden, ¥ einheitseigener Typ.

Tabelle 3
Die Nesselkapseln der Hydrozoa

Typen/Ordnungen

Hydroida

Trachylida

Siphonophora

Anacrophoren (1)

Acrophoren (2)

Desmonemen (3)

atriche Haplonemen (4)

basitriche Haplonemen (5)

merotriche Haplonemen (6)

holotriche Haplonemen (7)

homotriche Anisorhizen (8)
heterotriche Anisorhizen (9)
mikrobasische Mastigophoren (10)
makrobasische Mastigophoren (11)
mikrobasische Eurytelen (14) (15)
makrobasische Eurytelen (16) (17) (18)
Stenotelen (19)

Birhopaloiden (20)

Gesamizahl der verschiedenen Typen
Gesamtzabl der ordnungseigenen Typen
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Tabelle 4

Die Nesselkapseln der Scyphozoa
Fiir die Cubomedusae liegen noch keine Angaben vor

Typen/Ordnungen Stauro- Coro-! Semaeo- Rhizo-
medusae natae stomeae stomeae
atriche Haplonemen (4) + — + +
holotriche Haplonemen (7) — + + —
mikrobasische Eurytelen (15) + + + +
Gesamtzabl der verschiedenen Typen 2 2 3 2
Gesamtzabl der ordnungseigenen Typen 0 0 0 0

1 Nach eigenen unverdffentlichten Beobachtungen an Stephanoscyphus-Polypen und
den von thnen durch Strobilation erzeugten Medusen, die den Gattungen Nausithoe und
Atorella angehoren. Das Material konnte lebend aus dem Indischen Ozean mitgebracht
und in Kultur genommen werden.

Tabelle 5
Die Nesselkapseln der Anthozoa

Typen/Unterklassen Hexacorallia Octocorallia

+
+

atriche Haplonemen (4)

basitriche Haplonemen (5) Y

holotriche Haplonemen (7) £

mikrobasische Mastigophoren (10 *

mikrobasische Amastigophoren (12} kY —
makrobasische Amastigophoren (13) 3

{Spirocysten) (21) 3d

Gesamtzahl der verschiedenen Typen 6

Gesamtzahbl der unterklasseneigenen Typen & 5

—
S
o~

7) 1
(6) 0

Tabelle 6

Die Nesselkapseln der Hexacorallia

Typen/Ordnungen Acti-  Cerian- Madre-  Anti- Zoan-

niaria tharia  poraria patharia tharia
atriche Haplonemen (4) + + — — —
basitriche Haplonemen (5) + e — + —
holotriche Haplonemen (7) + -+ + + =+
mikrobasische Mastigophoren (10 + + + + +
mikrobasische Amastigophoren (12) * — — — —
makrobasische Amastigophoren (13) X - — — —
(Spiracysten) (21) S T s T S N S SR
Gesamtzahl der verschiedenen Typen 6 (7) 3{4) 2(3) 3 (4) 2(3)
Gesamtzahl der ordnungseigenen 2 0 0

Typen &
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Tabelle 7
Die Nesselkapseln der Hydroida

Typen/Unterordnungen Athe- Hy- The- Limno- Halammo-
cata drina cata hydrina hydrina

Desmonemen (3)

atriche Haplonemen (4)

basitriche Haplonemen (5)

merotriche Haplonemen (6)

holotriche Haplonemen (7)
heterotriche Anisorhizen (9)
mikrobasische Mastigophoren (10)
makrobasische Mastigophoren (11)
mikrobasische Eurytelen (14) (15)
makrobasische Eurytelen (16) (17) (18)
Stenotelen (19)

Gesamtzabl der verschiedenen Typen
Gesamtzabl der unterordnungseigenen
Typen ™

(i

-

w LR

ol LT+ e+t
ol +El LT +++
wHl LT+

o+ FoRoR | |+t

N
i
=
o
o

1 Picarp (1955a) und BouiLron (1957) geben fiiv Olindias phosphorica das Vor-
handensein von mikrobasischen Mastigophoren an. Die eigene Nachuntersuchung hat er-
geben, dafl es sich bei dem fraglichen Kapseltyp um einen hinsichtlich der Formverhiltnisse
spezialisierten Typ der mikrobasischen Eurytelen handelt.

verschiedener Nesselkapseltypen aufwiesen als die hoheren. Die vergleichende Priifung
anhand der Tabelle 8 zeigt jedoch iiberraschenderweise, dafl das nicht der Fall ist, dafl
vielmehr auf allen Niveaus die im geltenden System an der Basis stehenden Gruppen
iiber die gréfite Zah! an verschiedenen NK-Typen verfiigen. Das Resultat gilt von den
Klassen bis zu den Unterordnungen. Eine Ausnahme machen nur die Ordnungen der
Scyphozoa; doch erklirt sie sich hier aus der geringen Zahl iiberhaupt vorhandener
NK-Typen, so dafl quantitative Aussagen schon aus diesem Grunde wenig sinnvoll
sind. Andererseits geht aus den Tabellen hervor, dafl nicht umgekehrt die im System
hichsten Finheiten durchweg die geringste Zahl von verschiedenen NK-Typen besitzen.
Vielmehr haben etwa die Anthozoa mehr Typen als die Scyphozoa, die Siphonophora
mehr als die Trachylida. Nach allem besteht keine eindeutige Relation zwischen der
Stellung einer Gruppe im System und der Zahl der bei ihr vorkommenden NK-Typen.
Damit ist auch die quantitative Verteilung kein Merkmal von allgemeiner systema-
tischer Bedeutung.

Aus der Verteilung auf die systematischen Gruppen liflt
sich als weiteres Resultat ablesen, dafl die meisten iiber einheitsspezifische
NK-Typen verfiigen. Die Tabelle 2 demonstriert zum Beispiel, dafl die Asto-
mocniden auf die Klasse Hydrozoa beschrinkt sind, wihrend die Stomocniden mit
Haplo- und Heteronemen auf alle drei Klassen verteilt sind. Allerdings gibt es bei
den Heteronemen 2 Kategorien, die nur bei den Anthozoa, sowie 4, die nur bei den
Hydrozoa gefunden werden. Die Existenz derartiger einheitsspezifischer NK-Typen
ermdglicht offensichtlich eine beschrinkte Charakterisierung der betreffenden syste-
matischen Gruppen; denn ihr Nachweis gestattet sofort die Zuordnung zu der jeweili-
gen Einheit der verschiedenen Niveaus. Findet man beispielsweise bei einem Cnidarier
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Desmonemen, so resultiert aus Tabelle 2 sofort, dafl es sich nur um ein Hydrozoon
handeln kann; andererseits kommen Desmonemen laut Tabelle 3 sowohl bei den
Hydroida wie bei den Siphonophora vor, so dafl hier die Zuordnung nicht mehr
eindeutig ist. Es kann mithin ein NK-Typ auf einem systematischen Niveau einheits-
spezifisch sein, auf dem nichst niederen aber nicht mehr. Wie die Tabellen erkennen
lassen, sind einige NK-Typen gleichzeitig auf mehreren Niveaus einheitsspezifisch; so
die Ana- und Acrophoren (1, 2), die homotrichen Anisorhizen (8) und die Birho-
paloiden (20) fiir die Hydrozoa Siphonophora, die heterotrichen Anisorhizen (9), die
makrobasischen Mastigophoren (11) fiir die Hydrozoa Hydroida Athecata, die mero-
trichen Haplonemen (6) fiir die Hydrozoa Hydroida Thecata, die mikro- und makro-
basischen Amastigophoren (12, 13) fiir die Anthozoa Hexacorallia Actiniaria, so daff
hier die Zugehdrigkeit einer Form zu den Ordnungen beziehungsweise zu den Unter-
ordnungen auf Grund der Nesselkapseln klar ersichtlich ist. Durch die einheitsspezifi-
schen NK-Typen ist damit eine begrenzte, relative Charakterisierung der Gruppen
auf den systematischen Niveaus mdglich. Dieses Ergebnis steht in enger Bezichung zu
dem systematischen Wert, den die Nesselzellausstattung durch die speziellen Kapsel-
typen hat, worauf spdter noch niher einzugehen ist. Hinsichtlich der quantitativen
Verteilung der einheitsspezifischen NK-Typen (Tab. 8, Spalte 2) ist ein weiteres be-
merkenswertes Resultat, daf die Einheiten mit dem absoluten quantitativen Maximum
an verschiedenen NK-Typen (Spalte 1) gleichzeitig auch diejenigen sind, auf die das
Maximum an einheitsspezifischen NK-Typen entfillt.

Nach der aligemeinen qualitativen und quantitativen
Verteilung bleiben noch die NK-Typen zu beriicksichtigen, die auf den Niveaus
allen Gruppen gemeinsam sind. Dabei stellt sich heraus, dafl den drei
Klassen (Tab. 2) zwei Typen gemeinsam sind, nimlich die atrichen und holotrichen
Haplonemen (4, 7). Das ist deswegen von Interesse, weil es sich bei den Haplonemen
um die morphologisch einfachen Nesselkapseln handelt, die evolutiv an der Basis
stehen. Aus Tabelle 8, Spalte 3 ist abzulesen, dafl mit einer Ausnahme in allen Niveaus
die Haplonemen die den Gruppen gemeinsamen NK-Typen stellen, und zwar ent-
weder ausschlieflich oder zusammen mit 1 Typ von Heteronemen. Hinsichtlich der
quantitativen Verteilung gestattet die geringe Zahl von gemeinsamen Typen kaum
eine sichere Aussage; immerhin ist bemerkenswert, daf auf dem hichsten Niveau der
Klassen wie auch bei einem Teil der Ordnungen zwei gemeinsame Typen vorkommen,
bei dem Rest der Ordnungen und bei den gepriiften Unterordnungen aber nur ein Typ
gemeinsam ist. Bei den Ordnungen der Hydrozoa ist weiterhin zu beachten, dafl neben
einem einfachen Typ der Haplonemen auch ein hochdifferenzierter Typ, nimlich der
der Stenotelen (19) aus der Gruppe der Heteronemen gemeinsam ist. Wir beriihren da-
mit erneut die Frage nach der Bedeutung der speziellen Kapseltypen, die spéter erbrtert
wird. Es sei schon jetzt darauf hingewiesen, dafl der gemeinsame Besitz der Stenotelen
in diesem speziellen Fall zweifellos ein Ausdruck der verwandtschaftlichen Zusammen-
gehdrigkeit ist.

Weir hat auf Grund der morphologischen Merkmale eine evolutive Reihe der
Stomocniden aufstellen konnen, an deren Basis die Haplonemen stehen; aus ihnen
sind die hoher differenzierten Typen der Heteronemen entstanden zu denken (vgl.
WEeLL 1934, p. 98 ff,, Fig. 86, p. 99, CARLGREN 1940, p. 52 f£.). Dieses zunichst nur
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aus der Struktur abgeleitete Ergebnis steht in guter Ubereinstimmung mit der Vertei-
lung der Kategorien auf den gepriiften systematischen Niveaus, insofern als es eben die
Haplonemen sind, die den meisten Gruppen gemeinsam sind. Das legt den weiteren
Schluf nahe, daff die Haplonemen bei den gemeinsamen Vorfahren der Vertreter aller
drei Klassen vorhanden gewesen sind und fiihrt schliefflich zu der wohlbegriindeten
Vermutung, dafl sich die Entwicklung von Haplo- zu Heteronemen an mehreren
Stellen im System und unabhingig vollzogen hat (vgl. Kimn 1915, p. 442, WenL
1934, p. 648 £.).

Die Differenzierungshdhe der Kapseltypen

Das Problem der strukturellen Qualitit, auf das wir bereits bei den Betrachtun-
gen iiber die Verteilung der einheitsspezifischen und gemeinsamen NK-Typen ge-
stoflen sind, fithrt weiter zur Priifung der konkreten Frage, ob zwischen den Einheiten
quantitative Unterschiede im Anteil einfacher oder komplizierter NK-Typen nach-
weisbar sind. Fiir eine derartige Untersuchung sind weniger die Astomocniden als
vielmehr die Stomocniden geeignet, eben weil sie, wie erwihnt, eine evolutive Reihe
darstellen, in der die Haplonemen die einfachen, die Heteronemen aber die hoher
differenzierten Typen reprisentieren. Fiir die Beantwortung unserer Frage brauchen
daher alle Einheiten lediglich auf den Anteil an Haplonemen und Heteronemen ver-
glichen zu werden. Fiir unsere Zwecke geniigt es, nur diese beiden Gruppen heran-
zuzichen, und es eriibrigt sich, etwa bei den Heteronemen weiter zwischen den weniger
und hher differenzierten Typen zu unterscheiden.

Die Tabelle 9 zeigt zunichst, dafl tatsichlich Unterschiede zwischen den Einheiten
der verschiedenen Niveaus bestehen. Wire allerdings die in unserem Sinne verstandene
allgemeine Differenzierungshthe ein Merkmal von systematischer Bedeutung, so miif}-
ten die nach dem System niedrigen Gruppen mehr einfache, weniger komplizierte
Typen aufweisen, das heifit der Quotient Haplonemen : Heteronemen (Ha : He) sollte
grofler als 1 sein. Wenn wir die tatsichlichen Verhiltnisse anhand der Tabelle 9 tiber-
blicken und vor allem bei den niedrigen Einheiten nachschauen, so zeigt sich sofort,
dafl diese theoretische Forderung auf keinem Niveau erfiillt ist. Wir sehen vielmehr,
daf bei den jeweils niedrigsten Einheiten aller Niveaus genay das umgekehrte der Fall
ist; der Quotient Ha : He ist entweder kleiner oder gleich 1, weil die hoher differenzier-
ten Kapseltypen einen groflen Anteil von mindestens 509/ oder dariiber stellen.

Aber auch der umgekehrte Fall, in dem die hdheren Einheiten mehr Haplonemen
besitzen sollten als Heteronemen, ist nicht durchgehend erfiillt; insbesondere trifft er
nicht zu auf der Klassenebene bei den Anthozoa, bei denen der Quotient Ha : He wie
bei den Hydrozoa 1 ist.

Andererseits wire theoretisch zu fordern, daf die nach dem System héheren Ein-
heiten einen grofleren Anteil von Heteronemen ihr Eigen nennen, so dafl bei ihnen die
Relation erfiillt sein sollte Ha:He <1. Nach Tabelle 9 ist diese Forderung nur bei
den Trachylida und Siphonophora erfiillt, nicht aber bei den iibrigen, das heific der
Mehrzahl der hoheren Gruppen. Wir gelangen damit zu dem eindeutigen Resultat,
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daf die Differenzierungshthe kein Merkmal von allgemeiner systematischer Bedeu-
tung ist.

Die Bedeutung der speziellen Kapseltypen

Nach allem bisher Gesagten gestatten die Schluflfolgerungen hinsichtlich der
systematischen und damit der evolutionistischen Bedeutung der Nesselzellverhiltnisse
vorerst nur eine Uberwiegend negative Beurteilung. Erschopfen sich die Aussagemiog-
lichkeiten in dieser negativen Bewertung? Priifen wir den dritten wesentlichen Aspekt,
auf den wir bereits mehrfach gestofien sind und der mit dem Besitz spezieller Kapsel-
typen gegeben ist; er betrifft daher die spezielle Qualitit der bei den Einheiten vor-
handenen Kapseltypen.

Wir sahen bereits, dafl die einheitsspezifischen Kapseltypen auf den gepriiften
Niveaus eine allerdings begrenzte, relative Charakterisierung zulassen (siche p. 21£.).
Wenn wir die Verteilung der Kapseltypen nach den Tabellen 2 bis 7 unter dem Aspekt
ihrer speziellen Qualitit und wenn wir daraufhin die Gruppen auf den Niveaus ver-
gleichend betrachten, gelangen wir zu weiteren Aussagen, die aus konkreten Sach-
verhalten resultieren. So geht aus der Tabelle 2 hervor, dafl die Scyphozoa nur NK-
Typen besitzen, die auch bei den Hydrozoa vorkommen. Daraus kann mit WeiLL
(1934, p. 6321.) geschlossen werden, dafl die Scyphozoa nach ihrer Nesselzellausstat-
tung den Hydrozoa niherstehen als den Anthozoa, die erstens mehr verschiedene
Kapseltypen besitzen und zweitens durch den Besitz einheitsspezifischer Typen sich
auch von den Hydrozoa weiter entfernt haben., Ahnliche Verhiltnisse lassen sich auch
auf den anderen Niveaus nachweisen. So haben bei den Hydrozoa die Trachylida nur
Nesselkapseln, die wir auch bei den Hydroida wiederfinden. Fiir die Trachylida diirfte
daher eine entsprechende Schlufifolgerung zulissig sein, nimlich daf sie sich nach ihrer
Nesselzellausstattung enger an die Hydroida anschliefen als an die Siphonophora, die
sich nach der relativ hohen Anzahl einheitsspezifischer NK-Typen unabhingig weiter
entwickelt haben. Andererseits haben die Siphonophora mit den Hydroida zwei so
hoch spezialisierte Kapseltypen wie die makrobasischen Eurytelen (16, 17, 18) und
Stenotelen (19) gemeinsam, dafl an dem evolutionistischen Zusammenhang dieser bei-
den Ordnungen nicht zu zweifeln ist, das heifit, dafl sich die Siphonophora von den
Hydroida herleiten (siche p. 28). Wenn wir schliefilich den spezialisierten Typ der
Stenotelen (19) bei allen drei Ordnungen der Hydrozoa antreffen, so ist dieses Merk-
mal zweifellos als Ausdruck der Zusammengehdrigkeit dieser Gruppen zu werten,
worauf schon kurz hingewiesen wurde.

Bei den Scyphozoa scheinen die Aussagemdglichkeiten iiber das gegenseitige Ver-
hilenis der Ordnungen auf Grund spezieller Kapseltypen nicht so eindeutig zu sein,
was wohl mit der geringen Zah! iiberhaupt vorhandener Typen zu erkliren ist.

Bei den Anthozoa fillt sofort die scharfe Trennungslinie auf, die in den Nessel-
zellverhilenissen zwischen den Hexa- und Octocorallia besteht, weil bei den Formen
aus der letzteren Unterklasse nur ein einziger Kapseltyp gefunden wird. Eine plausible
Erklirung fiir diese Tatsache kann bislang offenbar nicht gegeben werden; in jedem
Fall fehlen konkrete Hinweise dafiir, dafl die Armut an Nesselkapseltypen bei den
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Octocorallia als Ausdruck einer regressiven Entwicklung betrachtet werden miifite.
Vielmehr ist die positive Tatsache hervorzuheben, dafl es wiederum der spezielle Typ
der atrichen Haplonemen (4) ist, der den beiden Unterklassen gemeinsam ist, eine
weitere Stitze fiir die Auffassung, dafl es sich um den morphologisch und evolutiv
cinfachsten Typ handelt. Die Trennungslinie zwischen den beiden Unterklassen wird
noch dadurch verschirft, dafl nur die Hexacorallia mit simtlichen Ordnungen den
speziellen Typ der Spirocysten besitzen (vgl. p. 20, Tab. 6). Innerhalb dieser Unter-
klasse heben sich die Actiniaria durch die grofle Zahl der Kapseltypen sowie durch
den Besitz der einheitsspezifischen Amastigophoren (12, 13) heraus, so dafl die Ord-
nungen der Ceriantharia, Madreporaria, Antipatharia und Zoantharia nach dem
negativen Merkmal des Fehlens dieser Typen eine gemeinsame Gruppe bilden. Im
iibrigen sind die Unterschiede zwischen diesen letzteren 4 Ordnungen offenbar nicht
so ausgeprigt, dafl ihre Nesselzellausstattung evolutionistische Entwicklungslinien be-
sonders deutlich machen kénnte. Dafl gleichwohl die Nesselzellverhiltnisse auf Grund
der speziellen Kapseltypen fiir die Systematik der Hexacorallia von Bedeutung sind,
hat CARLGREN 1940 ausfiihrlich erdrtert.

Auf dem systematischen Niveau der Unterordnungen sind bei den Hydroida
entsprechende Bezichungen erkennbar. Laut Tabelle 7 schlieflen sich die Hydrina und
Halammohydrina durch den Besitz der Desmonemen (3) und Stenotelen (19) an die
Athecata an, wihrend fiir die Limnohydrina eine Verbindung zu den Athecata durch
die Desmonemen (3) und mikro- und makrobasischen Eurytelen (15, 18) besteht, Hier
gibt die Nesselzellausstattung augenscheinliche Hinweise auf die evolutiven Entwick-
lungslinien. Fiir den bei allen Unterordnungen der Hydroida gemeinsamen Typ der
atrichen Haplonemen (4) muf erginzend bemerkt werden, daf er auf der nichst
niederen Stufe der Familien die verbindende Rolle nicht mehr spielt. Das gilt zum
Beispiel fiir zahlreiche Familien der Sectio Filifera der Athecata, denen atriche Haplo-
nemen fehlen,

Bei allen diesen Beispielen liefen sich verwandtschaftliche Bezichungen und Ver-
bindungslinien zwischen den Einheiten auf Grund ihrer Nesselzellverhiltnisse auf-
zeigen, worin sich die Bedeutung der speziellen Qualitit der Kapseltypen fiir die
Systematik und Evolution manifestiert. Es ist dieser besondere Aspekt, unter dem die
SchluBlfolgerungen von WeiLL allgemeine Giiltigkeit haben: ,...le cnidome apporte
toujours des renseignements taxonomiques extrémement précieux et précis. Lorsque les
documents anatomiques et embryologiques sont clairs, non équivoques et bien concor-
dants, le cnidome confirme toujours leur conclusion; lorsque ces documents sont équi-
voques, discordants, et permettent deux ou plusieurs interprétations différentes, ce
dilemme est toujours éclairci, harmonieusement et logiquement, par l’étude du
cnidome.® (1935, p. 75f.) Zu prinzipiell iibereinstimmenden Ergebnissen sind auch
die iibrigen Autoren gekommen, welche die Frage der systematischen Bedeutung der
Nesselverhilnisse diskutiert haben, so vor allem Carreren (1940, 1945) und
RusseLr (1953).

Wir kénnen nach allem die Untersuchung des systematischen Wertes der Nessel-
zellausstartung dahin zusammenfassen, dafl positive Aussagen durch den Besitz der
speziellen Kapseltypen méglich sind, die das nach morphologischen Merkmalen auf-
gebaute System stiitzen und bestitigen.
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Die Nesselzellverhiltnisse kénnen also in der gekennzeichneten Weise neben den
vergleichend-morphologischen und entwidklungsgeschichtlichen Merkmalen zum Auf-
bau eines natiirlichen Systems Verwendung finden. Wenn wir insbesondere die Fille
betrachten, in denen sich auf Grund der Verteilung der speziellen Kapseltypen Ein-
heiten zu natlirlichen Gruppen zusammenfassen lassen, so stehen die so erzielten Er-
gebnisse in Ubereinstimmung mit dem System. Um die Situation nochmals klarzustel-
len, sei ein bereits gebrauchtes Beispiel wiederholt: Wenn wir alle Species, die iiber
Stenotelen verfiigen, lediglich nach diesem Merkmal gruppieren und die systematische
Zugehorigkeit priifen, so stellt sich heraus, dal wir es ausschlieflich mit Hydrozoa zu
tun haben. Andererseits sind die mit speziellen Kapseltypen gegebenen Merkmale
relativ und nur auf bestimmten Niveaus giiltig. Speziell bei den Hydrozoa kommen
in allen Klassen und allen Ordnungen Stenotelen vor, aber nicht in allen Unterord-
nungen, Familien, Gattungen, Species.

Dartiber hinaus kann nach WenL (siehe obiges Zitat) der Besitz spezieller Kapsel-
typen in zweifelhaften Fillen, bei denen die systematische Stellung einer Species oder
einer Gruppe ebenso wie die phylogenetische Ableitung auf Grund der morphologi-
schen Daten unklar bleibt, positive Hinweise fiir die Einordnung geben. Dafiir seien
aus der Literatur einige demonstrative Beispiele angefiihre.

Picarp (1955b) hat entdeckt, dafl die Medusoide von Velella (Siphonophora
Chondrophoridae) den in den iibrigen Gruppen der Siphonophora fehlenden Kapsel-
typ der makrobasischen Furytelen (16, 17, 18) besitzen. Er folgert daraus, dafi sich die
Chondrophoridae von der Familie Zancleidae (syn. Pteronematidae) der Hydroida
Athecata ableiten, die in Zanclea costata die Species mit dem gleichen Kapseltyp be-
sitzen. Da die Medusoide von Velella auch morphologisch den Medusen von Zanclea
dhnlich sind, erscheint die Schlufifolgerung von Picarp wohlbegriindet. Daf dieser
Autor (1957) die Velellidae (Velella, Porpita) auf Grund dieses Befundes allerdings
aus den Siphonophora vollstindig herausnimmt und als Familie in die Athecata ein-
reiht (vgl. BRINCKMANN 1964), erscheint eine zu weitgehende Konsequenz, auch wenn
an der evolutionistischen Entwicklungslinie von den Zancleidae zu Velellz nach dem
Vorhandensein des erwihnten speziellen Kapseltyps nicht zu zweifeln ist (vgl. dazu
auch Torron & Macxkie 1960).

Ein weiteres Beispiel hat Rees (1957a) gegeben. Die Familie Moerisiidae wird
meist zu den Hydroida Limnohydrina gerechnet (Limnomedusae bet Kramp 1959,
1961). Wie aber Rees hervorgehoben hat, ist diese Einordnung nicht aufrechtzuerhal-
ten; denn der Besitz eines Tricnidom aus Desmonemen (3), atrichen Haplonemen (4)
und Stenotelen (19) bei Moerisia lyonsi spricht dafiir, da die Familie in die Hydroida
Athecata eingereiht werden mufl. Speziell der Besitz von Stenotelen ist cin eindeutig
unterscheidendes Merkmal gegeniiber allen Limnohydrina,

Auf Grund der Nesselzellausstattung gelang es ferner, der Unterordaung Ha-
lammohydrina die ihr zukommende Stellung im System zuzuweisen (WERNER 1965).

Ein Beispiel, das sich auf noch unverdffentlichte Befunde stiitzt, ist geeignet, die
Bedeutung der speziellen Qualitit der Kapseltypen besonders deutlich zu machen. Laut
Tabelle7 besitzen die Limnohydrina den Kapseltyp der makrobasischen Eurytelen (18).
Er wurde bisher von RusseLr (1938) (vgl. Anmerkung 4, p. 8, Tab. 1) und Hanp
(1954a) fiir die Familie Proboscidactylidae signalisiert, noch nicht aber fiir die Familie
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Olindiidae. Nach eigenen Untersuchungen konnte inzwischen fiir 3 Species, nimlich
Gonionemus vertens (syn. murbachi), Scolionema suvaense, sowie fiir eine noch nicht
einwandfrei bestimmte Art der Gattung Gonionemus von Neapel der Besitz von
makrobasischen Eurytelen (18) nachgewiesen werden. DiePolypen dieser Arten besitzen
tibereinstimmend ein Monocnidom von mikrobasischen Eurytelen (15), wihrend die
Medusen ein Tricnidom von atrichen Haplonemen (4), mikro- und makrobasischen
Eurytelen (15, 18) aufweisen (vgl. Abb. 15 und 18). Es ist von groflem Interesse, dafl
der spezielle Typ der makrobasischen Eurytelen (18) nur bei den frisch vom Polypen
abgelosten Jungmedusen gefunden wird, und zwar nur auf ihrer Exumbrella, nicht
aber bei erwachsenen Exemplaren. Dieser Typ ist an der Exumbrella der Jungmeduse
funktionsfihig, wird aber verbraucht und nicht mehr ersetzt. Nach Hapz1 (1911) ist
die Exumbrella der sich am Polypen entwickelnden Medusenknospe das Organsystem,
in dem Nesselzellen zuerst gebildet werden. Der vorliegende Sachverhalt ist im Hin-
blick auf den Befund von HapZr meines Erachtens nur in evolutionistischem Sinne zu
deuten und damit zu erkliren, dafl die Olindiiden von Vorfahren abstammen, die den
Typ der makrobasischen Eurytelen ebenfalls besessen haben und bei denen er zur Dauer-
ausstattung gehdrt hat. Die Zusammenfassung der Olindiidae und Proboscidactylidae
zu einer einheitlichen Gruppe findet damit in der Nesselzellausstattung eine Stiitze.

Mit einem levzten Beispiel schlieflich werden ebenfalls einige unverdffentlichte
Beobachtungen vorweggenommen. WeiLL (1934) und Russerr (1938, 1939, 1940, vgl.
auch 1953, p. 16) sind zu dem iibereinstimmenden Ergebnis gekommen, daf} bei den
Hydroida Thecata (Calyptoblastes, Leptomedusae) die Nesselzellverhiltnisse wenig
geeignet erscheinen, zur Klirung der verwandtschaftlichen Bezichungen beizutragen,
so dafl die auch nach den morphologischen Merkmalen schwierige Gruppierung nicht
die gewiinschte Prizisierung erfahren konnte. Das liegt zweifellos in erster Linie an
der geringen Zahl {iberhaupt vorhandener verschiedener Nesselkapseltypen. Durch die
Entdeckung des einheitsspezifischen Typs der merotrichen Haplonemen (6) (Abb. 6)
wurde aber wenigstens fiir einige Familien ein Bindeglied nachgewiesen. Dieser Typ
wurde zuerst aufgefunden bei der Meduse von Eucheilota maculata. (Fam. Lovenelli-
dae), wo er auf die Endkolben der Cirren beschrinkt ist, die sich an der Basis der
Schirmrandtentakel befinden und deren Vorhandensein ein systematisches Merkmal
darstellt. Aufler in der Familie Lovenellidae kommen Cirren am Schirmrand auch in
der Familie Eirenidae bei Helgicirrha und Phialopsis vor, ferner in der Familie Euti-
midae bei Eutima. Die Nesselzellausstattung von Arten der Gattungen Helgicirrha
und Phialopsis konnte noch nicht untersucht werden, wohl aber die von zwei Arten
der Gattung Eutima, nimlich von Eutima gracilis und Eutima (syn. Octordbis) gegen-
banri. Bei beiden Arten fand sich an den Endkolben der Cirren der gleiche Typ der
merotrichen Haplonemen, so dal nach dem Merkmal ihres Vorhandenseins die Love-
nellidae und Eutimidae zweifellos eine verwandtschaftliche Bezichung erkennen lassen,
die in der bisherigen Anordnung (vgl. RusseLL 1953, Kramp 1961) noch nicht zum
Ausdruck kommt. Fiir den Fall, dafl sich dieser spezielle Kapseltyp, der offenbar nur
in den Cirren vorhanden ist, auch bei den Eireniden nachweisen 148t, miifiten die drei
Familien Lovenellidae, Eirenidae, Eutimidae als miteinander verwandt angesehen wer-
den. Mit den beiden letzten Beispielen bestitigt sich erneut, daf die spezielle Qualitit
der Kapseltypen zusitzliche positive Merkmale fiir ein natiirliches System liefern kann.
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DISKUSSION DER ERGEBNISSE

In den Ubersichten der Tabellen 2 bis 7 ist das bislang vorliegende nachpriifbare
Tatsachenmaterial enthalten, das die qualitativeund quantitative Verteilung der Nessel-
kapseltypen auf die untersuchten systematischen Einheiten angibt. Es ist nicht ausge-
schlossen, dafl mit der Zunahme der speziellen Kenntnisse in Zukunft Erginzungen oder
Berichtigungen notwendig werden. Diese sind aber voraussichtlich nur gradueller, nicht
prinzipieller Natur. Denn alle neueren Autoren haben die von WeiLL geschaffene Tat-
sachenbasis bestitigt, so dafl sie eine zuverlissige Grundlage fiir die Frage nach der
Bedeutung der Nesselzellausstattung fiir die Systematik und Evolution der Cnidaria
und ihrer Untereinheiten darstellt. Der abschlieflenden und zusammenfassenden Dis-
kussion der erzielten Ergebnisse, die grundsitzlich zu einer Bestitigung der Resultate
WeiLLs gefiihrt haben, sind die allgemeinen Regeln voranzustellen, die der Autor in
sehr ausfithrlicher Form herausgearbeitet hat (1934, p. 636 f.); sie beziehen sich auf
den taxonomischen Wert 1. der Nesselkapsel als solcher und der verschiedenen Typen,
2. des Cnidom. Fiir unsere Zwecke geniigen die folgenden.

a) Form und Grofle der Nesselkapseln sind ohne taxonomischen Wert. Diese Regel
bezieht sich auf die Dimension und Umrifiform der unentladenen Kapsel; der gleiche
Typ kann in verschiedenen Grdfen- und Formvarietiten auftreten.

b) Kein Kapseltyp kommt bei allen Cnidariern der hheren oder niederen
Einheiten vor.

¢) Der taxonomische Wert der einzelnen NK-Typen ist verschieden, je nachdem
sie auf einem systematischen Niveau bei allen oder nur bei einigen Einheiten einer be-
stimmten Gruppe vorkommen. WeiLL kommt so zur Unterscheidung von stabilen und
instabilen Typen. Ein in einer Gruppe eines bestimmten Niveaus stabiler Typ kann auf
einem anderen Niveau instabil sein.

d) Von taxonomischem Wert sind insbesondere die fiir eine Gruppe charakteristi-
schen, also einheitsspezifischen Kapseltypen. Durch ihren Besitz schlieen sich Einheiten
zu natiirlichen Gruppen zusammen.

e) Die Zahl der bei einer Species vorkommenden Kapseltypen ist beschranke; sie
wird von WeiLL die Valenz des Cnidom genannt. Nach den bisherigen Ergebnissen
lassen sich fiir eine Einzelart der Hydrozoa (die Siphonophore Forskalia, nach WerLL
1934, p. 510f.) maximal 5 verschiedene Typen nachweisen, so dafl die Hydrozoa
héchstens ein Pentacnidom besitzen; die durchschnittliche Maximalzahl ist 4. Bei den
Scyphozoa ist die Maximalzahl 3, bei den Anthozoa meist 4, bei Arten der Gattung
Diadumene (Actiniaria) sogar 6 (CARLGREN 1940, p. 37 ff., 1945, p. 23). Wenn man
die Spirocysten hinzurechnet, muf man dieser Gattung maximal ein Heptacnidom
zuerkennen. Die Valenz eines Cnidom ist allgemein ohne taxonomischen Wert.

f) Das Cnidom einer Art ist konstant und genetisch fixiert; jede Art verfiigt also
nur Gber ein bestimmtes Muster verschiedener NK-Typen. Andere Typen treten bei ihr
nicht auf. Wenn mehrere Typen bei einer Art vorhanden sind, so ist ihr relatives
Mengenverhiltnis ebenfalls konstant. Diese Regel schliefit eine begrenzte Variabilitit
nicht aus, die individueller Natur ist oder vom Entwidslungszustand und dufleren Fak-
toren abhingt. So kann beispielsweise die Nesselzellausstattung von Polyp und Meduse
der gleichen Art verschieden sein, wenn auch beide Generationen mindestens einen Typ
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gemeinsam haben. Ferner kann es bei Hungertieren zu einer zahlenmifligen Verringe-
rung bis zum vBlligen Verschwinden eines Kapseltyps kommen.

g) Keine systematische Einheit besitzt ein Muster von NK-Typen, die in ihrer
Gesamtheit ausschliefllich bei thr vorkommen.

h) Das Cnidom von Arten, die sich im System fernstehen, kann identisch sein.
Dafiir ein Beispiel: Eudendrinm ramosum (Hydrozoa Hydroida Athecata) und Lucer-
naria campanulata (Scyphozoa Stauromedusae) haben beide ein Cnidom aus atrichen
Haplonemen (4) und mikrobasischen Eurytelen (15) (WEiLL 1934, p. 388 f., 534 £.).

i) Die Nesselzellausstattung ist kein adaptives Merkmal, das heifit aus dem Cni-
dom einer Art kann nicht auf ihre Lebensweise oder ihr Biotop geschlossen werden und
umgekehrt. Diese Regel gilt ohne Zeifel fiir das Speciesniveau. Wir werden aber spiter
zu priiffen haben, ob auf hdheren systematischen Niveaus der Nesselzellausstattung
nicht doch auch ein allgemeiner adaptiver Charakter zugeschrieben werden mufl (siche
p. 34).

Mit den vorstehenden Regeln wird zunichst das allgemeine Ergebnis detailliert,
dafl keine Einheit, von den Species bis zu den Klassen, qualitativ und quantitativ
durch die Nesselzellausstattung eindeutig positiv gekennzeichnet werden kann. Weiter-
hin hat die Untersuchung der qualitativen und quantitativen Verteilung der Nessel-
kapseltypen auf den gepriiften Niveaus der Klassen, Unterklassen, Ordnungen und
Unterordnungen ergeben: 1. Die Zahl der in den systematischen Gruppen vorkommen-
den NK-Typen ist kein Merkmal von allgemeiner systematischer oder evolutionisti-
scher Bedeutung. 2. Die allgemeine Differenzierungshshe der in den systematischen
Gruppen vorkommenden Kapseltypen ist kein Merkmal von systematischer oder
evolutionistischer Bedeutung; fiir die Differenzierungshshe werden als einfache Typen
die Haplonemen, als hther differenzierte Typen die Heteronemen unterschieden. 3. Der
Besitz von speziellen Kapseltypen ist von positivem systematischem und evolutioni-
stischem Wert, das heiflt, es ist in vielen (nicht in allen) Fillen moglich, aus dem Besitz
spezieller Kapseltypen auf die Zugehorigkeit zu einer Einheit der héheren und niede-
ren systematischen Niveaus zu schlieflen und von hier aus evolutionistische Entwick-
lungslinien aufzufinden.

Bekanntlich 48t sich der umfassendere oder begrenztere Wert eines systematischen
Merkmals an seinem Voraussagewert fiir eine grofere oder kleinere Gruppe von Spe-
cles oder anderen systematischen Finheiten ablesen. Die mit dem Besitz der Nessel-
kapseln fiir die Systematik gegebene, nur beschrinkte und relative Situation it sich
auch so formulieren, daf als einzig sichere voraussagbare Eigenschaft nur diese zutrifft:
alle Cnidaria haben Nesselzellen, beziechungsweise jeder Cnidarier besitzt mindestens
einen Typ von Nesselkapseln. Die spezielle Qualitit des Nesselkapseltyps ist aber all-
gemein nicht voraussagbar, sondern nur in bestimmten Fillen und nur auf bestimmten
Niveaus. So ist die positive Aussage: jedes Hydrozoon hat den oder jenen Nessel-
kapseltyp, nicht méglich; es kann nur negativ festgestellt werden, welche Typen bei
einem Hydrozoon nicht vorkommen (vgl. Tab. 2). Entsprechendes gilt fiir die Ordnun-
gen und Unterordnungen. Erst fiir die beiden Sectionen Capitata und Filifera (Athe-
cata) ist eine positive Charakterisierung moglich: jede capitate Form hat Steno-
telen (19), jede filifere Art hat mikrobasische Eurytelen (15) (vgl. RusseLL 1953, REEs
1957b). Bei den Scyphozoa mit ihrer insgesamt nur geringen Zahl von 3 Kapseltypen
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ist die Situation anders. Bei ihnen ist nach den bisherigen Kenntnissen die positive
Aussage moglich: jedes Scyphozoon hat mikrobasische Eurytelen (15). Fiir die negative
Charakterisierung wire bei dieser Klasse laut Tabelle 2 eine grofle Zahl verschiedener
Kapseltypen zu nennen, die ihr fehlen.

Fiir simtliche Anthozoa ist in entsprechender Weise die positive Voraussage des
Besitzes eines gemeinsamen Kapseltyps ebenfalls nicht mdglich. Fiir die Unterklassen
liegt die Situation verschieden: alle Octocorallia haben atriche Haplonemen (4), was
eine Selbstverstindlichkeit ist, da bei ithnen nur dieser eine Kapseltyp existiert. Ferner
gilt: alle Hexacorallia haben Spirocysten (21); fiir die eigentlichen Kapseltypen aber
ist keine positive, sondern nur eine negative Voraussage mdglich. Eine positive Vor-
aussage kann erst wieder fiir niedere Niveaus gemacht werden. Die groflere oder ge-
ringere Voraussagemoglichkeit hinsichtlich des gemeinsamen Besitzes spezieller Kapsel-
typen bei allen Angehdrigen einer Einheit ist daher umgekehrt proportional der Menge
der verschiedenen Kapseltypen, iiber die sie auf dem betreffenden systematischen
Niveau verfiigt. Das kennzeichnet am besten die Lage, die sich fiir die Systematik aus
der Nesselzellausstattung ergibt und die in den meisten Fillen die Priifung der beson-
deren Situation notwendig macht. Grundsitelich aber lief sich zeigen, dafl in vielen
Fillen die Nesselzellausstattung durch die spezielle Qualitit der Nesselkapseln zusitz-
liche systematische Merkmale liefern kann. Aus diesem Grunde ist es erforderlich, dafl
die Nesselzellausstattung moglichst aller bekannten Arten ermittelt wird und dafl in
jede Neubeschreibung auch die vorgefundenen Nesselkapseltypen aufgenommen werden.

Uber die bisherigen Aussagen hinaus erscheint eine weitere wesentliche Schlufi-
folgerung mdglich zu sein, die meines Wissens bisher in ithrer Bedeutung nicht erkannt
worden ist. Sie geht aus von der naheliegenden Frage, wie die erheblichen Unter-
schiede zu erkliren sind, die bei den Einheiten der verschiedenen systematischen
Niveaus in der Nesselzellausstattung, also in der qualitativen und quantitativen Ver-
teilung der Kapseltypen bestehen. Die Frage nach den Ursachen der qualitativen Ver-
teilung, warum bei den systematischen Einheiten gerade die vorhandenen und keine
anderen Typen ausgebildet sind, warum also bestimmte Typen auf bestimmte Einheiten
beschrinkt sind, 148t sich, soviel ich sehe, zur Zeit nicht beantworten. Dagegen lif}t
sich eine plausible Erklirung fiir die Unterschiede in der quantitativen Verteilung
finden, die in der Tabelle § besonders deutlich hervortreten; die Antwort besteht
darin, daf auf den verschiedenen Niveaus ein positiver Zusammenhang
zwischen der quantitativen Verteilung der Kapseltypen
bei den Einheiten und deren Formenmannigfaltigkeit be-
steht. Bei einer vergleichenden Gegeniiberstellung der Klassen Hydrozoa, Scyphozoa
und Anthozoa hinsichtlich ihrer Differenziertheit, das heifit hinsichelich der Zahl
morphologischer Baupline, der Erscheinungen der Fortpflanzung und Entwicklung,
der besiedelten Lebensrdume kann kein Zweifel daran bestehen, daf die Hydrozoa
weitaus an der Spitze stehen. Daf} die Hydrozoa auch Brack- und Siiflwisser besiedelt
haben, wihrend die Scyphozoa und Anthozoa fast vollstindig auf das Meer beschrinke
sind, ist ein Merkmal, das in diesem Zusammenhang besonders hervorzuheben ist. Von
den neueren Autoren haben besonders Hap%1 (1963) und Uchipa (1963) in anderem
Zusammenhang den ungleich grofleren Reichtum der Hydrozoa an morphologischen
Bauplinen und Lebenserscheinungen herausgestellt und eingehend diskutiert. Wenn
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auf der anderen Seite die Hydrozoa die grofite Zahl verschiedener Nesselkapseltypen
besitzen, wenn sie gleichzeitig auch iiber die grofite Zahl klasseneigener Typen ver-
fiigen, Merkmale, von denen wir wissen, daf} sie keiren allgemein giiltigen Wert fiir
die Systematik und Evolution haben, so ist das sicher kein Zufall, sondern muf
offenbar eben mit ihrer groferen Mannigfaltigkeit an Formen und Lebenserscheinun-
gen erklirt werden. Die Scyphozoa sind eine viel einheitlichere und weniger differen-
zierte Gruppe; damit stimmt iiberein, dafl wir bei ihnen nur wenige verschiedene
Kapseltypen und keinen einzigen klasseneigenen Typ finden. Dafl die Anthozoa ins-
gesamt eine formenreichere Gruppe darstellen als die Scyphozoa, diirfte ebenfalls aufler
Frage stehen, so daf sich ihre grofere Zahl von NK-Typen und der Besitz von 2, die
Spirocysten einbezogen, von 3 klasseneigenen Typen ebenfalls in den behaupteten
Zusammenhang mit der groferen Differenziertheit einfiigt.

Wenn diese Annahme Giiltigkeit hat, so muf} sie sich auf den anderen systematischen
Niveaus verifizieren, es mufl sich also die gleiche Korrelation nachweisen lassen. Die
Hexacorallia und unter thnen die Actiniaria haben ohne Frage den grofleren Formen-
reichtum vor den Octocorallia beziehungsweise vor den anderen Ordnungen der Hexa-
corallia. Auf diese Vorrangstellung der Actiniaria hat CARLGREN 1940 (p. 52 f.) auf-
merksam gemacht; ihr entspriche, daf} bei ihnen die meisten verschiedenen NK-Typen
auftreten. Innerhalb der Hydrozoa sind die Hydroida als die formenreichste Gruppe
anzusprechen, wihrend die Trachylida mit den Unterordnungen der Trachy- und
Narcomedusae eine in sich recht einheitliche Gruppe bilden, sowohl was ihre Baupline
als auch was ihren Lebensraum betrifft. Die Siphonophoren andererseits miissen als
eine sehr differenzierte Gruppe gelten; darauf wird besonders von Hapz1 (1963, p. 109)
mehrfach hingewiesen. In Ubereinstimmung damit haben sie ein reiches Muster von
verschiedenen NK-Typen und besitzen auch einheitsspezifische Kapseltypen, wihrend
die Trachylida nur wenige NK-Typen und keinen einheitsspezifischen Typ aufweisen.

Schliefilich 1iflt sich die gleiche positive Korrelation zwischen der Differenziert-
heit der Einheiten und der Zahl der Kapseltypen auch auf dem Niveau der Unter-
ordnungen bei den Hydroida erkennen, bei denen den Athecata der Rang der diffe-
renziertesten Gruppe zuerkannt werden muf. Zwar sind die Thecata den Athecata
in dem Merkmal der Verzweigung und Stockchenbildung voraus und im Zusammen-
hang damit in der Mannigfaltigkeit der peridermalen Bildungen, doch l3fit die allge-
meine Morphologie, vor allem auch die Formenmannigfaltigkeit der Medusengene-
ration, keinen Zweifel daran aufkommen, daf die Athecata als die im ganzen
reicher differenzierte Gruppe zu betrachten sind. Das hat ibrigens Hapir (1963,
p. 237 ff.) dazu veranlaBlt, die Thecata als die ,,more primitive* Gruppe zu betrachten,
eine Auffassung, die aber keineswegs zwingend erscheint. Hinsichtlich der Biotope sei
noch daran erinnert, daf} die Thecata auf Hartsubstrate angewiesen sind, wihrend die
Athecata auch Weichbéden besiedeln und in der Familie Margelopsidae sogar mit der
Polypengeneration das Pelagial erobert haben. So lifit sich auch bei den Athecata der
grofiere Reichtum an Nesselkapseltypen mit ihrer gréfieren Mannigfaltigkeit an Bau-
planen und Lebenserscheinungen erkliren.

Die Ubersicht der Tabelle 8 spiegelt die positive Korrelation zwischen der Diffe-
renziertheit der Gruppen und der Zahl iiberhaupt verschiedener und tiberdies einheits-
spezifischer Kapseltypen deutlich wider. Die gleiche Korrelation gilt auch fiir den
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qualitativen Aspekt der Differenzierungshdhe. Ein grofler Anteil an den hoher diffe-
renzierten Typen, also an Heteronemen wird bei den gleichen Gruppen gefunden, die
ein Maximum an verschiedenen NK-Typen besitzen (siehe pp. 18 ff., 24 ff.und Tab. 8, 9).

Im Endergebnis gelangen wir damit zu dem Resultat, daff die qualitative und
quantitative Verteilung der NK-Typen eine Funktion der Formenmannigfaltigkeit
der systematischen Einheiten ist. In diesem Sinne mufl die Nesselzellausstattung als
adaptives Merkmal verstanden werden. Der Uberblick iiber die Tabelle 8 lifit er-
kennen, dafl es auf den systematischen Niveaus jeweils die niedersten Einheiten sind,
die tiber die groBte Zah! verschiedener Nesselkapseltypen verfiigen und die gleichzeitig
die in morphologischer und biologischer Hinsicht differenziertesten Gruppen darstel-
len. Die letzte Ursache dafiir diirfte darin zu suchen sein, dafl die im System niederen
Einheiten die grofere Plastizitdt und Anpassungsfihigkeit besitzen. Dafl diese Regel
nicht uneingeschrinkt gilt, zeigen die Siphonophoren, die als eine abgeleitete und
gleichwohl als eine hoch differenzierte Gruppe zu betrachten sind.

In jedem Fall stehen die hier erzielten Resultate in Einklang mit dem bisher
giiltigen System und damit in Gegensatz zu der Auffassung von HapZr (1958, 1963),
daf sich die Nesselzellausstattung der Cnidaria progressiv in Richtung Anthozoa-
Hydrozoa entwickelt habe. Diese Annahme dient Hap?r als Stiitze fiir die Auffassung,
daf die bisher giiltige Reihenfolge Hydrozoa-Scyphozoa-Anthozoa umgekehrt werden
miisse, weil die Anthozoa als primitivste Gruppe von den Turbellaria abzuleiten sei.
Bekanntlich hat die Hypothese von Hapi1, die er zuletzt 1963 in ausfithrlicher Form
dargestellt hat, eine internationale Diskussion in Gang gebracht und ebenso Zustim-
mung wie Ablehnung gefunden (vgl. Remane 1958, StEmve6ck 19583, b, Hanp 1959,
Ax 1961, Re1SINGER 1961).

Zu der Erdrterung und Bewertung der morphologischen und entwicklungs-
geschichtlichen Tatsachen kann hier nicht Stellung genommen werden; vielmehr muf}
ich mich auf die Nesselzellverhiltnisse und ihre Beurteilung durch Hap#1 beschrinken.
Der Autor gibt in detaillierter Form (1963, p. 201 #£.) die Gesichtspunkte an, die seiner
Meinung nach zu der Konsequenz fithren, dafl die Nesselzellausstattung der Anthozoa
als die urspriinglichste, die der Hydrozoa aber als hochst differenzierte zu betrachten
sei; insbesondere errterte er die Merkmale, die nach seiner Auffassung progressiver
beziehungsweise regressiver Natur seien. Ohne hier in nihere Einzelheiten einzugehen,
ist dem Autor folgendes entgegenzuhalten.

a) Die tatsdchliche qualitative und quantitative Verteilung der NK-Typen ist
nicht mit der von Hapn71r behaupteten systematischen Reihenfolge in Einklang zu
bringen, Miifite man nicht die Scyphozoa nach ihrer Nesselzellausstattung als die
urspriinglichere Klasse bezeichnen, und miifite man nicht bei den Hydrozoa aus dem
gleichen Grunde die Trachylida, die sicherlich eine abgeleitete Gruppe darstellen, an
die Basis stellen? Es erscheint nicht zulissig, bei den Gruppen mit reicher Nesselzell-
ausstattung mit progressiver Entwicklung, bei denen mit zahlenmiflig geringer Nessel-
zellausstattung mit regressiver Entwicklung zu operieren. Das hat HanZ1 (1963, p. 203)
speziell bei den Trachyliden getan, denen er ein Monocnidom zuschreibt. Wir wissen
aber heute, dafl die Trachyliden iiber drei Nesselkapselarten verfiigen, unter denen
sich der hochspezialisierte Typ der Stenotelen (19) befindet.

b) In der vorliegenden Untersuchung ist der eindeutige Beweis dafiir erbracht
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worden, daff die quantitative Verteilung und die Differenzierungshéhe der NK-Typen
keine Merkmale von allgemein giiltigem systematischem und evolutionistischem Wert
sind, sondern durch die positive Korrelation mit der Formenmannigfaltigheit der
systematischen Einheiten thre natiirliche und den Tatsachen entsprechende Erklirung
finden. Daf} die Nesselzellausstattung in diesem Sinn als adaptives Merkmal betrachtet
werden muf}, das sehr wahrscheinlich in kausalem Zusammenhang mit der groferen
Anpassungsfihigkeit und Plastizitit der Gruppen steht, die {iber die reichste Nessel-
zellausstattung verfiigen, entzieht der Hypothese von HapZ die Grundlage, der in
den Nesselzellverhiltnissen ein Merkmal von allgemeiner evolutionistischer Bedeutung
sehen will. Die den Tatsachen entsprechende Bewertung der Nesselzellverhiltnisse gibt
keine Veranlassung, sie als Stiitze fiir eine Umkehrung des bisher giiltigen Systems
anzufihren.

Zum Schluf ist darauf hinzuweisen, daf fiir die Nesselzellverhiltnisse der in die-
ser Arbeit noch nicht berticksichtigten Niveaus der Familien, Gattungen und Arten
nach den vorliegenden speziellen Untersuchungen keine prinzipiell anderen Resultate
zu erwarten sind als fiir die hdheren systematischen Einheiten. Insbesondere gilt auf
dem Species-Niveau, dafl manche Arten einer Gattung sich durch ihr Cnidom unter-
scheiden, wobei oftmals auch zusitzliche feinere Unterschiede, wie Form und Grofe
der Nesselkapseln, beriicksichtigt werden miissen (vgl. Parenruss 1936). In anderen
Fillen aber lassen sich keine Unterschiede ermitteln oder sie sind so gering, dafl Species
und Gattungen nicht nach thren Nesselzellverhiltnissen getrennt werden kdnnen.
Uberdies spielt auch die personliche Erfahrung und Ubung bei allen Untersuchungen
liber die Nesselkapseln eine wesentliche Rolle. Bei Anwendung geeigneter Methoden,
wobei besonders die Untersuchung von Quetschpriparaten lebendfrischen Materials
mit Hilfe des Phasenkontrastverfahrens zu nennen ist, lassen sich nicht nur die Kapsel-
typen bekannter Species unterscheiden, sondern es gelingt auch oft, eine unbekannte
Art in die zugehdrige niedere und hohere systematische Einheit einzuordnen. Nach
den eigenen Erfahrungen sind etwa die Nesselkapseln der thecaten Hydroiden sowohl
nach den Typen wie auch nach den Gréflen- und Formverhiltnissen so charakteristisch,
dafl die Unterscheidung von den Athecata in den meisten Fillen ohne Schwierigkeit
m0glich ist. Fiir den Systematiker ist somit die Beriicksichtigung der Nesselzellen ein
wesentliches und unerldfliches Hilfsmittel. Anzustreben ist fiir die Zukunf, einen
Katalog der Nesselzellausstattung der Species zusammenzustellen, fiir die sie bekannt
ist. In der von den meisten Autoren bereits geiibten Weise sollten dabei aufer den
Typdiagnosen stets auch Grofenangaben der Nesselkapseln (Lings- und Querdurch-
messer) aufgefithrt werden.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Klassifikation der verschiedenen Kategorien von Nesselkapseln nach WeiLL
(1934) wird beschrieben. Sie beruht auf morphologischen Merkmalen der entlade-
nen Nesselkapseln und umfafit 20 verschiedene Typen, von denen 2 neu eingefithrt
werden.

2. Nach den speziellen Befunden der fritheren Autoren, besonders denen von WEILL,
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RusseLr, CARLGREN, T8 & INoUE und nach eigenen Beobachtungen wird die quali-
tative und quantitative Verteilung der Nesselkapseltypen auf die systematischen
Einheiten untersucht. Beriicksichtigt werden die Niveaus der Klassen, Unterklassen,
Ordnungen, fiir die Ordnung Hydroida auch die Unterordnungen.

. Die Priifung der Nesselzellverhiltnisse auf ihre allgemeine Bedeutung fiir Syste-
matik und Evolution ergibt folgende Resultate, mit denen die detaillierten Erorte-
rungen von WEILL bestitigt und ergidnzt werden:

a) Die qualitative und quantitative Verteilung der Kapseltypen auf die systemati-
schen Einheiten enthilt keine Merkmale von absolut gliltigem Wert.

b) Die Differenzierungshéhe der in den verschiedenen Einheiten gefundenen Kapsel-
typen, die nach dem quantitativen Anteil von einfachen (Haplonemen) und hs-
her differenzierten Typen (FHeteronemen) bewertet wird, ist kein Merkmal von
systematischer und evolutiver Bedeutung.

c) Der Besitz von speziellen Kapseltypen ist ein Merkmal von positiver, aber je
nach dem gepriiften Niveau begrenzter und relativer Bedeutung. Mit dem Besitz
der speziellen Kapseltypen sind damit systematische Merkmale gegeben, die
neben den morphologischen und entwicklungsgeschichtlichen Merkmalen fiir ein
natiirliches System Verwendung finden kénnen. Nach den bisherigen Kenntnissen
stehen die Nesselzellverhdltnisse mit dem bestehenden System in Ubereinstim-
mung und stiitzen es. In unsicheren Fillen, in denen die Eingruppierung nach
morphologischen Merkmalen allein zweifethaft bleibt, kann die spezielle Quali-
tit der Nesselkapseln die Entscheidung iiber die systematische Stellung ermdg-
lichen. Dafiir werden aus der Literatur und nach eigenen Beobachtungen instruk-
tive Beispiele gegeben.

4. Zwischen der qualitativen und quantitativen Reichhaltigkeit der Nesselzellausstat-
tung einer systematischen Gruppe und ihrer allgemeinen Differenziertheit — also
ithrer Mannigfaltigkeit an Bauplidnen, Lebens- und Entwicklungserscheinungen —
besteht eine positive Korrelation. Eine in dieser Hinsicht differenzierte Gruppe hat
eine reichere Nesselzellausstattung als eine weniger differenzierte. Aus dieser Korre-
lation erkldrt sich, dafl die Hydrozoa als die in morphologischer, entwicklungs-
geschichtlicher und ethologischer Hinsicht differenzierteste Klasse die grofite Anzahl
verschiedener Nesselkapseltypen haben.

5. Die Nesselzellverhiltnisse bieten daher keine Stiitze fiir eine Umkehrung des bisher
giiltigen Systems.
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