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ABSTRACT: The nematocysts of the Cnidaria, with special reference to the Hydroida. 
I. 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 WEILL (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 facilitate 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. 

EI N L E I T U N G  

Wie seit langem bekannt, sind die Nesselzellen, die kennzeichnenden Bauelemente 

der Cnidaria, in morphologisch und funktionell vers&iedenen Typen ausgebildet. Das 

gilt insbesondere fiir die in den Nesselzellen liegenden und yon ihnen erzeugten Nessel- 

kapseln; sie stellen das fiir Beutefang, Abwehr und Anheflcung wirksame Zeltprodukt 

dar. Neuere Arbeiten allgemeiner und spezieller Zielsetzung (S'rri, HzNsoN 1929, WEILL 

1 Herrn Professor Dr. W. v. BUDDENB~OCK "~ zum 80. Geburtstag gewidmet. 
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1934, PAI'ENFUSS 1936, TISCHBIE~.EK 1936, RUSSELL 1938, 1939, 1940, 1953, CARLGREN 

1940, 1945, HAND 1954a, b, 1955a, b, 1961 und andere; vgl. PAX 1940, REES 1957b) 

haben gezeigt, daft Vorhandensein und Verteilung der Kapseltypen yon diagnosti- 

scher Bedeutung f(ir die Systematik der verschiedenen Gruppen seln kSnnen. Das all- 

gemeine Ergebnis, daB die Nesselkapseln eine deutliche Differenzierung yon einfacher 

zu komplizierter gebauten Typen erkennen lassen, wurde auBerdem als Stiitze ftir 

phylogenetische Ableitungen verwendet (HaD~I 1958, 1963). 

Im Verglelch zu dem groBen Formenreichtum der Cnldaria 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 prtifen. 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 yon W~ILL (1934) an. 

Bei langj~ihrigen eingehenden Untersuchungen an mehr als 100 Arten aus allen 

Gruppen der Cnidaria fand WEILL, dab ~iuBere Merkmale wie Form und GrSge der 

unentladenen Kapsel wegen ihrer Variabilit~it 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 N e s s e l a p p a r a t  der  

N e s s e l k a p s e l n  im e n t l a d e n e n  Z u s t a n d  gentigend sichere Unterscheidungs- 

merkmale, so daB WEILL 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 Entwi&lung, Morphologie, systematischer und evolutionistischer Bedeu- 

tung, wobei die gesamte umfangreiche Literatur tiber die Erforschung der Nesselzellen 

und ihrer Funktionen ausftihrlich berticksichtigt wurde. 

Der Weft und die Brauchbarkeit des WEILLschen Systems beruhen darauf, dab es 

tats~chlich alle bisher bekannten Typen einwandfrei zu identifizieren und einzuordnen 

gestattet. Es dtiri°ce auch keinerM Schwierigkeiten machen, gegebenenfalls neue, noch 

nicht beschriebene Nesselkapseln in diesem System unterzubringen. Zur Kennzeichnung 

der Situation sei aber bemerkt, daBt zu den yon WEILL (1934) aufgestellten Haupt- 

und Unterkategorien mit insgesamt 17 verschiedenen Typen yon Nesselkapseln nach 

allen neueren Arbeiten keine grunds~itzlich neuen Haupteinheiten hinzugekommen 

sind, was am tiberzeugendsten far das System yon WEILL spricht. Dieser Sachverhalt 

schlieBt nicht aus, daf~ nicht noch weitere, bisher unbekannte Untereinheiten (vermut- 

lich aber nur in sehr geringer Zahl) existieren und aufge£unden werden. Das triff~ 

beispielsweise ftir eine Kategorie zu, die yon WEILL (1934) bereits nach der Literatur 

aufgefahrt, aber damals yon ihm selbst noch nicht durch eigene Beobachtungen be- 

st~itigt war. Die Existenz des betreffenden Typs ist erst in jtingster Zeit (WriLz I964) 

verifiziert worden (siehe p. 8, Tab. 1; Abb. 20, den Typ der Birhopaloiden). Von 

anderen Autoren haben nur CaRLG~EN (I940, 1945) und CUTRESS (1955) fiir eine be- 

stimmte Kategorie zur besseren Unterscheidung einige Untereinheiten definiert (siehe 

p. t2). Auch bei den eigenen Untersuchungen, bei denen zahlreiche Hydroiden-Arten 
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auf ihre Nesselzellausstattung gepriif~ wurden, konnte lediglich eine Untereinheit neu 

entdeckt und beschrieben werden. Autgerdem wurde ein weiterer spezieller Typ nach 

Angaben anderer Autoren, die durch die eigenen Beobachtungen best~itigt wurden, 

definiert und in das System eingefiigt (siehe p. 8, Tab. 1, Anmerkung 3, 4). In r3ber- 

einstimmung mit allen neueren Autoren, die sich mit der Unterscheidung yon NesseI- 

kapseln besch~it~igt haben, kann die Brauchbarkeit des Systems yon WEILL vollauf 

best~tigt werden. Daher erscheint die Auffassung gerechtfertigt, dai~ sich in Zukun~ 

jeder Versuch eriibrigt, ein anderes System aufzubauen oder zu benutzen. 

Wenn vor allem in der neueren englischsprachigen Literatur alle Autoren bei der 

Identifizierung yon Nesselkapseln dem System yon W~ILL gefolgt sind, so wird das 

dadurch erleichtert, dafg W~ILL bei der Namengebung der Kapseltypen yon der griechi- 

schen Wortbedeutung der verwendeten Merkmale ausgegangen ist. Eine Ubertragung in 

andere Spra&en ist daher ohne Schwierigkeiten mSglich, wofiir als Beispiel die r3ber- 

nahme des Systems durch RussEll,. (1953, dort p. 14 ft., Fig. 8) eben ins Englische 

dienen kann. 

An einer Einfiihrung in die d.~ltschsprachige Literatur fehlt es bisher. Das h~ingt 

vermutlich auch damit zusammen, ~ af~ die grundlegenden Arbeiten von W~ILL schwer 

zug~inglich und dadurch nicht allg~." ~ein bekannt geworden sind. Bis auf wenige Aus- 

nahmen finden sich auch in den ne~eren Arbeiten, in Lehr- und Bestimmungsbiichern 

immer noch die schon erw~ihnten ~ilt 3ten Bezeichnungen Volventen, Glutinanten, Pene- 

tranten. Diese Einteilung, die sich prim~ir auf die Funktion bezieht, mochte ausreichen, 

solange die Nesselzellen einer einzigen Form, n~imlich des Siif~wasserpolypen Hydra 
beriicksichtigt wurden, fiJr den die~ Begriffe ja tats~ichlich durch P. SCHIJLZE (1914, 

1922) entwickelt wurden. Unter dc~ ;eweils gleichen Funktionstyp k/Snnen aber mor- 

phologisch ganz verschiedene Form:ypen fallen, wie sich sofort zeigte, als man sich 

nicht auf Hydra beschr~inkte, sonde~n auch andere Hydrozoa sowie Cnidaria aus den 

Klassen Scyphozoa und Anthozoa beriicksichtigte, die ja ihre Hauptentfaltung im 

Meer erfahren haben oder auf das Meer beschr~inkt sind. Daf~ der Formenmannig- 

faItigkeit der marinen Cnidaria eine Vielfatt ihrer Nesselkapseltypen entspricht, und 

dai~ fiir die morphologisch verschiedenen Kapsetn nicht die Funktion als Einteilungs- 

prinzip dienen kann, wurde dann auch der Ausgangspunkt fiir die griindlichen Unter- 

suchungen yon WEILI, 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 mut~, kaum mehr als historischen Wert. Daher ist es das n~ichst- 

liegende Ziel der vorliegenden Arbeit, das System yon WI~ILL in die deutschsprachige 

Literatur einzufiihren und auch dem Nichtspezialisten zug~inglich 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 beriicksichtigt werden. Indes h~itte bei einer allge- 

meinen Darstellung des WEILLschen Systems eine Beschr~inkung auf die bei den Hydro- 

zoa beziehungsweise Hydroida vorkommenden Typen mit Recht als Mangel empfun- 

den werden kSnnen. Es erschien daher zweckm~ii~ig, die gesamte Mannigfaltigkeit der 

Nesselkapseln zu beriickslchtigen und alle bisher bekannten Typen tabellarisch und 

bildlich zusammenzustellen. Fiir die beiden Klassen der Scyphozoa und Anthozoa, aus 
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denen yon mir selbst bisher nur wenige Formen auf ihre Nesselzellausstattung gepriii~ 

werden konnten, s&iiege i& mich den Resultaten yon WrILL 1934, PAWNFUSS 1936, 

TISCHBIH~EK 1936, CAR~CREN 1940, t945 und HAND 1954b, 1955a, b an. Der Mit- 

teilung der genaueren Angaben fiber die bei den untersuchten Einzelarten vorgefun- 

denen Nesselkapseln sollen dann sp~itere Arbeiten dienen. 

Die Hauptaufgabe ist dabei vorerst, nach dem Vorgehen yon WEiLL, RUSSrLL und 

anderen durch die genaue Untersuchung m6glichst vieler bekannter Arten die zahl- 

reichen vorhandenen Liicken auszuftillen. 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 far die Systematik er- 

geben. Auf diese Weise wird es dann auch m/Sglich sein, zur Beantwortung der Frage 

beizutragen, welcher Wert den Nessetkapseln fiir die Kenntnis und Auffindung phylo- 

genetischer Entwicklungslinien 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 Ans&luf~ an 

die Darstellung des Systems der Nesselkapseln soil daher versu&t werden, das bislang 

vorliegende Tatsa&enmaterial auf seinen Aussagewert fiir die Systematik und Evo- 
lution zu priifen. 

Die Nesselkapsel kann als eine der kompliziertesten Zelldifferenzierungen des gan- 

zen Tierrei&s gelten (vgl. KOHN 1914, p. 431). Gleichwohl ist trotz zahlrei&er Hterer 

und neuerer Arbeiten der Vorgang der Entladung in seinen &emis&-physikalis&en 

und physiologischen Grundlagen na& wie vor ungekl~irt (vgl. dazu die zusammenfas- 

senden I]bersichten yon REISING~R 1961 und MERGNrI~ 1964). Weitere neue Unter- 

suchungen vor allem von amerikanischer und franz6sischer Seite haben sich besonders 

tim die AufklS_rung der chemis&en Zusammensetzung des Nesselgi~es bemiiht und sich 

mit dem Feinbau der Nesselzellen und ihrer Strukturelemente unter Anwendung der 

Elektronenmikroskopie befagt (vgl. dazu besonders BOISSEAU 1952, CHAVMAN 1961, 

CHAVMAN & TZLNrY 1959, LrN~IOFF & LOOMIS 1961). 

TERMINOLOGIE 

Far die Unterscheidung und Abgrenzung der verschiedenen Kapseltypen auf 

Grund ihrer morphologis&en Strukturen bedarf es einer genauen Terminologie, die 

eine einwandfreie und unmigverst~indliche Beschreibung erm6glicht und eine unter- 

schiedli&e Kennzei&nung glei&er Strukturen dur& vers&iedene Autoren ausschliet~t. 

Die folgende Terminologie, bei der si& eine kurze Rekapitulation der wichtigsten 

morphologis&en Tatsa&en ni&t vermeiden l~igt, diirf~e diesen Erfordernissen gerecht 
werden. 

1. Nesselzelle, 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 - F~ilIen vorhanden ist und dann meist eine 

lange schlanke Form hat; weiterhin das Cnidocil am ~iui~eren Pol und fibrill~ire 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 Stiitz- 

funktion zugeschrieben. Eine besondere spiralige Struktur im Plasma wird als Lasso 

(Fadenkn~iuel) 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. WEILL 1934, p. 104). Ftir un- 

sere Zwecke ist die Unters&eidung bedeutungslos; f/Jr die Klassifizierung ist stets nut 

die Zelle mit der fertig entwickelten Nesselkapsel von Interesse. 

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

a) D i e  u n e n t l a d e n e  K a p s e l .  Sie besteht aus der mehrwandigen Kapselhiille 

mit dem Operculum, dem Deckel, soweit ein solcher vorhanden ist 1, und dem Kapsel- 

inhalt. Elemente des Kapselinhaltes: Kapselfltissigkeit, die meist nicht erkennbar ist, 

und eingestiilpter Nesselapparat. Dieser ist in die Kapselfliissigkeit eingebettet und ent- 

h~ilt in seinem Inneren ebenfalls ein fliissiges Sekret. In manchen F~illen finden sich in 

der Kapsel besondere Inhaltskgrper: Plasmadifferenzierungen, deren Funktion nicht 

bekannt ist (vgl. Wr.ILL, 1934, p. 33 ft.). Ein Tell des Nesselapparates der unentladenen 

Kapsei kann als Achsenk/Srper (englisch: axial rod; franz5sisch: corps axiale) ausgebil- 

det sein, wenn er im entladenen Zustand an der Basis ein besonderes, yore termlnalen 

Nesselschlauch gesondertes Formelernent besitzt, n~imlich den Schat~ (siehe unten). Die 

Nesselkapsel kommt durch den Vorgang der Entladung zur Funktion, der in einer 

Ausstiilpung des Nesselapparates besteht. 

b) D i e  e n t 1 a d e n e K a p s e 1. Sie wird gebildet aus der KapselMille mit dem 

abgehobenen Operculum, soweit ein sotches vorhanden ist, und dem ausgestiilpten 

Nesselapparat. 

N e s s e 1 a p p a r a t 2 : 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 l~ihmenden und 

tStenden Wirkung des in der Kapsel enthaltenen Nesselgiflces beruht, sondern au£ dem 

Festhalten der Beute oder dem Anheflcen an ein Substrat (vgl. PAx 1940, p. 284). Daher 

erscheint die gegebene Definition des Nesselapparates unabh~ingig yon seiner tats~ich- 

lichen Funktion gerechtfertigt. Der Nesselapparat ist der Tell der Kapsel, der die 

meisten Differenzierungen aufweist, so datg die Unterscheidung seiner Teilstrukturen 

1 Das Operculum ist ni&t bei allen Kapseltyen als gesonderte und deutlida erkennbare 
Bildung ausdifferenziert (vgl. WEILL 1934, p. 32 f.). 

2 Der Begriff ,,Nesselapparat" wird in anderem, erweitertem Sinne yon PAx (1940, 
p. 284 ft.) zur Kennzeichnung der gesamten Nesselzellausstattung einer Art verwendet, also mit 
ihrem Cnidom gleichgesetzt. Da Miflverst~indnisse wohl kaum zu beftirchten sind, wird bier 
an der Verwendung des Begriffes ,,Nesselapparat" als eines Teiles der einzelnen Nessetkapsel 
festgehalten. 
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die Grundlage fiir die Klassifikation yon Wrier darstellt, wie bereits erwiihnt wurde. 

Der Nesselapparat kann ein Schlauch sein, er kann die Form eines Stabes oder einer 

Keule haben und kann eine Kombination dieser Formelel~-qente darstellen. 

Im einfachsten Fall besteht der Nesselapparat aus einem feinen, kiirzeren oder 

l~ingeren Schlauch, der keinerlei morphologlsche Strukturelemente oder Difterenzie- 

rungen aufweist. Bei der tiberwiegenden Mehrzahl abet besitzt der Nesselapparat be- 

sondere Formelemente; vor allem ist ein erweiterter basaler Schait, friiher auch Hals- 

stiick genannt (englisch: shall, butt; franz/Ssisch: hampe), yon dem diinnen End- 

abschnitt, dem Nesselschlauch, abgesetzt (engtisch: tube; franzSsisch: tube n6mato- 

cystique). Der NesselscMauch wird h~iufig auch Faden genannt. Dat~ es sich dabei nicht 

urn ein solides, sondern um ein hohles Formelement handelt, braucht nicht eigens be- 

tont zu werden. Weiterhln ist der Nesselapparat bei der Mehrzahl der Kapseln nlcht 

glatt, sondern ganz oder teilweise mit Dornen besetzt, die an ihm in mehreren, meist 

3 rechtsgewundenen Spiralen inser ieren. Rechtsgewunden bedeutet im Uhrzeigersinn, 

wenn man auf die entladene Kapsel parallel zu ihrer L~ingsachse in der Richtung yon 

der Basis zur Spitze des Schlauches sieht. Die Dornen (englisch: spines; franz~Ssisch: 

6pines) find oftmals sehr rein und zart, so dai~ man besser yon Haaren sprechen wi~rde, 

wie es WrlLL mit den Bezeichnungen ,,atriche, basitriche Haplonemen" auch tats~ichlich 

rut (siehe unten). Nur ein Nesselkapseltyp, der der Stenotelen (£riiher Penetranten 

genannt), besitzt am Schaf~ drei besonders differenzierte und st~irker ausgebildete Dot- 

hen, die Stiletts. 

3. Die Nesselzellausstattung, das Cnidom. 

F/fir diesen yon WEILL geschaftenen Begriff, der in der neueren Literatur h~iufig 

Verwendung findet, gibt der Autor folgende Definition: ,,Le cnidome est d6fini Fen- 

semble des n6matocystes que poss~de un Cnidaire ~ un moment donne de son 

existence" (1934, p. 650, vgl. p. 351). Damit ist das Cnidom charakterisiert als ,,Ge- 

samthelt aller Nesselkapseln, die ein Cnidarier in einem bestimmten Augenblick seines 

Lebens besitzt". Diese Definition erscheint allerdings nicht ganz eindeutig, da sie often- 

bar das individuelle Moment nicht ausschlief~t und sich prim~ir auf die Gesamtzahl aller 

bei einem Einzeltier tiberhaupt vorhandenen Nesselkapseln der verschiedenen Kate- 

gorien bezieht. Wenn man bedenkt, daf~ die Nesselzellausstattung einer Meduse yon 

der des Polypen der gleichen Art verschieden sein kann, well die eine Generation einen 

bestimmten Kapseltyp besitzt, der der anderen fehlt, so wird klar, daf~ die Definition 

in dem Sinne pr~izisiert werden muff, daf~ d a s  C n i d o m  d i e  G e s  a m t h  e i t  

a l l e r  v e r s c h i e d e n e n  N e s s e l k a p s e l t y p e n  d a r s t e l l t ,  i i b e r  d i e  

e i n e A r t v e r f tig t. Entsprechend besitzt eine Species ein Monocnidom, wenn bei 

ihr nur ein einziger Typ yon Nesselkapseln vorkommt. Andere Arten haben ein Bi-, 

Tri- oder ein Tetracnidom, wenn 2, 3 oder 4 verschiedene Typen yon Nesselkapseln 

bei ihnen gefunden werden. In genau diesem Sinne wenden WrlLL (1934) und nach 

ihm die spiiteren Autoren den Begrift des Cnidom durchweg an, der damit die Nessel- 

zellausstattung einer Art eindeutig kennzeichnet und nur auf dem Speciesniveau sinn- 

roll ist. 

Das Cnidom einer Art darf als vollstRndig bekannt nut 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 WEtLL 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 daf~ 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 erw~ihnt, ist der ausgestiilpte Nesselapparat der entladenen 

Kapsel das morphotogische Grundelement, dessen unterscheidbare Teilstrukturen WEILL 

fiir den Aufbau seines Systems der Nesselkapseln gedient haben. Llber die ~tteren Ein- 

teilungsversuche hat derselbe Autor ausf~ihrlich berichtet, so dat~ wir uns hier auf die 

yon ibm begr~indete Klassifikation beschr~nken kSnnen, die in Tabelle 1 wiederge- 

geben ist. 

Bei den Cnidaria lassen sich danach insgesamt 20 verschiedene Arten yon Nessel- 

kapseln unterscheiden, die sich auf 2 Haupt- und eine Anzahl von Untereinheiten ver- 

teilen. Von WEILL werden die verschiedenen Nesselkapselarten Kategorien genannt. 

Der Einfachheit halber werden sie im folgenden meist als Nesselkapseltypen (NK- 

Typen) bezeichnet. Die in der Praxis gebr~iuchliche Benennung, aus der die Identit~it 

eines Kapseltyps mit ausreichender Genauigkeit hervorgeht, ist in Tabelle 1 durch 

Fettdruck hervorgehoben. Daraus ist ersichtlich, daf~ in den meisten F~illen eine h6ch- 

stens binomin~ire Nomenklatur geni~gt und bei dem Rest eine maximal trinomin~ire 

Nomenklatur notwendig ist. Das haben schon RUSSELL (1953) und HAND (1961) be- 

tont; letzterer hat vergleichsweise darauf hingewiesen, daf~ zur Kennzeichnung einer 

Spezies ja auch nicht jedesmal ~iber das Genusniveau hir~weg alle h~Sheren systemati- 

schen Einheiten angegeben werden. Aber auch bei den Eurytelen (14) bis (18) der 

Tabelle 1 geniigt in den meisten F~llen die Angabe, ob sie mikro- oder makrobasisdaer 

Natur sind, da die feinere Unterscheidung nach der Art der Bedornung of~mals schwie- 

rig ist, zumal wenn es sich um Kapseln geringer Dimensionen handelt. Mit den Deft- 

nitionen der Tabelle 1 und den Abbildungen 1 bis 20 erscheinen alle Typen ausreichend 

gekennzeichnet, so dai~ sich eine ausfiihrliche Beschreibung er[ibrigt. Nur auf einige 

allgemeinere Punkte muf~ zum besseren Verst~ndnis noch n~iher eingegangen werden. 

1. Vorauszuschicken ist, dai~ die Unterscheidung der beiden Hauptkategorien 

Astomocniden und Stomocniden nicht ohne weiteres m~Sglich ist, well bei den Sto- 

mocniden die terminale Uffnung des meist langen und am Ende feinen Fadens mit 

den vorhandenen optischen Hit£smitteln einschliel~lich des Phasenkontrastverfahrens 

nicht erkennbar ist. Der Versuch, nach diesem Unterscheidungsmerkmal im Einzelfall 

zu einer einwandfreien Diagnose zu gelangen, w~irde die Anwendung spezieller F~irbe- 

methoden, etwa der Vitalf~irbung der Nesselkapseln vor der Enttadung erfordern (vgl. 

WEILL 1934, p. 39). Das Vorhandensein beziehungsweise Fehlen der fiir die Defini- 

tion wesentlichen Cfffnung ist daher bei den meisten Nesselzellen beider Kategorien in 

der Praxis nur indirekt zu erschtiei~en; doc~ ist diese Schwierigkeit erfahrungsgem,if~ 

belanglos, welt die drei Typen der Astomocniden wegen ihrer morphologischen Beson- 
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Tabelle I 

Das System der Nesselkapseln nach WriLL (1934) 1 

A. Astomocniden: 
I. Rhopalonemen: 

1. Anacrophoren: 
2. Acrophoren: 

II. Desmonemen: 

B. Stomocniden: 
I. Haplonemen: 

1. Isorhizen: 
a) atriche: 

b) basitriche- 
c) merotrichea: 

d) holotriche: 

2. Anisorhizen: 
a) homotriche: 
b) heterotriche: 

II. Heteronemen: 

1. Rhabdoiden: 
a) Mastigophoren: 

a) mikrobasische: 
fl) makrobasische: 

b) Amastigophoren: 
a) mikrobasische: 
f;¢) makrobasische: 

2. Rhopaloiden: 
a) Eurytelen: 

a) mikrobasische: 
aa) homotriche: 
fS~) heterotriche: 

fl) makrobasische: 
aa) telotriche: 
f3fS) merotriche: 

77) holotriche4: 
b) Stenotelen: 

3. BirhopaloldenS: 

Nesselapparat ohne terminale Ciffnung 
Nesselapparat keulenf5rmig 
ohne apikalen Appendix (1) 2 
mit apikalem Appendix (2) 
NesseIapparat spiralig aufgewundener, meist kur- 
zer, dicker Faden (,,Volventen") (3) 
Nesselapparat mit terminaler ESffnung 
Nesselapparat einfacher Faden, ohne deutlich ab- 
gesetzten basaien SchaPt 
Faden isodiametrisch 
Faden in ganzer L~inge ohne Dornen (,,Gluti- 
nanten") (4) 
nur basaler Tell des Fadens mit Dornen (5) 
ein der Basis gen~iherter Zwischenteil des Fadens 
mit Dornen (6) 
Faden in ganzer L~inge mit Dornen besetzt 
(,,Glutinanten") (7) 
Faden an der Basis deutli& erweitert 
alle Dornen gleichartig (8) 
Dornen der Fadenbasis st~.rker entwickeIt (9) 
Nesselapparat mit deutli& abgesetztem basalem 
Scha~, oder S&afl: ohne Faden 
Schaf~ stabf5rmig, isodiametrisch 
Scha~ verjiingt sich in einen deutlich yon ihm ab- 
gesetzten Faden 
Schaft kurz, ~ 3 X Kapsell~nge (10) 
Scha~ lang, ~ 4×Kapsell~inge (11) 
S&afl: ohne Faden 
SchaR kurz, ~ 3XKapsell~nge (12) 
Scha~ lang, ~ 4 X KapselI~inge (13) 
S&att keulenf5rmig, anisodiametrisch 
Scha~ am distalen Ende erweitert 
Schaft kurz, ~ 3XKapsell~inge 
Dornen des S&aftes s~imtlich gleichartig (14) 
Dornen des S&aRes ungleichartig (15) 
S&ait lang, ~ 4XKapsell~inge 
Endteil des Schafltes mit Dornen besetzt (16) 
Zwischenstiick des S&af~es vor der Enderweite- 
rung mit Dornen besetzt (17) 
Schaft in ganzer L~inge mit Dornen besetzt (18) 
Schatt an der Basis erweitert, 3 Dornen als Stiletts 
besonders stark entwickelt (,,Penetranten") (19) 
Schai~ am proximalen und distalen Tell keulen- 
f5rmig erweitert, also langgestreckt hantelf5rmig (20) 

' Da bereits RUSSELL (1953, p. 15) die griechischen Grundbedeutungen der WEILLschen 
Definitionen angegeben hat, kann hier auf ein ausfiihrliches Glossar verzichtet werden. 

2 Mit den in Ktammern gesetzten Zahlen wird jedem Typ elne Nummer zugeordnet, 
unter der er auch in den Abbildungen erscheint. Auf diese Weise kann sowohl in dieser 
Arbeit wie in sp~iteren Beitr~igen auf die bier definlerten und abgebildeten Nesselkapsel- 
typen eindeutig Bezug genommen werden. 

3 Dieser Typ wird neu eingefiihrt und in einem sp~iteren Beitrag beschrieben, ver- 
gleiche p. 29. 

4 Von WEILL nicht definiert, yon RUSSELL (1939, p. 154 ft., Fig. 45 a-d) beschrieben 
und abgebildet, allerdings irrtiimlich als Mastigophoren bezeichnet. Wie HAND (1954a, p. 
54 ft., Fig. 3, 5) gezeigt hat, handelt es sich um Eurytelen. 

5 Nach WEILL (1964). 
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derheiten als solche sofort erkannt und im gegebenen Fall aus dem Kreis der zu prti- 

fenden Typen ausgeschieden werden kSnnen. 

2. RussH.~ (1938, p. 159, 161) hat die Vermutung ausgesprochen, dal~ es sich bei 

den Anacrophoren (1) und Acrophoren (2), die WrlLL ausschlief~lich fiir die Siphono- 

phoren signalisiert hat (siehe p. 19, Tabelle 3), m/Sglicherweise um Entwicklungsstadien 

anderer Kapseltypen handele, n~imlich yon Desmonemen und Haplonemen. Diese Ver- 

mutung ist abet bislang weder yon RUSSELL selbst noch yon anderen Autoren best~itigt 

worden. Daher mtif~te schon aus diesem Grunde bis zum Beweis des Gegenteils an der 

Existenz der Ana- und Acrophoren festgehalten werden, die auch schon yon iilteren 

Autoren beschrieben und abgebildet sind (vergleiche KOHN 1915, Tar. 31, Fig. 4, 14). 

Dartiber hinaus hatte ich neuerdings als Teilnehmer der ,,Meteor"-Expedition 1964/65 

in den Indischen Ozean Gelegenheit, lebendfris&es Material mehrerer Siphonopho- 

ren-Arten auf die vorhandenen Nesselkapseln zu prtifen. Dabei konnte der Typ der 

Anacrophoren (1) im unentladenen und entladenen Zustand beobachtet werden. Form 

und Struktur stimmten mit den Angaben yon WnILL vollst~indig iiberein und liegen 

keinen Zweifel daran aufkommen, dag es sich um einen selbst~indigen Typ handelt. Das 

gleiche ist damit auch f/Jr die Acrophoren (2) anzunehmen. 

3. Wie Tabelle 1 erkennen l~f~t, entf~illt die Hauptmenge der Typen auf die 

Haplo- und Heteronemen. Der Vollst~indigkeit halber sei erw,ihnt, dal~ die Hetero- 

nemen mit Ausnahme der Amastigophoren noch in die beiden gr6l~eren Gruppen der 

Hoplotelen und Anoplotelen aufgegliedert werden k6nnen, je nachdem der terminale 

Schlauch des Nesselapparates bewaffnet, das heil~t mit Dornen besetzt ist oder nicht 

(WEILL 1934, p. 38). Ferner ist zu beachten, dal~ die Unterscheidung der Typen bei 

einer Reihe yon Haplo- und Heteronemen auch im unentladenen Zustand m6glich ist, 

wenn das Merkmal - Vorhandensein oder Fehlen eines Achsenk/Srpers - und dessen 

Ausbildungsgrad f/Jr die Diagnose berticksichtigt werden. Nach WEILL (1934, p. 49) gilt 

n~imlich die Beziehung: 

a) ohne Achsenk6rper t Haplonemen 

b) mit s&wach entwickeltem Achsenk/Srper 1 I Heteronemen 
c) mit stark entwickeltem Achsenk/Srper t 

Daher k6nnen die Kategorien a) und c) auch im unentladenen Zustand sofort ange- 

sprochen werden, nicht aber die Kategorie b). Erfahrungsgem~G 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 f/.ir 

die makro- und mikrobasischen Eurytelen. 

Andererseits daft nicht unerw~ihnt bleiben, dag es F~ille gibt, bei denen die Unter- 

scheidung der Typen auch nach dem in seinen morphologischen Merkmalen so ein- 

deutigen WEILLschen System Schwierigkeiten bereitet. Das gilt beispielsweise ftir einige 

Typen der Haplo- und Heteronemen. So hat schon RUSSrLL (1938, 1953) bemerkt, daf~ 

bei den Thecata die Unterscheidung zwischen den basitrichen Haplonemen (5) und 

mikrobasischen Mastigophoren (10) auch bei den entladenen Kapseln o~ schwierig ist. 

Die Ursache liegt meist in der sehr geringen GrSf~e 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 (1.0) mit Schwierigkeiten verbunden 

sein. Doch handelt es sich im ganzen gesehen nur um wenige Ausnahmef~ille; sie 

sprechen keineswegs gegen das System yon W~ILL, da sie iiberdies auch damit zu er- 

kl~iren sind, dai~ es Uberg~inge yon einem zum anderen Typ geben kann, worin often- 

bar evolutionistische Zusammenhiinge zum Ausdruck kommen. 

4. Die vermutlich gleiche Ursache ist auch fiir eine weitere Erscheinung anzuneh- 

men. Definitionsgem~ii~ ist der Faden bei den Isorhizen, der ersten Untereinheit der 

Haptonemen, in ganzer L~inge yon ann~ihernd der gleichen Dicke. Daf~ indes diese 

Eigenscha~ nicht bei allen Isorhizen in gleicher Weise voI1 verwirklicht ist, zeigt der in 

Abbildung 7 dargestellte Typ der holotrichen Haplonemen (7). Wie die gezeichneten 

Teilstiicke des Fadens erkennen lassen, verjiingt er sich yon der Basis bis zur Spitze 

allm~ihlich, aber doch deutlich. Andererseits ist die basale Erweiterung des Fadens bei 

den Anisorhizen (8, 9) so viel deutlicher ausgepriigt, dal~ die Trennung in verschiedene 

Kategorien schon allein nach diesem Merkmal notwendig und gerechtfertigt ist, wozu 

die Unterschiede in der Bedornung noch hinzukommen. 

5. WrrLL (1934, p. 48, 50 ft.) hat darauf au£merksam gemacht, dai~ auch bei den 

atrichen Haplonemen (4) die Oberfl~iche des Fadens nicht v~Sllig glatt, sondern mit 

feinen Spiralstrukturen (,,bandelettes h6ticoidaIes") versehen ist und dat~ l~berg~inge 

zwischen den atrichen und holotrichen Haplonemen (7) vorkommen. Diese Angaben 

konnten bei den eigenen Untersuchungen best~itigt werden. Es dr~ingt sich damit die 

Vermutung auf, dat~ es ,,echte" atriche Haplonemen nicht gibt. Diese Vermutung 

wurde inzwischen yon anderer Seite best~ifigt. Auf dem Symposion on the Cnidaria 

and their evolution of The Zoological Society of London, 3. bis 4. M~irz 1965, ergab 

die Diskussion im Anschlut~ an den Vortrag yon L. E. R. Pmiir~ und R. J. SKAER: 

,,A review of nematocyst researches", dai~ sich die atrichen Haplonemen bei der elek- 

tronenoptis&en Untersuchung als mit feinsten H~irchen versehen erweisen. Trotz dieses 

Abb. 1 bis 11: Die N e s s e l k a p s e l n  der  Cn ida r i a .  Die Abbitdungen geben jeweils die 
unentladene (a) und die entladene Kapsel (b) wieder. Vergr/Sf~erungen der mit dem Abb6schen 
Zeichenapparat gezeichneten Originale X 1700. Die mehrwandige Kapselhiille ist einfach 

gezeichnet 

1 Anacrophore yon Diphyes spiralis (Siphonophora), nach W~ILL (1934, p. 40, Fig. 22 a, b). 
2 Acrophore yon Forskalia spec. (Siphonophora), nach WHLL (1934, p. 40, Fig. 23 a, c). 
3 Desmoneme, schlanke Form, von Cladonema radiatum, Meduse (Hydroida Athecata), 

Original. 
3' Desmoneme, h~ufigste Form, von Pelmatohydra oligactis (Hydroida Hydrina). Original. 
3" Desmoneme, mit tangem Faden, yon Proboscidact),la, Polyp (syn. Lar) (Hydroida Limno- 

hydrina), kombiniert nach RUSSELL (1938, p. 155, Fig. 45 j) und HAND (t954a, p. 57, 
Fig. 5 h). 

4 atriche Haploneme yon Eirene viridula, Polyp (Hydroida Thecata), Original. 
5 basitriche Haploneme yon Eirene viridula, Polyp (Hydroida Thecata), Original. 
6 merotriche Haploneme yon Eucheilota maculata, Meduse (Hydroida Thecata), Original. 
7 holotriche Haploneme yon Pelmatohydra braueri (Hydroida Hydrina), Original. 
8 homotriche Anisorhize yon einer Siphonophore, nach WrILL (1934, p. 55. Fig. 41 a, b). 
9 heterotriche Anisorhize yon Euphysa aurata, Meduse (Hydroida Athecata), Original. 

10 mikrobasische Mastigophore yon Eucheilota maculata, Meduse (Hydroida Thecata), 
Original. 

1I makrobasische Mastigophore yon Millepora spec. (Hydroida Athecata), nach WrI~L 
(1934, p. 65, Fig. 55 a, b). 
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positiven Befundes ist aber der Unterschied in der Oberfl~ichenstruktur zwischen den 

atricherl Haplonemen einerseits, den basi-, mero- und holotrichen Haplonemen mit 

ihren deutlich ausgebildeten und leicht erkennbaren Dornen beziehungsweise Haaren 

andererseits so erheblich, dal~ der Typ der atrichen Haplonemen auch in Zukuntt seine 

Berechtigung beh~ilt. 

6. CARLGREN (1940, 1945) und Ct3TR~SS (1955) haben den Typ der Mastigophoren 

(10), (11) in weitere Untereinheiten aufgeteilt (mikrobasische b- und p-Mastigopho- 

ren nach CA~LG~EN, mikrobasische q-Mastigophoren und makrobasische p-Mastigo- 

phoren nach CUTRESS). Diese Untertypen werden yon den genannten Autoren abet 

nur f~ir die Anthozoen beschrieben und sind meines Wissens fiir Vertreter der Hydro- 

zoen noda nicht signalisiert. Auf eine eingehende BeriJcksichtigung kann daher ver- 

zichtet werden. 

7. CUTRESS (1955) verrteint die Existenz der mikrobasischen (12) und makro- 

basischen (13) Amastigophoren vollst~indig. Nach seiner Ansicht haben die Amastigo- 

phoren siimtlich am Schaf~ einen kurzen feinen Endfaden, w~ren also in Wirklichkeit 

Mastigophoren. Dai~ die Untersuchungen von CuTR~ss nicht eindeutig genug sind, hat 

schon HAND (1961, p. 189 ft.) erw~hnt, der auch auf Grund elektronenmikroskopischer 

Befunde zur Zur~ickweisung der Auffassung von CUTRESS gelangt. Nach meinen eige- 

hen Beobachtungen an Hydroiden haben die Mastigophoren stets einen langen Faden, 

so daf~ die Amastigophoren, selbst wenn die Spitze ihres Nesselapparates in einen kur- 

zen feinen Faden ausl~iufi, als eigener Typ von den Mastigophoren getrennt werden 

mfissen. WEILL hat brieftich (2. Dezember 1963) iiberdies hervorgehoben, daf~ der 

Nesselapparat der Amastigophoren nach I2inge und Bedornung sowohl im unentlade- 

hen wie im entladenen Zustand nur mit dem S c h a f t der Mastigophoren vergleich- 

bar ist, was ebenfalls fiir die Sonderung in getrennte Typen spricht. 

8. Schlief~lich muf~ erw~ihnt werden, daf~ die Anthozoa - und nur diese Gruppe - 

iiber einen weiteren Typ yon Kapseln ver£iigen, die Spirocysten (Abb. 21). Es 

handelt sich um langgestreckte, zyliridrische, sehr diinnwandige Kapseln, die im In- 

neren durch eine charakteristisd~e Spiralstruktur des Fadens ausgezeichnet und dadurch 

sofort erkennbar sind. Aul~erdem unterscheiden sie sich yon den anderen Nesselkapsel- 

Abb. 12 bis 19: Die N e s s e l k a p s e l n  der C n i d a r i a  (Fortsetzung) 

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

13 makrobasische Amastigophore yon Lebrunia danae (HexacoraIlia Actiniaria) nach 
W¢ILL (1934, p. 69, Fig. 62 a, b). 

14 homotriche mikrobasische Eurytele yon einer Anthomeduse (Hydroida Athecata), nad~ 
W~ILL (1934, p. 74, Fig. 64 a, b). 

15 heterotriche mikrobasische Eurytele yon Gonionemus vertens, Polyp (Hydroida Limno- 
hydrina), Original. 

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

17 merotriche makrobasische Eurytele yon Zanclec~ costata (syn. Gernmaria gemmosa), Me- 
duse (Hydroida Athecata), nach WEILL (1934, p. 79, Fig. 73 a, b). 

18 holotriche makrobasische Eurytele yon Gonionemus vertens, Jungmeduse (Hydroida 
Limnohydrina), Original. 

19 Stenotele yon Coryne tubulosa, Meduse (Hydroida Athecata), Original. 
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arten durch ein unterschiedliches Verhalten gegeniiber Farbstoffen. Dieser Typ i s t  yon 

WEILL bewuf~t aus seiner Klassifikation ausgeschlossen, da nach seinen Angaben die 

Kennmisse tiber Bau und Funktion sowie tiber die Entwi&lung no& immer als un- 

vollst~indig bezeichnet werden mtissen (WEILL 1934, p. 325 ft.). 

Neuerdings hat CUTRESS (1955) die Ansicht vertreten, dai~ es sich bei den Spiro- 

cysten nach Bau und Funktion urn nichts anderes als einen besonderen Typ yon Nessel- 

kapseln handele. Seine Beweisfiihrung erscheint allerdings noch keineswegs ausreichend 

begrtindet (vgl. HAND 1961), SO dai~ eine genaue Nachprtifung notwendig ist. 

20 
21 

a b a b 

20 21 

Abb. 20 bis 21: Die N e s s e l k a p s e l n  der  C n i d a r i a  (Fortsetzung) 

Birhopaloide yon Apolemia uvaria (Siphonophora), nach KOHN (1915,Tar. 31, Fig. 16, 17). 
Splrocyste yon Peachia hastata (Hexacorallia Actiniaria), Original. 

BEI D E N  SYSTEMATISCHEN E I N H E I T E N  DER C N I D A R I A  

VORKOMME NDE  NESSELKAPSELN U N D  I H R E  BEDEUTUNG F13R 

DIE  SYSTEMATIK U N D  E V O L U T I O N  

Die Arbeiten yon WEILL, PAPENFUSS, TISCHBIEREK, RUSSELL, CARLGREN, HAND 

und anderen haben zun~ichst gezeigt, dal~ die Formen aus den verschiedenen taxono- 

mischen Einheiten der Cnidaria recht erhebliche Unterschiede in ihrer Nesselzellaus- 

stattung aufweisen. Das gilt einmat fiir die T y p v e r s c h i e d e n h e i t der bei den 

Species vorkommenden Nesselkapseln, wie auch fiir die Z a h 1 v e r s c h i e d e n e r 

N K -  T y p e n ,  fiber die sie verftigen. Wie einleitend schon kurz erw~ihnt, kann 

weiterhin als allgemeines Ergebnis gelten, daf~ die Nesselkapseln fiir die Systematik 

yon diagnostischem Wert sind. Es soll versucht werden, den Geltungsbereich dieser 

Aussage im Anschlul3 an die Arbeiten der genannten Autoren zu tiberprtifen und zu 
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pr~izisieren. Von ihnen war besonders W~ILL bemiiht, die allgemeinen Regeln aufzu- 

finden, die sich aus der Verteilung der NK-Typen auf die systematischen Einheiten 

ergeben. Ausgangspunkt und zuverl~issige Basis waren ihm jewdls die speziellen Un- 

tersuchungen, die ihn in die Lage versetzten, die in den h/Sheren Gruppen vorkom- 

menden NK-Typen vergleichend zusammenzustellen. Da die Zahl der Arten, deren 

Abb. 22: Stenotele yon Hydra spec. (Hydroida Hydrina), elektronenoptischer L~ngsschnitt 
durch die unentladene Kapsel, X 8500, Originalphoto yon G. B. CHAV~AN, New York 

Nesselzellausstattung volls6indig bekannt ist, immer noch als gering anzusehen ist, 

k~Snnen derartige Untersuchungen nut vorl~iufigen Wert haben. Die bisherigen Ergeb- 

nisse sind jedoch bereits so interessant und wi&tig, dat~ es lohnend erscheint, den Stand 

der Kennmisse in einigen 13bersichten zusammenzufassen, soweit dies nach den Resul- 

taten der mehrfach zitierten Autoren, vor allem wiederum yon WEILL, m/J,glich ist. 

Die Grundtage ffir die Auswertung der vorliegenden Tatsachen ist ihre tabella- 

rische Darstetlung, wie sie im folgenden durchgefiihrt wird. Wie mehrfach angedeutet, 

gipfelt die Zielsetzung in der Frage, ob allgemein gfiltige Aussagen fiber die systema- 

tische und evolutionistische Bedeutung der Nesselzellausstattung mSglich sind. Die 

Fragestellung lautet also: lassen sich die systematischen Einheiten auf Grund ihrer Nes- 

selzellverh~ilmisse eindeutig kennzeichnen und einordnen; sie l~it~t sich ffir die verschie- 

denen systematischen Niveaus in mehrere Teilfragen aufgliedern. 
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Abb. 23: Birhopaloiden yon Apolemia uvaria (Siphonophora), entladene Kapseln, vergleiche 
Abb. 20 b. Originalphoto von R. WEILL, Bordeaux, Interferentialphasenkontrast 

1. Die systematischen Einheiten sind zu priifen: 

a) auf die QualitS.t und Quantit~it der bei ihnen iiberhaupt vorhandenen NK-Typen; 

b) auf die Qualit~it und Quantit~it der einheitsspezifis&en NK-Typen, das heigt deter, 

die nut in einer der auf dem betreffenden Niveau zum Vergleich stehenden Ein- 

heiten auftreten; 

c) auf die Qualit~it und Quantits.t der den Gruppen gemeinsamen NK-Typen. 

2. Es ist zu fragen, ob si& die systematis&en Einheiten dur& den Grad der Dif- 

ferenziertheit ihrer NK-Typen unterscheiden. 

3. Im Ans&Iug an die Schluf~folgerungen, die si& aus der Beantwortung der 

Fragen 1 und 2 ergeben, mug untersu&t werden, ob der Besitz spezieller Kapseltypen 

Aussagen far die Systematik der Gruppen gestattet. 

VORBEMERKUNGEN 

Die Analysen der qualitativen und quantitativen Verteilung sind in den Tabel- 

len 2 bis 7 durchgefiihrt, in denen s~imtliche NK-Typen auf die systematis&en 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- 

geftihrt, nicht aber Form-, GrSt~en- oder Strukturvariet~iten 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 

Grtinden nicht getrennt behandelt zu werden brauchen, liif~t sich die Zahl der verschie- 

denen Typen f~r unsere Vergleichszwecke von 20 auf 17 reduzieren. 

WrILL (1934) hat in seinen l~bersichten in der gleichen Weise auch die homo- und 

heterotrichen Anisorhizen (8, 9) zusammengefat~t. Da beide Kategorien aber nicht nut 

nach der Bedornung, sondern auch nach der Form des Nesselapparates verschieden 

sind und auBerdem auf dem Ordnungsniveau in verschiedenen Einheiten vorkommen, 

werden sie hier getrennt behandelt. 

Zu ber~cksichtigen ist ~iberdies, dal~ dieAnthozoa wie erw~hnt (siehe p. t2 ft.) iiber 

den weiteren, nut bei ihnen vorkommenden Typ der Spirocysten verfiigen, der eigent- 

lich in die vergleichende qualitative und quantitative Betrachtung einbezogen werden 

miif~te. Im Anschluf~ an WEIIa~ soll indes aus den schon erw~ihnten Griinden dieser Typ 
nicht generell beri~cksichtigt werden. 

Da die eigenen Untersuchungen vorwiegend an Hydroiden ausgef[ihrt wurden, 

kann die Behandlung der Tatsachenbasis f[ir die Klasse Hydrozoa bis zu den Unter- 

ordnungen der Hydroida gebracht werden. Ftir die iibrigen Klassen ist sie bis zu den 

Ordnungen durchgefiihrt; dabei zeigt sich, dat~ bier prinzipiell iibereinstimmende Er- 

gebnisse abgeleitet werden k~nnen. Die Analyse auf die niedrigeren Niveaus der Fa- 

milien, Gattungen und Arten auszudehnen, wtirde zu welt f~ihren und ist hier nicht 
beabsichtigt. 

Den tabellarischen f3bersichten wird das bisher giiltige System zugrunde gelegt, 

das in einigen Punkten modifiziert ist. 

Stamm Cnidaria, Klassen: 

Hydrozoa Ordnungen: 

Scyphozoa Ordnungen: 

Anthozoa Unterklassen: 

Hexacorallia Ordnungen: 

Hydroida Unterordnungen: 

Hydrozoa, Scyphozoa, Anthozoa. 

Hydroida, Trachylida, Siphonophora. 

Stauromedusae, Cubomedusae, Coronatae, Semaeosto- 

meae, Rhizostomeae. 

Hexacorallia, Octocorallia. 

Actiniaria, Ceriantharia, Madreporaria, Antipatha- 
ria, Zoantharia. 

Athecata, Hydrina, Thecata, Limnohydrina, Halam- 
mohydrina. 

Mit der Einordnung der Hexacorallia vor den Octocorallia folge ich PAX (1940), 

KAESTNER (1965) und besonders HAD~I (1963, p. 231 f.), der ausfiihrlich die syste- 

matische Situation erSrtert 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 tats~ichlichen Gegebenheiten. In der ausP, indischen Literatur 

werden die hier als Unterordnungen aufgef~ihrten Einheiten vielfach in den Rang einer 

Ordnung erhoben (vgl. RI3SSELL 1953, KRA~P 1961 fiir die Medusengeneration), womit 

aber ihre enge Zusammengeh6rigkeit nicht ausreichend beriicksichtigt wird. Mit der 



i8 B. WrRNrR 

Abtrennung der Hydrina yon den Athecata schliet~e ich reich NAUMOV (1960, nach 

T~IIEI~ 1962) an, der die Gruppe als Hydrida unter den Ordnungen anfilhrt. Die Lim- 

nohydrina hat KRAMV (1938 und sp~iter als Limnomedusae bezeichnet) als eigene Un- 

terordnung der Hydroida eingefiihrt; die zugeh~Srigen Familien sind die Olindiidae 

(die frtiher zu den Trachymedusae gestellt wurden), ferner die Limnocnididae und 

Proboscidactylidae. Kr, AMV hat im wesentlichen stets nur die Medusengeneration be- 

rticksichtigt, woraus sich seine Namengebung erkl~irt. Im Interesse einer einheitlichen 

Kennzeichnung ist der hier eingefiihrte Name Limnohydrina, der gleichzeitig das Vor- 

handensein einer echten Polypengeneration zum Ausdruck bringen soll, vorzuziehen. 

Beziiglich der Einordnung der Halammohydrina als Unterordnung der Hydroida ver- 

gleiche WERNER (1965). Die fr~iher in den Hydrocorallidae vereinigten, neuerdings 

aber getrennten Familien Milleporidae und Stylasteridae werden zu den Athecata 

gestellt (vgl. STECHOW 1923, KAESTNrr, 1965). Das wird deswegen erw~ihnt, well sie 

von WrlI~L (1934) als eine Einheit neben die Athecata (,,Gymnoblastes") und Thecata 

(,,Calyptoblastes") gestellt werden. 

HAI)~I (1958, 1963) hat die Auffassung vertreten, dal3 die Reihenfolge der Klas- 

sen umgekehrt werden mfisse, da die Anthozoa als niedrigste Gruppe yon den Tur- 

bellaria abzuleiten seien. Zu dieser Hypothese wird im Anschlui~ an die Er~Srterung der 

Ergebnisse kurz Stellung zu nehmen sein, soweit dies unter dem Aspekt der Nessel- 

zellausstattung m~Sglich ist. 

DIE BEI DEN CNIDARIA VORHANDENEN KAPSELTYPEN 

D i e  a l l g e m e i n e  q u a l i t a t i v e  u n d  q u a n t i t a t i v e  V e r t e i l u n g  

W e l c h e  N K - T y p e n  b e i  d e n  s y s t e m a t i s c h e n  E i n h e i t e n  der 

verschiedenen Niveaus rib e r h a u p t v o r k o m m e n,  geht aus den Tabellen 2 

bis 7 hervor, auf die zur Beantwortung dieser ersten Teilfrage verwiesen werden kann. 

Wenn man an Hand der tabellarischen 13bersichten die Gruppen auf ihre Nesselkap- 

seln vergleicht, so ergibt sich ohne weiteres das folgende Resultat, das f/it siimtliche 

Niveaus gilt: keine Gruppe besitzt ein Muster yon verschiedenen NK-Typen, die in 

ihrer Gesamtheit ausschliel31ich bei ihr vorkommen; vielmehr hat jede Gruppe stets 

auch Typen mit anderen Einheiten gemeinsam. Damit l~it~t sich keine systematische 

Gruppe dutch die Art und den Gesamtbestand der verschiedenen NK-Typen eindeutig 

positiv charakterisieren. Wit gelangen damit zum ersten allgemeinen Ergebnis, dai~ 

die Nesselzellausstattung nach der qualitativen Verteilung kein systematisches Merk- 

mal yon allgemeiner, absoluter Gtiltigkeit darstellt. 

Wie verh~ilt es sich weiterhin mit der Anzahl der bei den Gruppen vorhandenen 

NK-Typen? Zur besseren 13bersicht sind die in den Tabellen 2 bis 7 enthaltenen quan- 

titativen Verh~iltnisse in der Tabelle 8 nochmals zusammengefaf~t, wobei die Einheiten 

mit dem quantitativen Maximum auf dem betreffenden Niveau durch Fettdruck her- 

vorgehoben sind. W~ire die quantitative Verteilung von systematischer Bedeutung, so 

sollte man erwarten, dai~ die niederen systematischen Einheiten eine geringere Zahl 
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Tabelle 2 

Die Nesselkapseln der Cnidaria 

~9 

Typen/Klassen Hydrozoa Scyphozoa Anthozoa 

Anacrophoren (1) ~I, 
Acrophoren (2) 
Desmonemen (3) 
atriche Haplonemen (4) + 
basitriche Haplonemen (5) + 
merotriche Haplonemen (6) 
holotriche HapIonemen (7) + 
homotriche Anisorhizen (8) 
heterotriche Anisorhizen (9) ,I~ 
mikrobasische Mastigophoren (10) + 
makrobasische Mastigophoren (11) 
mikrobasische Amastigophoren (12) 
makrobasische Amastigophoren (13) 
mikrobasische Eurytelen (14) (15) + 
makrobasische Eurytelen (16) (I7) (18) 
Stenotelen (19) 
Birhopaloiden (20) 
Gesamtzahl der verschiedenen Typen 15 
Gesamtzahl der klassenelgenen Typen • 10 

w m 

m m 

+ + 
- -  + 

+ + 

- -  + 

+ 

3 6 
0 2 

Anmerkung zu den Tabellen 2 bis 7: Die in den Tabellen 2 bis 7 enthaltenen Angaben 
tiber die qualitative und quantitative Verteilung der Kapseltypen sind entnommen: fiir die 
Hydrozoa: WEILL 1934, vgl. besonders p. 526, WEILL 1964, RUSSELL 1938, 1939, 1940, vgl. 
1953, HAND 1954 a, PICARD 1955 a, b, BOOI~LON 1957; IT6 & INOU~ 1962; ftir die Scyphozoa: 
WEILL 1934, vgl. besonders p. 548, PAVENFUSS 1936; for die Anthozoa: WeILL 1934, vgl. be- 
sonders p. 592 f., 616, 628, TISCHBIEREK 1936, CARLGR~N 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) ~I, 
merotriche Haplonemen (6) ~I, 
holotrid~e 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) 
Gesamtzahl der verschiedenen Typen 11 
Gesamtzahl der ordnungseigenen Typen @ 5 

B 

- -  + 

+ + 

- -  + 

+ 
- -  + 

+ + 

3 9 
0 4 
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Tabelle 4 

Die Nesselkapseln der Scyphozoa 

Far die Cubomedusae liegen noch keine Angaben vor 

Typen/Ordnungen Stauro- Coro -1 Semaeo- Rhizo- 
medusae natae stomeae stomeae 

atriche Haplonemen (4) + - -  + + 
holotriche Haplonemen (7) - -  + + - -  
mikrobasische Eurytelen (15) + + + + 
Gesamtzahl der verschiedenen Typen 2 2 3 2 
GesamtzahI der ordnungseigenen Typen 0 0 0 0 

1 Nach eigenen unver~Sffentlichten Beobachtungen an Stephanoscyphus-Polypen und 
den yon ihnen durch Strobilation erzeugten Medusen, die den Gattungen Nausithoe 
Atorella angeh/Sren. 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) + 
basitri&e Haplonemen (5) 
holotriche Haplonemen (7) 
mikrobasische Mastigophoren (10 
mikrobasische Amastigophoren (12) 
makrobasische Amastigophoren (t3) 
(Spirocysten) (21) (q~) 
Gesamtzaht der verschiedenen Typen 6 (7) 
Gesamtzahl der unterklasseneigenen Typen • 5 (6) 

+ 

1 
0 

Tabelle 6 

Die Nesselkapseln der Hexacorallia 

Typen/Ordnungeri Acti- Cerian- Madre- Anti-  Zoan- 
niaria tharia poraria patharia tharia 

atriche Haplonemen (4) + + - -  - -  - -  
basitriche Haplonemen (5) + - -  - -  + - -  
holotriche Haplonemen (7) + + + ÷ + 
mikrobasische Mastigophoren (10 + + + q- + 
mikrobasische Amastigophoren (12) • . . . .  
makrobasische Amastigophoren (13) • . . . .  
(Spirocysten) (21) ( + )  (+ )  (+ )  (+ )  (+ )  
GesamtzahI der verschiedenen Typen 6 (7) 3 (4) 2 (3) 3 (4) 2 (3) 
GesamtzahI der ordnungseigenen 2 0 0 0 0 
Typen 



Nesselkapseln der Cnidaria  

Tabelle 7 

Die Nesselkapseln der Hydroida 

21 

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

Desmonemen (3) + + - -  + + 
atriche Haplonemen (4) + + + + + 
basitriche Haplonemen (5) + - -  + + - -  
merotriche Haplonemen (6) - -  - -  ~t, - -  - -  
holotriche Haplonemen (7) - -  • - -  - -  - -  
heterotriche Anisorhizen (9) q~ . . . .  
mikrobasische Mastigophoren (10) + - -  + 1 _ _  

makrobasische Mastigophoren (11) • . . . .  
mikrobasische Eurytelen (14) (15) + - -  + + 1  _ _  

makrobasische Eurytelen (16) (17) (18) + - -  - -  + - -  
Stenotelen (19) + + - -  - -  + 
Gesarntzahl der verschiedenen Typen 9 4 5 5 3 
Gesarntzahl der unterordnungseigenen 
Typen • 2 1 I 0 0 

1 PmARO (1955a) und BOI3ILLON (1957) geben ffir Olindias phosphorica das Vor- 
handensein yon mikrobasischen Mastigophoren an. Die eigene Na&untersuchung hat er- 
geben, daf~ es sich bei dem fraglichen Kapseltyp um einen hinsichtlich der Formverh2ilmisse 
spezialisierten Typ der mikrobasischen Eurytelen handelt. 

verschiedener Nesselkapseltypen aufwiesen als die hSheren. Die vergleichende Priifung 

anhand der Tabelle 8 zeigt jedoch iiberraschenderweise, daf~ das nicht der Fail  ist, dai~ 

vielmehr auf allen Niveaus die im geltenden System an der Basis stehenden Gruppen 

tiber die grSfSte Zahl an verschiedenen NK-Typen  verftigen. Das Resultat gilt yon den 

Klassen bis zu den Unterordnungen. Eine Ausnahme machen nur die Ordnungen der 

Scyphozoa; do& erkl~irt sie sich hier aus der geringen Zahl tiberhaupt vorhandener 

NK-Typen,  so daf~ quantitative Aussagen schon aus diesem Grunde wenig sinnvoll 

sind. Andererseits geht aus den Tabellen hervor, daf~ nicht umgekehrt die im System 

h~3chsten Einheiten durchweg die geringste Zahl yon 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 yon allgemeiner systema- 

tischer Bedeutung. 

Aus der V e r t e i l u n g  a u £  d i e  s y s t e m a t i s c h e n  G r u p p e n  liif~t 

sich als weiteres Resultat ablesen, daf~ die meisten tiber e i n h e i t s s p e z i f i s c h e 

N K -  T y p e n verfiigen. Die Tabelle 2 demonstriert  zum Beispiel, daf~ die Asto- 

mocniden auf die Klasse Hydrozoa  beschrS.nkt sind, w~hrend 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 nut bei den 

Hydrozoa  gefunden werden. Die Existenz derartiger einheitsspezifischer NK-Typen  

erm~Sglicht offensichtlich eine beschr~inkte Charakterisierung der betreffenden syste- 

matischen Gruppen; denn ihr Nachweis gestattet sofort die Zuordnung zu der jeweili- 

gen Einheit der verschiedenen Niveaus. Finder man beispielsweise bei einem Cnidarier  
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Desmonemen, so resultiert aus Tabelle 2 sofort, dal~ es sich nur um ein Hydrozoon 

handeln kann; andererseits kommen Desmonemen laut Tabelle 3 sowohl bei den 

Hydroida wie bei den Siphonophora vor, so daf~ hier die Zuordnung nicht mehr 

eindeutig ist. Es kann mithin ein NK-Typ auf einem systematischen Niveau einheits- 

spezifisch sein, auf dem n~ichst 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) f~ir die Hydrozoa Siphonophora, die heterotrichen Anisorhizen (9), die 

makrobasischen Mastigophoren (11) fiJr die Hydrozoa Hydroida Athecata, die mero- 

trichen Haplonemen (6) f~ir die Hydrozoa Hydroida Thecata, die mikro- und makro- 

basischen Amastigophoren (12, 13) flir die Anthozoa Hexacorallia Actiniaria, so daf~ 

hier die Zugeh/Srigkeit 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 m~Sglich. Dieses Ergebnis steht in enger Beziehung zu 

dem systematischen Wert, den die Nesselzellausstattung durch die speziellen KapseI- 

typen hat, worauf sp~ter no& n~iher einzugehen ist. Hinsichtlich der quantitativen 

Verteilung der einheitsspezifischen NK-Typen (Tab. 8, Spalte 2) ist ein weiteres be- 

merkenswertes Resultat, dai~ 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 entf~llt. 

N a c h  d e r  a l l g e m e i n e n  q u a l l t a t i v e n  u n d  q u a n t i t a t i v e n  

V e r t e i 1 u n g bleiben no& die NK-Typen zu be~cksichtigen, die auf den Niveaus 

a l l e n  G r u p p e n  g e m e i n s a m  sind. Dabei stellt sich heraus, daf~ den drei 

Klassen (Tab. 2) zwei Typen gemeinsam sind, n~imlich die atrichen und holotrichen 

Haplonemen (4, 7). Das ist deswegen von Interesse, well es sich bei den Haplonemen 

um die morphologisch einfachen Nesselkapseln handelt, die evolutiv an der Basis 

stehen. Aus Tabelle 8, Spalte 3 ist abzulesen, dai~ mit einer Ausnahme in allen Niveaus 

die Haplonemen die den Gruppen gemeinsamen NK-Typen stellen, und zwar ent- 

weder ausschliei~lich oder zusammen mit 1 Typ yon Heteronemen. Hinsichtlich der 

quantitativen Verteilung gestattet die geringe Zahl yon gemeinsamen Typen kaum 

eine sichere Aussage; immerhin ist bemerkenswert, daf~ auf dem h~Schsten Niveau der 

Klassen wie auch bei einem Tell der Ordnungen zwei gemeinsame Typen vorkommen, 

bei dem Rest der Ordnungen und bei den geprtitten Unterordnungen aber nur ein Typ 

gemeinsam ist. Bei den Ordnungen der Hydrozoa ist weiterhin zu beachten, da~ neben 

einem einfachen Typ der Haplonemen auch ein hochdifferenzierter Typ, n~imlich der 

der Stenotelen (19) aus der Gruppe der Heteronemen gemeinsam ist. Wir ber~ihren da- 

mit erneut die Frage nach der Bedeutung der speziellen Kapseltypen, die sp~iter er~Srtert 

wird. Es sei schon jetzt darauf hingewiesen, dat~ der gemeinsame Besitz der Stenotelen 

in diesem speziellen Fall zweifellos ein Ausdruck der verwandtschaRlichen Zusammen- 

geh~Srigkeit ist. 

WEIL~ hat auf Grund der morphologischen Merkmale eine evolutive Reihe der 

Stomocniden aufstellen kSnnen, an deren Basis die Haplonemen stehen; aus ihnen 

sind die h~Sher differenzierten Typen der Heteronemen entstanden zu denken (vgl. 

WEILL 1934, p. 98 ft., Fig. 86, p. 99, CAR~OREN 1940, p. 52 frO- Dieses zun~ichst nur 
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aus der Struktur abgeleitete Ergebnis steht in guter r3bereinstimmung mit der Vertei- 

lung der Kategorien auf den geprti~en systematischen Niveaus, insofern als es eben die 

Haplonemen sind, die den meisten Gruppen gemeinsam sind. Das legt den weiteren 

Schlug nahe, datg die Haplonemen bei den gemeinsamen Vorfahren der Vertreter aller 

drei Klassen vorhanden gewesen sind und ftihrt schliet~lich zu der wohlbegriindeten 

Vermutung, dab sich die Entwicklung yon Haplo- zu Heteronemen an mehreren 

Stellen im System und unabh~ingig vollzogen hat (vgl. K/dI~N 1915, p. 442, WEILL 

1934, p. 648 f.). 

D i e  D i f f e r e n z i e r u n g s h / S h e  d e r  K a p s e l t y p e n  

Das Problem der strukturellen Qualit~it, auf das wir bereits bei den Betrachtun- 

gen tiber die Verteilung der einheitsspezifischen und gemeinsamen NK-Typen ge- 

stot~en sind, ftihrt welter zur Prtifung der konkreten Frage, ob zwischen den Einheiten 

quantitative Unterschiede im Anteil einfacher oder komplizierter NK-Typen nach- 

weisbar sind. Ftir eine derartige UntersuHung sind weniger die Astomocniden als 

vielmehr die Stomocniden geeignet, eben well sie, wie erw~ihnt, eine evolutive Reihe 

darstellen, in der die Haplonemen die einfachen, die Heteronemen abet die hSher 

differenzierten Typen repr~isentieren. Fiir die Beantwortung unserer Frage brauchen 

daher alle Einheiten lediglich auf den Anteil an Haplonemen und Heteronemen ver- 

gliHen zu werden. Ftir unsere Zwecke gentigt es, nut diese beiden Gruppen heran- 

zuziehen, und es ertibrigt sich, etwa bei den Heteronemen welter zwisHen den weniger 

und h/Sher differenzierten Typen zu unterscheiden. 

Die Tabelle 9 zeigt zun~iHst, dat~ tats~ichlich Unterschiede zwischen den Einheiten 

der verschiedenen Niveaus bestehen. W~ire allerdings die in unserem Sinne verstandene 

allgemeine Differenzierungsh/She ein Merkmal yon systematischer Bedeutung, so mtii~- 

ten die nach dem System niedrigen Gruppen mehr einfache, weniger komplizierte 

Typen aufweisen, das heii~t der Quotient Haplonemen :Heteronemen (Ha:He)  sollte 

grStger als 1 sein. Wenn wir die tats~ichlichen Verh~ilmisse anhand der Tabelle 9 tiber- 

blicken und vor allem bei den niedrigen Einheiten nachschauen, so zeigt sich sofort, 

dafg diese theoretische Forderung auf keinem Niveau erfiillt ist. Wir sehen vielmehr, 

dat~ bei den jeweils niedrigsten Einheiten aller Niveaus genau das umgekehrte der Fall 

ist; derQuotient Ha :He ist entweder kleiner oder gteich 1, well die h6,her differenzier- 

ten Kapseltypen einen grof~en Anteil yon mindestens 50% oder dariiber steIlen. 

Aber auch der umgekehrte Fall, in dem die h~iheren Einheiten mehr Haplonemen 

besitzen sollten als Heteronemen, ist niHt durHgehend erftillt; insbesondere trifl~ er 

niHt zu auf der Klassenebene bei den Anthozoa, bei denen der Quotient Ha : He wie 

bei den Hydrozoa 1 ist. 

Andererseits w~/re theoretisch zu fordern, dag die nail  dem System hSheren Ein- 

heiten einen grtSfleren Anteil yon Heteronemen ihr Eigen nennen, so daig bei ihnen die 

Relation erftillt sein sollte H a : H e  < 1. Nach Tabelle 9 ist diese Forderung nur bei 

den Trachylida und Siphonophora erfiillt, nicht abet bei den tibrigen, das heifgt der 

Mehrzahl der h6heren Gruppen. Wir gelangen damit zu dem eindeutigen Resultat, 
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dal~ die DifferenzierungshShe kein Merkmal von allgemeiner systematischer Bedeu- 

tung ist. 

D i e  B e d e u t u n g  d e r  s p e z i e i l e n  K a p s e l t y p e n  

Nach allem bisher Gesagten gestatten die Schlui~folgerungen hinsichtlich der 

systematischen und damit der evolutionistischen Bedeutung der Nesselzellverh~ilmisse 

vorerst nur eine fiberwiegend negative Beurteitung. ErschSpfen sich die AussagemSg- 

lichkeiten in dieser negativen Bewertung? Priffen wit den dritten wesentlichen Aspekt, 

auf den wit bereits mehrfach gestoi~en sind und der mit dem Besitz spezieller Kapsel- 

typen gegeben ist; er betriflt daher die spezielle Qualit~it der bei den Einheiten vor- 

handenen Kapseltypen. 

Wir sahen bereits, dal~ die einheitsspezifischen Kapseltypen auf den geprtit~en 

Niveaus eine allerdings begrenzte, relative Charakterisierung zulassen (siehe p. 21 f.). 

Wenn wit die Verteilung der Kapseltypen nach den Tabellen 2 bis 7 unter dem Aspekt 

ihrer speziellen Qualit~it und wenn wir daraufhin die Gruppen auf den Niveaus ver- 

gleichend betrachten, gelangen wir zu weiteren Aussagen, die aus konkreten Sach- 

verhalten resukieren. So geht aus der Tabelle 2 hervor, daf~ die Scyphozoa nur NK- 

Typen besitzen, die auch bei den Hydrozoa vorkommen. Daraus kann mit W~LL 

(1934, p. 632 f.) geschlossen werden, dai~ die Scyphozoa nach ihrer Nesselzellausstat- 

tung den Hydrozoa n~iherstehen als den Anthozoa, die erstens mehr verschiedene 

Kapseltypen besitzen und zweitens durch den Besitz einheitsspezifischer Typen sich 

auch yon den Hydrozoa welter enffernt haben. Ahntiche Verh~ilmisse lassen sich auch 

auf den anderen Niveaus nachweisen. So haben bei den Hydrozoa die Trachylida nur 

Nesselkapseln, die wir auch bei den Hydroida wiederfinden. Ffir die Trachylida dtiri~e 

daher eine entsprechende Schluf~folgerung zul~issig sein, n~imlich daf~ sie sich nach ihrer 

Nesselzellausstattung enger an die Hydroida anschliet~en ats an die Siphonophora, die 

sich ha& der relativ hohen Anzahl einheitsspezifischer NK-Typen unabh~ingig welter 

entwickelt haben. Andererseits haben die Siphonophora mit den Hydroida zwei so 

hoch spezialisierte Kapseltypen wie die makrobasischen Eurytelen (16, 17, 18) und 

Stenotelen (I9) gemeinsam, daf~ an dem evolutionistischen Zusammenhang dieser bei- 

den Ordnungen nicht zu zweifeln ist, das heit~t, dat~ sich die Siphonophora yon den 

Hydroida herleiten (siehe p. 28). Wenn wir schliei~lich den spezialisierten Typ der 

Stenotelen (19) bei allen drei Ordnungen der Hydrozoa antreffen, so ist dieses Merk- 

real zweifellos als Ausdruck der Zusammengeh6rigkeit dieser Gruppen zu werten, 

worauf schon kurz hingewiesen wurde. 

Bei den Scyphozoa scheinen die AussagemSglichkeiten fiber das gegenseitige Ver- 

h~iltnis der Ordnungen auf Grund spezieller Kapseltypen nicht so eindeutig zu sein, 

was wohl mit der geringen Zahl [iberhaupt vorhandener Typen zu erkl~iren ist. 

Bei den Anthozoa f~illt sofort die scharfe Trennungslinie auf, die in den Nessel- 

zellverh~iltnissen zwischen den Hexa- und Octocorallia besteht, well bei den Formen 

aus der letzteren Unterklasse nur ein einziger Kapseltyp gefunden wird. Eine plausible 

Erkl~irung ffir diese Tatsache kann bislang offenbar nicht gegeben werden; in jedem 

Fall fehlen konkrete Hinweise dafiir, daf~ die Armut an Nesselkapseltypen bei den 
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Octocorallia als Ausdruck einer regressiven Entwicklung betrachtet werden miit~te. 

Vielmehr ist die positive Tatsache hervorzuheben, daf~ es wiederum der spezielle Typ 

der atrichen Haplonemen (4) ist, der den beiden Unterklassen gemeinsam ist, eine 

weitere Sttitze £iir die Auffassung, dai~ es sich um den morphologisch und evolutiv 

einfachsten Typ handelt. Die Trennungslinie zwischen den beiden Unterklassen wird 

noch dadurch vers&~irfl:, daI~ nur die Hexacorallia mit s~imtlichen Ordnungen den 

speziellen Typ der Spirocysten besitzen (vgl. p. 20, Tab. 6). Innerhalb dieser Unter- 

klasse heben sich die Actiniaria durch die grof~e Zahl der Kapseltypen sowie durch 

den Besitz der einheitsspezifischen Amastigophoren (12, 13) heraus, so daf~ 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 40rdnungen offenbar nicht 

so ausgepr~igt, dat~ ihre Nesselzellausstattung evolutionistische Entwicklungslinien be- 

sonders deuttich machen k~Snnte. Dag gleichwohl die Nesselzellverh~iltnisse auf Grund 

der speziellen Kapseltypen ftir die Systematik der Hexacorallia yon Bedeutung sind, 

hat CARLGR~N 1940 ausftihrlich er~Srtert. 

Auf dem systematischen Niveau der Unterordnungen sind bei den Hydroida 

entsprechende Beziehungen erkennbar. Laut Tabelle 7 schliegen sich die Hydrina und 

Halammohydrina durch den Besitz der Desmonemen (3) und Stenotelen (19) an die 

Athecata an, w~ihrend 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 Entwi&- 

lungslinien. Fiir den bei allen Unterordnungen der Hydroida gemeinsamen Typ der 

atrichen Haplonemen (4) mug erg~inzend bemerkt werden, dag er auf der n~ichst 

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 £ehlen. 

Bei allen diesen Beispielen lief~en sich verwandtschaitliche Beziehungen und Ver- 

bindungslinien zwischen den Einheiten auf Grund ihrer Nesselzellverh~iltnisse auf- 

zeigen, worin sich die Bedeutung der speziellen Qualit~it der Kapsettypen fiir die 

Systematik und Evolution manifestiert. Es ist dieser besondere Aspekt, unter dem die 

Schlugfolgerungen yon WEILL allgemeine Giiltigkeit haben: . . . . .  le cnidome apporte 

toujours des renseignements taxonomiques extr~mement pr&ieux et pr&is. Lorsque les 

documents anatomiques et embryologiques sont clairs, non dquivoques et bien concor- 

dants, le cnidome confirme toujours leur conclusion; lorsque ces documents sont dqui- 

voques, discordants, et permettent deux ou plusieurs interpr&ations diff&entes, ce 

dilemme est toujours &lairci, harmonieusement et logiquement, par l'&ude du 

cnidome." (1935, p. 75 f.) Zu prinzipielI iibereinstimmenden Ergebnissen sind auch 

die iibrigen Autoren gekommen, welche die Frage der systematischen Bedeutung der 

Nesselverh~ilmisse diskutiert haben, so vor allem CARLGReN (1940, 1945) und 
RUSSELL (1953). 

Wir ktinnen nach allem die Untersuchung des systematischen Wertes der Nessel- 

zetlausstattung dahin zusammenfassen, dag positive Aussagen durch den Besitz der 

speziellen Kapsettypen m6glich sind, die das nach morphologischen Merkmalen auf- 

gebaute System sttitzen und bestiitigen. 
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Die Nesselzellverh~ilmisse k6nnen also in der gekennzeichneten Weise neben den 

vergleichend-morphologischen und entwi&lungsges&i&tlichen Merkmalen zum Auf- 

bau eines nattirlichen Systems Verwendung finden. Wenn wit insbesondere die F~ille 

betrachten, in denen si& auf Grund der Verteilung der speziellen Kapseltypen Ein- 

heiten zu nattirlichen Gruppen zusammenfassen lassen, so stehen die so erzMten Er- 

gebnisse in l[~bereinstimmung mit dem System. Um die Situation nochmals klarzustel- 

len, sei ein bereits gebrauchtes BeispM wiederholt: Wenn wir alle Species, die tiber 

Stenotelen verftigen, lediglich nach diesem Merkmal gruppieren und die systematische 

Zugeh6rigkeit prtifen, so stellt sich heraus, dalg wit es ausschlief~lich mit Hydrozoa zu 

tun haben. Andererseits sind die mit speziellen Kapseltypen gegebenen Merkmale 

relativ und nur auf bestimmten Niveaus gtiltig. Speziell bei den Hydrozoa kommen 

in allen Klassen und allen Ordnungen Stenotelen vor, aber ni&t in allen Unterord- 

nungen, Familien, Gattungen, Species. 

Dartiber hinaus kann ha& W~II.L (siehe obiges Zitat) der Besitz spezieller Kapsel- 

typen in zweifelhaRen F~illen, bei denen die systematische Stellung einer Species oder 

einer Gruppe ebenso wie die phylogenetische Ableitung auf Grund der morphologi- 

s&en Daten unklar bleibt, positive Hinweise far die Einordnung geben. Daftir seien 

aus der Literatur einige demonstrative Beispiele angeftihrt. 

PICARD (1955b) hat entde&t, dat~ die Medusoide yon VeleIla (Siphonophora 

Chondrophoridae) den in den iibrigen Gruppen der Siphonophora fehlenden Kapsel- 

typ der makrobasis&en Eurytelen (16, 17, 18) besitzen. Er folgert daraus, dat~ sich die 

Chondrophoridae yon der Familie Zancleidae (syn. Pteronematidae) der Hydroida 

Athecata abIeiten, die in ZancIea costata die Species mit dem gleichen Kapseltyp be- 

sitzen. Da die Medusoide yon Velella auch morphologis& den Medusen yon Zanclea 

~ihnli& sind, erscheint die S&iugfolgerung yon PICARD wohlbegrtindet. Dag dieser 

Autor (1957) die Velellidae (Velella, Porpita) auf Grund dieses Befundes allerdings 

aus den Siphonophora vollst~indig herausnimmt und als Familie in die Athecata ein- 

reiht (vgl. BRINCKMANN 1964), erscheint eine zu weitgehende Konsequenz, auch wenn 

an der evolutionistis&en Entwi&Iungslinie yon den Zancleidae zu Velella ha& dem 

Vorhandensein des erw~ihnten speziellen Kapseltyps nicht zu zweifeln ist (vgl. dazu 
auch TOTTON & MACKIE 1960). 

Ein weiteres Beispiel hat REds (1957a) gegeben. Die Familie Moerisiidae wird 

rneist zu den Hydroida Limnohydrina gerechnet (Limnomedusae bei Kt~AMv 1959, 

1961). Wie aber RtEs hervorgehoben hat, ist diese Einordnung ni&t aufrechtzuerhal- 

ten; denn der Besitz eines Tricnidom aus Desmonemen (3), atri&en Haplonemen (4) 

und Stenotelen (19) bei Moerisia Iyonsi spricht daftir, dag die Familie in die Hydroida 

Athecata eingereiht werden mug. Speziell der Besitz yon Stenotelen ist ein eindeutig 

unters&eidendes Merkmal gegeniiber allen Limnohydrina. 

Auf Grund der Nesselzellausstattung gelang es ferner, der Unterordnung Ha- 

lammohydrina die ihr zukommende Stellung im System zuzuweisen (WeRNEI~ 1965). 

Ein Beispiel, das sich auf noch unver~Sffentli&te Befunde stiitzt, ist geeignet, die 

Bedeutung der speziellen Qualitiit der Kapseltypen besonders deutli& zu machen. Laut 

Tabelle 7 besitzen die Limnohydrina den Kapseltyp der makrobasischen Eurytelen (18). 

Er wurde bisher yon RusseLL (1938) (vgl. Anmerkung 4, p. 8, Tab. I) und H~ND 

(1954a) fiir die Familie Proboscidactylidae signalisiert, no& nicht aber fiir die Familie 
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Olindiidae. Nach eigenen Untersuchungen konnte inzwischen fiir 3 Species, n~imlich 

Gonionemus vertens (syn. murbachi), ScoIionema suvaense, sowie far eine noch nicht 

einwandfrei bestimmte Art der Gattung Gonionemus yon Neapel der Besitz yon 

makrobasischenEurytelen (18) nachgewiesen werden. DiePolypen dieserArten besitzen 

iibereinstimmend ein Monocnidom yon mikrobasischen Eurytelen (15), w~ihrend die 

Medusen ein Tricnidom yon atrichen Haplonemen (4), mikro- und makrobasischen 

Eurytelen (15, 18) aufweisen (vgl. Abb. 15 und 18). Es ist yon grof~em Interesse, dag 

der spezielle Typ der makrobasischen Eurytelen (18) nur bei den frisch vom Polypen 

abgel6sten Jungmedusen gefunden wird, und zwar nur auf ihrer Exumbrella, nicht 

abet bei erwachsenen Exemplaren. Dieser Typist  an der Exumbrella der Jungmeduse 

funktionsfiihig, wird aber verbraucht und nicht mehr ersetzt. Nach HAD~I (1911) ist 

die Exumbrella der sich am Polypen entwi&elnden Medusenknospe das Organsystem, 

in dem Nesselzellen zuerst gebildet werden. Der vorliegende Sachverhalt ist im Hin- 

blick auf den Befund yon HAD2I meines Erachtens nur in evolutionistischem Sinne zu 

deuten und damit zu erkl~iren, daig die Olindiiden yon Vorfahren abstammen, die den 

Typ der makrobasischen Eurytelen ebenfalls besessen haben und bei denen erzurDauer- 

ausstattung geh6rt hat. Die Zusammenfassung der Olindiidae und Proboscidactylidae 

zu einer einheitlichen Gruppe finder damit in der Nessetzellausstattung eine Stiitze. 

Mit einem letzten Beispiel schliet~lich werden ebenfalls einige unver6ffentlichte 

Beobachtungen vorweggenommen. WEIL~ (1934) und RUSSELL (1938, 1939, 1940, vgl. 

auch 1953, p. 16) sind zu dem iibereinstimmenden Ergebnis gekommen, dat~ bei den 

Hydroida Thecata (Calyptoblastes, Leptomedusae) die Nesselzellverh~ilmisse wenig 

geeignet erscheinen, zur Kl~irung der verwandtscha~lichen Beziehungen beizutragen, 

so dag die auch nach den morphologischen Merkmalen schwierige Gruppierung nicht 

die gewtinschte Pr~izisierung erfahren konnte. Das liegt zweifellos in erster Linie an 

der geringen Zahl iiberhaupt vorhandener verschiedener Nesselkapseltypen. Durch die 

Entde&ung des einheitsspezifischen Typs der merotrichen Haplonemen (6) (Abb. 6) 

wurde abet wenigstens fiir einige Familien ein Bindeglied nachgewiesen. Dieser Typ 

wurde zuerst aufgefunden bei der Meduse yon Eucheilota maculata (Fam. Lovenelli- 

dae), wo er auf die Endkolben der Cirren beschriinkt ist, die sich an der Basis der 

Schirmrandtentakel befinden und deren Vorhandensein ein systematisches Merkmal 

darstellt. Auger 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 Nesselzeltausstattung von Arten der Gattungen Helgicirrha 

und Phialopsis konnte noch nicht untersucht werden, wohl aber die yon zwei Arten 

der Gattung Eutima, n~,imlich yon Eutima gracilis und Eutima (syn. Octorchis) gegen- 

baurL Bei beiden Arten fand sich an den Endkolben der Cirreri der gleiche Typ der 

merotrichen Haplonemen, so daf~ nach dem Merkmal ihres Vorhandenseins die Love- 

nellidae und Eutimidae zweifellos eine verwandtschaftliche Beziehung erkennen lassen, 

die in der bisherigen Anordnung (vgl. Russ~LI~ 1953, KRAMP 1961) noch nicht zum 

Ausdru& kommt. Far den Fall, datg sich dieser spezielle Kapseltyp, der offenbar nur 

in den Cirren vorhanden ist, auch bei den Eireniden nachweisen 15.fgt, miif~ten die drei 

Familien Lovenellidae, Eirenidae, Eutimidae als miteinander verwandt angesehen wer- 

den. Mit den beiden letzten BeispMen bestS.tigt sich erneut, daf~ die spezielle Qualit~it 

der Kapseltypen zus~itzliche positive Merkmale far ein natiirliches System liefern kann. 
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DISKUSSION DER ERGEBNISSE 

In den l]bersichten der Tabellen 2 bis 7 ist das bislang vorliegende nachpriifbare 

Tatsachenmaterial enthalten, das die qualitative und quantitative Verteilung der Nessel- 

kapseltypen auf die untersuchten systematischen Einheiten angibt. Es ist nicht ausge- 

schlossen, daf~ mit der Zunahme der speziellen Kennmisse in ZukunfL Erg~inzungen oder 

Berichtigungen notwendig werden. Diese sind aber voraussichtlich nur gradueller, ni&t 

prinzipieller Natur. Denn alle neueren Autoren haben die yon WEILL geschaffene Tat- 

sachenbasis besfiitigt, so dai~ sie eine zuverl~issige Grundlage ftir die Frage nach der 

Bedeutung der Nesselzellausstattung fiir die Systematik und Evolution der Cnidaria 

und ihrer Untereinheiten darstellt. Der abschliet~enden und zusammenfassenden Dis- 

kussion der erzielten Ergebnisse, die grunds~itzli& zu einer Bestgtigung der Resultate 

WEiLts gefiihrt haben, sind die allgemeinen Regeln voranzustellen, die der Autor in 

sehr ausftihrlicher Form herausgearbeitet hat (1934, p. 636 ft.); sie beziehen sich auf 

den taxonomischen Wert 1. der Nesselkapsel als solcher und der verschiedenen Typen, 

2. des Cnidom. Ftir unsere Zwecke gentigen die folgenden. 

a) Form und Gr~f~e der Nesselkapseln sind ohne taxonomischen Weft. Diese Regel 

bezieht sich auf die Dimension und Umrii~form der unentladenen Kapsel; der gleiche 

Typ kann in verschiedenen GriSf~en- und Formvariefiiten auftreten. 

b) Kein Kapsettyp kommt bei a 11 e n Cnidariern der h~Sheren oder niederen 
Einheiten vor. 

c) 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. WrlLL kommt so zur Unterscheidung yon stabilen und 

instabilen Typen. Ein in einer Gruppe eines bestimmten Niveaus stabiler Typ kann auf 

einem anderen Niveau instabil sein. 

d) Von taxonomischem Weft sind insbesondere die fiir eine Gruppe charakteristi- 

schen, also einheitsspezifischen Kapseltypen. Durch ihren Besitz schliet~en sich Einheiten 

zu nattirlichen Gruppen zusammen. 

e) Die Zahl der bei einer Species vorkommenden Kapseltypen ist beschr~inkt; sie 

wird yon WEILL die Valenz des Cnidom genannt. Nach den bisherigen Ergebnissen 

lassen si& ftir eine Einzelart der Hydrozoa (die Siphonophore Forskalia, nach WEILL 

1934, p. 510 f.) maximal 5 verschiedene Typen nachweisen, so dai~ die Hydrozoa 

h~Schstens ein Pentacnidom besitzen; die durchs&nittliche Maximalzahl ist 4. Bei den 

Scyphozoa ist die Maximalzahl 3, bei den Anthozoa meist 4, bei Artender Gattung 

Diadumene (Actiniaria) sogar 6 (CARLGREN 1940, p. 37 ft., 1945, p. 23). Wenn man 

die Spirocysten hinzurechnet, mug 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 verftigt also 

nur tiber 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 

Mengenverh~ilmis ebenfalls konstant. Diese Regel schlieflt eine begrenzte Variabititgt 

nicht aus, die individueller Natur ist oder vom Entwicklungszustand und ~iui~eren Fak- 

toren abh~ingt. So kann beispielsweise die Nesselzellausstattung yon 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 zahlenm~it~igen Verringe- 

rung bis zum vStligen Verschwinden eines Kapseltyps kommen. 

g) Keine systematische Einheit besitzt ein Muster yon NK-Typen, die in ihrer 

Gesamtheit ausschlieglich bei ihr vorkommen. 

h) Das Cnidom yon Arten, die sich im System fernstehen, kann identisch sein. 

Daflir ein Beispiel: Eudendrium ramosum (Hydrozoa Hydroida Athecata) und Lucer- 

naria carnpanulata (Scyphozoa Stauromedusae) haben beide ein Cnidom aus atrichen 

Haplonemen (4) und mikrobasischen Eurytelen (I5) (WEILL 1934, p. 388 f., 534 f.). 

i) Die Nesselzellausstattung ist kein adaptives Merkmal, das heiflt aus dem Cni- 

dom einer Art kann nicht auf ihre Lebensweise oder ihr Biotop geschlossen werden und 

umgekehrt. Diese Reget gilt ohne ZeifeI far das Speciesniveau. Wir werden aber sp~iter 

zu priifen haben, ob auf hSheren systematischen Niveaus der Nesselzellausstattung 

nicht doch auch ein allgemeiner adaptiver Charakter zugeschrieben werden muf~ (siehe 
p. 34). 

Mit den vorstehenden Regeln wird zun,ichst das atlgemeine Ergebnis detailliert, 

dab keine Einheit, von den Species bis zu den Klassen, qualitativ und quantitativ 

durch die NesseIzellausstattung eindeutig positiv gekennzeichnet werden kann. Weiter- 

hin hat die Untersuchung der qualitativen und quantitativen Verteilung der Nessel- 

kapsehypen auf den gepriiPcen 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 Differenzierungsh6he der in den systematischen 

Gruppen vorkommenden Kapsehypen ist kein Merkmal yon systematischer oder 

evolutionistischer Bedeutung; fiir die Differenzierungsh6he werden als einfache Typen 

die Haplonemen, als hSher differenzierte Typen die Heteronemen unterschieden. 3. Der 

Besitz yon speziellen Kapseltypen ist von positivem systematischem und evolutioni- 

stischem Wert, das hei/~t, es ist in vielen (nicht in allen) F~illen m~iglich, aus dem Besitz 

spezieller Kapseltypen auf die ZugehSrigkeit zu einer Einheit der hSheren und niede- 

ren systematisdlen Niveaus zu schliet~en und von hier aus evolutionistische Entwick- 
lungslinien aufzufinden. 

Bekanntlich l~it~t sich der umfassendere oder begrenztere Wert eines systematischen 

Merkmals an seinem Voraussagewert fiir eine gr68ere oder kleinere Gruppe yon Spe- 

cies oder anderen systematischen Einheiten ablesen. Die mit dem Besitz der Nessel- 

kapseln far die Systematik gegebene, nur beschr~inkte und relative Situation l~igt sich 

auch so formulieren, daig als einzig sichere voraussagbare Eigenscha~ nur diese zutritR: 

alle Cnidaria haben Nesselzellen, beziehungsweise jeder Cnidarier besitzt mindestens 

einen Typ yon Nesselkapseln. Die spezielle QualitS.t des Nesselkapsehyps ist aber all- 

gemein ni&t voraussagbar, sondern nut in bestimmten F~illen und nur auf bestimmten 

Niveaus. So ist die positive Aussage: jedes Hydrozoon hat den oder jenen Nessel- 

kapseltyp, nicht mSglich; es kann nur negativ festgestellt werden, welche Typen bei 

einem Hydrozoon nicht vorkommen (vgl. Tab. 2). Entsprechendes gilt f/Jr die Ordnun- 

gen und Unterordnungen. Erst fiir die beiden Sectionen Capitata und Filifera (Athe- 

cata) ist eine positive Charakterisierung mSglich: 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 mSglich: jedes Scyphozoon hat mikrobasische Eurytelen (15). Fiir die negative 

Charakterisierung w~ire bei dieser Klasse laut Tabelle 2 eine groi~e Zahl verschiedener 

Kapseltypen zu nennen, die ihr fehlen. 

Fiir s~imtliche Anthozoa ist in entsprechender Weise die positive Voraussage des 

Besitzes eines gemeinsamen Kapseltyps ebenfalls nicht m/Sglich. Fiir die Unterklassen 

liegt die Situation verschieden: alle Octocorallia haben atriche Haplonemen (4), was 

eine Selbstverst~indlichkeit ist, da bei ihnen nur dieser eine Kapseltyp existiert. Ferner 

gilt: alle Hexacorallia haben Spirocysten (2i); fi~r die eigentlichen Kapseltypen aber 

ist keine positive, sondern nur eine negative Voraussage mSglich. Eine positive Vor- 

aussage kann erst wieder f~ir niedere Niveaus gemacht werden. Die grSf~ere oder ge- 

ringere Voraussagem~Sglichkeit hinsichtlich des gemeinsamen Besitzes spezieller Kapsel- 

typen bei allen AngehSrigen einer Einheit ist daher umgekehrt proportional der Menge 

der verschiedenen Kapseltypen, fiber die sie auf dem betreffenden systematischen 

Niveau verf~igt. Das kennzeichnet am besten die Lage, die sich f[ir die Systematik aus 

der Nesselzellausstattung ergibt und die in den meisten F~illen die Priifung der beson- 

deren Situation notwendig macht. Grunds~itzlich abet lief~ sich zeigen, dai~ in vielen 

F~illen die Nesselzellausstattung durch die spezielle Qualit~it der Nesselkapseln zus~itz- 

liche systematische Merkmale Iiefern kann. Aus diesem Grunde ist es erforderlich, dai~ 

die Nesselzellausstattung mSglichst aller bekannten Arten ermittelt wird und daf~ in 

jede Neubeschreibung auch die vorgefundenen Nesselkapseltypen aufgenommen werden. 

l~ber die bisherigen Aussagen hinaus erscheint eine weitere wesentliche Schlui~- 

folgerung mSglich zu sein, die meines Wissens bisher in ihrer Bedeutung nicht erkannt 

worden ist. Sie geht aus yon der naheliegenden Frage, wie die erheblichen Unter- 

schiede zu erkl~iren 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 ausgebitdet sind, warum also bestimmte Typen auf bestimmte Einheiten 

beschr~inkt sind, l~if~t sich, soviel ich sehe, zur Zeit nicht beantworten. Dagegen l~ii~t 

rich eine plausible Erkl~irung fiir die Unterschiede in der quantitativen Verteilung 

finden, die in der Tabelle 8 besonders deutlich hervortreten; die Antwort besteht 

darin, dai~ auf den verschiedenen Niveaus e i n p o s i t i v e r Z u s a m m e n h a n g 

z w i s c h e n  d e r  q u a n t i t a t i v e n  V e r t e i l u n g  d e r  K a p s e l t y p e n  

b e i  d e n  E i n h e i t e n  u n d  d e r e n  F o r m e n m a n n i g f a l t i g k e i t  be- 

steht. Bei einer vergleichenden Gegeniiberstellung der Klassen Hydrozoa, Scyphozoa 

und Anthozoa hinsichtlich ihrer Differenziertheit, das heii~t hinsichtlich der Zahl 

morphologischer Baupl~ine, der Erscheinungen der Fortpflanzung und Entwicklung, 

der besiedelten Lebensr~iume kann kein ZweifeI daran bestehen, daf~ die Hydrozoa 

weitaus an der Spitze stehen. Daf~ die Hydrozoa auch Brack- und S~if~w~isser besiedelt 

haben, w~ihrend die Scyphozoa und Anthozoa fast vollst~indig auf das Meer beschr~inkt 

sind, ist ein Merkmal, das in diesem Zusammenhang besonders hervorzuheben ist. Von 

den neueren Autoren haben besonders HAD~ (1963) und UCHIDA (1963) in anderem 

Zusammenhang den ungleich grSf~eren Reichtum der Hydrozoa an morphologischen 

Baupl~inen und Lebenserscheinungen herausgestellt und eingehend diskutiert. Wenn 
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auf der anderen Seite die Hydrozoa die grSf~te Zahl versc~iedener Nesselkapsettypen 

besitzen, wenn sie gleichzeitig auch tiber die gr~f~te Zahl klasseneigener Typen ver- 

fiigen, Merkmale, yon denen wir wissen, dal~ sie keinen allgemein g[iltigen Wert ftir 

die Systematik und Evolution haben, so ist das sicher kein Zufall, sondern muf~ 

offenbar eben mit ihrer grtSi~eren Mannigfaltigkeit an Formen und Lebenserscheinun- 

gen erkl~irt werden. Die Scyphozoa sind eine viel einheitlichere und weniger differen- 

zierte Gruppe; damit stimmt iiberein, daf~ wir bei ihnen nur wenige verschiedene 

Kapseltypen und keinen einzigen klasseneigenen Typ finden. Dai~ die Anthozoa ins- 

gesamt eine formenreichere Gruppe darstellen als die Scyphozoa, diirtte ebenfalls aut~er 

Frage stehen, so dat~ sich ihre gr6f~ere Zahl yon NK-Typen und der Besitz von 2, die 

Spirocysten einbezogen, yon 3 klasseneigenen Typen ebenfalls in den behaupteten 

Zusammenhang mit der gr/~i~eren Differenziertheit einffigt. 

Wenn diese Annahme Giiltigkeit hat, so mui~ sie sich auf den anderen systematischen 

Niveaus verifizieren, es mui~ sich also die gleiche Korrelation nachweisen lassen. Die 

Hexacorallia und unter ihnen die Actiniaria haben ohne Frage den gr6fleren Formen- 

reichtum vor den Octocorallia beziehungsweise vor den anderen Ordnungen der Hexa- 

corallia. Auf diese Vorrangstellung der Actiniaria hat CARLCREN 1940 (p. 52 f.) auf- 

merksam gemacht; ihr entspricht, dai~ bei ihnen die meisten verschiedenen NK-Typen 

auftreten. Innerhalb der Hydrozoa sind die Hydroida als die formenreichste Gruppe 

anzusprechen, w~ihrend die Trachylida mit den Unterordnungen der Trachy- und 

Narcomedusae eine in sich recht einheitliche Gruppe bilden, sowohl was ihre Baupliine 

als auch was ihren Lebensraum betriflt. Die Siphonophoren andererseits miissen als 

eine sehr differenzierte Gruppe gelten; darauf wird besonders yon HANOI (1963, p. 109) 

mehrfach hingewiesen. In ~bereinstimmung damit haben sie ein reiches Muster von 

verschiedenen NK-Typen und besitzen auch einheitsspezifische Kapseltypen, w~ihrend 

die Trachylida nur wenige NK-Typen und keinen einheitsspezifischen Typ aufweisen. 

Schlief~lich l~it~t 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 mut~. Zwar sind die Thecata den Athecata 

in dem Merkmal der Verzweigung und St/Sckchenbildung voraus und im Zusammen- 

hang damit in der Mannigfaltigkeit der peridermalen Bildungen, doch l~il~t die allge- 

meine Morphologie, vor allem auch die Formenmannigfaltigkeit der Medusengene- 

ration, keinen Zweifei daran aufkommen, daft die Athecata als die im ganzen 

reicher differenzierte Gruppe zu betrachten sind. Das hat iibrigens HA I)~I (1963, 

p. 237 ft.) dazu veranlai~t, die Thecata als die ,,more primitive" Gruppe zu betrachten, 

eine Auffassung, die abet keineswegs zwingend erscheint. Hinsichtlich der Biotope sei 

noch daran erinnert, dai~ die Thecata auf Hartsubstrate angewiesen sind, w~ihrend die 

Athecata auch Weichb6den besiedeln und in der Familie Margelopsidae sogar mit der 

Polypengeneration das Pelagial erobert haben. So 1,it~t sich auch bei den Athecata der 

gr~f~ere Reichtum an Nesselkapseltypen mit ihrer gr&%ren Mannigfaltigkeit an Bau- 
pl~inen und Lebenserscheinungen erkliiren. 

Die 13bersicht der Tabelle 8 spiegelt die positive Korrelation zwischen der Diffe- 

renziertheit der Gruppen und der Zahl fiberhaupt verschiedener und iiberdies einheits- 

spezifischer Kapseltypen deutlich wider. Die gleiche Korrelation gilt auch fiir den 
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qualitativen Aspekt der DifferenzierungshShe. Ein grot~er Anteil an den hSher diffe- 

renzierten Typen, also an Heteronemen wird bei den gleichen Gruppen gefunden, die 

ein Maximum an verschiedenen NK-Typen besitzen (siehe pp. 18 ft., 24 ft. und Tab. 8, 9). 

Ira Endergebnis gelangen wir damit zu dem Resultat, daf~ die qualitative und 

quantitative Verteilung der NK-Typen eine Funktion der Formenmannigfaltigkeit 

der systematischen Einheiten ist. In diesem Sinne muff die Nesselzellausstattung als 

adaptives Merkmal verstanden werden. Der Uberblick tiber die Tabelle 8 l~ii~t er- 

kennen, dai~ es auf den systematischen Niveaus jeweils die niedersten Einheiten sind, 

die tiber die grSt~te Zahl verschledener Nesselkapseltypen verftigen und die gleichzeitig 

die in morphologischer und biologischer Hinsicht differenziertesten Gruppen darstel- 

len. Die letzte Ursache dafiir dtirf~e darin zu suchen sein, daf~ die im System niederen 

Einheiten die grSi~ere Plastizit~t und Anpassungsf~higkeit besitzen. Dai~ diese Regel 

nicht uneingeschr~inkt gilt, zeigen die Siphonophoren, die als eine abgeleitete und 

gleichwohl als eine hoch differenzierte Gruppe zu betrachten sind. 

In jedem Fall stehen die hier erzMten Resultate in Einklang mit dem bisher 

giiltigen System und damit in Gegensatz zu der Auffassung yon HAD~I (1958, I963), 

da~ sich die Nesselzellausstattung der Cnidaria progressiv in Richtung Anthozoa- 

Hydrozoa entwickett habe. Diese Annahme dient HAD~I als Sttitze ftir die Auffassung, 

dai~ die bisher gtiltige Reihenfolge Hydrozoa-Scyphozoa-Anthozoa umgekehrt werden 

mtisse, weil die Anthozoa als primitivste Gruppe yon den Turbellaria abzuleiten sei. 

Bekanntlich hat die Hypothese yon HAD~I, die er zuletzt 1963 in ausftihrlicher Form 

dargestellt hat, eine internationale Diskussion in Gang gebracht und ebenso Zustim- 

mung wie Abtehnung gefunden (vgl. REMAN~ 1958, STEINBSCK 1958a, b, HAND 1959, 
Ax 1961, REISlNGI~R 1961). 

Zu der ErSrterung und Bewertung der morphologischen und entwicklungs- 

geschichtlichen Tatsachen kann hier nicht Stellung genommen werden; vMmehr mut~ 

ich reich auf die Nesselzellverh~ilmisse und ihre Beurteilung durch HAD~I beschr~inken. 

Der Autor gibt in detaillierter Form (1963, p. 201 ft.) die Gesichtspunkte an, die seiner 

Meinung nach zu der Konsequenz ftihren, dat~ die Nesselzellausstattung der Anthozoa 

als die ursprtinglichste, die der Hydrozoa abet als hSchst differenzierte zu betrachten 

sei; insbesondere erSrterte er die Merkmale, die nach seiner Auffassung progressiver 

beziehungsweise regressiver Natur seien. Ohne bier in n~ihere Einzelheiten einzugehen, 

ist dem Autor folgendes entgegenzuhalten. 

a) Die tats~ichli&e qualitative und quantitative Verteilung der NK-Typen ist 

nicht mit der yon HAD~I behaupteten systematischen Reihenfolge in Einktang zu 

bringen. Miigte man nicht die Scyphozoa nach ihrer Nesselzellausstattung als die 

ursprtinglichere Klasse bezeichnen, und mtii~te man nicht bei den Hydrozoa aus dem 

gleichen Grunde die Trachylida, die sicherlich eine abgeleitete Gruppe darstellen, an 

die Basis stellen? Es erscheint nicht zul~issig, bei den Gruppen mit reicher Nesselzell- 

ausstattung mit progressiver Entwicklung, bei denen mit zahlenm~ffig geringer Nessel- 

zellausstattung mit regressiver Entwicklung zu operieren. Das hat HADiI (1963, p. 203) 

speziell bei den Trachyliden getan, denen er ein Monocnidom zuschreibt. Wir wissen 

aber heute, dat~ die Trachyliden tiber drei Nesselkapselarten verftigen, unter denen 

sich der hochspezialisierte Typ der Stenotelen (I9) befindet. 

b) In der vorliegenden Untersuchung ist der eindeutige Beweis daftir erbracht 
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worden, dag die quantitative Verteilung und die DifferenzierungshShe der NK-Typen 

keine Merkmale von allgemein giiltigem systematischem und evolutionistischem Wert 

sind, sondern durch die positive Korrelation mit der Formenmannigfaltigkeit der 

systematischen Einheiten ihre natiirliche und den Tatsachen entsprechende Erkl~irung 

finden. Dag die Nesselzellausstattung in diesem Sinn als adaptives Merkmal betrachtet 

werden mug, das sehr wahrscheinlich in kausalem Zusammenhang mit der gr6t~eren 

Anpassungsf~ihigkeit und Plastizi6it der Gruppen steht, die tiber die reichste Nessel- 

zellausstattung verfiigen, entzieht der Hypothese yon HAD~I die Grundlage, der in 

den Nesselzellverh~ilmissen ein MerkmaI von allgemeiner evolutionistischer Bedeutung 

sehen will. Die den Tatsachen entsprechende Bewertung der Nesselzellverh~ilmisse gibt 

keine Veranlassung, sie als Stiitze fiir eine Umkehrung des bisher gtiltigen Systems 

anzufiihren. 

Zum S&lug ist darauf hinzuweisen, dag fiir die Nesselzellverh~ilmisse der in die- 

set Arbeit noch ni&t berii&si&tigten Niveaus der Familien, Gattungen und Arten 

nach den vorliegenden speziellen Untersu&ungen keine prinzipiell anderen Resultate 

zu erwarten sind als ftir die hSheren systematis&en Einheiten. Insbesondere gilt au£ 

dem Species-Niveau, dag manche Arten einer Gattung si& dur& ihr Cnidom unter- 

s&eiden, wobei oRmals au& zus~itzli&e feinere Unters&iede, wie Form und Gr/Sge 

der Nesselkapseln, berii&si&tigt werden reassert (vgl. PaPENFUSS 1936). In anderen 

F~illen abet lassen si& keine Unters&iede ermitteln oder sie sind so gering, dag Species 

und Gattungen nicht nach ihren Nesselzellverh~iltnissen getrennt werden k~innen. 

l[lberdies spielt auch die pers6nliche Erfahrung und 121bung bei allen Untersu&ungen 

tiber die Nesselkapseln eine wesentliche Rolle. Bei Anwendung geeigneter Methoden, 

wobei besonders die Untersu&ung yon Quets&pr~iparaten lebendfrischen Materials 

mit Hilfe des Phasenkontrastverfahrens zu nennen ist, lassen sich nicht nur die Kapsel- 

typen bekannter Species unters&eiden, sondern es gelingt auch ot~, eine unbekannte 

Art in die zugeh6rige niedere und h/Shere systematische Einheit einzuordnen. Nach 

den eigenen Erfahrungen sind etwa die Nesselkapseln der thecaten Hydroiden sowohl 

na& den Typen wie au& na& den Gr6gen- und Formverh~ilmissen so &arakteristis&, 

dag die Unters&eidung yon den Athecata in den meisten F~illen ohne Schwierigkeit 

m6glich ist. Ftir den Systematiker ist somit die Berii&sichtigung der Nesselzellen ein 

wesentli&es und unerliigli&es Hilfsmittel. Anzustreben ist fiir die Zukunf~, einen 

Katalog der Nesselzellausstattung der Species zusammenzustellen, fiir die sie bekannt 

ist. In der yon den meisten Autoren bereits geiibten Weise sollten dabei auger den 

Typdiagnosen stets auch Gr/Sgenangaben der Nesselkapseln (L~ings- und Querdur&- 
messer) aufgefiihrt werden. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Die Klassifikation der verschiedenen Kategorien von Nesselkapseln nach WEILL 

(1934) wird bes&rieben. Sie beruht auf morphologis&en Merkmalen der entlade- 

nen Nesselkapseln und umfat~t 20 vers&iedene Typen, yon denen 2 neu eingefiihrt 
werden. 

2. Nach den speziellen Befunden der friiheren Autoren, besonders denen yon WEILL, 
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RUSSELL, CAKLGREN, IT6 & INOUE und nach eigenen Beobachtungen wird die quali- 

tative und quantitative Verteilung der Nesselkapseltypen auf die systematischen 

Einheiten untersucht. Berticksichtigt werden die Niveaus der Klassen, Unterklassen, 

Ordnungen, ftir die Ordnung Hydroida auch die Unterordnungen. 

3. Die PrLifung der Nesselzellverh~iltnisse auf ihre allgemeine Bedeutung fLir Syste- 

matik und Evolution ergibt folgende Resultate, mit denen die detaillierten Er/Srte- 

rungen yon W~ILL besfiitigt und erg~inzt werden: 

a) Die qualitative und quantitative Verteilung der Kapseltypen auf die systemati- 

schen Einheiten enth~ilt keine Merkmale yon absolut gtiltigem Wert. 

b) Die DifferenzierungshiShe der in den verschiedenen Einheiten gefundenen Kapsel- 

typen, die nach dem quantitativen Anteil yon einfachen (Haplonemen) und hS- 

her differenzierten Typen (Heteronemen) bewertet wird, ist kein Merkmal yon 

systematischer und evolutiver Bedeutung. 

c) Der Besitz yon spezielten Kapseltypen ist ein Merkmal yon positiver, aber je 

nach dem geprtiPcen 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 k6nnen. Nach den bisherigen Kennmissen 

stehen die Nesselzellverh~iltnisse mit dem bestehenden System in l~bereinstim- 

mung und stiitzen es. In unsicheren F~illen, in denen die Eingruppierung nach 

morphologischen Merkmalen allein zweifelhaf~ bleibt, kann die spezielle Quali- 

t~tt der Nesselkapseln die Entscheidung iiber die systematische Stellung erm/Sg- 

lichen. Daffir werden aus der Literatur und nach eigenen Beobachtungen instruk- 

tire Beispiele gegeben. 

4. Zwischen der qualitativen und quantitativen Reichhaltigkeit der Nesselzellausstat- 

tung einer systematischen Gruppe und ihrer allgemeinen Differenziertheit - also 

ihrer Mannigfaltigkeit an Baupliinen, 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 erkl~/rt sich, dat~ die Hydrozoa als die in morphologischer, entwicklungs- 

geschichtlicher und ethologischer Hinsicht differenzierteste Klasse die gr~5t~te Anzahl 

verschiedener Nesselkapseltypen haben. 

5. Die Nesselzellverh~ilmisse bieten daher keine Sffitze ffir eine Umkehrung des bisher 

giiltigen Systems. 

Herrn Professor Dr. R. WEILL, Bordeaux, danke ich herzlich filr das liebenswiirdige Ein- 
verstlindnis, eine AnzahI seiner Abbildungen und ein Originalphoto in diese Arbeit aufnehmen 
zu diirfen. Aut~erdem habe ich ibm fiir die Hilfe bei der Literaturbeschaffung und fiir die 
M/Sglichkeit der brieflichen Diskussion wesentlicher Fragen zu danken. Mein Dank gebiihrt 
weiterhin Herrn Dr. G. B. CHAVMAN, New York, der mir ebenfalls ein Originalphoto zur Ver- 
ftigung gestellt hat, sowie Herrn Dr. W. V~RVOORT, Leiden, ffir die Einsichtnahme in sein im 
Druck befindliches Manuskript. Schliei~lich m/Schte ich meiner langj~ihrigen Mitarbeiterin Frau 
H. JAECER-ScHMmT Dank und Anerkennung fiir die unermiidliche Mithilfe aussprechen. 
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