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ABSTRACT: Stephanoscyphus (Scyphozoa, Coronatae) and its direct evolution from the fossil 
Conulata. The scyphopolyp Stephanoscyphus AL~MAN 1874 represents the polyp generation 
of the scyphomedusan order Coronatae. Though this polyp has been known for more than a 
hundred years its general morphology, systematics, and evolution have been inadequately 
described. Participating in the International Indian Ocean Expedition, 1964 to 1965, on board 
of the German research vessel "Meteor", the author was able to collect a sufficient supply of 
living Stephanoscyphus off the coasts of South Arabia and East Africa. For the first time, it 
was possible to rear these polyps in laboratory cultures. A thorough investigation of morpho- 
logy, developmental history and behaviour based on longterm observations of the living 
polyps gave clear indications that Stephanoscyphus directly descended from the fossil group 
of Conulata, the scyphozoan nature of which has been affirmed by KIDE~LEN (1937) and 
KNIGHT (1937). The main feature which Stephanoscyphus has in common with the Conulata 
is the possession of a periderm tube. The characteristics found in a detailed investigation of 
the perlderm tube conform well with those found in the periderm of the Conulata except for 
the closure of the aperture by triangular flaps which are absent in Stephanoscyphus. The soft 
body contains primitive features as well. Hence it must be concluded finally that the type of 
organization which the fossil ancestors exhibited has survived in Stephanoscyphus and that 
the Coronatae represent the most basic group of all living Scyphozoa. On the other hand, the 
results give strong support for the scyphozoan nature of the Conulata, the organization and 
life history of which have been elucidated by the observations of the living representatives of 
Stephanoscyphus. 

E I N L E I T U N G  

Die Erforschung der Stammesgeschichte der wirbellosen Tiere wird bei vielen 
niederen Gruppen dadurch erschwert, dai~ keine oder nur wenige fdberreste ihrer Vor- 
fahren aus vergangenen geologischen Epochen erhalten geblieben oder entdeckt sin& 
Daher ist unsere Kenntnis der Phylogenie der niederen Wirbellosen an& heute no& 
mit zahlreichen Unsi&erheiten behaf~et. Bei vielen Gruppen bleibt nur die M~Sglichkeit, 
aus der vergleichenden Betrachtung der Morphotogie und Lebensweise heute lebender 
Tierformen auf die Organisation ihrer Vorfahren zu schliet~en und auf diese Weise zu 
versuchen, die Liicken der stammesgeschichtlichen Zusammenh~inge zu schlief~en. 

1 Erweiterter Kurzvortrag, der am 29. September 1966 unter dem Titet ,,Stephanoscyphus 
(Scyphozoa Coronatae), ein rezenter Vertreter der Conulata?" auf der Jahresversammlung 
der Pal~iontologischen Gesellscha~ in Mtinster i. W. gehalten wurde. 
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Unter diesem Aspekt haben vergleichende morphologische und entwicklungsge- 
schi&tliche Untersuchungen eine stets aktuelle Bedeutung. Das t r i~  in besonderer Weise 
far Tierformen zu, die entweder neu entdeckt werden oder die zwar bekannt, aber aus 
irgendwelchen Griinden nur unzul~inglich untersucht sin& Ein Musterbeispiel fiir den 
tetzteren Fail ist der Scyphopolyp Stephanoscyphus, der schon vor fiber 100 Jahren 
aufgefunden und yon AL~MAN (1874) nach Material aus dem Mittelmeer zuerst als 
eigene Gattung beschrieben, aber irrtiimlich in die Hydrozoa eingereiht wurde. Lo 
BIANCO & MAYER (1890) entdeckten die ungeschlechtliche Fortpflanzung des Polypen 
durch Strobilation, womit die eindeutige Zugeh6rigkeit zu den Scyphozoa erwiesen 
'war. Form und Entwicklungszustand der yore Polypen erzeugten Jungmedusen liegen 
keinen Zweifei daran zu, daf~ Stephanoscyphus die Polypengeneration der Coronaten- 
Medusen darstellt. 

Polypen des nicht eben hiiufigen, abet auch nicht seltenen Genus Stephanoscyphus 
wurden seitdem auf dem Schelf fast aller Kontinente wie auch in grtSf~eren Meeres- 
tiefen gefunden (L~Louv 1937, KRAMV 1959, NAIJMOV 1959, MOORE 1961, BRAHM & 
GEIGER 1966). Wenn trotzdem Biologie und Entwicklungsgeschichte weitgehend un- 
bekannt geblieben sind, so ist die Ursache darin zu suchen, dai~ der Polyp nur sehr 
selten lebend beobachtet wurde, und dag sich das konservierte Material durchweg in 
einem ungeniigenden Erhaltungszustand befand. Der einzige neuere Autor, der lebende 
Polypen ftir seine Untersuchungen verwendet hat, ist KOMAI (1935). Doch handelt es 
sich bei der von ihm untersuchten Art S. racemosus um eine Litoralform, deren Lebens- 
geschichte und Bau in mehrfacher Hinsicht als spezialisiert bezeichnet werden miissen, 
so dag die Ergebnisse nicht verallgemeinert werden k6nnen. Nach allen ~ilteren Unter- 
su&ungen kann als gesi&erte Tatsache nur gelten, datg die Arten der Gattung Stepha- 
noscyphus Coronaten-Medusen erzeugen. Diese Medusen sind vor allem in den Tropen 
weitverbreitet und leben zum Teil in der Tiefsee. 

AIs Teilnehmer der internatlonalen Expedition in den Indischen Ozean 1964 bis 
1965 mit dem deuts&en Forschungssdiiff ,,Meteor" land i& in dem Dredge-Material 
mehrerer Stationen vor der siidarabischen und ostafrikanis&en Kiiste zahlrei&e lebende 
Stephanoscyphus, die zun~ichst an Bord geh~iltert und sp~iter auf der Heimreise lebend 
mitgenommen werden konnten. So war es erstmals m/Sglich, diese Form in Laborato- 
riumsdauerkultur zu nehmen und eingehende Beobachtungen fiber Organisation, Le- 
bensweise und Entwi&lungsges&i&te anzustellen. 

Die Ergebnisse der bisherigen Untersu&ungen wurden in einem ersten Beitrag 
(WERNER 1967, im Dru&) mitgeteilt. Dabei wurde auch schon kurz auf die Bedeutung 
yon Stephanoscyphus far die Evolution der Scyphozoa nnd au£ seine Abstammung 
yon den Conulata hingewiesen. Diese ausgestorbene Tiergruppe ist seit langem dur& 
zahlreiche Fossilfunde wohl bekannt; abet erst KIDERL~N (1937) und KNIGHT (1937) 
ist es gelungen, die bestehenden Unsi&erheiten der systematischen Einordnung weit- 
gehend zu beseitigen und ihre Scyphozoennatur zu begriinden. Wenn dana& die 
Conulata als die Vorfahren aller rezenten Scyphozoen angesehen werden miissen, so 
trifi°c dies allgemein au& fiir Stephanoscyphus zu. 

Die weitere Priifung der stammesgeschichtlichen Zusammenhgnge und ein einge- 
hender Verglei& der strukturelIen Einzelheiten aber ergab, daf~ Stephanoscyphus iiber- 
ras&end grot~e Ahnli&keiten in Bau und Lebensweise mit den nur dur& Fossilfunde 
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bekannten Conutata hat. Dementsprechend ist das Ziel der vorliegenden Arbeit nach- 
zuweisen, dag Stephanoscypbus als direkter Nachkomme dieser ausgestorbenen Vor- 
fahren gelten darf. Umgekehrt l[it~t sich au£ diese Weise zeigen, dag wir in Stephano- 
scyphus den lebenden untrtiglichen Beweis fiir die Scyphozoennatur der Conulata vor 
uns haben. Diese Theorie wird zwar meist anerkannt und ist in die modernen pal~i- 
ontologischen Lehrbiicher eingegangen, wurde aber yon T~RMIre. & T~leaiEe. (1948) 
erneut ernstha~ bezweifelt. Schlief~lich versetzt uns die Kennmis yon Stephanoscyphus 
in die Lage, Rii&schliisse auf die Organisation und Lebensweise seiner fossilen Vorfah- 
ren zu ziehen. Die Beantwortung der Frage nach dem historischen Informationsgehalt 
yon Stephanoscyphus kann daher besser begriindete Vorstellungen tiber die Lebens- 
geschichte und dartiber hinaus auch iiber die Ursachen des Aussterbens der Conulata 
liefern, als sie auf der Grundlage der bisherigen Kennmisse mSglich waren. 

BAU UND SCYPHOZOENNATUR DER CONULATA 

Die ausgestorbenen Conulata sind dur& die zahlreichen Fossilfunde ihrer Geh~iuse 
gut bekannt. Eingehende Beschreibungen ihres Baues, ihrer Systematik und Lebens- 
weise haben KIDERLD~ (1937), T~RMI~e. & TeRM~eR (1948) gegeben (vgl. ferner Bou6eK 
1939, MooRe & Hae.~.ING'rON 1956, M/0~.I.~R 1963; bei diesen Autoren weitere Lite- 
ratur). Daher gentigt es, die wesentlichen Tatsachen in einer tabellarischen l~bersicht 
zusammenzustellen, die den Vergleich mit Stephanoscyphus erleichtern kann. 

Klasse Scyphozoa, Unterklasse Conulata, einzige Ordnung Conulariida, 4 Fami- 
lien mit 20 Gattungen und ca. 200 Arten, yon denen manche mit Tausenden yon 
Funden vertreten sind; marin; Kambrium bis zur Trias. 

F o r m :  Uberwiegend schlanke pyramidenf~Srmige, seltener hochkonische oder 
breitkonische, sehr diinnwandige und biegsame Geh~use, gerade oder schwa& gebogen. 
Jugendstadien am geschlossenen Apikalende mit einer kIeinen Hafltscheibe angewach- 
sen. Alte Tiere meist abgel~Sst; ihr Basaiende mit einer sekund~ir gebildeten Querwand 
(Schott, Diaphragma) verschlossen. Zuweilen mehrere Diaphragmen am unteren Ende 
kammerartig iibereinander angeordnet. Mtindung bei den pyramidenf6rmigen Geh~iu- 
sen mit vier dreie&igen Klappen verschlossen. Geh~iuse im Querschnitt yon tetranaerer 
Symmetrie. 

O b e r f t ~i c h e n s t r u k t u r : Seitenfl~ichen der pyramiden£~Srmigen Geh~iuse 
of[ mit MitteI- und Nebenliniem Kanten und Mittellinien k6nnen auf der Innenseite 
leistenfSrmige Verst~irkungen aufweisen, kiuBere Oberfl~iche meist mit Quer- und 
L~ingsstreifen bedeckt, Innenseite glatt. 

C h e m i s c h e N a t u r : Chitin oder Chitin-Calciumphosphat. 
F a r b e : Grundfarbe dunkelbraun, weitere F~irbungen yon r&iichbraun, violett- 

braun bis blaugrau, lichtgrau, weifL 
G r ~5 t~ e : Meist 40 bis 100 ram, einzelne Arten his zu 400 ram. 
D i c k e d e r G eh ~i u s e w a n d u n g : Maximal 1,0 ram, meist nur Bruchteile 

eines ram. Genaue Angaben finden sich bei Km~r.LEN (1937, p. 118) far folgende Ar- 
ten: Conularia imperialis 0,056 bis 0,07 ram; 0,32 ram; 0,4 bis 0,5 ram; C. exquisita 
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0,17 bis 0,28 ram; C. fecunda 0,068 bis 0,766 ram; 0,170 bis 0,735 ram; C. stromeri 
0,1 bis 0,3 rnm. 

D u r c h m e s s e r am Basake~l i~ber der Haf ipla t te :  0,25 mm bei C. gracilis 
nach KIDEI~L~N (p. 134). 

A u f b a u d e r G e h ~i u s e w a n d u n g : Aus mehreren Schichten, die in sich 

rein geschichtet sind. 

Abb. 1 a-c: Bau und Oberfl~ichenstruktur der Conulata. a, b Conularia gem~ndina Rub. 
RICHTER, a Seitenansicht, b Teilsti~ck mit Quer- und L~ingsstreifung der Oberfl~iche. c Spheno- 
thallus angustifotius HALL, Jungtiere, die mit I-ta~scheiben auf ~ilteren angehet~et sind. (a, b 
nada Ric~TE~ & RICHTER 1930, C nach RUEDEMANN 1898, aus M~LLER 1963, p. 162, 

Fig. 176, 177) 

L e b e n s w e i s e : l~berwiegend solit~ir; in der Juged angehei~et, im erwach- 
senen Zustand abgelSst und passiv vagil; zu der yon KID~r.I~EN vermuteten M~Sglichkeit 
einer freischwimmenden Lebensweise nach Ar t  einer Meduse siehe p. 343-344. Die Ab- 
bildungen 1, 2 sind geeignet, die tabellarische l~bersicht zu illustrieren und iiberdies 
einen Eindruck davon zu vermitteln, wie man sich die tebenden Conulata nach KIDER- 

LE~r (1937) vorzustellen hat. 
Als Beweismittel fiir die Begriindung der Scyphozoennatur der Conutata hat  

Kmrr.LrN die damals bekannten Tatsachen ~iber Bau und Struktur der rezenten 
Scyphozoen verwendet, wobei er vor allem auf die fiir diese Klasse charakteristische 
tetraradiale Symmetrie des K~Srperbaues hinweisen konnte. Bei dem als Organisations- 
typus wohlbekannten, oi~ untersuchten und abgebildeten Scyphistoma, dem Polypen 
der Ordnungen Semaeostomeae und Rhizostomeae, d e r n u r  wenige mm grot~ ist und 
bis heute als Grundform des Scyphopolypen angesehen wird (Ci~AVMAN 1966, TmrJ- 
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1966), kommt die tetraradiale Organisation in der Kreuzform der Mundlippen, im 
Vorhandensein der vier Gastralsepten bzw. Gastraltaschen, der vier Septaltrichter und 
der vier ektodermalen Septalmuskeln klar zum Ausdruck. 

d 

~ C  

Abb. 2 a-d: Rekonstruktionen von Conularien. a, b Exoconularia consobrina (BARRANDE); 
a Querschnitt, b Rekonstruktion als sdlwimmende Meduse. c, d Archaeoconutaria fecunda 
(BARt~A~Dr), C Querschnitt, d Rekonstruktion. (Nach KIDERLEN 1937, aus MOLI.~R 1963, p. 163, 

Fig. 178,179) 

Umgekehrt konnte KIDERLEN zeigen, daf~ manche vorher schwer verst~indlichen 
Besonderheiten des K/irperbaues der rezenten Scyphozoen einer einfachen Erkl~irung 
offenstehen, wenn sie als altes Erbteil gedeutet werden, das sie yon den fossilen Vorq 
fahren iibernommen und bis heute bewahrt haben. Ein auffallendes Beispiet ist mit 
dem Vorhandensein und der ektodermalen Natur der vier Septalmuskeln beim Scypho~ 
polypen gegeben, das in iibereinstimmender Weise auch bei den Stauromedusen vor- 
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kommt, die polypoide und medusoide Merkmale in sich vereinigen. Vom rein funk- 
tionellen Standpunkt aus betrachtet, l~it~t si& kaum eine plausible Erkl~irung fiir 
Existenz und Eigenart dieses anatomis&en Merkmals geben. Leitet man aber die vier 
interradialen Septalmuskeln yon den bei den Conutata zu postulierenden Muskeln ab, 
die an den vom Ektoderm erzeugten Miindungsklappen ansetzten und deren Verschlufl 
bewirkten, so werden Vorhandensein und rein ektodermale Natur der genannten Mus- 
keln beim rezenten Scyphopolypen auf der angedeuteten historischen Grundlage ohne 
weiteres verst~indlich (vgl. dazu au& CHAPMAn" 1966, p. 56--60). 

ORGANISATION, LEBENSWEISE UND ENTWICKLUNGSGESCHICHTE 
VON STEPHANOSCYPHUS 

In den meisten Beschreibungen und Abbildungen des Scyphistoma fehlt jeglicher 
Hinweis auf das Vorhandensein peridermaler Bildungen; do& hat bereits CLAUS 
(1883, vgl. KIDERLEN 1937, CHAPMAN 1966) die Existenz eines feinen Peridermh~iut- 

Abb. 3: Stephanoscyphus in natiirlicher Lebensstetlung, zahlrei&e Exempiare an einer Mu- 
schels&ale angeheflcet 

chens nachweisen k6nnen, das die Polypenbasis umgibt. Es ist allerdings sehr zart und 
entzieht sich aus diesem Grunde meist der unmittelbaren Beobachtung. Im Gegensatz 
dazu ist Stephanoscyphus durch den B e s i t z  e i n e r  f e s t e n ,  d e n  P o l y p e n  
v o l t s t ~ i n d i g  u m g e b e n d e n  P e r i d e r m r ~ S h r e  ausgezei&net, dur& die er 
sich yon s~imtlichen rezenten Scyphopolypen unterscheidet und der er seine besondere 
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Bedeutung verdankt. Denn es ist gerade dieses Merkmal, das durch sein Vorhandensein 
ebenso wie durch die strukturellen Details den Anschlui~ yon Stephanoscyphus an die 
Conulata prim~ir ermtSglicht. Angesichts der Tatsache, dag yon den fossilen Vorfahren 
nur sehr spiirliche r3berlieferungen tiber den Bau des Weichk~Srpers erhalten sind, mug 
sich entsprechend der Beweis des behaupteten direkten Zusammenhanges auf die Prii- 
fung vonBau und Eigenschaflcen der Peridermr6hre bei Stephanoscyphus konzentrieren. 

Abb. 4: Stephanoscyphus, Lebendphoto des vom Ansatzkgrper abget/Ssten Polypen der Coro- 
natenmeduse Nausitho~ punctata K6LLIKER mit ausgestre&tem Kopfteil und Tentakelkrone. 

Die Hat~s&eibe am BasalteiI ist erhalten 

Der Polyp ist soti6ir und w~ihrend seines ganzen Lebens mit einer kleinen Haf[- 
scheibe an einem AnsatzktSrper, einer Molluskenschale oder einem Stein, be£estigt. Auch 
nach seinem Tod bleibt die leere R~hre angehei°cet. Eine Muschelschale mit einer ganzen 
Anzahl lebender Polypen, die im Dredge-Material vor der siidarabischen Kiiste gefun- 
den wurde, ist in Abbildung 3 dargesteIlt. 



324 B. WERIWR 

Das Bild eines vom AnsatzkSrpers abgeISsten Polypen (Abb. 4) ist gut geeignet, 
seinen allgemeinen Habitus zu demonstrieren. Der WeichkSrper ist in ganzer L~inge 
yon der PeridermrShre umgeben, aus deren Miindung oben nut der Kopfteil mit einem 
Kranz yon zahlreichen Tentakeln herauss&aut. Dur& die im oberen Teil sehr feine 
RShrenwandung sind die vier Gastralsepten des WeichkSrpers deutlich zu erkennen. In 
der unteren H~iltie ist die Wandung der R~ihre verdi&t und daher undurchsi&tig. Hier 
ist die ~ugere Oberfl~i&e bei dem abgebildeten Exemplar mit einem koloniebildenden 
Hydroidpolypen bewachsen. Das ist deswegen erw~ihnenswert, weil die Augenseite des 
Geh~iuses der Conulata ebenfalls tieris&en Bewuchs aufweisen konnte, beispielsweise 
yon Echinodermen, Bryozoen, Brachiopoden. 

D i e  P e r i d e r m r S h r e  

Die Einzelheiten iiber Form und Struktur des Geh~iuses sind zum Vergleich in der 
£olgenden Ubersicht zusammengestellt: 

F o r m : Schlank konis&e, d[innwandige und biegsame Geh~iuse mit kreisrundem 
Quers&nitt. Basalteil mit einer kleinen rundlichen, meist unregelm~if~ig gelappten Ha~- 
scheibe angewachsen. RShre mehr oder weniger gerade his schwa& hornfSrmig ge- 

bogen. 
O b e r f 1 ~i c h e n s t r u k t u r : ~iugere Oberfl~i&e mit einem regelm~igigen Mu- 

ster aus Quer- und L~ingsstreifen bede&t, inhere Oberfl~i&e glatt. Au£ der Innenseite 
befinden si& im Basalteil mehrere iibereinanderliegende, in einem Kranz angeordnete, 
zahniihnli&e Bildungen yon je vier grogen und vier kleinen Ziihnen, die si& kreuz- 
weise gegeniiberstehen. 

C h e m i s c h e N a t u r : Chitin (nach CHAPMAN 1966, p. 56). 
F a r b e : Grundfarbe braun, yon dunkelbraun im Basalteil mit verdi&ter Wan- 

dung his hellbraun oder hetlgelb an der oberen Miindung. 
G r/5 t~ e : Meist 10 bis 20 mm, bis zu maximal 56 ram. 
D i c k e  d e r  G e h ~ i u s e w a n d u n g  : basal 0,015 his 0,030 ram, an der Miin- 

dung 0,005 bis 0,006 mm. 
D u r c h m e s s e r  d e r  M t i n d u n g :  0,5 bis 3,0 ram. 
D u r c h m e s s e r  a m  B a s a l t e i l  tiber der HaPcplatte: 0,15 bis 0,3 ram. 
A u f b a u d e r G e h ~i u s e w a n d u n g : Aus zwei Hauptschichten, die in si& 

rein ges&i&tet sin& 
Diese kurze Zusammenstellung der strukturellen Details l~t~t erkennen, dag eine 

weitgehende _Khnlichkeit der PeridermrShre yon Stephanoscyphus mit dem Geh~iuse 
der Conulata besteht und dafg sie si& diesem dutch GrSt~e, Farbe, Oberflii&enstruktur, 
&emis&e Natur, Aufbau der Geh~iusewand unmittelbar anschliel~t. Ein wi&tiges 
Merkmal ist die Oberfl~i&enstruktur, die aus einem im Normalfali des ungestbrten 
Wachstums sehr regelm~if~igen Muster aus Quer- und L~ingsstreifen besteht. Die n~ihere 
Untersuchung am lebenden Tier konnte die Entstehung dieses Musters der Obe> 
fl~i&enstruktur aufkliiren. Die Querstreifen, oder besser gesagt, die Querringe - da der 
RShrenquers&nitt ja rund ist - entstehen als Folge einer periodischen, diskontinuier- 
lichen Bildungsweise der RShre. Diese wird yon den Driisenzellen in der Augen- 
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epidermis des aus der R~Shre herausgestre&ten und roll entfalteten Kopfteils erzeugt. 
In diesem Zustand hat die Auf~enseite des Kopfteils augerhalb der R~Shre die Form 
eines Kragens (kr, Abb. %), dessen Epidem~is zahlreiche Dr~isenzellen tr~igt. Am 
oberen Rand des Kragens, der bei einem Tier einer Gesamtliinge yon 19,0 mm eine 
H6he yon 0,5 mm hat, inserieren die Tentakel, w~ihrend sein unterer Rand yon der 

F 

Abb. 5: Stephanoscyphus, Lebendphoto des in die R~Shre zuriickgezogenen Polypen der Coro- 
natenmeduse Atorella vanhoeffeni BIGELOW, der nach Beendigung einer Strobitationsphase in 

Regeneration begriffen ist 

Epidermis des K6rpers, der yon der R6hre umschtossen ist, durch eine feine Ringfalte 
abgesetzt ist. In dieser Ringfalte ist die innige Verbindung zwischen dem oberen Rand 
der R~Shre und der Aui~enepidermis des Weichk~Srpers hergestellt, und hier ist der Ort, 
wo durch die Sekretionst~itigkeit der Driisenzellen neue Peridermsubstanz an den Miin- 
dungsrand der RShre angefiigt wird, wo also ihr L~ingenwachstum er£olgt. Jedesmal, 
wenn sich der Weichk6rper durch eine ~iuf~ere Reizung, beim Beutefang oder auch bei 
der Strobilation (s. p. 334) kontrahiert und in die R6hre zuriickzieht (Abb. 5), wird 
die Verbindung zwischen dem oberen Rand der R~hre und der ektodermalen Bil- 
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dungszone des Weichk6rpers notwendig unterbro&en, so dab keine R~Shrensubstanz 
ausgeschieden werden kann. Erst wenn sich der K/Srper des Potypen wieder ausstreckt 
und iiber den Rand der Miindung hinausragt, kann erneut die Bildung der R~Shre ein- 
setzen, und kann ein neuer Querring auf den vorhergehenden unteren aufgesetzt wer- 
den, so dat~ die Zahl der Querrlnge ein Ausdru& des yon unten nach oben geri&teten 
periodis&en L~ingenwachstums der R~ihre und damit au& des Alters des Tieres ist. 

Die Breite der Querringe und die Art, wie sie voneinander abgesetzt sind, stellen 
artspezifis&e Merkmale dar (vgI. p. 328 und Abb. 8 a-c); sie h~ingen iiberdies einmal 
vom Alter und Wachstum ab, so daf~ die Querringe in den basalen Teilen s&m~iler und 
weniger deutli& voneinander abgesetzt sirtd als im oralen Tell der R~Shre. Anderer- 
seits wird die Breite der Querringe innerhalb gewisser Grenzen auch yon Augenein- 
wirkungen beeinfluigt und kann wechselnd oder unregelm~itgig sein. 

Die feine L~ingsstreifung der Querringe ist dur& das Verteilungsmuster und die 
spezielle T~itigkeit der Driisenzellen bedingr und pr~idisponiert, die im AugenepitheI 
des Kragens liegen und dur& ihre Sekretionst~itigkeit die zun~i&st fliissige, dann im 

&Z 
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Abb. 6 a-g: Querschnitte durch Conulariengeh~iuse, aus BOU~;EK 1939, p. A t15, Fig. 2. 
a Teilquerschnitt zur Darstellung des Schichtaufbaues der GehF.usewandung; oben Kante, unten 

Mittellinie des Geh~iuses 

Seewasser erh~irtende R6hrensubstanz ausscheiden. Damit ist die Bildungsweise der 
Oberfl~ichenstruktur in ihren Grundzilgen gekl~irt. Die Innenseite der R6hrenwandung 
ist glatt. Hier findet eine zwar recht langsame, abet doch stetige Verdi&ung der Wand 
statt, die yon der Sekretionst~itigkeit der Drtisenzellen ausgeht, die in der Augen- 
epidermis des gesamten, yon der R~Shre umschlossenen Polypenk~Srpers liegen. Das 
fiihrt im Endeffekt zu dem Aufbau der Geh~usewandung aus zwei Schichten, der 
~iugeren, die die Strukturelemente des Oberfl~ichenmusters tr~igt und si& in ihrer Di&e 
wenig ver~indert, und der inneren, die entsprechend ihrer Bildungsweise ohne Struktur- 
etemente ist und st~indig langsam an Di&e zunimmt. Die beiden Haupts&ichten weisen 
in sich wiederum eine feine S&i&tung auf, die aus der Tiitigkeit der Driisenzellen mit 
ihrer zeitli& aufeinanderfolgenden Auss&eidung der Peridermsubstanz gedeutet wer- 
den kann. 
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Nach allem stimmt das Muster der Oberfl~ichenstruktur der RtShre yon Stephano- 
scyphus hinsichtlich der Quer- und L~ingsstreifung voltsdindig mit dem der Conulata 
iiberein. Und mehr noch, was bislang tiber die Entstehungsweise des Strukturmusters 
des Geh~iuses der Conulata theoretisch erschtossen wurde (vgl. KIDERLEN 1937, p. I35, 
T~RMI~R & T~t~MI~r, 1948, pp. 720-721), wissen wit bei Stephanoscyphus dutch die 
direkte Beobachtung. 

Ein Unterschied besteht im runden Querschnitt der R/Shre. Da es aber auch Conu- 
lata mit elliptischem oder achteckigem bis rundtichem Querschnitt gegeben hat (vgi. 
Abb. 6), braucht man diesem Unterschied keine allzugrof~e Bedeutung beizulegen. 
Aut~erdem hatten auch die jungen Geh~iuse der pyramidenfiSrmigen Arten einen runden 
Querschnitt, der erst mit der Ausbildung des Klappenapparates quadratisch wurde 
(KII)n~LEN, p. 135). Wichtige Unterscheidungsmerkmale sind allerdings das Fehlen 
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Abb. 7 a, b: Vergleich der Symmetrieverh~iltnisse und Peridermstrukturen der Conulata und 
des Stephanoscyphus (schematisch). PR Perradialebene, IR Interradialebene. a Querschnitt 
durch ein Conulariengeh~iuse; die gestricheken Linien sollen die Lage der Mi~ndungsklappen 
andeuten; bei IR Mittellinie, bei PR Kante des Geh~uses. b Querschnitt durch einen Zahn- 
kranz von Stephanoscyphus; bei IR kleiner Zahn, bei PR grot~er Zahn; as Au~enschicht, 

is Innenschicht der Peridermwand; Weichk~Srper punktiert, sm Septalmuskel 

eines aus dreieckigen Klappen bestehenden Deckelapparates, ferner yon L~ingselemen- 
ten, die den Kanten und Mittellinien des Geh~iuses der Conulata entsprechen. Doch 
besitzt Stephanoscyphus seinerseits merkwiirdige, abweichende Bildungen im Basalteil 
der R~Shre. Es handelt sich urn Peridermz~hne auf der Innenseite der R~hre, die in 
Form yon Kr~inzen ~bereinanderliegen und dutch einen gewissen Abstand voneinander 
getrennt sin& Es sind meist 5 bis 7 Zahnkr~nze vorhanden, bei denen die sich ent- 
sprechenden Z~hne genau in einer Vertikalreihe tibereinanderliegen (vgl. die Seiten- 
ansi&ten der Abb. 13, 14). Im Querschnitt (Abb. 7b) sieht man, da~ sie verschieden 
groi~ sind und dai~ sich immer vier gr~Sf~ere und vier kleinere Z~ihne im Kreuz gegen- 
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iiberstehen. Bei den gr/Sfgeren weisen jeweils zwei sich gegen[iberstehende Paare geringe 
Gr~it~enurlterschiede auf. Verbindet man im Querschnitt die Mittelpurlkte der zum 
R6hreninneren gerichteten Oberfl~ichen, so erh~ilt man kein Quadrat, sondern einen 
Rhombus. Da dieser Sachverhalt bei allen untersuchten Arten und bei s~imtlichen Zahn- 
kriinzen dessetberl Individuums gleichbMberld ist, diirflce er kaum zuf~illiger Natur 
sein. Er erinnert vielmehr daran, daft die pyramidenf6rmigen Corlulata ja teilweise 
einen rhombischen Querschnitt batten. 

Der direkte VergMch mit den Conulata ist in den schematischen Zeichnungen der 
Abbitdung 7a, b durchgefiihrt. Der Querschnitt durch eirlen Zahnkrarlz yon Stephano- 
scyphus (Abb. 7b) zeigt eirlmal die genaueren Details des strukturellen Aufbaues der 
Peridermr6hre aus den beiden erwiihnten Hauptschichten. Die Zahnbildungen bestehen 
ausschliel~lich aus der inneren Schiat; sie sind hohl, das heit~t mit Fltissigkeit ausge- 
fiillt. Der Weichk6rper ist angedeutet, und man erkennt aus der Lage der vier drei- 
eckigerl Septalmuskeln, dag die kleinen Zi/hrle in den Interradien liegen, die grot~en in 
den Perradien. Im Quersdmitt durch ein Conulariidengehiiuse (Abb. 7a) sind die Miin- 
dungsklappen eingezeichnet, urn zu verdeutlichen, dag die Mittellinien in den Inter- 
radien liegen. Diese Elemente sind ja bekanntIich als Muskelmarken zu betrachten, in 
denen die Klappenschtiei~muskel am Geh~iuse angesetzt haben. Dementsprechend sind 
bei manchen Arten auf der Innenseite des Gehiiuses SeptaIleisten ausgebildet. Die Karl- 
ten des Geh~iuses, die meistens als Furchen mit Peridermverst~irkungen ausgebildet 
waren, liegen in den Perradien. Der in der Zeichnung durchgefiihrte Vergleich zeigt 
eindeutig, daig im Querschnitt die grogen Ziihne yon Stephanoscyphus den Kanten, die 
kleinen Ziihne den Mittellinien des Geh~iuses der Conularien homolog sind. Es karln 
h u m  einem Zweifel unterliegen, dab diese Homologie ein Anzeichen dafiir ist, daf~ 
Stephanoscyphus auf vierseitige Conulata zuriickgeht, auch wenn in seiner R6hre die 
L~ingselemente yon Kanten und Mittellinien nicht vollst~ndig, sondern nur in Form 
der vertikal aufgegliederterl Zahnkriinze erhalten geblieben sind. 

Von Interesse ist dabei, dag die Zahnkr~inze nut im Basalteil der R6hre auf- 
treten. Wenn man auch annehmen und bejahen kann, dag sie eine Stiitzfunktion 
haben und das Zusammenquetscherl der R6hre bei einem mechanis&en Angriff ver- 
hindern, so bleibt damit no& immer ungekl~irt, warum sie nur im Basalteil der R6hre 
gebildet werderl. Es liegt daher nahe, die Zahnkr~inze als historisch bedingte Rudi- 
mente yon Geh~iuseelementen der Conulata zu betrachten, die der rezente Polyp nur 
noch in seiner Jugendphase erzeugt. In jedem Fail hat si& in den Zahnbildungen der 
im Quers&nitt runden R6hre yon Stephanoscyphus no& ein Rest der tetrameren 
(bzw. unter Einbeziehung der Mittellinien oktomeren) Symmetrie des Conulaterlge- 
h~iuses erhalten. 

Die Zeichnungen der Abbildung 8 a-c ktSnnen zun~,i&st no&reals die Einzelheiten 
der Oberfl~i&enstruktur mit ihrer typis&en Quer- und Liingsstreifung erl~irltern. Sie 
ist im Prinzip bei allen untersu&ten Arten gleich, au& wenn in der Breite der Quer- 
ringe, in der mehr oder weniger sd~arfen Auspr~igung des Quer- und L~ingsmusters 
deutli&e Artunterschiede erkennbar sind (s. p. 326). Die Skizzen solten aber no& mehr 
verans&arllichen, weil sie die Ergebnlsse yon einfachen Experimenten wiedergeben. 

(a) Bei der Bes&reibung der Conulatengeh~iuse wird immer wieder hervorgehoben 
(vgl. z. B. KIDERLEN, p. 127), dag bei vielen Exemplaren der untere Tell dutch sekun- 
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d~ir gebildete Querschotts abgeschlossen ist. Als urs~ichliche Erkt~irung wird iiberein- 
stimmend angegeben, dag die herangewa&senen Tiere vom festsitzenden Basalteil ab- 
gebro&en sein miissen, und dai~ die so entstandene untere iJffnung des Geh~iuses dur& 
die Neubildung einer Peridermquerwand abgedichtet wurde. Die gleiche F~ihigkeit 
k6nnen wir beim lebenden Stephanoscyphus direkt beoba&ten. Trenrtt man einen 
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Abb. 8 a-c: Stephanoscyphus, experimenteile Beeinflussung der Peridermbildungen und die 
Deckelbildung. a oberer R6hrenteil des Polypen yon NausithoF punctata nach Querdurch- 
trennung, dessen untere Uffnung durch ein sekund~ir gebildetes Querschott (punktiert) ver- 
schlossen wurde, schematisch, b R6hrenstii& des Polypen yon Atorella vanhoeffeni mit Ver- 
schlu6 eines experimentelt gesetzten Defektes durch eine strukturlose Peridermhaut. c De&el- 

bildung des Polypen yon Nausitbo~ punctata. Einzelheiten im Text 

Polypen experimentell durch (Abb. 8a, vgl. Abb. 11), so wird die kiinstlich herge- 
stellte untere Uffnung der oberen PolypenhSilflce nach wenigen Tagen durch eine Quer- 
wand aus neugebildeter Peridermsubstanz wieder verschlossen. In der gleichen Weise 
ist vermutlich auch die Entstehung yon mehreren Querschotts zu erkl~iren, die dem 
unteren Tell yon manchen Conulata eine gekammerte Beschaffenheit verleihen. Es ist 
durchaus denkbar, dab sich der Weichk6rper sekund~ir und zuf~illig yon dem zuerst 
gebildeten unteren Querschott abgel6st und sich etwas kontrahiert hat, so dag eine 
weitere, h6her gelegene Querwand n6tig wurde, um ihm unten den notwendigen Hair 
zu geben. Dieser Prozet~ kann mehrmals nacheinander stattgefunden haben, womit die 
Entstehung einer Kammerung ihre zwanglose Erkl~irung finder. Dieser Deutungsver- 
such setzt allerdings voraus, da6 die bes&riebene Kammerung kein ausgesprochenes 
Artmerkmal darstellt. 



330 B. WERNER 

(b) Von den Conulata wird ferner beschrieben, dag seitli&e Defekte des Geh~uses 
dur& die Bildung einer glatten, ~ strukturlosen Peridermhaut vers&lossen werden konn- 
ten (vgl. K~DERLEN, p. 124). Das gleiche l~if~t sich am lebenden Stephanoscyphus ex- 
perimentell reproduzieren (Abb. 8b). Entfernt man mit feinen Pinzetten ein Stii& der 
Peridermr~ihre, so wird der Defekt ha& wenigen Tagen dur& die Absonderung eines 
Peridermh~iutchens beseitigt. Dag dem neugebildeten Peridermstii& augen die Ober- 
flii&enstruktur aus Quer- und Liingsstreifung fehlt, ist dadur& bedingt, dag das Er- 
satzstii& nur yon den im Ektoderm der K6rperwand liegenden Driisenzellen erzeugt 
wird, die die glatte strukturlose Innens&icht der Peridermwandung liefern (p. 326). 

(c) Wenn schliefllicla gesagt werden muf~te, dag Stephanoscyphus sich dur& das 
Fehlen yon De&elklappen grunds~itzli& yon den Conulata unters&eidet, so zeigt Ab- 
bildung 8c, dat~ der Polyp die F~ihigkeit, Peridermde&el zu bilden, nicht vollst~/ndig 
verloren hat. Es wurde beobachtet, dal3 sich der Polyp zuweilen ohne erkennbare 
~iut~ere Ursa&e in die R~Shre zurti&zieht und dann fiber Monate hinweg in einem 
inaktiven Zustand verharrt. In einem sol&en Fail wird die Mtindung durch einen run- 
den De&el vers&lossen, wie die Zei&nung des oberen R/ihrenteils mit dem abpr~ipa- 
rierten De&el erkennen l~il3t. Ein direkter Verglei& mit den dreie&igen Miindungs- 
ktappen der Conutata ist freili& ni&t m6gli&; doch zeigt die Beoba&tung, dag die 
F~ihigkeit der De&elbildung in abge~/nderter Form erhalten geblieben ist. Uberdies 
wird die R6hrenmiindung w~ihrend des Strobilationsvorganges regelm~igig dur& einen 
De&elapparat vers&lossen, worauf sp~iter no& kurz einzugehen ist (s. p. 334). 

Abschliet~end kann gesagt werden, datg die dargestellten Einzelheiten iiber Form, 
Aufbau und Bildungsweise der Peridermr6hre yon Stephanoscyphus zusammen mit 
den Resultaten der Dur&schneidungs- und Defektversuche elne weitgehende f3berein- 
stimmung mit den Tatsa&en ergeben haben, die aus allen Bes&reibungen der Geh~iuse 
der Conulaten bekannt sin& S&on daraus daft auf seine direkte Herkunf~ yon dieser 
fossilen Gruppe geschlossen werden. Wollte man daher an dem Resultat yon KIDERL~N 
(p. 155) festhalten: ,,Aus den Conularien, den Pal~ioscyphozoa, entstanden dur& 
Reduktion des Autgenskeletts die Neoscyphozoa" (im Original gesperrt), so miit~te 
Stephanoscyphus auf Grund dieses Kriteriums als tebendes Palaeoscyphozoon bezeich- 
net werden. 

D e r  W e i c h k 6 r p e r  

Die Peridermr6hre ist aber nur ein Aut~enprodukt des Weichk/Srpers. Stellt sie 
selbst ein altertiimliches MerkmaI dar und enth~ilt sie Eigenschat~en, die die Herkunflc 
des Erzeugerorganismus yon den fossilen Vorfahren erschliet~en lassen, so muff dieser 
in seiner Organisation selbst den historischen Zusammenhang noch deutlicher oder zu- 
mindest ebenso deutlich widerspiegetn. Das t r i~  fiir Stephanoscyphus in der Tat zu, 
auch wenn wir uns in dieser Hinsicht mit einem Indizienbeweis begniigen miissen. 

Der Wei&k6rper (Abb. 9 a-d) ist sehr einfach gebaut und besteht aus einem diinn- 
wandigen, sehr s&lanken Sa&, der mit seiner Augenwand der Peridermr6hre dicht 
anliegt, ohne aber mit dieser lest verwa&sen zu sein. Eine feste Verbindung zwischen 
Weichk~Srper und R6hre besteht nur im Basalteil. An der Miindung ist der Kopfteil 
durch ein ann/ihernd ebenes Mundfeld vers&lossen, das den zentraI gelegenen Mund 
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tr~igt. Dag ein Mundkegel fehlt und der Mund lediglich eine sich durch ringblenden- 
~ihnliche T~itigkeit der Muskulatur erweiternde und schliet~ende t3ffnung darstellt, ist 
zweifellos ein primitives Merkmal. Denn eine ~ihnliche Beschaffenheit hat sehr wahr- 
s&einlich auch das Mundfeld der Conulata gehabt, da ein ausgesprochener Mundkegel, 
wie ihn der rezente Scyphistoma besitzt, schwerlich mit dem Vorhandensein der drei- 
e&igen Miindungsklappen und ihrem Verschlugmechanismus vereinbar ist. 

Das Mundfeld ist yon einem Kranz aus zahlreichen Tentakeln umgeben, die bei 
einer Kontraktion des Polypen vollst~indig in den Gastralraum eingeschlagen werden 
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Abb. 9 a-d: Organisation des Weichk6rpers yon Stephanoscyphus, schematisch; gezeichnet nach 
L~ings- und Querschnitten durch den Kopfteil des Polypen yon Nausitho~ punctata, a L~ings- 
schnitt; die linke H~ilfte ist durch einen Interradius, die rechte durch einen Perradius gelegt. 
b Querschnitt durch die Ebene B-B der Abbildung a; c Querschnitt durch die Ebene C-C der 
Abbildung a; d Querschnitt durch die Ebene D-D der Abbildung a. IR Interradius, PR Per- 
radius, ek Ektoderm, en Entoderm, kr Kragen, mu Mundgffnung, pe Peridermr/ihre, rak 

Radialkanal, rik Ringkanal, se Entodermseptum, sm Septalmuskel, te Tentakel 

k/Snnen, wobei sich der Mund bis an den ~iuf~eren Rand des Mund£etdes erweitert (vgl. 
ALLMAN 1874, Fig. 5, Taf. 14). Diese Reaktion des vollst~indigen Einschlagens 
s~imtlicher Tentakel in den Gastralraum, die regelm~ifgig bei der Nahrungsaufnahme 
oder bei einer 5iugeren Reizung beobachtet werden kann, ist einmalig und meines Wis- 
sens unter allen rezenten Cnidariern auf Stephanoscyphus bes&r~inkt. Au& dieses Ver- 
halten kann als alterfiimlich gedeutet werden, wenn man bedenkt, dag bei den Conu- 
lata w~ihrend des Verschlusses der Miindung dur& den Klappenapparat sehr wahr- 
s&einli& der ganze Rand des Kopfteils mit siimtli&en Tentakeln nach innen einge- 
schlagen und umgestiilpt war. 

Wesentlich ist weiterhin, dag der Wei&k6rper mit den vier Gastralsepten und 
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den in ihrer Basis gelegenen vier Septalmuskeln, die sich in ganzer L~nge des K~Srpers 
vom Mund bis in den Basaiteil erstrecken, eine ausgesprochen tetrasymmetrische Or- 
ganisation aufweist. Die Gastralsepten ragen allerdings im gr~5t~ten Tell des K~Srpers 
entsprechend seinem zarten Bau nur wenig ins Lumen des Gastralraumes vor. Nut 
im Kopfteil springen sie yon der Wand des Magens zum Mund hin bogenf~Srmig vor, 
so dai~ sie hier den Magenraum in vier Gastraltaschen aufteilen. Das Vorhandensein 
yon Entodermsepten und Septalmuskeln ist also keineswegs an die Existenz yon Ske- 
lettelementen gebunden, wie sie bei manchen Conulata in der Form der Septalleisten 
der Mittellinien ausgebildet sind. Die Schlui~folgerung von KIDERLEN (p. 148), dai~ 
dem Weichk~Srper der Conulata Entodermsepten und Septalmuskeln gefehlt haben, 
wenn keine Mittellinien, Septalleisten und Mtindungsklappen des Geh~iuses erkenn- 
bar sind, erscheint daher nicht unbedingt zul~ssig. Was ~iberdies ftir den Scyphistoma 
gilt (p. 321), triflt in gleicher Weise fi~r Stephanoscyphus zu: Existenz und Vierzahl der 
Gastralsepten und Septalmuskeln sowie die ektodermale Natur der letzteren sind am 
besten auf der Basis des historischen Zusammenhanges mit den tetrasymmetrisch ge- 
bauten Vorfahren verst~indlich. 

Septaltrichter, wie sie in typischer Form beim Scyphistoma ausgebildet sind, fehlen 
bei Stephanoscyphus. Auch darin d~ir~e rich diese Form den Conulata unmittelbar an- 
schlief~en; denn da die Muskelstr~inge fiir den Klappenverschluf~ bei ihnen aller Wahr- 
scheinlichkeit nach direkt an den M~indungsklappen einerseits, an den Mittellinien be- 
ziehungsweise an den Septalleisten andererseits angesetzt haben, erscheint die Existenz 
yon Septaltrichtern iJberfl[issig und wenig plausibel. 

Ein besonders eigenartiges Merkmal, das unter allen Cnidarierpolypen auf Stepha- 
noscyphus beschriinkt bleibt, ist die Ausbildung eines wohlentwickelten Kanalsystems 
aus einem Ringkanal und vier Radialkan~ilen im Kopfteil. Der Ringkanal ist vom 
~ibrigen Gastralraum vollst~ndig getrennt und miindet in ihn lediglich durch vier per- 
radial gelegene kleine Offnungen der Radialkan~ile ein, wodurch die radialen Sym- 
metrie-Ebenen eindeutig bestimmt sind. 

Ein solches Kanalsystem gibt es bei keinem anderen Cnidarierpolypen, wohl abet 
bei allen ihren Medusen; das heif~t wir haben in Stephanoscyphus einen P o 1 y p e n 
m i t  d e m  K a n a l s y s t e m  e i n e r  M e d u s e  vor uns. Das beweist einmal die 
m o r p h o l o g i s c h e G l e i c h w e r t i g k e i t  v o n P o l y p u n d  M e d u s e ;  eine 
Meduse ist nichts anderes als ein zum Zweck der Verbreitung und Fortpflanzung abge- 
l~Sster und in Anpassung an die pelagische Lebensweise umgewandelter Polyp. Was 
bereits yon den Klassikern der Morphologie und Entwicklungsgeschichte gegen Ende 
des letzten Jahrhunderts, besonders yon W~ISMANN und den Bri~dern HERTXWG, auf 
Grund der Homologie der Organsysteme theoretisch erschlossen wurde, findet damit 
bei Stephanoscyphus die unmittelbare und ~iberzeugende Best~itigung. 

Zum anderen wird mit Hilfe dieses alterti~mlichen Merkmals jetzt endlich klar, 
warum bei den anderen Scyphozoen und weiterhin auch bei den Hydrozoen aus dem 
Polypen mit seinem wenig gegliederten oder iiberhaupt ungegliederten Magenraum in 
der Medusenknospung pl/Stzlich Medusen hervorgehen, deren Gastralsystem durch 
Ringkanal und Radialkan~ile in auff~lliger Weise gegliedert ist. Bei der Bildung der 
Meduse wird somit bei allen anderen Cnidariern eine im Erzeugerpolypen nur latent 
vorhandene Anlage verwirklicht, die Stephanoscyphus als einziger Polyp realiter be- 
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sitzt. Hydroid- und Scyphopolypen ohne ein solches Kanalsystem miissen als sekund~ir 
vereinfacht gelten und miissen -con Vorfahren abstammen, die ein ~ihnliches Kanal- 
system wie Stephanoscyphus besessen haben. 

Ob die Conulata fiber ein derartiges Kanalsystem im Kopfteil verfiigten, l~i~t sich 
nicht feststellen, da Abdriicke des Weichk6rpers, falls iiberhaupt vorhanden, kaum ein 
solches Strukturdetail hinterlassen haben diirffen. Denkbar ware es durchaus; denn 
bei Stephanoscyphus hat das Kanalsystem mit grot~er Wahrscheinlichkeit die Funk- 
tion eines hydrodynamischen Stiitzsystems fiir den Kopfteil mit seiner grof~en Ten- 
takelkrone und spielt eine entsprechende Rolle vermutlich auch beim Wiederausstrecken 
nach einer Kontraktion. Unter diesem Gesichtspunkt k~innte ein Kanalsystem mit einer 
solchen Funktion auch bei den Conulata das Ausstrecken des Kopfteils bei der Offnung 
des Klappenverschlusses erleichtert haben. Ob die elastische Spannung des an der Miin- 
dung sehr diinnen Periderms allein fiir das WiederSffnen des bei manchen Arten recht 
komplizierten Faltklappenverschlusses und fiir das Wiederausstrecken ausgereicht hat, 
erscheint vom funktionellen Standpunkt keineswegs so sicher, wie es bisher allgemein 
angenommen wurde. 

Das fast vollst~indige Fehlen einer Stiitzschicht (Mesogloea) zwischen Ekto- und 
Entoderm, die beim rezenten Scyphistoma recht krbiffig entwickelt ist und hier als 
Kompensationserscheinung gedeutet werden mut~ (CHAPMAN 1966), verst~irkt schlieg- 
lich ebenfalls noch den Eindruck der altertiimlichen Organisation yon Stephanoscyphus. 

Zur Lebensweise ist noch kurz zu erw~ihnen, dat~ Stephanoscyphus seine Nahrung, 
kleine Planktonorganismen, vor allem Crustaceenplankton, mit Hitfe der Nesselzellen 
erbeutet, die in grot~er Zahl im Ektoderm der Tentakel und der iibrigen Auflen- 
epithelien des Kopfteils liegen. Durch Kontraktion der Tentakel und das beschriebene 
ruckartige Einschlagen werden die Beutetiere als ganze in den Magenraum hinein be- 
f6rdert, wobei sich der Mund bis zum Rand des Mundfeldes erweitert. Auf dem 
gleichen Wege werden die unverdaulichen Reste der Nahrung ausgeschieden. 

D i e  S t r o b i l a t i o n  

Zum Schlul~ mug noch kurz auf die unges&ie&tliche Vermehrung dur& Strobila- 
tion eingegangen werden, durch die sich Stephanoscyphus als echter Scyphopolyp aus- 
weist. Der Vorgang der Strobilation beim Scyphistoma der Semaeostomeae und Rhi- 
zostomeae durch die yon oben nach unten forts&reitende Querteilung des Polypen- 
k6rpers kann als bekannt vorausgesetzt werden. Jede Querscheibe wandelt si& zu einer 
kleinen Meduse mit Randlappen und Sinnesorganen urn, die nadx der Abl/Ssung w~ih- 
rend ihres pelagischen Daseins zur volten Gr~ige und Ges&le&tsreife heranw~i&st. 
Alle Erkl~irungsversu&e der Tatsa&e, dag gerade bei den Scyphozoen und nur bei 
ihnen die terminale Art der Medusenbitdung dur& Querteitung des PolypenktSrpers 
vorkommt und nicht etwa die laterale Medusenknospung wie bei den Hydroidpolypen, 
sind bisher mehr oder weniger hypothetis& und wenig befriedigend geblieben. Wenn 
wit dagegen die Strobila yon Stephanoscyphus betrachten (Abb. 10), wird der Grund 
far diese Besonderheit der Scyphozoenentwi&lung klar. Die Peridermr6hre, die bei 
aller Feinheit der Wandung doch eine feste und z~ihe Bes&affenheit aufweist, ma&te 
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eine laterale Knospung unm/iglich. Die terminale Medusenbildung l~igt sich daher 
evolutionistisch am besten mit dem Vorhandensein der R6hre erkl~iren, weil der Poly- 
penk6rper nur oben dur& die R6hrenmiindung mit der Aut~enwelt in Verbindung 
stand, so daf~ Vermehrungsprodukte, seien fie unges&lechtli&er oder geschlechtli&er 

Abb. 10: Stephanoscyphus, Strobila elnes jungen Polypen der Coronatenmeduse Nausitho~ 
punctata. Das Lebendphoto gibt einen guten Eindruck yon der zarten Wandung der Periderm- 
r~ihre. Beachte den vom Kopfteil des Polypen gebildeten Deckelapparat, durch den die R/Sh- 

renmlindung vollst~indig abgeschlossen ist 

Natur, nur bier austreten konnten. Bei der schlanken Form des Polypen bot sich die 
Medusenbildung dur& Querteilung des Weichk~Srpers mit der yon oben nach unten 
forts&reitenden Bildung und Abl&ung der Jungmedusen wohl als der gangbarste 
Weg an. 

Die Abbildung 10 l~if~t deutlich erkennen, daf~ die polydiske Strobilation bei 
Stephanoscyphus prinzipiell in der yore Scyphistoma bekannten Weise abl~iufk, ferner 
aber, dag die R~Shrenmiindung dabei stets durch einen De&elapparat verschtossen 
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wird, der aus dem Kopfteil des Polypen entsteht. Er wird primer vom Zellgewebe des 
Mundfeldes und des sich darunter ans&lief~enden Abschnittes des Kopfteils gebildet, 
wobei die Tentakel reduziert werden und der Mund verw~ichst. Vom Mundfeld wird 
iiberdies nach augen ein feiner Peridermde&el abgeschieden. Gegen Ende der Strobi- 

Abb. 1I: Stephanoscyphus, experimenteller Nachweis der Regenerationsf~ihigkeit des Polypen 
von NausithoF punctata. Der rechts abgebildete kleinere Polyp ist bei x yore gr~Sf~eren oberen 

Tell abgetrennt und hat einen neuen R/Shrenabschnitt und Kopfteil regeneriert 

lation verf~illt der De&elapparat einer allm~ihlichen Degeneration und wird yon den 
durch aktive Schwimmbewegungen austretenden Jungmedusen leicht durchbrochen. 

Die Voraussetzung far die evolutionistische Entstehung dieser Art der unge- 
schlechtli&en Vermehrung des Polypen durch die terminale Strobilation ist offenbar in 
der F~ihigkeit der Regeneration des Polypen bei einer Querteilung zu suchen (vgl. 
Tm~e 1966). Sie tritt zwar beim rezenten Stephanoscyphus nicht mehr regut~ir in Er- 
s&einung, wohl aber accidentei1. Teilt man einen Polypen quer durch, so schliet~t der 
obere TeiI der kiinstlich entstandene untere Offnung durch ein Querschott ab (p. 329) 
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und vermag in der Kultur am Boden liegend ohne jede Beeintr~ichtigung seiner Lebens- 
funktionen weiterzuexistieren. Der untere Tell aber regeneriert nach wenigen Tagen 
einen neuen Kopfteil mit Tentakelkrone, Mund und Kanalsystem. Das Ergebnis eines 
solchen in physiologischer wie theoretischer Hinsicht wichtigen Regenerationsversuches 
ist in Abbildung 11 dargestellt. 

Es mug noch erw~ihnt werden, daft es gelang, die yon den Polypen durch Stro- 
bilation erzeugten Jungmedusen bis zur Geschlechtsreife aufzuziehen, auf diese Weise 
erstmals Arten yon Stephanoscyphus bekannten Medusenspezies zuzuordnen und damit 
die Systematik der Gattung Stephanoscyphus auf eine gesicherte Grundlage zu stellen. 
Bisher wutgte man lediglich, dag Stephanoscyphus die Polypengeneratlon der Medusen- 
ordnung Coronatae darstellt (Einzelheiten bei Wrr, N~t~ 1967). 

Wie die vorangegangene Beschreibung gezeigt hat, konnte ein grot~er Tell des 
Lebenszyklus yon Stephanoscyphus im Kulturexperiment verfolgt werden. Es war so- 
gar m~Sglich, die Medusen zur Abgabe reifer Geschlechtsprodukte zu bringen. Die be- 
fruchteten Eier entwickelten sich zu freischwimmenden Planulalarven welter, die je- 
doch abstarben, ehe sie zur Anhei~ung und zur Umwandlung in den jungen Polypen 
kamen. Wie seit langem bekannt (METsCHNIXOrF 1886), erfolgt die Weiterentwick- 
lung des planktischen Larvalstadiums yon Stephanoscyphus in der ftir alle Cnidarier 
iiblichen Weise, daft sich die Planula mit dem bei der Schwimmbewegung vorangerich- 
teten aboralen Pot anhef~et, und daf~ am gegeniiberliegenden oberen Polder  Mund und 
die Tentakel gebildet werden. Die Entwicklung konnte yon METSCHNIKOVF bis zu 
einem frlihen Stadium weiterverfolgt werden, auf dem der junge Polyp eine kleine 
basale Haf~scheibe und ein feines Peridermrohr besafl, in das er sich zuriickziehen 
konnte. 

DISKUSSION UND ERGEBNIS 

Wenn man bisher angenommen hat, daf~ der bekannte Scyphistoma weitgehend 
den urspranglichen Typus des Scyphopolypen repr~isentiere (C~AvMAN 1966, TI-II~L 
1966), so kann es nunmehr keinen Zweifel daran geben, daft Stephanoscyphus sowohI 
durch den Besitz seiner Peridermr6hre wie auch dutch die Organisation seines Weich- 
k/Srpers und durch seine Entwicktungsgeschlchte den Vorfahren der rezenten Scypho- 
zoen am n~ichsten steht. Wie seit langem bekannt, haben auch die Coronatenmedusen 
eine altertiimliche Form bewahrt, was etwa in dem von HAECKEL gepr~igten Genus- 
namen Palephyra zum Ausdru& kommt. Daraus muf~ geschlossen werden, daft die 
Ordnung Coronatae den ~iltesten und urspriinglichsten Seitenzweig der evolutiven 
Entwicklungslinie darstellt, die yon den Conulata zu den rezenten Scyphozoen hin- 
fiihrt. Insbesondere diirPce nach allem kaum ein Zweifel daran m/Sglich sein, dat~ 
Stephanoscyphus als direkter Nachkomme dieser fossilen Vorfahren betrachtet werden 
muff. 

Umgekehrt spricht die Existenz dieses rezenten Polypen, der so iiberras&end 
viele Ahnlichkeiten mit den Conulata besitzt, unbedingt ftir deren Scyphozoennatur. 
W~ire Stephanoscyphus schon friiher besser bekannt und untersucht gewesen, so h~itte 
das die richtige systematische Einordnung der Conulata sicher zu einem friiheren Zeit- 
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punkt und mit besseren Argumenten erm~Sglicht, als sie KIDERLElV (1937) zur Ver- 
ftigung standen. 

Wie bereits einleitend kurz erw~ihnt, haben neuerdings T~I~MIEI~ & TERMI~R (t948) 
die Scyphozoennatur der Conulata erneut bezwei£elt und sind unter eingehender 
Er6rterung aller Gesichtspunkte zu dem Resultat gelangt, dab die Conulata am ehe- 
sten mit den rezenten Pterobran&ia (Hemichordata) zu vergleichen seien. 

Mit der Scyphozoennatur der Conulata sind nach Ansicht dieser Autoren folgende 
Tatsachen unvereinbar. 

(a) Es sind keine rezenten Cnidaria bekannt, deren Skelett Phosphat enth~ilt. 
Einwand: Nach den bisherigen Kennmissen besteht das Geh~iuse yon Stephano- 

scyphus in der Tat nur aus Chitin. Wie abet CHAVMAN (1966, p. 56) erw~ihnt hat, 
trifl~ das Fehlen yon Phosphat nicht fiir s~imtliche rezenten Cnidaria zu. Nach den 
Zusammenstellungen yon VINOORADOW (1953) kommt jedenfalls Phosphat in rezenten 
Korallen in geringen Mengen oder Spuren vor. Auf~erdem mui~ mit der M~Sglichkeit 
gerechnet werden, daf~ bereits bei den fossilen Arten, die als Verbindungsglieder zwi- 
schen den vierseitigen Conulata und Stephanoscyphus existiert haben miissen, kein 
Phosphat mehr in die Geh~use eingelagert wurde. 

(b) Bei keinem Cnidarier kommt das Gr~Si~enwa&stum der Geh~iuse dutch ,,seg- 
ments alternes" vor, das ftir die Conulata typisch ist. Was darunter zu verstehen ist, 
haben die Autoren (pp. 720-721) ausfiihrlich erliiutert. Es ist das L~ingenwa&stum 
durch periodische, diskontinuierliche Ausscheidung der Geh~iusesubstanz aus D~sen- 
zellen, dessen Ausdru& die Querstreifen der Oberfl~ichenstruktur sin& 

Gegenargument: Genau die gleiche Art der Oberfl~ichenstruktur aber treffen wir 
bei Stephanoscyphus an (p. 325). Das L~ingenwa&stum durch successive Bildung der 
Querstrei£en konnte verifiziert und dur& die direkte Beoba&tung urs~i&lich erkl~irt 
werden. Ebenso war es m~glich, die L~ingsstreifung der Oberfl~che, die yon vielen 
Conulata bekannt ist, bei Stephanoscyphus in ihrer Entstehung zu deuten. Es spricht 
ftir sich, da8 die Bildungsweise der Oberfl~ichenstruktur der PeridermriShre yon 
Stephanoscyphus realiter genau yon der Art ist, wie sie die Autoren ftir die Conulata 
posmlieren. 

(c) Es gibt bei den Cnidaria kein Beispiel dafiir, daf~ bei der Knospung die 
Miindung der Theca des Erzeugerpolypen eine entgegengesetzte Richtung hat wie 
die Miindungen der Thecen der von ihm erzeugten Sekundiirpolypen. Mit diesem 
Sachverhalt, der der n~iheren Erl~iuterung bedarf, beziehen sich die Autoren, wenn ich 
sie recht verstehe, auf ihre Be£unde an Conulatenmaterial aus Marokko. Bei zwei 
Arten, Mesoconularia arcuata und Conularia quadrisulcatG besteht nach ihrer Ansicht 
der Basalteil des Geh~iuses aus zwei Kammern, deren Trennwand nicht quer, sondern 
schr~ig verl~iufe, so dag im Querschnitt tats~ichlich der Eindru& des Vorhandenseins 
yon zwei getrennten Kammern entsteht, yon denen die eine nach oben, die andere 
nach unten ge6ffnet sein soil (Abb. 12). Dieser Befund wird in der Weise gedeutet, dai~ 
die eine Kammer yon einem larvalen Jugendstadium, die an&re aber yon dem durch 
Knospung aus dem Jugendstadium hervorgehenden definitiven Organismus gebildet 
sein soll. Die Autoren werden in dieser Annahme dadurch bestiirkt, dat~ ~ihnliche Bil- 
der aus der Literatur bekannt sind. 
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Gegenargument: Der der Kritik offenstehende Ansatzpunkt dieser Deutung iiegt 
in der Annahme, daft es sich bei diesen Beobachtungen um regul~re, in der Entwick- 
lung der Arten regelmiif~ig auftretende Erscheinungen handelt. TERMIER & TERMIER 
haben aber nicht ber~icksichtigt, dag ihre Befunde auch Zufallsprodukte sein k6nnen, 
die zum Teil urs~ichlich mit dem Abbrechen der Tiere yon der Basis und mit der 

a 

b 

Abb. 12: Conutaria quadrisutcata, a Seitenansicht, b Querschnitt durch den Apikalteil. 
(ALIs TERMIER &E TERMIER I948, p. 713, Fig. 12, 13) 

F~higkeit des basalen Teiles zusammenh~ngen, einen neuen Kopfteil zu regenerieren. 
Damit ist dann auch notwendigerweise ein neues Wachstum des Geh~iuses verbunden, 
das aber anfangs unregetm~ii~iger Natur sein kann. Diese Gegenauffassung sttitzt sich 
auf reale Beobachtungsbefunde bei Stephanoscyphus. Wie Abbildung 5 (p. 325) deut- 
lich erkennen l~ii~t, hat in etwa der Mitre des dargestellten Tieres eine Unterbrechung 
des normalen R~Shrenwachstums stattgefunden, die ausging und bedingt war von einer 
Kontraktion des Polypenweichk~Srpers in die R~Shre hinein. Aus irgendeinem, nach- 
tr~iglich nicht mehr erkennbaren Grunde war der Polyp nicht in der Lage, sich beim 
weiteren Wachstum bis zur Miindung auszustrecken, wie das normalerweise der Fall 
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ist. Die Ausscheidung der neuen R/Shrensubstanz erfolgte entsprechend nicht am oberen 
Rand der R6hre, sondern in ihrem Inneren auf einem tiefergelegenen Niveau; iiberdies 
hatte der neu entstehende R6hrenteil einen geringeren Durchmesser als der alte. So 
erkl~irt si& das im Photo festgehattene und in der Abbildung 13 nochmals erl~iuterte 
Bild. Der in der neuen Wa&stumsphase erzeugte R/Shrenabs&nitt ste&t also mit dem 

t 

Q 
b 

a 

Abb. 13 a, b: Stephanoscyphus, irreguliires Wachstum der Peridermr6hre des Polypen von 
Atorelta vanhoeffeni (vgl. das Photo der Abb. 5). a Seitenansicht, b Querschnitt, z Zahn- 

kriinze. (Gez. U. SC~REIB~V.) 

unteren engeren Ende in der alten R6hre, die in der vorangegangenen Wachstums- 
phase bereits einen weiteren Durchmesser angenommen hatte. Die Ursache dieser vom 
Normalen abweichenden Geh~iusebildung liegt damit in einer zuf~illigen Wa&stums- 
unterbre&ung des Wei&k/Srpers eines und desselben Polypen. Legt man einen Quer- 
schnitt durch die fragliche Zone des Geh~iuses, so erh~ilt marl das in Abbildung 13b 
dargestellte Bild, das mit dem yon TERMIER & 'IYRMIER gegebenen Quers&nitt ihrer 
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Conularien (vgl. Abb. 12b) prinzipiell iibereinstimmt. Ubrigens zeigt die Seitenansicht 
des Exemplars der Abbildung 12a auf der linken Seite interessanterweise durch die 
verschiedene Breite des oberen und unteren Teiles des einheitlichen Geh~iuses die 
gleiche Diskontinuit~t der Geh~usebildung an, wie wit sie bei Stephanoscyphus beob- 

G 
b 

\ 

\ 

~-\Z 

a 

Abb. 14 a, b: Stephanoscyphus, ein extremer Fall des irregul~ren Wachstums der Periderm- 
r/Shre des Polypen yon Atorella vanhoeffeni, das die Folge einer Gr6i~enreduktion des 

Weichk~Srpers ist. a Seitenansicht, b Querschnitt, z Zahnkr~inze. (Gez. U. SCHR~IB~R) 

ac~ten und in der geschilderten Weise urs~ichlich deuten konnten. Ein noch extremeres 
Beispiel einer solchen Diskontinuit~it der R~Shrenbildung bei Stephanoscyphus ist in 
Abbildung 14 wiedergegeben. 
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Auf Grund der Existenz und der Organisation von Stephanoscyphus muB daher 
auch der Annahme dieser Autoren widersprochen werden, dat~ die glbereinstimmung 
der tetrameren Symmetrie bei den Conulata und den rezenten Scyphozoen lediglich 
eine Konvergenzerscheinung sei. Auf der anderen Seite weisen die Geh~iuse der rezen- 
ten Pterobranchia nach ihrer ganzen Form derartige Verschiedenheiten auf, dat~ der 
yon TERMI~I~ & TERMIte, vorgeschtagenen Anniiherung der ConuIata an diese Gruppe, 
damit an die Graptolithen, keine reale Grundlage zuerkannt werden kann. 

Schliei~lich gestattet die genaue Kennmis yon Stephanoscyphus, dal~ wir uns yon 
Bau und Lebensweise der Conulata ein wesentlich besseres und anschaulicheres Bild 
machen k/Snnen, als das bisher m~Sglich war und wohl au& ftir m/Sglich gehalten 
wurde. Wenn wir uns einen Organismus vorstelIen, dessen Weichk/Srper wie der yon 
Stephanoscyphus gebaut, dessert Gehiiuse pyramidenf~Srmig war und dessen Milndung 
mit vier dreieckigen Peridermklappen vers&lossen werden konnte, so haben wit in 
summarischer Ann~herung einen zutreffenden Eindruck davon, wie die fossilen Conu- 
lata lebend ausgesehen haben. 

KmERL~N hat die Auffassung ausgesprochen, daf~ die Conulata nut eine geringe 
Anzahl yon Tentakeln besaf~en und hat dies auch in seinen Rekonstruktionsbildern 
zum Ausdruck gebracht (p. 321, Abb. 2). Dieser Annahme vermag ich mich nicht anzu- 
schliet3en; denn einmal spricht dagegen der Befund bei Stephanoscyphus, bei dem die 
Tentakelzahl je nach Art 40 bis ilber 100 betr~igt. Evolutionistisch mui~ dieses Merkmal 
zwar als abgeleitet betrachtet werden; seine Entstehung diirfte mit der im Laufe der 
Evolution auftretenden allgemeinen GriSl3enzunahme der Formen zusammenh~ingen. 
Aus diesem Grunde ist anzunehmen, daf~ zumindest die gr~Sf~eren Arten der Conulata, 
die zum Tell 5a auch eine recht weite Mtindung hatten (vgt. RIC~T:el~ & RICI-tTER 1930), 
tiber eine entsprechend grof~e Anzahl yon Tentakeln verfiigten. Tats~ichlich hat 
Conchopehis ahernata, die einzige Form, bei der Abdriicke erkennbar sind, zahlreiche 
Tentakel besessen (vgl. Mool~ & HARI~INOTON 1956, p. F 32, Fig. 22). 

Der rekonstruierbare Tell der Entwicklungsgeschichte der Conulata verlief aller 
Wahrscheinlichkeit nach ~ihnlich, wie es oben fiir Stephanoscyphus beschrieben wurde 
(vgl. TeRMIeR & TERMIER 1948, p. 718). Ein frei bewegliches Jugendstadium hei%te 
sich an einem festen Gegenstand an, etwa an dem Geh~iuse eines erwachsenen Art- 
genossen, und zwar wahrscheinlich mit dem in der Bewegung nach vorn gerichteten 
aboralen Pol. Dieser trug Driisenzellen, die ein klebriges Sekret auss&ieden, das der 
ersten AnheRung diente und sich zu der basalen Haf~scheibe ausformte. Aus dem nach 
oben gerichteten Pol entwickelte sich der Kopfteil mit Mundfeld und Tentakelkrone, 
w~hrend die Sekretionst~tigkeit der in der Epidermis der K{irperwand und des Kopf- 
tells gelegenen Drtisenzellen das Geh~iuse und die Mtindungsklappen entstehen lieig. Es 
mut~ betont werden, daf~ es sich bei den solit~iren Formen in der Geh~iusebildung um 
einen einheitlichen Bildungs- und Wachstumsvorgang handelte, bei dem basal am 
AnheRungspol die Haf~scheibe, an den Seitenfl~ichen und am oberen Pol die iibrigen 
Teile des Geh~iuses entstanden. Dementsprechend wuchs der junge Polyp bei der 
weiteren Entwicklung des Weichk~rpers und des Geh~iuses zu einem erwachsenen Tier 
heran, dessert solitaire, primiir und obligatorisch festsitzende Lebensweise erst dann 
unterbrochen wurde, als es unter der Einwirkung der zunehmenden GriSf~e und seines 
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Gewichtes einerseits, unter dem Einflui~ yon Aut~enfaktoren andererseits vom dfinnen 
Basalteil abbrach. 

Dieser iibrigbleibende Basalteil, der nach wie vor mit der Haf~scheibe angeheflcet 
blieb, di~rf~e die F~ihigkeit besessen haben, einen neuen Kopfteil des Weichk~Srpers zu 
regenerieren, der damit in eine neue Phase des Wachstums und der Geh~iusebildung 
eintreten konnte (vgl. KIDERLEN, p. 162). Die Vorgiinge des Abbrechens und der 

Abb. 15: Stephanoscyphus racemosus KOMAI, eine koloniebildende Form. 
(Aus L~ouv 1937, gezeichnet nach dem Photo Fig. 41 A, p. 64) 

Regeneration ktSnnen sich iiberdies am gleichen Individuum wiederholt haben. Diese 
M~Sglichkeit, die wir ftir die Conulata durchaus postulieren diirfen, ~indert nichts an 
der Grundtatsache, dai~ die meisten Conulata solitaire, das heifer einzellebende Orga- 

nismen waren. 
Das braucht nicht auszuschliet~en, daf~ es ebenso wie bei dem rezenten Stephano- 

scyphus (Abb. 15) auch bei den Conulata koloniebildende und verzweigte Formen 
gegeben hat, auch wenn die solitaire Lebensweise zweifellos die urspriingtichste war 
(vgl. SCHMIDT & TEICHMiJLLER 1958). Bei dem o~ abgebildeten Fossilfund Spheno- 
thallus (syn. Serpulites) angustifolius (p. 320, Abb. lc) haben wir allerdings sehr wahr- 
scheinlich keine echte Koloniebildung vor uns, wie schon yon anderen Autoren bemerkt 
wurde. Die kleineren Exemplare sind mit Haftscheiben versehen und haben sich ver ~ 
mutlich als vagile Jugendstadien auf dem leeren Gehiiuse eines grot~en Tieres der 
gleichen Art angehe~et, das mit dem Miindungsteil nach unten im Sediment ste&te. 
Im Gegensatz dazu bietet die dargesteltte Art Stephanoscyphus racemosus das Bild 
einer echten Verzweigung: An einem Hauptsprof~, der sich seitlich welter aufzweigen 
kann, sitzen in zahlreichen Etagen Wirtel yon jeweils mehreren Polypen. 



Stepbanoscyphus und die Conulata 343 

Nach wie vor bleibt die Fortpflanzung der Conulata in Dunkel gehiillt. Wir 
wissen nicht, ob sich die Polypen direkt durch die Bildung yon El- und Samenzellen 
geschlechtlich vermehrt haben, oder ob sie bereits in der Lage waren, durch Strobilation 
die getrennte Generation der Medusen zu erzeugen, auf die die ges&lechtli&e Vermeh- 
rung iibertragen wurde. Die Tatsache, daf~ Coronatenmedusen erst yon der Epoche des 
Jura ab fossil erhalten sind, s&liegt die letztere MSgli&keit ni&t aus. Ein grotger Teil 
auch der rezenten Coronatenmedusen hat nur eine geringe GrSge (10 his 30 mm 
Durchmesser). Fiir die yon ihren Polypenvorfahren erzeugten, vermutli& ebenfalls 
nur kleinen Medusen diirf~en wohl nut geringe Chancen bestanden haben, als fossile 
Abdrii&e bis in die Jetztzeit zu gelangen. In jedem Fall zeigt die Existenz yon 
Stephanoscyphus, daf~ die evolutive Entstehung einer getrennten Medusengeneration 
nicht mit einer Rii&bildung des Geh~iuses in Verbindung gebra&t werden kann. 

Indes kann ein morphologischer Unterschied zwischen den Conularien und 
Stephanoscyphus vielleicht Licht auf diese Frage werfen. Die Existenz des Klappen- 
vers&lusses mit der zugehSrigen Muskulatur bedeutet bei den Conularien, dag der 
WeichkSrper mindestens im Bereich der Miindung fest mit dem Geh~iuse verwachsen 
war. Bei Stephanoscyphus abet geht das Fehlen eines Miindungsvers&lusses einher mit 
der F~ihigkeit des Polypen, den Weichk/Srper bei einer Kontraktion nicht nur yon der 
RShrenmiindung, sondern auch in einem grogen Tell des gesamten KSrpers yon der 
RShrenwandung vollst~indig abzulSsen. Eine Verwachsung zwischen Epidermis und 
Innenwand besteht nut im Basalteil, wo die Septalmuskel ihr Widerlager haben. Die 
AblSsung des WeichkSrpers yon der Innenwand der PeridermrShre tritt bei der 
Strobilation regelm~it~ig in Ers&einung (p. 334, Abb. 10) und ist mit einer Kontraktion 
und Stre&ung verbunden. Die F~ihigkeit zur aktiven AblSsung des Wei&kSrpers yon 
der PeridermrShre ist eindeutig eine Voraussetzung fiir diese Art der unges&le&t- 
lichen Vermehrung. Daher erscheint ftir Stephanoscyphus die evolutionistische Schluf~- 
folgerung zuliissig, dag die Entstehung der Strobilation mit dem Erwerb der genannten 
F~ihigkeit gekoppelt und dag der Verlust der Klappenverschlut~einrichtung die not- 
wendige Folge war. Durch diese Uberlegungen werden wir zu der Vermutung ge- 
ftihrt, dafg die Conularien noch nicht die F~ihigkeit der Medusenbildung besagen. Wir 
miissen daher in ihnen geschlechtsreife Polypen erbli&en. 

Es l~il~t sich auch nicht mit Si&erheit beweisen, dag die Conulata Nesselzelten 
besagen, also als echte Cnidaria angesehen werden k~Snnen. Der ganze KSrperbau und 
das Vorhandensein yon Tentakeln aber machen einen Beutefang und eine Ern~ihrungs- 
weise wahrscheinlich, wie wir sie bei Stephanoscyphus tatsSichlich antreffen. Es steht 
der Annahme nichts im Wege, daf~ die Conulata auch bereits Nesselzellen besagen. 

Die Auffassung der obligatorisch sessilen Lebensweise der Conulata, die sich auf 
die Kennmis yon Stephanoscyphus stiitzen kann, steht im Gegensatz zu der meist 
vertretenen Ansi&t, dat~ die Conulata nur in ihrer Jugend festsat~en, daf~ sie sich abet 
als erwachsene Tiere regelm~itgig ablSsten und dann eine vagile Lebensweise fiihrten. 
Von dem im Rekonstruktionsbild KIDERLENS vorgestellten Wesen (p. 321, Abb. 2b), das 
ja in der Tat eine verbliiffende Ahnli&keit mit Stephanoscyphus hat, nimmt der Autor 
sogar an, dafg es Meduseneigenschatten gehabt und sich aktiv freischwimmend bewegt 
habe (vgl. RICHTER & RICHTER 1930). 

Eine historisch und sachlich hSchst interessante Parallele dazu ist iibrigens, dag 



344 B. W~RNrR 

Stephanoscyphus yon zoologischer Seite ebenfalls bereits einmal MeduseneigenschaiOcen 
zugeschrieben sin& ALLMAN (1874) gelangte auf Grund der Anatomie zu der irrtfim- 
lichen Auffassung, dab er es mit einer vt511ig neuen Gruppe der Hydrozoa zu tun habe, 
under errichtete deswegen die neue Ordnung Thecomedusae (vgI. p. 318). 

Unbezweifelbar ist, daf~ sich die heranwachsenden Conulata yon dem dtinnen 
Basalteil sehr oft abgeliS,st haben. Der tiberwiegende Teit der Fossilfunde l~if~t die Haft- 
scheibe vermissen und ist am unteren Ende abgerundet und h~ufig mit Querschotts 
versehen. Diese Befunde allein reichen aber schwerlich aus, die Annahme einer regu- 
l~iren, physiologischen, das heif~t aktiven Natur des Abl/Ssungsvorganges zu begriinden. 
Wahrscheinlicher ist, daf~ die Tiere zu groI~ und zu schwer wurden, daf~ sie dadurch 
dem str/Smenden Wasser einen zu grot~en Widerstand entgegensetzten und so yon der 
dtinnen Basis abbrechen muf~ten. Sie ktSnnen dann nut rein passiv am Boden getrieben 
sein. Die Rundung des unteren Endes deutet darauf hin, daf~ es nach dem Abbrechen 
durch Abschleifen abgerundet und durch stets neue Peridermbildung abgeschlossen 
wurde, was mit der Bildung der Querschotts einherging. Auf dem Boden treibend, 
mtissen die Tiere daher noch eine kiirzere oder l~ingere Zeit am Leben geblieben sein, 
bis sie schlief~lich vom Sediment bedeckt wurden und abstarben. In anderen F~illen fehlt 
die Rundung, und das untere Ende ist scharfkantig geblieben; die Geh~iuse mfissen also 
bald nach dem Abbrechen eingebettet worden sein. Aus dieser Deutung ergibt sich auch 
die Erkl~irung fiir die keineswegs selbstverst~indliche Tatsache, daf~ so viele Conulata 
trotz der Feinheit ihrer Geh~iuse fossil erhalten geblieben sind. Erg~inzend kann mit- 
geteilt werden, daf~ sich yon tiber 50 Iebenden Stephanoscyphus, die unter den Kultur- 
bedingungen zum TeiI eine L~inge yon fiber 50 mm erreichten, in nunmehr tiber zwei- 
j~ihriger Beobachtungsdauer kein einziges Exemplar vom Ansatzk~Srper aktiv abgeltSst 
hat oder im unteren Teil yon selbst abgebrochen ist. 

Gegen die Annahme einer freischwimmenden Lebensweise der Conulata nach Art 
einer Meduse spricht der ganze KtSrperbau und vor allem das Fehlen einer entsprechen- 
den Bewegungseinrichtung. Man k/Snnte zwar wie KII)ERL~:N (pp. 158--159) an den 
Rtickstof~mechanismus bei einem pl~Stzlichen Klappenverschlut~ denken. Die Voraus- 
setzung ffir die Erzeugung einer aktiven Bewegung auf der angedeuteten mechanischen 
Grundlage aber w~ire gewesen, daf~ die Mfindungsklappen mittels der zugeordneten 
Muskulatur Offnungs- und Schlief~bewegungen in sehr schneller Wechselfolge ausge- 
ftihrt h~itten. Gegen diese M/Sglichkeit spricht schon die bei manchen Arten recht kom- 
plizierte Einrichtung des Faltklappenverschlusses; abgesehen yon der natfirlichen Ela- 
stizit~it des Geh~iusematerials fehlt fiberdies jeder Hinweis auf die Existenz eines 
Bewegungsmechanismus, der gegentiber der T~itigkeit der Klappenschliei~muskel als 
Antagonist beim t3ffnen wirksam geworden w~ire. In jedem Fall hat die direkte Beob- 
achtung bei Stephanoscyphus ergeben, daf~ eine pl~Stzliche Kontraktion des Kopfteils, 
verbunden mit dem ruckartigen Einschlagen der Tentakel in den Gastralraum bei voi1- 
st~indig ge~Sffnetem Mund, keine Horizontalbewegung des yore Ansatzk/Srper abge- 
ltisten Polypen erzeugen kann. AuBerdem ist zu berticksichtigen, daf~ sich das Wieder- 
ausstrecken nach einer solchen pltitzlichen Kontraktion des Kopfteils in sehr langsamem 
Tempo vollzieht, wie das im fibrigen ffir s~imtliche rezenten Cnidaria die Regel ist. Es 
liegt kein Anlat~ ffir die Annahme vor, daf~ sich die Conulata in dieser Hinsicht anders 
verhalten h~itten. Daher bestehen gute Grfinde ftir die Vermutung, daf~ das GrtSf~en- 
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wachstum der Conulata, das in bewegtem Wasser zum Abbre&en yon der dtinnen 
Basis fiihren mui~te, im Zusammenhang mit der Unf~ihigkeit zu aktiven Eigenbewe- 
gungen die Ursache fiir ihr Aussterben geworden ist. 

Wir gelangen nach allem zum Endergebnis, dab die Conulata lediglich eine reine 
Polypengeneration repr~isentiert haben, und dai~ auch ihre sekund~ir abgelSsten Ver- 
treter keinesfalls in evolutionistis&em Sinne als l]hergangsstadien yon Polypen zu 
Medusen betrachtet werden k/Snnen. Viehnehr miissen alle Uberlegungen auf den 
basalen Teil gerichtet werden, der mit der Hal°ts&eibe am Ansatzk/Srper angeheRet 
blieb und einen vollstiindigen Polypen regenerierte. Nur dieser Basalteil iiberlebte und 
konnte so Tr~iger der evolutionistis&en Ver~inderungen werden, die s&liet~lich zum 
Erwerb der F~ihigkeit der Medusenbildung £iihrten und offenbar damit das r3berleben 
dieser Gruppe bis in die heutige Zeit ermSglichten. 

Vom Aussterben waren ganz allgemein wahrs&einli& die kleineren und schlanke- 
ren Formen der Conulata weniger bedroht, an die si& Stephanoscyphus anschliegen 
diir~e. Denn wenn es seit der Epo&e des Jura Coronatenmedusen gegeben hat, so 
miissen auch die sie erzeugenden Polypen existiert haben. Entweder sind sie wegen 
ihrer Kleinheit oder auch weil ihnen die F~ihigkeit zur Einlagerung yon Calcium- 
phosphat verlorenging, fossil nicht erhalten, oder aber sie sind noch ni&t entde&t. 
Eine weitere MSglichkeit w~ire darin zu suchen, daf~ sie in die Stillwasserzonen der 
Tiefsee ausgewichen sind, wo heute ja tatsg&iich Vertreter yon Stephanoscyphus 
leben. Von der Tiefsee kSnnte dann die Wiederbesiedlung des S&elfgebietes aus- 
gegangen sein. Unabh~ingig aber yon alien derartigen Uberlegungen spekulativer 
Natur iassen Existenz, Organisation und Lebensweise yon Stephanoscyphus keinen 
Zweifel daran zu, dat~, abgesehen yon der veriinderten Form des Gehguses und dem 
Fehlen der Miindungsklappen, der Organisationstypus der Conulata in unserem Po- 
lypen his auf den heutigen Tag erhalten geblieben ist. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Der rezente marine Scyphopolyp Stephanoscyphus kommt mit mehreren Arten auf 
dem Schelf der Kontinente und in gr6t~eren Meerestiefen vor. Es war erstmals mSg- 
tich, mehrere Arten in Laboratoriumskultur zu nehmen und Morphologie, Entwick- 
lung und Lebensweise am lebenden Objekt zu untersuchen. 

2. Stephanoscyphus ist durch den Besitz einer aus Chitin bestehenden PeridermrShre 
ausgezeichnet, die yon der Epidermis gebildet wird und den ganzen KSrper yon 
augen umschliei~t. Aus der RShrenmi.indung wird nur der Kopfteil mit Mundfeld 
und einem Kranz aus zahlreichen Tentakeln herausgesteckt. Der sich verjiingende 
Basalteil ist mit einer kleinen Ha~scheibe angehePcet. 

3. Der Besitz der PeridermrShre ist ein altertiimtiches Merkmat, durch das Stephano- 
scyphus sich an die fossilen Vorfahren der rezenten Scyphozoa, die Conulata, direkt 
anschliet~t. Die Einzeluntersuchungen tiber Form, Aufbau, Oberfl~ichenstruktur und 
Bildungsweise der Peridermr6hre haben zusammen mit den Resultaten yon Durch- 
schneidungs- und Defektversuchen eine weitgehende l~Tbereinstimmung mit den 
Tatsachen ergeben, die aus den Beschreibungen der Conulatengeh~iuse bekannt sind. 
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4. Auch die Organisation des Weichk6rpers weist altertiimiiche Merkrnale auf. Solche 
sind: der tetrasymmetrische Bau mit dem Vorhandensein yon vier Gastralsepten 
und vier Septalmuskeln; ferner das Fehlen des Mundkegels, der Septaltrichter und 
der Mesogloea. Ein besonders wichtiges Merkmal ist die Existeriz eines Kanalsystems 
im Kopfteil, das aus einem geschlossenen Ringkanal und den vier yon ihm aus- 
gehenden Radialkan~ilen besteht. Ein solches Kanalsystem wird bei keinem anderen 
Cnidarierpoiypen, wohl abet bei ihren Medusen gefunden. Stephanoscyphus ist ein 
Polyp mit dem Kanalsystem einer Meduse, womit die morphologische Gleichwertig- 
keit yon Polyp und Meduse direkt erwiesen ist. Eine Meduse ist ein zum Zweck 
der Verbreitung abgel6ster und in Anpassung an die pelagische Lebensweise um- 
gewandelter Polyp. 

5. Durch die polydiske Strobilation erweist sich Stephanoscyphus als echter Scypho- 
polyp. Existenz und Eigenart dieser terminalen, auf die Scyphozoa beschr~inkten 
Medusenbildung lassen sich evolutionistisch am besten aus dem Besitz der festen 
Peridermr/Shre ableiten. 

6. Existenz, Organisation und Lebensweise yon Stephanoscyphus gestatten die Schlui~- 
folgerung, daf~ sich der Organisationstypus der Conulata in diesem Polypen in 
wesentlichen Ziigen bis auf den heutigen Tag erhalten hat. 

7. Umgekehrt verlieren damit alte Zweifel an der Scyphozoennatur der Conulata ihre 
Berechtigung. 

8. Auf Grund der Morphologie und Biologie yon Stephanoscyphus k/Snnen wir uns 
yon Bau und Lebensweise der Conulata heute ein besseres Bild machen, als es bis 
jetzt m6glich war. Die bislang vertretene Auffassung, dag sich die erwachsenen 
Conulata aktiv vom BasalteiI ablSsten und dann eine vagile oder gar freischwim- 
mende Lebensweise fiihrten, hat nur eine sehr geringe Wahrscheinlichkeit far sich. 
Die Conulata repr~isentierten vielmehr eine reine Polypengeneration. 

Der Deutschen Forschungsgemeinscha~, die mir die Teilnahme an der ,,Meteor"-Expedi- 
tion (1964 bis 1965) in den Indischen Ozean ermSglicht und reich dutch Mittel bei der Aus- 
wertung des mitgebrachten Lebendmaterials unterstiitzt hat, m6chte ich aueh an dieser StelIe 
herzlich danken. Augerdem bin ich Herrn Prof. Voio'r, Hamburg, far die Anregung zu dem 
Vortrag und fiir die Hilfe bei der Literaturbeschaffung zu Dank verpflichtet. Mein besonderer 
Dank gebiihrt auch meiner bewiihrten Mitarbeiterin Frau A. R~mzRs, die die mtihevollen 
Kulturarbeiten mit groger Sorgfalt ausgefiihrt hat. 
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