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ABSTRACT: The nematocysts of the anthozoans and their importance for phylogene-
tical systematics. Nematocysts of 35 anthozoan species from Atlantic Ocean, Mediterranean
Sea and Red Sea were studied employing phase contrast and electron microscopy. The nema-
tocyst-types of WerLt’s (1934) system exhibit a great divergence between different anthozoan
orders. Therefore, they are of little taxonomic and phylogenetical value. Atrichous haplo-
nemes occur in the Ceriantharia and in the Actiniaria; all other Hexacorallia have holo-
trichous haplonemes with very different spines. Sometimes they are morphologically much more
differentiated than the spines of the rhabdoid heteronemes, the only nematocyst-type present
in the Octocorallia. If their distal ends form a T, the spines are considered plesiomorphous;
they are present on the tube of some holotrichous haplonemes as well as on the thread of some
rhabdoid heteronemes. CARLGREN’s {1940) subdivision of the rhabdoid heteronemes is quite
useful because the b- and p-rhabdoid differ in all orders of Hexacorallia by having a different
armature on the thread. Ceriantharia are considered to represent the most plesiomorphous
group among the Hexacorallia. They have the simplest haplonemes (tube atrichous ore with
spines forming a T} and rhabdoids heteronemes with the most differentiated shaft, but feature
plesiomorphous T-forming spines on the thread of the b-rhabdoids. In certain Ceriantharia,
p-rhabdoids occur with a short anoplotelic thread which is synapomorphous in the Cerian-
tharia as well as in the Actiniaria and Zoantharia. The rather differentiated shaft is a sym-
plesiomorphous character of the Ceriantharia and the “early” Actiniaria, which exhibit other
symplesiomorphous characters, ectodermal longitudinal muscles in the scapus and the same
swimming behaviour (Rosson 1966). The Zoantharia are derived from the “late” Actiniaria.
Plesiomorphous Zoantharia, like Endomyaria of the Actiniaria, possess large b-rhabdoids in
their mesenterial filaments. In addition, all Zoantharia have exactly the same p-rhabdoids,
common in the Endomyaria; p-rhabdoids differ only in the Antipatharia in that they have 2
somewhat longer thread, which are armed with single spines. The Endomyaria, as well
as the Zoantharia and Antipatharia, are also synapomorphous in the main distribution of their
b-rhabdoids and in having a special form of sperm. In addition, Antipatharia have the same
normal b-rhabdoids as the Zoantharia and the same chemical composition of the skeleton as
the skeleton-forming Zoantharia Gerardia savaglia, which differs markedly from the chemical
composition of the gorgonian skeleton (Rocue & Tixer-DurivaurT 1951).

EINLEITUNG

Die phylogenetisch-systematischen Forschungen iiber Anthozoen sind bisher nicht
iiber das spekulative Stadium hinausgekommen. Bei phylogenetischen Erdrterungen
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haben die Nesselkapseln - die wichtigsten Merkmale der Anthozoen wie der librigen
Cnidaria — eine bemerkenswert geringe, oft iiberhaupt keine Rolle gespielt. Der Grund
lag einerseits darin, dafl die Nesselkapseln vieler Anthozoengruppen nur sehr mangel-
haft bekannt sind. Andererseits mufiten die zumeist ilteren lichtmikroskopischen
Arbeiten (u. a. SErPERT 1928, STEPHENSON 1929, WEILL 1934, TiscuBierex 1936, CaRL-
GREN 1940, 1945, Curress 1955, Hano 1961, WerneR 1965) den feineren Bau der
Nesselkapseln unberiicksichtigt lassen. Dieser Umstand fithrte zu mehr oder weniger
willkiirlich errichteten Nesselkapseltypen, deren Homologie bei den einzelnen Antho-
zoen keineswegs bewiesen war.

WestraLL (1962, 1965) konnte erstmals anhand elektronenoptischer Studien den
grundsitzlichen Unterschied zwischen den Nesselkapseln der Hydrozoen und Scypho-
zoen einerseits und den Anthozoen andererseits darstellen. Mit der vorliegenden Arbeit
soll damit begonnen werden, die Ultrastruktur der Nesselkapseln der Anthozoen zu
untersuchen, um sie spiter besser als konstitutive Merkmale der phylogenetischen Sy-
stematik (HenNig 1969) verwenden zu kénnen. In diesem Sinne wurden bereits die
Nesselkapseln der Actiniaria typenmifig neu gegliedert (Scamint 1969). Dadurdh war
es erstmals méglich, die Nesselkapseln der Actiniaria als konstitutive Merkmale zu
verwenden, das heifit, thre diagnostische Bedeutung durch Vergleich mit anderen kon-
stitutiven Merkmalen zu belegen und die phylogenetische Entwidklung innerhalb der
Actiniaria aufzuzeigen (ScHMIDT 1972b). In der vorliegenden Arbeit werden die Nes-
selkapseln von Vertretern fast aller Anthozoenordnungen (vgl. KassTNER 1969), mit
Ausnahme der Helioporida, untersucht und die diagnostische Bedeutung kurz aufge-
zeigt. Die Einteilung der verschiedenen Nesselkapseltypen ist nur als vorlaufige Klas-
sifizierung zu betrachten.

MATERIAL, METHODE UND TERMINOLOGIE

Nesselkapseln von 35 verschiedenen Anthozoenarten aus dem Atlantik, dem Mittel-
meer und dem Roten Meer wurden in lebensfrischem Zustand im Phasenkontrast un-
tersucht. Die Entladung der meisten Kapseln wurde durch Zusatz von Aqua destillata
oder 1- bis 10%sigem Eisessig ausgeldst. Die elektronenoptischen Untersuchungen fan-
den ausschlieBlich an Totalpriparaten state (vgl. Rosson 1953, ScumipT 1969). Zur
Negativkontrastierung wurden die Trockenpriparate mit 4%giger Phosphorwolfram-
sdure mit einem Zusatz von 0,4%iger Sacharose bei einem pH-Wert von 7 etwa eine
bis drei Minuten behandelt. Die Terminologie richtet sich nach dem von CARLGREN
(1940) und ScmIDT (1969, 1972b) abgeinderten Weitrschen System (Wemr 1934,
WERNER 1965).

Danach werden zur Zeit bei den Anthozoen folgende Nesselkapseltypen unter-
schieden:

(I) Tsorhize oder anisorhize holotriche oder atriche Haplonemen: Nesselkap-
seln mit weitgehend isodiametrischem oder anisodiametrischem, unbewaffnetem oder
bewaffnetem einheitlichem Schlauch, ohne abgesetzten proximalen Schaft oder abge-
setzte Bewaffnung.

(IT) Rhabdoide Heteronemen: Nesselkapseln mit deutlich abgesetzter Be-
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waffnung am proximalen Schlauch, der daher in Schaft und Faden unterteilbar ist. Der
Schaft ist bei den rhabdoiden Heteronemen weitgehend isodiametrisch und stabférmig.
Nach der Bewaffnung des Endfadens werden hoplotele (bewafnet) und anoplotele
(unbewaffnet) Rhabdoiden unterschieden. CarLGREN (1940) unterteilte die Rhabdoiden
der Anthozoen in p-Rhabdoiden (nicht entladener Schaft am distalen Ende mit trich-
terférmiger Offnung) und b-Rhabdoiden (Schaft ohne trichterformige Offnung).

ERGEBNISSE

Die Nesselkapseln der Anthozoen bestehen aus Spirocysten und Nematocysten
(Nesselkapseln im eigentlichen Sinn). Spirocysten kommen nur bei den Hexacorallia
vor und zeigen bei den einzelnen Ordnungen keine wesentlichen Unterschiede. Sie wer-
den daher im speziellen Teil nicht weiter beriicksichtigt.

Wie bei den phylogenetisch dlteren Actiniaria bleibt der Quellfaden auch bei den
Spirocysten der Ceriantharia hiufig eine kurze Zeit unmittelbar nach der Explosion
erhalten und ist in diesem Zustand relativ leicht im Lichtmikroskop zu beobachten
(ScumipT 1969, Abb. 1a, b). Die Explosion der Spirocysten und die Funktion des
Quellfadens sind seit langem bekannt (WL 1909, vgl. StEPHENSON 1929, ScHMIDT
1969). Die jiingsten elektronenoptischen Untersuchungen von Doumenc (1971) zu die-
sem Thema sind allerdings irrefiihrend. Doumenc konnte den Quellfaden und die nach
dessen Zerfall erfolgende Ausbreitung der Klebmasse nach der Einwirkung von Fixie-
rungsgemischen selbstverstindlich nicht beobachten, da die Quellsubstanz koagulierte.
Zuvor hatten schon SkasR & PrckeN (1965, Abb. 25b) die Ausbreitung der Quellsub-
stanz im Elektronenmikroskop dargestellt.

Spirocysten und Nematocysten unterscheiden sich aulerdem in der inneren Kapsel-
struktur. Die Kapseln der Spirocysten sind im Gegensatz zu den Nematocysten innen
mit regelmifigen Falten ausgekleidet (WesTFALL 1965, SkaEr & Picken 1965; Dou-
MENG 1971). Die Spirocysten und der grofite Teil der Nematocysten stimmen dagegen
in der dufleren Kapselstruktur iiberein. Sie besteht aus schrigverlaufenden Fibrillen
(SkAER & Prcken 1965, Doumenc 1971), die sich im Negativkontrast gut abheben
(Abb. 1d, 8f), aber bei starker Vergroferung auch ohne Kontrastierung zu erkennen
sind (Abb. 3a, ¢). Die Fibrillen verlaufen bis zur Kapsel6finung, und zwar stets schrig
in Linkswindungen (vgl. Doumenc 1971). Fiir die vorliegende Untersuchung sind fol-
gende Befunde von Bedeutung:

Das Fibrillenmuster ist bei den Spirocysten und den Nematocysten der Octocoral-
lia, der Madreporaria und der Ceriantharia regelmifig, da die Fibrillen ziemlich par-
allel laufen (Abb. 1d). Bei den p-Rhabdoiden A der Aktinien und den p-Rhabdoiden
der Zoantharien und Antipatharien ist der Abstand zwischen den Fibrillen sehr wech-
selnd, wodurch sich ein unregelmifiges Fibrillenmuster ergibt (Abb. 8f). Im Gegensatz
zu den p-Rhabdoiden A und den Nematocysten und Spirocysten der iibrigen Antho-
zoen sind bei allen anderen Rhabdoiden der Aktinien keine Fibrillen mit Hilfe der
Negativkontrastierung darstellbar. Mit Ausnahme der p-Rhabdoiden A unterscheiden
sich die Rhabdoiden der Aktinien von den Nesselkapseln der iibrigen Anthozoen durch
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die relativ dicken Kapselwinde und die auffilligen Offnungsklappen (vgl. SkaEr &
PickeN 1965, WESTFALL 1965, ScaMIDT 1969).

Octocorallia

Die Nesselkapseln der Octocorallia fanden in der bisherigen Literatur wegen threr
geringen Grofle nur wenig Beachtung. Im Lichtmikroskop sind selten mehr als ein ein-
facher Schlauch und die Kapsel zu unterscheiden. Daher wurden sie von WenLL (1934)
als atriche Haplonemen bezeichnet. An dem ausgestiilpten Schiauch der Nesselkapseln
der Alcyonarien und Gorgonarien ist aber im Phasenkontrast deutlich ein didker An-
fangsteil (Schafl) von einem diinneren Endteil (Faden) zu unterscheiden. An den Nes-
selkapseln einiger Alcyonarien ist sogar die Bewaffnung des Schaftes zu erkennen.
Ahnliche Beobachtungen machte auch Cutress (1955), der die Nesselkapseln der Octo-
corallia daher als basitriche Haplonemen bezeichnete. '

Die elektronenoptischen Befunde {Abb. 1) zeigen, daf es sich bei den Nesselkapseln
der Octocorallia um eindeutige rhabdoide Heteronemen handelt. Sie sind als solche an
der deutlich abgesetzten Bewaffnung des Schaftes zu erkennen. Der Heteronemen-
charakter kommt auch darin zum Ausdruds, dafl Schaft und Faden unterschiedliche
Dornen aufweisen (Abb. 1b, ¢, f, g). Der Schaft ist in explodiertem Zustand stets
linger als die Kapsel (Abb. 1a) und erreicht hiufig die zwei- bis fiinffache Kapsel-
linge. Die Dornen (Abb. 1b, e, f) haben eine breite Basis, ein gerades Mittelstiick und
sind am Ende zugespitzt. Sie sind in undeutlichen Windungen angeordnet. An den
Schaft schliefic sich ein weniger dicht bewaffneter Faden von unterschiedlicher Linge
an. Seine Dornen sind spitz oder laufen am distalen Ende unregelmifig T-formig in
zwel Spitzen aus, wobei eine Spitze bedeutend linger ist als die andere (Abb. 1c). Die
grofle Linge des Schaftes bedingt, dafl auch dieser Schlauchteil in mehreren Schrig-
windungen in der geschlossenen Kapsel aufgerollt ist. Da auflerdem in der geschlosse-
nen Kapsel der Ubergang zwischen Schaft und Faden nicht feststellbar ist, ist der He-
teronemencharakter der Nesselkapseln der Octocorallia im Lichtmikroskop in unent-
ladenem Zustand nicht zu erkennen. Die dufere Form der Kapsel ist hiufig bei den ver-
schiedenen taxonomischen Kategorien recht unterschiedlich. Schon WerLL (1934) hat er-
kannt, dafl die Nesselkapseln vieler Octocorallia der dufleren Form nach in zwei ver-
schiedenen Formen vorkommen. Bei den hier untersuchten Arten unterscheiden sich
beide Formen mehr oder weniger deutlich wie folgt:

(I) Hdufig mehr rundliche Kapselform, in geschlossenem Zustand deutlicher Phasen-
kontrast, so dafl der Schlauch nur schwer zu erkennen ist. Der Schlauch ist relativ kurz
und fillt nur etwa die Hilfte der Kapsel aus. Die Schaftbewaffnung ist aufgelockert
(Abb. 1e) und setzt sich daher weniger gut von dem kriflig bedornten Faden ab. Dor-
nen des Fadens mehr oder weniger T-férmig (Abb. 1c).

(II) Kapsel meist mehr schlank als rundlich, Inhalt zeigt kaum Phasenkontrast, wo-
durch der lange, die ganze Kapsel ausfiillende Schlauch in unentladenem Zustand be-
sonders gut erkennbar ist. Schaftbewaffnung dicht (Abb. 1b, f), Faden spirlich bewafi-
net und daher gut abgesetzt (Abb. 1a), Dornen spitz (Abb. 1g).

Vermutlich wurde Form II des in der Kapsel deutlich sichtbaren Schlauches wegen
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von fritheren Autoren (vgl. WeILL 1934) fiir Spirocysten gehalten, da sie auflerdem nur
im Ektoderm der Tentakeln und — weniger hiufig — der Mundscheibe vorkommt. Bei
Alcyonium palmatum und bei Parerythropodium coralloides sind beide Varietdten
form- und groflengleich, so daf sie schwer zu unterscheiden sind. Bei Heteroxenia
fuscescens z. B. sind beide Formen leicht zu erkennen. Bei Pennatula rubra (Pennatuli-
dae) und bei Pteroeides spinosum (Pteroeididae) ist Form I bedeutend grofler als Form
I1. Bei Paralcyonium elegans konnte ich Form I nicht eindeutig nachweisen. Form II
ist im allgemeinen viel hiufiger als Form 1, die sehr selten auch im Pharynx und in den
Filamenten vorkommen kann.

Die vorliegenden Befunde lassen erkennen, daf} die Octocorallia zwar nur iber ein
Monocnidom (WerLL 1934, vgl. WernER 1965) verfiigen, dafl sich aber die verschieden
Kapselformen und -gréflen taxonomisch verwerten lassen (vgl. WemLL 1934).

Hexacorallia

Im Gegensatz zu den Octocorallia zeichnen sich die Nesselkapseln der Hexacorallia
durch eine groflere morphologische Mannigfaltigkeit aus. Das Cnidom der Hexacoral-
lia setzt sich allgemein aus Spirocysten, die hier nicht weiter erwihnt werden, und
Nematocysten in Form von verschiedenartigen Haplonemen und rhabdoiden Hetero-
nemen zusammen. Die einzelnen Ordnungen sind daher separat zu behandeln.

Ceriantharia

Die Taxonomie der Ceriantharien befindet sich zur Zeit in einem ebenso chaotischen
Zustand wie die Kategorisierung ihrer Nesselkapseln, insbesondere der Heteronemen.
Fiir die Untersuchung standen 4 Arten zur Verfiigung: Cerianthus membranaceus,
Cerianthus mana, Pachyceriantbus multiplicatus und eine Cerianthoides nov. gen. nov.
spec. Alle Arten unterscheiden sich deutlich in ihrem Cnidom.

Die gegenwirtige Klassifizierung

WeiLL (1934) hat zwar keine eigenen Untersuchungen an Ceriantharien vorgenom-
men; er faflt aber die derzeitigen Erkenntnisse iiber die Nesselkapseln der Ceriantha-
rien zusammen und klassifiziert sie nach seinem System. Danach besteht das Cnidom

Abb. 1: 2 Rhabdoide Heteroneme 11, Zoantha rosea (Alcyonaria), Tentakel (3610 : 1); b rhab-
doide Heteroneme 11, Zoantha rosea (Alcyonaria), Tentakel : unterer Schaftteil (21160 :1);
¢ rhabdoide Heteroneme 11, Zoantha rosea (Alcyonaria), Tentakel : Faden (32870 : 1); d rhab-
doide Heteroneme 11, Zoantha rosea {Alcyonaria), Tentakel : Negativkontrast (40000 :1);
e rhabdoide Heteroneme I, Corallium rubrum (Gorgonaria), Tentakel (7700 :1); f rhabdoide
Heteroneme 11, Veretillum cynomorium (Pennatularia), Tentakel (11440:1); g rhabdoide
Heteroneme 1I, Veretillum cynomorium (Pennatularia), Tentakel : Dornen des Fadens
(28800 : 1)
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der Ceriantharien aus Spirocysten, atrichen und holotrichen Haplonemen und rhabdoi-
den Heteronemen in Form von ,mikrobasischen Mastigophoren® (Schaft = 3 X Kap-
sellinge, Faden stets ausgestiilpt und mit Schaft verbunden), CarrorEN (1940) hat das
Cnidom von Vertretern fast aller derzeit bekannten Familien und Gattungen unter-
sucht und WemLLs Angaben bestitigt. Nach seiner Auffassung handelt es sich bei den
»mikrobasischen Mastigophoren® der Ceriantharia ausschlieflich um b-,Mastigopho-
ren“ (= b-Rhabdoiden). CuTress (1955) fand dagegen erstmals bei einem nicht niher
bezeichneten Cerianthus p-Rhabdoiden. Der Schaft war vier- bis sechsmal so lang wie
die Kapsel und hatte ein unbewaffnetes Faltstiick (vgl. ScHMIDT, 1969) von etwa /s der
gesamten Schaftlinge. Nach Cutress (1955, Fig. 8f, g) sollen Faltstiick und Faden be-
waffner sein und die Dornen des Faltstiickes nach der Explosion abfallen. Auf Grund
der trichterf8rmigen Offnung am distalen Ende des unentladenen Schaftes und der
Linge des ausgestiilpten Schaftes bildete Cutress (1955) die neue Kategorie der ,,ma-
krobasischen p-Mastigophoren®. Die Kategorie entspricht jedoch nicht der gegebenen
Definition (vgl. WesTrarLL 1965, Scumipt 1969) und umfaflt zum Teil Nesselkapseln,
die sich nicht im entferntesten mit den p-Rhabdoiden der Ceriantharia vergleichen
lassen, wie u. a. die groflen Holotrichen Haplonemen I der Corallimorpharia (vgl.
Hano 1961, SkaEr & Picken 1965).

Die Haplonemen

(1) Atriche Haplonemen: Die Untersuchungen haben ergeben, daf die von WemL
(1934) als atriche Haplonemen charakterisierten Nesselkapseln bei den Ceriantharia
tatsdchlich atrich sind, d. h. keinerlei Dornen aufweisen.

Der Schlauch der Atrichen ist in der geschlossenen Kapsel wenig dicht gefaltet
und daher in zahlreichen unregelmifligen Windungen angeordnet (Abb. 2a). Der aus-
gestiilpte Schlauch ist glattwandig (Abb. 2b). Atriche kdnnen in verschiedenen GroRen
mehr oder weniger in allen K&rperbereichen vorkommen. Sie sind dufierst zahlreich im
Ektoderm des Scapus. Thre ausgestiilpten Schliuche bilden den Hauptbestandteil der
Wohnrshren (Abb. 2b).

(2) Holotriche Haplonemen kommen ebenfalls vorwiegend im Mauerblatt vor.
CARLGREN (1940) fand sie auflerdem bei wenigen Arten in den Labialtentakeln und im
Pharynx. Die Holotrichen unterscheiden sich von den Atrichen deutlich im Phasen-
kontrast (Abb. 2a). Beide Nesselkapseltypen sind daher leicht zu diagnostizieren. In
explodiertem Zustand ist die Bewaffnung der Holotrichen im Lichtmikroskop deutlich
zu erkennen (Abb. 2¢). Die Dornen stehen in langgezogenen Spiralen (Abb. 2¢, ). Sie

Abb. 2: a Holotriche (1) und atriche (2) Haplonemen, Cerianthus membranaceus, Scapus
(780:1); b atriche Haplonemen, Cerianthus membranacens, Scapus (690:1); ¢ holotriche
Haploneme, Cerianthus membranaceus, Scapus (8101 1); d holotriche Haploneme, Cerianthus
membranacens, Scapus : Dornen (30500 1 1); e holotriche Haploneme, Cerianthus membranacess,
Scapus : Schlauch (7500: 1); f grofie b-Rhabdoide I, Cerianthus membranacens, Mesenterial-
filament (mittlerer Teil) (810:1); g grofle b-Rhabdoide I, Cerianthus membranaceus, Mesen-
terialfilament (unterer Abschnitt) (1455:1); b p-Rhabdoide 1Ib, Cerianthoides spec., Labial-
tentakel (1880: 1)
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sind relativ klein, bestehen aus ziemlich elektronendichtem Material und sind T-frmig

(Abb. 24, e).
Die Heteronemen

Bei den Ceriantharien kommen Heteronemen mit oder ohne trichterf&rmige Fin-
stiilpung am unentladenen Schaft vor. Sie sind somit nach CARLGREN (1940) als b- und
p-Rhabdoiden zu unterscheiden. Im Gegensatz zu CuTress (1955) besteht aber der
Hauptunterschied zwischen beiden Kategorien nicht nur in dem unterschiedlich gestal-
teten Schaftende, sondern auch in der Linge, Entladung und Bewaffnung des Fadens.
Wie bereits CARLGREN (1940) feststellte, haben die b-Rhabdoiden stets einen sehr lan-
gen (mehrfache Kapsellinge), bewaffneten Faden, der stets bei der Entladung ausge-
stiilpt wird. Die p-Rhabdoiden haben dagegen einen unbewaffneten Faden, der mei-
stens bei der Explosion nicht ausgestillpt wird. Da der Faden fest mit dem distalen
Ende des Schaftes verbunden ist, bleibt er nicht wie bei den Aktinien (ScrmipT 1969)
in der Kapsel, sondern stets im Schaftende liegen. Sowohl bei den b- als auch bei den
p-Rhabdoiden kann der Schaft einheitlich bewaffnet oder in Falt- und Hauptstiick
gegliedert sein (vgl. ScHMIDT 1969). Wihrend sich bei den b-Rhabdoiden das Faltstiick
lediglich durch kleinere Dornen von dem Hauptstiick unterscheidet (Abb. 4), ist das
Faltstiick der p-Rhabdoiden im Gegensatz zu CuTress (1955) nach meinen (elektronen-
mikroskopischen) Beobachtungen stets unbewaffnet. In der Schaftbewaffnung unter-
scheiden sich b- und p- Rhabdoiden nicht. Die Dornen sind in deutlichen Windungen
angeordnet und kaum linger als der Schaft breit. Nach der Entladung wenden sich
ihre Spitzen stets zur Kapsel hin (Abb. 2f, 4, 5). Bei elektronenoptischer Betrachtung
laBle sich feststellen, dafl fast alle Rhabdoiden ein kleines Faltstiidk haben (Abb. 3c).
Bei lichtmikroskopischer Betrachtung ist aber nach Ausbildung und Linge des Faltstiik-
kes folgende Gliederung méglich:

(1) b-Rhabdoiden: Der Schaft geht am distalen Ende konisch in den End-
faden iiber. Der lange hoplotele Endfaden wird stets ausgestiilpt.

(I) Ohne deutliches Faltstiick: Der Schaft ist in nicht entladenem Zustand unter-
schiedlich lang, jedoch nicht linger als die Kapsel. Er geht am distalen Ende konisch in
den langen Endfaden iiber (Abb. 2g), der vorwiegend in der unteren Kapselhilfte auf-
gerollt ist. In explodiertem Zustand ist der Schaft selten linger als eineinhalbmal so
lang wie die Kapsel (Abb. 2f) oder gleichlang (Abb. 3b) oder kiirzer. Dem konischen
Ubergang zwischen Schaft und Faden in der geschlossenen Kapsel entspricht in explo-
diertem Zustand ein Ubergangsstiick, das sich allmhlich zu dem kleineren Querschnitt
des Fadens verjiingt, aber noch mit kurzen typischen Schaftdornen besetzt ist (Abb. 3e).
Der Faden ist mit kleinen unregelmifig T-formigen Dornen besetzt (Abb. 3d).

Abb. 3: 2 p-Rhabdoide, Gerardia savaglia, Mesenterialfilament (18000 : 1); b kleine b-Rhab-

doide I, Ceriantbus membranacens, Mesenterialfilament (mittlerer Abschnite) (3130: 1); ¢ kleine

b-Rhabdoide I, Cerianthus membranacens, Mesenterialfilament (mittlerer Abschnitt) (13750 : 1);

d grofle b-Rhabdoide 1, Cerianthus membranaceus, Mesenterialfilament (unterer Abschnitt) :

Faden (17750:1); e grofle b-Rhabdoide I, Cerianthus membranaceus, Mesenterialfilament
(unterer Abschnitt : Schaftende und Faden (8700 : 1)
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(II) Mit deutlichem Faltstiick: Der Schaft ist deutlich in Haupt- und Falestiick ge-
gliedert. Er ist hiufig, auch in nicht explodiertem Zustand, linger als die Kapsel. Das
proximale Faltstiick hat feinere Schraubenwindungen und ist in einer halben oder gan-
zen Windung etwa im oberen Viertel der Kapsel aufgerollt (Abb. 4; vgl. CARLGREN

“ &%A%x%& 2

Abb. 4: b-Rhabdoide II, Pachycerianthus multiplicatus, Marginaltentakel (800:1)
Abb. 5: a p-Rhabdoide 1, Cerianthoides spec., Marginaltentakel (850:1), Faden im Schaft
nicht eingezeichnet; 4 p-Rhabdoide IIb, Cerianthoides spec., Labialtentakel (850:1), Faden
im Schaft nicht eingezeichnet

1940, Fig. II 1, 2). In explodiertem Zustand erreicht der Schaft selten mehr als die
doppelte Kapsellinge. Haupt- und Faltstiick sind deutlich an den unterschiedlich lan-
gen Dornen zu erkennen (Abb. 4). Das Faltstiick nimme etwa ein Drittel der gesamten
Schaftlinge ein, selten weniger.

(2) p-Rhabdoiden: Der unentladene Schaft ist am distalen Ende trichter-
formig gedfinet. Der kurze anoplotele Endfaden verbleibt nach der Entladung im

distalen Schaftende.
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(1) Ohne deutliches Faltstiick: Der Schaft ist in nicht entladenem Zustand gerade
gestreckt oder leicht gebogen und nimmt fast die ganze Linge der Kapsel ein (Abb. 5a).
Der Schaft geht am distalen trichterartig getffneten Ende abrupt in einen kurzen Fa-
den iiber. In explodiertem Zustand kann der Schaft die zwei- bis vierfache Kapsellinge
erreichen und ist gleichmiflig bewaffnet (Abb. 5a). Der kleinen trichterférmigen Off-
nung des nicht ausgestiilpten Schaftes entspricht in entladenem Zustand eine kurze
konische Schaftspitze.

(IT) Mit deutlichem Faltstiick: Das Faltstiick hebt sich in nicht entladenem Zustand
durch seine sehr dichten Schraubenwindungen deutlich von dem Hauptstiick ab
(Abb. 5b). Der Schaft reicht in der geschlossenen Kapsel stets bis zum Kapselende. Das
Faltstiick ist je nach Linge leicht gebogen oder in der oberen Kapselhilfte in einer
Windung aufgerolle (Abb. 2h, 5b). In explodiertem Zustand erreicht der Schaft je nach
Linge des Faltstiickes die 2- bis 16fache Kapsellinge. Dabei nimmt das stets unbewaff-
nete Faltstiick ein Zehntel bis drei Viertel der gesamten Schaftlinge ein. Nach den
Langenverhilenissen von Haupt- und Faltstiick kann unterschieden werden: einerseits
Faltstiick kiirzer als Hauptstiick, andererseits Faltstiick linger als Hauptstiick.

Dem Cnidom der Ceriantharien kommt eine dhnlich grofle diagnostische Bedeu-
tung zu wie dem der Aktinien. Die wenigen hier aufgefiihrten Arten lassen sich alle an
thren Nesselkapseln unterscheiden. Bei der Revision der Ceriantharien (in Vorbereitung)
sind zwei grofle Gruppen zu beriicksichtigen. Eine Gruppe hat nur b-Rhabdoiden: Ceri-
anthus mebranaceus, Cerianthus mana, Pachycerianthus multiplicatus. Zur zweiten
Gruppe, die sich auch morphologisch unterscheidet, gehirt Ceranthoides nov. gen. nov.
spec., der neben b-Rhabdoiden vorwiegend p-Rhabdoiden hat. Die neue Art und Gat-
tung werden in Kiirze ausfiihrlich beschrieben. Innerhalb der ersten Gruppe ist vor allem
Pachycerianthus multiplicatus leicht an den b-Rhabdoiden II zu erkennen (vgl. CarL-
GREN 1940, Fig. II 1, 2), die im Gegensatz zu den p-Rhabdoiden II von Cerianthoides
nicht in den Labial-, sondern in den Marginaltentakeln vorkommen. Wie bei den Akti-
nien sind die unterschiedlichen Nesselkapseltypen offenbar auch bei den Ceriantharien
vorwiegend Merkmale der Gattungen und anderer héherer taxonomischer Einheiten.
Cerianthus maua und Cerianthus membranaceus unterscheiden sich nicht in den Nessel-
kapseltypen, sondern lediglich in den Gréflen ihrer Nesselkapseln.

Corallimorpharia und Madreporaria

Die Nesselkapseln der Madreporaria wurden bisher kaum als taxonomisches Merk-
mal gewertet. Das Cnidom besteht nach WerLL (1934) und CARLGREN (1940) aus Spiro-
cysten, holotrichen Haplonemen und b- und p-Mastigophoren (= Rhabdoiden). Nach
den vorliegenden Befunden stimmen die Nesselkapseln der Madreporaria mit denjeni-
gen der Corallimorpharia in Bau und Vorkommen vollkommen iiberein (vgl. Roson
1953). Eine separate Beschreibung eriibrigt sich daher.

Die Haplonemen

Die Haplonemen der Madreporaria und Corallimorpharia sind ausschlieRlich holo-
trich. Die atrichen Haplonemen, die WeiLL (1934) fiir Corynactis viridis angibt, haben
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sich als holotriche Haplonemen erwiesen. Die nur bei den Corallimorpharia vorkom-
menden Haplonemen werden als holotriche Haplonemen IT von den gemeinsamen gro-
Ben holotrichen Haplonemen I unterschieden.

Holotriche Haplonemen I kommen zahlreich in den Akrosphiren der Tentakeln,
im Pharynx und in den Mesenterialfilamenten vor. In der nicht entladenen Kapsel ist
der dicke kontrastreiche Schlauch deutlich zu erkennen und in unregelmifligen Windun-
gen angeordnet. Holotriche Haplonemen I zeichnen sich durch besonders differenzierte
Dornen aus. Die Dornen tragen auf der proximalen Seite am distalen Ende je einen
grofleren und einen mehr distal angeordneten kleineren Sekunddrdorn (Abb. 6a, b; 9a,
b). Auflerdem haben die Primidrdornen etwa in Héhe des grofleren Sekundirdorns seit-
lich zwei kleine Spitzen (Abb. 6b), die bei den Corallimorpharia allerdings nur ange-
deutet sind (Abb. 9a). Derart gegliederte Dornen waren unter den Anthozoen bisher
nur von den Corallimorpharia bekannt (Corynactis viridis: vgl. Rosson 1953, Sxaer
& Picken 1965). Der einzige Unterschied zwischen Corallimorpharia und Madreporaria
besteht darin, dafl die Dornen der Madreporaria graziler sind und daher markantere
Spitzen haben. Der Schlauch der Haplonemen I ist am dufersten distalen Ende leicht
verjlingt und unbewaffnet. Cutress (1955) betrachter diese Nesselkapsel daher als
Heteroneme. Da der unbewaffnete Schlauchteil aber nur 1/2s0 bis /300 der Gesamt-
schlauchlinge ausmacht, wird die Nesselkapsel vorliufig weiter als Haploneme be-
zeichnet. Holotriche Haplonemen II kommen in den Mesenterialfilamenten, in den
Randtentakeln und im Scapus verschiedener Corallimorpharia vor. Sie unterscheiden
sich von den holotrichen Haplonemen I deutlich in Gréfe und Form und durch den
wenig kontrastreichen, die ganze Kapsel in engen Windungen ausfiillenden Schlauch.
Der geringe Phasenkontrast des Schlauches wird von den deutlich kleineren Dornen
hervorgerufen, an denen Haploneme IT leicht von Haploneme I zu unterscheiden ist.

Die Heteronemen

Die Heteronemen der Madreporaria und der Corallimorpharia sind vollig iden-
tisch. Sie bestehen aus b- und p-Rhabdoiden, die sich sehr markant unterscheiden.

(1) Die b-Rhabdoiden (Abb. 6f, g) kommen vorwiegend in den Tentakeln,
im Scapus und im Pharynx vor. Der ausgestiilpte Schaft ist kaum linger als die Kapsel,
hiufig wesentlich kiirzer. Der Dornenbesatz ist weniger dicht als bei den p-Rhabdoiden,
da die wenigen Dornenwindungen sehr steil ansteigen (vgl. Abb. 6e, f). Es bestchen
so gut wie keine Unterschiede zwischen den Breiten von Schaft und Faden. Der breite
Faden ist mit wenigen kleineren spitzen Dornen besetzt.

(2) Diep-Rhabdoiden (Abb. 6c, d, e) kommen sowohl in den Tentakeln, im
Scapus und Pharynx, als auch in den Mesenterialfilamenten vor. Der auffallend breite

Abb. 6: a holotriche Haploneme 1, Coenocyathus dobrni, Mesenterialfilament : im Innern nodk

nicht evaginierter Schlauch (8380 :1); 4 holotriche Haploneme I, Coenocyathus dobni, Mesen-

terialfilament : Dornen (43500:1); ¢ p-Rhabdoide, Astroides calycularis, Scapus : Faden

(25810: 1); d p-Rhabdoide, Coenocyathus dobrni, Tentakeln (2290 :1); e p~-Rhabdoide, Ba-

lanophyllia verrucaria, Scapus (2940:1); § b-Rhabdoide, Coenocyathus dobrni, Scapus
(2630 : 1); g b-Rhabdoide, Caryophyllia smithi, Scapus (12050 : 1)
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Schaft hat in der geschlossenen Kapsel eine deutliche trichterférmige Offnung, der ein
sehr langer, meist die ganze Kapsel ausfiillender Faden entspringt. Der Schaft ist in
explodiertem Zustand selten linger als die Kapsel, hiufig gleichlang oder bedeutend
kiirzer. Er ist mit dichten, aber unterscheidbaren Dornenwindungen besetzt. Die Dor-
nen stehen senkrecht auf der Schaftoberfliche. Am distalen Ende verjiingt sich der
Schaft abrupt zu einem hoplotelen Faden, der dicht mit T-férmigen Dornen besetzt ist
(Abb. 6c; vgl. Rosson 1953). Die Form der Dornen ist bei p-Rhabdoiden verschiedener
Herkunft ziemlich unterschiedlich. Die T-Form kann regelmiflig oder unregelmifig
sein.

Weitere Unterteilungen der Rhabdoiden sind nicht méglich, da die morphologischen
Voraussetzungen fehlen. Bei den groflen p-Rhabdoiden der Mesenterialfilamente und
der Akrosphiren der Tentakeln ist nur die erste, am ausgestiilpten proximalen Schaft-
ende sehr steil ansteigende Windung mit anfangs kiirzeren, aber immer linger werden-
den Dornen versehen. Dieses Anfangsstiick ist auch in der geschlossenen Kapsel zu er-
kennen (Abb. 6d). Es ist aber nicht mit dem Faltstiick zu vergleichen, wie es bei einigen
p-Rhabdojden der Aktinien (ScaMIDT 1969) und Ceriantharien vorkommt, da das An-
fangsstiick nicht gefaltet ist und nicht zur Verlingerung des Schaftes beitrigt. Bei eini-
gen Rhabdoiden ist der Schaft so kurz, dafl Schaft und Faden im Lichtmikroskop
schwer zu unterscheiden sind. Da aber die proximale lingere Bewaffnung deutlich ab-
gesetzt ist, und sich die Dornen von Schaft (Dornen spitz) und Faden (Dornen am Ende
T-f6rmig) auch morphologisch unterscheiden, handelt es sich definitionsgemif (ScrmipT
1969) um rhabdoide Heteronemen, die aber in geschlossenem Zustand leicht mit Hap-
lonemen verwechselt werden kénnen.

Die diagnostische Bedeutung des sehr einheitlichen Cnidoms der Madreporarien
und Corallimorpharien liegt weniger in unterschiedlichen Nesselkapseltypen. Dafiir
unterscheiden sich aber Gréfen und Formen und zum Teil das Vorkommen der einzel-
nen Typen bei verschiedenen Familien, Gattungen und zum Teil Arten so betrichtlich,
dafl sie als diagnostisches Merkmal, im Gegensatz zur bisherigen Praxis, kaum aufer
acht zu lassen sind. Beispielsweise sind in einem bestimmten proximalen Abschnitt der
Mesenterialfilamente der Caryophylliidae besonders grofle Haplonemen I und p-Rhab-
doiden lokalisiert, wihrend der distale, meist zooxanthellenhaltige Abschnitt iiber klei-
nere Nesselkapseln und weniger p-Rhabdoiden verfiigt. Bei den Dendrophylliidae sind
die Nesselkapseln der Mesenterialfilamente schlanker und kleiner als bei den Caryo-
phylliidae und gréBenmiBig einheitlich verteilt. Das Vorkommen von Haplonemen I
in den Tentakeln ist ebenfalls bei verschiedenen taxonomischen Einheiten unterschied-
lich. Die unterschiedliche Verteilung von Haplonemen ist ebenfalls ein wertvolles dia-
gnostisches Merkmal der héufig sehr dhnlichen Corallimorpharia.

Abb. 7: a4 Grofle holotriche Haplonemen Ia (1) und Ib (2) und b-Rhabdoide (3), Parazoanthus
axinellae, Scapus (1680:1); b grofle holotriche Haploneme I, Gerardia savaglia, Scapus :
Schlauchende (8650:1); ¢ grofle holotriche Haploneme Ia, Parazoanthus axinellae, Scapus
(9740:1); d grofe holotriche Haploneme Ib, Parazoanthus axinellae, Scapus (17000 : 1);
e kleine holotriche Haploneme, Gerardia savaglia, Scapus (3380 : 1); f kleine holotriche Haplo-
neme, Parazoantbus axinellae, Scapus : Dornen (42900:1); g kleine holotriche Haploneme,
Gerardia savaglia, Scapus : proximaler Schlauchteil (15290 :1); » b-Rhabdoide, Parazoanthus
axinellae, Tentakel (1595 :1)
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Actiniaria

Die Aktinien fallen durch eine bei anderen Anthozoenordnungen nicht zu erken-
nende Typen- und Formenvielfalt ihrer Nesselkapseln auf. Das Cnidom setzt sich aus
Spirocysten, verschiedenen Haplonemen und sehr unterschiedlichen rhabdoiden Hete-
ronemen zusammen. Letztere insbesondere waren bereits Gegenstand einer ausfithr-
lichen Untersuchung (Scamipt 1969). Daher sollen hier nur erginzend einige neue Er-
gebnisse mitgeteilt werden.

Die Haplonemen

(1) Atriche Haplonemen: Von allen bisher als ,atrich® bezeichneten
Haplonemen (WemLL 1934, HAND 1961) erwies sich lediglich jene grofle, diinnwandige,
mit einem auffallend dicken, langen Schlauch versehene isorhize Haploneme aus dem
Scapus von Sagartiogeton undatus und anderen Aktinien (ScumipT 1969, Abb. 1a—g)
als wirklich atrich. Meine frijheren Untersuchungen hatten diesen Befund nicht eindeu-
tig erbracht. Diese auffallende Nesselkapsel kommt auller in Sagartiogeton undatus,
sporadisch in den Akontien von Aiptasia diaphana und Sagartia troglodytes und im
Scapus von Cerens pedunculatus, Halcampa chrysanthellum, Bolocera tuediae und
Anthopleura rubripunctata vor.

(2) Holotriche Haplonemen : Am Beispiel von Cereus pedunculatus
konnte festgestellt werden, dafl die beiden frither als atriche und holotriche, inzwischen
aber von WesTrarL (1965, Abb. 7, 8) als eindeutig holotrich erkannten Haplonemen aus
den Fangtentakeln sich geringgradig in der Dichte der Dornenwindungen und der
Linge der Dornen unterscheiden. Beide Nesselkapseln haben einfach-spitz auslaufende
Dornen. Die isorhizen Haplonemen der Akrorhagen so unterschiedlicher Arten wie
Actinia equina, Anemonia sulcata und Anthoplenra ballii haben gleichmifig T-férmig
ausgebildete Dornen. Die Dornen der anisorhizen Haplonemen aus dem Scapus von
Anthopleara rubripunctata sind dagegen ungewShnlich grof und am distalen Ende ein-
fach spitz auslaufend.

Die Heteronemen

Die sogenannten atrichen Haplonemen aus den Tentakeln von Protanthea simplex
erwiesen sich als eindeutige b-Rhabdoiden. Sie verfiigen iiber einen auch in der nicht
explodierten Kapsel im Phasenkontrast zu erkennenden sehr kurzen Schaft. Die Schaft-
linge betrigt in der Kapsel etwa ein Zehntel und in explodiertem Zustand etwa ein
Achte] der Kapselldnge. Der Heteronemencharakter kommt in der deutlich abgesetzten

Abb. 8: a Speziclle b-Rhabdoide, Gerardia savaglia, Scapus (1280 : 1); b spezielle b-Rhabdoide,

Gerardia savaglia, Scapus (4090:1); ¢ spezielle b-Rhabdoide, Gerardia savaglia, Scapus

(1920: 1); d p-Rhabdoide, Parazoanthus axinellae, Mesenterialfilament {(1240:1); e p-Rhab-

doide, Gerardia savaglia, Mesenterialfilament (6100 : 1); f p-Rhabdoide, Parazoanthus axinel-
lae, Mesenterialfilament (20400 : 1)
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lingeren Schaftbewafinung und den im Gegensatz zu den spitzen Schaftdornen T-
formigen Fadendornen zum Ausdrudk.

In der gleichen Weise unterscheiden sich die besonderen b-Rhabdoiden der Akon-
tien der Aiptasiidae (ScaminT 1969, Abb. 2¢, ScaminT 1972b, Abb. 7¢, d), deren Faden-
dornen T-f6rmig sind, von den iibrigen b-Rhabdoiden mit spitzen Fadendornen.

Bei einer Phymanthusart aus dem Indischen Ozean wurden im Mauerblatt und in
den Mesenterialfilamenten neben normalen p-Rhabdoiden A Nesselkapseln gefunden,
die alle typischen Merkmale der p-Rhabdoiden A (ScammT 1969) haben, jedoch iiber
ein deutliches Faltstiick verfiigen. Die Nesselkapsel wird daher p-Rhabdoide A2 be-
zeichnet. Sie wird in einem anderen Zusammenhang ausfithrlich beschrieben und dar-
gestellt.

Bei einer noch nicht niher beschriebenen Aktinie, die einer Edwardsiide #uflerlich
sehr dhnlich ist, konnten keinerlei p-Rhabdoiden beobachtet werden, sondern nur hop-
lotele b-Rhabdoiden. In den Mesenterialfilamenten kommen zwei in Kapselform, in
der Dichte der Dornenwindungen und in der Linge der Dornen voneinander abwei-
chende b-Rhabdoiden vor. In den Mesenterialfilamenten von Edwardsia-Arten kom-
men dagegen kleine und grofle b-Rhabdoiden und p-Rhabdoiden A vor. Dieses Cni-
dom kennzeichnet die abgeleiteten Actiniaria (vgl. Diskussion), die Endomyaria, zu
denen die echten Edwardsien dem Nesselkapselbefund zufolge gehoren.

Die iibrigen Befunde haben keine groflere diagnostische Bedeutung. Die genaue
Verbreitung der p-Rhabdoiden A2 ist noch zu untersuchen. Der unterschiedliche Dor-
nenbefund bei den anisorhizen Haplonemen von Anthopleura rubripunctata und den
typischen Akrorhagenhaplonemen anderer Aktinien kénnte Zweifel dariiber aufkom-
men lassen, ob die taxonomische Stellung von Anthopleura rubripunctata gerechtfertigt
ist (vgl. ScumipT 1972b).

Zoantharia

Die Nesselkapseln der Zoantharia wurden von Serrert (1928) und WEeILL (1934)
unterschiedlich klassifiziert. Schon bald stellte sich heraus, dafl SerrErTs Klassifizierung
nicht eindeutig und daher fiir taxonomische Zwecke unbrauchbar war (vgl. WerL
1934, TiscHBIEREK 1936, CARLGREN 1937). Nach WeiLL (1934) besteht das Cnidom der
Zoantharia aus Spirocysten, holotrichen Haplonemen und rhabdoiden Heteronemen
(vgl. CarLGREN 1938).

Die Haplonemen

Die Zoantharien verfiigen iiber verschiedene, ausschlieflich holotriche Haplone-
men, die als T und IT unterschieden werden. In Scapus, Tentakeln, Pharynx und Me-
senterialfilamenten kommen grofie holotriche Haplonemen I vor. Die Gréfle und Form
der Kapseln sowie die Linge und Form der Dornen (Abb. 7a~d) kénnen bei den ver-
schiedenen Arten unterschiedlich ausfallen. Die groflere Haploneme Ia zeigt, bedingt
durch die lingere Bewaffnung, in nicht explodiertem Zustand einen deutlich dickeren
Schlauch und ist daher leicht von der etwas kleineren Haploneme Ib zu unterscheiden
(vgl. Abb. 7a). Die Form der Dornen ist ebenfalls verschieden. Haploneme Ia hat
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lange, an der distalen Hilfte l6ffelartig verbreiterte zugespitzte Dornen (Abb. 7¢). Die
Dornen von Haploneme Ib sind wesentlich kiirzer und distal nicht verbreitert (Abb 7d).
Bei einigen Arten kommen Ubergangsstadien vor, die einfach als Haplonemen I be-
zeichnet werden (Abb. 7b).

Aufer diesen groflen Haplonemen kommen in Scapus und Mesenterialfilamenten
bisher nicht beschriebene, wesentlich kleinere Haplonemen II mit relativ kurzem
Schiauch vor (Abb. 7e). Die Dornen laufen bei einigen Arten am distalen Ende T-for-
mig aus. Bei anderen Arten sind sie spitz und leicht gebogen (Abb. 7f, g). Sie nehmen
stets deutlich gegen das distale Schlauchende an Gréfle ab.

Die Heteronemen

Die rhabdoiden Heteronemen der Zoantharia kénnen ebenfalls als b- und p-
Rhabdoiden unterschieden werden:

(1) Die b-Rhabdoiden kommen in sehr verschiedenen Gréflen und For-
men vor und sind stets hoplotel. Der Schaft ist etwa kapsellang und relativ breit. Die
Schaftdornen sind spitz. Bei den meisten von WEILL (1934, Abb. 428; 432 B, C; 430)
abgebildeten ,mikrobasischen Mastigophoren® handelt es sich um b-Rhabdoiden, die
aber im Gegensatz zu WEeLL (1934) und CaRLGREN (1940) hoplotele Fiden haben
(Abb. 7h).

Tief im Ektoderm des Scapus kommt eine spezielle b-Rhabdoide vor (Abb. 8a-c),
die im Gegensatz zu SerFerTs Abbildung (1928, Abb. 8) nur einen sehr kurzen spirlich
bewafineten Faden hat. Der Schaft ist deutlich anisodiametrisch, und die Dornen sind
an dem schmaleren Schaftende etwas kiirzer. Daher ist der Schaft bei einigen Arten,
z.B. Parazoanthus axinellae, nicht so deutlich abgesetzt und konnte als Schlauch einer
anisorhizen Haploneme aufgefafit werden. Bei Gerardia savaglia und Epizoanthus
conchi sind aber Schaft und Faden auf Grund ihrer Bewaffnung und Breite eindeutig zu
unterscheiden, weshalb die Nesselkapsel im Gegensatz zu SerFerT (1928) als Hetero-
neme einzustufen ist. WEeILL (1934) hat diese Nesselkapsel offenbar nicht beobachtet.
Tentakeln, Pharynx und Scapus verfiigen iiber gewdhnliche b-Rhabdoiden (Abb. 7h).
In den Mesenterialfilamenten kénnen besonders grofie b-Rhabdoiden neben Haplone-
men und p-Rhabdoiden auftreten (vgl. SErrERT 1928, Abb. 12, CARLGREN 1937, 1938).

(2) Die p-Rhabdoiden der Zoantharia sind sehr einheitlich gestaltet und
auch grofenmifig wenig variabel (Abb. 3a, 8d—f). Sie treten in den Filamenten, im
Pharynx und im Scapus auf. Die Kapsel ist auffallend diinnwandig, und der Inhalt
zeigt kaum Phasenkontrast (vgl. ScHMIDT 1969, Abb. 7¢). Daher sind Schaft und Faden
in nicht explodiertem Zustand gut zu erkennen. Der Schaft reicht in nicht ausgestiilp-
tem Zustand etwa bis zur Mitte der Kapsel. Der explodierte Schaft ist etwa kapsel-
lang, selten linger und hiufiger kiirzer. Die Dornen sind in deutlichen Windungen an-
geordnet und stehen senkrecht zur Schaftoberfliche (Abb. 8d; vgl. Scamipt 1969,
Abb. 7b). WErLL (1934) und CARLGREN (1940) sind bei ihrer Beurteilung der Faden-
bewaffnung wohl von diesen p-Rhabdoiden ausgegangen, denn sie sind anoplotel.
Andere p-Rhabdoiden wurden bisher bei den Zoantharien nicht beobachtet.

Die diagnostische Bedeutung der Nesselkapseln der Zoantharia liegt vor allem in
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den verschiedenen Formen der b-Rhabdoiden und der Haplonemen sowie der Vertei-
lung der p-Rhabdoiden. Bei einer dringend erforderlichen Revision werden zwei gro-
Bere taxonomische Einheiten zu unterscheiden sein. Nach meinen bisherigen Untersu-
chungen kommen bei Palythoa-Arten und eventuell auch bei anderen Zoanthidae (vgl.
CARLGREN 1937, 1938) typische grofle, schlanke b-Rhabdoiden in den Mesenterialfila-
menten (vgl. SEIFERT 1928) und bei einigen Arten p-Rhabdoiden im Scapus vor. Bei
einer anderen Gruppe (Epizoanthus, Parazoanthus, Gerardia) kommen in den Mesen-
terialfilamenten keine grofen b-Rhabdoiden vor. p-Rhabdoiden treten bei dieser
Gruppe nur in Pharynx und Mesenterialfilamenten auf. Die oben beschriebenen spe-
ziellen rundlichen b-Rhabdoiden, die nach meinen bisherigen Beobachtungen bei Paly-
thoa fehlen, sind charakteristisch fiir diese Gruppe. Bei Parazoanthus treten im Gegen-
satz zu Gerardia und Epizoantbus im Scapus die beiden Formen a und b der groflen
Haploneme I nebeneinander auf (Abb. 7a).

Antipatharia

Das Cnidom der Antipatharia wurde von DanTaN (1921), TiscHBIEREK (1936)
und CARLGREN (1940) untersucht. Nach den Befunden dieser Autoren bestehen die Nes-
selkapseln der Antipatharien aus Spirocysten, holotrichen Haplonemen, ,basitrichen®
Haplonemen und ,,mikrobasischen p-Mastigophoren® (= p-Rhabdoiden). Wie bei allen
anderen Anthozoen handelt es sich bei den ,basitrichen Haplonemen der Antipatha-
rien ebenfalls stets um hoplotele b-Rhabdoiden. Holotriche Haplonemen kommen sehr
selten vor. Sie fehlen in den hier untersuchten Arten und konnen daher in dieser Arbeit
nicht beschrieben werden. DanTan (1921) fand holotriche Haplonemen im tieferen Ge-
webe des Ektoderms und des Pharynx von Leiopathes glaberrima und TisCHBIEREK
(1936) im Pharynx von Antipathes valdiviae.

Die Heteronemen

Die Untersuchungen haben ergeben, daf bei den Antipatharien drei verschiedene
rhabdoide Heteronemen vorkommen.

(1) In den Mesenterialfilamenten und weniger hiufig im Pharynx kommen kleine
(5-7 um), rundliche Heteronemen vor (Abb. 9d). Der lange Schlauch ist leicht anisodia-
metrisch und auf Grund unterschiedlicher Bewaffnung in Schaft und Faden zu untertei-
len. Der Schaft ist etwa so lang wie die Kapsel. Er ist proximal unbewaffnet und hat
distal wenige, aber sechr markante spitze Dornen (Abb. 9¢), die mit einer dreieckigen
Basis an der Schaftoberfliche verankert sind. Der kaum diinnere Faden hat wesentlich

Abb. 9: a Holotriche Haploneme I, Rhodactis rbodostoma, Mesenterialfilament (6600 : 1);

b holotriche Haploneme I, Rbodactis rhodostoma, Mesenterialflament : Dorn (22320:1);

¢ p-Rhabdoide, Eucirripathes anguina, Mesenterialfilament : hoploteler Faden (13725 :1);

d spezielle rhabdoide Heteroneme, Ewantipathes dichotoma, Mesenterialfilament (8050 : 1);

e spezielle rhabdoide Heteroneme, Euantipathes dichotoma, Mesenterialfilament : Schal
(16270: 1)
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feinere Dornen. Dornenwindungen sind weder am Schaft noch am Faden eindeutig zu
erkennen. Die geschlossene Kapsel weist deutlichen Phasenkontrast auf. Der gesamte
Schlauch ist wie bei den rhabdoiden Heteronemen der Octocorallia in zahlreichen Win-
dungen in der Kapsel aufgerollt. Schaft und Faden sind in der geschlossenen Kapsel
kaum zu unterscheiden. Es ist daher nicht mglich zu entscheiden, ob es sich um b- oder
um p-Rhabdoiden handelt.

(2) In allen K&rperbereichen sind in unterschiedlicher Gréfle b-Rhabdoiden zu
finden. Sie sind simtlich hoplotel. Der Faden trigt kleine einfache spitze Dornen. Der
Schaft erstreckt sich hiufig fast iiber die ganze Linge der Kapsel, die von den engen
Windungen des langen Fadens vollstindig ausgefiillt wird. In explodiertem Zustand ist
der Schaft etwa kapsellang. Die Schaftdornen unterscheiden sich nur wenig von den-
jenigen der p-Rhabdoiden. In den Tentakeln und im Scapus kommen teilweise b-
Rhabdoiden mit kiirzeren Schiften vor. Im allgemeinen unterscheiden sich die b-Rhab-
doiden der Antipatharia kaum von den normalen b-Rhabdoiden der Zoantharia. Die
Antipatharia haben im Gegensatz zu den Zoantharia wie die Actiniaria kleine b-Rhab-
doiden in den Mesenterialfilamenten.

(3) p-Rhabdoiden sind stets in den Mesenterialfilamenten und teilweise auch im
Pharynx zu beobachten. Bei einigen Arten kommen sie im Gegensatz zu TISCHBIERER
(1936) auch in den Tentakeln und im Pharynx vor. Sie stimmen mit Ausnahme des
Fadens sehr genau mit den p-Rhabdoiden A der Actiniaria (ScumipT 1969, Abb. 7b, ¢,
8) und der Zoantharia iiberein. Die p-Rhabdoiden der Antipatharia haben ebenfalls
kaum Phasenkontrast. Der kurze Schaft reicht in der geschlossenen Kapsel etwa bis zu
deren Mitte. Der lange diinne Faden ist in zahlreichen Schrigwindungen aufgerollt. In
explodiertem Zustand ist der Schaft selten linger als die Kapsel. Die Dornen stehen
senkrecht zur Schaftsoberfliche und sind in deutlichen Windungen angeordnet. Der
diinne Faden ist relativ lang und mit kleinen, schmalen, spitzen Dornen versehen, die
bei keinen Rhabdoiden anderer Anthozoen bisher beobachtet wurden (Abb. 9¢).

Der diagnostische Wert der beschriebenen Nesselkapseln besteht vor allem in dem
unterschiedlichen Vorkommen der kleinen rhabdoiden Heteronemen und der unter-
schiedlichen Verteilung der p-Rhabdoiden. Die kleinen rhabdoiden Heteronemen wur-
den bisher als offenbar artspezifisches Merkmal je einer Euantipathes- und einer Encir-
ripathes-Art beobachtet. Bei anderen Arten der gleichen Gattung fehlen sie. Ein
wesentliches Merkmal ist das seltene Vorkommen von p-Rhabdoiden in den Tentakeln
oder im Scapus. Die p-Rhabdoiden des Scapus sind hiufig wesentlich grofier als dieje-
nigen der Mesenterialfilamente. Bei einigen Arten bestehen auch geringgradige Unter-
schiede in dem Verhiltnis von Kapsel- und Schaftlinge.

Moglicherweise beobachtete CaRLGREN (1940) die kleinen, rundlichen rhabdoiden
Heteronemen in den Mesenterialfilamenten von Cirripathes densiflora. CARLGREN ver-
mutete, dafl es sich um atriche Haplonemen handelt. Da er die Nesselkapsel aber nur
in einem einzigen Mazerationspriparat finden konnte, nahm er an, daf sie nicht von
der Antipatharie stammt. Bei einigen Arten konnte ich aufer den hier beschriebenen
Nesselkapseln ebenfalls eine sehr kleine Nesselkapsel in den Mesenterialfilamenten
beobachten, die den kleinen Haplonemen mancher Aktinien (ScemipT 1969, Abb. 1d)
sehr hnlich ist. Diese Nesselkapsel konnte zwar elektronenoptisch noch nicht unter-
sucht werden, sie unterscheidet sich aber sehr deutlich in der Schaftbewaffnung, in der
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Kapselform und in der Schlauchlinge von den hier beschriebenen kleinen rhabdoiden
Heteronemen.

DISKUSSION UND SCHLUSSFOLGERUNGEN

Vorbemerkungen

Bei einer zukiinftigen Neuordnung der Nesselkapseln ist die Bildung monophyle-
tischer Kategorien anzustreben. Dabei ist der monophyletische Ursprung der in einer
Kategorie vereinten Nesselkapseln anhand von abgeleiteten, sogenannten apomor-
phen Merkmalen der einzelnen Nesselkapseln zu begriinden. Weisen mehrere Katego-
rien neben unterschiedlichen auch gemeinsame abgeleitete Merkmale ihrer Nesselkap-
seln auf, so sind diese synapomorph. Solche Kategorien kdnnen dann in einer hheren
Kategorie zusammengefafit werden. Ein nur bei einem einzigen Nesselkapseltyp vor-
kommendes abgeleitetes Merkmal ist autapomorph. Lediglich apomorphe Merkmale
weisen auf einen monophyletischen Ursprung hin und sind somit konstitutiv. Ur-
spriingliche, sogenannte plesiomorphe Merkmale kénnen zwar auf eine bestimmte Ab-
stammung deuten, haben aber fiir die Bildung monophyletischer Gruppen keine Bedeu-
tung. Nur das Fehlen von plesiomorphen Merkmalen kann unter Umstinden apo-
morph sein. Auf verschiedenen taxonomischen Niveaus kann ein und dasselbe Merkmal
entweder plesiomorph oder apomorph sein. Zum Beispiel kénnen, wic unten gezeigt
wird, innerhalb der Anthozoen Nesselkapseln mit T-f6rmigen Dornen symplesiomorph
sein. Innerhalb der Anthozoen sind T-férmige Dornen daher kein konstitutives Merk-
mal. Sollten sie aber bei keinen anderen Cnidariern zu finden sein, so kSnnen sie inner-
halb der Cnidarier als autopomorphes Merkmal der Anthozoen gewertet werden. Es
ist weiterhin moglich, dafl bestimmte Merkmale (Nesselkapseln) unterschiedliche Aus-
prigungsstufen erlangt haben oder zu verschiedenen Zeiten angelegt wurden, Solche
Merkmale sind dann relativ apomorph in der abgeleiteten Gruppe aber plesiomorph.
Zum Beispiel ist die Ausbildung grofler b-Rhabdoiden in den Mesenterialfilamenten
von Aktinien und Zoantharien ein relativ synapomorphes Merkmal der ,jiingsten®
Aktinien und der ,frithen® Zoantharien (Tab. 1), das aber von den ,spiteren® Zoan-
tharien nicht mehr angelegt wurde. Innerhalb der Aktinien sind diese Nesselkapseln
daher ein autapomorphes Merkmal der Endomyaria, da sie bei keinen anderen Akti-
nien vorkommen (vgl. ScrmipT 1972b). Innerhalb der Zoantharien sind die groflen b-
Rhabdoiden der Mesenterialfilamente dagegen plesiomorph und ihr Fehlen bei den
»spiten® Zoantharien und bei den Antipatharien synapomorph.

Die vorliegenden Befunde zeigen, dafl WeiLLs (1934) Nesselkapselkategorien
keine konstitutiven Gruppen darstellen (vgl. ScamipT 1969). Nicht alle Nesselkapseln
lassen sich in konstitutiven Kategorien vereinen. Fiir die phylogenetische Systematik
sind nur die Nesselkapseltypen von Bedeutung, die, auf Grund von synapomorphen
Merkmalen zu einer konstitutiven Kategorie vereint, den monophyletischen Ursprung
ciner bestimmten Artengruppe anzeigen. Nur so ergibt sich die Moglichkeit, die Nessel-
kapseln als konstitutive Merkmale zu verwenden. Die zeitbedingte grobe Vereinheit-
lichung von simtlichen Nesselkapseltypen, die WemLL (1934) in seinem allgemein giil-
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tigen System vornahm, ist daher fiir die phylogenetische Systematik unbrauchbar
(vgl. WerNER 1965). Wie bei anderen Merkmalen ergeben erst die spezifischen Unter-
schiede oder Ubereinstimmungen der einzelnen Nesselkapseltypen besonders der unte-
ren Kategorien Einblicke in phylogenetische Verwandtschaftsbeziechungen.

Die phylogenetische Morphogenie der Nesselkapseln
und ihre Bedeutung als konstitutive Merkmale

Atriche Haplonemen

Entgegen den Befunden verschiedener neuerer Arbeiten (CutrEss 1955, Picken &
SKAER 1966, WESTFALL 1965), wonach sich zahlreiche von WeiLL (1934) als Atriche ge-
kennzeichneten Haplonemen als holotrich erwiesen haben, hat sich bei den vorliegen-
den Untersuchungen ergeben, dafl bei den Ceriantharia und bei den Actiniaria echte
Atriche vorkommen. Sie stimmen in mehreren Merkmalen {iberein. Die Atrichen so-
wohl der Ceriantharia als auch der Actiniaria sind auffallend grof}, haben diinnwan-
dige Kapseln und etwa den gleichen Phasenkontrast. Sie kénnen in allen Kérperberei-
chen vorkommen, besonders hiufig aber im Scapus.

Die Atrichen gelten allgemein als die ,morphologisch und evolutiv einfachsten®
Nesselkapseltypen (WERNER 1965). Aus ihnen sollen sich je nach morphologischem Dif-
ferenzierungsgrad die anderen Nesselkapseltypen entwickelt haben (vgl. WeLy, 1934,
Fig. 8b; CARLGREN 1940, p. 55). Es ist jedoch fraglich, ob die Evolution der Nessel-
kapseln stets hhere morphologische Differenzierung bedeutete (CARLGREN 1940, vgl.
ScamipT & BEress 1971). Ob die Bewaffnung der Holotrichen oder die fehlende Be-
waffnung der Atrichen apomorph ist, konnten daher auch WemLL (1934) und CARLGREN
(1940) nicht entscheiden. Daf es sich bei den Atrichen um ein plesiomorphes Merkmal
handelt, kénnte aus der Funktion hervorgehen, Die Atrichen der Ceriantharien dienen
in erster Linie der Herstellung der Wohnrohre, die im ersten Stadium nur aus Schleim
und unzihligen entladenen und zu einem Zuflerst festen Gewebe verschlungenen
Schlduchen von Atrichen besteht (Abb. 2b). Nach vollstindiger Entfernung der alten
Wohnrohre ermbglicht bei starker Reizung die massenhafte Explosion von Atrichen im
Ablauf von Sekunden die Herstellung einer neuen Hiille. Die Actiniaria bilden keine
mit der Wohnrohre der Ceriantharia vergleichbare Nesselkapsethiille. Das sporadische
Vorkommen bei den Aktinien zeigt, dafl die Atrichen bei den Actiniaria offenbar an
Bedeutung vetloren haben und innerhalb der Anthozoen bei Ceriantharia und Acti-
niaria symplesiomorph sind.

Holotriche Haplonemen
Holotriche Haplonemen wurden bei allen Ordnungen der Hexacorallia gefunden.

Sie unterscheiden sich wie kein anderer Nesselkapseltyp in der Form der Dornen und in
ihrem Vorkommen. Die Ceriantharia haben Holotriche im Scapus und nach CARLGREN
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(1940) selten auch in den Labialtentakeln und im Pharynx. Die Dornen sind klein,
kompakt und deutlich T-f6rmig (Abb. 2d, e). Ahnliche Dornen haben die holotrichen
Haplonemen der Akrorhagen der Aktinien. Die iibrigen Holotrichen der Aktinien
haben spitze Dornen. Simtliche Holotriche wurden bei den Aktinien nur im Ektoderm
gefunden. Bei den {ibrigen Anthozoen sind die Holotrichen die einzige Haplonemen-
form. Auch die Corallimorpharia haben entgegen fritheren Auffassungen (WL 1934,
CARLGREN 1940) keine Atrichen. Auflerlich den Atrichen Zhnliche Holotriche II der
Corallimorpharia sind nur an der proximalen Schlauchhilfte atrich, an der distalen
Hilfte aber holotrich. Bei den Madreporaria, Zoantharia und Antipatharia konnen
Holotriche mit Ausnahme der Mesenterialfilamente der Antipatharia (DaNTAN 1921,
TiscusIEREK 1936) in allen Korperbereichen vorkommen. Die Dornenstrukturen sind
bei den einzelnen Ordnungen zum Teil sehr spezifisch. Bei simtlichen Holotrichen ist
die Bewaffnung im Lichtmikroskop zu erkennen. Fiir die Beurteilung des atrichen Zu-
standes ist im Gegensatz zu WERNER (1965) die Beschaffenheit der Schlauchoberfliche
kein Kriterium. Die wenigen atrichen Haplonemen der Anthozoen sind jedoch sehr ein-
fach an der auffilligen Gréfle, dem Phasenkontrast und hiufig an der Beschaffenheit
des nicht ausgestiilpten Schlauches von den Holotrichen zu unterscheiden (vgl. Abb. 2a).
Von den mannigfaltigen Dornenstrukturen der holotrichen Haplonemen und der Hete-
ronemen lassen sich nur die T-férmigen Dornen vergleichen. Sie wurden als symplesio-
morphes Merkmal bei verschiedenen Haplonemen und Heteronemen fast aller Antho-
zoen mit Ausnahme der Antipatharia gefunden. Der Ubergang von T-férmigen zu
spitzen Dornen hat sich sehr wahrscheinlich mehrfach konvergent vollzogen. Beide
Dornenformen kdnnen bei homologen Nesselkapseln, wie z. B. bei den kleinen Holo-
trichen IT aus dem Scapus verschiedener Zoantharia (vgl. Abb. 8f, g) vorkommen.
Haplonemen mit spitzen Dornen sind daher kein konstitutives Merkmal. Die zum Teil
sehr spezifischen Dornen mancher Haplonemen z. B. der Madreporatia oder der Zoan-
tharia sind dagegen autapomorphe Merkmale dieser Anthozoengruppen (Tab. 1).

Heteronemen

Das Kennzeichen der Heteronemen der Anthozoen besteht darin, daf sich die
Bewaffnung, d. h. nicht nur die GréRe, sondern auch die Form der Dornen unabhingig
von Querschnittsinderungen des Schlauches abrupt und ohne Ubergang 4ndert. Teil-
weise ist der als Faden bezeichnete distale Schlauchteil oder ein als Faltstiick hezeich-
neter proximaler Teil des Schaftes unbewaffnet (vgl. ScumipT 1969). Die Heteronemen
der Anthozoen gehtren ausschlieflich zu den Rhabdoiden, deren Schaft weitgehend
isodiametrisch ist (Werr 1934). CARLGRENs (1940) Aufteilung der Rhabdoiden in b-
und p-Rhabdoiden hat sich insofern als sinnvoll erwiesen, als mit dieser Gliederung
bei simtlichen Hexacorallia rhabdoide Heteronemen mit unterschiedlicher Faden-
bewaffnung gekennzeichnet werden. Die b-Rhabdoiden sind simtlich hoplotel, d. h. sie
haben einen bewaffneten Faden. Bei den Ceriantharia sind sie ausnahmslos mit T-for-
migen Fadendornen ausgestattet, wihrend die p-Rhabdoiden der Ceriantharia wie bei
den Actiniaria und Zoantharia einen unbewaffneten Faden haben und daher anoplotel

sind (Tab. 1).
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Bei den b-Rhabdoiden der Actiniaria kommen nur sehr selten T-férmige Faden-
dornen vor. Die meisten b-Rhabdoiden der Actiniaria haben wie die b-Rhabdoiden
der Zoantharia und der Antipatharia kurze, spitze Fadendornen, die sich deutlich von
den relativ langen, diinnen Fadendornen der p-Rhabdoiden der Antipatharien unter-
scheiden. Die kleinen deutlich verschiedenen rhabdoiden Heteronemen der Octocorallia,
der Madreporaria und der Antipatharia lassen sich nicht in b- und p-Rhabdoiden auf-
gliedern. Da T-férmige Dornen bei den Haplonemen am ganzen Schlauch, bei den
Heteronemen aber nur am Faden vorkommen, kann angenommen werden, dafl die
Anlage eines Schaftes mit seinen spezifischen Dornen apomorph entstanden ist.

b-Rhabdoiden

Fiir einen gemeinsamen Ursprung der b- und p-Rhabdoiden der Hexacorallia
liefern die Ceriantharia die besten Hinweise. Die b- und p-Rhabdoiden der Ceri-
antharia zeigen keine Unterschiede in Form, Grofle und Anordnung der Schaftdornen.
Die b-Rhabdoiden der Ceriantharia zeichnen sich auferdem im Gegensatz zu den-
jenigen der iibrigen Hexacorallia durch einen besonders breiten Schaft und eine
besondere Grofle aus. Dadurdh ist bei den Ceriantharia, abgesehen von der Linge und
Bewaffnung von Faden und Faltstiidk, der Unterschied zwischen b- und p-Rhabdoiden
sehr gering. Bei den b-Rhabdoiden verhindert lediglich das mit kleinen Schaftdornen
besetzte Ubergangsstiick zwischen Schaft und Faden die Bildung einer trichterformigen
Offnung am Ende des nicht entladenen Schaftes (Abb. 2a, 3¢). Wie bei keiner anderen
Anthozoengruppe wird der gemeinsame Ursprung von b- und p-Rhabdoiden auflerdem
durch ein so einheitliches Vorkommen beider Nesselkapseltypen bewiesen. In simt-
lichen Korperbereichen, in denen bei Cerianthoides p-Rhabdoiden zu finden sind,
sind bei Cerianthus bzw. Pachyceriantbus annihernd form- und grofiengleiche b-
Rhabdoiden zu finden. Ein kleiner Unterschied besteht lediglich darin, daf die b-Rhab-
doiden II mit deutlichem langen Faltstiick bei Pachycerianthus in den Marginaltenta-
keln und die p-Rhabdoiden IIb bei Cerianthoides in den Labialtentakeln vorkommen.
Bei der auffilligen Homologie der iibrigen Rhabdoiden weist dieser Befund darauf
hin, daf die Faltstiicke bei b- und p-Rhabdoiden konvergent entstanden sind. Dies
trifft hochst wahrscheinlich auch fiir die groflen b-Rhabdoiden in den Akontien von
Metridium zu (vgl. SCHMIDT 1969).

Bei allen iibrigen Hexacorallia unterscheiden sich b- und p-Rhabdoiden deutlich
an der Schaftbreite und -bewaffnung. Die mogliche Abstammung von den b-Rhabdoi-
den der Ceriantharia ist zumindest bei den Actiniaria zu erkennen, bei denen einige
urspriingliche Arten noch iiber b-Rhabdoiden mit T-formigen Fadendornen verfiigen.
Als symplesiomorphes Merkmal haben sich die T-férmigen Fadendornen aufler bei den
b-Rhabdoiden der Ceriantharia auch bei den rhabdoiden Heteronemen I der Octo-
corallia und bei den speziellen b-Rhabdoiden der Protantheae und der Aiptasiidae
(»friihe Mesomyaria) sowie bei den p-Rhabdoiden der Madreporaria und Coralli-
morpharia erhalten (Tab. 1). Die b-Rhabdoiden mit spitzen Fadendornen sind dem-
nach bei den Actiniaria, bei den Zoantharia und bei den Antipatharia und mdglicher-
weise auch bei den Madreporaria und Corallimorpharia synapomorph (Tab. 1).
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p-Rhabdoiden

Wie oben erklirt wurde, ist der Unterschied zwischen b- und p-Rhabdoiden bei
den Ceriantharia sehr gering. Das auffilligste Merkmal, in dem sich die p-Rhabdoiden
von den b-Rhabdoiden unterscheiden, ist die deutliche Reduktion von Linge und Be-
waffnung des Fadens. Dieses Merkmal ist eine bedeutende Synapomorphie simtlicher
p-Rhabdoiden nicht nur der Ceriantharia, sondern auch der Actiniaria und der Zoan-
tharia. Die p-Rhabdoiden II der Ceriantharia und die p-Rhabdoiden B und C (vgl.
ScHMIDT 1969) der Actiniaria sind auflerdem in der Anlage von Faltstiicken relativ
synapomorph. Die p-Rhabdoiden der Ceriantharia und die p-Rhabdoiden B der Acti-
niaria haben in entladenem Zustand die gleiche zur Kapsel hin gerichtete Dornen-
stellung. Sie stimmen auflerdem bei den Ceriantharia und den urspriinglichen Actinia-
ria deutlich in Vorkommen und Gréflenverteilung tiberein. Die p-Rhabdoiden der Ce-
riantharia und die p-Rhabdoiden B und C der Actiniaria kdnnen daher in einer kon-
stitutiven Gruppe zusammengefaflt werden, die hier vorliufig als B-Gruppe bezeichnet
wird (Tab. 1).

Die p-Rhabdoiden A der Actiniaria und die p-Rhabdoiden der Zoantharia und
mit Ausnahme der Linge und Bewaflnung des Fadens auch der Antipatharia sind in
Form und Vorkommen vdllig identisch und daher als homolog zu betrachten. Sie kom-
men stets zahlreich in den Mesenterialfilamenten, teilweise im Pharynx und sehr selten
im Scapus und in den Tentaklen vor. Sie sind die einzigen p-Rhabdoiden der Zoantha-
ria und der Antipatharia sowie fast simtlicher Endomyaria, von denen nur noch
wenige Arten {iber sehr kleine p-Rhabdoiden B verfiigen (Tab. 1, vgl. Scamipr 1972b).
Die relativ langen spitzen Fadendornen der p-Rhabdoiden der Antipatharia sind daher
entweder konvergent und damit autopomorph entstanden oder plesiomorph. Da sich
die p-Rhabdoiden A der Actiniaria und die p-Rhabdoiden der Zoantharia und Anti-
patharia auch in anderen Merkmalen wie Dornenanordnung, Phasenkontrast und Kap-
selstruktur gleichen und von den p-Rhabdoiden der B-Gruppe unterscheiden, werden
sie hier vorldufig in der konstitutiven A-Gruppe vereint (Tab. 1). A- und B-Gruppe
k6nnen zu einer konstitutiven hheren Einheit zusammengefat werden, da sie gegen-
iiber den p-Rhabdoiden mit T-férmigen Fadendornen synapomorph sind.

Die p-Rhabdoiden der Madreporaira und der Corallimorpharia gleichen in der
Dornenstellung den p-Rhabdoiden der A-Gruppe, in der Dichte der Dornenwindungen
aber mehr den p-Rhabdoiden der B-Gruppe, deren sie auch in Gréfe und Verteilung
mehr entsprechen. In dem wichtigen Merkmal der Linge und Bewaffnung des Fadens
sind sie aber symplesiomorph besonders mit den b-Rhabdoiden der Ceriantharien und
urspriinglichen Aktinien (Tab. 1). Eine Ableitung der p-Rhabdoiden der Madreporaria
ist daher zur Zeit nicht mdglich.

Wie die Untersuchung ergeben hat, ist der morphologische Differenzierungsgrad
der Nesselkapseln bei den einzelnen Anthozoengruppen sehr unterschiedlich. Fine Ent-
wicklungstendenz von einfachen zu héher differenzierten Nesselkapseln ist nicht ein-
deutig zu erkennen. Die Atrichen sind interessanterweise gerade auf diejenigen Grup-
pen beschrinkt, die andererseits die morphologisch am hchsten differenzierten Nessel-
kapseln aufweisen, nimlich auf die Ceriantharia und die Actiniaria. Dieser Befund
deutet darauf hin, dafl sich Haplonemen und Heteronemen unterschiedlich entwidkelt
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haben und sehr wahrscheinlich unterschiedliche Funktionen haben. Die Haplonemen
haben bei den Madreporaria und Corallimorpharia und in konvergenter Entwiddlung
bei den Zoantharia ihren hdchsten Differenzierungsgrad erreicht. Sie haben dabei
wesentlich kompliziertere Dornen entwickelt als die Heteronemen der Anthozoen. Die
Heteronemen der Madreporaria, Corallimorpharia und Zoantharia weisen dagegen
keine besonderen Differenzierungen auf, wie sie z. B. in Form von Faltstiicken bei den
Ceriantharia und Actiniaria zu beobachten sind. Diese beiden Anthozoengruppen wei-
sen allein atriche Haplonemen auf und haben iiber einfache spitze Dornen hinaus keine
auffillige Bewaffnung bei den Haplonemen hervorgebracht. Die Octocorallia haben
recht komplizierte Heteronemen, aber keine Haplonemen entwickelt und weisen damit
auf einen m&glichen gemeinsamen Ursprung mit den Ceriantharia und Actiniaria hin.

Die Bedeutung der Nesselkapseln fiir die phylogenetische
Systematik der Anthozoen

Wie eingangs erliutert wurde, ist das Ziel der phylogenetisch-systematischen For-
schung, den monophyletischen Ursprung einer Artengruppe nachzuweisen bzw. mono-
phyletische Arten in hoheren systematischen Kategorien zu vereinen. Die Frage nach
dem Utrsprung einer Artengruppe ist daher gleichbedeutend mit der Frage nach der
sogenannten Schwestergruppe, mit der sie allein auf eine gemeinsame Stammart zu-
riickzufithren ist. Eine Artengruppe ist nur dann monophyletisch, wenn sie alle Nach-
kommen einer bestimmten Stammart enthilt. Die Ergebnisse resultieren daher in einem
Stammbaum, der rein dichotom aufgebaut ist. Der hier grob dargestellte Stammbaum
der Anthozoen (Abb. 10) zeigt, daB von den zur Zeit giiltigen Ordnungen hdchstens die
Antipatharia eine monophyletische Gruppe darstellen. Die ,spiten Zoantharia sind es
schon nicht mebr, da auch simtliche Antipatharia Nachkommen ihrer Stammart sind.
Der Stammbaum der Anthozoen ist weit komplexer als hier dargestellt. Um simtliche
Teilungsschritte aufzuzeigen, wire die Untersuchung aller Anthozoenarten erforder-
lich. Hier werden lediglich mit Ausnahme der Antipatharia die Ordnungen der Hexa-
corallia in verschiedene Gruppen aufgeteilt, um den komplexen Charakter des Antho-
zoenstammbaumes anzudeuten.

Die Frage nach dem gemeinsamen Ursprung der Octo- und Hexacorallia kann
vorliufig nicht mit Sicherheit beantwortet werden, da der Ursprung der Anthozoen
noch unbekannt ist. Es kann daher nur vermutet werden, daf die rhabdoiden Hetero-
nemen mit T-férmigen Dornen moglicherweise ein relativ synapomorphes Merkmal
der Octo- und Hexacorallia sind. Eindeutig synapomorphe Merkmale fehlen. Entge-
gen der bisherigen Auffassung (WEILL 1934, CARLGREN 1940, WERNER 1965) besteht das
Monocnidom der Octocorallia nicht aus dem morphologisch einfachsten (atriche Hap-
lonemen), sondern aus dem kompliziertesten Nesselkapseltyp, der bei Anthozoen vor-
kommt. Sollten Octo- und Hexacorallia auf eine gemeinsame Stammart zuriickgefithrt
werden kénnen, so ist festzuhalten, daf innerhalb der phylogenetischen Entwicklung
der Anthozoen die Ausbildung komplizierter Nesselkapseln ein plesiomorphes Merk-
mal ist. Die Spirocysten sind dagegen ein synapomorphes Merkmal der Hexacorallia.

Von zahlreichen Autoren (zuletzt Hyman 1940, WerLs & Hrwr 1956, RENz1 1966)
werden Ceriantharia und Antipatharia als Ceriantipatharia zusammengefafit, weil sie
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einen gemeinsamen Ursprung haben sollen. Die Vereinigung dieser Anthozoenordnun-
gen ist aber villig unberechtigt, wie bereits van Pesc (1914) verdeutlichte und wie mit
den vorliegenden Befunden bewiesen wird. Der gemeinsame Ursprung wird hauptsich-
lich mit der vorrangigen Ausbildung von Transversalsepten bei Antipatharia und Ce-
riantharienlarven begriindet (z. B. Hyman 1940). Die gleiche Entwicklung ist aber auch
bei anderen Anthozoen, z. B. bei den Zoantharia zu beobachten, wie von Hyman
(1940, Abb. 204 H-K) selbst dargestellt wird. Es handelt sich allenfalls, wie bei den
meisten entwicklungsgeschichtlichen Merkmalen, um ein symplesiomorphes Merkmal.
Nach Hanp (1966) sollen sich dagegen Ceriantharia und Antipatharia ebenso isoliert
gegeniiberstehen wie die iibrigen Hexacorallia und die Octocorallia.

Die vorliegende Untersuchung hat ergeben, daf8 die Ceriantharia die urspriinglich-
sten Hexacorallia und die Schwestergruppe zumindest der Actiniaria sind. Als ur-
spriingliche Merkmale ist die grofle Ubereinstimmung von Atrichen und Holotrichen
einerseits und b- und p-Rhabdoiden andererseits zu werten. Letztere weisen auf eine
friihere einheitliche Rhabdoidenform hin, wie sie bei den Octocorallia vorkommt. Ab-
solut plesiomorph sind die Ceriantharia in der Bewaffnung von Holotrichen und b-
Rhabdoidenfaden, die ausschlieflich aus T-férmigen Dornen besteht. Die Ausbildung
komplizierter rhabdoider Heteronemen und die atrichen Haplonemen sind symplesio-
morphe Merkmale der Ceriantharia und Actiniaria. Auler diesen Merkmalen sind die
ektodermale Lingsmuskulatur und die fehlende Basilarmuskulatur symplesiomorphe
Merkmale der Ceriantharia und der meisten urspriinglichen Actiniaria (Tab. 1). Als ein
besonders bemerkenswertes symplesiomorphes Merkmal beider Anthozoenordnungen
ist das identische Schwimmverhalten zu werten, das Rosson (1966, 1971) allerdings in
Unkenntnis der phylogenetischen Zusammenhinge bei Ceriantharia und einigen nun-
mehr als urspriinglich erkannten Actiniaria (ScuMIpT 1972b) beschrieben hat (Tab. 1).
Das bei Gonactinia (Protantheae), Boloceroides, Bunodeopsis (beide Boloceroidaria)
und Ceriantharia v6llig identische Schwimmverhalten ist bei Beriicksichtigung der vor-
liegenden Befunde nicht mehr als Konvergenz zu bewerten. Ein ganz anderes Schwimm-
verhalten beobachtete Rosson (1966) bei Stomphia coccinea, die zu den ,spiten®
Mesomyaria gehdrt. Dieses Schwimmverhalten ist dagegen konvergent entwickelt wor-
den und daher ein autapomorphes Merkmal. Die bisher aufgefithrten Merkmale sind
zwar symplesiomorph, aber nicht konstitutiv. Daf§ Ceriantharia und Actiniaria Schwe-
stergruppen sind, geht dagegen eindeutig aus den anoplotelen p-Rhabdoiden und ins-
besondere aus den p-Rhabdoiden der B-Gruppe hervor (Tab. 1). Diese Nesselkapseln
sind, wie oben gezeigt wurde, nach Form und Vorkommen besonders auffillige rela-
tiv synapomorphe Merkmale beider Anthozoenordnungen.

Innerhalb der Anthozoen haben die Actiniaria die mannigfaltigsten Formen her-
vorgebracht, was nicht zuletzt in den zahlreichen Nesselkapseltypen zum Ausdruck
kommt (ScHMIDT 1969). Im Verlauf der phylogenetischen Entwicklung der Actiniaria
(vgl. ScumipT 1972b) werden die p-Rhabdoiden in Form und Vorkommen zu den rela-
tiv einfach gebauten und meist nur auf die Mesenterialfilamente beschrinkeen p-Rhab-
doiden A reduziert. Die urspriinglichen Actiniaria (Protantheae, Boloceroidaria,
»frithe® Mesomyaria) haben als plesiomorphe Merkmale Reste von ektodermaler
Léngsmuskulatur im Scapus, spitzkdpfige Spermien und keine p-Rhabdoiden A, son-
dern nur p-Rhabdoiden der B-Gruppe, die in allen Korperbereichen vorkommen. Die
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Tabelle 1

Phylogenetische Ableitung der Anthozoen (Erklirungen im Text)
* p-Rhabdoiden, im Gegensatz zu den b-Rhabdoiden der anderen Gruppen; ** nur bei wenigen Arten vorhanden

Hexacorallia

Merkmale - Ceriantharia | Madreporaria Actiniaria Zoantharia
= « .8 Nyantheae A o
® = synapomorph = S 0 &~ ..nMM .8 _n..nw um.W v g
QO = symplesiomorph = s;m = M.m find b4 MM 8 g & m.m, 8 m.m 3 hM
-+ = autapomorph 9 22 8 &8 m . B g g g Ng NRSs| &
— == nicht vorhanden o g8 8 g3 = & 8§ % E g & o n % ASE| §
= 35 3 S5 ¢ g g =E&é 52 ] S0 88Es| <
2 $ 3 S By & 32 2 E3 5% E | &8 8ald
o QR Q =0 0] a0 25} R e <) O Ao O
Spirocysten — [ ] ® ® o [ ] ® ® ® @ [ J L ]
Atriche Haplonemen —_ O O —_ — — — O O O — — —
Holotriche mit T-férmigen Dornen — O O — — — — e e O O O ?
Holotriche mit Sekundirdornen —_— — — ® [ — — — e — - — ?
Rhabdoide Heteronemen mit T-férmigen
Fadendornen O O O o O* O — O — — o — —
b-Rhabdoiden mit spitzen Fadendornen — — — L J [ ] ® ] [ ] ® ] ] ® ®
Grofle b-Rhabdoiden in den Filamenten — — — — — — —_ e e L J ] — —
Anoplotele p-Rhabdoiden — — ® — —_ ® ® L] ® ® ® * -
p-Rhabdoiden (A-Gruppe) — — — — — — — — ® L3 L (] ®
p-Rhabdoiden (B-Gruppe) — — 1 — — L 4 4 ¢ L] o - — -
Ektodermale Lingsmuskulatur im Scapus — O O — — O O Q - - - - -
Spitzkdpfige Spermien O O O O O O O O @) — o — -
Rundképfige Spermien — - - — - e ® ® L ®
Schwimmverhalten — O O —_ — O O e + - — — n
Skelett + — — + — — — — e e e [ J ®
Septenanordnung + e ® ) ® ® o * ® + +
Ohne Ciliartrakte +@ — o O O O — e — —— — — -+
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Abb. 10: Stammbaum der Anthozoa
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abgeleiteten Actinjaria (Endomyaria) haben als apomorphe Merkmale keine ektoder-
male Lingsmuskulatur im Scapus, rundképfige Spermien, mit wenigen Ausnahmen
ausschlieflich p-Rhabdoiden A und grofie b-Rhabdoiden in den Mesenterialfilamenten
(Tab. 1). Bei den Endomyaria kommen nur noch bei wenigen Arten p-Rhabdoiden B
in den Mesenterialfilamenten vor. Beide Gruppen werden durch zahlreiche ,spite”
Mesomyaria verbunden, die als plesiomorphe Merkmale noch spitzkipfige Spermien,
p-Rhabdoiden B in fast allen K8rperbereichen und keine groflen b-Rhabdoiden in den
Mesenterialfilamenten haben. Sie sind aber in der fehlenden ektodermalen Lingsmus-
kulatur und in den p-Rhabdoiden A synapomorph mit den Endomyaria (Tab. 1). Die
klassische Auffassung, wonach Aktinien mit nur 8 vollstindigen Septen (sogen. Ed-
wardsia-Stadium) als urspriinglich gelten, da sich dieses Merkmal von den Octocorallia
ableiten soll, ist mit den vorliegenden Befunden widerlegt. Protantheae und Edward-
sia galten auf Grund ihrer 8 vollstindigen Septen als die urspriinglichsten Actiniaria.
Auf Grund ihres Cnidoms gehort aber die Gattung Edwardsia im Gegensatz zu den
tatsichlich urspriinglichen Protantheae zu den phylogenetisch ,jiingsten Actiniaria,
den Endomyaria.

Zweifellos resultiert die phylogenetische Entwicklung der Actiniaria tber die
Endomyaria hinaus in der Stammart von Zoantharia und Antipatharia. Die Endo-
myaria weisen zahlreiche Synapomorphien mit diesen Ordnungen, besonders mit den
frithen® Zoantharia auf. Mit Ausnahme der Haplonemen und der kleinen b-Rhab-
doiden und p-Rhabdoiden B in den Mesenterialfilamenten stimmen Endomyaria und
frithe Zoantharia in Form und Vorkommen der iibrigen Nesselkapseln weitgehend
iiberein. Das Fehlen der kleinen b-Rhabdoiden in den Mesenterialfilamenten und die
speziellen b-Rhabdoiden im Scapus sind apomorphe Merkmale der Zoantharia. Die
bei simtlichen Actiniaria und Zoantharia morphologisch absolut identischen p-Rhab-
doiden der A-Gruppe kommen fast ausschlieflich in den Mesenterialfilamenten und
teilweise im Pharynx vor. Nur einige ,frithe® Zoantharia, Endomyaria und Anti-
patharia haben sie auch im Scapus und in den Tentakeln. Ein besonderes relativ syn-
apomorphes Merkmal, die groflen b-Rhabdoiden in den Mesenterialfilamenten, ver-
bindet Endomyaria und ,frithe® Zoantharia. Die Palythoa sind demnach die urspriing-
lichsten Zoantharia, und die fehlenden grofien b-Rhabdoiden ein synapomorphes
Merkmal der ,spiten® Zoantharia und der Antipatharia. Ein bedeutendes synapomor-
phes Merkmal der Endomyaria, der Zoantharia und der Antipatharia sind schliefilich
die rundkdpfigen Spermien (Tab. 1). Zu den ,spdten® Zoantharia gehdrt auf Grund
der vorliegenden Nesselkapselbefunde u. a. auch Gerardia savaglia. Diese Art zeichnet
sich gegeniiber simtlichen anderen Zoantharia durch ein duferst festes, den Gorgonien
suferlich weitgehend Zhnliches Skelett aus. Die Vermutung, dafl das Skelett von
Gerardia nicht von der Zoantharie, sondern von einer abgestorbenen Gorgonie stammt,
haben RocHe & Tixier-DurivauLt (1951) widerlegt. Die Autoren konnten nachweisen,
daf das Skelett von Gerardia sich biochemisch erheblich von dem der Gorgonaria un-
terscheidet und in dieser Hinsicht mit der Skelettsubstanz der Antipatharia iiberein-
stimmt. In Wuchsform und Okologie bestehen ebenfalls deutliche Unterschiede zwi-
schen Gerardia und Gorgonaria (ScummpT 1972a). Dieser bemerkenswerte Skelett-
befund ist ein sicheres synapomorphes Merkmal der Zoantharia und der Antipatharia
(Tab. 1).
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Wie oben gezeigt wurde, gehdren die p-Rhabdoiden der Antipatharia zur A-
Gruppe, da sie bis auf die Linge und Bewafinung des Fadens in Form und Vorkom-
men mit den p-Rhabdoiden A der Actiniaria und der Zoantharia {ibereinstimmen. Die
spitzen Fadendornen koénnen plesiomorph oder als autapomorphes Merkmal konver-
gent entwickelt worden sein. Nach Tiscusierex (1936) sollen die bei den Antipatharia
selten vorkommenden Holotrichen denjenigen der Zoantharia in Form und Vorkom-
men (bis auf die Mesenterialfilamente) gleichen. Die Ableitung der Antipatharia zeigt,
dafl diese Anthozoengruppe im Gegensatz zu der Auffassung van Pesce’s (1914) im
Verlauf der Phylogenie der Anthozoen morphologisch stark reduziert wurde. Gonaden
und Filamente, die aufler an den Transversalsepten auch an anderen Septen gefunden
wurden, sind daher plesiomorphe Merkmale. Zu dieser Ansicht gelangt auch CARLGREN
(1924), der bei Palacozoanthus sogenannte fertile Mikrosepten, die gewShnlich keine
Gonaden haben, beobachtete. Die morphologische Reduktion insbesondere der Septen
beginnt also bereits bei den Zoantharia und kann daher als synapomorphes Merkmal
der Zoantharia und der Antipatharia betrachtet werden. Die morphologische Reduk-
tion der Antipatharia ist allerdings nicht als Degeneration aufzufassen, sondern hingt
eng mit der Lebensweise auf relativ diinnen und hiufig starker Strémung ausgesetzten
Skeletten zusammen.

Die Nesselkapselbefunde der Madreporaria haben nur wenige Hinweise auf ver-
wandrschaftliche Beziehungen zu anderen Anthozoen ergeben. Zu den Madreporaria
werden hier auch die Corallimorpharia gezihlt. Diese frither als stichodactyline Akti-
nien bezeichneten skelettlosen Anthozoen stimmen mit Ausnahme der kleineren Holo-
trichen II in Form und Vorkommen aller iibrigen Nesselkapseltypen mit den Madre-
poraria {iberein. CARLGREN (1940, 1949) hat sie daher als Corallimorpharia neben die
anderen Anthozoenordnungen gestellt. Die vorliegende Untersuchung hat ergeben, daf}
die Identitdt der Nesselkapseln so grof} ist, daf die Corallimorpharia besser innerhalb
der Madreporaria neben die eigentlichen skelettbildenden Madreporaria, die Sclerac-
tinia, zu stellen sind (Abb. 10). Die Holotrichen I sind durch die Ausbildung von Se-
kundirdornen ein sehr markantes synapomorphes Merkmal der Corallimorpharia und
der Scleractinia (vgl. Abb. 6a, b, 9a, b, Tab. 1). Die Holotrichen IT der Corallimorpha-
ria, die am proximalen Schlauchteil atrich sind, kénnten eventuell symplesiomorph mit
den Atrichen der Actiniaria und der Ceriantharia sein. Besondere konstitutive Merk-
male sind aber bei den Nesselkapseln der Actiniaria und der Corallimorpharia nicht
festzustellen. HaND (1966) begriindet die Abstammung der Actiniaria von den Sclerac-

tinia u. a. mit {ibereinstimmenden Nesselkapseln. Nach seiner Auffassung sollen die p-
Rhabdoiden und die Holotrichen I, die die einzigen Holotrichen der Scleractinien sind,

mit den p-Rhabdoiden und mit den speziellen Akrorhagenhaplonemen der Endomyaria
tibereinstimmen, die Hanp als die urspriinglichsten Actiniaria betrachtet. Diese Be-
hauptung wird mit den vorliegenden Bedunden widerlegt. Besonders die erwihnten
Haplonemen unterscheiden sich kraf}, da sie iber die hichstentwickelten bzw. iiber die
urspriinglichsten Dornen verfiigen. Von den Nesselkapseln der Actiniaria und der
Madreporaria sind nur die b-Rhabdoiden mit spitzen Fadendornen als synapomorphes
Merkmal zu werten (Tab. 1). Der schwache Nesselkapselbefund der Madreporaria ist
um so bemerkenswerter, als diese Anthozoengruppe auf Grund der gleichartigen Sep-
tenanordnung als besonders nah verwandt mit den Actiniaria gilt (u. 2. Hyman 1940,



456 H. ScaMmipT

WeLLs & HirL 1956, Hanp 1966, Renzi 1966). Die gleichartige Septenanordnung ist
somit ein weiteres Merkmal, das bei Actiniaria und Madreporaria als synapomorph zu
bezeichnen ist. Auf den gemeinsamen Ursprung weisen méglicherweise auch die fehlen-
den Ciliartrakte (Tab. 1) und die speziellen b-Rhabdoiden der urspriinglichen Acti-
niaria hin, die bei den Protantheae aufler T-férmigen Fadendornen einen sehr kurzen
Schaft wie die meisten Rhabdoiden, speziell in den Tentakeln, der Madreporaria
haben. Der Ursprung der Madreporaria kann mit den vorliegenden Merkmalen niche
mit Sicherheit bestimmt werden. Sie sind entweder die Schwestergruppe der Actiniaria
und somit zusammen mit diesen die Schwestergruppe der Ceriantharia, oder sie leiten
sich von den urspriinglichen Actiniaria, z. B. den Protantheae, ab (Abb. 10).

ZUSAMMENFASSUNG

1. Phasen- und elektronenoptische Untersuchungen an Nesselkapseln von 35 Antho-
zoenarten aus Atlantik, Mittelmeer und Rotem Meer haben bei den einzelnen
Klassen und Ordnungen eine grofle morphologische Divergenz der bisher giiltigen
Nesselkapseltypen (WriLL 1934, CARLGREN 1940) ergeben, WerLLs Nesselkapsel-
typen haben daher nur geringe taxonomische und phylogenetische Bedeutung.

2. Atriche Haplonemen kommen nur bei den Ceriantharia und Actiniaria vor. Sie
sind symplesiomorph.

3. Die holotrichen Haplonemen weisen die grofite Dornenmannigfaltighkeit auf. Die
Dornen sind teilweise morphologisch wesentlich differenzierter als bei den rhab-
doiden Heteronemen. Die meijsten holotrichen Haplonemen sind auf Grund ihrer
speziellen Dornenstruktur apomorphe Merkmale verschiedener Anthozoengrup-
pen. Sie sind aber als Kategorie kein konstitutives Merkmal,

4. Als symplesiomorphes Merkmal kommen bei zahlreichen Anthozoen am Schlauch
verschiedener holotricher Haplonemen und am Faden verschiedener rhabdoider
Heteronemen T-férmige Dornen vor. Spitze Dornen oder unbewaffnete Endfiden
sind apomorphe Merkmale.

5. Rhabdoide Heteronemen sind der einzige Nesselkapseltyp der Octocorallia, die
sich wie die b- und p-Rhabdoiden der Hexacorallia in der Bewaffnung des Fadens
unterscheiden.

6. Auf Grund der vorliegenden Nesselkapselbefunde sind die Ceriantharia die ur-
spriinglichsten Hexacorallia. Die Ceriantharia verfiigen wie die urspriinglichen
Actiniaria tber die einfachsten Haplonemen und die am hochsten differenzierten
Heteronemen.

7. Actiniaria und Zoantharia sind in der Ausbildung anoploteler p-Rhabdoiden
synapomorph mit einigen Ceriantharia.

8. Die Zoantharia sind mit den Actiniaria in der Ausbildung v&llig identischer p-
Rhabdoiden (p-Rhabdoiden A) synapomorph.

9. Als Schwestergruppe der Zoantharia sind die Antipatharia zu betrachten, die iiber
weitgehend gleiche rhabdoide Heteronemen, mit Ausnahme einiger autapomor-
pher Typen, wie die Zoantharia verfiigen.
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10. Die Nesselkapseln der Madreporaria (Scleractinia) und der Corallimorpharia
stimmen mit Ausnahme einiger nur den Corallimorpharia eigenen spezieller Holo-
trichen in allen morphologischen Details vollstindig tiberein. Die Nesselkapsel-
befunde beider Anthozoengruppen, die hier einheitlich als Madreporaria zusam-
mengefaflit werden, haben dagegen nur wenige Hinweise auf verwandtschaftliche
Beziehungen zu den Actiniaria ergeben. Die Ergebnisse werden in einer Stamm-
baumtabelle dargestellt.
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