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Einleitung 1

1. Einleitung

1.1 Die Stomiidae

Die Tiefseefisch-Familie der Stomiidae (Schuppendrachenfische) z&hlt 281 Arten in 28 Gattungen.
Ihre Vertreter sind im Meso- und Bathypelagial aller Weltmeere der gemiBigten, tropischen und
subtropischen Zonen beheimatet, einschlieBlich des europédischen Mittelmeers (Nelson 2006).
Zusammen mit den Diplophidae, den Gonostomatidae (Borstenméulern), den Sternoptychidae
(Tiefsee-Beilfischen) und den Phosichthyidae (Leuchtfischen) bilden sie die Ordnung der
Stomiiformes (Maulstachler), welche derzeit als Schwestergruppe zu allen iibrigen Neoteleostei
angesehen wird (Rosen 1973; Nelson 2006). Die Stomiidae gelten als hochspezialisierte
Lauerjager und sind, gemeinsam mit den Gonostomatidae, den Sternoptychidae, den Aulopiformes
(Eidechsenfischverwandte) und den Myctophidae (Laternenfische), eine der individuenstirksten
Gruppen mesopelagischer Predatoren (Hopkins & Lancraft 1984; Sutton & Hopkins 1996). Der
briaunlich bis schwarze, langgestreckte Korper der Stomiidae ist ventral mit Reihen glandulérer
Photophorenzellen ausgestattet, deren Anzahl als Bestimmungsmerkmal auf Artniveau dient
(Brauer 1908; Bassot 1966). Es konnen bis zu drei groBere Leuchtorgane unter, vor und hinter
dem Auge vorkommen, von welchen die suborbitale Photophore in den Gattungen Pachystomias,
Malacosteus und Aristostomias, rotes Licht ausstrahlt (Douglas & Partridge 1997; Douglas et
al. 1998, 2000; Herring & Cope 2005). Jegliche in der Tiefsee vorkommende Biolumineszenz
emittiert Licht im blauen oder blau-griinem Bereich (Brauer 1908; Douglas & Partridge 1997;
Douglas et al. 1998, 2000; Herring & Cope 2005). In der Restlichtzone noch ankommendes Licht
liegt in eben diesem Wellenldngenbereich (474- 490 nm) und entspricht der Wellenldnge des
Lichts, fiir welche die Photorezeptoren der meisten Tiefseelebewesen sensitiv sind. Die Besitzer
einer Photophore, die rotes Licht aussendet, verfiigen somit iiber eine Art Nachtsichtgerit - was
ihnen bei der Beutejagd vermutlich einen Vorteil verschafft. Die Féhigkeit, rote Biolumineszenz

zu erzeugen und wahrzunehmen macht die Stomiidae einzigartig unter den Teleostei.

Die Korper von Stomias und Chauliodus sind im lebenden Zustand von einer dicken Schleimschicht
bedeckt. Bassot (1966) vermutete, dass diese nicht nur als Schutzschicht gegen Infektionen oder
Parasiten dient, sondern auch von den Photophoren am Korper angeleuchtet wird und den Fisch

somit grofer erscheinen ldsst.
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Mit Ausnahme einiger weniger Gattungen besitzen alle Stomiidae ventral am Unterkiefer eine
Leuchtbarbel, die vermutlich dem Anlocken von Beute dient und deren Linge und Komplexitét
innerhalb der Stomiidae erheblich variiert (Brauer 1908; Regan & Trewavas 1930; Gibbs 1969, 1971;
Sutton & Hopkins 1996). Sie ist bei der groBen Mehrzahl der Fischpriddatoren vorhanden, fehlt aber
bei den sich von Crustaceen erndhrenden Stomiidae (Clarke 1982). Das augenfalligste duferliche
Merkmal der Stomiidae sind die riesigen Mundspalten, welche mit langen dolchartigen Zahnen
versehen sind und bis weit hinters Auge reichen. Malacosteus niger hat mit einer Unterkieferlange,
die einem Viertel seiner Standardldnge entspricht, unter allen Teleostei eines der grofiten Méuler
relativ zur Korperldnge (Sutton 2005). Thre hoch spezialisierten Strukturanpassungen an einen
Lebensraum, dessen Weite das Aufspiiren von Beute erschwert, erschlieBen den Stomiidae ein
breites Beutespektrum. Analysen ihres Mageninhalts ergaben auflerdem, dass sie fiir bestimmte
Fischgruppen (Myctophidae) besonders gefdhrliche Predatoren darstellen (Clarke 1982; Sutton &
Hopkins 1996).

1.2. Fossilbericht und Systematik der Stomiidae

Chauliodus sloani (Vipernfisch) wurde 1801 als erste Art aus dieser Familie von Bloch und
Schneider (1801) beschrieben. Nach den ersten Tiefsee-Expeditionen in der zweiten Hélfte des
19. Jahrhunderts wurden bis 1950 bereits 163 weitere Arten beschrieben. Davon gehen alleine 51
neue Arten, welche bei der Dana- Expedition 1920-22 gefangen wurden, auf Regan und Trewavas
(1929, 1930) zuriick. In den vergangenen zehn Jahren wurden im Durchschnitt drei neue Stomiiden

Arten pro Jahr beschrieben (http: /www.fishbase.org, Stand Dezember 2009).

Der eher spirliche Fossilbericht der Stomiidae ist auf nur sieben Taxa aus dem mittleren Eozin
bis oberen Pliozén beschrinkt (Chauliodus cf. macouni, Chauliodus sloani, Stomias affinis,
Stomias boa, Azemiolestes praevius, Chauliodus eximius, Abruzzoichthys erminioi); davon sind
noch die ersten vier Taxa rezent (Crane 1966; Landini & Menesini 1978; Fink & Fink 1986;
Ohe 1993; Sorbini 1999; Prokofiev 2001; Carnevale 2002). Als élteste fossile Art der Stomiidae
ist Astronesthes praevius (Daniltshenko 1962) beschrieben. Zwei unvollstindige Skelette von
A. praevius wurden in der Dabaxanskaya Formation aus dem mittleren Eozén (Lutet) gefunden.
Prokofiev (2001) gliederte diese Art spéter in die ausgestorbene Gattung Azemiolestes ein. Bis ins

mittlere Miozén sind keine weiteren fossilen Stomiidae beschrieben. Dies ist insofern interessant,
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als dass die Gattung Astronesthes eine der am basalsten stehenden Gattungen innerhalb der

Stomiidae darstellt (sensu Fink 1985).

Der Fossilbefund der Chauliodus Arten wird fiir die spitere Diskussion in dieser Arbeit von
Bedeutung sein und soll hier gesondert erwdhnt werden. Ohe (1993) beschreibt einige wenige
Fossilfunde aus dem mittleren Miozdn (Yamami Formation, Prafektur Aichi, Zentral-Japan) und
ordnet sie der Art C. c¢f. macouni zu. Zwei Funde aus Siiditalien sind als C. sloani beschrieben,
von denen der eine aus dem oberen Pliozén bei Vrica (Landini & Menesini 1978), der andere aus
dem oberen Pliozédn bei Stuni (Sorbini 1999) stammt. Ein weiterer Fossilfund aus dem Miozén
(Kalifornien, USA) wurde von Jordan (1925) als Eostomias eximius bestimmt. David (1943)
bestimmte dieses Exemplar als einen Vertreter aus der Gattung Chauliodus und benannte ihn in
C. eximius um. Er beschrieb eine weitere Art, C. barbatus frazeri, aus dem Miozin (Kalifornien),
welche spiter von Crane (1966) mit der Art C. eximius homologisiert wird. Diese Homologisierung
ist jedoch fraglich und wird von Carnevale (2002) angezweifelt.

Von den drei fossil beschriebenen Chauliodus Arten, C. eximius, C. macouni und C. sloani
sind damit nur die letzteren beiden noch rezent, wobei C. macouni die Altere ist (zw. 7 und 15
Millionen Jahre). Aufgrund der wenigen und zeitlich weit verteilten fossilen Funde existieren

allerdings keine Abstammungshypothesen fiir die Stomiidae.

Die erste systematische Arbeit, basierend auf skelettalen Merkmalen, stammt von Regan
(1923), in welcher er die bis dato bekannten Gattungen der Stomiidae in vier separate Familien
(Astronesthidae, Chauliodontidae, Stomiatidae, Malacosteidae) unterteilte. Thre Einteilung in
verschiedene Familien galt bis 1985, wobei sich allerdings die Familienzugehdrigkeit einiger
Gattungen immer wieder dnderte und die Anzahl der Familien bis auf sechs (A4stronesthidae,
Idiacanthidae, Malacosteidae, Melanostomiatidae, Stomiatidae, Chauliodontidae) anstieg
(Regan & Trewavas 1929, 1930; Parr 1927, 1930; Beebe 1934; Beebe & Crane 1939; Morrow
1964a-c; Morrow & Gibbs 1964; Gibbs 1964; Bassot 1970; Weitzman 1974). Greenwood et al.
(1966) stellten die sechs Stomiiden Familien in die Ordnung der Salmoniformes. Rosen (1973)
jedoch stellte sie aufgrund acht gemeinsamer Synapomorphien basal innerhalb der Neoteleostei
als Schwestergruppe zu allen {ibrigen Neoteleostei (siehe auch Fink & Weitzman 1982). Johnson
(1992) zeigte liberzeugend, dass davon nur folgende vier Merkmale (das letzte fiihrte Rosen, 1973

nicht auf) fiir eine Monophylie der Neoteleostei sprechen:
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Abb. 1:

Verwandtschaftsbeziehungen der Stomiidae nach Fink (1985). Die Einteilung in Unterfamilien erfolgt
nach Nelson (2006). Zwei weitere Gattungen sind bei Fink noch nicht aufgefuhrt: Eupogonesthes
(Astronesthinae nach Nelson) und Parabathophilus (Melanostomiinae nach Nelson). Eschmeyer
(2008) stellt die Gattung Chauliodus in eine eigene Unterfamilie Chauliodontinae (hier nicht Uber-
nommen). Das vorliegende Cladogramm von Fink (1985) liefert als Arbeitshypothese das phyloge-
netisch-systematische Bezugssystem fur die nachstehenden morphologischen Untersuchungen.
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1. Die Exoccipitalia und das Basioccipitale sind nach posterior verlingert und durch eine
umgekehrt Y-formige Naht miteinander verbunden (Rosen 1973, 1985; Johnson 1992)

2. Zahnbefestigungstyp 4 (Fink 1981; Fink & Weitzman 1982; Johnson 1992)

3. Der Musculus retractor dorsalis (Nelson 1967, 1969; Rosen 1973, 1985; Fink & Weitzman
1982; Lauder & Liem 1983; Johnson 1992)

4. Verlagerung der Insertion des dritten internen Kiemenbogenlevators vom Pharyngobranchiale
vier auf die vierte oder die fiinfte obere Zahnplatte (Johnson 1992; und veréndert in Schnell &

Johnson work in progress).

Eine von Fink (1985) angefertigte ausfiihrliche, morphologische Arbeit iiber das Skelett, die
Muskeln und die Anordnung der Photophoren begriindet die Monophylie der bisher sechs separaten
Familien der Stomiatoidea und stellt sie zusammen in eine gro3e Familie, die Stomiidae (Abb. 1).
Dieser Auffassung von einer einzigen Familie war zwar schon Brauer (1906), jedoch fehlten seiner
Arbeit explizite systematische Merkmale und konnte sich somit nicht behaupten.

Ohne jegliche Begriindung unterteilte Nelson (2006) die Stomiidae wieder in fiinf
Unterfamilien und auch in Eschmeyers ,,catalogue of fishes* (2008) wird Fink’s Arbeit ignoriert.
Hier werden sechs Unterfamilien aufgefiihrt, welche den ehemaligen Familien auf Gattungsebene
entsprechen. Der hohe Grad an Homoplasien in den morphologischen Daten lassen diese
Unterfamilien nicht monophyletisch erscheinen und werden folgerichtig in der vorliegenden Arbeit
nicht als solche anerkannt und zur Kennzeichnung in Anfiihrungszeichen gestellt. Auf Artebene ist

bis dato noch keine phylogenetische Systematik der Stomiidae erstellt worden.

1.3. Morphologie des Axialskeletts

Nach der klassischen Aufteilung der Wirbelsdule wird zwischen einem pracaudalen und einem
caudalen Wirbelbereich unterschieden (Remane 1936). Die pricaudalen Wirbel befinden sich
im Bereich der Leibeshohle und die Parapophysen tragen in diesem Bereich Rippen, welche
in der Peritonealmembran verlaufen (Patterson & Johnson 1995; Britz & Bartsch 2003). Der
Wirbelsdulenbereich caudal des Anus’ zeichnet sich durch Parapophysen aus, welche sich
ventralwirts zu Hamalfortsdtzen zusammenschlieBen (Remane 1936). Die Wirbelkorper der
Teleostei sind amphicoel aufgebaut, das bedeutet, ihre Wirbelfldchen sind cranial und caudal

konkav (Remane 1936; Francois 1966). Bei adulten Tieren ist die Chorda dorsalis im Bereich



Einleitung 6

der Wirbelkdrper auf einen diinnen axialen Chordastrang reduziert. Sie bleibt somit iiber die
gesamte Linge der Wirbelsdule bestehen und bildet zwischen zwei Wirbelkdrpern sogenannte
Zwischenwirbelscheiben (Schauinsland 1906; Remane 1936). Ein Wirbel setzt sich aus einem
Wirbelzentrum und daran ansetzenden dorsalen und ventralen Bogenelementen (welche ihrerseits
wieder Fortsétze tragen) zusammen. Die dorsalen Bogenelemente werden in ihrer knorpeligen

Vorstufe Basidorsalia und erst als Verkndcherungen Neuralbdgen genannt.

Bei den Stomiiformes kommt es nicht zu einer medianen Fusion der Neuralbdgen. Sie wachsen
beiderseits des Riickenmarkskanals in die Lange und bilden paarige Neuralfortsitze, welche distal
tiber ein Ligament verbunden sind (Fink & Weitzman 1982). Im Gegensatz zu diesem plesiomorphen
Zustand der Euteleostei verschmelzen in hoher abgeleitet stehenden Teleostei die Neuralbogen
medial miteinander (Stiassny 1996). Dadurch entsteht ein geschlossener Riickenmarkskanal
und man spricht von einem unpaaren Neuralfortsatz. Die ventralen Bogenelemente werden in
ihrer knorpeligen Vorstufe Basiventralia und erst als Verkndcherungen im priacaudalen Bereich
Parapophysen, im caudalen Bereich Himalbdgen genannt. Die Neuralbogen konnen iiber einen
cranialen und einen caudalen Fortsatz miteinender verbunden sein; diese Zygapophysen treten
innerhalb der Teleostei unregelmiBig auf. Sie sind nichthomolog mitden Pra- und Postzygapophysen

der Tetrapoden und mdglicherweise mehrmals konvergent entstanden (Remane 1936).

Innerhalb der Myosepten kann es bei den Teleostei zu seriell homologen Verkndcherungen kommen,
unter denen man, je nach Lage im Myoseptum und Ansatzstelle am Wirbel, zwischen Epineurale,
Epicentrale und Epipleurale unterscheidet (Patterson & Johnson 1995). Die Epineuralia setzen
meist am Neuralbogen oder Neuralfortsatz an; die Epipleuralia haben Verbindung zu einer Rippe,
Parapophyse oder einem Hamalfortsatz und die Epicentralia liegen im horizontalen Myoseptum

(Patterson & Johnson 1995).

Wirbelzentren konnen sich aus verschiedenen Elementen zusammensetzen. Schultze und Arratia
(1986) unterscheiden zwischen Chorda-, Auto-, und Arcozentren. Bei einigen Teleostei konnten
mineralisierte Abschnitte innerhalb der Faserscheide der Chorda dorsalis beobachtet werden
(Kamel 1953; Francois 1966; Laerm 1982), welche als ,,Chordazentren* bezeichnet wurden. Im
Gegensatz zu den Chondrichthyes, bei denen die Chordazentren durch Mesenchymzellen gebildet
werden, welche iiber die Elastica externa in die darunterliegende Faserscheide der Chorda dorsalis

einwandern (Schauinsland 1906; Remane 1936), konnte in den Teleostei keine Einwanderung von
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Zellen beobachtet werden und somit auch keine knorpelige Vorstufe (Mookerjee 1936; Kamel
1953). Mithilfe einer Alizarinfarbung konnen die mineralisierten Abschnitte in der Faserscheide
rot angefarbt werden, eine Ossifikation ist damit jedoch nicht bewiesen (siehe dazu auch Kamel
1953; Arratia et al. 2001). Die Homologie zu den Chordazentren der Chondrichthyes bleibt offen
und somit wird in der vorliegenden Arbeit das ,,Chordazentrum® in Anfithrungszeichen gestellt.

Die perichordale Knochenlamelle der Autozentren lagert sich als desmale Ossifikation
aullerhalb der Elastica externa um die Chordascheide herum auf. Die Autozentren sind eine
Neubildung der Actinopterygier (Laerm 1976; Arratia ef al. 2001).

Bei Arcozentren handelt es sich um paarige enchondrale Ossifikationen, welche dorso- und
ventrolateral an der Chorda dorsalis gebildet werden. Sie entsprechen dem verkndcherten basalen

Teil der Arcualia.

1.4. Die Occipitalregion der Teleostei

Nach Patterson (1975) bildet sich die Occipitalregion der Teleostei aus acht Ossifikationszentren:
dem median gelegenen Basioccipitale und Supraoccipitale, sowie dem paarigen Exoccipitale,
Intercalare und Epioticum (Pattersons’ Epioccipitale). Die Occipitalregion bildet den hintersten
Teil des Schadels und umschlieBt das Foramen magnum.

Im Zuge der erwachenden Homologieforschung gegen Ende des 18. Jahrhunderts
entwarfen Goethe (1790; erst 1820 veroffentlicht) und Oken (1807) die Wirbeltheorie des Schadels,
basierend auf einer von ihnen beobachteten Ahnlichkeit zwischen den Schidelknochen und den
nachfolgenden Wirbeln beim Schaf. Die Meinungen iiber die Anzahl der Wirbel, die den Schédel
bilden sollten, gingen jedoch weit auseinander und reichten von drei bis hin zu sieben (Oken 1807,
Geoffroy St. Hillaire 1818; Goethe 1820; Owen 1846).

Die Gegner dieser Theorie waren sich einig, dass der Schadel selbst nicht aus Wirbeln
aufgebaut war, vielmehr zeigte Huxley (1858), dass der Vorldufer des kndchernen Schédels aller
Vertebraten ein unsegmentiertes Chondrocranium ist und dass die Annahme, modifizierte Wirbel
seien am Aufbau des Schidels beteiligt, mindestens genauso ungerechtfertigt ist, wie die, dass die
Wirbelsdule ein modifizierter Schédel sei (siehe dazu auch de Beer 1937). Schon bald entwickelten
sich aus der urspriinglichen Wirbeltheorie zwei neue Theorien, von der die eine die Unterteilung
des Kopfmesoderms in Somiten postuliert, wiahrend sich die andere auf die Metamerie der

Occipitalregion bezieht.
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Segmentalisten postulierten seither eine unterschiedliche Anzahl mesodermaler Kopfsegmente
(Balfour 1878; van Wijhe 1882; Goodrich 1918, 1930). Bisheute istdie Frage der Kopfsegmentierung
zu Teilen ungeklért. Fiir die neusten Revisionen zu diesem Thema siehe Kuratani (2008), Kuratani

und Schilling (2008), sowie Northcutt (2008).

Unter der Theorie der Metamerie der Occipitalregion unterscheiden ihre Befiirworter einen
unsegmentierten Vorder- und segmentierten Hinterbereich des Schidels. (Gegenbauer 1872,
1887; Froriep 1882; Sagemehl 1884; Fiirbringer 1897). Sagemehl (1884, 1891) beschreibt bei
den Teleostomi und Amniota drei an den Schédel angeschmolzene Wirbelelemente, wodurch
deren Occipitalregion entsteht. Er fiihrte die Begriffe des protometameren und auximetameren
Schéadels ein. Der protometamere Teil bezieht sich auf den vorderen Bereich des Schidels, welcher
unsegmentiert und keine angeschmolzenen Wirbel enthélt, wihrend der auximetamere Teil den
hinteren Bereich des Schédels bezeichnet, in welchen drei urspriinglich freie Wirbelsegmente

eingeschmolzen sein sollen.

Neueste Studien iiber die Assimilation von Wirbelsegmenten in die Occipitalregion des
Schédels liefern Britz und Johnson (in press) und Johnson und Britz (in press). Diese Studien
stellen den Unterschied zwischen einer evolutiven und einer ontogenetischen Inkorporation von
Wirbelsegmenten in den Vordergrund. In frithen Ontogenesestadien von Acipenser beschreiben
sie drei Myosepten, die bereits bei der Bildung des Occiputs an ebendiesem ansetzten. Das vierte
Myoseptum setzt am ersten Basidorsale an. Erst im spéteren Verlauf der Ontogenese ist eine
Verschmelzung weiterer postoccipitaler Segmente mit dem Occiput zu beobachten. Die Autoren
schlieBen daraus, dass sich sowohl bei Acipenser wie auch bei Polypterus, Amia, Lepisosteus
und Teleostei das Occiput aus der gleichen Anzahl, evolutiv in den Schidel, eingeschmolzener
Wirbelsegmente (ndmlich drei) zusammensetzt. Sie sehen die Begriindung hierin in den drei
occipitalen Myosepten.

Zudem kommtes zu einer evolutiven Aufnahme der zugehorigen Nerven in die Schadelkapsel
— die sogenannten spino-occipitalen Nerven, welche im plesiomorphen Zustand durch Foramina in

der Schidelseitenwand heraustreten (Fiirbringer 1897; Allis 1897, 1898, 1903; Herrick 1899).
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1.5. Das vordere Axialskelett der Stomiidae

Morphologische Studien aus dem frithen 20. Jahrhundert dokumentieren im vorderen
Wirbelsdulenabschnitt der Stomiidae ein bis zehn reduzierte Wirbel, ein Merkmal, welches die
Stomiidae einzigartig unter den Tiefsee-Pradatoren und den Knochenfischen macht (Sell 1916;
Regan & Trewavas 1930; Beebe 1934; Tchernavin 1953; Giinther & Deckert 1955, 1959; Morrow
1964a, 1964c; Morrow & Gibbs 1964; Crane 1966). Anstelle der Wirbel tiberbriickt hier nur die
Chorda dorsalis den Bereich zwischen Occiput und erstem existierenden Wirbel; als flexibler
Stiitzstab ermdglicht sie eine verbesserte Beweglichkeit zwischen Kopf und Rumpf in der
Vertikalebene (Regan & Trewavas 1930; Giinther & Deckert 1955, 1959; Schnell et al. 2008).
Es wird angenommen, dass mit Hilfe der epaxialen Muskulatur der Schédel zusammen mit dem
Oberkiefer angehoben, und dadurch die Mund6ffnung in dorsoventraler Richtung vergroBert wird

(Tchernavin 1948, 1953; Gilinther & Deckert 1955, 1959).

Innerhalb der Knochenfische wird auBBerdem fiir Lepidogalaxias salamandroides (Osmeriformes;
Berra & Allen 1989) und fiir Rhaphiodon vulpinus (Characiformes; Lesiuk & Lindsey 1978)
eine Beweglichkeit zwischen Kopf und Rumpf beschrieben: breite Zwischenwirbelscheiben im
Bereich der vorderen Wirbel und ein Spalt zwischen Exoccipitale und erstem Wirbel sorgen bei
L. salamandroides fiir die Fahigkeit, den Kopf wéhrend des Fressens abzuwinkeln. Dies wird
von Berra und Allen (1989) zusitzlich als Anpassung an eine grabende Lebensweise gedeutet.
Lesiuk und Lindsey (1978) beschreiben fiir R. vulpinus eine in horizontaler Richtung verbreiterte
Gelenkflache zwischen dem vierten und fiinften Wirbel, die ein Anheben des Kopfes bis zu einem

45° Winkel ermoglicht.

In fritheren morphologischen Studien iiber die Stomiidae wurden nur 14 der insgesamt 28 heute
giiltigen Gattungen hinsichtlich einer Wirbelreduktion untersucht. Das bisher angenommene
Ausmall der Wirbelreduktion basiert groBtenteils auf der Arbeit von Regan und Trewavas
(1930). Anhand der persistierenden Neuralbogen und Parapophysen wie auch durch Zihlen der
Spinalnerven bestimmten sie die Anzahl der komplett oder nur teilweise riickgebildeten Wirbel.
Um die bestehende Literatur iber Wirbelreduktion bei den Stomiidae (Sell 1916; Regan &
Trewavas 1930; Beebe 1934; Tchernavin 1953; Giinther & Deckert 1955, 1959; Morrow 1964a,
1964c; Morrow & Gibbs 1964; Crane 1966) zu tiberarbeiten und um die exakte Anzahl reduzierter

Wirbel bestimmen zu konnen, bendtigt man jedoch zusétzliche segmentale Strukturen, die trotz
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Wirbelreduktion bestehen bleiben. Diese, fiir die vorliegende Arbeit gewéhlte Strukturen, werden

im Folgenden néher erldutert und definiert:

Occipitale und vertebrale Myosepten

Myosepten sind segmental angeordnete Bindegewebsstrukturen die zwei benachbarte Myomere
voneinander trennen. Es handelt sich hierbei um dreidimensionale Kegelstrukturen, welche sich
zwischen Integument und Wirbelzentrum aufspannen. Von lateral betrachtet gleicht ein Myoseptum
einem liegenden, nach cranial ge6ffneten *W’. Das Septum horizontale unterteilt ein Myoseptum
in einen epaxialen und einen hypaxialen Bereich. Myosepten setzen im vorderen Bereich eines
Wirbelzentrums an (z.B. Gemballa & Roder 2004) und persistieren auch wenn Wirbel reduziert
sind; in diesem Fall setzen sie an der Chorda dorsalis an. Der Grundplan der Teleostei beinhaltet
drei occipitale Myosepten, die dem Occiput angehdren und auch an diesem ansetzen (Allis 1898;
Patterson & Johnson 1995; Britz & Johnson in press; Johnson & Britz in press).

Das vierte Myoseptum, oder erste vertebrale Myoseptum, setzt am ersten Wirbel an (Abb.
2a-d im Ergebnisteil). In ihm liegt, wenn vorhanden, das erste Epineurale. Das flinfte Myoseptum
setzt am zweiten Wirbel an, das sechste am dritten Wirbel usw. Das vierte Myoseptum dient somit
als Indikator fiir den ersten Wirbel, steht es in keiner Verbindung mit einem Wirbel, gilt dieser als

reduziert.

Spino-occipitale Nerven
Spino-occipitale Nerven treten zwischen dem letzten Hirnnerv (X. Nervus vagus) und dem ersten
Spinalnerv aus dem Riickenmark aus. Sie konnen ein bis mehrere Foramina der Schidelseitenwand
perforieren (Bemis & Forey 2001) (Abb. 2a) oder durch die Membran zwischen Occiput und
erstem Neuralbogen verlaufen (Abb. 2b-d). Sie haben ihre Zugehdrigkeit zum Cranium durch
die evolutive Aufnahme von skelettalen Elementen in den Schidel erworben. Im Grundplan der
Teleostei gibt es drei spino-occipitale Nerven, deren Anzahl jedoch aufgrund von Verschmelzungen
und moglichen Reduktionen zwischen eins und drei variieren kann (siehe Fiirbringer 1897; Allis
1898, 1903; Herrick 1899; Sagemehl 1884; Sewertzoff 1895; Parenti & Song 1996; Nakae &
Sasaki 2007).

Der erste spino-occipitale Nerv besteht nur aus einer ventralen Wurzel (Radix ventralis),
wihrend die beiden nachfolgenden sowohl eine Radix ventralis als auch eine Radix dorsalis (dorsale
Waurzel) besitzen (Froriep 1882; Allis 1903). Beide Wurzeln vereinigen sich nach ihrem Austritt

aus dem Riickenmark in einen gemeinsamen Stamm, um sich darauthin in vier Aste aufzuzweigen.
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Mit vier Hauptésten (einem Ramus dorsalis, einem Ramus ventralis, einem Ramus lateralis und
einem Ramus communicans) sind sie in ihrem Aufbau dem der Spinalnerven dhnlich (Allis 1897,
1903). Der erste spino-occipitale Nerv innerviert das zweite Myomer, fiir das erste Myomer kann
kein eigener Nerv identifiziert werden (Allis 1903, S. 294). Jedoch zieht der Ramus communicans
des ersten spino-occipitalen Nervs in das erste Myomer (Allis 1903). Seine rostrale Begrenzung

wird von Allis (1903) auch als ,,septum zero* bezeichnet.

Der erste Spinalnerv

Der erste Spinalnerv innerviert das fiinfte Myomer (Abb. 2b-d), welches zwischen dem vierten
und fiinften Myoseptum liegt (Definition nach Allis 1903). Eine weitere Definition fiir den ersten
Spinalnerv kann man bei Parenti und Song (1996) lesen, dort ist der Nerv, der aus dem ersten
freien Wirbel heraustritt, der erste Spinalnerv (Abb. 2a). Im Rahmen dieser Studie habe ich die
von Parenti und Song (1996) verwendeten Tiere nachuntersucht und befand sowohl die Definition
von Allis’ (1903) erstem Spinalnerv wie auch die von Parenti und Song (1996) miteinander
tibereinstimmend. Folglich ist der Nerv, der aus dem ersten Wirbel heraustritt (Parenti & Song
1996) derselbe, der das fiinfte Myomer innerviert (Allis 1903) und beides somit die Definition fiir

den ersten Spinalnerv.

1.6. Zielsetzung der Arbeit

Die Phylogenie der Stomiidae ist aufgrund eines hohen Grades an Homoplasien in den
morphologischen Daten umstritten. Das Merkmal der reduzierten Wirbel wurde bisher nicht in
phylogenetische Studien einbezogen. Dariiber hinaus wurden nur 14 der heute bekannten Stomiiden

Gattungen auf dieses Merkmal untersucht.

Mit einer Uberarbeitung der von Regan und Trewavas (1930) angefertigten Studie und unter
Hinzunahme aller weiteren Stomiiden Gattungen, soll in der vorliegenden Arbeit das Merkmal der
reduzierten Wirbel als neues phylogenetisches Merkmal untersucht werden. Eine Voraussetzung
hierfiir ist eine segmentale Struktur die sich von den von Regan und Trewavas (1930) verwendeten
Strukturen (persistierende Neuralbdgen und Parapophysen, so wie Spinalnerven) unterscheidet.
Da man sowohl an den occipitalen als auch an den vertebralen Myosepten die Existenz einer

Wirbelreduktion erkennen kann, bieten sich diese als eine solche Struktur an.
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Nach einer Revision des Verlaufs der Spinalnerven und der spino-occipitalen Nerven konnten
diese anschlieBend zur Verifizierung einer, iiber die Myosepten abgeleiteten, Wirbelreduktion
herangezogen werden. Aulerdem soll die Entwicklung des stark abgeleiteten vorderen Axialskeletts

anhand von Ontogenesestadien beschrieben werden.

Des Weiteren liefert die vorliegende Arbeit die Beschreibung eines sogenannten ,,sekundéren
Kopfgelenks®, eine bisher im Reich der Teleostier einzigartige Struktur an der Verbindung
zwischen Schédel und Wirbelsdule. Sie ermdglicht in seinen Besitzern eine zusitzliche vertikale
Beweglichkeit zwischen Kopf und Rumpf.

Die Ergebnisse sollen vergleichend und dariiber hinaus in einem funktionsmorphologischen

wie auch systematischen Kontext diskutiert werden.
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2. Material und Methoden

2.1. Material

In die Untersuchung konnten bis auf zwei sehr seltene Gattungen (Eupogonesthes, Parabathophilus)
alle Gattungen der Stomiidae eingeschlossen werden. Desweiteren wurden einzelne Vertreter aus

Schwesterfamilien innerhalb der Stomiiformes zum Vergleich hinzugezogen.

Alle Langen beziehen sich auf die Standardldnge (SL) eines Tieres, es sei denn es wird anders
angegeben. TL= Gesamtlinge; clearing und staining (C&S) = Aufhellpriparate; clearing und
triple staining (C&triple staining) = Authellpriparate zusétzlich mit Sudan Schwarz angefarbt).
BMNH = Natural History Museum, London UK. MCZ = Museum of Comparative Zoology,
Harvard University, Cambridge, MA, USA. NSMT = National Science Museum, Tokyo, Japan.
SIO = Scripps Institution of Oceanography, La Jolla, CA, USA. USNM = Smithsonian Institution,
National Museum of Natural History, Washington, DC, USA. VIMS = Virginia Institute of Marine
Science, Gloucester Point, VA, USA. Im Anhang ist folgende Liste auch tabellarische aufgefiihrt
(Tab.2).

DIPLOPHIDAE

Diplophos sp.: NSMT-PL 643, 1 sp. (C&S: 38 mm); Manducus maderensis: MCZ 82192, 1 sp. (C&S: TL=
18 mm); MCZ 82180, 1 sp. (C&S: TL= 44 mm); MCZ 82189, 1 sp. (C&S: TL= 10 mm); MCZ 144440, 3
spp. (C&S: TL= 23 mm, 24 mm, 26 mm).

GONOSTOMATIDAE

Cyclothone atraria: S10 67-102, 1 sp. (Histologie: 68 mm); NSMT-PL 690, 3 spp. (C&S: 9 mm, 14 mm,
15 mm); Cyclothone braueri: uncat., 2 spp. (C&S: 20 mm, 22 mm); Gonostoma sp.: USNM 325548, 1 sp.

(C&triple staining: 120 mm).

STERNOPTYCHIDAE

Argyropelecus affinis: S1IO 72-71, 1 sp. (C&S: 56 mm); SIO 97-97, 2 spp. (C&S: 11 mm, 12 mm); Danaphos
oculatus: SIO uncat., 1 sp. (C&S: 25 mm); Sternoptyx diaphana: S10 67-122, 1 sp. (C&S: TL= 43 mm).
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PHOSICHTHYIDAE

Ichthyococcus irregularis: SIO 93-183, 2 spp. (C&S: 42 mm, 27 mm); Vinciguerria lucetia: S1IO 95-123,
2 spp. (C&S: 54 mm, 45 mm); SIO 84-142, 1 sp. (C&S: 14 mm); Vinciguerria sp.: NSMT-PL 691, 3 spp.
(C&S: 11 mm, 13 mm, 14 mm).

STOMIIDAE

Aristostomias xenostoma: USNM 296715, 3 spp. (C&S: 83 mm; Rontgenaufnahme: 123 mm, 140 mm);
Astronesthes niger: MCZ 133101, 4 spp. (C&S: 26 mm, 37 mm, 48 mm; Histologie: 62 mm); MCZ
147083, 1 sp. (C&S: 29 mm); Astronesthes indicus: SIO 92-61, 2 spp. (C&S: 82 mm; Pridparation: 98
mm); Bathophilus filifer: SIO 76-42, 1 sp. (C&S: TL= 75 mm); SIO 03-189, 2 spp. (Histologie: 80 mm;
Praparation: 89 mm); Bathophilus sp.. USNM 325530, 1 sp. (C&S: 73 mm); Bathophilus vaillanti:
USNM 234150, 1 sp. (C&S: 101 mm); Borostomias panamensis: SIO 76-54, 2 spp. (C&S: 170 mm;
Préparation: 150 mm); SIO 65-188, 1 sp. (Histologie: 125 mm); Borostomias mononema: USNM 301093,
1 sp. (Rontgenaufnahme: 239 mm); Borostomias elucens: USNM 298939, 1 sp. (Alizarin angefarbt:
107 mm); Chauliodus sloani: MCZ 129389, 1 sp. (C&S: 26 mm); MCZ 129373, 2 spp. (C&S: 51 mm;
Histologie: TL= 50 mm); MCZ 129952, 2 spp. (C&S: 32 mm, 45 mm); MCZ 157964, 2 spp. (C&S: TL=
165 mm; Histologie: TL= 138 mm); SIO 88-178, 3 spp. (C&S: TL= 250 mm; Histologie: TL= 150 mm;
Priparation: TL= 130 mm); USNM 201005, 1 sp. (Rontgenaufnahme: TL= 213 mm); USNM 200984, 1 sp.
(Cé&triple staining: 145 mm); USNM 028467, 2 spp. (Rontgenaufnahme: adulte Tiere); USNM 219960, 1 sp.
(Rontgenaufnahme: adultes Tier); USNM 285137, 1 sp. (Rontgenaufnahme: adultes Tier); USNM uncat., 2
spp. (C&triple stained: 230 mm, 260 mm); BMNH 2002.3.1.179, 1 sp. (C&S: TL= 130 mm); Chauliodus
macouni: SI0O 88-22, 3 spp. (C&S: 28 mm, 32 mm, 33 mm); USNM 150561, 1 sp. (Rontgenautnahme:
162 mm); USNM 270821, 2 spp. (Rontgenaufnahme: 137 mm, 215 mm); Chauliodus danae: BMNH
2007.10.31.63, 1 sp. (Préparation: 92 mm); USNM 200998, 2 spp. (Rontgenaufnahme: 150 mm, 155
mm); Chauliodus barbatus: USNM 260174-F29, 4 spp. (Rontgenaufnahme: 169 mm, 126 mm, 96 mm,
81 mm); USNM 292506, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 175 mm); USNM uncat., 2 spp. (Rontgenaufnahme:
161 mm, 104 mm); USNM 394241, 1 sp. (C&S: 188 mm); Chauliodus schmidti: USNM uncat., 2 spp.
(Rontgenaufnahme: 126 mm, 122 mm); Chauliodus pammelas: USNM 201190, 2 spp. (Rontgenaufnahme:
183 mm, 147 mm); USNM 201193, 2 spp. (Rontgenaufnahme: 218 mm, 184 mm); Chirostomias pliopterus:
USNM 234059, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 118 mm); Echiostoma barbatum: BMNH 2007.10.31.9, 1 sp.
(C&S: 89 mm); Eustomias sp.:. USNM 394242, 1 sp. (C&S: 59 mm); MCZ 62637, 4 spp. (C&S: 45
mm, 32 mm, 30 mm, 26 mm); Eustomias arborifer. USNM 223956, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 259 mm);
USNM 223958, 2 spp. (Rontgenaufnahme: 130 mm, 102 mm); Eustomias bifilis: S10 97-89, 2 spp. (C&S:
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TL= 105 mm; Praparation: TL= 108 mm); Eustomias bigelowi: USNM 261306, 1 sp. (Rontgenaufnahme:
153 mm); Eustomias bimargaritus: USNM 224105, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 142 mm); Eustomias
brevibarbatus: USNM 260291, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 163 mm); Eustomias curtatus: USNM 224194,
1 sp. (Rontgenaufnahme: 146 mm); Eustomias dinema: USNM 322444, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 97 mm);
Eustomias dubius: USNM 222161, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 174 mm); Eustomias enbarbatus: USNM
234464, 3 spp. (Rontgenaufnahme: 201 mm, 135 mm, 91 mm); USNM 379968, 1 sp. (Rontgenaufnahme:
111 mm); Eustomias filifer. BMNH 2007. 10.31.64, 1 sp. (Histologie: TL= 97 mm); FEustomias
fissibarbis: USNM 270587, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 122 mm); Eustomias furcifer: USNM 234388, 1 sp.
(Rontgenaufnahme: 166 mm); USNM 322866, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 149 mm); Eustomias jimcraddocki:
USNM 323052, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 151 mm); Eustomias macronema: BMNH 2007.10.31.12, 1
sp. (C&S: TL= 65 mm); Eustomias macrurus: USNM 322772, 2 spp. (Rontgenaufnahme: 196 mm, 169
mm); Eustomias melanostigma: USNM 223737, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 136 mm); Eustomias obscurus:
USNM 206711, 5 spp. (Rontgenaufnahme: 199 mm (und C&S), 147 mm (und Cé&triple staining), 179 mm,
131 mm, 135 mm); USNM 234444, 1 sp. (C&S: 59 mm); USNM 234416, 1 sp. (C&S: 71 mm); Eustomias
satterleei: USNM 341943, 2 spp. (Rontgenaufnahme: 151 mm, 159 mm); Eustomias schmidti: USNM
261301, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 195 mm); Eustomias simplex: USNM 372020, 1 sp. (Rontgenaufnahme:
205 mm); Eustomias tomentosis: USNM 322643, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 110 mm); Flagellostomias
boureei: BMNH 2002.8.5.786-788, 1 sp. (C&S: 161 mm); Grammatostomias circularis: USNM 300011,
1 sp. (Rontgenaufnahme: 90 mm); USNM 270611, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 55 mm); Grammatostomias
dentatus: VIMS 11846, 2 spp. (C&S: 111 mm, 117 mm); USNM 234036, 1 sp. (C&S: 76 mm); Heterophotus
ophistoma: USNM uncat., 1 sp. (Rontgenautnahme: 144 mm); Idiacanthus anstrostomus: S10 97-85, 1 sp.
(Histologie: 310 mm); SIO 60-459, 2 spp. (C&S: 320 mm; Priparation: 182 mm); SIO 70-237, 3 spp. (C&S:
135 mm, 57 mm, 75 mm); Leptostomias sp.: BMNH 2007.10.31.65, 1 sp. (Histologie: 70 mm); BMNH
2007.10.31.66, 1 sp. (C&S: 49 mm); USNM 257245, 3 spp. (Rontgenaufnahme: 69 mm, 74 mm, 93 mm);
USNM 257231, 1 sp. (Rontgenaufhahme: 61 mm); USNM 292290, 1 sp. (C&S: 44 mm); USNM 256843,
1 sp. (Rontgenaufnahme: 240 mm); USNM 256844, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 177 mm); USNM 301801, 1
sp. (Rontgenaufnahme und C&S: 185 mm); Leptostomias gladiator: BMNH 2007.10.31.8, 1 sp. (C&S: 91
mm); BMNH 1929.7.6.13, 1 sp. (Rontgenaufnahme); BMNH 1929.7.6.14, 1 sp. (Rontgenaufnahme); BMNH
1929.7.6.15, 1 sp. (Rontgenaufnahme); BMNH 1929.7.6.16, 1 sp. (Rontgenaufnahme); USNM 234490, 1
sp. (Rontgenaufnahme: 366 mm); Leptostomias gracilis: BMNH 1929.7.6.10, 1 sp. (Rontgenaufnahme);
Leptostomias longibarba: BMNH 1929.7.6.11, 1 sp. (Rontgenaufnahme); Leptostomias leptobolus:
BMNH 1929.7.6.12, 1 sp. (Rontgenaufnahme); Leptostomias macropogon: BMNH 1930.1.12.521, 1 sp.

(Rontgenaufnahme); Leptostomias bermudensis: USNM 234478, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 458 mm);
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Leptostomias bilobatus: USNM 298720, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 359 mm); Leptostomias multifilis:
USNM 300185, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 122 mm); Leptostomias haplocaulus: USNM 300546, 1 sp.
(Rontgenaufnahme: 173 mm); Leptostomias macronema: USNM 301803, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 64
mm); Leptostomias robustus: NSMT-P 63256, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 293 mm); Malacosteus niger:
SIO 73-25, 3 spp. (C&S: 130 mm; Histologie: 100 mm; Priaparation: 135 mm); USNM 296813, 1 sp. (C&S:
74 mm); Malacosteus australis: USNM 296675, 1 sp. (C&S: 110 mm); Melanostomias melanops: BMNH
2007.10.31.10, 1 sp. (C&S: 139 mm); Melanostomias biseriatus: USNM 272912, 1 sp. (Alizarin gefarbt:
193 mm); Neonesthes capensis: USNM uncat., 1 sp. (Rontgenaufnahme: 128 mm); USNM 272906, 1
sp. (C&S: 115 mm); Odontostomias micropogon: USNM 343256, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 76 mm);
Opostomias mitsuii: USNM 200816, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 113 mm); USNM 320488, 1 sp. (C&S: 170
mm); Pachystomias microdon: USNM 296708, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 147 mm); USNM 297922, 1
sp. (C&S: 168 mm); USNM 297923, 1 sp. (Alizarin gefarbt: 156 mm); Photonectes parvimanus: BMNH
1998.8.9.18733, 1 sp. (Histologie: 44 mm); Photonectes braueri: BMNH 1998.8.9.18726, 1 sp. (C&S: 62
mm); Photostomias guernei: BMNH 2007.10.31.19, 1 sp. (C&S: 112 mm); BMNH 2007.10.31.6, 1 sp.
(C&S: 50 mm); Photostomias sp.: USNM 296650, 1 sp. (C&S: 92 mm); Rhadinesthes decimus: BMNH
2007.10.31.13, 1 sp. (C&S: 138 mm); Stomias boa ferox: MCZ 42920, 1 sp. (C&S: 86 mm); MCZ 128612,
1 sp. (C&S: 63 mm); MCZ 129017, 1 sp. (C&S: TL= 52 mm); MCZ 129070, 6 spp. (C&S: TL= 37 mm,
39 mm, 40 mm, 41 mm, 43 mm; Histologie: 62 mm); USNM 219959, 1 sp. (C&triple staining: 120 mm);
Stomias atriventer: S10 uncat., 3 spp. (C&S: 125 mm; Histologie: 185 mm; Préparation: 190 mm); Stomias
boa: USNM 393605, 1 sp. (C&triple staining: 240 mm); Tactostoma macropus: S1I0 89-169, 3 spp. (C&S:
175 mm; Histologie: 195 mm; Priparation: 195 mm); Thysanactis dentex: BMNH 1929.7.6.8-9, 2 spp.
(Rontgenaufnahme); USNM 365803, 1 sp. (C&S: 76 mm); USNM uncat., 1 sp. (Rontgenaufnahme: 165

mm); Trigonolampa miriceps: USNM 219996, 1 sp. (Rontgenaufnahme: 107 mm).
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2.2. Methoden

Den vergleichend osteologischen Untersuchungen liegen Authellpriparate, histologische
Schnittserien und Rontgenbilder zugrunde.

Die verwendete Technik fiir die Authellung und die Knochen-Knorpel Differentialfarbung
folgt verschiedenen Teilen der Protokolle von Dingerkus und Uhler (1977), Taylor und Van
Dyke (1985) und Potthoff (1984). Im Folgenden werden die, fiir die Bearbeitung der Stomiidae,
notwendig gewordenen Modifikationen dieser Protokolle aufgefiihrt.

Die besten Ergebnisse konnten erzielt werden, wenn die Tiere vor der Authellung nicht
gehdutet wurden. Dieser erste Schritt ist vor allem bei Fischen mit stark verkndcherten Schuppen
von Bedeutung, wird aber bei den schuppenlosen Stomiidae weitgehend hinféllig. Exemplare
aus den Gattungen Malacosteus, Aristostomias und Photostomias wurden allerdings groftenteils
gehdutet, da die Pigmentierung ihrer Haut auBerordentlich stark ist, und sich darum nur schwer
aufhellen und bleichen ldsst. Der Magen-Darm Trakt der Stomiidae wurde vor dem ersten
Authellschritt herausprépariert, da die Magenwand meist ebenfalls stark pigmentiert ist und sich
nur schwer aufhellen und bleichen lésst.

Bei einer schlechten Erstfixierung der Préparate kann es zu einem sehr langsamen und
schlechten Trypsin-Verdau des Muskelgewebes kommen. Durch Uberfiihren der Priparate in
KOH (Kaliumhydroxid) fiir ca. 1-2 Stunden kann dem Verdau etwas nachgeholfen werden. Dieser
Schritt kann mehrmals wiederholt werden.

Einer der kritischsten Schritte wahrend der Authellung der Stomiidae ist das Bleichen
in Wasserstoffperoxid (H,0,). Die besten Ergebnisse konnte ich mit 20ml einer 0,5%igen KOH
Losung mit 2-3 Tropfen einer 1%igen H O, Losung erzielen. Wihrend dem Bleichen sollte eine
Lampe auf die Losung gerichtet sein, damit das H,O, hochste Aktivitét entfalten kann. Bei dem
Versuch eine gesteigerte Aktivitit des H,O, durch Erhohen seiner Menge zu erreichen, erhilt man
unerwiinschte Blasen im Aufhellpréparat. Bei Larven und sehr wertvollen Exemplaren wurde statt
der KOH-Losung eine weniger aggressive 100%ige Borax-Losung verwendet. Mit dem Benutzen
von Wirmetischen oder —schranken wéhrend diesem Schritt, wie auch wéhrend dem Trypsin-
Verdau, konnte ich keine guten Erfahrungen machen, da man die Aktivitit der jeweiligen Losung
schlecht kontrollieren kann. Der gewiinschte Grad der Authellung wird dabei zu schnell oder zu
sprunghaft erzielt und man verpasst leicht den richtigen Zeitpunkt, das Praparat aus der jeweiligen
Losung zu nehmen, was den Zerfall des Skeletts zur Folge haben kann.

Bei einer Uberfirbung der Priparate mit Alzian-Blau (Knorpelfirbung), kann iiberschiissige



Material und Methoden 18

Farbe in 70%igem Ethanol aus dem Muskelgewebe groBtenteils wieder herausgelost werden.
Uberschiissiges Alizarin-Rot (Knochenfirbung) kann mit einer 70%igen Borax-Ldsung wieder

etwas gelost werden.

Zur Untersuchung der Nerven wurde in einigen Exemplaren der Differentialfarbung des Knorpels
und Knochens ein dritter Farbeschritt angeschlossen, bei dem mit Sudan Schwarz B Nerven
schwarz gefirbt werden; im Wesentlichen folgt diese Technik den Angaben bei Song und Parenti

(1995).

Fiir die Erstellung der Sagittal- und Querschnittserien wurden die Tiere in Paraffin eingebettet und
mit Azan nach Domagk (1933) gefdarbt. Es wurden Sagittal- und Querschnittserien mit 10-15 pum

Schnittdicke erstellt.

Von sehr seltenen Exemplaren und einer Bandbreite von Arten aus den Gattungen Eustomias,
Chauliodus und Leptostomias wurden Rontgenbilder aufgenommen. Rontgenbilder stammen aus
dem Natural History Museum (London), dem National Museum of Natural History (Washington,

DC) und dem Museum of Science (Tokyo).

Die Myosepten wurden in den Aufhellpréparaten durch das Spielen mit dem Einfallswinkel des
Lichtes unter dem Binokular sichtbar gemacht. Die Sichtbarkeit der Myosepten wir durch das
Uberfiihren der Aufhellpriparate in 70%igen Ethanol gesteigert. Dabei triibt sich das eigentlich
durchsichtige Aufhellpriparat milchig ein. Der Verlauf der Myosepten kann zwar dabei besser
beobachtet werden, jedoch ist der Blick auf ihren Ansatz an den Skelettelementen oder der Chorda
dorsalis behindert. Durch die Verwendung von polarisiertem Licht konnen die Ansatzstellen der
Myosepten wieder besser sichtbar gemacht werden.

Fir die Untersuchung der Authellprdparate im Durchlicht ist es unerldsslich, eine
Sylgard-Schicht auf dem Boden der Priparate-Schale zu verwenden. Es handelt sich hierbei um
eine Siliconharzlosung, welche zu einer durchsichtigen, gummiartigen Schicht am Boden von
Glasschalen oder Plastikboxen erhértet. Darauf konnen die Priaparate in jeglicher Losung in einem
bestimmten Winkel, in welchem z.B. die Myosepten durch den Einfall des Lichtes irisieren,

festgesteckt werden.
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Bilder zur Dokumentation wurden mit einer Zeiss Axiocam auf einem Zeiss SteREO Discovery
V12 als Z-Stapel (Bildstapel) aufgenommen, und mit der Zeiss AxioVision Software zu einem
tiefenscharfen Bild zusammengesetzt. Damit war es mir moglich, sowohl den Verlauf von
Myosepten als auch Skelettelemente, welche auf einer anderen Ebene liegen, in einem Bild scharf
darzustellen.

Die histologischen Schnitte wurden mit einer Digitalkamera des Typs Canon 300 D
fotografiert. Die Kamera wurde dazu {iber einen LM-Digital Adapter sowohl an einem Binokular

(Zeiss Tessovar), als auch an einem Mikroskop (Olympus) angebracht.

Die Identifikation reduzierter Wirbel basiert auf zwei Landmarken: 1) den occipitalen und
vertebralen Myosepten und 2) den spino-occipitalen Nerven. Dabei stiitzt sich die Arbeit auf die in
fritheren Publikationen (Allis 1898; Patterson & Johnson 1995; Britz & Johnson in press; Johnson
& Britz in press) erhobene Anzahl der occipitalen Myosepten. Im plesiomorphen Zustand der
Actinopterygier sind drei Myosepten mit dem Occiput assoziiert. Das vierte Myoseptum ist das
erste vertebrale Myoseptum und setzt am ersten Wirbel an. Eine fehlende Assoziation des vierten
Myoseptums mit dem ersten Wirbel ist ein Indiz fiir eine Wirbelreduktion; in diesem Fall setzt das
Myoseptum an der Chorda dorsalis an.

Im Grundplan der Teleostei gibt es drei spino-occipitalen Nerven, welche caudal des Nervus

vagus das Riickenmark verlassen, der vierte Nerv ist der erste Spinalnerv.
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2.3. Abkiirzungsverzeichnis

ANA — Accessory neural arch (Akzessorischer Neuralbogen)
AuC — Autocentrum

Bd — Basidorsale

Boc — Basioccipitale

Bv — Basiventrale

C — Centrum, Wirbelkorper
Ch — Chorda dorsalis

ChS — Chordascheide

ChC — Chordacentrum

d — Radix dorsalis

En — Epineurale

Ec — Epicentrale

Exoc — Exoccipitale

M — Myoseptum

MD 8 — Musculus dorsalis 8 (sieche Tchernavin 1953)
NB — Neuralbogen

Oc — Occiput

OM - Occipitales Myoseptum
SO — Spino-occipitaler Nerv
Papo — Parapophyse

Pt — Posttemporale

Pz — Prazygapophyse

R — Rippe

Rm — Riickenmark

S — Spinalnerv

SCI — Supracleithrum

Sn — Supraneurale

SnK — Supraneural Knorpel

v — Radix ventralis

X — Nervus vagus
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3. Ergebnisse

3.1. Plesiomorpher Zustand der Teleostei

Im plesiomorphen Zustand der Teleostei kommt es zu einer kndcherne Gelenkung zwischen dem
Basioccipitale und dem ersten Wirbel (Patterson 1975). Als Synapomorphie der Neoteleostei gilt
eine dreifache Gelenkfliche des Occiput mit dem ersten Wirbel, diese besteht aus den paarigen
Exoccipitalia und dem medialen Basioccipitale (Rosen 1985; Johnson 1992). Drei occipitale
Myosepten setzten am Occiput an: das erste am Vorderrand des Exoccipitale, hdufig mit Verbindung
zum ventralen Rand des Posttemporale; das zweite in der Mitte des Exoccipitale und das dritte am
hinteren Rand des Exoccipitale (Abb. 2a) (Allis 1897, 1903; Patterson & Johnson 1995; Britz &
Johnson in press). Das erste Myomer setzt rostral an der Faszie der epaxialen Muskulatur an. Diese
wird in der vorliegenden Arbeit nicht zu den Myosepten gezéhlt, wobei sie im weitesten Sinne das

nullte occipitale Myoseptum (,,septum zero* nach Allis 1903) darstellt.

3.2. Vorderes Axialskelett Teil I: Stomiidae ohne Wirbelreduktion

Bei den Stomiidae besteht zwischen Schiddelhinterrand und erstem Wirbelkorper keine direkte
Gelenkung, vielmehr verbleibt im vorderen Axialbereich zeitlebens eine Liicke, die von der

flexiblen Chorda dorsalis liberbriickt wird (Abb. 2b-d, 3, 4).

3.2.a. Die occipitalen Myosepten

In der epaxialen Muskulatur befinden sich bei den Gattungen Neonesthes, Astronesthes,
Borostomias, Rhadinesthes, Heterophotus, Stomias, Trigonolampa, Chirostomias, Flagellostomias,
Opostomias, Odontostomias, Thysanactis, Photonectes, Melanostomias, Echiostoma, Tactostoma,
Idiacanthus, Grammatostomias, Bathophilus, Pachystomias, Photostomias, Malacosteus, und
Aristostomias drei occipitale Myosepten, die sowohl in der Occipitalregion des Schidels als auch
an der Chordascheide ansetzen (die Reihenfolge der Gattungen ist der im Stammbaum in Abb. 1
entsprechend). Das erste epaxiale occipitale Myoseptum setzt am vorderen Rand des Exoccipitale
an, das zweite am hinteren Rand des Exoccipitale und das dritte an der Chordascheide (Abb. 2b, c,
3,4, 5). In der hypaxialen Muskulatur ist das erste occipitale Myoseptum vollstindig reduziert; es

finden sich nur das zweite und dritte occipitale Myoseptum, welche nach dorsal kontinuierlich in
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Abb. 2:

Generalisiertes Schema der occipitalen (OM1-3) und vertebralen Myosepten (M4-) und ihrer An-
satzstellen am Occiput (Oc) bzw. an der Chordascheide (ChS) und an den vorderen Rumpfwirbeln
(C1/C2). a. Reprasentiert den Grundplan der Teleostei in Anlehnung an Johnson & Britz (in press).
Unterschieden werden dorsale Myosepten der epaxialen und ventrale Myosepten der hypaxialen
Rumpfmuskulatur. Die ventralen occipitalen Myosepten fanden bisher noch keine Erwahnung in der
Literatur, somit sind sie noch hypothetisch und hier gestrichelt eingezeichnet und mit Fragezeichen
versehen. Das rostralste hypaxiale Myomer plus Myoseptum fehlt vermutlich ebenso wie bei den
Stomiidae. Ein bis drei spino-occipitale Nerven treten durch Foramina in der Schadelseitenwand
aus. Der erste Spinalnerv, der hinter dem ersten Neuralbogen (NB1) austritt, versorgt das funfte
Myomer, welches zwischen dem vierten und funften Myoseptum (M4-5) liegt. Das vierte Myoseptum
(M4) definiert immer den ersten Wirbel (C1). b. Dieses Schema vertritt den Zustand eines basal
stehenden Stomiiden (orientiert am Bsp. von Astronesthes). Durch die mafige Streckung der vor-
deren occipito-zervikalen Region sind die Myomere etwas nach caudal verlagert, dadurch inseriert
das dorsale OM3 sowie die ventralen OM2 und OM3 an der exponierten Chordascheide (ChS). Die
Austritte der beiden hinteren spino-occipitalen Nerven liegen aufierhalb des Cranium. Der nach
caudal verlagerte erste Rumpfwirbel ist dem 4. Myoseptum (M4) zugeordnet. ¢. Schema der starker
abgeleitet stehenden Stomiidae: Die Streckung des vorderen Axialskeletts ist stark ausgepragt, so
dass alle drei spino-occipitalen Nerven hinter dem Occiput austreten. d. Dieses Schema vertritt den
Zustand bei Eustomias; Die Streckung des vorderen Axialskeletts ist so ausgepragt, dass die occipi-
talen Myosepten OM2 und OM3 auf der noch gestreckteren Chordascheide inserieren.

die entsprechenden epaxialen Myosepten {ibergehen (Abb. 3f, 4). Das vierte Myoseptum, welches
das erste vertebrale Myoseptum der Rumpfmuskulatur darstellt, setzt bei den oben genannten
Stomiidae im vorderen Drittel des ersten Wirbelkorpers an. Die Lagebeziehung des vordersten

Wirbels zum vierten Myoseptum kennzeichnet diesen als den ersten Wirbel (Abb. 3-5).

Das Fehlen einer knochernen Gelenkung zwischen Schiadelhinterrand und dem ersten Wirbel und
die Uberbriickung der entstehenden Liicke ist somit auf eine Verldngerung der Chorda dorsalis
zurlickzufiihren und nicht auf den Verlust von Wirbelkdrpern. Die Linge dieses chordalen Abschnitts
variiert allerdings innerhalb dieser Gattungen. Weniger abgeleitete Gattungen wie Astronesthes
(Abb. 4a), Borostomias (Abb. 3a, 4b), Tactostoma (Abb. 4d) und Idiacanthus (Abb. 4e) weisen
nur einen relativ kurzen chordalen Abschnitt zwischen Occiput und erstem Wirbel auf, wihrend
starker abgeleitete Gattungen wie Grammatostomias, Photostomias, Aristostomias (Abb. 11b) und
Malacosteus (Abb. 4g) in diesem Bereich einen deutlich verldngerten chordalen Abschnitt zeigen.

Diese Liicke kann bei Malacosteus einer Lange von zwei bis drei Wirbeln entsprechen.

Bei Borostomias (Abb. 3a, 4b) und Echiostoma (Abb. 3c¢) artikulieren die Exoccipitalia mit dem
ersten Neuralbogen, wihrend das Basioccipitale verkiirzt und nicht an der Gelenkung beteiligt

ist. Die Verkiirzung des Basioccipitale tridgt auch bei anderen Gattungen wie Astronesthes (Abb.
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Abb. 3:

Anordnung der occipitalen und vertebralen Myosepten und ihre Beziehung zum Occiput und der Wirbel-
saule. Die occipitalen Myosepten (OM1-3) sind durch geeignete Beleuchtung sichtbar gemacht. Der erste
Wirbel, von dem nur das Wirbelzentrum (C1) beschriftet ist, liegt im vierten Myoseptum (M4). Die Chorda-
scheide zwischen dem ersten Wirbel und dem Occiput ist unterschiedlich stark exponiert. a. Lateralansicht
von Borostomias panamensis (SIO 76-54,170 mm). b. Lateralansicht von Flagellostomias boureei (BMNH
2002.8.5.786-788, 161 mm). c. Lateralansicht von Echiostoma barbatum (BMNH 2007.10.31.9, 89 mm). d.
Lateralansicht von Bathophilus filifer (SIO 76-42, TL= 75 mm). e. Dorsalansicht von Photostomias guernei
(BMNH 2007.10.31.19, 112 mm). f. Ventralansicht von Bathophilus filifer (SIO 76-42: TL= 75 mm). Boc:
Basioccipitale; ChS: Chordascheide; En: Epineurale; Exoc: Exoccipitale; NB: Neuralbogen; R: Rippe.
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OM1

Abb. 4:

Halbschematische Zeichnungen der Occipitalregion und des vorderen Axialskeletts in der Lateral-
ansicht. Nur ein ventraler Ausschnitt der Myosepten ist dargestellt; ihr Ansatz ist schematisch durch
gestrichelte Linien verdeutlicht. Der erste Wirbel (C1) liegt im vierten Myoseptum (M4), cranial in-
serieren drei occipitale Myosepten (OM1-3) teilweise auf der exponierten Chordascheide (ChS). a.
Astronesthes indicus (SIO 92-61, 82 mm): der dritte spino-occipitale Nerv (SO3) wird im Adultsta-
dium vom ersten Neuralbogen (NB1) umfasst. b. Borostomias panamensis (SIO 76-54, 170 mm):
die Exposition der Chordascheide ist relativ gering, trotzdem inserieren OM2 und OM3 in typischer
Weise. Alle drei spino-occipitalen Nerven liegen auf3erhalb des Occiput. ¢. Stomias atriventer (SIO
uncat., 125 mm): die Exposition der Chordascheide ist relativ umfangreich der dritte spino-occipitale
Nerv verlauft durch den ersten, nach cranial verlangerte Neuralbogen. d. Tactostoma macropus (SIO
89-169, 175 mm): die freie Chordascheide ist relativ kurz. Im dritten occipitalen Myoseptum liegt ein
Epineurale (En0). e. Idiacanthus anstrostomus (S10 70-237, 135 mm): relativ kurze Chordascheide.
Die occipito-vertebrale Lucke kommt hauptsachlich durch das verkirzte Basioccipitale (Boc) zustan-
de. f. Bathophilus filifer (SIO 76-42, TL= 75 mm): Chordascheide relativ lang; auffallend ist der nach
cranial gerichtete erste Neuralbogen und die groRe Parapophyse (Papo) an C1. g. Malacosteus
niger (SIO 73-25, 130 mm): die Chordascheide ist stark verlangert; es kommt jedoch zu keiner Wir-
belreduktion, wie sich aus den Lagebeziehungen der Myosepten und der spino-occipitalen Nerven
ergibt. Der erste Wirbel liegt im vierten Myoseptum. Ep: Epipleurale; Exoc: Exoccipitale; R: Rippe; S:
Spinalnerv; Sn: Supraneurale; X: N. vagus.
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4a), Stomias (Abb. 4c), Bathophilus (Abb. 4f) und Flagellostomias (Abb. 3b) ventral zu einer

zusiétzlichen Verlangerung des chordalen Abschnitts bei.

3.2.b. Der Verlauf der Spinalnerven

Rostral des ersten Wirbels und des vierten Myoseptums (erstes vertebrales Myoseptum) befinden
sich vier Myomere (Abb. 2). Das flinfte Myomer liegt zwischen dem vierten und fiinften Myoseptum
und somit zwischen dem ersten und zweiten Wirbel (Abb. 2, 4); dieses fiinfte Myomer wird vom
ersten Spinalnerv versorgt (siche Abb. 2). Bei keiner der untersuchten Gattungen befinden sich
Foramina in den Neuralbdgen, durch welche die jeweiligen Spinalnerven hindurchtreten konnten.
Vielmehr verlaufen diese frei vom Riickenmark in das zu innervierende Myomer, wobei sie immer

hinter den zugehorigen Neuralbogen nach aulen treten (Abb. 2b-d, 4, 16, 25).

3.2.c. Anzahl und Verlauf der spino-occipitalen Nerven

Zwischen dem ersten Spinalnerv und dem zehnten Hirnnerv, dem Nervus vagus, treten drei separate
Nerven aus dem Riickenmark aus, die spino-occipitalen Nerven. Der erste spino-occipitale Nerv
ist im Vergleich zu den nachfolgenden sehr diinn (Abb. 6, 7); besonders sein Ramus ventralis ist
sehr fein und konnte nur auf einer verhiltnisméBig kurzen Strecke verfolgt werden. Er besteht nur
aus einer Radix ventralis (ventrale Wurzel), die Radix dorsalis (dorsale Wurzel) konnte bei den
vorliegenden Exemplaren nie nachgewiesen werden.

Die beiden nachfolgenden spino-occipitalen Nerven, wie auch die Spinalnerven besitzen
sowohl eine Radix dorsalis als auch eine Radix ventralis, wobei die dorsale Wurzel einen deutlich
geringeren Durchmesser als die ventrale zeigt (Abb. 7). Die Dicke der zweiten und dritten spino-
occipitalen Nerven entspricht etwa der der nachfolgenden Spinalnerven.

Bei Astronesthes tritt der erste spino-occipitale Nerv durch ein Foramen im Exoccipitale
hindurch (Abb. 2b, 4a). Bei allen iibrigen Gattungen sind diese Foramina nicht vorhanden, dort
verlaufen die Nerven durch die Membran zwischen dem Exoccipitale und dem ersten Wirbel (Abb.
2c, d, 4b, 4d-g).

Der dritte spino-occipitale Nerv verlauft bei Stomias und Astronesthes durch den ersten

Neuralbogen; dieser ist hier nach rostral verlangert und besitzt bei Stomias ein Foramen fiir den
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Abb. 5:

Sagittalschnitt durch die Occipitalregion und das vordere Axialskelett von Tactostoma macropus (S10 89-
169, 195 mm). Dargestellt sind die Ansatzstellen der drei occipitalen Myosepten am Exoccipitale (OM1
und OM2) und an der Chordascheide (OM3). Ventral ist das erste occiptale Myoseptum reduziert, nur das
zweite und dritte occipitale Myoseptum (OM2 und OM3) sind vorhanden, welche an der Chordascheide
ansetzen. Ch: Chorda dorsalis; Exoc: Exoccipitale; M: Myoseptum; NB: Neuralbogen.
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Abb. 6:

Sagittalschnitt durch die Occipitalregion und das vordere Axialskelett von Stomias boa (nicht katalogisiert,
TL= 188 mm). Angeschnitten sind die drei spino-occipitalen Nerven (SO1-3), welche hinter dem Occiput
aus dem Rickenmark austreten; zu beachten ist der kleinere Durchmesser des ersten spino-occipitalen
Nervs im Vergleich zu den folgenden. Der dritte spino-occipitale Nerv verlauft durch den ersten Neural-
bogen (NB1). Der erste Spinalnerv (S1) verlasst den Riickenmarkskanal hinter dem ersten Neuralbogen.
Sowohl in der epaxialen als auch in der hypaxialen Muskulatur sind die occipitalen (OM1-3) und die verte-
bralen Myosepten (M4, M5) angeschnitten. Im vierten Myoseptum sieht man NB1, das Epineurale (En), das
Epipleurale (Ep) und die Rippe (R) angeschnitten. Exoc: Exoccipitale.
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Abb. 7:

Sagittalschnitt durch die Occipitalregion und das vordere Axialskelett von Astronesthes niger (MCZ 133101,
62 mm) mit angeschnittenen spino-occipital- (SO) und Spinalnerven (S). Der erste spino-occipitale Nerv
besteht nur aus der Radix ventralis (v), die beiden nachfolgenden spino-occipitale Nerven, wie auch die
Spinalnerven haben sowohl eine Radix dorsalis (d) als auch eine Radix ventralis. Die Radix dorsalis hat ei-
nen kleineren Durchmesser als die Radix ventralis. Im Bereich der Radix dorsalis des ersten Spinalnerven
zeigt der Schnitt ein Artefakt, sie ist auf nachfolgenden Schnitten nachweisbar. Exoc: Exoccipitale; MObl:
Medulla oblongata; NB: Neuralbogen.
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Abb. 8:

Lateralansicht eines Aufhellpraparates mit 3-facher Farbung der Art Gonostoma sp. (USNM 325548, 120
mm); dabei werden im letzten Farbeschritt die Nerven mit Sudan Schwarz angefarbt. Zu sehen sind der
Verlauf und die Aufzweigung der spino-occipitalen Nerven (SO1-3). Vor dem ersten Neuralbogen (NB1)
verlassen drei spino-occipitale Nerven das Riickenmark. Jeder teilt sich in vier Aste auf: Ramus commu-
nicans, Ramus dorsalis, Ramus lateralis, Ramus ventralis. Der Nervus vagus (X) ist direkt nach seinem
Austritt aus dem Schadel durchtrennt und entfernt worden. In Gonostoma sp. liegt im dritten Myoseptum
ein akzessorischer Neuralbogen (ANA). En: Epineurale; Exoc: Exoccipitale; S: Spinalnerv.
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dritten spino-occipitalen Nerv (Abb. 4c, 6, 10). Bei der Gattung Astronesthes ist der Neuralbogen
von dorsal eingebuchtet und durch diese Einbuchtung tritt der dritte spino-occipitale Nerv hindurch

(Abb. 4a).

Alle vier Rami (Ramus anterioris, Ramus dorsalis, Ramus lateralis und Ramus ventralis) eines
spino-occipitalen Nerves konnten stellvertretend fiir die {ibrigen Stomiidae bei Gonostoma sp.

(Gonostomatidae) tibersichtlich dargestellt werden (Abb. 8).

3.2.d. Zur Morphologie des Axialskeletts

Aufbau des Axialskeletts

Bei den Stomiidae bilden die Neuralbdgen keinen median miteinander verschmolzenen
Neuralfortsatz aus, sondern es handelt sich hierbei um paarige Neuralfortsitze, die nie miteinander
verschmelzen und somit auch keinen geschlossenen Riickenmarkskanal bilden.

An jedem Neuralbogen setzt ein Epineurale an, welches in dem zu diesem Wirbelsegment
gehorendem Myoseptum liegt. Bei Stomias setzen die vordersten Epineuralia ventrolateral am
Wirbelzentrum an (Abb. 4c), wandern aber mit jedem weiteren Wirbel sukzessiv nach dorsal. Ab
dem vierten Wirbelsegment artikulieren die Epineuralia dann mit den Neuralbogen.

BeiAstronesthes (Abb.4a), Tactostoma (Abb.4d)und auch bei Gonostoma (Gonostomatidae)
(Abb. 8) bildet sich ein Epineurale (mit EpO beschriftet) im dritten occipitalen Myoseptum,
welches kein entsprechendes Wirbelsegment besitzt. Bei Malacosteus haben die Epineuralia
keine Verbindung zu den Neuralbdgen und liegen frei in den jeweiligen Myosepten (Abb. 4g).
Bei Aristostomias (Abb. 11b) ist nur das erste Epineurale ohne Verbindung zum Neuralbogen,;
bei Photostomias fehlt das erste Epineurale ginzlich; die nachfolgenden Epineuralia sind jedoch

vorhanden.

Die Form des ersten Neuralbogens kann sich stark von der seiner nachfolgenden unterscheiden.
Bei den Gattungen Stomias (Abb. 4c, 10), Astronesthes (Abb. 4a), Chauliodus (Abb. 12, 16), und
Eustomias (Abb. 22, 23) ist der erste Neuralbogen stark nach cranial bzw. nach dorsal vergroBert,
wobei es dabei Unterschiede zwischen den einzelnen Gattungen gibt (siehe ndhere Beschreibungen
weiter unten im Text). Bei den Gattungen Flagellostomias (Abb. 3b), Leptostomias (Abb. 19a),

Thysanactis (Abb. 21a), Opostomias, Odontostomias, Tactostoma (Abb. 4d), Melanostomias,
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Abb. 9:

Aufbau der Wirbelzentren bei Chauliodus sloani (USNM uncat., 230 mm) und Stomias boa (USNM 393605,
240 mm). In einem Aufhellpraparat mit 3-facher Farbung, wurde das Tier mit Sudan Schwarz tberfarbt (3.
Farbeschritt zur Nervenfarbung). Dabei farbte das Sudan Schwarz die Mineralisation in der Chordascheide
an (a, b). a. Chauliodus sloani: das Autozentrum (AuC), welches perichordal entsteht, ist pink angefarbt;
in seiner Mitte ist ein dunkler Streifen erkennbar, das sog. ,Chordazentrum® (,ChC*). b. Chauliodus sloani:
Ein Wirbel wurde aus der Wirbelsdule herausgeschnitten, danach war es moglich, die innerhalb des Au-
tozentrums verlaufende Chordascheide aus ebendiesem herauszuldsen. Links im Bild: Autozentrum mit
Neuralbogen (NB) und Parapophyse (Papo). Rechts im Bild: separierte Chordascheide (ChS), welche eine
Mineralisation zeigt (,ChC*). c. Stomias boa: parasagittaler Schnitt durch die Wirbelsaule; zu unterscheiden
ist das auf der Chordascheide auRRen aufliegende Autozentrum, und das in der Chordascheide mineralisier-
te ,Chordazentrum®.
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Abb. 10:

Gezeigt ist die Entwicklung des ersten Neuralbogens bei Stomias boa ferox an Hand von Aufhellprapara-
ten. a. Stomias boa ferox (MCZ 129070, TL= 37 mm): das knorpelige 1. Basidorsale (Bd) ist im Vergleich zu
den nachfolgenden Basidorsalia stark nach dorsal und cranial vergrofert, ebenso die knécherne ,Prazyga-
pophyse* (,Pz“). Der Pfeil deutet auf das Foramen durch welches der dritte spino-occipitale Nerv verlauft.
b. Stomias boa ferox (MCZ 129070, TL= 43 mm): die Ossifikation der Wirbel nimmt in diesem Stadium zu;
das Foramen fir den SO3 bleibt relativ gro3. ¢. Stomias boa ferox (MCZ 128612, 63 mm): die Wirbelsaule
ist vollstandig verknéchert; der erste Neuralbogen (NB1) tiberdacht die relativ lange Chordascheide (ChS)
und das Foramen fiir SO3 ist klein. C: Zentrum; Sn: Supraneurale.
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Bathophilus (Abb. 4f), Grammatostomias, Aristostomias (Abb. 11b), Photostomias (Abb. 3e) ist
der erste Neuralbogen etwas nach dorsal vergroBert und beide Seiten laufen stumpf aufeinander zu;
an ihren Enden verbleiben sie knorpelig. Alle nachfolgenden Neuralbdgen sind kleiner ausgebildet,

laufen in den meisten Féllen spitz aus und bilden kurze paarige Neuralfortsétze.

Ab dem ersten Wirbel trigt die Parapophyse eine Rippe (Abb. 4b-g). Eine Ausnahme stellt die
Gattung Astronesthes dar, bei der die erste Rippe nicht ausgebildet ist (Abb. 4a). Die Rippen
liegen an der Insertion der vertebralen Myosepten am Peritoneum (laterales Myoseptum). Sie sind
nicht nach ventral orientiert, sondern nach lateral und caudal (Abb. 4). Es handelt sich um diinne

Verknocherungen, die an ihren distalen Enden oft knorpelig bleiben.

Die Wirbelzentren bestehen aus einer Mineralisation in der Chordascheide (,,Chordazentren®)
und Autozentren (Abb. 9). Innerhalb der Faserschicht der Chordascheide (Abb. 9b, 9c) bilden
sich dorsale und ventrale Mineralisationszentren, welche aufeinander zuwachsen, zuerst einen
sanduhrformigen Ring bilden und etwas spéter gleichméBig breit mineralisieren (Abb. 17a). Diese
Mineralisation in der Chordascheide tritt zeitlich vor der Bildung der Autozentren auf, welche sich
als direkte Verknocherungen auBlerhalb der Chodascheide um das sogenannte ,,Chodazentrum*®
herum bilden (Abb. 9a-c, 17d). Das ,,Chordazentrum® ist wesentlich schmaler als das Autozentrum,
Abbildung 17d zeigt das Verhiltnis zwischen der Breite eines ,,Chordazentrums® (hell rosa in der
transversalen Mitte eines Wirbelzentrums) und eines Autozentrums (dunkleres rosa, ca. dreimal so
breit wie ein ,,Chordazentrum®). Auch bei adulten Tieren bleibt das ,,Chordazentrum* Bestandteil

eines Wirbelzentrums (Abb. 9).

Die larvale Ontogenese des ersten Neuralbogens bei Stomias

Bei der Gattung Stomias ist der erste Neuralbogen stark nach cranial und dorsal ausgezogen;
zusitzlich ist er nach lateral verbreitert und iiberdacht somit den vorderen chordalen Teil der
Wirbelsdule (Abb. 4c, 10). Seine Ventralseite dient als Ansatzfldche flir bindegewebige Fasern,
welche sich verdichtenundals eine Art,,pad* (Polster) die nach posterior ausgezogenen Exoccipitalia
umfassen. Diese bindegewebige Struktur bildet zusammen mit den verldngerten Exoccipitalia
zu beiden Seiten der Chorda dorsalis eine Art ,,Pseudo-Kopf-Gelenk* (Abb. 11a). Vermutlich
stabilisiert dieses den flexiblen vorderen Wirbelsdaulenabschnitt und vermindert Bewegungen
aullerhalb der Vertikalebene. Durch die ,,pads* werden vermutlich Krifte abgefangen, welche

beim Anheben des Neurocraniums in dorso-caudaler Richtung entstehen (Schnell ez al. 2008).
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Betrachtet man den ersten Neuralbogen ontogenetisch, fdllt auf, dass dieser durch die
GroBenzunahme in cranialer und dorsaler Richtung ein Foramen fiir den dritten spino-occipitalen
Nerv ausbildet (Abb. 10). Dieses Foramen ist in den 37 und 43 mm (Abb. 10a, 10b) langen Tieren
relativ grof und kleiner in einem 65 mm (Abb. 10c) langen Tier. Das knorpelige erste Basidorsale
istin dem 37 mm grof3en Tier im Vergleich zu den nachfolgenden Basidorsalia stark nach dorsal und
cranial vergroBert. Die stark vergroBerte kndcherne ,,Prazygapophyse des ersten Wirbels tragt zur
VergroBerung des ersten Neuralbogens bei (Abb. 10a). Bei einem 43 mm langen Exemplar ist der
erste Neuralbogen beinahe vollstindig ossifiziert, das Foramen fiir den dritten spino-occipitalen
Nerv ist noch relativ grof3 (Abb. 10b). Erst mit der vollstindigen Verkndcherung des Neuralbogens

mit 63 mm erreicht das Foramen seine endgiiltige GroB3e (Abb. 10c¢).

Das ,,Pseudo-Kopfgelenk bei Aristostomias

In verschiedenen Gattungen der Stomiidae konnte dichtes Bindegewebe caudal der Exoccipitalia
festgestellt werden, wobei die Auspriagungsweise variiert (siche Beschreibung fiir Chauliodus,
Leptostomias, Thysanactis, Opostomias, Odontostomias weiter unten). Im Fall von Aristostomias
handelt es sich bei dem dichten Bindegewebe, dhnlich wie auch schon fiir die Gattung Stomias
beschrieben (Schnell ez al. 2008), um ein eindeutig ausgeprégtes ,,pad*, das sich um die Exoccipitalia
schlieBBt (Abb. 11a, 11b). Die bindegewebigen Fasern des ,,pad* setzten dorsal und ventral an den
posterior verldngerten Exoccipitalia an (Abb. 11b). Medial gehen die Fasern des ,,pad” in die
Fasern der Chordascheide iiber. Das ,,pad* erstreckt sich iiber die gesamte Linge des chordalen
Wirbelsdulenabschnitts. Ein auffilliger Unterschied zu Stomias besteht in der Grofle und Form
des ersten Neuralbogens (Abb. 11a): Dieser ist bei Aristostomias nach dorsal verldngert und im
Vergleich zu den folgenden nicht spitz zulaufend. Er ist nicht nach cranial ausgezogen wie bei
Stomias und tiberdacht auch nicht den vorderen flexiblen, chordalen Teil des Axialskeletts. Er
bietet folglich mit seiner Ventralseite auch keine Ansatzstelle fiir die Fasern des bindegewebigen

,»pad*.
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Abb. 11:

a. Zeigt einen Sagittalschnitt durch das Occiput und das vordere Axialskelett von Stomias boa (nicht kata-
logisiert, TL= 188 mm). Der bindegewebige ,pad“ umhiillt das nach caudal verlangerte Exoccipitale (Exoc);
zusammen bilden sie eine Art ,Pseudo-Kopfgelenk®. Die Fasern des ,pad” setzten ventral am vergroRerten
ersten Neuralbogen (NB1) an und ziehen ventral in die Chordascheide (ChS). b. Zeigt die Lateralansicht
eines Aufhellpraparates der Art Aristostomias xenostoma (USNM 296715, 83 mm): die gepunktete weilRe
Linie zeigt den Umriss des ,pad“. Seine Fasern setzen dorsal und ventral an den Exoccipitalia an. Damit
unterscheidet es sich wesentlich von dem ,pad” und seinen Insertionen bei Stomias boa. Zu beachten sind
auch die drei occipitalen Myosepten (OM1-3) in der epaxialen Muskulatur. Der Pfeil zeigt auf die ventrale
Tasche der Chorda dorsalis, in welche der aus Basi- und Exoccipitale gebildete Condylus hineinragt (,se-

kundares Kopfgelenk®). C: Zentrum; En: Epineurale; M: Myoseptum; SCI: Supracleithrum; SnK: Supraneu-
ral Knorpel.
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3.3. Vorderes Axialskelett Teil II: Stomiidae mit Wirbelreduktion

3.3.a. Die Gattung Chauliodus
Sechs der insgesamt neun Chauliodus Arten wurden im Rahmen dieser Arbeit untersucht (C.
sloani, C. barbatus, C. danae, C. macouni, C. pammelas, C. schmidti); C. dentatus, C. minimus,

C. vasnetzoui konnten bisher nicht untersucht werden.

Wirbelreduktion

Mehrere Vertreter einer Art wurden zur Untersuchung herangezogen. Vertreter der Arten
C. sloani, C. danae, C. pammelas, C. schmidti zeigten in den meisten Féllen sechs reduzierte
Wirbelzentren (Abb. 12, 13a). Die jeweils zugehdrigen Neuralbogen und Parapophysen aller
sechs Wirbelsegmente sind dagegen vollstindig ausgebildet. An Neuralbogen und Parapophysen,
sowie an der Chordascheide setzen die Myosepten vier bis neun an, in welchen das Epineurale
des jeweiligen Neuralbogens verlauft (Abb. 12). Der erste Neuralbogen und die erste Parapophyse
sind auffallend vergrofert. Die nachfolgenden Neuralbdgen und Parapophysen gleichen sich
untereinander und sind deutlich kiirzer (Abb. 12, 13d, 18a, b, d). Im sechsten Wirbelsegment
zeigen einige Vertreter von C. sloani Reduktions-Varianten: bei ihnen tritt eine partielle ventrale
(Abb. 13b) oder dorsale (Abb. 13c) Ossifikation des Wirbelzentrums auf. Ein weiteres Tier aus
dieser Art sowie ein Vertreter von C. danae haben im adulten Zustand sieben reduzierte Zentren
(Abb. 13d), wobei im Falle von C. danae eine partielle dorsale Ossifikation des Wirbelzentrums
festgestellt werden konnte. Solche partiellen Ossifikationen der Zentren konnten ventral auch bei

C. schmidti im sechsten Wirbelzentrum beobachtet werden.

C. macouni und C. barbatus weichen dagegen in der Reduktion der Wirbel signifikant von den
oben beschriebenen vier Arten ab. Im Gegensatz zu sechs reduzierten Wirbelzentren haben diese
beiden Arten nur zwei reduzierte Wirbelzentren (Abb. 14a, 14b). Bei allen drei untersuchten C.
barbatus Arten ldsst sich eine partielle ventrale Ossifikation im zweiten Wirbelzentrum feststellen
(Abb. 14b). Bei keinem der untersuchten Exemplare von C. macouni konnte eine solche partielle

Ossifikation festgestellt werden (Abb. 14a).
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Abb. 12:
Halbschematische Zeichnung des vorderen Axialskeletts mit Wirbelreduktion von Chauliodus sloani

(SIO 88-178,TL= 250 mm). Die ersten sechs Wirbelzentren sind vollstandig reduziert, die jeweils zu-
gehdrigen Neuralbdgen (NB) und Parapophysen (Papo) jedoch ausgebildet. Der erste vollstandig aus-
gebildete Wirbel ist der siebte (C7). Das zweite und dritte occipitale Myoseptum (OM2 und OM3) setzt
ventral an der Chordascheide (ChS) an und lateral am ersten vergrofRerten Neuralbogen. Dieser und
die erste Parapophyse liegen im vierten Myoseptum (M4). Die drei spino-occipitalen Nerven (SO1-3)
treten hinter dem Occiput aus dem Rickenmark aus, bedingt durch die starke Streckung des vorderen
chordalen Axialskeletts. Boc: Basioccipitale; En: Epineurale; Exoc: Exoccipitale; R: Rippe; S: Spinalner-
ven; X: Nervus vagus.
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Abb. 13:

Zeigt innerartliche Variationen in der Wirbelreduktion bei Chauliodus sloani in invertierten Rontgenbildern
und in einem Aufhellpraparat. a. C. sloani (USNM 028467, adult): die Wirbelzentren eins bis sechs sind
vollstandig reduziert; erster vollstandig ausgebildeter Wirbel ist C7. b. C. sloani (USNM 285137, adult): die
Wirbelzentren eins bis fiinf sind vollstandig reduziert; der Pfeil zeigt auf eine partielle ventrale Ossifikati-
on im sechsten Wirbelsegment (C6). Erster vollstandig ausgebildeter Wirbel ist C7. c. C. sloani (USNM
201005, TL= 213 mm): die Wirbelzentren eins bis funf sind vollstandig reduziert, der Pfeil zeigt auf eine
partielle dorsale Ossifikation im sechsten Wirbelsegment (C6). Erster vollstandig ausgebildeter Wirbel ist
C7. d. C. sloani (BMNH 2002.3.1.179, TL= 130 mm): die Wirbelzentren eins bis sieben sind in diesem
adulten Exemplar vollstandig reduziert. Die zugehoérigen Parapophysen (Papo) und Neuralbégen (NB) sind
ausgebildet. Der erste vollstandig ausgebildete Wirbel ist C8. Diese Aufnahme wurde freundlicherweise
von James Maclaine, Natural History Museum, London, gemacht und mir zur Verfligung gestellt.
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Abb. 14:

Die invertierten Rontgenbilder zeigen intragenerische Variationen der Wirbelreduktion bei der Gattung
Chauliodus. a. Chauliodus macouni (USNM 150561, 162 mm): die Wirbelzentren eins und zwei sind voll-
standig reduziert, nur die zugehdrigen Neuralbégen (NB1 und NB2) und Parapophysen sind ausgebildet.
Der erste vollstandig ossifizierte Wirbel ist C3; die Wirbelzentren bestehen aus Autozentrum (AuC) und
»,Chordazentrum® (,ChC*). b. C. barbatus (USNM uncat.,104 mm): das erste Wirbelzentrum ist vollstandig

reduziert; der rote Pfeil zeigt auf eine partielle ventrale Ossifikation des zweiten Wirbelzentrums (C2). Der
erste vollstandig ossifizierte Wirbel ist C3.
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Occipitale Myosepten

Das erste dorsale occipitale Myoseptum konnte nicht eindeutig identifiziert werden. Jedoch ist der
vorderste Teil der epaxialen Muskulatur in verschiedene kleine separate Muskelpartien unterteilt;
eine dieser Muskelportionen, die Tchernavin (1953) Musculus dorsalis 8§ nennt, setzt lateral an dem
ersten stark vergroBerten Neuralbogen an. Dieser Muskel ist vom Rest der epaxialen Muskulatur
durch lockeres Bindegewebe getrennt. Diese Trennlinie entspricht etwa der Lage des ersten dorsalen
occipitalen Myoseptums (Abb. 15). Wie schon erwéhnt, gibt es in der hypaxialen Muskulatur nur
zwei occipitale Myosepten. Diese konnten eindeutig identifiziert werden und sie sind mit dem
zweiten und dritten occipitalen Myoseptum in der epaxialen Muskulatur durchgingig verbunden.
Somit wird hier davon ausgegangen, dass es auch bei Chauliodus drei dorsale und zwei ventrale
occipitale Myosepten gibt. Der Verbleib des ersten dorsalen occipitalen Myoseptums muss spéter

diskutiert werden.

Das zweite und dritte occipitale Myoseptum setzten lateral an dem ersten nach cranial vergréferten
Neuralbogen und der Chordascheide an. Ventral ziehen sie an die Chordascheide vor die erste

vergroBerte Parapophyse (Abb. 2d, 12).

Im vierten Myoseptum liegt das nach ventral gerichtete erste Epineurale des ersten nach cranial
vergroBerten Neuralbogen wie auch die vergroBerte Parapophyse (Abb. 12). Somit wird dieses

Wirbelsegment, welches sein Wirbelzentrum reduziert hat, als das erste gedeutet.

Spino-occipitale Nerven

Zwischen dem Nervus vagus und dem ersten Spinalnerv treten drei spino-occipitale Nerven aus
dem Riickenmark aus (Abb. 16). Alle drei liegen rostral des ersten vergroferten Neuralbogens.
Der erste spino-occipitale Nerv ist diinner als die nachfolgenden und somit ist sein Verlauf
schwierig zu verfolgen; er besitzt einen diinnen ventralen Ramus, dessen Verlauf in vorliegendem

Authellpréparat nicht identifiziert werden konnte.
Der zweite spino-occipitale Nerv tritt rostral des zweiten occipitalen Myoseptums aus dem
Riickenmarkskanal aus. Er zieht caudalwirts, perforiert dabei das zweite occipitale Myoseptum

und verzweigt sich im dritten Myomer in seine vier Aste.

Einen entsprechenden Verlauf kann man fiir den dritten spino-occipitalen Nerv feststellen: Er
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Abb. 15:

Sagittalschnitt durch den hinteren Schadelbereich und das vordere Axialskelett von Chauliodus sloani
(MCZ 157964, TL= 138 mm): die Pfeile zeigen auf die bindegewebige Schicht, welche den ,Musculus dor-
salis 8 (Tchernavin 1953) vom Rest der epaxialen Muskulatur trennt und welche in vorliegender Arbeit als
das erste occipitale Myoseptum (OM1) gedeutet wird. Folglich hatte sich der ,Musculus dorsalis 8 aus dem
ersten Myomer ausdifferenzieren missen. Exoc: Exoccipitale; M: Myoseptum; NB: Neuralbogen.
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Abb. 16:

Zeigt ein Aufhellpraparat mit 3-facher Farbung von Chauliodus sloani (USNM 200984, 145 mm) in der La-
teralansicht. Zu beachten sind die mit Sudan Schwarz angefarbten Nerven. Zwischen Occiput und erstem
Neuralbogen (NB1) verlassen drei spino-occipitale Nerven (SO1-3) das Riickenmark (Rm). Nur der Ramus
dorsalis des ersten spino-occipitalen Nervs (SO1) ist sichtbar gefarbt. Die Beschriftungen des zweiten und
dritten spino-occipitalen Nervs (SO2 und SO3) deuten auf den jeweiligen Ramus ventralis. Die Spinalner-
ven (S) treten jeweils hinter dem Neuralbogen aus dem Riickenmarkskanal aus und verlaufen nicht durch
Foramina. Der Nervus vagus (X) ist direkt nach Austritt aus der Schadelseitenwand durchtrennt und ent-
fernt. ChS: Chordascheide; Exoc: Exoccipitale; En: Epineurale; Papo: Parapophyse; Sn: Supraneurale.
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tritt vor dem vierten Myomer aus dem Riickenmarkskanal aus und perforiert riickléufig das dritte

Myoseptum, um sich dann im vierten Myomer in seine vier Aste zu verzweigen.

Das fiinfte Myomer erstreckt sich zwischen dem ersten und zweiten Wirbelsegment und wird
vom ersten Spinalnerven innerviert. Dieser tritt caudal des ersten groen Neuralbogens aus dem

Riickenmark aus und lduft in das fiinfte Myomer.

Entwicklung der Wirbelsiule in der larvalen Ontogenese

Die Ossifikation der Wirbelzentren schreitet in den Stomiidae von caudal nach rostral voran (Abb.
17 zeigt diesen Befund bei Leptostomias und Chauliodus). Das vorderste Wirbelzentrum (im Falle
einer Wirbelzentrenreduktion ist es entsprechend das dritte oder das siebte Zentrum etc.) ossifiziert

als letztes.

In einem 26 mm grofBen Stadium von Chauliodus sloani sind noch keine Zentren ossifiziert (Abb.
17b). Ossifikationszentren bilden sich ab einer Linge von 35 mm dorsal wie auch ventral; sie
wachsen aufeinander zu, bis sie einen durchgéngigen Ring bilden (Abb. 17¢). Das 18. Wirbelzentrum
ossifiziert in einem 35 mm langen Stadium, d.h. dreiviertel der Wirbelsdule ist in diesem Stadium
von caudal ossifiziert. Simtliche Stadien zwischen 30 mm und 35 mm zeigen diese gleichartige
Ossifikation der hinteren Wirbelzentren. Anhand des vorliegenden Materials konnte nicht genau
determiniert werden, welches Wirbelzentrum zuerst ossifiziert, oder ob die hintersten Wirbelzentren
gleichzeitig ossifizieren. Das 13. Wirbelzentrum ossifiziert bei einem 45 mm groB3en Tier von
dorsal (Abb. 17d). Bei einem 51 mm groBen Exemplar ist das neunte Wirbelzentrum ossifiziert
(Abb. 17¢). An der Bildung der Wirbelzentren sind zwei Schichten beteiligt: die eine bildet sich
als Mineralisation in der Faserschicht der Chordascheide (,,Chordazentrum®), wiahrend die andere

als Autozentrum perichordal ossifiziert (Abb. 17d).

Generell konnte bei den Stomiidae, vor allem denjenigen mit Wirbelreduktion, eine relativ spéte

Ossifikation der Skelettelemente beobachtet werden.

Larvale Ontogenese der Basidorsalia, Basiventralia und des ersten Epineurale
Die ersten acht und die letzten drei Basidorsalia und Basiventralia entwickeln sich zuerst (Abb.
17b). Sie sind groBer als alle restlichen zeitlich spéter entstehenden Basidorsalia und Basiventralia

(Abb. 17¢); wie schon weiter oben beschrieben, iibertreffen das erste Basidorsale und Basiventrale
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Abb. 17:

Wirbelzentrenbildung in der Ontogenese der Stomiiden. a. Leptostomias sp. (USNM 292290, 44 mm):
caudo-rostrale Ossifikationssequenz der Wirbelzentren. Die Pfeile deuten auf die dorsalen und ventralen
Mineralisationszentren der ,Chordazentren® (,ChC*); diese wachsen aufeinander zu. b. Chauliodus sloani
(MCZ 129389, 26 mm): die Ossifikation der Wirbelzentren hat noch nicht begonnen. ¢. C. sloani (MCZ
129952, 35 mm): die Mineralisation der ,Chordazentren® ist von caudal bis zum 18. Wirbelsegment voran-
geschritten. d. C. sloani (MCZ 129952, 45 mm): die Mineralisation der ,Chordazentren® ist bis zum 13. Wir-
belsegment vorangeschritten. Im caudalen Bereich bilden sich Autozentren (AuC) um die weniger breiten
,Chordazentren®. e. C. sloani (MCZ 129373, 51 mm): die Mineralisation der ,Chordazentren ist bis zum 9.
Wirbelsegment vorangeschritten.
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alle weiteren an Grofe. Die Bildung der Basidorsalia und Basiventralia beginnt rostral und
schreitet in caudaler Richtung voran. Wobei mit dem vorliegenden Material nicht eindeutig geklart
werden konnte, ob die Bildung sukzessiv voranschreitet oder gleichzeitig ablduft, da in einem 35
mm langen Stadium (Abb. 17¢) alle hinteren Basidorsalia und Basiventralia gleichartig knorpelig

angelegt sind.

Bei einem 28 mm groBen Stadium von C. macouni ist das erste Epineurale an seiner Basis nach
ventral gerichtet, beschreibt aber an seiner Spitze einen Bogen nach dorsal (Abb. 18a). In diesem
Stadium der larvalen Ontogenese ldsst es sich eindeutig in die Reihe der schon ossifizierten
stabformig schlanken Epineurale einordnen. Das erste Epineurale ist auch im Adultzustand von C.

macouni an seiner Spitze nach dorsal gerichtet.

Bei einem 32 mm langen Stadium von C. sloani ist das erste Epineurale an seiner Basis ventralwérts
gerichtet und an seiner Spitze nur leicht nach dorsal gebogen (Abb. 18b). Bei adulten Stadien von
C. sloani ist die Spitze des Epineurale nach ventral gerichtet (Abb. 12, 16, 18d). Die Lage im
vierten Myoseptum kennzeichnet diese Ossifikation als ein Element des ersten Wirbelsegments.

Die Identifikation des ersten Epineurale, identifiziert auch das erste Wirbelsegment.

Bindegewebsknorpel

Caudal derverldngerten Exoccipitaliaund dorsal der Chordascheide bildetsich dichtes Bindegewebe,
in welchem sich drei paarige Knorpel entwickeln (Abb. 18c). In frithen Ontogenesestadien sind
diese noch nicht entwickelt und erscheinen zeitlich nach der Entwicklung der Basidorsalia und
Basiventralia (Abb. 18a, b). Sie liegen auf beiden Seiten caudal der Exoccipitalia und rostral des
dritten occipitalen Myoseptum. In adulten Stadien verschmelzen sie jeweils auf beiden Seiten zu

einem Element.
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Abb. 18:

Entwicklung des ersten Epineurale und des Bindegewebsknorpel bei Chauliodus. a. C. macouni (SIO 88-
22, 28 mm): das erste Epineurale (En1) ist an seiner Basis nach ventral und nur an seiner Spitze nach
dorsal gerichtet. Alle nachfolgenden Epineuralia sind in typischer Weise ausgebildet und nach schrag hin-
ten gerichtet. b. C. sloani (MCZ 129952, 32 mm): das erste Epineurale ist ebenfalls an seiner Basis nach
ventral gerichtet; an seiner Spitze beschreibt es einen leichten Bogen und zeigt nach caudal. Auch hier
sind alle nachfolgenden Epineuralia in typischer Weise ausgebildet und zeigen nach schrag hinten. ¢. und
d. C. sloani (USNM uncat., 260 mm): hinter dem Exoccipitale (Exoc) bilden sich innerhalb des dichten
Bindegewebes drei Knorpelelemente, welche im Laufe der Ontogenese miteinander verschmelzen. d. das
erstes Epineurale ist im adulten Tier nach ventral gerichtet. ChS: Chordascheide; NB: Neuralbogen; Papo:
Parapophyse; SnK: Supraneural Knorpel.
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3.3.b. Die Gattung Leptostomias
Alle zwolf Leptostomias Arten wurden auf Reduktionen im vorderen Axialskelett untersucht (L.
gladiator, L. gracilis, L. longibarba, L. macropogon, L. leptolobus, L. bermudensis, L. bilobatus,

L. haplocaulus, L. macronema, L. multifilis, L. robustus, L. analis).

Wirbelreduktion
Leptostomias gladiator ist die einzige Art innerhalb der Gattung Leptostomias, in welcher bei
Adulttieren eine Reduktion der vordersten sechs Wirbelzentren (SL: 280 mm) nachzuweisen ist;
auch hier bleiben die zugehorigen Neuralbdgen und Parapophysen bestehen (Abb. 19a, 20a).
Die erste Parapophyse trigt ein Epicentrale, auf allen nachfolgenden Parapophysen fehlt diese
Verknocherung. Der erste Neuralbogen istin seiner Form abweichend gegeniiber den nachfolgenden,
welche spitz zulaufen. Im Gegensatz dazu ist der erste Neuralbogen verldngert, leicht nach caudal
geneigt und stumpf zulaufend; seine Spitzen verbleiben knorpelig.

In L. gracilis, L. longibarba, L. macropogon, L. leptolobus, L. bermudensis, L. bilobatus,
L. haplocaulus, L. macronema, L. multifilis, L. robustus und L. analis sind die ersten sechs
Wirbelzentren als sehr diinne Ringe ausgebildet (Abb. 20b, c). Die ersten drei Zentren entsprechen
in etwa einem sechstel der Wirbelbreite eines sich weiter caudal befindenden Wirbels. Ab dem
vierten Wirbelzentrum nimmt die Wirbelbreite stetig zu, ab dem zehnten Wirbel ist die eigentliche
Wirbelbreite erreicht. Mit der Verschmaélerung der Wirbelzentren kommt es zu einer Verbreiterung
der chordalen Zwischenwirbelabschnitte (Abb. 20b, c). Diese Art der Wirbelzentren, welche nur
als schmale Ringe ausgebildet sind, findet man auBlerdem in den Gattungen Thysanactis (Abb.

21a), Opostomias und Odontostomias.

Occipitale Myosepten

Vor dem ersten Neuralbogen befinden sich in der epaxialen Muskulatur drei occipitale Myosepten
und in der hypaxialen Muskulatur zwei (Abb. 19a). Das erste occipitale Myoseptum in der
epaxialen Muskulatur setzt am Vorderrand des Exoccipitale an, das zweite setzt lateral an der
Chordascheide und an dem paarigen Knorpelelementen an. Das dritte occipitale Myoseptum setzt
an der Chordascheide hinter den Knorpelelementen an. Im vierten Myoseptum liegen der erste
leicht vergroBerte Neuralbogen und die erste Parapophyse bei L. gladiator. Bei allen anderen
Leptostomias Arten und in Thysanactis, Opostomias und Odontostomias liegt der erste schmale
Wirbelring im vierten Myoseptum und davor befinden sich in der epaxialen Muskulatur drei

occipitale Myosepten (Abb. 21b).
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Abb. 19:

a. Halbschematische Zeichnung des vorderen Axialskeletts mit Wirbelreduktion von Leptostomias gladiator
(BMNH 2007.10.31.8, 91 mm). Die ersten sechs Wirbelzentren sind vollstandig reduziert. Die zugehdrigen
Neuralbégen (NB) und Parapophysen (Papo) sind ossifiziert. Der erste vollstandig ossifizierte Wirbel ist C7.
Der erste Neuralbogen und die erste Parapophyse liegen im vierten Myoseptum (M4). Durch die Streckung
der vorderen occipito-zervikalen Region sind die Myomere etwas nach caudal verlagert, dadurch inseriert
das dorsale OM3 sowie die ventralen OM2 und OM3 an der exponierten Chordascheide (ChS). OM2 setzt
dorsal auf dem Bindegewebsknorpel an. Zwischen Occiput und erstem Neuralbogen verlassen drei spino-
occipitale Nerven (SO1-3) den Rickenmarkskanal. b. Leptostomias sp. (BMNH 2007.10.31.65, 70 mm):
der Sagittalschnitt durch das Occiput und das vordere Axialskelett zeigt die angeschnittenen Knorpelele-
mente. Sie liegen zwischen dem Exoccipitale (Exoc) und dem ersten Neuralbogen. Boc: Basioccipitale; Ec:
Epicentrale; En: Epineurale; R: Rippe; S: Spinalnerv; X: Nervus vagus.
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Abb. 20:

Die invertierten Rontgenbilder zeigen die Wirbelreduktion bei a. Leptostomias gladiator (USNM 234490,
366 mm) im Vergleich zu allen Gibrigen Leptostomias Arten mit ossifizierten ersten sechs Wirbelzentren am
Beispiel von b. L. bilobatus (USNM 298720, 359 mm) und c. L. bermudensis (USNM 234478, 458 mm).
a. der erste vollstandig ausgebildete Wirbel ist C7. Die Neuralbégen (NB) und Parapophysen der ersten
sechs Wirbel mit reduzierten Wirbelzentren sind ausgebildet. b. Ventrolateralansicht; die roten Pfeile zei-
gen auf die ersten sechs sehr schmalen Wirbelzentren. ¢. Ventralansicht; die roten Pfeile zeigen auf die
ersten sechs sehr schmalen Wirbelzentren.
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Abb. 21:

Zeigt die ersten sechs Wirbelzentren bei Thysanactis dentex (USNM 365803, 76 mm). a. Lateralansicht
des vorderen Axialskeletts. Die ersten funf Wirbelzentren (C1-5) sind als schmale Ringe ossifiziert; ab C6
nehmen sie an Breite zu. Die Zwischenwirbelrdume sind in diesem Bereich mehr als doppelt so breit als
ein Wirbel. b. Dorsalansicht auf die occipito-vertebrale Liicke und die ersten Wirbel. Im vierten Myoseptum
(M4) liegt der erste Wirbel (C1); durch geeignete Beleuchtung sind die drei occipitalen Myosepten (OM1-3)
in der epaxialen Muskulatur sichtbar gemacht. ChS: Chordascheide; En: Epineurale; Pt: Posttemporale;
SCI: Supracleithrum; SnK: Supraneural Knorpel.
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Spino-occipitale Nerven

Drei spino-occipitale Nerven verlassen zwischen dem Occiput und dem ersten Neuralbogen separat
das Riickenmark. Sie verlaufen durch die Membran zwischen Occiput und erstem Neuralbogen
und nicht durch Foramina. Der erste Spinalnerv verldsst den Riickenmarkskanal caudal des ersten

Neuralbogens (Abb. 19a).

Bindegewebsknorpel

Wie bereits in Chauliodus konnten in Leptostomias, Thysanactis und Opostomias drei paarige
Knorpelelemente caudal der Exoccipitalia (Abb. 19b) festgestellt werden. Sie entstehen innerhalb
der hier schwach ausgeprigten bindegewebigen Struktur. Sie sind in frithen Ontogenesestadien noch
nicht entwickelt und entstehen zeitlich nach der Entwicklung der Basidorsalia und Basiventralia,
der genaue Zeitpunkt konnte jedoch mit dem vorhandenen Material nicht festgelegt werden. In
adulten Stadien sind die drei Knorpelelemente zu beiden Seiten der Chorda dorsalis miteinander
und mit dem Exoccipitale verschmolzen. Sie liegen zwischen dem ersten und dritten occipitalen
Myoseptum, das zweite occipitale Myoseptum setzt dorsal auf ihnen an. Odontostomias konnte
nur anhand von Rontgenbildern untersucht werden, auf denen Knorpel nicht dargestellt werden

kann, somit fehlen die Daten {iber die paarigen Knorpelelemente bei Odontostomias.

3.3.c. Die Gattung Eustomias

Die Gattung Eustomias umfasst ca. 116 Arten von denen 19 Arten (E. macronema, E. satterleei,
E. tomentosis, E. schmidti, E. bigelowi, E. jimcraddocki, E. dinema, E. bifilis, E. obscurus, E.
enbarbatus, E. fissibarbis, E. brevibarbatus, E. macrurus, E. bimargaritus, E. melanostigma, E.
simplex, E. dubius, E. curtatus, E. arborifer) fiir die vorliegende Arbeit untersucht werden konnten.
Der vordere Abschnitt der Wirbelsdule ist bei der Gattung Eustomias stark abgeleitet. Er weist eine
einzigartige S-formige Biegung der Chorda dorsalis auf (Abb. 22, 23), was bereits von Regan
und Trewavas 1930 ausfiihrlich beschrieben wurde; gleichzeitig sind mehrere Wirbelzentren,
Neuralbogen und Parapophysen reduziert, was eine solch ausgeprigte Biegung vermutlich erst

ermoglicht.
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Wirbelreduktion

Bei allen untersuchten Eustomias Arten ossifiziert der erste Wirbel vollstindig mit Neuralbogen,
Zentrum und Parapophyse, welche eine distal verzweigte Rippe tragt (Abb. 22, 23). Lediglich der
Neuralfortsatz ist komplett reduziert. Eine Besonderheit ist die Dislokation des ersten Neuralbogens
von Wirbelzentrum und Parapophyse (Abb. 22, 23). Das Wirbelzentrum liegt in einer ventralen
Biegung der Chorda dorsalis (Abb. 22, 23a). Der vergroferte erste Neuralbogen liegt vor dieser
Biegung und hat keine direkte Verbindung zu seinem Wirbelzentrum mit Parapophyse. Darauf
folgen mehrere teilweise oder vollstindig reduzierte Wirbel: Der néchste vollstindig ausgebildete
Wirbel ist bei den Arten E. macronema, E. satterleei, E. tomentosis, E. schmidti, E. bigelowi, E.
Jjimcraddocki und E. dinema C8 (im Weiteren als Gruppe 1 bezeichnet; Abb. 23b); bei den Arten E.
bifilis, E. obscurus, E. enbarbatus, E. fissibarbis, E. brevibarbatus, E. macrurus, E. bimargaritus,
E. melanostigma, E. simplex, E. dubius, E. curtatus und E. arborifer ist es C9 (im Weiteren als
Gruppe 2 bezeichnet; Abb. 22, 23a). Im zweiten und dritten Wirbelsegment sind jeweils nur
kleine Parapophysen mit einer zugehorigen, rudimentdren Rippe ausgebildet (Abb. 22). Bei allen
untersuchten Eustomias Arten ist das Wirbelzentrum des zweiten und dritten Wirbelsegments

reduziert; es konnen jedoch partielle Ossifikationen dieser Zentren auftreten (Abb. 22, 23).

Hinter dieser Reduktionszone biegt die Chorda dorsalis wieder nach dorsal um und geht in eine
langsgestreckte Lage iiber (Abb. 22). In Gruppe 1 folgen vier Wirbelsegmente, von denen die
Neuralbogen (NB4 — NB7) und Parapophysen ausgebildet, die Wirbelzentren jedoch vollstindig
reduziert sind (Abb. 23b). In Gruppe 2 folgen fiinf Wirbelsegmente, von denen ebenfalls die
Neuralbogen (NB4 - NBS8) und Parapophysen ausgebildet sind, die Wirbelzentren jedoch fehlen
(Abb. 22, 23a). Bei einigen Exemplaren der Arten E. bifilis, E. obscurus, E. enbarbatus und
E. fissibarbis kann allerdings eine partielle ventrale Ossifikation des zweiten und des achten
Wirbelzentrums festgestellt werden (Abb. 22, 23a). Bei einem adulten Exemplar der Art E.
arborifer st sogar das neunte Wirbelzentrum reduziert und nur als partielle ventrale Ossifikation

ausgebildet, so dass der erste vollstindige Wirbel C 10 ist.

Die Neuralbogen der ersten sieben bzw. acht Wirbelsegmente variieren in ihrer GroBe und
Auspragungsform. Der erste Neuralbogen ist nicht spitz zulaufend und bildet keine paarigen
Neuralfortsitze aus (Abb. 22, 23). Da seine knorpeligen Enden, welche so breit wie an ihrer Basis
sind, medial verschmelzen, kommt es hier zu einem geschlossenen Riickenmarkskanal.

Im zweiten und dritten Wirbelsegment kommt es zu keiner Verknocherung der Basidorsalia,
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Abb. 22:

Halbschematische Zeichnung des vorderen S-formig gebogenen Axialskeletts mit Wirbelreduktion bei
Eustomias bifilis (SIO 97-89, TL= 105 mm). Zu entnehmen ist die Anordnung der occipitalen und ver-
tebralen Myosepten wie auch der spino-occipitalen- und Spinalnerven. Der erste vollstandig ausgebil-
dete Wirbel ist C9. C1 ist nach caudal verschoben und von seinem Neuralbogen (NB1) getrennt. Das
vierte Myoseptum (M4) umfasst den Hinterrand von NB1 und die erste Parapophyse (Papo1). Durch
die Streckung der occipito-vertebralen Liicke setzen das zweite und dritte occipitale Myoseptum (OM2
und OM3) an der exponierten Chordascheide (ChS) an. Zwischen dem Occiput und dem ersten Neural-
bogen verlassen drei spino-occipitale Nerven (SO1-3) das Rickenmark. Die Pfeile deuten auf partielle
ventrale Ossifikationen des zweiten und achten Wirbelzentrums. Boc: Basioccipitale; En: Epineurale;
Exoc: Exoccipitale; R: Rippe; S: Spinalnerv; X: Nervus vagus.
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Dorsalansicht in Abb.

\

Abb. 23:

Eustomias Arten sowohl aus der Gruppe in welcher der erste vollstédndig ossifizierte Wirbel C9 ist (a.) als
auch aus der Gruppe in welcher dieser C8 ist (b.). a. Eustomias obscurus (USNM 206711, 199 mm): ers-
ter vollstandig ossifizierter Wirbel ist C9. Das erste und das vierte Wirbelzentrum sind ossifiziert; die roten
Pfeile zeigen auf die partiellen ventralen Ossifikationen des zweiten, dritten und achten Wirbelzentrums. b.
Eustomias macronema (BMNH 2007.10.31.12, TL= 65 mm): der erste vollstandig ossifizierte Wirbel ist C8.
Das erste Wirbelzentrum ist ossifiziert; der rote Pfeil zeigt auf die partielle ventrale Ossifikation des zwei-
ten Wirbelzentrums. ANA: Akzessorischer Neuralbogen; Boc: Basioccipitale; ChS: Chordascheide; Exoc:
Exoccipitale; NB: Neuralbogen; Papo: Parapophyse; Rm: Rickenmark.
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sie verbleiben auch in adulten Stadien knorpelig und winzig.

Die Basis der Neuralbogen NB4 - NB6 in Gruppe 1 bzw. NB4 - NB7 in Gruppe 2
entsprechen sich in ihrer GroBe. Unterschiede weisen sie in der Breite ihrer Neuralfortsitze auf.
Der vierte Neuralbogen bildet ldanglich, schlanke Neuralfortsdtze aus, wihrend die zwei bzw.
drei nachfolgenden Neuralbogen stark verbreiterte Neuralfortsitze tragen (Abb. 22, 23). Der
Neuralbogen vor dem ersten vollstindig ausgebildeten Wirbel zeigt eine schmale Basis, wie auch
langlich, schmale Neuralfortsdtze (Abb. 22, 23). Alle nachfolgenden Neuralbogen der vollstindig
ausgebildeten Wirbelsegmente sind homogen ausgebildet, mit einer mittelgroBen Basis und diinnen

Neuralfortsitzen.

Abweichungen bei Eustomias obscurus

Bei E. obscurus sind das zweite und dritte Wirbelzentrum als kleine partielle ventrale Ossifikationen
sichtbar (Abb. 23a), die im fiinften und sechsten Myoseptum liegen. Bei allen anderen Eustomias-
Arten sind diese Wirbelsegmente bis auf die Parapophyse und die Rippen vollstindig reduziert.
In der darauf folgenden Dorsalbiegung der Chorda dorsalis ist bei dieser Art ein zusitzliches
Wirbelzentrum ossifiziert (Abb. 23a), welches bei allen anderen untersuchten Eustomias Arten fehlt.
Dieses Wirbelzentrum liegt im siebten Myoseptum und gehort somit zum vierten Wirbelsegment;
seine Parapophyse tragt keine Rippe.

Im fiinften und sechsten Wirbelsegment sind winzige knorpelige Basiventralia ausgebildet
(Abb. 24b). Das fiinfte Basiventrale trdgt keine Rippe. Die Rippe des sechsten Wirbelsegments
liegt frei innerhalb des zugehorigen neunten Myoseptums (Abb. 24b).

Dorsal zwischen den Neuralbogen treten kleine Ossifikationen des fiinften, sechsten
und siebten Wirbelzentrums auf (Abb. 24a). Es konnen dort sowohl Mineralisationen in der
Chordascheide (,,Chordazentren®) als auch Autozentren unterschieden werden. E. obscurus ist die
einzige Art, bei der ein knorpeliger akzessorischer Neuralbogen (accessory neural arch = ANA)
vorkommt. Dieser liegt median und unpaar rostral des ersten Neuralbogens im dritten occipitalen

Myoseptum (Abb. 23a).

Occipitale und vertebrale Myosepten

Rostral des ersten Neuralbogens liegen drei occipitale Myosepten in der epaxialen Muskulatur, von
denen das erste am Hinterrand der Exoccipitalia und das zweite und dritte an der Chordascheide
ansetzt (Abb. 22). In der hypaxialen Muskulatur befinden sich zwei occipitale Myosepten, das

zweite und dritte, die ebenfalls an der Chordascheide ansetzen und mit dem zweiten und dritten
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Abb. 24:
Dorsal- und Ventralansicht auf den S-férmig gebogenen Bereich des Axialskeletts bei Eustomias obscurus

(USNM 206711, 199 mm). a. Dorsalansicht auf den fiinften, sechsten und siebten Neuralbogen (NB5-7). Zu
beachten sind die partiellen dorsalen Ossifikationen der jeweiligen Wirbelzentren; Autozentren (AuC) und
»,Chordazentren® (,ChC*) kdnnen unterschieden werden. Durch die Krimmung der Wirbelsaule, scheinen
Auto- und ,,Chordazentrum® des sechsten Wirbels nebeneinander zu liegen, tatsachlich liegen sie tberein-
ander. b. Ventralansicht auf die fiinften und sechsten knorpeligen Basiventralia (Bv5 und Bv6). Von dorsal
scheinen die Neuralbdgen (NB5 und NBG6) durch die Chorda dorsalis durch.
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occipitalen Myoseptum in der epaxialen Muskulatur durchgingig verbunden sind.

Der erste dislozierte Wirbel liegt im vierten Myoseptum, welches sowohl am Hinterrand des
ersten Neuralbogens als auch an der Parapophyse und der verzweigten Rippe ansetzt (Abb. 22).
Das fiinfte Myoseptum (M5) setzt an der zum zweiten Wirbelsegment gehoérenden Parapophyse
und der Chordascheide an. In ihm liegt die zu diesem Segment gehdrende Rippe (Abb. 22). Das
sechste Myoseptum (M6) setzt an der zum dritten Wirbelsegment gehdrenden Parapophyse an,
sowie ebenfalls lateral und dorsal an der Chordascheide. Wiederum liegt hier die zu diesem

Wirbelsegment gehdrende Rippe im sechsten Myoseptum (Abb. 22).

Die darauffolgenden vier Neuralbogen (NB4 — NB7) und Parapophysen sowie die zugehorigen
Rippen liegen bei der ersten, oben charakterisierten Artengruppe in den Myosepten sieben bis zehn;
im elften Myoseptum liegt der erste vollstindig ausgebildete Wirbel, welcher in dieser Gruppe
C8 entspricht (Abb. 23b). Die fiinf Neuralbogen (NB4 — NB8) und Parapophysen wie auch die
zugehorigen Rippen der zweiten Gruppe liegen in den Myosepten sieben bis elf; dementsprechend

reprasentiert der erste vollstindig ausgebildete Wirbel C9 (Abb. 22).

Spino-occipitale Nerven und erster Spinalnerv

Bei Eustomias verlassen drei spino-occipitale Nerven zwischen dem ersten Neuralbogen und der
Austrittsstelle des Nervus vagus separat das Riickenmark (Abb. 25). Der erste spino-occipitale
Nerv hat einen geringeren Durchmesser als die zwei nachfolgenden. Diese gleichen in ihrem
Durchmesser den Spinalnerven.

Der erste spino-occipitale Nerv tritt innerhalb der Schidelkapsel aus dem Riickenmark
aus. Der zweite spino-occipitale Nerv verldsst das Riickenmark kurz vor dem Foramen magnum.
Gemeinsam ziehen sie parallel zum Riickenmark durch das Foramen magnum hindurch (Abb.
25b). Der erste spino-occipitale Nerv tritt darauthin aus dem Riickenmarkskanal heraus in das
zweite Myomer, wihrend der zweite spino-occipitale Nerv etwas weiter caudal zieht und auf Hohe

des dritten Myomers in dieses eintritt.

Der dritte spino-occipitale Nerv tritt auf Hohe des dritten Myomers aus dem Riickenmark. Er
verldsst den Riickenmarkskanal nicht und zieht parallel zum Riickenmark nach caudal, bis er auf

Hohe des vierten Myomers in dieses eintritt (Abb. 25b).
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Abb. 25:
Abbildungsunterschrift siehe nachste Seite
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Der erste Spinalnerv tritt hinter dem ersten Neuralbogen in das zu innervierende fiinfte Myomer
ein. Er entspringt am Riickenmark rostral des ersten Neuralbogens und zieht bis zu seinem Austritt
aus dem Riickenmarkskanal nach hinten, in der Art, wie auch schon fiir die spino-occipitalen
Nerven beschrieben. Darin driickt sich die sekundére Streckung des vorderen Achsenskeletts aus.
Allerdings folgt das Riickenmark nicht der Biegung der Chorda dorsalis, sondern behilt seinen

gestreckten Verlauf zwischen den ausgebildeten Neuralbogen bei (Abb. 23a, b).

Larvale Ontogenese

Die S-formige Biegung der Chorda dorsalis ist in larvalen Tieren von Eustomias noch nicht
ausgebildet bzw. erst angedeutet. Die Chorda dorsalis ist bei einem 59 mm langen Jungtier von
E. obscurus fast vollig gerade, die Elemente des ersten Wirbels sind jedoch in diesem Stadium
schon disloziert angelegt (Abb. 26a, 26b). Die Bildung der Wirbelzentren schreitet von caudal
nach rostral voran; Zentrum eins, neun und zehn wie auch alle nachfolgenden sind bei Individuen
von E. obscurus mit 59 mm Seitenldnge ausgebildet. Die zwischen dem ersten und neunten
Zentrum liegenden Wirbelsegmente bilden keine Wirbelzentren aus, sie sind primér (bereits larval)

reduziert.

Bei einem 59 mm groflen Tier einer nicht ndher bestimmten Eustomias-Art setzt die S-formige
Biegung der Wirbelsédule ein (Abb. 26b). Das erste, das neunte und alle nachfolgenden Wirbelzentren
sowie die Neuralbdgen sind ossifiziert. Bei E. macronema von 65 mm Lénge ist die S-formige

Biegung der vorderen Wirbelsdule nahezu vollstindig ausgebildet (Abb. 23b).

Das erste sowie das vierte bis siebte Basidorsale sind groBer als die restlichen Basidorsalia. Bd2 und
Bd3 sind kleiner, ebenso die Basidorsalia ab dem achten Wirbelsegment. Das erste Basiventrale ist

das grofite, alle nachfolgenden nehmen in ihrer Groe kontinuierlich ab.

Abb. 25:

Lateral- und Dorsalansicht auf die mit Sudan Schwarz angefarbten spino-occipitalen Nerven und Spinal-
nerven bei Eustomias obscurus (USNM 206711, 147 mm). a. Die Beschriftung der drei spino-occipitalen
Nerven (SO1-3) zeigt auf deren Ramus ventralis. Durch die Streckung der occipito-vertebralen Licke ver-
lassen sie caudal des Occiput den Riickenmarkskanal. Der erste Spinalnerv (S1) verlasst caudal des
ersten Neuralbogens (NB1) den Rickenmarkskanal. b. Die weil3e Punktlinie kennzeichnet den Verlauf der
drei spino-occipitalen Nerven und des ersten Spinalnervs. Der Nervus vagus (X) ist an seiner Austrittstelle
durchtrennt und entfernt. Boc: Basioccipitale; C: Zentrum; ChS: Chordascheide; Exoc: Exoccipitale; Papo:
Parapophyse; Rm: Rickenmark.
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Abb. 26:

Die Chorda dorsalis ist im vorderen Axialskelett in larvalen und juvenilen Vertretern der Gattung Eustomias
noch nicht S-férmig gebogen. a. Eustomias obscurus (USNM 234444, 59 mm): Die Wirbelsaule ist ge-
streckt; das erste Wirbelzentrum (C1) mit Basiventrale (Bv1) ist aber schon in diesem Stadium nach caudal
verschoben und vom ersten Basidorsale (Bd1) getrennt. Die Grof3e und Form der Basidorsalia variiert
stark. b. Eustomias sp. (USNM 394242, 59 mm): eine einsetzende Biegung der Wirbelsaule kann beobach-
tet werden. ANA: Akzessorischer Neuralbogen; ChS: Chordascheide; NB: Neuralbogen.
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3.4. Das ..sekundire Kopfgelenk* bei Bathophilus, Eustomias, Pachystomias, Malacosteus,

Aristostomias und Photostomias

Bei den meisten Stomiidae setzt die Chordascheide ventral am Basioccipitale des Schidels an
und zieht gerade nach caudal, d.h. es kommt zu keiner Uberlappung des Basioccipitale durch die
Chordascheide (siche dazu Flagellostomias boureei, Abb. 27a;und Idiacanthus anstrostomus, Abb.
28a). Eine Ausnahme davon stellen die sechs Gattungen Bathophilus, Eustomias, Pachystomias,
Malacosteus, Aristostomias und Photostomias dar. Die Chordascheide zieht bei den untersuchten
Individuen dieser Gattungen nicht gerade nach hinten, sondern bildet eine ausziehbare ventrale
Falte, die sich im Ruhezustand um einen Occipitalcondylus legt (Eustomias, Abb. 27b, 27¢c, 28d;
Pachystomias, Abb. 27d, 27e; Malacosteus, Abb. 271, 27g, 28c; Aristostomias, Abb. 27h, 271,
Photostomias, Abb. 27j,27k). Dieser Condylus wird bei Bathophilus, Eustomias, Pachystomias und
Malacosteus nur vom Basioccipitale, bei Aristostomias und Photostomias dagegen vom Basi- und
Exoccipitale zusammen gebildet. Er ragt im Ruhezustand in die ventrale Falte der Chordascheide

hinein und ist vollstdndig von ihr umhiillt (Abb. 27b, d, f, h, j, 28d).

Als Ruhezustand wird hier eine Position des Kopfes definiert, der nicht durch Muskelaktivitat
angehoben ist. Wird solch eine Anhebung des Kopfes in den aufgehellten Préparaten manipulativ
simuliert, kann die ventrale Falte der Chordascheide ausgezogen werden. Dabei verldngert sich
die Ventralseite der Chorda dorsalis und trdgt dazu bei, dass der Schiadel im Vergleich zu allen
anderen Gattungen der Stomiidae, welche einen solchen Mechanismus nicht besitzen, weiter nach
dorso-caudal ausgelenkt werden kann (Abb. 27c, e, g, i, k). Bei Nachlassen der manipulativen
Dorsalbiegung springt die ventrale Falte der Chordascheide samt Occipitalcondylus wieder in die

Chorda dorsalis zuriick.

Bei Bathophilus konnte diese ventrale Falte der Chordascheide ausschlieBlich in histologischen
Schnitten festgestellt werden. Dort scheint der Mechanismus weniger stark ausgeprégt zu sein als
bei den Gattungen Eustomias, Pachystomias, Malacosteus, Aristostomias und Photostomias. Die
ventrale Falte der Chordascheide tiberlappt hier nur wenige Millimeter das nach aboral verldngerte
Basioccipitale (Abb. 28b). Allerdings wird der Unterschied zu basaler stehenden Gattungen
deutlich, z.B. Idiacanthus anstrostomus (Abb. 28a). Die strukturelle Grundlage des postulierten
Mechanismus’ bildet sich erst im Laufe der Ontogenese aus und ist bei larvalen Tieren noch nicht

oder nur schwach ausgeprigt (siche dazu Eustomias Abb. 26a, 26b).
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ChS

Abb. 27:

~oekundares Kopfgelenk® bei funf Gattungen der Stomiidae im Vergleich zu einem basaler stehenden
Vertreter ohne selbigem. a. Flagellostomias boureei (BMNH 2002.8.5.786-788,161 mm) ohne ,sekundar-
em Kopfgelenk®: Lateralansicht des Schadelhinterrands und daran ansetzende Chordascheide (ChS). Die
Chorda dorsalis setzt am Basioccipitale an und zieht gerade nach hinten. b., ¢. Eustomias obscurus (USNM
206711, 199 mm). d., e. Pachystomias microdon (USNM 297922, 168 mm). f., g. Malacosteus australis
(USNM 296675, 110 mm). h., i. Aristostomias xenostoma (USNM 296715, 83 mm). j., k. Photostomias sp.
(USNM 296650, 92 mm). Die Chorda dorsalis bildet eine ventrale Tasche, in welche das Basioccipitale
(Boc) oder der aus Exoccipitale (Exoc) und Basioccipitale (bei Aristostomias und Photostomias) gebildete
Condylus im Ruhezustand hineinragt (linke Bilderreihe). Beim Anheben des Kopfes nach dorsal kann die
Tasche der Chorda dorsalis ausgezogen werden (rechte Bilderreihe).
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Abb. 28:

Sagittalschnittserie durch das ,sekundare Kopfgelenk” (roter Kasten) im Vergleich zu einem basaler ste-
henden Vertreter ohne selbigem. a. Idiacanthus anstrostomus (SIO 97-85, 310 mm) ohne ,sekundarem
Kopfgelenk®: die Chordascheide (ChS) setzt am Basioccipitale (Boc) an und verlauft gerade nach hinten.
b. Bathophilus filifer (SIO 03-189, 80 mm): die Chordascheide bildet eine ventrale Tasche, die sich ein
kleines Stlck nach rostral um das Basioccipitale legt. ¢. Malacosteus niger (SIO 73-25, 100 mm): die
ventrale Tasche der Chordascheide, welche sich um das Basioccipitale legt, ist stark vergroRert ebenso
in d. Eustomias filifer (BMNH 2007.10.31.64, TL= 97 mm). Zu beachten sind hier noch die zwischen dem
Occiput und dem ersten Neuralbogen (NB) verlaufenden drei spino-occipitalen Nerven (SO1-3). Exoc:
Exoccipitale; Rm: Rickenmark.
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4. Diskussion

4.1. Teil I: Stomiidae ohne Wirbelreduktion

Die fehlende knocherne Gelenkung zwischen Hinterhaupt und dem ersten Wirbel und die damit
einhergehende Uberbriickung dieser zervikalen Liicke durch die flexible Chorda dorsalis, ist ein
bisher einzigartiges Merkmal innerhalb der Knochenfische. Es ist daher auch nicht verwunderlich,
dass verschiedene Bearbeiter in diesem vorderen Bereich des Axialskeletts eine Reduktion von
Wirbeln annahmen (Sell 1916; Regan & Trewavas 1930; Beebe 1934; Tchernavin 1953; Giinther &
Deckert 1955, 1959; Morrow 1964a, 1964c; Morrow & Gibbs 1964). Regan und Trewavas (1930)
vermuteten eine vollstindige Reduktion des ersten Wirbels bei den Gattungen Flagellostomias,
Melanostomias, Echiostoma, Idiacanthus, Bathophilus. Des Weiteren postulierten sie zwei
vollstindig reduzierte Wirbel bei den Gattungen Malacosteus, Photostomias und Aristostomias.
Morrow (1964c) nahm an, dass jeweils drei Wirbel bei diesen Gattungen vollstindig reduziert
sind. In den nachfolgenden Arbeiten des 20. Jahrhunderts iiber die Stomiidae bezogen sich die
Autoren (Giinther & Deckert 1959; Morrow & Gibbs 1964; Morrow 1964a, 1964c; Sutton 2005;
Kenaley 2007) groftenteils auf die Angaben von Regan und Trewavas (1930). Giinther und
Deckert (1959) beschrieben fiir Malacosteus und Photostomias einen vorderen, rein chordalen
Wirbelsdulenabschnitt, dessen Lange der von drei Wirbelzentren entsprechen sollte. Die Begriindung
fiir eine Reduktion dieser drei Wirbel fanden sie bei Regan und Trewavas (1930), die in diesem

Abschnitt drei Spinalnerven zdhlten und die Reduktion der ersten drei Wirbel in Betracht zogen.

Die vorliegende Arbeit kann auf verbreiterter Materialbasis und verfeinerter Methodik die weit
verbreitete Hypothese von reduzierten Wirbeln bei einigen Vertretern der Stomiidae korrigieren
bzw. modifizieren. Die hier prisentierten Ergebnisse zeigen, dass es nur bei den Taxa Chauliodus,
Leptostomias gladiator und Eustomias zu einem Fehlen von bestimmten Wirbelzentren oder ganzen
Wirbeln kommt. Bei allen anderen untersuchten Stomiidae (Neonesthes, Astronesthes, Borostomias,
Rhadinesthes, Heterophotus, Stomias, Trigonolampa, Chirostomias, Flagellostomias, Opostomias,
Odontostomias, Thysanactis, Photonectes, Melanostomias, Echiostoma, Tactostoma, Idiacanthus,
Grammatostomias, Bathophilus, Pachystomias, Photostomias, Malacosteus und Aristostomias) ist
die fehlende knocherne Verbindung zwischen Hinterhaupt und dem ersten Wirbel nicht das Ergebnis
einer Wirbelreduktion, sondern resultiert aus einer Streckung der flexiblen Chorda dorsalis. Dies

ergibt sich insbesondere aus der Berticksichtigung der Lageverhéltnisse der rostralen Myosepten,
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die wiederum die Zuordnung der vorderen Myomere zu den entsprechenden spino-occipitalen und
zervikalen Spinalnerven reprédsentieren.

Des Weiteren erfdhrt das Basioccipitale in Relation zu den Exoccipitalia eine Verkiirzung.
Dieser Zustand verlidngert zusitzlich den chordalen Abschnitt im vorderen Bereich der

Wirbelsiule.

Rosen (1985) beschreibt eine Liicke, “a cervical gap” zwischen Hinterhaupt und erstem Wirbel
fiir basal stehende Neoteleostei, die bei abgeleiteteren Formen wie z.B. bei den Ctenosquamata
(Myctophiformes + Acanthomorpha), zunehmend verkiirzt und bei den Acanthomorpha vollstindig
geschlossen ist (siehe Abb. 29 fiir die Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Euteleostei).
Stiassny (1996) hielt die zervikale Liicke mit den posterior verldngerten Exoccipitalia bei den
Neoscopelidae (Laternenziingler), eine Familie der Myctophiformes (Laternenfischverwandte),
fiir auBergewohnlich gut ausgeprigt und etablierte dieses Merkmal als eine Synapomorphie
der Neoscopelidae. Innerhalb der Stomiidae, z.B. bei Malacosteus, iibertrifft die Lange dieser
Liicke zwischen Hinterhaupt und dem ersten Wirbel alle anderen bisherigen Beschreibungen
dieses Merkmals in anderen Taxa bei weitem. Damit einhergehend wird dieses Merkmal als

Synapomorphie fiir die Neoscopelidae in seiner Bedeutung abgeschwicht.

4.2. Segmentale Strukturen zur Bestimmung von Wirbelreduktionen

4.2.a Occipitale Myosepten

Britz & Johnson (in press) und Johnson & Britz (in press) haben iiberzeugend dargelegt, dass
bei den Actinopterygiern urspriinglich drei occipitale Myosepten vorhanden sind, welche sehr
konstant am Occiput ansetzen. Hierbei handelt es sich um die drei rostralsten Segmente, deren
Wirbelelemente evolutiv in den hinteren Bereich des Schidels aufgenommen wurden (siehe Britz

& Johnson in press; Johnson & Britz in press).

Bei der friihen Morphogenese des Occiput kann keine Einschmelzung von Segmenten beobachtet
werden, jedoch aber drei occipitale Myosepten, welche bereits am Occiput ansetzen (Britz &
Johnson in press; Johnson & Britz in press). Das Vorhandensein der drei occipitalen Myosepten
bei allen bisher untersuchten Actinopterygiern zeigt, dass deren Occiput homolog aufgebaut ist

(Britz & Johnson in press). Abweichungen in der Anzahl der occipitalen Myosepten, wie sie etwa
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Abb. 29:

Ubersicht tber die Verwandtschaftsbeziehungen der Euteleostei, verandert nach Rosen (1973). Die
Stomiiformes stellen die basalste Gruppe innerhalb der Neoteleostei dar. Zu den Eurypterygii werden
die Aulopiformes, die Myctophiformes und die Acanthomorpha gezahlit. Die Gruppe der Ctenosquamata
wird aus den Myctophiformes und den Acanthomorpha gebildet.
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bei den Chondrostei, Molidae und Ostraciidae (Tetraodontiformes) zu beobachten ist, weist auf
eine sekundire occipito-vertebrale Fusion hin. Dabei werden wéhrend der larvalen Ontogenese
einzelne postoccipitale Wirbelelemente oder auch ein ganzer Wirbel in den hinteren Teil des
Schidels aufgenommen (Britz & Johnson in press; Britz & Johnson 2005). Die zugehorigen
vertebralen Myosepten setzen in diesen Féllen nun ebenfalls am Occiput an. Erst durch die von
Britz und Johnson (in press.) etablierte strikte Unterscheidung zwischen einer evolutiven und einer
ontogenetischen Assimilation von Segmenten in das Occiput ist eine genaue Bestimmung sowohl
von occipito-vertebralen Fusionen als auch von Wirbelreduktionen méglich. Als Landmarke dienen
dabei sowohl die drei occipitalen Myosepten als auch das vierte Myoseptum, welche die Position
des ersten Wirbels anzeigen (Allis 1898; Patterson & Johnson 1995; Hilton et al. 2007; Britz &
Johnson, in press; Johnson & Britz, in press). Die occipitalen Myosepten setzen im Falle einiger
Stomiidae nicht nur am Occiput an, sondern auch an der Chordascheide, was mit der starken

Verldngerung des vorderen Wirbelsdulenabschnitts zusammenhéngen muss.

Bisher blieb in der Literatur die Anzahl der occipitalen Myosepten in der hypaxialen Muskulatur
unbeachtet. In der vorliegenden Arbeit wurden zwei dieser occipitalen Myosepten festgestellt,
welche mit dem zweiten und dritten occipitalen Myoseptum in der epaxialen Muskulatur
durchgéngig verbunden sind. Das erste occipitale Myoseptum ist somit ventral komplett reduziert;
dorsal findet man drei occipitale Myosepten. Im vierten Myoseptum, dem ersten vertebralen
Myoseptum, liegt bei fast allen Stomiidae der erste vollstandig ausgebildete Wirbel. Die einzigen

Ausnahmen hiervon bilden die Taxa Chauliodus, Leptostomias gladiator und Eustomias.

Mit der evolutiven Aufnahme der drei Wirbelelemente in den hinteren Bereich des Schidels
werden gleichzeitig auch ihre zugehorigen Nerven mit in die Schéddelkapsel aufgenommen, die

sogenannten spino-occipitalen Nerven (Fiirbringer 1897; Allis 1898; Herrick 1899).

4.2.b Spino-occipitale Nerven

Die erste Beschreibung der spino-occipitalen Nerven stammt von Stannius (1849), der bei Haien
einige Nerven zwischen dem Nervus vagus und dem ersten Spinalnerv fand. Fiirbringer (1897)
unterteilte diese spino-occipitalen Nerven zum einen in die occipitalen Nerven, welche ,,der

Occipitalregion des Schédels schon seit langer Zeit an[gehoren]* (S. 353) und zum anderen in
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die occipito-spinalen Nerven, welche ,,sich hinsichtlich ihrer Aufnahme in das Cranium noch
im statu nascendi“ befinden, und somit ,,Ubergangsnerven zwischen den occipitalen und den
freien spinalen Nerven darstellen (S. 353). Die occipitalen Nerven, welche Fiirbringer (1897)
mit den letzten Buchstaben des Alphabetes (v, w, X, y, z) kennzeichnet, haben bei den Teleostei
eine vollstindige Reduktion erfahren. Thre Anzahl variiert bei den Chondrichthyes zwischen 0
und 5, sogar in nahe verwandten Arten berichtet Fiirbringer (1897) erhebliche Unterschiede in
ihrer Anzahl. Die Nerven, welche sich bei den Teleostei zwischen dem Vagusnerv und dem ersten
Spinalnerv befinden, werden daher von Fiirbringer den occipito-spinalen Nerven zugerechnet,
welche er mit den Anfangsbuchstaben des Alphabetes kennzeichnet (a, b, ¢). Im Grundplan der
Actinopterygier werden drei dieser Nerven angenommen, wobei der erste (a) oft als reduziert
oder mit dem zweiten (b) fusioniert beschrieben wird (Fiirbringer 1897; Allis 1898; Herrick
1899). Diese Auffassung von Fiirbringer korrespondiert mit Sagemehl’s (1891) Gliederung des
Schéadels in einen protometameren Teil, zu welchem die occipitalen Nerven gehdren, und einen

auximetameren Teil, dem die occipito-spinalen Nerven zugehoren sollen.

Allis (1898) zweifelt in seiner Arbeit iiber die Homologie der occipitalen und vorderen Spinalnerven
mit iiberzeugenden Argumenten die Fiirbringersche Konzeption der occipitalen und occipito-
spinalen Nerven an. Allis (1898) argumentiert, dass die Einteilung in occipitale und occipito-
spinale Nerven ungenau sei, da von Fiirbringer (1897) keine ontogenetischen Beweise dafiir
geliefert wiirden. Insbesondere beméngelt er, dass nicht geklért sei, ob diese Nerven vor ihrer
Aufnahme in den Schédel vor oder hinter dem eingeschmolzenen Skelettelement liegen; somit sei

auch ihre exakte Zugehorigkeit zum proto- oder auximetameren Teil nicht eindeutig begriindet.

In der vorliegenden Arbeit werden die Nerven zwischen dem Nervus vagus und dem ersten
Spinalnerv deshalb mit ihrem Uberbegriff, spino-occipitale Nerven, bezeichnet. Diese innervieren
bei Chondrichthyern (Fiirbringer 1897), als auch bei Actinopterygiern (Allis 1897, 1898, 1903,
1909, 1922; Fiirbringer 1897; Herrick 1899, 1900; Parenti & Song 1996; Nakae & Sasaki 2007)
und Dipnoi (Fiirbringer 1897) neben den ersten Rumpfmyomeren die hypobranchiale Muskulatur
und die Muskeln der Brustflosse. Wie schon weiter oben erwihnt, werden im Grundplan der
Actinopterygier drei spino-occipitale Nerven angenommen. Abweichungen kommen dadurch
zustande, dass der erste spino-occipitale Nerv bei den Teleostei meist vollstindig reduziert ist

oder es zu Verschmelzungen mehrerer spino-occipitaler Nerven kommt (Fiirbringer 1897; Herrick
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1899; Allis 1909; Parenti & Song 1996; Nakae & Sasaki 2007).

Bei den Stomiidae konnten drei separate spino-occipitale Nerven identifiziert werden. Sie treten
nicht mehr durch Foramina in der Schidelseitenwand hindurch, sondern posterior des Schédels
durch die Membran zwischen Hinterhaupt und erstem Neuralbogen. Nur bei Astronesthes, einer
basal stehenden Gattung innerhalb der Stomiidae, verlduft der erste spino-occipitale Nerv noch
durch ein Foramen im Exoccipitale, was damit im Zusammenhang stehen konnte, dass bei dieser
Gattung die Verldngerung des vorderen chordalen Wirbelsdulenabschnitts noch relativ gering

ausgeprigt ist.

Die Schlussfolgerungen von Regan und Trewavas (1930) beziiglich reduzierter Wirbel bei
den Stomiidae beruhen nach meiner Auffassung auf einer Fehlinterpretation der occipitalen
Innervation. Sie deuteten die drei Nervenaustritte rostral des ersten Neuralbogens als Spinalnerven,
deren zugehdrige Wirbelsegmente komplett reduziert seien. Es handelt sich jedoch nach meinen
Untersuchungen bei diesen Nerven um die drei nach caudal, auBBerhalb des Occiput, verlagerten

spino-occipitalen Nerven.

4.3. Teil II: Stomiidae mit Wirbelreduktion mit Bezug auf bestehende Literatur

Tchernavin (1953) zahlte bei Chauliodus sloani sieben reduzierte Wirbelzentren fiir diese Art. Er
beschrieb einen rudimentéren ersten Neuralbogen, der am Vorderrand des grof3en Neuralbogens
angeschmolzen ist. Dieser groe Neuralbogen liegt im vierten Myoseptum und sein nach ventral
gerichtetes Epineurale verlduft in diesem Myoseptum, was diesen Neuralbogen als den ersten
auszeichnet. Er besitzt einen Auswuchs nach rostral, den Tchernavin (1953) falschlicherweise
als den rudimentéren ersten Neuralbogen identifizierte, dessen Wirbelzentrum und Parapophyse
fehlen. Das Ergebnis der von ihm durchgefiihrten Zahlung der reduzierten Wirbelzentren bei C.
sloani ergab somit ein reduziertes Wirbelsegment mehr als in vorliegender Arbeit fiir diese Art

gezdhlt wurde.

Bei der Gattung Chauliodus erfihrt die epaxiale Muskulatur in ihrem cranialen Bereich eine
starke Differenzierung; unter anderem kommt es zu einer Differenzierung des von Tchernavin

(1953) genannten Musculus dorsalis 8, welcher vom Neurocranium an die laterale Seite des stark
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vergroferten ersten Neuralbogens zieht. Seine bindegewebige Umbhiillung und Verbindung mit
der restlichen Rumpfmuskulatur entspricht der Lage des ersten occipitalen Myoseptums. Die zwei
nachfolgenden dorsalen Myosepten stehen mit den beiden occipitalen Myosepten der hypaxialen
Muskulatur in direkter Verbindung und lassen sich somit als das zweite und dritte occipitale

Myoseptum identifizieren.

Crane (1966) zihlte in seiner Untersuchung {iber die Radiation des Vipernfisches (Chauliodus)
im spéten Tertidr die reduzierten Wirbelzentren bei einigen Chauliodus Arten, beginnend beim
zweiten Wirbelsegment. Er klammerte speziell das erste Wirbelsegment aus seiner Zéhlweise
aus. Davon abgesehen stimmen seine Zahlungen mit den Ergebnissen in der vorliegenden Arbeit

grofBtenteils tiberein.

Bei Leptostomias gladiator liegt der erste Neuralbogen im vierten Myoseptum, was seine
Zugehorigkeit zum ersten Wirbelsegment belegt. Im vorderen Wirbelsdulenabschnitt ossifizieren
sechs Neuralbdgen und Parapophysen, wihrend die Wirbelzentren C1-C6 vollstindig reduziert
sind. Der erste vollstindig ausgebildete Wirbel mit Wirbelzentrum ist C7. Bei allen anderen
untersuchten Leptostomias- Arten sind die vordersten Wirbelzentren nicht reduziert, vielmehr
sind die ersten sechs Wirbel als schmale Ringe ossifiziert. Die intervertebralen Zwischenrdume in
diesem Bereich iibertreffen in ihrer Breite die eines Wirbels um mehr als das doppelte, und erst ab

dem sechsten Wirbel nimmt ihre Breite sukzessiv zu.

Regan und Trewavas (1930) gaben fiir Leptostomias gladiator den achten Wirbel als den ersten
vollstindig ossifizierten Wirbel an; irrefiihrend war ihre Zdhlung von sieben Neuralbogen,
wihrend sie gleichzeitig nur sechs Parapophysen anfiihrten. Regan und Trewavas identifizierten
die verschmolzenen drei Knorpelelemente caudal der Exoccipitalia als den ersten kndchernen
Neuralbogen. Sie erkannten nicht, dass es sich hierbei um knorpelige Strukturen handelt und
beschrieben: ,,the first neural arch is represented by a pair of small bones that articulate with the
exoccipital” (S. 41). Aus der larvalen Ontogenese geht klar hervor, dass diese Knorpelelemente
spéter als die nachfolgenden Basidorsalia entstehen und sich als Bindegewebsknorpel in dem
dichten Bindegewebe hinter den Exoccipitalia entwickeln (Weitere Diskussion hierzu unter
dem Abschnitt Bindegewebsknorpel und ANA (Akzessorischer Neuralbogen)). Die von ihnen
durchgefiihrte Zéhlung der reduzierten Wirbelzentren bei L. gladiator ergibt somit ein reduziertes

Wirbelsegment mehr fiir diese Art als in der vorliegenden Arbeit gezéhlt werden konnte.
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Fiir Thysanactis dentex nahmen Regan und Trewavas (1930) den gleichen Zustand von sieben
reduzierten Wirbelzentren an. Bei adulten Exemplaren von 7. dentex konnte in vorliegender
Arbeit eine Reduktion der vordersten Wirbelzentren eindeutig ausgeschlossen werden. Zwei der
fiinf von Regan und Trewavas’ untersuchten Exemplare von 7. dentex waren, gemessen an der
GroBe von 54 mm und 63 mm, noch juvenile Tiere, bei denen die vordersten Wirbel vermutlich
noch nicht ossifiziert waren. Durch die caudo-rostrale Ossifikationssequenz der Wirbelzentren
bei den Stomiidae (siehe Diskussion weiter unten: Ossifikationssequenz der Wirbelzentren in der
Ontogenese der Stomiidae) ossifizieren die vordersten Wirbel als letzte. Bei préaparierten Tieren
kann dies leicht zu der Annahme fiihren, dass diese vordersten Wirbel komplett reduziert seien. Die
monotypische Gattung Thysanactis, sowie die Gattungen Opostomias und Odontostomias und alle
im Rahmen dieser Arbeit untersuchten Leptostomias-Arten, bis auf L. gladiator, sind durch sechs
schmale Wirbelzentren im vordersten Bereich der Wirbelsdule ausgezeichnet. Erst ab dem neunten
Wirbelzentrum sind sie in ihrer eigentlichen Grof3e ausgebildet. Dies ist eine der Synapomorphien
dieser vier Gattungen und stellt sie innerhalb der Stomiidae verwandtschaftlich ndher zusammen

(Fink 1985).

Bei allen Eustomias-Arten ist der vordere Abschnitt der Wirbelsdule S-formig gebogen. Um diese
Biegung zu ermdglichen, sind in diesem Bereich mehrere Wirbelzentren und sogar ganze Wirbel
vollstindig reduziert. Man kann hier zwischen zwei Gruppen unterscheiden: bei der einen ist der
erste vollstdndig ausgebildete Wirbel C8, bei der anderen Gruppe ist es C9. Regan und Trewavas
(1930) gaben fiir die erste Gruppe C10 und fiir die zweite Gruppe CI11 als ersten vollstindig
ausgebildeten Wirbel an. Dies basierte auf ihrer Fehlinterpretation der occipitalen Innervation. Sie
identifizierten die drei spino-occipitalen Nerven als Spinalnerven, von denen sie glaubten, dass die
ersten beiden ihre zugehorigen Wirbel verloren hétten und der dritte zu dem ersten Neuralbogen

bzw. dislozierten Wirbel gehore.

Fiir gewohnlich verlaufen Spinalnerven durch den zum selben Segment gehorenden Neuralbogen
(Parenti & Song 1996). Im Falle der Stomiidae, bei denen die Neuralbdgen keine solche Foramina
fiir ihre Spinalnerven besitzen, miissen andere Bestimmungskriterien hinzugezogen werden. Laut
Allis (1903) verlauft der erste Spinalnerv im fiinften Myomer oder anders formuliert, zwischen
dem vierten und fiinften Myoseptum. Angewendet auf die Stomiidae bedeutet das, dass die
Spinalnerven jeweils hinter den zugehorigen Neuralbogen aus dem Riickenmarkskanal in ihr

jeweiliges Myomer eintreten. Regan und Trewavas (1930) erwdhnten keine Landmarken, mit
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deren Hilfe sie den ersten Spinalnerven bestimmten; vielmehr interpretierten sie den Nerv rostral
eines Neuralbogens als den zugehdrigen Segmentnerv. Durch die Fehlinterpretation der drei spino-
occipitale Nerven zwischen dem Nervus vagus und dem ersten Spinalnerven war die von Regan
und Trewavas (1930) bestimmte Anzahl von reduzierten Wirbeln bei allen Eustomias Arten um

zwel Wirbel zu hoch.

Regan und Trewavas (1930) unterscheiden noch eine dritte Gruppe, deren Berechtigung in
vorliegender Arbeit bestétigt werden kann. Sie wird allein durch E. obscurus repriasentiert. Diese Art
unterscheidet sich in mehreren Merkmalen von allen anderen untersuchten Arten. So verkndchert
bei E. obscurus das vierte Wirbelzentrum innerhalb der Aufwértsbiegung der Wirbelsdule, was
sonst bei keiner anderen untersuchten Art zu finden ist. AuBerdem lassen sich bei E. obscurus
partielle Ossifikationen der Wirbelzentren im Bereich der S-formigen Biegung der Wirbelsdule
von ventral wie auch von dorsal beobachten. Des Weiteren fehlen E. obscurus die vierte und
die fiinfte Rippe, und diese Art besitzt einen akzessorischen Neuralbogen. Der erste vollstindig

ausgebildete Wirbel bei E. obscurus ist C9.

Weiter unten im Text (unter Wirbelreduktion und phylogenetisch-systematische Folgerungen) ist die
Wirbelreduktion in den drei Taxa Chauliodus, Leptostomias gladiator und Eustomias tabellarisch
zusammengefasst (Tab.1). Im Folgenden sollen weitere morphologische Besonderheiten der

Stomiidae diskutiert werden.

4.4. Bindegewebsknorpel und ANA (Akzessorischer Neuralbogen)

Bei Chauliodus, Leptostomias, Thysanactis und Opostomias konnte verdichtetes Bindegewebe
caudal der Exoccipitalia beobachtet werden, es kommt jedoch zu keiner definierten kegelformigen
Auspriagung wie man sie in Form eines bindegewebigen ,,pad* bei Stomias (Schnell et al. 2008) und
Aristostomias findet. In diesem dichten Bindegewebe bilden sich bei Chauliodus, Leptostomias,
Thysanactis und Opostomias drei paarige Knorpelelemente. Diese liegen zwischen dem ersten
und dritten occipitalen Myoseptum und fusionieren im Laufe der postlarvalen Entwicklung; sie

verschmelzen auf beiden Seiten sowohl miteinander als auch mit den Exoccipitalia.

Regan and Trewavas (1930) hielten diese Knorpelelemente bei Leptostomias fiir Neuralbogen,
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diese miissten dafiir allerdings in der larvalen Entwicklung gleichzeitig mit den schon vorhandenen
Neuralbdgen im vorderen Bereich der Wirbelsdule angelegt sein. Zusétzlich miissten sich die
knorpeligen Elemente, wenn es sich denn um die Basidorsalia ein bis drei handeln sollte, auch in
ihren entsprechenden occipitalen Myosepten befinden. Dies ist jedoch nicht der Fall, sie liegen
zwischen dem ersten und dritten Myoseptum und das einzige Myoseptum, welches auf ihnen
ansetzt ist das zweite. Eine serielle Homologie der drei Knorpelelemente mit den Basidorsalia

kann damit weitgehend ausgeschlossen werden.

Fink (1985) bezeichnete diese Knorpelelemente bei Chauliodus als akzessorischen Neuralbogen
(ANA). Jedoch liegt der ANA immer im dritten occipitalen Myoseptum (Johnson & Britz in
press). Die Lage dieser Elemente bei Chauliodus, Leptostomias, Thysanactis und Opostomias vor
dem dritten occipitalen Myoseptum widerspricht also der Annahme von Fink (1985). Der einzige
Vertreter der Stomiidae, bei dem hier ein knorpeliger ANA im dritten occipitalen Myoseptum
gefunden werden konnte, ist Eustomias obscurus. Fink (1985) beschreibt einen solchen ANA auch

fir E. macrurus.

Neue Untersuchungsergebnisse zeigen fiir verschiedene Teleostei (4Anchoa, Protosalanx, Synodus,
Salmo, Holtbyrnia) die konstante Lage des ANA im dritten Myoseptum. Der ANA stellt ein
Uberbleibsel eines Wirbelsegments dar, welches evolutiv in das Occiput assimiliert wurde (Johnson
& Britz in press). Unter Betrachtung der hier angefiihrten Umstdnde scheint eine Bildung von
Knorpelelementen in dichtem Bindegewebe (Benjamin 1990) als eine Art Gelenkgewebe zwischen
dem Occiput und dem ersten Neuralbogen als sehr wahrscheinlich, da eine direkte Gelenkung

zwischen dem ersten Wirbel und dem Schédel ausbleibt.

4.5. Ossifikationssequenz der Wirbelzentren in der Ontogenese der Stomiidae

Die Ossifikationssequenz der Wirbelzentren kann innerhalb der Teleostei von verschiedenen
Startpunkten ausgehen und in unterschiedliche Richtungen voranschreiten. Die wohl héufigste
Ossifikationssequenz der Wirbelzentren ist von anterior nach posterior (Weisel 1967; Moser &
Ahlstrom 1970; Potthoff & Kelley 1982; Potthoff ef al.1988; Potthoff & Tellock 1993). Bei einer
anderen Variante tritt das erste ossifizierte Wirbelzentrum ungeféhr in der Mitte der Wirbelsdule

auf und die Ossifikation schreitet sowohl nach rostral als auch nach caudal voran (Weisel 1967;
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Richards et al. 1974; Ahlstrom & Counts 1958).

Die Stomiidae weisen zusammen mit zwei Myctophiden-Arten Hygophum atratumund H. reinhardti
(Moser & Ahlstrom 1970) eine seltene Art der Ossifikationssequenz auf, die Wirbelzentren
ossifizieren in caudo-rostraler Richtung (sieche dazu auch Cote et al. 2002). Dabei ossifizieren die

caudalen Wirbelzentren zuerst und die vordersten Wirbelzentren zuletzt.

Die caudo-rostrale Ossifikationssequenz der Wirbelzentren stellt eine notwendige Voraussetzung
fiir die Unterdriickung der vorderen cranialen Wirbelzentren dar. Eine hinreichende funktionelle
Begriindung fiir den sehr variablen Differenzierungs-Stopp in den drei Taxa Chauliodus,

Leptostomias gladiator und Eustomias ist gegenwirtig jedoch nicht erkennbar.

Crane (1966) beschrieb diese von caudal nach rostral fortschreitende Ossifikationssequenz
fiir Chauliodus und folgerte fiir diese Gattung, dass die verspitete Ossifikation der vordersten
Wirbelzentren, die Flexibilitit im vorderen Bereich der Wirbelsidule erhoht und somit einen Vorteil
bei der Nahrungsaufnahme bedeutet. Diese Folgerung scheint nahe liegend, konnte aber bisher
nicht an lebenden Tieren aus dieser Gattung demonstriert oder beobachtet werden. Crane (1966)
folgert weiter, dass der Vorteil bei der Nahrungsaufnahme wiederum den Hauptfaktor fiir die
Speziation der Gattung Chauliodus seit dem Mittleren Miozin dargestellt habe: “the acquisition of
the ability to postpone the ossification of the anterior vertebrae, thus increasing the flexibility of
the cervical region and conferring a great feeding advantage, is considered to be the major factor

influencing speciation within the genus Chauliodus since the middle Miocene” (S.24).

4.6. Auto- und Chordazentren

Wirbelzentren konnen sich aus verschiedenen Elementen zusammensetzen. Schultze und Arratia

(1986) unterscheiden zwischen Chorda-, Auto-, und Arcozentren.

Chordazentren wurden erstmals bei Chondrichthyes beschrieben (Schauinsland 1906; Remane
1936). Dort entstehen sie durch Einwanderung von Mesenchymzellen durch die Elastica externa
in die darunterliegende Faserscheide der Chorda dorsalis. Bei einigen Teleostei konnte eine

Mineralisation der Faserscheide der Chorda dorsalis beobachtet werden, jedoch keine vorherige
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Einwanderung von Zellen und somit auch keine knorpelige Vorstufe (Mookerjee 1936; Kamel
1953; Frangois 1966, 1967; Arratia & Schultze 1992; Nordvik et al. 2005). Letztlich kann daher
auch hier nicht von einer typischen Knochenbildung gesprochen werden; Chordazentren werden
daher als mineralisierte statt ossifizierte Elemente bezeichnet (Kamel 1953; Arratia et al. 2001).
Nordvik et al. (2005) bezeichnen diese mineralisierte Schicht innerhalb der Chordascheide als
layer 1, welche sich durch Mineralisation spezifischer Chordoblasten zu bilden scheint. Die

Homologisierung mit den Chordazentren der Chondrichthyes bleibt offen.

Die perichordale Knochenlamelle der Autozentren lagert sich als desmale Ossifikation auBerhalb
der Elastica externa der Chordascheide herum auf. Sie sind eine Neubildung der Actinopterygier

(Laerm 1976; Arratia et al. 2001).

Die Wirbelzentren der Stomiidae setzten sich aus Mineralisationen in der Chordascheide
(,,Chordazentren*) und Autozentren zusammen. Erstere bilden sich als schmale, alizaringefarbte
Abschnitte in der Chordascheide wéhrend der larvalen Ontogenese und noch vor der Ossifikation
der Autozentren. Frangois (1966, 1967) beschreibt diese Art der doppelschichtigen Wirbelzentren
auch fiir andere Euteleostei wie Clupea, Esox, und Salmo, wobei er eine Riickbildung der
,Chordazentren* bei grofleren Arten der Gattung Salmo beobachtet zu haben meint (1966). Arratia
und Schultze (1992) widersprechen dieser Auffassung; sie glauben,,Chordazentrenauch beiadulten
Tieren der Gattung Sa/mo feststellen zu konnen, wobei bei ihnen nur von den caudalen Wirbeln
die Rede ist. In der vorliegenden Arbeit konnte das Persistieren der ,,Chordazentren* bei adulten
Tieren der Stomiidae eindeutig nachgewiesen werden. Innerhalb der Neoteleostei ist bisher das
Vorkommen von mineralisierten Chordascheiden nur fiir Gambusia affinis (Cyprinodontiformes)

beschrieben (Kamel 1953).

4.7. Funktionsmorphologie des vorderen Axialskeletts

4.7.a Das ,,Pseudo-Kopfgelenk*

Bei Stomias boa liegen zu beiden Seiten der Chorda dorsalis bindegewebige ,,pads®, welche die
nach posterior verlangerten Exoccipitalia umfassen (Schnell et al. 2008). Der vordere chordale
Abschnitt der Wirbelsdule wird von dem, nach cranial verldngerten, ersten Neuralbogen

tiberdacht. Die Vergroferung des Neuralbogens ist durch zwei Faktoren bedingt: zum einen durch
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ein vergrofertes Basidorsale und zum anderen durch eine stark vergroBerte ,,Prazygapophyse®.
Sogenannte ,,Prizygapophysen® sind zuwachskndcherne Elemente, und besitzen keine knorpelige
Vorstufe (Mookerjee et al. 1940). Das Vorkommen von ,,Prazygapophysen‘ innerhalb der Stomiidae
widerspricht der Aussage von Rosen (1985), der diese Strukturelemente als Synapomorphie der
Acantomorpha auffasste. Zwar besteht die Moglichkeit, dass Rosen die ,,Prazygapophysen‘ bei
basaler stehenden Ordnungen iibersehen hat, andererseits kann aber eine konvergente Entwicklung
dieser auch nicht ausgeschlossen werden. Prazygapophysen sind in der Evolution der Wirbeltiere
mindestens zweimal unabhéngig voneinander entstanden, sowohl innerhalb der Actinopterygier

als auch in der Stammlinie der Tetrapoden (Remane 1936; Schauinsland 1906).

Die ventrale Fliche des nach cranial stark vergroBerten Neuralbogens dient den Fasern des
bindegewebigen ,,pad als Ansatzstelle; ventral laufen sie in die Fasern der Chordascheide {iber.
Dadurch bildet sich eine Art doppeltes Kugelgelenk fiir den Kopf, bei dem das Exoccipitale
wie ein Gelenkkopf und das bindegewebige ,,pad“ wie eine Gelenkpfanne funktionieren.
Dieses ,,Pseudo-Kopfgelenk* ersetzt vermutlich funktionell die fehlende kndcherne Gelenkung
zwischen Schédel und Wirbelsdule. Es dient moglicherweise als Widerlager zu beiden Seiten der
Chorda dorsalis, welche die in dorso-caudaler Richtung beim Anheben des Kopfes entstehenden
Krifte abfangen. Regan und Trewavas (1930) beschrieben fiir Aristostomias grimaldii ein
zapfenformiges, bindegewebiges ,,pad* mit einem gelatindsen Innenteil. Seine Fasern setzten laut
Regan und Trewavas am Epioticum und den Exoccipitalia an und ziehen zum ersten Wirbel. In
der vorliegenden Arbeit konnte das Vorkommen eines ,,pads® auch flir 4. xenostoma bestitigt
werden. Sein Faserverlauf stimmt jedoch nicht mit dem von Regan und Trewavas fiir 4. grimaldii
beschriebenen iiberein. Die Fasern des bindegewebigen ,,pad* ziehen bei 4. xenostoma von den
Exoccipitalia ventral in die Chordascheide und nicht zum ersten Wirbel. Die Art A. grimaldii
stand in vorliegender Arbeit nicht zur Verfiigung, und der von Regan und Trewavas beschriebene
Faserverlauf konnte somit nicht nachgepriift werden. Des Weiteren muss ungeklért bleiben, ob
es sich bei dem bindegewebigen ,,pad* bei Stomias und Aristostomias um homologe Strukturen

handelt.
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4.7.b ,,Sekundires Kopfgelenk*

Giinther und Deckert (1959) beschrieben fiir Malacosteus und Photostomias eine zweifache
Befestigung des Schidels an der Wirbelsdule: zum einen die am Occiput ansetzende Chorda
dorsalis, und zum anderen ,,zwei den chordaartigen Vorderabschnitt ventral halbrohrférmig
umgreifende Binderscheiden® (S. 7). Die Natur der sogenannten ,,.Bénderscheiden* wurde von
ihnen jedoch nicht eingehender analysiert. Giinther und Deckert (1959) erkannten bei den von
ihnen préparierten Tieren nicht, dass es sich hierbei um die Chorda dorsalis selber handelt, die
hier eine ventrale Falte bildet und in die das verldngerte Occiput hineinragt. Letzteres beschrieben
sie folgendermaBen: ,,die innere (oder untere) dieser Bianderscheiden bildet bei Photostomias
einen festen Kragen, in den die hier zapfenformig ausgezogene Occipitalregion hineinragt® (S.
7). Es geht sowohl aus der Arbeit von Giinther und Deckert (1959) wie auch aus der vorliegenden
Arbeit hervor, dass sich die Verbindung zwischen Schéidel und Wirbelsiule bei Malacosteus und
Photostomias stark von der Verbindung bei basaler stehenden Stomiidae unterscheidet. Hier zieht
die Chordascheide vom Ansatz am Basioccipitale gerade caudalwirts, bildet keine ventrale Falte
und tiberlappt folglich nicht das Basioccipitale.
Giinther und Deckert (1959) sahen einen kausalen Zusammenhang zwischen dem Wirkungsradius
des Kopfes und der ventralen Falte der Chorda dorsalis: ,,die ausgezogene Occipitalregion [rotiert]
gleichsam wie ein Gelenkkopf in der Gelenkpfanne, die von dem [...] Binderscheiden-Kragen
gebildet wird” (S. 8). Die ventral ausziehbare Chorda dorsalis bietet eine erhohte Beweglichkeit
und einen groBeren Wirkungsradius des Kopfes in dorso-caudaler Richtung. Durch Manipulation
konnte in vorliegender Arbeit das Neurocranium angehoben werden. Die ventrale Reservefalte der
Chorda dorsalis ermoglicht dabei eine Verldngerung der flexiblen vorderen Chordascheide; dies
wiederum ermdglicht ein weiteres Anheben des Kopfes in dorsaler Richtung. Es kann spekuliert
werden, dass damit die Erfolgsrate beim Beutefang signifikant erh6ht wird, da der Wirkungsradius
im Vergleich zu einer fixierten Gelenkung zwischen Schidel und Wirbelsdule stark erhdht ist.
Dieses innerhalb der Stomiidae apomorphe Merkmal findet sich bei den Gattungen
Bathophilus, Eustomias, Pachystomias, Malacosteus, Photostomias und Aristostomias. Es
ist bei Bathophilus im Gegensatz zu Eustomias, Pachystomias, Malacosteus, Photostomias
und Aristostomias sehr schwach ausgebildet. Bathophilus konnte somit die basalste Form des

»sekundédren Kopfgelenks* besitzen.

Bei Photostomias und Aristostomias setzt sich der zapfenférmige Condylus aus dem Exoccipitale
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Aristostomias

'-[ Photostomias

—— Malacosteus

L Pachystomias

Bathophilus

-E Grammatostomias

L Eustomias

— Idiacanthus

L Tactostoma

Abb. 30:

Ausschnitt des Cladogramms von Fink (1985). Der blaue Pfeil in Abb. 31 zeigt, wo der Ausschnitt im Ge-
samten einzuordnen ist. Die in vorliegender Arbeit gewonnenen Ergebnisse Uber das Vorkommen eines
,sekundaren Kopfgelenks* B innerhalb der Stomiidae ist auf das Cladogramm von Fink (1985) mapiert.
Bei den Gattungen Eustomias, Bathophilus, Pachystomias, Malacosteus, Photostomias und Aristostomi-
as konnte ein ,sekundares Kopfgelenk® festgestellt werden, welches in dieser Arbeit als Synapomorphie
dieser Gruppe interpretiert wird. Die Monophylie der von Nelson (2006) etablierten Unterfamilie der ,Ma-
lacosteinae® (Malacosteus, Photostomias, Aristostomias) wird damit angezweifelt. Fir Grammatostomias
konnte das Vorkommen eines ,sekundaren Kopfgelenks® noch nicht bestatigt werden. Der Condylus des
,,sekundé.ren Kopfgelenks* wird in Photostomias und Aristostomias aus dem Basi- und dem Exoccipitale
gebildet M.
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und dem Basioccipitale zusammen (Abb. 30), wihrend er bei Bathophilus, Eustomias, Pachystomias
und Malacosteus ausschlielich aus dem Basioccipitale besteht. Da bisher von Grammatostomias

keine Schnittserie erstellt werden konnte, fehlen die Daten fiir diese Gattung.

Nach Fink (1985) bildet Grammatostomias die Schwestergattung zu Bathophilus, zusammen sind
sie die Schwestergruppe zu Eustomias, und alle drei Gattungen gemeinsam sind der polytomen
Gruppe der ,,Malacosteinae* (Pachystomias, Malacosteus, Photostomias und Aristostomias)
gegeniibergestellt (siche dazu Abb. 30). Das Merkmal des ,,sekundiren Kopfgelenks* wird in
dieser Arbeit als Synapomorphie der genannten Gattungen (Bathophilus, Eustomias, Pachystomias,
Malacosteus, Photostomias und Aristostomias) betrachtet (Abb. 30), damit wird hier die
Monophylie der von Nelson (2006) etablierten Unterfamilie der ,,Malacosteinae* angezweifelt, da
auch Eustomias und Bathophilus liber ein ,,sekundéres Kopfgelenk* verfiigen. Um jedoch giiltige
Aussagen zu machen, wire eine eingehende Untersuchung von Grammatostomias erforderlich.

Eine molekulargenetische Analyse der Verwandtschaftsbeziehungen dieser Gattungen ist geplant.

4.8. Okomorphologie der Stomiidae und Hypothesen zur Funktionsmorphologie des vorderen

Axialskeletts

Verschiedene Strukturkomplexe im Bereich des vorderen Axialskeletts stehen sehr wahrscheinlich
im Dienst einer Verbesserung der Beweglichkeit des Kopfes: 1) Eine occipito-vertebrale Liicke bei
welcher die Chorda dorsalis die Strecke zwischen dem Occiput und dem ersten Wirbel iiberbriickt; 2)
die zusétzliche Reduktion von Wirbeln oder Wirbelzentren bei den Taxa Chauliodus, Leptostomias
gladiator und Eustomias; 3) das Vorkommen eines ,,sekundidren Kopfgelenks* bei den Gattungen
Bathophilus, Eustomias, Pachystomias, Malacosteus, Photostomias und Aristostomias. Die
Korrelation dieser und verschiedener anderer morphologischer Merkmale, wie die riesigen Mauler
mit langen, dolchartige Zéhnen und das Fehlen von Kiemenreusendornen (Morrow & Gibbs 1964;
Morrow 1964a, 1964b; Ebeling & Cailliet 1974; Sutton 2005) fiihrte schon lange zu der Vermutung,
dass die Vertreter der Stomiidae Predatoren groB3er Beuteobjekte, relativ zu ihrer Kdrpergrofle, sind
(Tchernavin 1948, 1953; Gilinther 1950; Giinther & Deckert 1959; Merrett & Roe 1974; Clarke
1982; Roe & Badcock 1984; Sutton & Hopkins 1996). Sutton und Hopkins (1996) analysierten
den Mageninhalt einiger Stomiidae, welche sie im Ostlichen Golf von Mexiko gefangen hatten.

Sie konnten bei diesen Tieren Netzfral3 ausschlieBen, da der Grossteil des Mageninhaltes bereits
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teilweise verdaut oder stark komprimiert und mit Magenschleim bedeckt war. Sie schlossen,
dass sich 80% der untersuchten Arten hauptsichlich von Myctophidae (Laternenfische) erndhren
(sieche dazu auch Butler et al. 2001). Die Daten von Merret und Roe (1974) stimmen mit diesen
Erkenntnissen iiberein, wobei sie zusitzlich erwédhnen, dass ca. bei der Halfte der untersuchten

Arten von Chauliodus danae der Magen leer war.

Idiacanthus, Thysanactis, Melanostomias, Bathophilus, Eustomias, Leptostomias, Aristostomias,
Stomias und Chauliodus sind piscivor, wobei Fische aus der Familie der Myctophidae den
Hauptanteil ihrer Beute ausmachten; die zweithdufigste Beute war Bregmaceros (Einhorndorsche)
aus der Ordnung der Gadiformes (Clarke 1982; Sutton & Hopkins 1996). Im Magen von Stomias
und Chauliodus wurden aufer Fischen auch Crustaceen, bei Thysanactis insbesondere Copepoden
gefunden. Alle anderen oben aufgelisteten Gattungen sind rein piscivor. Marshall (1960) stellte
folgende Hypothese auf: ,,in such surroundings it is an advantage to be able to take the largest
possible meal that comes along, and at the same time, not to turn aside from a copepod* (S. 108).
Die Gattung Astronesthes ernédhrt sich von Zooplankton und Mikronekton, wobei Euphausiidae
den Hauptanteil der Nahrung darstellten. Sutton und Hopkins (1996) fanden Schrimps aus der

Familie der Panaeidae ausschlieBlich in den Mégen von Photostomias.

Uberraschenderweise fanden Sutton und Hopkins (1996) in den Migen von Malacosteus
hauptséchlich Copepoden; dies scheint insofern verwunderlich, als Malacosteus relativ zur
Korpergrofle eines der grofBten Méuler innerhalb der Teleostei besitzt (Sutton 2005). AuBerdem
fehlt ihm ein Mundboden (Giinther 1950; Giinther & Deckert 1959; Sutton 2005) und der vordere
chordale Wirbelséulenabschnitt ist bei dieser Gattung ausgesprochen lang (entspricht einer
Lange von ca. drei Wirbeln). Dies sind alles Anpassungen, die man eher bei einer piscivoren

Nahrungsaufnahme erwarten wiirde.

Malacosteus, Pachystomias und Aristostomias besitzen die einzigartige Fahigkeit rote
Biolumineszenz aus ihrer Unteraugen-Photophore auszusenden. Die Retina von Malacosteus ist fur
dieses langwellige Licht mit Hilfe eines eingelagerten Bakteriochlorophyll-Derivates photosensibel
(O’Day & Fernandez 1974; Bowmaker et al. 1988; Douglas et al. 1998; Douglas et al. 2000;
Herring & Cope 2005; Sutton 2005). Wirbeltiere konnen dieses Bakteriochlorophyll-Derivat nicht
synthetisieren; deshalb vermutet Sutton (2005), dass Malacosteus sich auf Copepoden spezialisiert

hat, welche ihrerseits in ihrer Nahrung Phytoplankton primér oder sekundédr im Epipelagial zu



Diskussion 87

sich nehmen. Somit stellt diese Nahrung fiir Malacosteus eine Chlorophyll-Derivat Quelle dar,
welches er modifiziert und als Sehpigment in seine Retina einlagert. Sutton und Hopkins (1996)
sehen auflerdem eine Korrelation zwischen der Barbel am Unterkiefer und der Art der Nahrung.
Sie vermuten, dass die Biolumineszenz der Barbel nicht effektiv Crustaceen anlockt (siche dazu
auch Clarke 1982), sondern hauptsichlich Fische. Damit korreliert das Fehlen einer Barbel in

Malacosteus.

Bei den Gattungen mit reduzierten Wirbelzentren zeichnet sich keine besondere Beuteselektivitit
ab. Merret und Roe (1974) konnten z.B. fiir Chauliodus danae weder Periodizitidt noch Selektivitat
beziiglich der Nahrungsaufnahme und Art der Nahrung feststellen. Diese Taxa sind moglicherweise
erfolgreicher im Beutefang, und somit erfolgreicher im ErschlieBen von mesopelagischen
Habitaten weltweit. Aus der Literatur iber Analysen von Mageninhalte der Stomiidae geht hervor,
dass die occipito-vertebrale Liicke nicht ausschlieBlich mit der Nahrungsgrofle zusammenhéngt.
So besitzt Malacosteus die grofite occipito-vertebrale Liicke ohne Wirbelreduktion, erndhrt sich

aber vorwiegend von Copepoden.

4.9. Wirbelreduktion und phylogenetisch-systematische Folgerungen

Bei Chauliodus und Leptostomias konnte anhand von Ontogenesestadien gezeigt werden, dass
die Ossifikation der Wirbelzentren caudal beginnt und nach cranial fortschreitet. Die Basidorsalia
und —ventralia zeigen eine gegenldufige, hinter dem Kopf beginnende, Differenzierungsrichtung.
Bei Chauliodus sloani, C. danae, C. pammelas, und C. schmidti kommt die Bildung der Zentren
bei C7 zum Stillstand (Tab. 1). Dies ldsst sich auch bei Leptostomias gladiator beobachten.
Bei C. macouni und C. barbatus stoppt die Wirbelzentrenbildung bei C3 (Tab. 1). Formal
betrachtet kann man vermuten, dass die caudo-rostrale Differenzierungsrichtung der Zentren eine
notwendige Voraussetzung fiir die Unterdriickung der vorderen cranialen Wirbelzentren darstellt;
eine hinreichende funktionelle Begriindung fiir den Differenzierungs-Stopp ist gegenwiértig nicht
erkennbar. Ebenso fehlt eine plausible funktions- und 6komorphologische Erklidrung fiir die

Reduktion von cranialen Wirbelzentren.

Dieser Sachverhalt ist umso komplexer, als intragenerische Unterschiede in Bezug auf die

Reduktion der vorderen Wirbelzentren bestehen: So sind z.B. bei Leptostomias gladiator sechs
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vordere Wirbelkorper unterdriickt, wiahrend in allen anderen untersuchten Arten alle vorderen
Wirbelkorper als schmale Skelettringe ausgebildet und durch breite Zwischenwirbelscheiben

verbunden sind.

Bei Chauliodus sloani ist die Bildung der cranialen sechs Wirbelzentren ebenfalls unterdriickt.
Einige wenige adulte Individuen dieser Art zeigen an C6 noch partielle Zentrenbildung (Tab.
1). Bei einem weiteren Exemplar war zusétzlich C7 vollstandig reduziert. Bei C. macouni sind
lediglich die beiden vordersten Wirbelkorper ausgefallen; bei C. barbatus fehlt nur C1, bei C2

hingegen zeigen sich ventral noch Ansétze einer Ossifikation (Tab. 1).

Einen bekannten Sonderfall stellt die sehr artenreiche Gattung Eustomias dar: Das Wirbelzentrum
C1 ist ausgebildet, jedoch von seinem weiter rostral liegenden Neuralbogen getrennt. Die
Zusammengehorigkeit dieser Strukturelemente kann durch den Ansatz des vierten Myoseptums
belegt werden. Im darauffolgenden Wirbelsdulenabschnitt sind sechs oder sieben Wirbelzentren
unterdriickt. Die Neuralbdgen dieser Wirbelsegmente sind sehr unterschiedlich ausgepragt, wobei
die funktionelle Bedeutung dieser Unterschiede unklar bleibt. Der erste vollstindig ausgeprigte
Wirbel ist C8 oder C9 (Tab. 1). Auch hier gibt es zahlreiche Abweichungen vom geschilderten
Zustand: Bei E. obscurus ist neben C1 auch C4 vollstindig entwickelt und die Wirbelsegmente
C2, C3 und C8 zeigen ventral partielle Verkndcherungen, die Wirbelsegmente C5, C6 und C7
zeigen dorsal partielle Ossifikationen. Bei E. bifilis weisen C2 und C8 ventrale Ossifikationen
auf. Bei E. macronema ist C2 von ventral her partiell ossifiziert. Bei E. arborifer ist C9 ventral
verknochert, und der erste vollstindige Wirbel ist C10. Diese unterschiedliche Ausprigung der
vordersten Wirbelsegmente zeigt jedoch auch, dass die Reduktion von Wirbeln nicht einfach durch
die Repression der postulierten caudo-rostralen Differenzierungsrichtung der Zentren erklart

werden kann, sondern dass diese Variationen von anderen Einflussfaktoren iiberlagert sein muss.

Tab. 1:

Tabellarische Aufstellung der Anzahl vollstindig reduzierter Wirbelzentren bei Chauliodus, Leptostomias und
Eustomias und eventuelle Variationen darin. Bei der Gattung Eustomias ist der erste Wirbel in allen untersuchten
Arten ausgebildet.

* L. gracilis, L. longibarba, L. macropogon, L. leptolobus, L. bermudensis, L. bilobatus, L. haplocaulus, L. macronema,
L. multifilis, L. robustus, L. analis.

** E. macronema, E. satterleei, E. tomentosis, E. schmidti, E. bigelowi, E. jimcraddocki, E. dinema.

*** F. bifilis, E. enbarbatus, E. fissibarbis, E. brevibarbatus, E. macrurus, E. bimargaritus, E. melanostigma, E.

simplex, E. dubius, E. curtatus, E. arborifer.
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Tab. 1:
Gattung | Art vollstindig | Variationen
reduzierte
Wirbel-
zentren (C)
.§ C. macouni Cl1,C2
=
S C. barbatus C1,C2 partielle ventrale Ossifikation in C2
S
C. pammelas C1-Cé6
partielle ventrale o. dorsale Ossifikation in C6
C. sloani C1-Co6 moglich. Ein Individuum zeigt eine vollstindige
Reduktion von C7
ein Individuum zeigt eine Reduktion von C7,
C. danae C1-C6 jedoch mit partieller Ossifikation
C. schmidti C1-Cé6 partielle Ossifikation in C6 mdglich
3 L. gladiator C1-Cé6
g
IS Alle 11
§" iibrigen
. 0
Leptostomias
Arten*
g
'§ Gruppe 1+* C2-C7 partielle ventrale Ossifikation in C2 bei E.
S macronema.
S
4
partielle ventrale Ossifikation in C2 und C8
bei E. bifilis, E. enbarbatus und E. fissibarbis.
Gruppe 2*** C2-C8 Ein Individuum von E. arborifer zeigt eine
Reduktion von C9, jedoch mit partieller ventraler
Ossifikation.
E obscurus C2,C3, C5- | partielle ventrale Ossifikation in C2, C3 und C8;
’ C8 partielle dorsale Ossifikation in C5, C6 und C7.
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Die komplexe Umgestaltung des vorderen Axialskeletts der Stomiidae wurde bisher nie als
Merkmal in phylogenetischen Studien einbezogen. Die Zielsetzung der vorliegenden Arbeit war
es, neben rein funktionellen Erwigungen zu priifen, in wie weit sich die neuen Merkmale fiir eine

Kldrung der immer noch strittigen Phylogenie der Stomiidae einsetzen lieen.

Das jiingste Cladogramm, basierend auf 323 anatomischen Merkmalen (Fink 1985), ist hier als
Arbeitshypothese vorangestellt worden. Die drei Taxa Chauliodus, Leptostomias gladiator und
Eustomias, bei denen eine Wirbelreduktion belegt werden konnte, bilden in diesem Cladogramm
keine monophyletische Gruppe (sieche Abb. 31). Seine Annahmen basieren auf zahlreichen

Merkmalen, hauptséchlich aus dem Cranial — und Visceralskelett.

Eine Wirbelreduktion ist ein sehr komplexes, stark abgeleitetes Merkmal, welches bisher noch fiir
keine andere Gruppe innerhalb der Teleostei beschrieben wurde. Die Besonderheit dieses Merkmals
konnte daher auf den ersten Blick als ein synapomorphes Merkmal der drei Taxa Chauliodus,
Leptostomias gladiator und Eustomias erscheinen. Die beschriebenen Modalititen der Reduktion
legen jedoch nahe, dass diese bei den drei Taxa Chauliodus, L. gladiator und Eustomias dreimal

homoplastisch realisiert wurde.

Besonders sticht hier die Gattung Leptostomias heraus; von den heute giiltigen zwolf Arten in dieser
Gattung konnte nur fiir L. gladiator eine Wirbelreduktion belegt werden. Die elf iibrigen Arten,
ebenso wie Thysanactis, Opostomias und Odontostomias, sind durch sechs schmale Wirbelzentren
im vordersten Bereich der Wirbelsdule gekennzeichnet. Die Zwischenwirbelscheiben sind hier
breiter als ein Wirbelzentrum. Dieses Merkmal stellt diese vier Gattungen iiberzeugend in ein
Schwestergruppenverhéltnis (sensu Fink 1985, Abb. 31).

Unter der Bedingung, dass es sich bei der Wirbelreduktion um ein synapomorphes
Merkmal fiir Chauliodus, L. gladiator und Eustomias handelt, hitte es in der Abstammungslinie
der Gattungen Leptostomias, Thysanactis, Opostomias und Odontostomias mindestes dreimal zu
einer Reversion des Merkmals kommen miissen. Die Annahme einer in L. gladiator konvergent

entstandenen Wirbelreduktion folgt dem Sparsamkeitsprinzip und erscheint plausibler.

Die innerhalb der drei Taxa stark unterschiedliche Ausprigungsweisen der persistierenden

Apophysen und die nur bei Eustomias S-formig geschwungene Wirbelsdule sind weitere Kriterien,
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Abb. 31:

Simplifizierte Abbildung mit Fokus auf die Wirbelreduktion B zur Vollstandigen Auflistung der Gattungen
siehe Abb. 1. Die in vorliegender Arbeit gewonnenen Ergebnisse Uber das Vorkommen einer Wirbelre-
duktion innerhalb der Stomiidae sind auf das Cladogramm von Fink (1985) mapiert. Die Taxa Chauliodus,
Leptostomias gladiator und Eustomias, bei denen eine Wirbelreduktion festgestellt werden konnte bilden
nach Fink (1985) keine monophyletische Gruppe. Es wird deutlich, dass die sparsamste Annahme eine
mindestens dreimal homoplastisch entstandene Reduktion von Wirbeln innerhalb der Stomiidae ist und
dieses Merkmal somit keine Synapomorphie einer Gruppe darstellt, welche alle drei Taxa enthalt. Die Gat-
tungen Thysanactis, Odontostomias und Opostomias sind zusatzlich aufgefiihrt, da sie mit allen Ubrigen
Leptostomias Arten (Leptostomias spp.) das Merkmal der ersten sechs schmalen Wirbelringe teilen. Der
blaue Pfeil zeigt, wo der Ausschnitt des Cladogramms aus Abb. 30 im Gesamten einzuordnen ist.

*L. gracilis, L. longibarba, L. macropogon, L. leptolobus, L. bermudensis, L. bilobatus, L. haplocaulus, L.
macronema, L. multifilis, L. robustus, L. analis.
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welche fiir eine konvergente Entwicklung der Wirbelreduktion in den oben genannten Gruppen

sprechen.

Geht man davon aus, dass der urspriingliche Zustand des Stammlinienvertreters eine vollstindig
ausgeprigte Wirbelsdule war, so liegt die Vermutung nahe, dass in der Gattung Chauliodus,
wie bei C. barbatus und C. macouni zu finden, der Zustand mit zwei reduzierten Wirbelzentren
ein basales Merkmal darstellt. Damit wiirden die Arten C. sloani, C. danae, C. pammelas und
C. schmidti mit vorwiegend sechs reduzierten Wirbelzentren innerhalb der Gattung als starker
abgeleitet gelten. Crane (1966) beschreibt fiir die fossile Art C. eximius zwei bis drei reduzierte
Wirbelzentren. C. eximius und C. macouni tauchen im Fossilbericht ca. 4-12 Millionen Jahre vor C.
sloani auf. Dieser Fossilbefund konnte dafiir sprechen, dass eine geringere Anzahl an reduzierten
Wirbelzentren ein primitives Merkmal innerhalb der Gattung ist. Weitere Fossilbefunde miissten
jedoch herangezogen werden, um die Vermutung zu bestétigen und eine riicklaufige Entwicklung

dieser Merkmalsauspriagung auszuschlie3en.

Ubertragen auf die Gattung Leptostomias hieBe das, dass L. gladiator die am stirksten abgeleitete
Art représentiert. In der Gattung Eustomias scheint ebenfalls die Gruppe, in welcher der erste
vollstindig ausgebildete Wirbel C8 ist (E. macronema, E. satterleei, E. tomentosis, E. schmidlti,
E. bigelowi, E. jimcraddocki und E. dinema) eher basal zu stehen. Die Gruppe, in der C9 der erste
vollstindige Wirbel ist (E. bifilis, E. obscurus, E. enbarbatus, E. fissibarbis, E. brevibarbatus, E.
macrurus, E. bimargaritus, E. melanostigma, E. simplex, E. dubius, E. curtatus und E. arborifer),
erscheint hoher abgeleitet. Jedoch zeigt eine dritte Gruppe, ausschlieBlich reprasentiert durch E.
obscurus, ein zusétzlich ossifiziertes Wirbelzentrum C4 im Bereich der S-formig geschwungenen
Wirbelsdule und in jedem weiteren Wirbelsegment partielle Ossifikationen; der erste vollstindig
ausgebildete Wirbel ist aber auch hier C9. Eine riickldufige Tendenz hin zur Wiederausbildung von
Wirbelzentren konnte hier hineininterpretiert werden.

Durch das Mapieren des Merkmals der Wirbelreduktion auf das Cladogramm von Fink
(1985, siche Abb. 31) wird deutlich, dass eine konvergente Entstehung dieses in den drei Taxa
Chauliodus, Leptostomias gladiator und Eustomias die sparsamste Annahme ist. Solch eine
Spezialisierung des vorderen Wirbelsdulenabschnitts scheint einzigartig innerhalb der Teleostei zu

sein, offensichtlich jedoch nicht in der im Meso-und Bathypelagial beheimateten Stomiidae.
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5. Zusammenfassung

Die im Meso- und Bathypelagial aller Weltmeere vorkommenden Tiefseefische der Familie
Stomiidae (Schuppendrachenfische) zéhlen 281 Arten in 28 Gattungen. Allen Vertretern der
Stomiidae fehlt eine knécherne Gelenkung zwischen dem Occiput und dem ersten Wirbel. In der
dadurch entstehenden occipito-vertebralen Liicke wird die Chordascheide exponiert. In fritheren
Studien wurde diese occipito-vertebrale Liicke als Verlust eines oder mehrerer Wirbel oder
Wirbelzentren gedeutet. Funktionell ist die Liickenbildung wahrscheinlich als Verbesserung der

Kopfbeweglichkeit zu interpretieren.

Dievorliegende Arbeitumfasstdie Reevaluation der hierzu existierenden Literatur und die praktische
Uberpriifung der Hypothese der Wirbelreduktion bei den Stomiidae. Dazu wurden 26 der heute
giiltigen 28 Gattungen vergleichend morphologisch untersucht. Viele der verwendeten Taxa sind
erstmals zur Kldrung der Fragestellung herangezogen worden. Anhand histologischer Schnittserien
sowie spezieller Aufhell- und Féarbetechniken wurden die Ansatzstellen occipitaler und vertebraler
Myosepten am Occiput und Axialskelett genauer bestimmt. Durch die Identifizierung und Zahlung

der spino-occipitalen Nerven konnten die gewonnenen Erkenntnisse erhirtet werden.

Bei allen bekannten Teleostei stehen die ersten drei Myosepten mit dem Occiput in Verbindung
(occipitale Myosepten). Als sichere Landmarke zur Bestimmung des ersten Wirbels dient das
vierte Myoseptum. Bei den Stomiidae kommt es jedoch zu einer caudalen Verschiebung der
Ansatzstellen der occipitalen Myosepten: Nur noch das erste und zweite occipitale Myoseptum
setzen am Occiput an, das dritte occipitale Myoseptum setzt direkt an der Chordascheide an.
Bei Eustomias und Chauliodus kommt es zu einer Caudalverschiebung des zweiten occipitalen
Myoseptums, welches somit ebenfalls an der Chordascheide, bzw. in Chauliodus an dem ersten

vergroferten Neuralbogen ansetzt.

Das vierte Myoseptum ist immer mit dem ersten Wirbel assoziiert; ist dieser reduziert, setzt es
hingegen direkt an der Chordascheide an. Bei der Bestimmung des ersten Wirbels bzw. der Anzahl
reduzierter Wirbel im vorderen Axialskelett spielt die Insertion des vierten Myoseptums am ersten
Wirbel eine wesentliche Rolle. Kann keine Verbindung zwischen viertem Myoseptum und einem

Wirbel festgestellt werden, ist dies ein Indiz fiir dessen teilweise oder vollstindige Reduktion.
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Auch die Austrittsstellen der spino-occipitalen Nerven aus dem Riickenmarkskanal sind zum Teil
aus dem Occiput nach caudal in den chordalen Abschnitt des Axialskeletts verlagert. Sie verlassen
den Riickenmarkskanal zwischen Occiput und erstem Neuralbogen; nur bei Astronesthes verlauft
der erste spino-occipitale Nerv noch durch ein Foramen im Occiput. Die Spinalnerven treten
bei den Stomiidae nicht durch Foramina in den Neuralbdgen, sondern hinter ihrem jeweiligen
Neuralbogen aus dem Riickenmarkskanal aus. In der riickwértigen Verlagerung der occipitalen
Myosepten (Myomere) und der zugehdrigen Spinalnerven driickt sich eine generelle Streckung

der Korperachse in ihrem occipito-vertebralen Abschnitt aus.

Mittels dieses methodischen Zugangs ldsst sich der neue Befund erheben, dass es nur bei den
Taxa Chauliodus, Eustomias und Leptostomias gladiator zu einer vollstindigen Reduktion von
Wirbelzentren kommt. In welchem Fall die entsprechenden Neuralbdgen und Parapophysen
persistieren. Es kommt zu beachtlichen intragenerischen Unterschieden in der Anzahl der
reduzierten Wirbelzentren, so sind z.B. bei Chauliodus macouni und C. barbatus nur die ersten
zwel Wirbelzentren reduziert, wihrend in C. sloani, C. danae, C. pammelas, und C. schmidti die
Wirbelzentren eins bis sechs fehlen. Dariiber hinaus finden sich auch innerartliche Unterschiede; bei
der Art C. sloani zeigt das sechste Wirbelsegment in einigen Exemplaren partielle Verkndcherungen
seines Zentrums. Bei Leptostomias gladiator sind die sechs vordere Wirbelzentren reduziert,
wihrend in allen anderen untersuchten Leptostomias Arten alle vorderen Wirbelzentren ausgebildet
sind, wenn auch nur in Form von schmalen Skelettringen. In der Gattung Eustomias ist das erste
Wirbelzentrum ausgebildet. Im darauffolgenden Wirbelsdulenabschnitt sind sechs oder sieben
Wirbelzentren unterdriickt. Die Neuralbogen dieser Wirbelsegmente sind sehr unterschiedlich
ausgeprigt. Der erste vollstindig ausgeprigte Wirbel ist der Achte oder Neunte. Auch hier gibt es
zahlreiche Abweichungen vom geschilderten Zustand. Bei E. obscurus ist neben dem ersten auch
der vierte Wirbel vollstindig entwickelt und einige weitere Wirbelsegmente zeigen ventral wie

auch dorsal partielle Verknocherungen.

Bei allen anderen Stomiidae (Neonesthes, Astronesthes, Borostomias, Rhadinesthes, Hetero-
photus, Stomias, Trigonolampa, Chirostomias, Flagellostomias, Opostomias, Odontostomias,
Thysanactis, Photonectes, Melanostomias, Echiostoma, Tactostoma, Idiacanthus, Grammato-
stomias, Bathophilus, Pachystomias, Photostomias, Malacosteus und Aristostomias) ist die
mehr oder weniger exponierte Chordascheide zwischen Occiput und erstem Wirbel lediglich

durch die Streckung des Axialskeletts bedingt. Bei diesen Gattungen kommt es somit zu keiner
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Wirbelreduktion.

Eine wichtige Vorraussetzung fiir das Fehlen von Wirbelzentren bei den Taxa Chauliodus, Eustomias
und Leptostomias gladiator ist eine caudo-rostrale Ossifikationssequenz der Wirbelzentren, wie
sie bei einigen Taxa (z.B. Chauliodus und Leptostomias) belegt werden konnte. Dabei ossifizieren
die Wirbel im Schwanzbereich zuerst und die vordersten Wirbel zuletzt bzw. in den genannten
Gattungen nie. Es kommt hierbei zu einer inter- als auch zu einer intragenerischen Variabilitit in

Bezug auf die Anzahl der reduzierten Wirbelzentren.

Bei Bathophilus, Eustomias, Pachystomias, Malacosteus, Photostomias und Aristostomias konnte
eine ventrale Reservefalte der Chorda dorsalis festgestellt werden, in welche die caudalwirts
verlangerte Occipitalregion hineinragt. Dieses sogenannte ,,sekundére Kopfgelenk* ermoglicht
eine Verlangerung der gefalteten ventralen Chordascheide und ein weiteres Anheben des Kopfes.
Das Merkmal des ,,sekunddren Kopfgelenks® wird in vorliegender Arbeit als Synapomorphie
der genannten Gattungen (Bathophilus, Eustomias, Pachystomias, Malacosteus, Photostomias
und Aristostomias) betrachtet. Damit wird die Monophylie der von Nelson (2006) etablierten
Unterfamilie der ,,Malacosteinae“ (Malacosteus, Photostomias und Aristostomias) in Frage gestellt.
Um allerdings eine abschlieBende Aussage treffen zu konnen, sind vergleichende Untersuchungen

bei Grammatostomias, der Schwestergattung von Bathophilus (nach Fink 1985), erforderlich.

AbschlieBend werden phylogenetisch-systematische Konsequenzen der erhobenen Befunde
diskutiert. Gemafl dem jiingsten Cladogramm (Fink 1985) stellen die drei Taxa Chauliodus,
Eustomias und Leptostomias gladiator keine monophyletische Gruppe dar. Die Ergebnisse der
vorliegenden Arbeit, welche die Existenz deutlicher Unterschiede in der Ausprigungsform des
vorderen Axialskeletts aufzeigen, unterstiitzen diese Einteilung und lassen damit schlussfolgern,
dass die Reduktion von Wirbeln dreimal unabhéngig innerhalb der Stomiidae entstanden sein

muss.
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Materialliste in tabellarischer Form. Alle Lédngen beziehen sich auf die Standardldnge (SL) eines Tieres, es sei
denn es wird anders angegeben; TL = Gesamtlinge. *A = Alizarin gefarbt.
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d Manducus maderensis MCZ 82189 1 | TL=10 |x
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ﬁ Cyclothone atraria SIO 67-102 1 |68 X
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% Cyclothone braueri uncat. 2 |20 X
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Gonostoma sp. USNM 325548 |1 | 120 X
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= Danaphos oculatus SIO uncat. 1 |25 X
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STOMIIDAE

Aristostomias USNM 296715 83 X
xenostoma 123
140
Astronesthes niger MCZ 133101 26 X
37 X
48 X
62
Astronesthes niger MCZ 147083 29 X
Astronesthes indicus SIO 92-61 82 X
98
Bathophilus filifer SIO 76-42 TL=75 |x
Bathophilus filifer SIO 03-189 80
89
Bathophilus sp. USNM 325530 73 X
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panamensis 150
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TL=50
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Chauliodus sloani SIO 88-178 TL=250 | x
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Chauliodus sloani USNM 201005 TL=213
Chauliodus sloani USNM 200984 145
Chauliodus sloani USNM 028467 adult
Chauliodus sloani USNM 219960 adult
Chauliodus sloani USNM 285137 adult




Chauliodus sloani USNM uncat. 230
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Chauliodus sloani BMNH TL=130
2002.3.1.179
Chauliodus macouni SIO 88-22 28
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Chauliodus macouni USNM 150561 162
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Eustomias sp. MCZ 62637 45
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Eustomias arborifer USNM 223956 259
Eustomias arborifer USNM 223958 130
102
Eustomias bifilis SIO 97-89 TL=105
TL=108
Eustomias bigelowi USNM 261306 153
Eustomias bimargaritus | USNM 224105 142
Eustomias USNM 260291 163
brevibarbatus
Eustomias curtatus USNM 224194 146
Eustomias dinema USNM 322444 97
Eustomias dubius USNM 222161 174
Eustomias enbarbatus USNM 234464 201
135
91
Eustomias enbarbatus USNM 379968 111
Eustomias filifer BMNH  2007. TL=97
10.31.64
Eustomias fissibarbis USNM 270587 122
Eustomias furcifer USNM 234388 166
Eustomias furcifer USNM 322866 149
Eustomias jimcraddocki | USNM 323052 151
Eustomias macronema BMNH TL=65
2007.10.31.12
Eustomias macrurus USNM 322772 196
169
Eustomias USNM 223737 136
melanostigma
Eustomias obscurus USNM 206711 199
147
179
131
135
Eustomias obscurus USNM 234444 59
Eustomias obscurus USNM 234416 71




Eustomias satterleei USNM 341943 151
159
Eustomias schmidti USNM 261301 195
Eustomias simplex USNM 372020 205
Eustomias tomentosis USNM 322643 110
Flagellostomias boureei | BMNH 161
2002.8.5.786-
788
Grammatostomias USNM 300011 90
circularis
Grammatostomias USNM 270611 55
circularis
Grammatostomias VIMS 11846 111
dentatus 117
Grammatostomias USNM 234036 76
dentatus
Heterophotus ophistoma | USNM uncat. 144
Idiacanthus SIO 97-85 310
anstrostomus
Idiacanthus SIO 60-459 320
anstrostomus 182
Idiacanthus SIO 70-237 135
anstrostomus 57
75
Leptostomias sp. BMNH 70
2007.10.31.65
Leptostomias sp. BMNH 49
2007.10.31.66
Leptostomias sp. USNM 257245 69
74
93
Leptostomias sp. USNM 257231 61
Leptostomias sp. USNM 292290 44
Leptostomias sp. USNM 256843 240
Leptostomias sp. USNM 256844 177
Leptostomias sp. USNM 301801 185




Leptostomias gladiator | BMNH 91 X

2007.10.31.8
Leptostomias gladiator | BMNH

1929.7.6.13
Leptostomias gladiator | BMNH

1929.7.6.14
Leptostomias gladiator | BMNH

1929.7.6.15
Leptostomias gladiator | BMNH

1929.7.6.16
Leptostomias gladiator | USNM 234490 366
Leptostomias gracilis BMNH

1929.7.6.10
Leptostomias BMNH
longibarba 1929.7.6.11
Leptostomias leptobolus | BMNH

1929.7.6.12
Leptostomias BMNH
macropogon 1930.1.12.521
Leptostomias USNM 234478 458
bermudensis
Leptostomias bilobatus | USNM 298720 359
Leptostomias multifilis USNM 300185 122
Leptostomias USNM 300546 173
haplocaulus
Leptostomias USNM 301803 64
macronema
Leptostomias robustus NSMT-P 63256 293
Malacosteus niger SIO 73-25 130 X

100
135

Malacosteus niger USNM 296813 74 X
Malacosteus australis USNM 296675 110 X
Melanostomias BMNH 139 X
melanops 2007.10.31.10
Melanostomias USNM 272912 193 A*

biseriatus




Neonesthes capensis USNM uncat. 128
Neonesthes capensis USNM 272906 115
Odontostomias USNM 343256 76
micropogon
Opostomias mitsuii USNM 200816 113
Opostomias mitsuii USNM 320488 170
Pachystomias microdon | USNM 296708 147
Pachystomias microdon | USNM 297922 168
Pachystomias microdon | USNM 297923 156
Photonectes parvimanus | BMNH 44
1998.8.9.18733
Photonectes braueri BMNH 62
1998.8.9.18726
Photostomias guernei BMNH 112
2007.10.31.19
Photostomias guernei BMNH 50
2007.10.31.6
Photostomias sp. USNM 296650 92
Rhadinesthes decimus BMNH 138
2007.10.31.13
Stomias atriventer SIO uncat. 125
185
190
Stomias boa ferox MCZ 42920 86
Stomias boa ferox MCZ 128612 63
Stomias boa ferox MCZ 129017 TL=52
Stomias boa ferox MCZ 129070 TL=37
TL=39
TL=40
TL=41
TL=43
TL=62
Stomias boa ferox USNM 219959 120
Stomias boa USNM 393605 240




Tactostoma macropus SIO 89-169 175
195
195
Thysanactis dentex BMNH
1929.7.6.8-9
Thysanactis dentex USNM 365803 76
Thysanactis dentex USNM uncat. 165
Trigonolampa miriceps | USNM 219996 107
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