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ABSTRACT: The nematocysts of the sea anemones and their importance for differential-
diagnosis. Nematocysts of 36 actinian species of the North Sea, Mediterranean and Red Sea
were studied by phase contrast and electron microscopy. Spirocysts differ from nematocysts
in having, just after discharge, a single thread of secretion (“Quellfaden™) entwining the tube
in left turns. Haplonemes and heteronemes are redefined. In undischarged condition, hetero-
nemes have a basal shaft (“Achsenkdrper”) of greater diameter than the thread. The everted
shaft of heteronemes bears coarse armature abruptly reduced on the thread. The tube of
haplonemes, however, is of nearly uniform diameter (isorhizes) or broader at the basis
(anisorhizes). The length of the spines is proportional to the respective diameter of the tube.
Other categories of haplonemes are eliminated. Haplonemes have a wider distribution than
generally believed. They are not known as yet from the scapus of many Acontiatia and from
the tentacles of some individuals within the Hormathiidae. The categories, proposed by WeiLL
(1934), of microbasic and macrobasic mastigophores and amastigophores are substituted by the
categories of b- and p-rhabdoides. Within the Actiniaria p-rhabdoides differ from b-rhabdoides
by having an unarmed thread, invaginated into the funnelshaped opening at the distal end of
the uneverted shaft. The thread of b-rhabdoides, however, always bears spines. The shaft of
some rhabdoides can be divided into a folded proximal part (“Faltstiick”) and a distal main-
part (“Hauptstiick”). The two parts differ in structure and armature. These rhabdoides tend 1o
throw out the mass of spines in a dartlike structure if discharge is hampered. Several new
variations and categories of b- and p-rhabdoides are presented; their taxonomic value is
demonstrated by some examples.

EINLEITUNG

Der unterschiedliche Bau der Nesselkapseln der Cnidaria wurde schon frithzeitig
als taxonomisches Merkmal erachter. MiLne Epwarps (1857) beriicksichtigte erstmals
die Nesselkapseln bei der Beschreibung von Aktinienarten. Es folgten zahlreiche Ver-
ffentlichungen, in deren Mittelpunkt die Morphologie und Funktion (Iwanzorr
1896, WiLL 1909, 1914, CuTrEss 1955, Hanp 1961, WesTraLr 19641966, SkAER &
Picken 1965, PicKEN & SKAER 1966) weniger aber die Bedeutung der Nesselkapseln
fiir die Systematik der Aktinien standen (STEPHENSON 1929, CARLGREN 1940, 1945).

WeiLL (1934) hat in einem umfassenden Werk die Nesselkapseln der verschiede-
nen Cnidarier in einem System vereint und eine umfangreiche Nomenklatur geschaf-
fen. WeiLLs System wurde von allen Systematikern iibernommen, seine praktische
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Verwendung stief jedoch auf Schwierigkeiten (Russer 1953) und 18ste somit Kritik
aus (STEPHENSON 1935, CARLGREN 1940, CurrEess 1955). Bei der Charakterisierung
seiner Nesselkapselkategorien wird WerLL in der Tat den taxonomischen Verhiltnissen
der Aktinien und den morphologischen Gegebenheiten ithrer Nesselkapseln wenig ge-
recht. Dieser Mangel veranlafite bereits CarrGren (1940) und Cutress (1955) zu
weitreichenden Abinderungen einzelner Kategorien.

Heute ist WEILLs System, obwohl erst 1965 von WernER in den deutschen Sprach-
gebrauch eingefithrt, nicht mehr mit den neuesten Ergebnissen (WesTEALL 1965, 1966,
Prcken & Sxaer 1966) in Einklang zu bringen.

Auf Grund eigener Untersuchungen an Aktinien sehe ich mich zu Abwandlungen
des WenLschen Systems veranlaflt, soweit es die Nesselkapseln der Aktinien, insbe-
sondere die rhabdoiden Heteronemen betrifft.

MATERIAL UND METHODE

Nesselkapseln von 36 Aktinienarten aus dem Roten Meer, der Nordsee und dem
Mittelmeer wurden in lebensfrischem Zustand im Dunkelfeld und im Phasenkontrast
(nach Zerwike) untersucht. Die Entladung der meisten Kapseln konnte mit Aqua
destillata oder verdiinntem Eisessig (1 : 10) erzielt werden.

Die elektronenmikroskopischen Untersuchungen fanden gréftenteils an Total-
priparaten statt, dhnlich wie von Rosson (1953) beschrieben. Formvarbedeckte
Kupfernetze wurden mit frischem Aktiniengewebe betupft, getrocknet und anschlieRend
in verdiinntem Eisessig oder Aqua destillata gebadet. Zur Herstellung von Ultradiinn-
schnitten wurde das Material bei Zimmertemperatur in einem Gemisch aus 2,59
Glutaraldehyd, 1,59 NaCl und 0,13 M Phosphatpuffer (pH 7,5) 12 h vorfixiert, an-
schliefend in 1% OsOy, geldst in derselben Pufferldsung, 1 h nachfixiert und in Epon
eingebettet. Kontrastiert wurde durch Zusatz von 19/p Phosphorwolframsiure und
0,590 Uranylazetat zu 709/ Alkohol.

ERGEBNISSE

Die Nesselkapseln der Aktinien bestehen aus ,Spirocysten® und ,, Nematocysten.
Der Nesselschlauch der Nematocysten kann bei einigen Kategorien in ,Schaft* (Ach-
senk6rper) und ,Faden® unterteilt werden.

Die Spirocysten

Bis vor kurzem war umstritten, ob die Spirocysten gewthnliche Nematocysten
(WiLL 1909, StepmENsoN 1929, Cutress 1955) oder Nesselkapseln besonderer Art
darstellen (WeiLL 1934). Die jiingsten elektronenmikroskopischen Untersuchungen ha-
ben den besonderen Bau der Spirocysten offenbart. Neben der abweichenden Kapsel-
beschaffenheit hat WesTraLL (1964, 1965) als wesentliche Besonderheit unentladener
Spirocysten festgestellt, dal der Fadeninhalt aus 30-40 parallel zur Lingsachse des
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Fadens verlaufenden Stibchen oder Tubuli besteht, deren Funktion sich die Autorin
nicht erkliren konnte.

Die eigenen Untersuchungen haben ergeben, dafl die Spirocysten im Gegensatz zu
den Beobachtungen von Cutress (1955) und Hanp (1961) leicht zu entladen sind und
in diesem Zustand deutlich von den Nematocysten abweichen. Analog zu den Ne-
matocysten, deren Nesselschlauch dber drei rechtsgewundene Dornspiralen verfiigt,
sollte nach bisheriger Auffassung der Schlauch der Spirocysten mit 3 quellfihigen
Leisten versehen sein (Wit 1909, StepHensoN 1929). Wie ich jedoch wiederholt an
verschiedenen Aktinienarten beobachten konnte, windet sich um den unbewafineten
Schlauch (Sxaer & Picken 1965) der Spirocysten unmittelbar nach der Ausstiilpung
lediglich ein einziger Quellfaden, und zwar in Linkswindung (Abb. 1a, b). Dieser
zundchst einheitliche Quellfaden ist nur locker mit dem Schlauch verbunden und 16st
sich in kurzer Zeit zu einem Sekretmaschenwerk auf, das auch schon von Wi (1909)
und elektronenmikroskopisch von Skarr & Prcken (1965) dargestellt wurde.

Aus den elektronenmikroskopischen Aufnahmen von WestraLL (1965, Pl 6) geht
hervor, dafl die Tubulibiindel jeweils nur auf einer Seite des Schlauches zu sehen sind
und das Schlauchinnere geradegestreckt durchziehen, ohne die Falten des Schlauches
auszufiillen, Durch die Streckung dieser Falten jedoch erhilt der Schlauch wihrend der
Entladung seine enorme Verlingerung. Der Quellfaden aber umgibt den Schlauch in
weiten, lockeren Windungen und mufl sich daher wesentlich linger als dieser entfalten
kénnen (Abb. 1b). Es liegt die Vermutung nahe, dafl der Quellfaden im Inneren lings
zur Schlauchrichtung gefaltet ist, so dafl sich auf einem Schlauchquerschnitt immer
mehrere Querschnitte des Quellfadens zeigen.

Die besondere Stellung der Spirocysten ist also gerechtfertigt, und ihr Bau lifit
schwerlich einen Vergleich mit den tibrigen Nematocysten zu, die {iber einen bewaff-
neten Schlauch ohne Quelleistungen verfiigen.

Die Nematocysten

Nach WeiLL (1934) bestehen die Nematocysten aus ,, Astomocniden® (ohne ter-
minale Offnung) und ,Stomocniden® (mit terminaler Offnung). Die Nematocysten der
Aktinien gehoren ausschlieflich zu den Stomocniden, die wiederum in ,,Haplonemen®
und ,Heteronemen® aufgegliedert sind (Tab. 1).

Diese Einteilung ist insofern unbefriedigend, als sich cinerseits die Definitionen
fiir den unentladenen Zustand {berschneiden und andererseits der Kaliberunterschied
von Schaft und Faden bei gewissen Heteronemen (b-Mastigophoren) so gering ist, dafl
er praktisch nur in wenigen Fillen feststellbar ist (CArRLGrREN 1940, Cutress 1955,
Hanp 1961).

Abb. 1: (a) Spirocyste, Alicia costae, Capitulum, Schlauch mit Quellfaden (1500 :1); (b)

Spirocyste, A. costae, Quellfaden aufgelockere, Schlauchende (SE) noch nicht entladen

(1050 : 1); (c) b-Rhabdoide, Bunodactis werrucosa, Mesenterialfilament: Schaft und Faden,

Faden mit Dornen (D) (18000 :1); (d) Anisorhize Haploneme, Aiptasia diaphana, Scapus

(1100 : 1); (e-g) Isorhize Haploneme, Sagartiogeton undatus, Scapus: entladen (e), Faden
(f), geschlossen (g) (1890 : 1)
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Tabelle 1
Unterscheidung der beiden Kategorien von Stomocniden (vgl. WerRNER 1965)
Stomocniden Entladen Nicht entladen
Haplonemen Nesselapparat einfacher Ohne Achsenkdrper oder
Faden, ohne deutlich ab- mit schwach entwickeltem
gesetzten basalen Schaft. Achsenkérper.
Heteronemen Nesselapparat mit deutlich Mit schwach oder stark
abgesetztem basalem Schaft entwickeltem Achsenkdrper.
oder Schaft ohne Faden.

Es bestehen jedoch enge Beziehungen zwischen der Bewaffnung und der Gestalt
des Nesselschlauches, die geeigneter sind, die Haplonemen von den Heteronemen zu
unterscheiden. Einem schwach oder stark entwickelten Achsenkdrper einer unentlade-
nen Stomocnide entspricht in entladenem Zustand weniger ein deutlich abgesetzter
basaler Schaft als vielmehr eine deutlich abgesetzte Bewaffnung. Nach dieser Definition
zeichnen sich also die Heteronemen durch eine langbedornte Basis (Schaft) aus, an die
sich ohne Ubergang ein kurz oder nicht bedornter Faden anschlieft, und zwar unab-
hingig davon, ob sich das Kaliber des Nesselschlauches an irgendeiner Stelle abrupt
indert oder nicht (Abb. 2¢, d).

Bei den Haplonemen hingegen besteht entweder kein bedeutender Unterschied in
der Bewaffnung der einzelnen Schlauchabschnitte (,,Isorhizen®) oder aber der Nessel-
schlauch verjiingt sich distal auffillig und die Dornen nehmen entsprechend dem
jeweiligen Schlauchquerschnitt an Linge ab (,Anisorhizen®). Daraus folgt, dafl die
Haplonemen keinen Achsenkdrper im Sinne WeiLLs (1934, p. 53) haben konnen. Ihr
Schlauch ist gleichmiflig oder ungleichmiflig in der Kapsel aufgerollt (Abb. 2a, b).

Die Haplonemen

Eine Unterscheidung von isorhizen und anisorhizen Haplonemen erscheint nach
den ausfiihrlichen Untersuchungen an holotrichen Haplonemen nicht mehr angebracht.
SkAER & Prcken (1965) haben fiir WeiLLs Typus einer holotrichen isorhizen Haplo-
neme von Corynactis viridis (Corallimorpharia) an elektronenmikroskopischen Pri-
paraten nachgewiesen, dafl es sich bei dieser Stomocnide um eine heterotriche anisorhize
Haploneme handelt.

Obwohl sich vielleicht bei elektronenmikroskopischer Betrachtung letztlich alle
Haplonemen als Anisorhize herausstellen werden, sollte jedoch aus praktischen Griin-
den diese Unterteilung beibehalten werden. Denn bei lichtoptischer Untersuchung
liefert diese Differenzierung wertvolle Anhaltspunkte fiir die Systematik. Die Auftei-
lung der Haplonemen durch WziLL (1934) in: (1) atriche, basitriche und holotriche
Isorhizen! und (2) homotriche und heterotriche Anisorhizen ist nicht gerechtfertigt.

1 WerNER (1965) schuf fiir die Hydrozoen den neuen Typ der merotrichen Isorhizen,
die tiber einen der Basis geniherten Zwischenteil mit abgesetzter Bewaffnung verfiigen. Es
handelt sich laut vorliegender Definition um eine Heteroneme.
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Alle niher untersuchten , Atrichen® erwiesen sich als ,holotrich® (Currzss 1955,
Picken & SkAErR 1966, WestrarL 1965). Die Dornen der ehemaligen ,Atrichen®
unterscheiden sich nicht von denjenigen der ,Holotrichen® (Picken & Skarr 1966).
»Basitriche® im Sinne WEiLLs existieren nicht. Sie sind identisch mit CARLGRENS
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Abb. 2: (a) Isorhize Haploneme, Anthopleura stellula, Akrorhage; (b} Anisorhize Haploneme,

Anthoplenra rubripunciata, Akrorhage; {c) b-Rhabdoide, Aiptasiogeton (Sagartiogeton) la-

ceratus, Akontium: Faden 3 X Schaft; (d) b-Rhabdoide, Sagartiogeton undatus, Akontium:
Faden 16 X Schaft

»b-Mastigophoren® (Cutress 1955, WesTraLL 1965, 1966a, 1966b, vgl. CARLGREN
1940). Die von CuTrEss neu definierten ,Basitrichen® sind nach meinen Untersuchun-
gen an Aktinien der gleichen Gattungen, die CuTrEss (1955) als Beispiele anfithrt,
entweder b-Mastigophoren oder Haplonemen.

Anisorhize Haplonemen waren bisher bei den Aktinien nicht bekannt, In ver-
schiedenen Arten fand ich jedoch heterotriche Anisorhizen in sehr ausgeprigter Form.
Homotriche Anisorhizen kommen dagegen nicht vor. Da der Schlauch der Haplonemen
im iibrigen sehr wenig differenziert ist, liegt die taxonomische Bedeutung mehr in der
Formenmannigfaltigkeit. So ist zum Beispiel bei groflen diinnwandigen Haplonemen
der Schlauch in der Kapsel besonders gut von dem stark kontrastierenden Kapselinhalt
zu unterscheiden. Derartige Formen verfiigen meist iiber einen langen weitgehend iso-
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diametrischen Schlauch (Abb. le—g). Andere Haplonemen besitzen einen so kontrast-
reichen Inhalt, dafl die Untersuchung des Schlauchs im Kapselinnern kaum mdglich
ist. Es handelt sich zumeist um dickwandige Anisorhize (Abb. 1d). Zwischen diesen
beiden Nesselkapseln gibt es alle méglichen Ubergangsformen.

Manche Haplonemen treten nur sehr sporadisch auf. Wie bekannt (CARLGREN
1929), ist der Besitz von Haplonemen bei einigen Arten an die Ausbildung von Fang-
tentakeln gebunden, die nur wenigen Individuen eigen sind. Bei Calliactis parasitica
und bei Amphianthus dorni beobachtete ich dagegen bei einzelnen Exemplaren massen-
haft Haplonemen an allen Tentakeln, ohne dafl diese morphologische Abweichungen
aufwiesen. Die Haplonemen sind bisher nur aus Scapus und Tentakeln bekannt. Bei
Sagartia troglodytes fand ich sie auch in den Akontien. Die von BonnenranT (1960)
in den Mesenterialfilamenten von Actinia equina beschriebenen Atrichen und Spiro-
cysten sind b-Mastigophoren. Die Autorin hat wiederholt Haplonemen mit diesem
Nesselkapseltypus verwechselt, wie ich auch fiir Aulactinia crassa nachweisen konnte
(ScumipT 1967).

Im Gegensatz zu den Spirocysten sind die Haplonemen basophil und zeichnen
sich durch einen deutlichen Phasenkontrast aus.

Die Heteronemen
Die gegenwirtige Klassifizierung

Von den drei Unterordnungen der Heteronemen (vgl. WErNER 1965, Tab. 1, p. 8)
sind lediglich die Rhabdoiden bei den Aktinien vertreten. WEILL (1934) unterteilte sie
in mikrobasische (Schaft bis zu dreifacher Kapsellinge) und makrobasische (Schaft
vierfache Kapsellinge und linger) Mastigophoren bzw. Amastigophoren. Von diesen
sollen den Aktinien die makrobasischen Mastigophoren fehlen.

In den Amastigophoren schuf WeiLL einen Typ, der sich nicht nur von allen ande-
ren Heteronemen durch das Fehlen des Endfadens unterscheidet (WeiLL 1934, p. 68),
sondern auch in seinem Vorkommen allein auf eine einzige Ordnung innerhalb der
Cnidaria beschrinkt ist, nimlich auf die Aktinien (Werngr 1965, Tab. 2, 5 und 6).
Die Heteronemen der Aktinien waren also bestimmend fiir die Einteilung der Rhab-
doiden, obwohl WEILL, wie auch CARLGREN (1940, p. 5) bemerkte, nur relativ wenig
Aktinienmaterial untersucht hat. Dies mag der Grund dafiir sein, dafl die Nessel-
kapselkategorien der Aktinien in der Folgezeit hiufige Abdnderungen erfahren haben.

CARLGREN (1940) unterteilte die mikrobasischen Mastigophoren in ,p-Mastigo-
phoren® mit einer trichterfdrmigen Einstiilpung am distalen Schaftende der unentlade-
nen Kapsel, und in ,b-Mastigophoren®, deren Schaft sich in unentladenem Zustand
plétzlich zu einem diinnen Faden verjiingt.

Die Entdeckung eines Fadens bei unentladenen Amastigophoren war fiir Curress
(1955) ausreichender Grund, die Eliminierung der Amastigophoren vorzuschlagen, zu-
mal er gelegentlich sogar entladene Amastigophoren mit ausgestiilptem Faden beobach-
tet hatte. Als zusitzliche Kategorien fiihrte Cutress die ,mikrobasischen g-Mastigo-
phoren® und die ,makrobasischen p-Mastigophoren® ein.
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Wesentlicher Bestandteil der q-Mastigophoren ist ein pfeilformiges Gebilde, das
dem eigentlichen Schaft lose aufsitzt und sich wihrend der Endadung von dem Schaft
trennt.

In der Kategorie der makrobasischen p-Mastigophoren fafite Cutress die makro-
basischen Amastigophoren verschiedener Aktinien, die b-Mastigophoren der Cerian-
tharien und die Holotrichen der Corallimorphen zusammen, da diese Nesselkapsel-
typen im Gegensatz zu ihren herkdmmlichen Kategorien ebenso wie die mikrobasischen
p- und g-Mastigophoren iiber einen in sich selbst noch einmal invaginierten Schaft
verfiigen sollen, der von einem Faden der Linge nach durchlaufen wird. Inzwischen
ist jedoch durch elektronenmikroskopische Untersuchungen bekannt, dafl sich der Schaft
bei den Holotrichen der Corallimorphen (Skazr & Picken 1965) und bei den mikro-
basischen Amastigophoren der Aktinien (WestTrarL 1962) nur einfach in die Kapsel
eingestiilpt. Schliefilich konnte WestrarL (1965) im Elektronenmikroskop bestitigen,
daf auch bei den Amastigophoren wie bel den Mastigophoren aus der trichterfrmigen
Einstiilpung des distalen Schaftendes in der unentladenen Kapsel ein Faden ragt, des-
sen Verbindung mit dem Schaft jedoch unentdeckt blieb.

Befunde

(1) Bei meinen Untersuchungen konnte ich wiederholt die Feststellung machen,
dafl bei Metridium, Bunodeopsis, Alicia, Diadumene, Boloceroides, verschiedenen
Sagartiiden und Aiptasiiden das Fehlen des Fadens nach der Entladung durchaus keine
konstante Erscheinung ist. Im gleichen Priparat besafl ein Teil der Amastigophoren am
Ende ihres Schaftes einen ausgestiilpten Faden, der hiufig sogar die Linge der Kapsel
erreichte. An einigen Amastigophoren konstatierte ich regelmiflig ausgestiilpte lange
Fiden. Andererseits blieb der Faden bei meinen Beobachtungen an Telmatactis elon-
gata nach der Entladung konstant in der Kapsel zuriick. Der Faden ist auch in der
Kapsel in jedem Fall sichtbar (Abb. 7g). Im Elektronenmikroskop konnte ich an
explodierten Amastigophoren verschiedener Aktinien erkennen, dafl der Faden mit
einem Ende nicht an der Kapselwand befestigt ist, wie Curress (1955) vermutete,
sondern frei in leicht gedehntem Zustand in der Kapsel liegt.

Diese Befunde zeigen, daf} die Amastigophoren im Sinne WrirLs (1934, p. 68)
fiir die Systematik nicht die Bedeutung besitzen, die WziLL ihnen in seinem System
einrdumt. Bei der Einteilung der Rhabdoiden sollten sie daher nur eine untergeordnete
Rolle spielen, zumal noch nicht erwiesen ist, inwieweit sich die jeweilige Unter-
suchungstechnik auf die Ausstiilpung des Fadens auswirkt.

(2) Makrobasische Amastigophoren zeichnen sich nach WeiLL (1934, Fig. 62) nicht
nur durch einen sehr langen Schaft und das Fehlen des Fadens, sondern auch durch
eine besondere Bewaffnung aus. Der Typ ist nur von einigen Aliciiden und von Dia-
dumene (CARLGREN 1940, Hanp 1955) und als makrobasische p-Mastigophore von
Bunodeopsis bekannt (Curtress 1955). CARLGREN (1940) betrachtete zwar bestimmte
mikrobasische Amastigophoren von Boloceroides und Bunodeopsis als Ubergangs-
stadien zu WEILLs makrobasischen Amastigophoren, hatte aber andererseits die grofie
Khnlichkeit gewisser mikrobasischer Amastigophoren aus den Blasen und Tentakeln
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von Bunodeopsis strumosa mit den makrobasischen Amastigophoren der Aliciiden nicht
erkannt (CarLGREN 1925, 1940). Bei Boloceroides und Bunodeopsis haben die betref-
fenden mikrobasischen Amastigophoren jedoch die gleiche Bewaffnung wie WeILLs
makrobasische Amastigophoren (Abb. 3d). Auflerdem wird in beiden Fillen ein kurzer
Faden ausgestiilpt. Bei Boloceroides mc murrichi hat dagegen der Schaft nur etwa die
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Abb. 3: (a) p-Rhabdoide B 2b, Diadumene cincta, Tentakel; (b) p-Rhabdoide B 2b, D. cincta,
Schaft insgesamt 7,25 X Kapsel, Faltstiick 2,5 X Hauptstiick; (c) p-Rhabdoide C, Bunodeopsis
strumosa, Scapus; (d) p-Rhabdoide C, Boloceroides mc murrichi, Tentakel

dreifache und bei Bunodeopsis strumosa sogar nur die doppelte bis dreifache Kapsel-
linge. Die makrobasischen Amastigophoren aus den Tentakeln von Diadumene sind
noch nicht in entladenem Zustand beobachtet worden. Die Bewaffnung dieser Nessel-
kapsel gleicht nimlich derjenigen der meisten mikrobasischen p-Mastigophoren und
mikrobasischen Amastigophoren (Abb. 3b). Die Nesselkapsel stiilpt auflerdem stets
einen kurzen Faden aus.

Die Befunde zeigen, dafl WeiLLs Begriffe ,,mikrobasisch® und ,makrobasisch zur
Einteilung der Rhabdoiden ungeeignet sind, ndmlich insofern als durch diese Unter-
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teilung morphologisch gleichartige Nesselkapseln zwei verschiedenen Kategorien zu-
geordnet werden, Die Schaftlinge eignet sich also ebensowenig wie die Ausstiilpung des
Fadens als Merkmal fiir die Klassifizierung der rhabdoiden Heteronemen.

(3) Wihrend der Reifungsphase vollzieht sich die Ausbildung von Schaft und
Faden bei den Amastigophoren in derselben Weise wie bei den p-Mastigophoren. Wie
schon Twanzorr (1896) beobachtete, nehmen die Nesselkapseln der Aktinien wihrend
der Reifung erheblich an Volumen ab. Die Kapsel verringert zuerst ihre Linge und
dann thre Breite (Abb. 10a). Mit der Volumenabnahme vollzieht sich gleichzeitig eine

Abb. 4: (a) p-Rhabdoide B 2a, Aiptasia couchii, Akontium: unreifer Schaft und Faden mit
lockerer Schraubenstruktur (LS) (3000 :1); (b) p-Rhabdoide B 1b, Telmatactis elongata,
Akontium: unreifer Schaft und Faden mit lockerer Schraubenstrukeur (LS) und ringférmiger
Wandverdickung (R) zwischen Schaft und Faden (3500 : 1); (c) p-Rhabdoide B 2a, Aiptasia
conchii, Akontium: fast reife Nesselkapseln, kontrahierter Schaft mit dichten Schraubenwindun-
gen (DS), Einstiilpung des Fadens (F) durch die ringf&rmige Wandverdickung (R) (3900 : 1)

Kontraktion des Nesselapparates. Vor der Kontraktion liegen Schaft und Faden in
aufgelockertem Zustand in der Kapsel (Abb. 4a). Dabei ist festzustellen, daf} der
Faden die natiirliche Fortsetzung der Schaftwandung ist, so wie es von den b-Mastigo-
phoren auch in reifem Zustand bekannt ist (CarLerEN 1940, Hanp 1961). Kurz vor
der Kontraktion entsteht zwischen Schaft und Faden eine ringférmige Wandverdik-
kung (Abb. 4b). An dieser Stelle stiilpt sich der Faden am Ende der Kontraktionsphase
in die trichterférmige distale Schaftéffnung ein (Abb. 4¢). In reifem Zustand entspricht
dieser Abschnitt der Basis des konusformigen Ubergangsteiles zwischen Schaft und
Faden. Die Wandung dieses konusférmigen Ubergangsteiles ist auch in entladenem
Zustand geringfiigig dicker als die des Fadens (vgl. WesTraLL 1965, PL 5, Fig. 11).
Der verschiedenartige Fadenansatz ist eine konstante Erscheinung und ein deut-
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liches Unterscheidungsmerkmal fiir zwei Nesselkapseltypen, die ich im folgenden in
Anlehnung an Carioren (1940) ,b- und p-Rhabdoiden® nenne.

(4) Nach Iwanzorr (1896) besteht der ausgestiilpte Schaft der p-Rhabdoiden der
Akontien von Aiptasia diaphana aus einem mit kiirzeren Dornen und ,zusammen-
geschrumpften® Winden versehenen proximalen und einem langbedornten glattwandi-
gen distalen Teil (Abb. 7h, 92). Ich nenne den proximalen Teil ,Faltstiick® und den
distalen Teil ,,Hauptstiick®. Das Hauptstiick ist wie ein Schaft ohne Falustiick aniso-
diametrisch (vgl. Abb. 8). Mit abnehmendem Querschnitt werden distal die Dornen
kleiner, ohne jedoch dabei von ihrer Grundform abzuweichen (Abb, 9f). Dieser Befund
stimmt mit den Beobachtungen von Skaer & Picken (1965) an Haplonemen von
Corynactis viridis iberein. Die Dornenwindungen haben jedoch am distalen Schaft-
ende und an dem ebenfalls schmaleren Faltstiick einen grofleren Abstand als diejenigen
des iibrigen Schaftes (Abb. 9a). Die Dornen des Faltstiickes unterscheiden sich aber von
denjenigen des Hauptstiickes insofern, als sie etwa nur halb so breit sind wie ver-
gleichbare Dornen des distalen Hauptstiickes (Abb. 9b, ¢, f). Die besonders breite Basis
dient einer scharnierférmigen Verankerung an den Falten des Faltstiickes (Abb. 9d).
Eine dhnliche Befestigung der Dornen hatten Skaer & PickeN (1965) an unentladenen
Haplonemen beobachtet.

In unentladenem Zustand besitzt der Schaft eine dreifache linksgedrehte Schrau-
benstruktur (BRETSCHNEIDER 1949, PIckEN & SKAER 1966). Der Abstand der einzelnen
Schraubenwindungen variiert (Abb. 5). Er ist im Gegensatz zu den entsprechenden
Dornenwindungen im entladenen Zustand in der Faltstiidkregion und am distalen
Schaftende dichter als in der Mitte.

Die Dornen richten in der geschlossenen Kapsel ihre Spitzen gegen die Kapsel-
offnung und bilden in ihrer Gesamtheit den pfeilférmigen stark kontrastierenden In-
halt des Schaftes {Abb. 5, 7¢, 6a). In der Faltstiickregion riicken die Dornen infolge
der stark gefurchten, dichten Schraubenwindungen in die Mitte des Schaftes und sind
infolgedessen wesentlich steiler angeordnet als im Hauptstiick. Die steile Stellung und
die dichten Schraubenwindungen bedingen die scharnierférmige Verankerung und die
besondere Form der Dornen des Faltstiickes (Abb. 9b, ¢). Am distalen Schaftende sind
die Dornen, bedingt durch die trichterférmige Einstiilpung und die dichteren, aber
weniger stark gefurchten Schraubenwindungen, lediglich kleiner (Abb. 9f).

WemL (1934, p. 63) vertritt den Standpunkt, dafl alle Rhabdoiden ein Faltstiick
besiflen. Nach meinen Beobachtungen jedoch fehlt einem Teil der Rhabdoiden ein
derartiges Faltstiidk (Abb. 7e-h).

(5) Durch die Schraubenstruktur erhilt der Schaft eine gewisse Elastizitit, die
besonders groff im proximalen Faltstiick ist, da hier keine oder nur wenige kurze
Dornen liegen. Dieser Umstand fithrt bei manchen Rhabdoiden zur Entstehung von
pfeilférmigen Gebilden wihrend der Entladung (Abb. 6c). Derartige Pfeile wurden
schon von Iwawnzorr (1896) und WeLL (1934) als eine Zusammenballung einzelner
Dornen erkannt. Cutress (1955) jedoch betrachtete diese Gebilde als typisches Merk-
mal einer neuen Nesselkapselkategorie, der ,mikrobasischen g-Mastigophoren®. Er hat
allerdings iibersehen, dafl Wemwr (1934) Pfeile an zwei verschiedenen Nesselkapsel-
kategorien aus den Akontien von Metridium senile beobachtet hatte, nimlich an den
p-Rhabdoiden (von WEmL 1934 mikrobasische Amastigophoren genannt, p. 144, Fig.
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121, 122) und an den b-Rhabdoiden (von Weitt in diesem Fall mikrobasische Mastigo-
phoren genannt, p. 144, Fig. 123-125). Bei der Untersuchung derselben Nesselkapsel-

typen aus den Akontien der gleichen Art konnte ich die Entstehung der Pfeile an den
b-Rhabdoiden besonders gut beobachten (Abb. 6a—c). Dieser Nesselkapseltyp verfiigt

%\

HS

Abb. 5 Abb. 6
Abb. 5: p-Rhabdoide B 2a, Modell: Hauptstiick (HS), Faltstiick (FS)

Abb. 6: (a) b-Rhabdoide, Schaftmodell, Metridium senile, Akontium: Schaft nicht entladen,

Hauptstiick (HS), Faltstiick (FS); (b) Schaft vor der Entladung in der Lingsrichtung ge-

staucht, Dornen aus der Verankerung geldst und zusammengedringt; (c) Schaft wihrend der
Entladung, Auswurf des ,Pfeiles”

ebenfalls iiber ein Falistiick, das an seinem proximalen Teil keine Dornen trigt (vgl
WesTraLL 1965, Pl. 2, Fig, 2), dann aber bewaffnet ist und allm3hlich in das linger
bedornte Hauptstiick tibergeht (Abb. 6a).

Zu Beginn der Entladung wird der Schaft bei allen Rhabdoiden unter hohem
Druck blitzartig ausgestiilpt. Wird die Evagination aus irgendeinem Grund verzdgert,
so driickt der hohe Innendruck der Kapsel den Schaft in seiner Lingsrichtung zusam-
men (Abb. 6b). Bei den b-Rhabdoiden sind die Dornen weniger dicht gelagert als bei
den p-Rhabdoiden (vgl. WesTraLL 1965, Pl 2, 5). Das hat zur Folge, daf} sich der
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Schaft unter Druck bis auf die Hilfte seiner urspriinglichen Linge verkiirzen kann
oder sogar verkniuelt (vgl. WEiLL 1934, p. 61, Fig. 53c). Dadurch werden die Dornen
von der stark gefalteten Schaftwand geldst und an der Stelle, an welcher der Druck
von beiden Seiten gleich groff ist, zusammengedringt. Nach beendeter Evagination
umgiirten dann die Dornen unter Umstinden in Form eines Pfeiles oder mehrerer
Pfeile den Schaft in rechtsgewundenen Spiralen (vgl. Weir 1934, p. 144, Fig. 123).
Entsprechend der geringen Dichte der Bewaffnung ist der Pfeil der b-Rhabdoiden ein
wesentlich lockereres Gebilde als bei den p-Rhabdoiden und zerfille daher hiufig in
einzelne Bruckstiicke, die, durch die Anordnung der Dornen bedingt, wiederum Pfeil-
form besitzen. Die Bildung von mehreren Pfeilen durch eine einzige Nesselkapsel ist
jedoch von Curtress (1955) ausdriicklich in Abrede gestellt worden.

Bei den p-Rhabdoiden wird in erster Linie das elastischere Faltstiick gestaucht.
Dabei werden die Dornen insgesamt oder teilweise aus threr Verankerung gel8st und
zur Kapseloffnung hin verschoben, da sie so dicht gelagert sind, daf} sie kaum mehr
zusammengedriickt werden kénnen (vgl. Hanp 1961). Auf diese Weise wird der stark
kontrastierende pfeilférmige Schaftinhalt wihrend der weiteren Evagination im Zu-
sammenhang aus dem Schaft ausgeworfen und gleicht daher in seiner Form demjenigen
des unentladenen Schaftes (Abb. 5, 7h). Da sich der Druck von proximal nach distal
fortpflanzt, ist hdufig nach der Evagination nur noch das distale Schaftende bewaffnet.
Je linger der Pfeil ist, desto geringer ist der Schaft bewaffnet.

Die Behinderung der Schaftausstiilpung liegt hiufig an dem Kapselverschluf}, der
aus drei Klappen besteht (WestraLr 1962). Die Klappen werden bei der Entladung
um 180% gedreht. Dabei bilden die langen Klappenfortsitze mancher Rhabdoiden
wahrscheinlich ein besonderes Hindernis (Abb. 9d). Die Schaftausstiilpung kann jedoch
auch wihrend der Evagination an jeder belicbigen Stelle behindert sein, so dafl Form
und Linge der Pfeile schr unterschiedlich ausfallen konnen. Bei kleineren Pfeilen falle
die mangelhafte Bewaffnung nicht auf (vgl. CuTress 1955). Bei gréfieren Pfeilen kann
der gesamte Schaft unbewaffnet sein (vgl. Hanp 1961). Mitunter wird ein Teil der
Dornen in die Falten des Falustiickes gepreflt, so daf auch bei den p-Rhabdoiden der
Pfeil aus mehreren Stiicken bestehen kann.

Ich habe die Pfeilbildung bei verschiedenen Aktinienarten beobachtet, besonders
hiufig bei Metridinm, Aiptasia und Aiptasiogeton (Sagartiogeton) laceratns, nicht hin-
gegen bei Diadumene (vgl. Hanp 1961). Die Pfeilbildung ist keineswegs ein konstantes
Merkmal einer bestimmten Nesselkapselkategorie (Cutress 1955). Vielmehr gibt es
gewisse Nesselkapseln mit mehr oder weniger grofler Disposition, Pfeile zu bilden.
Viele dieser Nesselkapseln entladen sich auch ohne Pfeilbildung. Pridestiniert fiir die

Abb, 7: (a) b-Rhabdoide, Paranthus chromatoderns, Scapus (2180 :1); (b) p-Rhabdoide A,
Tealia_felina, Mesenterialfilament: Kapsel kollabiert (KK) (1500 :1); (c) p-Rhabdoide A,
T. felina (1920 :1); (d) p-Rhabdoide B 2a, Aiptasia mutabilis, Akontium (620 : 1)} (e) p-
Rhabdoide B 1a, Paractinia stviata, Mesenterialfilament: Schaft ohne Faltstiick, Kapselofnung
mit Klappen (K) (1830 :1); (f) p-Rhabdoide B 1b, Telmatactis elongata, Akontium: Schaft
ohne Faltstiick, Klappen (K) (815 :1); (g) p-Rhabdoide B 2a, Cereus pedunculatus, Akon-
tium: Hauptstiick (HS), Faltstiick (FS), Klappen (K), Faden (F) in der Kapsel (fokusiert auf
Dornenwindungen und Faden) (1090 : 1); (h) p-Rhabdoide B 2a, Aiptasia mutabilis, Akon-
tium: Falestiick (FS) und proximaler Teil des Hauptstiickes (FIS) durch ,Pfeilbildung® un-
bewaflnet, zugehdriger ,Pfeil™ (P) (535 : 1)
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Pfeilbildung sind solche Nesselkapseln, die iiber einen geradlinigen Schaft mit elasti-
schem Faltstiick verfligen. Bei Nesselkapseln ohne Faltstiick ist die Pfeilbildung nur
sehr selten zu beobachten. Allein auf Grund dieser Erscheinung ist es nicht moglich,
eine neue Kategorie zu errichten, da Pfeile bei so unterschiedlichen Typen wie den
b- und p-Rhabdoiden auftreten. Bei einigen Aktinienarten kommen allerdings in den
Akontien gehduft Pfeile vor, deshalb sollten sie nicht unerwiihnt bleiben.

Die Neugruppierung der rbabdoiden Heteronemen

Der stabfrmige Schaft kennzeichnet die Rhabdoiden in gentigendem Mafe, Ob-
wohl keineswegs isodiametrisch (Definition von WEILL 1934, p. 38), fehlen dem Schaft
rundliche Anschwellungen, die fiir die {ibrigen Heteronemenkategorien typisch sind.
Wie die Befunde zeigen, miissen fiir die Neueinteilung der Rhabdoiden andere Krite-
rien herangezogen werden.

In einer Anmerkung zu seinem System erklirt Wemr, dafl alle Heteronemen-
kategorien mit Ausnahmen der Amastigophoren nochmals in ,Hoplotele® und
~Anoplotele® unterteilt werden konnen, je nachdem, ob der Faden bewaffnet oder
unbewaffnet ist. Von dieser Klassifizierungsméglichkeit wurde aber kein Gebrauch
gemacht. Curress (1955) schlug vor, alle b-Rhabdoiden als hoplotel zu betrachten
und diesem Merkmal wenig Bedeutung zukommen zu lassen. WEerLL (1934) hatte da-
gegen bei den Aktinien nur anoplotele Rhabdoiden beschrieben. Es waren jedoch be-
rechtigte Zweifel an Wemrs Aussage hinsichtlich der Bewaffnung des Fadens entstan-
den, als WesTraLL (1965) elektronenmikroskopisch an Metridium senile feststellte, dafl
die Basitrichen aus den Tentakeln gleichermaflen wie die b-Mastigophoren aus den
Akontien — beide Nesselkapseln wurden von Weir (1934, p. 58, Fig. 44; p. 63,
Fig. 53) als anoplotele mikrobasische Mastigophoren eingestuft — einen bedornten Faden
aufweisen.

An entladenen Rhabdoiden der untersuchten Aktinienarten habe ich festgestellt,
dafl der Faden auch der kleinsten b-Rhabdoiden (Abb. 1c) bewafinet und der Faden
der p-Rhabdoiden unbewaffnet ist (Abb. 8). Die p-Rhabdoiden der Aktinien unter-
scheiden sich auflerdem von den b-Rhabdoiden durch den deutlichen Querschnittsunter-
schied zwischen Schaft und Faden sowie durch die trichterférmige Offnung am distalen
Ende des nicht entfalteten Schaftes (CarLerEN 1940).

Die b-Rhabdoiden

Die b-Rhabdoiden sind der hiufigste Nesselkapseltyp der Aktinien. Sie konnen
in allen K6rperbereichen vorkommen und haben mit wenigen Ausnahmen einen ziem-
lich cinheitlichen Bau. Die nicht entladene Kapsel hat einen geradlinig meist bis zum
Boden der Kapsel reichenden schmalen Schaft (vgl. WEILL 1934, p. 53), an den sich ein
diinnerer gewundener Faden anschlieft. Der Faden fiillt in engen Querwindungen die
ganze Kapsel aus (Abb. 2d). Nach der Entladung werden an der didkwandigen Kapsel
Klappen sichtbar (vgl. WesTraLL 1965). Der Schaft hat etwa die gleiche Linge wie die
Kapsel und ist mit deutlichen Dornenwindungen und einem langen Faden versehen,
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der etwa die gleiche Breite wie der Schaft {Abb. 1c) und dessen 10- bis 20fache Linge
aufweist.

Von diesem Bauplan weichen nur wenige b-Rhabdoiden ab: (1) In den Akontien
der Aiptasiiden und in den Mesenterien verschiedener Aktiniiden kommen b-Rhab-
doiden mit einer kiirzeren, dichteren Schaftbewaffnung und einem auffillig kurzen
Faden vor (etwa 3- bis 6fache Schaftlinge). In geschlossenem Zustand tritt der Unter-
schied noch deutlicher hervor, da der Faden, kaum diinner als der Schaft, nur in wenigen
Lingswindungen einen Teil der Kapsel ausfiillt (Abb. 2¢). (2) Die b-Rhabdoiden aus
dem Scapus von Paranthus chromatoderus zeichnen sich ebenfalls durch einen kurzen
kriftigen Faden aus. Der Schafl ist in entladenem Zustand und in nicht entladenem
Zustand deutlich breiter als der Faden (Abb. 7a). (3) In den Akontien von Metridinm
senile befinden sich die einzigen b-Rhabdoiden der Aktinien, deren Schaft nach der
Entladung wesentlich linger ist als die Kapsel. Der Schaft besteht aus Falt- und Haupt-
stitck. Bei der Entladung kénnen Pfeile entstehen.

Im Gegensatz zu den p-Rhabdoiden sind Schaft und Faden der b-Rhabdoiden
nach der Ausstiilpung von einem schleimigen Sekret umbhiillt (Abb. 1c). Dadurch wer-
den unmittelbar nach der Entladung die Dornen verklebt und weisen mit ihrer Spitze
zum Faden hin. Nach geniigender Verdiinnung des Sekretes stellen sie sich nach kurzer
Zeit senkrecht zur Schaftoberfliche. Sie haben eine breite Basis und verjiingen sich im
Gegensatz zu den Dornen der p-Rhabdoiden gleichmifig zu einer scharfen Spitze.

Die p-Rhabdoiden

Der grofle Formenreichtum der p-Rhabdoiden erlaubt eine Einteilung in drei
Kategorien, Diese Kategorien entsprechen verschiedenen Variationen, die Wemr bei
den Mastigophoren und Amastigophoren beobachtet hatte (1934, Fig. 59-62).

Kategorie A: In unentladenem Zustand fillt dieser Rhabdoidentyp unter
allen anderen Nematocysten durch den fehlenden Phasenkontrast seines fliissigen
Kapselinhaltes auf (Abb. 7¢). Dadurch hebt sich der stark kontrastierende Schaft sehr
gut von seiner Umgebung ab. Der gerade Schaft reicht etwa bis in die Mitte der
Kapsel und ist proximal zugespitzt. Seine grobe Schraubenstruktur tritt deutlich hervor.

Die Kapselwand ist so diinn, daf sie hiufig nach der Entladung kollabiert
(Abb. 7b). An der Kapselsfinung sind keine Klappen zu erkennen (Abb. 7b, 8). Der
ausgestiilpte Schaft hat etwa die Linge der Kapsel. Er ist selten kiirzer oder linger,
reicht jedoch nie iiber die doppelte Kapsellinge hinaus. Er hat kein Faltstiick. Die
Bewaffnung besteht aus deutlich abgesetzten Dornenwindungen. Die Dornen stehen
senkrecht zur Schaftoberfliche. Thre Linge entspricht etwa der jeweiligen Schaftbreite.
Ohne Ubergang schliefit sich ein diinner Faden an, der stets ausgestiilpt wird.

Dieser Nesselkapseltyp wurde von WerLL als mikrobasische Mastigophore (1934,
p. 562 fI.) und in einem einzigen Fall als mikrobasische Amastigophore (1934, Fig. 59;
vgl. WeRNER 1965, Abb. 12) bei Sagartia elegans (= S. miniata) beschrieben. Bei eige-
nen Untersuchungen an Sagartia elegans und zahlreichen anderen Aktinienarten habe
ich jedoch den Faden nur in ausgestiilptem Zustand angetroffen. Die Kategorie ist nur
im Pharynx und in den Mesenterialfilamenten verschiedener Aktinienarten vertreten.
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Abb. 8: p-Rhabdoide A, Tealia felina, Mesenterialfilament (5050

: 1)
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Kategorie B: Die unentladene Kapsel zeigt einen so starken Phasenkontrast,
daR sich Schaft und Faden nur wenig von dem iibrigen Kapselinhalt abheben (Abb. 7d).
Der Schaft reicht meistens bis in die Nihe des Kapselbodens, ist weitgehend isodia-
metrisch oder proximal zugespitzt und verfiigt {iber eine feine Schraubenstruktur mit
dichten Windungen (Abb. 3a, 4c). In einem Fall ist der Schaft linger als die Kapsel
(Abb. 3a, Diadumene). Die entladene Kapsel hat eine dicke starre Wand und deutliche
Klappen an der Offnung (Abb. 5, 7e-h, 9¢). Der ausgestiilpte Schaft variiert in seiner
Linge zwischen einfacher und dreifacher Kapsellinge, kann jedoch auch bedeutend
linger sein (Abb. 3b). Er besteht entweder nur aus dem Hauptstiick oder aus Falt- und
Hauptstiick. Die dichte Bewaffnung setzt sich aus zahlreichen undeutlichen Dornen-
windungen zusammen (Abb. 7e—g, 9a). Nach v8lliger Entladung wenden die Dornen
ihre Spitzen gegen die Kapsel. Sie sind am Hauprstiick linger als die jeweilige Schaft-
breite. Der Schaft geht distal in ein konusformiges unbewaffnetes Zwischenstiick iiber,
an welches sich hiufig ein kriftiger Faden sehr unterschiedlicher Linge anschliefit. In
einigen Fillen bleibt der Faden nach der Entladung in der Kapsel zuriick. Bei einem
Teil der Nesselkapseln dieser Kategorie konnen bei der Evagination Pfeile entstehen.

Diese Kategorie kann in allen Bereichen des Aktinienk&rpers vorkommen. Sie
kann nach der Linge und Gestalt des Schaftes und der Lage des Fadens nach der Ent-
ladung weiter aufgegliedert werden.

Polgende Kombinationen kommen vor:

(1) Schaft etwa kapsellang, ohne Faltstiick;

{a) mit stets ausgestiilptem langen Faden (Abb. 7e);

(b) Faden stets in der Kapsel verbleibend (Abb. 7£).

(2) Schaft kapsellang, hiufig linger, mit Faltstlick;

(a) Falstiick kiirzer als Hauptstiick oder gleichlang, Faden ausgestiilpt oder
in der Kapsel gerade gestreckt, kiirzer als die Kapsel (Abb. 7d, 5), Pfeil-
bildung méglich;

(b) Falwstiick linger als Hauptstiick, Faden ausgestiilpt, keine Pfeilbildung,
Schaft in nicht entladenem Zustand linger als die Kapsel, Faltstiick in der
vorderen Kapselhilfte aufgerollt (Abb. 3a, b).

Die Nesselkapseln der Kategorie B wurden mit der Ausnahme der Unterkatego-
tie 2b bisher als mikrobasische Mastigophoren bzw. Amastigophoren bezeichnet (WeiLL
1934, CarLGREN 1940, 1945 u. a.). Die Variante 2b fithrte Werr (1934, p. 582) zu-
nichst als ,Rhabdoides indéterminées®. Sie wurde spiter von CARLGREN (1940) den
makrobasischen Amastigophoren zugeordnet, obwohl CarLcrEN die Kapsel nicht in
entladenem Zustand beobachtet hat.

Kategorie C: Die geschlossene Kapsel hebt sich durch Phasenkontrast von
der Umgebung ab. Der Schaft ist hiufig ldnger als die Kapsel, daher gebogen oder in
Liangswindungen aufgerollt (Abb. 10b) und deutlich anisodiametrisch (Abb. 3c). Mit
seinem distalwidrts abnehmenden Querschnitt verringert sich auch der proximal stark
aufgelockerte Abstand der Schraubenwindungen (Abb. 11).

Die entladene dickwandige Kapsel hat deutliche Offnungsklappen. Der ausge-
stiilpte Schaft ist stets linger als die Kapsel. Haupt- und Faltstiick unterscheiden sich
entweder nur unwesentlich durch stirkere Faltung am Falestiick oder deutlich durdh
fehlende Bewaffnung am Faltstiidk (Abb. 10c, 11). Auf ein kleines konusférmiges
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Zwischenstiick folgt entweder ein kurzer kraftiger Faden oder der Faden bleibt nach
der Evagination in der Kapsel liegen. Die Bewaffnung besteht aus deutlich abgesetzten
ziemlich einheitlichen Dornwindungen (Abb. 3d, 10d). Die Dornen sind etwas kiirzer
als der jeweilige Schaftquerschnitt und stehen senkrecht zur Schaftoberfliche. Wihrend
der Entladung entstehen keine Pfeile.

Die Nesselkapseln der Kategorie C sind nur aus den Tentakeln und dem Scapus
einzelner Aktinienarten bekannt und noch wenig erforscht. Von einer weiteren Un-
terteilung soll vorliufig abgesehen werden, da die genaue Verbreitung noch zu wenig
bekannt ist. WeiLL schuf fiir diesen Nesselkapseltypus die Kategorie der makrobasischen
Amastigophoren. Einige mikrobasische Amastigophoren CaRrLerENs (1940) weisen
jedoch ebenfalls die typischen Kennzeichen dieser Kategorie auf und stilpen aufer-
dem nach der Entladung einen kurzen Faden aus (Abb. 3d). Die Darstellung des Falt-
stiickes auf WeiLLs Abbildung 62b (1934, p. 69; vgl. Werner 1965, Abb. 13a) erit-
spricht nicht den wirklichen Verhilinissen. Das Faltstiick dieser Kategorie ist immer
breiter als das Hauptstiick (Abb. 11). Curress (1955) betrachtet die Kategorie als ein
Relikt innerhalb der Actiniaria. Die Nesselkapsel hat insofern einen urspriinglichen
Charakter, als sich der Schaft, insbesondere aber das Faltstiick, wihrend der Reifung
weniger im Verhiltnis zor Kapsel verkiirzt als bei anderen Kategorien (Abb. 10a, b).
Die Verlingerung des Schaftes ist daher nach der Evagination entsprechend geringer
als bei vergleichbaren Nesselkapseln der Kategorie B. In den meisten Kapseln der
Kategorie C ist der Schaft in vierfachen Lingswindungen aufgerollt, so daff das distale
Schaftende in der Nihe der Kapsel6finung liegt (Abb. 10b). Im Verhiltnis zur Kapsel
ist jedoch die Linge des Schaftes in entladenem Zustand etwa die gleiche oder sogar
geringer als bei der Variante 2b der Kategorie B, deren Schaft stets nur in eineinhalb-
fachen Lingswindungen beobachtet wurde (Abb. 3a, vgl. WeiLL 1934, Fig. 393; CarL-
GrEN 1940, Fig. XI; Hanp 1955, Fig. 36). Die Nesselkapseln von Diadumene cincta
haben z. B. nach der Entladung einen Schaft von 7- bis 8facher Kapsellinge, die Nessel-
kapseln von Alicia hingegen nur 4- bis 6fache Kapsellinge. WeiLL 1934, p. 70 maf} bei
Leburnia 4- bis 8fache Kapselldnge.

Das unterschiedliche Ausmafl der Schaftverldngerung spiegelt sich bei beiden Ka-
tegorien auch an dem Schaft der geschlossenen Kapsel wieder. Die Schraubenstruktur
ist bei der Kategorie B dichter als bei der Kategorie C (Abb. 3a, ¢; 4c). Bei der Kate-
gorie B ist im Gegensatz zu der Kategorie C das Faltstiick stets mit dichteren Schrau-
benwindungen versehen als das Haupustiick (Abb. 5). Die lappigen Schraubenwin-
dungen des Faltstiickes der Kategorie C sind am Rand mit blasenartigen Ausstiilpun-
gen versehen (Abb. 3¢, 11). Auerdem ist die Schaftwandung noch einmal in kleine Fal-
ten gelegt, deren Abstand sich ebenfalls gegen das distale Schaftende verkiirzt. Der
Schaft enthilt das gleiche elektronendichte Matrixmaterial wie die Kapsel.

Abb. 9: (a) p-Rhabdoide B 2a, diptasia diaphana, Akontium: Hauptstiick (HS) mit dichten
Dornenwindungen, Faltstick (FS) mit weniger dichten Dornenwindungen (1750:1); (b} p-
Rhabdoide B 2a, Metridium semle, Akontium: Dorn des Hauptstiickes (14450 : 1); (c) p~
Rhabdoide B 2a, M. senile, Dornen des Faltstiickes, im Hintergrund ein Dorn des Haupt-
stiickes (10100 : 1); (d) p-Rhabdoide B 2a, M. senile, Faltstick durch »Pfeilbildung® ent-
waffnet, Falten (F), einzelner Dorn mit scharnicrformiger Verankerung (SV), Klappen (X)
mit Fortsitzen (KF) (12400 :1); (e) p-Rhabdoide B 2a, M. senile, Hauptstiick (6300 : 1);
() p-Rhabdoide, distales Schaftende, Falten (F) mit Dornenansatz {vgl. Abb. 9d) (6650 :1)
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Abb. 10: (a) p-Rhabdoide C, Alicia costae, Scapus: drei verschiedene Reifestadien (585 : 1);
Stadium 1: Kapsel und Schlauch vor der Kontraktion (vgl. Abb. 4a, b}, nur Hauprstick (FHS)
sichtbar; Stadium 2: Kapsel in der Linge verschrumpft, transparent, Haupt- (HS) und Falt-
stiide (FS) deutlich zu erkennen; Stadium 3: Kapsel fast reif, in der Breite geschrumpft, we-
niger transparent, Schlauch daher weniger deutlich sichtbar; (b) p-Rhabdoide C, A. costae,
reife Nesselkapsel, Faltstiick (FS), distales Ende des Hauptstiickes (HSE), Phasenkontrast ab-
geblendet (1150 :1); (c) p-Rhabdoide C, A. costae, Faltstiick mit typischen Eindellungen (E)
8560 : 1); {d) p-Rhabdoide C, A. costae, Hauptstiick, Falten (F) mit inserierenden Dornen
(10700 : 1)

In entladenem Zustand entsprechen die Dornenwindungen den Schraubenwin-
dungen und die in bestimmten Abstinden wiederkehrenden Eindellungen am Faltstiick
den blasenartigen Ausstiilpungen (Abb. 10c, d). Die feine Faltung des Schaftes ist
ebenfalls in entladenem Zustand zu erkennen. Der Faltenabstand ist am Hauptstiick
dichter als am Falestiick. Die Falten verlaufen nicht genau horizontal, sondern gewellt
(Abb. 10¢). In ihnen inserieren die Dornen (Abb. 10d).

Bei der Kategorie B konnte auch WesTrarL {1966, Fig. 12, 13) eine feine Faltung
der Schaftwand der geschlossenen Kapsel feststellen. Am entladenen Schaft sind die
Falten im Bereich des Faltstiidkes gréber und weniger dicht als an dem besonders dicht
bedornten Hauptstiick (Abb. 9d-1).

An dem ausgestiilpten Schaft der Kategorie A konnte ich dagegen nicht feststel-
len, dafl die Dornen in derartigen Falten inserieren (Abb. 8). Alle drei Kategorien be-
sitzen ziemlich dhnlich gebaute Dornen, die wesentlich von denjenigen der b-Rhab-
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Abb. 11: p-Rhabdoide C, Alicia costae, Scapus: Schrigschnite durch den unteren Teil der
Nesselkapsel (Ne), Schaft besteht nur aus dreieinhalbfachen Lingswindungen, daher im un-
teren Teil nur drei Querschnitte, duflere Kapselwand (AKW), innere Kapselwand (iIKW) mit
Matrixeinschliissen, Matrix (Ma), proximaler Teil des Falustiickes (pFS), blasenartige Aus-
stilpungen (B) an den weiten Schraubenwindungen, distaler Teil des Faltstiickes (dFS) mit
engeren Schraubenwindungen, Hauptstiik (HS) Dornen enthaltend, Schraubenwindungen
wenig ausgeprigt, Cnidoblast (Cb), Kern (N), Golgiapparat (G), Mitochondrien (M) (2730 : 1)

doiden abweichen. Die lanzettformige flache Spitze ist durch einen dickeren Stil mit
einer mehr oder weniger breiten Basis verbunden (Abb. 9b).

Die diagnostische Bedeutung fiir die Systematik

Der diagnostische Wert der einzelnen Nesselkapseltypen ist besser durch Vergleich
mit den morphologischen und 8kologischen Gegebenheiten der verschiedenen Aktinien-
arten darzustellen, was z. Z. in einer ausfithrlicheren Arbeit behandelt wird. Hier
sollen nur allgemeine Gesetzmifigkeiten und einige typische Beispiele aufgezeigt wer-
den, um den Sinn der vorliegenden Neugruppierung vor Augen zu fiihren.

Der taxonomische Wert der Spirocysten ist duflerst gering. Nach meinen Unter-
suchungen weisen die Spirocysten die meisten individuellen Gréfenunterschiede auf
und kommen in ziemlich einheitlicher Form bei fast allen Aktinienarten vor.

Bisher ist die Formenvielfalt der Haplonemen fiir systematische Zwedse kaum
beriicksichtigt worden, da ihre Verbreitung zu wenig bekannt ist. Hanp (1966) ist der
Meinung, dafl Haplonemen innerhalb der Actiniaria selten vorkimen und nur auf die
Fangtentakeln einiger Acontiaria und auf die Akrorhagen der Actiniidae beschrinkt
seien. Im Scapus verschiedener Acontiaria wurden die Haplonemen bisher wegen ihres
kontrastreichen Inhalts, ihrer schwierig zu erzielenden Entladung und ihrer meist gerin-
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gen Grdfle iibersehen oder nicht eindeutig erkannt (Hanp 1961a). Bei der Beschreibung
z. B. des Cnidoms von Sagartia troglodytes, Cereus pedunculatus, Metridium senile,
Diadumene cincta und verschiedenen Aiptasiiden (Abb. 1d) blieben sie unberiicksich-
tigt (WeLe 1934, CarLGREN 1940, 1945, Hanp 1955).

Typische isorhize Haplonemen sind das Charakteristikum echter Akrorhagen vie-
ler Actiniidae, so unter anderem der Gattung Anthopleura (Abb. 2a). Einige Arten
dieser Gattung weisen zusitzlich anisorhize Haplonemen im Scapus auf. Bei Antho-
plewra (Bunodactis) rubripunctata und deren Jugendform Bunodactis sabelloides kom-
men jedoch sehr typische Anisorhizen in den Akrorhagen vor (Abb. 2b, vgl. ScammT
1967).

Grofle dinnwandige Haplonemen (Abb. le-g) haben eine eigenartige Verbrei-
tung. Sie kommen in wechselnder Hiunfigkeit in fast gleicher Grofle in so verschiede-
nen Aktinien vor, wie Anemonia sulcata (Scapus), Sagartiogeton undatus (Scapus),
Anthoplenra rubripunctata (Akrorhagen), Sagartia troglodytes (Akontien) (vgl. WEiLL
1934, StepHENSON 1929). Das sporadische Auftreten in den Fangtentakeln ist nur von
bedingter taxonomischer Bedeutung.

Die b-Rhabdoiden variieren nur mit wenigen Ausnahmen, die allerdings spezi-
fischen systematischen Wert haben. Sie zeigen meist eine typische Form in den einzelnen
Organen der verschiedenen Aktinienfamilien. So kennzeichnet eine sehr charakteristi-
sche kegelformige b-Rhabdoide die Akontien der Gattung Telmatactis (vgl. Currzss
1955, Fig. 4g).

Die p-Rhabdoiden haben auf Grund ihrer typischen Verbreitung und ihrer dif-
ferenzierten Form unter allen Nesselkapseln die gréfite Bedeutung fiir die Taxonomie.
Der Wert der neuen Kategorien und Varianten wird am besten anhand der Tabellen 2
und 3 demonstriert.

Nach Tabelle 2 sind die Boloceroididae, Isophelliidae, Sagartiidae, Metridiidae
und Aiptasiidae ebensowenig zu unterscheiden wie die Andresiidae, Actiniidae, Actini-
stolidae und Hormathiidae einerseits und die Aliciidae und Diadumenidae anderer-
seits. In der Tabelle 3 stimmen die Boloceroididae mit den Aliciidae, die meisten Acti-
niidae mit den Andresiidae und die Actinostolidae und Sagartiidae mit den Metridiidae
iiberein. Die letzten drei Familien unterscheiden sich aber durch spezielle b-Rhabdoiden
(Actinostolidae, Metridiidae) oder durch das Auftreten von Haplonemen im Scapus
(Sagartiidae, Metridiidae) voneinander. WeiLL (1934, p. 591) war der Meinung, dafl
die Metridiidae und Aiptasiidae besser {ibereinstimmten als eine dieser Familien mit
den Sagartiidae. Der Tabelle 3 ist aber eher das Gegenteil zu entnehmen, da den
Aiptasiiden die Kategorie A fehlt. Wenr (1934, p. 594) erkannte dagegen die grofle
Ahnlichkeit des Cnidoms von Diadumene cincta mit demjenigen der Aiptasiiden. Die
Andresiiden und die meisten Actiniiden besitzen gleiche Nesselkapseltypen. Unter-
schiede bestehen nur in der Form der b-Rhabdoiden. Form- und typenmiflig stimmen
dagegen die Nesselkapseln mancher Boloceroididae, z. B. von Bunodeopsis, wesentlich
besser mit denjenigen von Alicia iiberein, als mit denjenigen von Boloceroides, obwohl
auch diese Gattung im Gegensatz zu den Angaben CariGreENs (1940) iiber die Vari-
ante la in den Mesenterialfilamenten verfiigt. Die nahe Verwandtschaft von Alicia
und Bunodeopsis war schon von StepHENSON (1921) und CaRLGREN {1940) vermutet
worden.
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Tabelle 2
Die Verteilung WrirLs Kategorien nach CARLGREN (1949)
Milkrobasische Mikrobasische Makrobasische
Familie p-Mastigophoren Amastigophoren Amastigophoren
Andresiidae +
Boloceroididae + +
Aliciidae -+ + -+
Actiniidae -+
Actinostolidae +
Tsophelliidae + +-
Hormathiidae +
Sagartiidae + +
Metridiidae + +
Aiptasiidae + +
Diadumenidae + + +
Tabelle 3
Die Verteilung der neuen Kategorien und Varianten
Familie Kategorie A Kategorie B Kategorie C
Andresiidae + +
Boloceroididae + 1a, 2a
Aliciidae + 1a, 2a +
Actiniidae + (+ 1a)*
Actinostolidae -+ + 1a, 2a
Isophelliidae + + 1a, 1b
Hormathiidae + 1la
Sagartiidae + + 1a,2a
Metridiidae + + 1a, 22
Aiptasiidae + 1a, 2a
Diadumenidae + 1a, 2a, 2b
* Bisher nur aus Actinia equina und Anthoplenra rubripunctata bekannt.

Die Variante 1a der Kategorie B kommt in ovoider oder ellipsoider Form in den
Mesenterialfilamenten der meisten Aktinien vor, ausgesprochen selten jedoch in der
Familie der Actiniidae. Als einziger Vertreter der Kategorie B kommt z. B. die
Variante 1a in den Mesenterialfilamenten von Actinia equina aus dem Mittelmeer
(Banyuls, Dubrovnik, Neapel, Palermo, Stromboli), und zwar sowohl in der viviparen
als auch in der oviparen Form vor (vgl. ScumipT 19672). Sie fehlt dagegen in Actinia
equina aus der Nordsee (Helgoland) sowie in Actinia cari und Actinia equina var.
striata aus dem Mittelmeer (Banyuls, Dubrovnik). Actinia cari konnte bisher nicht
eindeutig von Actinia equina unterschieden werden. Im Gegensatz zu Actinia equina
kommen Actinia cari und Actinia equina var. striata nur im Infralitoral vor, Actinia
equina var. striata sogar meist in Tiefen von 8—12 m.

Die heterogene Gattung Sagartiogeton (Sagartiidae) umfaflt teilweise Arten, die
einwandfrel zur Familie der Aiptasiidae gehbren, wie z. B, Aiptasiogeton (Sagartio-
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geton) n. g. laceratus. Die Art war schon vor ANDrES (1884) mit Recht, wie heute an-
hand des Cnidoms beweisbar, als Aiptasie bezeichnet worden. Aiptasiogeton besitzt die
gleichen Haplonemen im Scapus (vgl. Abb. {d-g) und die gleichen b-Rhabdoiden in
den Akontien (vgl. Abb. 2c, d) wie die Aiptasien. Ebenso fehlt dieser Aktinie die
Kategorie A, und in Ubereinstimmung mit den Aiptasien neigen die p-Rhabdoiden der
Kategorie B (2a) aus den Akontien sehr stark zur Pfeilbildung.

Die Linge des ausgestiilpten Schaftes ist hidufig art- oder gattungsspezifisch. Bei
den Aiptasien, Cereus pedunculaius und Sagartia elegans ist der Schaft der Kategorie B
(2a) aus den Akontien etwa ein Viertel bis ein Drittel ldnger als die Kapsel, bei Aip-
tasiogeton laceratus dagegen doppelt so lang und bei Sagartia troglodytes etwa gleich-
lang wie die Kapsel. Artspezifisch ist auch die Verteilung der Kategorie B in den
Tentakeln der Diadumenidae. Nach Hanp (1955) kommt die Variante 2b aufler bei
Diadumene cincta auch bei Diadumene lighti vor. Diadumene franciscana und D. leu-
colena verfiigen dagegen nur iiber die Variante 2a. Ahnliche Unterschiede weisen die
Vertreter der Kategorie C bei der Gattung Bunodeopsis auf. Bei Bunodeopsis globuli-
fera ist der Schaft in der Kapsel im Gegensatz zu B. strumosa drei- bis vierfach in der
Kapsel aufgerollt und in entladenem Zustand entsprechend linger.

DISKUSSION
Der Entladungsmechanismus

Der Vorgang der Entladung kann sehr gut an den p-Rhabdoiden der Kategorie B,
die in nicht entladenem Zustand deutlichen Phasenkontrast aufweisen (Abb. 7d), ver-
folgt werden, wenn die Entleerung des fliissigen Kapselinhaltes nach der Entladung
verhindert, der Schlauch aber ausgestiiipt ist. In diesem Zustand ist der Phasenkontrast
etwas verringert, da sich der Kapselinhalt verdiinnt und auf das Volumen von Schlauch
und Kapsel verteilt hat. Der Innendruck ist jedoch immer noch wesentlich héher als der
Auflendruck, wie man an der maximal gedehnten Kapsel, dem maximal gestreckren
Schlauch und den senkrecht zur Schaftoberfliche stehenden Dornen erkennen kann.
Erst nach der Entleerung des Kapselinhaltes am Schlauchende schrump#t nicht nur die
Kapsel, sondern verkiirzt sich auch der Schlauch. Gleichzeitig nehmen die Dornen die
fiir die Kategorie B typische, zur Kapsel gerichtete Stellung ein. Der Vorgang ist sehr
ihnlich auch bei den anderen Nesselkapseltypen zu beobachten.

Der Befund beweist, dafl nicht die Ausdehnung der Schaftwandung (WEesTFALL
1965), sondern die ErhShung des osmotischen Druckes in der Kapsel die Hauptursache
der Schlauchausstiilpung darstellt. Gleiches gilt auch fir isolierte getrocknete Schlauch-
teile, an denen Rosson {1953) demonstrierte, dafl sie sich in nicht umgestiilptem Zu-
stand unter Wasseraufnahme verlingern. Der Grund liegt in der Tatsache, dafl der
Schlauch ebenfalls tiber cinen quellfahigen Inhalt verfiigt. Ich teile daher die Ansicht
Rossons, dafl ein hypotonisches Medium auch an der Offnung des sich entladenden
Schlauches wirkt. Es ist allerdings sehr zweifelhaft, ob Quellleisten den Schlauch aus-
zustiilpen verm&gen, indem sie an der Schlauch6ffnung stark aufquellen (WiLr 1909,
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1914, vgl. auch MerGNER 1964). Die Spirocysten der Aktinien schleudern jedenfalls
in den meisten Fillen den Schlauch explosionsartig in einem Bogen aus, wodurch der
Schlauchinhalt netzartig ausgebreitet wird (vgl. WL 1909, Taf. 111, Abb. 4). Daher
sind Bilder wie die Abbildungen 1a und b nur selten zu beobachten.

Ich bin mit Picken & Skagr (1966) der Meinung, dafl auch im lebenden Gewebe
die ErhShung des Innendruckes die Entladung der Nesselkapseln verursacht, da ich
meine Beobachtungen gelegentlich auch an Nesselkapseln in lebenden Filamenten oder
Akontien in unverdiinntem Seewasser machen konnte. Die unterschiedliche Stellung
der Dornen zeigt an, daf nicht nur die Schraubenwindungen, sondern auch die Falten,
in welchen die Dornen inserieren, verstrichen sind, solange der Druck anhilt. Die
Falten treten jedoch nach dem Druckausgleich wieder hervor, wie die Ausrichtung der
Dornen zur Kapsel hin beweist. Bei den p-Rhabdoiden der Kategorie B von Dia-
dumene cincta und bei den speziellen b-Rhabdoiden von Paranthus chromatoderus legt
sich nach der vollstindigen Kapselentleerung auch der Faden in deutliche Falten
(Abb. 7a). Bei den anderen Kategorien (A und C) der p-Rhabdoiden stehen die Dor-
nen senkrecht auf dem Schaft. Der Schaft der Kategorie A besitzt auch nach vélliger
Entleerung und Trocknung keine Falten. Aus methodischen Griinden konnte leider
noch nicht untersucht werden, ob die grofien Falten am Schaft der Kategorie C im
wiifirigen Medium verstreichen.

Ob der Binnendrudk, der den Schaft der Rhabdoiden explosionsartig ausschleudert
und bei der geringsten Hemmung sogar deformiert, wihrend der Entladung nachlifi,
ist fraglich (vgl. Prcken 1953). Der kurze Faden der p-Rhabdoiden entlidt sich gleich-
mifig und praktisch mit der gleichen Geschwindigkeit wie der Schaft. Bei den b-Rhab-
doiden vollzieht sich die Ausstiilpung des meist sehr langen Fadens wesentlich lang-
samer als die des Schaftes. Der Faden wird rudkartig unter schraubenférmigen Rechts-
drehungen ausgestiilpt (vgl. Rosson 1953). Da er bis zur vollstindigen Entladung
gegeniiber dem umgebenden Medium Phasenkontrast beibehilt, mufl auch hier als
treibende Kraft in erster Linie der quellende Inhalt betrachtet werden. Die Verlang-
samung der Bewegung hat ihre Ursache eher in der groflen Fadenlinge als in einem
Nachlassen des Innendruckes. Der Druck hilt auch bei den b-Rhabdoiden die Kapsel
und den gesamten Schlauch bis zur v6lligen Ausstiilpung unter Spannung. Anderenfalls
wiirden Schlauch und Kapsel vorher kollabieren und somit die Entlassung einer grofle-
ren Menge Nesselgiftes am Schlauchende unméglich machen. Die Elastizitit von Kapsel
und Schlauch wirkt sich also erst bei der Entleerung des fliissigen Kapselinhaltes aus
und nicht bei der Schlauchausstiilpung.

Der Entladungsmechanismus kann nur an unbeschidigten Nesselkapseln funktio-
nieren, da ein frithzeitiges AusflieRen des Kapselinhaltes die Ausstiilpung verhindert
bzw. unterbricht. Es ist daher nicht moglich, nach Eroffnung der Kapselwand die
Nesselkapsel noch zur Entladung zu bringen. Gegen diesen Befund sprechen die Beob-
achtungen von WL (1909) und MErGNER (1964), daff das Kapselsekret schon wih-
rend der Entladung durch die Schlauchwand austrite. Die elektronenmikroskopischen
Bilder (Abb. 7, 8d, f, 9¢, d) lassen keinerlei Poren (WL 1909) erkennen. Andererseits
ist aber der Schlauch der b-Rhabdoiden nach der Entladung von einer schleimartigen
Substanz umhiillt (Abb. 1¢) und der Schaft in der Kapsel mit dem gleichen elektronen-
dichten Material gefiillt wie die Kapsel (Abb. 10). Es handelt sich demnach bei den
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Befunden von Wire (1909) und MErGNER (1964) nicht um ausgetretenen Kapselinhalt,
sondern um Schaftinhalt.

Ebenso funktioniert der Entladungsmechanismus nur an reifen Nesselkapseln, da
diese ihren Inhalt geniigend verdichtet und ihre Wandung geniigend erhirtet haben,
wie der unterschiedliche Phasenkontrast und die Volumenabnahme mit fortschreitender
Reifung zeigen (Abb. 9a). Die erstmals von Iwanzorr (1896) beobachtete Volumen-
verringerung war von WEILL (1934, p. 269) in Zweifel gezogen worden, da sie bisher
an reifenden Nesselkapseln der Hydrozoen nicht beobachtet worden ist (ScanemER
1900, MzeroNER 1964, Ginzr 1968). Im Gegensatz zu ScHNEIDER beobachteten
MeroNER und GiinzL sogar eine Vergroflerung der Kapsel mit zunehmender Reife.

Ginzr (1968) demonstrierte die Elastizitit der Kapselwand von Stenotelen aus
Dipurena reesi, indem er mit verdiinnter Essigsiure (Verdiinnungsgrad nicht ange-
geben) das Nesselgift (= fliissiger Kapselinhalt) ausfillte und danach eine Verkleine-
rung der Kapsel konstatierte. Nach meinen Beobachtungen ist ein solcher Effekt an
nicht entladenen Nesselkapseln der Aktinien mit etwa halbverdiinnter Essigsiure zu
erzielen. Leicht zu entladende Nesselkapseln explodieren dabei vor der Fillung des
Kapselinhaltes noch etwa bis zur Hilfte des Schaftes, andere schwellen kurz an und
schrumpfen anschliefend. Derartige behandelte Nesselkapseln entladen sich ebenso-
wenig wie beschidigte, da die Fillung irreversibel ist (Giinzr 1968).

Die Neueinteilung

Der unterschiedliche Querschnitt der nicht entladenen Schlauchabschnitte und die
deutlich abgesetzte Bewaffnung des ausgestiilpten Schlauches gestatten bei den Hetero-
nemen eine Unterteilung des Schlauches in Schaft und Faden. Beide Merkmale trennen
im Gegensatz zu der bisherigen Definition eindeutig Haplonemen und Heteronemen.
Der Faden sollte daher nicht als Schlauch bezeichnet werden (WERNER 1965), da er nur
einen Teil desselben darstellt, und dieser Terminus auch fiir den gesamten Nessel-
apparat der Haplonemen gilr.

Die lange Bedornung bedingt den geradlinigen Verlauf des Schaftes oder zumin-
dest seines Hauptstiickes (FHanD 1961). Nach der Definition von CuTress (1955) sollen
aber gerade die ,Basitrichen® einen vollstindig aufgerollten Schlauch haben, obwohl
WeLLL (1934, p. 53) ausdriicklich hervorhebt, daf die basitrichen Haplonemen und alle
Heteronemen mit Ausnahme der ,makrobasischen Kategorien® iiber einen gerade ge-
streckten Schaft (= Achsenkdrper) verfiigen. Es iiberrascht daher, dafl Hawnp (1961)
die von CuTress {1955, Fig. 3) abgebildeten Beispiele als Basitriche ,in every sense®
betrachtet, obwohl er als erster den Zusammenhang zwischen der abgesetzten langen
Bewaffnung und dem in der Kapsel geradlinig verlaufenden Schaft richtig erkannte.
Bei der Kategorie B 2b und den meisten Nesselkapseln der Kategorie C — beide ehe-
malige makrobasische Amastigophoren — bedingt die besondere Schaftlinge ein Auf-
rollen des Faltstiickes in Lingswindungen.

Die vorliegende Neugruppierung eliminiert alle Kategorien, die WerLr fiir die
isorhizen und anisorhizen Haplonemen errichtet hatte. Im Gegensatz zu WERNER
(1965) vertrete ich die Auffassung, dafl die ehemaligen Atrichen und Holotrichen nicht
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mehr als getrennte Kategorien zu betrachten sind, da der Beweis fiir die Existenz vollig
unbewaffneter Nematocysten bislang aussteht.

Bei den Haplonemen stehen in entladenem Zustand Schlauchbreite und Dornen-
grofle in direktem Verhiltnis zueinander (Skakr & Picken 1965). Entsprechende
Kaliberunterschiede sind auch am Schlauch der unentladenen Kapsel zu erkennen. Es
ist daher unwahrscheinlich, dafl es Haplonemen mit einheitlicher Dornenlinge aber
unterschiedlicher Schlauchbreite gibt (homotriche Anisorhize, WeL 1934). Derartige
Haplonemen kommen bei den Aktinien nicht vor. Schon eine geringgradige Vergrofie-
rung der Dornen bedingt eine Verbreiterung des Schlauches, wie ich besonders an den
anisorhizen Haplonemen aus den Akrorhagen von Anthoplenra rubripunctata be-
obachten konnte (Abb. 2b). Daher sind anisorhize Haplonemen im Lichtmikroskop
ohne weiteres von den weitgehend isorhizen Haplonemen zu unterscheiden (Abb. 2a).

Mit der Einteilung der rhabdoiden Heteronemen in b- und p-Rhabdoiden werden
Nesselkapseln unterschieden, die schon STEPHENSON (1929) als gesonderte Typen, so-
genannte ,Spirulae® bzw. ,Penicilli“, bei den Aktinien erkannt hatte. Wie die Be-
funde bestitigen, hat STEPHENSON mit Recht der An- oder Abwesenheit eines Fadens
bei entladenen p-Rhabdoiden (Penicilli) keine besondere Bedeutung beigemessen.
WeiLLs harte Kritik an STepHENSON besteht nicht zuletzt deshalb zu Unrecht, als sich
auch WeiLL (1934, p. 68) keineswegs dariiber Klarheit verschaffen konnte, ob der
Schaft in der geschlossenen Kapsel einen Faden hat oder nicht. Heute ist es mdglich, den
Faden auch innerhalb der Kapsel bei allen p-Rhabdoiden nachzuweisen (Abb. 4c, 7g).
Somit ist auch eine Verwechslung mit den Haplonemen ausgeschlossen (vgl. WemLL
1934, p. 71; CarLGreN 1940, p. 53; CuTrEss 1955, p. 133, 134; Skarr & Picken 1965,
p- 139). Ich bin wie CuTress der Auffassung, daf kein Unterschied zwischen Amastigo-
phoren und Mastigophoren besteht, und daher beide als Kategorien eliminiert werden
sollten, denn alle Heteronemen sind Mastigophoren. Hanp (1961) hingegen sprach sich
fiir die Beibehaltung der Amastigophoren aus, da sie sich nach seiner Ansicht durch
einen besonders kurzen Faden geniigend von den Mastigophoren unterscheiden. Die

Linge des Fadens eignet sich aber ebensowenig wie die des Schaftes zur Einteilung der
Rhabdoiden.

Die Bedeutung fiir die Systematik und Phylogenie

Von allen Nesselkapseln sind die drei Kategorien der p-Rhabdoiden nicht nur
bedeutungsvoll fiir die Systematik, sondern sie sind auch am besten geeignet, die phylo-
genetischen Bezichungen innerhalb der Actiniaria und Anthozoa aufzuzeigen. Soweit
den Mitteilungen CARLGRENs (1940) zu entnehmen ist, fehlen die Kategorien A und C
den Unterordnungen Protantheae und Endocoelantheae. Innerhalb der Stimme der
dritten Unterordnung der Actiniaria, den Nynantheae, weisen nach dem bisherigen
Stand unserer Kenntnisse iiber das Cnidom der verschiedenen Familien und Gattungen
die Boloceroidaria (einschlieflich der Aliciidae) die Kategorien B und C und die Athe-
naria und Thenaria die Kategorien A und B auf. Ich stimme mit Hanp (1966) darin
iberein, dafl die Ansicht, aus den Athenarien seien die Thenarien hervorgegangen,
nicht den wirklichen phylogenetischen Verhiltnissen gerecht wird. Ich kann aber an-
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dererseits nicht die Auffassung Hanps teilen, daf} die Athenarien den Thenarien ent-
stammten, Beide Stimme setzen sich aus so verschiedenartigen Familien zusammen, dafl
ihre systematische Bedeutung fragwiirdig ist. Abgesehen von dem bisherigen Haupt-
unterscheidungsmerkmal, der Ab- bzw. Anwesenheit einer basilaren Muskulatur, sind
zum Beispiel in beiden Stimmen Formen vertreten, die entweder iiber Akontien und
einen mesogloealen Sphinkter oder nur iiber einen entodermalen Sphinkter verfiigen.
So haben die Andresiidae (Athenaria) einen entodermalen Sphinkter aber auch aus-
schlieflich p-Rhabdoiden der Kategorie A wie der tiberwiegende Teil der Actiniidae
(vgl. STEPHENSON 1921).

Aus den Mitteilungen CARLGRENSs (1940, 1949) geht hervor, daff die Andwakiidae
(Athenaria) ebenso Akontien, einen mesogloealen Sphinkter und lediglich p-Rhab-
doiden der Kategorie B aufweisen wie zum Beispiel die Aiptasiidae innerhalb der
Thenaria (Tab. 3). Leider ist das Cnidom vieler Aktinien insbesondere der Athenaria
noch zu wenig bekannt, um endgiiltige Aussagen iiber die Verwandtschaftsbeziehungen
der verschiedenen Familien beider Stimme zu machen.

Der geringgradige oder fehlende Unterschied im Kaliber zwischen entladenem Schaft
und Faden lifit die b-Rhabdoiden oder Aktinien niher mit den Haplonemen als mit
den p-Rhabdoiden verwandt erscheinen, deren Faden auflerdem unbewaffnet ist. Ein
Vergleich mit den Nesselkapseln anderer Anthozoen schliefit diese Vermutung aller-
dings aus. Die b-Rhabdoiden der Ceriantharien verfiigen {iber einen dhnlich erweiter-
ten Schaft wie die p-Rhabdoiden der Aktinien (CariereN 1940). Die p-Rhabdoiden
der Corallimorphen und Madreporarien haben im Gegensatz zu den p-Rhabdoiden der
Aktinien einen deutlich bewaffneten Faden (CarLgrEN 1940, Rosson 1953). Hanp
(1966) leitet aber die Actiniaria von den Madreporaria ab, da insbesondere die Ac-
tiniidae gleiche Nesselkapseln und gleiche Sphinkteren aufweisen sollen wie die Koral-
len. An Corynactis viridis und verschiedenen Madreporarien? aus dem Mittelmeer
konnte ich eine gewisse Ahnlichkeit der p-Rhabdoiden mit der Kategorie A der Akti-
nien feststellen. Bei den besonders groflen p-Rhabdoiden der Madreporarien und Co-
rallimorphen treten nach der Entladung keine Klappen hervor und die Kapsel ist
ebenfalls ziemlich diinnwandig. Die Dornenwindungen sind allerdings wesentlich dich-
ter (vgl. Rossox 1953, Fig. 2E). Besser stimmt die Kategorie A der Aktinien mit den
p-Rhabdoiden der Zoantharien iiberein, wie ich an Parazoantbus axinellae und
Gerardia savaglia feststellen konnte; die senkrecht zur Schaftoberfléche stehenden Dor-
nen sind ebenfalls in deutlich abgesetzten Spiralen angeordnet (vgl. WL 1934,
Fig. 431). AuBerdem konnte ich an der diinnwandigen Kapsel im Phasenkontrast-
mikroskop keine Klappen und an dem Faden keine Bewaffnung erkennen (vgl. WeiLe
1934, p. 621). Dieser Befund muf allerdings noch elektronenmikroskopisch nachgepriift
werden. In Ubereinstimmung mit den p-Rhabdoiden der Kategorie A der Aktinien
sind auferdem die p-Rhabdoiden der Zoantharien im Gegensatz zu denjenigen der
Madreporarien nur auf die Mesenterialfilamente beschrinke. Eine vergleichende Be-
trachtung ergibt, dafi die Dornen der p-Rhabdoiden der Corallimorphen (Rosson
1953) und der Aktinien grofe Ahnlichkeit besitzen. Gleiches wird auch bei elektronen-
mikroskopischer Betrachtung fiir die p-Rhabdoiden der Madreporarien, Antipatharien

2 Mademoiselle F. Lararcue, Banyuls, danke ich fiir die liebenswiirdige Uberlassung von
acht Arten.
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und Zoantharien zutreffen, Die Form der Haplonemendornen der Corallimorphen
weicht dagegen deutlich ab (Skaer & Picken 1965). Es bestehen daher keine Beziehun-
gen zwischen den Haplonemen der Corallimorphen und der Kategorie C der p-Rhab-
doiden der Aktinien, die Curress (1955) in der Kategorie der makrobasischen p-Masti-
gophoren vereinte.

Die Untersuchungen von Westrarr (1966) haben ergeben, dafl sich die Nessel-
kapseln der Anthozoen grundsitzlich durch das Auftreten von drei Klappen und eines
Flagellum anstelle eines Operculum bzw. Cnidocils von den Nesselkapseln der Hydro-
und Scyphozoen unterscheiden. Bei einigen diinnwandigen p-Rhabdoiden konnte ich
allerdings weder Klappen noch Operculum feststellen. Der Befund WestrarLs wirft
jedoch die Frage auf, ob sich die Nesselkapseln der verschiedenen Cnidarierklassen
iberhaupt in einem System vereinen lassen. In einem allgemein giiltigen System fiir alle
Cnidarier k8nnen daher nur sehr allgemeine Kriterien bei den Diagnosen der einzelnen
Kategorien beriicksichtigt werden. Daraus folgt, dafl die Anwendung eines derartigen
Systems auf die hoheren taxonomischen Einheiten beschrinkt bleibt. Fiir die niedrige-
ren systematischen Niveaus miissen spezielle Unterteilungen eingefiihrt werden (vgl.
WerNER 1965). Die unterschiedliche Bewaffnung und die damit verbundenen Quer-
schnittsunterschiede am nicht entladenen Schiauch kénnen zur Charakterisierung
der Nesselkapseln aller Cnidarierklassen herangezogen werden, da WesTrarL {1966b)
z. B. auch bei den Hydrozoen (Obelia longissima) an WeiLLs Basitrichen einen bewafl-
neten Faden beobachtete. Daher fordern die vorliegenden Befunde folgende Abdnde-
rung des WErLLschen Systems (vgl. WeiLL 1934, WernNEer 1965):

(I) Haplonemen: Schlauch einheitlich, ohne abgesetzten proximalen Schaft oder
abgesetzte Bewaffnung.

(1) Isorhizen: Schlauch weitgehend isodiametrisch;

(2) Anisorhizen: Schlauch an der Basis deutlich erweitert.

(II) Heteronemen : Schlauch mit deutlich abgesetzter Bewaffnung, daher un-
terteilbar in Schaft und Faden.
(1) b-Rhabdoiden: Schaft in der Kapsel ohne distale trichterférmige Offnung,
Faden bewaffnet;

(2) p-Rhabdoiden: Schaft in der Kapsel mit distaler trichterférmiger Offnung;
(a) hoplotelisch: Faden bewaffnet;
(b) anoplotelisch: Faden unbewaffnet.

Die Diagnosen der verschiedenen Kategorien sind mit Ausnahme derjenigen der
b- und p-Rhabdoiden so gestellt, daf eine Bestimmung der meisten Nesselkapseln so-
wohl in entladenem wie in nicht entladenem Zustand méglich ist. CARLGRENS (1940)
Behauptung, die p-Rhabdoiden wiirden sich grundsitzlich durch einen deutlichen Ko-
nus am distalen Ende des entladenen Schaftes von den b-Rhabdoiden unterscheiden,
trifft nicht fiir die Kategorie A der Aktinien zu (Abb. 8). Daher sind die b- und
p-Rhabdoiden nur in unentladenem Zustand zu diagnostizieren, sicht man von feine-
ren Unterschieden, wie der verschiedenartigen Form der Dornen ab. Den Abbildungen
WeiLLs (1934, p. 470) ist zu entnehmen, daf es auch bei den Hydrozoen Rhabdoiden
mit und ohne trichterformige Schaftéffnung gibt. So stellt seine Abbildung 300 eine
typische p-Rhabdoide dar, wihrend die Nesselkapseln auf den Abbildungen 294 bis
296 und 306 eher b-Rhabdoiden gleichen, die teilweise (Fig. 296, 306) auch einen er-
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weiterten entladenen Schaft zeigen. Abbildung 293 zeigt sogar eine ,Basitriche®, die
in entladenem Zustand keinen Querschnittsunterschied zwischen Schaft und Faden auf-
weist, in nicht entladenem Zustand aber {iber eine trichterférmige Offnung am distalen
Schaftende verfiigt. Derartige p-Rhabdoiden sind allerdings nicht wieder beobachtet
worden. Solange WeiLLs Befunde jedoch nicht widerlegt sind, wie z. B. bei den b-Rhab-
doiden von Metridium (CARLGREN 1940), mufl angenommen werden, daf} auch die
Hydrozoen tiber b- und p-Rhabdoiden verfiigen.

Sollten sich WerLLs Befunde dagegen nicht bestitigen lassen, so beginnt die Spe-
zialisierung des vorliegenden Systems bereits bei der Unterteilung der Rhabdoiden, die
ohnehin den Scyphozoen fehlen (WernEr 1965, Tab. 2).

Obwohl der Vorschlag eine wesentliche Vereinfachung des WeLrschen Systems
darstellt, sinkt damit nicht die Bedeutung fiir die Systematik. Bei den Hexakorallen
lassen sich nach dem bisherigen Stand unserer Kenntnisse Ceriantharien (keine p-Rhab-
doiden), Madreporarien (hoplotelische p-Rhabdoiden) und Actiniarien (anoplotelische
p-Rhabdoiden) eindeutig unterscheiden. Der unterschiedliche Bau einiger Nesselkapsel-
typen 1388t eine weitere spezielle Unterteilung zu, die fiir die unteren taxonomischen
Einheiten von grofler diagnostischer Bedeutung sein kdnnen, wie am Beispiel der
p-Rhabdoiden der Actiniaria gezeigt wurde.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Ergebnisse von phasen- und elektronenoptischen Untersuchungen an Nessel-
kapseln von 36 Aktinienarten aus Nordsee, Mittelmeer und Rotem Meer erfordern
eine Abwandlung des Systems von WeiLL (1934).

2. Nematocysten und Spirocysten weichen in threm Bau voneinander ab. Der unbe-
waffnete Faden der Spirocysten wird im Gegensatz zu den Nematocysten unmit-
telbar nach der Entladung von einem einzigen zusammenhingenden Sekretfaden
(Quellfaden) in Linkswindungen umgeben.

3. Bei den Nematocysten bestehen enge Beziehungen zwischen der Form desnicht
entladenen Schlauches und der Bewaffnung. In nicht entladenem Zustand unter-
scheiden sich die Heteronemen von den Haplonemen durch einen abgesetzten
proximalen Schaft (Achsenkdrper), in entladenem Zustand durch eine abgesetzte
Bewaffnung.

4. Die von WemLL (1934) gegebene Einteilung in isorhize und anisorhize Haplonemen
ist aus taxonomischen Griinden sinnvoll. Eine weitere Unterteilung ist dagegen
nicht moglich. Haplonemen sind bei den Aktinien weiter verbreitet als bisher be-
kannt. Im Scapus verschiedener Aktinienarten konnten sie als konstanter Bestand-
teil des Cnidoms nachgewiesen werden. Bei einigen Hormathiiden zeichnen sich
einzelne Individuen durch massenhaftes Auftreten von Haplonemen in allen Ten-
takeln aus. Die Tentakeln weisen hingegen keine morphologischen Abweichungen
auf, wie die Fangtentakeln anderer Acontiaria.

5. Die bisherige Einteilung der rhabdoiden Heteronemen in mikrobasische und ma-
krobasische Mastigophoren und Amastigophoren ist nicht mit den vorliegenden
Befunden zu vereinbaren. Weder die Schaftlinge noch die Ausstiilpung des Fadens



Die Nesselkapseln der Aktinien 315

eignen sich zur Einteilung der Rhabdoiden, sondern stellen Merkmale von unter-
geordneter taxonomischer Bedeutung dar.

6. Nach CARLGREN (1940) werden b- und p-Rhabdoiden unterschieden. Bei den
p-Rhabdoiden stiilpt sich der Faden im Gegensatz zu den b-Rhabdoiden am Ende
der Reifungsphase durch eine ringférmige Wandverdickung in die trichterférmige
distale Schaftoffnung ein. Beide Kategorien haben verschiedenartige Dornen.

7. In Ubereinstimmung mit den Ceriantharien sind simtliche b-Rhabdoiden der Ak-
tinien mit einem bewaffneten Faden versehen (hoplotel). Im Gegensatz zu den
Madreporarien und Corallimorphen ist dagegen der Faden simtlicher p-Rhab-
doiden bei den Aktinien unbewaffnet.

8. Auf Grund der verschiedenartigen Struktur und Bewaffnung kann am Schaft
einiger Rhabdoiden ein proximales Faltstiick und ein distales Hauptstiick unter-
schieden werden. Der Schaft der iibrigen Rhabdoiden gleicht dem Hauptstiick.

9. Die Entladung der Nesselkapseln wird durch Erhéhung des Kapselinnendruckes
ausgeldst. Wird die Ausstillpung des Schaftes behindert, so werden die Dornen im
Zusammenhang aus ithrer Verankerung gelost und als pfeilartiges Gebilde ausge-
worfen. Der Vorgang ist bei b- wie bei p-Rhabdoiden zu beobachten, die in nicht
entladenem Zustand iiber einen geradlinigen Schaft mit elastischem Faltstiick ver-
fugen. _

10. Die b-Rhabdoiden stellen bei den Aktinien eine ziemlich einheitliche Kategorie
dar. Aus den Akontien der Aiptasiiden, den Mesenterialfilamenten einiger Acti-
niiden und dem Scapus von Paranthus werden neue Varianten beschrieben.

11. Die p-Rhabdoiden der Aktinien bestehen aus drei Kategorien, die fiir Taxonomie
und Phylogenie der Actiniaria bedeutungsvoll sind, wie an einigen Beispielen ge-
zeigt wird. Die Hauptunterschiede der einzelnen Kategorien bestehen im Phasen-
kontrast des Kapselinhaltes, in der Wandstirke und im Verschluff der Kapsel so-
wie in der Struktur und der Bewaffnung des Schaftes.
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