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ABSTRACT: The cnidogenesis oi the Octocorallia {Anthozea, Cnidaria): I. Secretion and differ-
entiation of capsule and tube. The ultrastructural differentiation of capsule and its relation to tube
development is described in several Octocorallia species (Alcyonaria: Alcyonium digitatum, Pare-
rythropodium coralloides, Cornularia cornucopiae, Paralcyonium elegans; Pennatularia: Pteroeides
spinosum, Veretillum cynomorium; Gorgonaria: Pseudopterogorgia aerosaj, all of which have only
one type nematocyst. In the Octocorallia, capsule and tube are secreted successively by the Golgi
apparatus associated with a primary centriolar complex. During the secretion of the external tube,
the outer capsular wall (sclera) is structurally differentiated; inside the capsule the material of the
inner capsular wall is separated from the later capsular content (matrix). The primary wall
differentiation enables the capsules to ‘grow’" after capsular secretion has been completed. Follow-
ing tube secretion, the external tube is completely transferred into the capsule, without the tube
wall being transformed into capsular wall, as previously suggested {Westfall, 1966; Ivester, 1977).
During early invagination of the tube wall, the coarse, granulated matrix of the external tube is
transferred into the internal tube. From this material the spines are developed, which are observed
before the tube is completely transferred into the capsule. By a secondary wall differentiation the
previously structureless inner capsular wall changes to a complex structure, extending again the
capsule, thus mixing the capsular content and enabling the tube to shift to a position, which
corresponds with that of mature capsules. These observations demonstrate for the first time the
differentiation of the capsule and its close relationship to the differentiation of the tube in
nematocysts of Octocorallia.

EINLEITUNG

Die Problematik der Nesselkapselgenese der Cnidaria spiegelt sich mittlerweile in
den Publikationen von mehr als einem Jahrhundert wieder {Ubersichten bei Kiihn,
1914-1916; Weill, 1934; Chapman & Tilney, 1959a, b; Slautterback & Fawcett, 1959).
Auch im Zeitalter der Elektronenmikroskopie ist die Morphogenese dieser einzigartigen
Organellen noch immer ungeniigend bekannt und daher umstritten. Bevorzugte Unter-
suchungsobjekte waren bisher die Nesselkapseln von Hydrozoen, wéhrend die Genese
der Anthozoencniden in neuerer Zeit nur von Westfall (1966; Aktinien) und Ivester
{1977; Octokorallen)} bearbeitet wurde, deren Ergebnisse zwar weitgehend tibereinstim-
men, den vorliegenden Befunden aber nahezu gédnzlich widersprechen. Das zentrale
Thema der meisten Publikationen ist die Bildung des Innenschlauches, der durch
“Inkorporation” {(Westfall, 1966; Germer & Hiindgen, 1980), durch "Absorption’’ (Bouil-
lon & Massin, 1974) oder durch “Invagination” (Holstein, 1980, 1981) des AuBenschlau-
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ches entstehen soll. Die Differenzierung der Kapselwand, die methodisch von den
dlteren Autoren kaum zu erschlieBen war, fand dagegen in der neueren Literatur eine
bemerkenswert geringe Beachtung. Die bisherigen Angaben zu diesem Problem sind
nicht weniger widerspriichlich als diejenigen zur Schlauchentstehung. Bei den Hydro-
zoen wéchst die Kapsel nach Bouillon und Massin {1974) durch die Streckung und
Glattung ihrer Wand, wahrend Raikova (1978} zufolge innere und duBere Kapselwand
erst nach Anlage des Innenschlauches in der reifenden Nesselkapsel entstehen. Bei den
Anthozoen soll dagegen die Kapsel laut Westfall (1966) und Ivester (1977) an ihrem
offenen Ende wachsen.

In der vorliegenden Arbeit wird am Beispiel der Octocorallia die Differenzierung
der Kapselwand und ihre Bedeutung fiir das Kapselwachstum und die Einlagerung des
Nesselschlauches beschrieben. Zum besseren Verstdndnis der Morphogenese wird
einleitend kurz der Bau der reifen, explodierten Nesselkapsel dargestellt.

MATERIAL UND METHODEN

Die Morphogenese der Nesselkapseln wurde vorwiegend an Alcyonium digitatum
und Parerythropodium coralloides, teils auch an Pteroeides spinosum, Veretillum cyno-
morium und Pseudopterogorgia aerosa untersucht. Die Totalprédparate stammen von
Cornularia cornucopiae und Paralcyonium elegans.

Fixierung: 0,75 % Glutaraldehyd, 4 % Formaldehyd in 0,1 M Cacodylatpuffer {ph
7.4)+ 3 % NaCl+ 4 % Saccharose (60 min). Auswaschen in 0,2 M Cacodylatpuffer (pH
7,4) + 8,5 % Saccharose {3 X 20 minj.

Nachfixierung: 1 % OsO, in 0,2 M Cacodylatpuffer + 8,5 % Saccharose (60 min).

Elektronenmikroskope: Siemens — Elmiskope IA bei 80 kV/101 bei 100 kV,

ERGEBNISSE

Die Struktur der entladenen Nesselkapsel

Die Octocorallia haben ein Monocnidom, d. h. sie verfiigen nur {iber einen Nessel-
kapseltyp, der allerdings wesentlich komplizierter aufgebaut ist, als frither angenom-
men worden war (Schmidt, 1972). Die Nesselkapseln der Octocorallia sind aufgrund
ihrer unterschiedlichen Schlauchbewaffnung als rhabdoide Heteronemen zu bezeich-
nen (Schmidt, 1974). An dem Nesselschlauch sind ein starker bewaffneter, basaler
Schaft (Abb. 1a, b) und ein schwécher bewaffneter, kaum diinnerer Endfaden (Abb. 1b,

Abb. 1. Explodierte, rhabdoide Heteroneme: a) distales Kapselende mit Schaftteil. Man beachte das

Fehlen jeglicher VerschluBstrukturen. Cornularia cornucopiae, 14 000 X; b) Ubergang Schaft-

Faden. Paraicyonium elegans, 24 000 X; ¢} Fadenbewalfnung vgl. Schaft. Cornularia cornucopiae,
24 000 X

Abb. 2. Nesselkapselfriithstadium, umgeben von Mikrotubuli (schwarzer Pfeil). Sklera (S) starkwan-

dig, Propriamaterial (P) wabenformig im Kapselfundus verteilt, (M) Matrix. Alcyonium digitatum,
26 200 %

Abb. 3. Fortgeschrittenes Kapselwachstum, lamellése Entmischung von Matrix- und Propriamate-

rial im Kapselfundus (vgl. Abb. 4}, Sklera (S) breiter als Propria (P). Alcyonium digitatum, 23 500 X
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¢) zu unterscheiden. Die dichte Schaftbewaffnung besteht aus spitzen, unregelmaBig
abgeschriagten Dornen mit breiter Basis, wahrend die stark aufgelockerte Fadenbewaff-
nung sich aus kleineren, distal oft T-formig verbreiterten oder spitzen Dornen zusam-
mensetzt. In entladenem Zustand sind keinerlei VerschluBstrukturen wie Operculum
oder Klappen zu erkennen {Westfall, 1965).

Die Anlage von Kapsel und Auflenschlauch {Sekretionsphase)
und erste Wanddifferenzierungen

Die membrangebundene Kapselanlage hat einen elektronendichten Inhalt, die
sogenannte Matrix (Westfall, 1966), und ist an ihrer typischen, unterschiedlich elektro-
nendichten Doppelwand, bestehend aus der dufleren “Sklera” und der inneren "'Pro-
pria” (Schneider, 1900}, von anderen cytoplasmatischen Einschliissen zu unterscheiden
(Abb. 2). Beide Wandbestandteile verdndern im Verlauf der Morphogenese von Kapsel
und Schlauch hochgradig ihre Ultrastruktur.

In frithen Kapselanlagen bildet die Sklera eine mehr oder weniger glatte Schicht
von etwa gleicher Elektronendichte wie die Matrix. Sie ist in diesen Stadien deutlich
breiter als die elektronenlichte Propria (Abb. 2—4). Besonders diinnwandig erscheint die
Propria vor allem in dem zuerst angelegten Kapselteil, dem Kapselfundus, dessen
Matrix anfangs wabenartig von elektronenlichtem Propriamaterial durchsetzt ist (Abb.
2). Am entgegengesetzten Ende, dem sogenannten “"Wachstumspol” (Schneider, 1900),
sitzt dem in ganzer Lange von Mikrotubuli umgebenen Kapselprimordium ein vesikel-
produzierender Golgiapparat auf. Wiahrend so die Kapsel durch laufende Zufuhr von
elektronendichten Golgivesikeln, offenbar gestiitzt von Mikrotubuli, distal geradlinig in
die Lange wachst (Abb. 2, 5), bleibt die Mischung von Propria- und Matrixmaterial im
proximalen Fundusbereich noch einige Zeit bestehen (vgl. Abb. 2, 3, 11, 13}. Nachdem
die Kapsel zu einem schlanken und gerade gestreckten Gebilde herangewachsen ist,
wird das Liangenwachstum in Form eines zunéchst kaum schmaleren Auflenschlauches
fortgesetzt (Abb. 5, 6). Die elektronenlichte Propria der Kapsel wird dabei abrupt
abgesetzt, wahrend die Sklera offensichtlich unter der dufleren Membran in die Aufien-
schlauchwandung Uibergeht (Abb. 14). Kurz nach Abschlufl der Kapselanlage erfahrt die
mit dem wachsenden AuBlenschlauch weitgehend von Mikrotubuli befreite Kapsel eine

Abb. 4. Etwa gleiches Stadium wie in Abb. 3, Querschnitt. Propriamaterial (P) in Form von
konzentrischen Lamellen, Sklera (S) starkwandig, Membran (M). Alcyonium digitatum, 54 000 X
Abb. 5. Bildung des AuBenschlauches bei scharf abgesetzter Propria (P). Distales Centriol mit
Pericentriolarfortsdtzen in der Nahe des Wachstumspols. Parerythropodium coralloides, 37 100 X
Abb. 6. Fortgeschrittenes AuBenschlauchstadium mit Golgiapparat (G) und Mikrotubuli, Centriol
{C) und MTOC mit radidr angeordneten Mikrotubuli (Mt} {(vgl. Abb. 8). Parerythropodium coralloi-
des, 38 000 X
Abb. 7. Wachstumspol des AuBenschlauches mit Golgiapparat und quergestreiftem Ligament (L).
Alcyonium digitatum, 28 000 X
Abb. 8. Satellit (MTOC) (Pfeil) am distalen Centriol mit radidar angeordneten Mikrotubuli {vgl. Abb.
6), AuBlenschlauch (AS). Alcyonium digitatum, 45 000 X
Abb. 9. AuBenschlauchwand: bestehend aus diinner innerer elektronendichter Schicht {weifier
Pfeil), Mittelschicht (schwarzer Pfeil} und duflerer Membran. Alcyonium digitatum, 36 000 X
Abb. 10. Wachstumspol quer: Aufienschlauch umgeben von Mikrotubuli und Golgiapparat, distales
Centriol (C). Alcyonium digitatum, 25 200 X
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charakteristische Faltung und Biegung (Abb. 3). In diesem Stadium ist das elektronen-
lichte Propriamaterial im Kapselfundus meist nicht mehr in Wabenform, sondern mehr
konzentrisch (vgl. Abb. 3, 4) oder in schrdg verlaufenden Lamellen angeordnet. Bald
darauf setzt die Skleradifferenzierung ein. Sie wird diinner und heller, und an ihrer
Oberfldche erscheinen parallel verlaufende Rillen (Abb. 11}, die, nur auf Schragschnit-
ten erkennbar, die Kapsel auf Tangentialschniften einfach gestreift erscheinen lassen
{Abb. 12).

Etwa gleichzeitig wird unter der Membran des AuBenschlauches eine schmale
Innenwand sichtbar, die in ihrer Elektronendichte etwas heller als die Kapselsklera ist
(vgl. Abb. 9, 14) und mitunter auf Schriagschnitten eine feine Querstreifung erkennen
188t (Abb. 11). Auf Anschnitten mit etwas hellerer Matrix ist eine weitere elektronen-
dichte, membranartige Innenauskleidung des AuBenschlauches festzustellen (Abb. 9}.
Der Aufbau des AuBenschlauches setzt sich somit aus der umgebenden Membran, einer
mittleren, helleren und einer dinnen, elektronendichten Innenschicht zusammen. Die-
ser Aufbau des AuBenschlauchs ist allerdings in Friithstadien nicht zu erkennen, da die
noch nicht differenzierte Sklera und die Matrix von Kapsel und gerade angelegtem
Innenschlauch die gleiche Elektronendichte aufweisen (Abb. 2-5). Wéahrend das Lan-
genwachstum an dem jeweils gerade gestreckten {Abb. 6) und von Golgiapparat und
Mikrotubuli umgebenen freien Ende des AuBenschlauches fortgesetzt wird, verdndert
sich die Kapselanlage an ihrem offenen distalen Ende nicht mehr (Abb. 5, 14). Der
Wachstumspol wird von einem Centriolenkomplex, bestehend aus proximalem und mit
Pericentriolarfortsdtzen versehenem, distalem Centriol {Abb. 5, 6, 8, 10, 13) und querge-
streiftem Ligament {Abb. 7), begleitet. Am distalen Centriol befindet sich aufler den
Pericentriolarfortsdtzen ein Satellit, der sternformig Mikrotubuli auf sich vereint (Abb. 6,
8).

Mit weitgehendem Auswachsen des AuBenschlauches, der sich gewdéhnlich in
mehreren Windungen um den seitlich neben der Kapsel liegenden Kern legt (Abb. 13},
wird das noch im Kapsellumen befindliche elektronendichte Wandmaterial zunehmend
auf die sich stdndig verbreiternde Propria beschrédnkt. Gewéhnlich ist in diesem Sta-
dium Propriamaterial in der Matrix nur noch in Form kleiner, unregelmaBiger, randstédn-
diger Septen (Abb. 13) als Rest der urspriinglichen Lamellen- oder Wabenstruktur
erhalten. Mit dem Beginn der Verlagerung von AufBlenschilauchmaterial in das Innere
der Kapsel hat die Propria durch die vollstandige Entmischung von Matrix- und Propria-
material ihre grofite Wandstéarke erreicht, die nun im Gegensatz zu den frithen Stadien

Abb. 11, Kapselausschnitt mit Resten des wabenartig in der elektronendichten Matrix verteilten
Propriamaterials. Sklera differenziert als diinne, méBig elektronendichte Schicht zwischen Mem-
bran und elektronenlichter Propria {Pfeil), quer getroffen werden die Rillen der Sklera sichtbar
(rechts}; AuBenschlauch (AS) mit quergestreifter Mittelschicht. Alcyonium digitatum, 38 000 X
Abb. 12. Kapsel schrég geschnitten: es sind ausschlieBlich die parallel verlaufenden Sklerarillen zu
erkennen, Propria noch nicht differenziert (vgl. Abb. 20). Alcyonium digitatum, 62 100 X
Abb. 13. Cnidoblasten in fortgeschrittener Sekretionsphase: zahlreiche Anschnitte des Auflen-
schlauches zu beiden Seiten des Kernes, (C) Centriol {Wachstumspol}; Kapseln mit septenférmigen,
in die Matrix vorspringenden Resten von Propriamaterial. Parerythropodium coralloides, 14 500 X
Abb. 14. Im distalen Teil des Auflenschlauches eingelagerter Innenschlauch, bereits mit Matrix
gefiillt (!), Kapsel und proximaler Teil des AuBenschlauches noch frei von Innenschlauch, man
beachte die scharf abgesetzte, elektronenlichte Propria der Kapsel. Alcyonium digitatum, 28 000 X
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{Abb. 2) diejenige der bereits differenzierten Sklera bei weitem ibertrifft (Abb. 11, 12,
14).

Die Differenzierung von innerem Schlauch und innerer Kapselwand

Nach Abschlufl der Produktion von AuBlenschlauch durch den Golgiapparat und der
Differenzierung von Schlauch- und &uBerer Kapselwand (Sklera) beginnt die soge-
nannte “Differenzierungsphase’” fritherer Autoren (Kihn, 1914-1916), die einerseits
durch die Bildung eines Innenschlauches, andererseits durch die weitere Differenzie-
rung der Kapselwand gekennzeichnet ist. Die Einlagerung des AuBenschlauchs in das
Innere der Kapsel beginnt offensichtlich mit einer verstarkten Verschiebung von elek-
tronendichtem Matrixmaterial vom AuBenschlauch in die Kapsel (Abb. 25b), die sich
dabei mehr und mehr rundet. Mit zunehmender Einlagerung von AuBenschlauchmate-
rial bzw. mit dem Auftreten eines Innenschlauches wird die Wandstdrke zunédchst nur
geringfiigig verringert {Abb. 15}.

Die Wandung des Innenschlauches, der anfangs unregelméBig gefaltet im Auben-
schlauch (Abb. 16) und spater in den typischen, dreifach gelappten Querschnitten auch
im distalen Kapselbereich erscheint (Abb. 17), entspricht in Wandstdarke und Elektro-
nendichte der hellen Mittelwand des AuBenschlauches (Abb. 16).

Andere Wandbestandteile sind in der elektronendichten Matrix nicht zu erkennen.
In den folgenden Stadien h&ufen sich die Innenschlauchanschnitte in dem MaBe im
oberen Kapselbereich (Abb. 17, 18}, wie Anschnitte vom Auflenschlauch im Cytoplasma
verschwinden (vgl. Abb. 25b, ¢}. Dabei bleibt die bestehende scharfe Trennung von
Schlauch- und Kapselregion durch die abrupt abgesetzte Propria erhalten (Abb. 14, 15).
Die Kapselwand ist nicht an der Bildung des Innenschlauches beteiligt. Durch die
anhaltende Verlagerung von AuBenschlauchinhalt {Matrix und Innenschlauchj in die
Kapsel, legt sich die Wandung des AuBenschlauches schlieBlich in korkenzieherartige
Falten (Abb. 16), wahrend sich die Kapsel unter starkster Wanddehnung zunehmend
bléaht (Abb. 17, 18). Nicht selten kommt es dabei zu einer Verjingung des distalen

Abb. 15. Fortgeschrittene Einlagerung des Schlauches: Innenschlauchanschnitte innerhalb von
AuBenschlauch und Kapsel. AuBenschlauch mit Falten (Pfeil), vgl. Abb. 16. Alcyonium digitatum,
28 400 X
Abb. 16. Korkenzieherartige Faltung des AuBenschlauches gegen Ende der Schlaucheinlagerung.
Alcyonium digitatum, 17 500 X
Abb. 17. Prall gefiilite Kapsel mit typischer distaler Verjingung. Kapselwand maximal gedehnt,
Propriadifferenzierung noch nicht zu erkennen. Reste von Propriamaterial innerhalb der Matrix
(Pfeil}. Man beachte: (S} lediglich 2 eingelagerte Schaftwindungen (4 Querschnitte, vgl. Abb. 18,
19), mit Dornenanlagen. Vollstdndig eingelagerter Faden (kleinere Schlauchquerschnitte), samtli-
che Schlauchteile und AuBenschlauchmatrix im distalen Teil der Kapsel (vgl. Abb. 18). Alcyonium
digitatum, 21 500 X
Abb. 17a. AusschnittvergroBerung aus Abb. 17 rechts oben: mehrere typisch gefaltete Fadenquer-
schnitte und erste Schaftquerschnitte mit Dornen (vgl. Abb. 1). Alcyonium digitatum, 27 400 X
Abb. 18. Kapsel unmittelbar nach vollstdndiger Schlaucheinlagerung im distalen Teil der Kapsel,
Kapselwand maximal gedehnt. Man beachte die unterschiedliche Granulierung von AuBen-
schlauchmatrix {AM) und Kapselmatrix (KM). Alcyonium digitatum, 16 500 X
Abb. 19. Kollabierte Kapsel nach Propriadifferenzierung (vgl. Abb. 20}, Schlauch in der ganzen
Kapsel verteilt. Parerythropodium coralloides, 15 100 X
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Kapselendes, wadhrend im Kapselfundus ausnahmsweise noch Reste vermischten
Matrix- und Propriamaterials zu beobachten sind {Abb. 17). Mit fortschreitender Einla-
gerung des Schlauches wird deutlich, daB dieser bereits in Schaft und Faden differen-
ziert ist. Wie an der Folge von Zahl und Lage von Anschnitten der entsprechenden
Schlauchabschnitte leicht festzustellen ist {Abb. 17, 18}, erscheint im Kapselbereich erst
der stdrker gefaltete Faden und anschlieBend der dickere Schaft, der bereits in den
ersten Windungen Dornen erkennen 148t (Abb. 17, 25¢}. Auch der vollstindig eingela-
gerte Schlauch bleibt wie der groBte Teil der gréber granulierten Schlauchmatrix
zundchst im distalen Bereich der Kapsel liegen (vgl. Abb. 25d), die in diesem Stadium
ihren maximalen Umfang bzw. ihre stirkste Wanddehnung aufweist (Abb. 18). Gleich-
zeitig erfolgt die Differenzierung der bis dahin strukturlosen Propria. Anstelle dieser
homogen elektronenlicht erscheinenden Innenwand entstehen kleine, parallel verlau-
fende, kanal- oder tunnelartige und mit einer Zentralstruktur versehene Gebilde, die
quergeschnitten als Bégen erscheinen (Abb. 20, 22}. Diese Tunnelstruktur der Propria
verlduft, wie auf Tangentialschnitten erkennbar (Abb. 20), in einem Winkel von knapp
110° zu den Rillen der duBeren Sklera. Auf entsprechenden Ausschnitten erscheint
daher entweder nur die innere oder die duBere Struktur quergeschnitten (Abb. 20) oder
aber keine der beiden Strukturen aufgrund ihrer stumpfwinkligen Stellung {Abb. 23).

Die Differenzierung der Propria fiihrt offenbar zu einer Ausdehnung der Kapsel-
wand, wobei der Abstand der Sklerarillen allerdings kaum merklich vergréfiert wird
{vgl. Abb. 12, 20). Die Kapsel wirkt nach erfolgter Propriadifferenzierung jedoch kolla-
biert. Sie bildet Falten und Einbuchtungen (Abb. 19, 20), wobei das schmale distale
Ende haufig wieder auftritt. Sein AbschluB wird durch einen diinnen und glatten
Wandbereich gebildet, der die typischen Strukturen der differenzierten Propria vermis-
sen laBt, die, deutlich abgesetzt, die iibrige Kapselregion kennzeichnet (Abb. 20, 21).
Dieser Wandteil zwischen Schlauch und eigentlicher Kapsel entspricht in seiner Elek-
tronendichte mehr der Sklera als der Propria (Abb. 23} und ist offensichtlich eher ein
Derivat des Aullenschlauches als der Kapselwand. Bei der anschliefend stattfindenden
Ausformung der Kapsel legt er sich voriibergehend in Falten (Abb. 23), um spéter in
reifem Zustand den vorgewdlbten, distalen KapselabschluB3 zu bilden (Abb. 21, siehe
Teil II}. Nach Abschlufl der Schlaucheinlagerung ist der Centriolenkomplex am distalen
Kapselpol zu finden (Abb. 21). Aus der Kapseldffnung tritt grob granuliertes, elektronen-
dichtes Material aus, das den Innenschlauch ausfiillt und in seiner Granulierung der
cehemaligen AuBenschlauchmatrix entspricht (vgl. Abb. 18, 21, 25d). Die Masse des

Abb. 20. Kollabierte Kapsel mit differenzierter Propria: Unterer Rand tangential geschnitten,
Netzmuster bestehend aus (P) Tunnelstruktur der Propria und (S} Rillenstruktur der Sklera,
diinnwandiges Zwischenstiick am distalen Kapselende (Pfeil). Alcyonium digitatum, 49 800 X
Abb. 21. Weitgehend differenzierte Kapsel mit Centriolenkomplex. Man beachte die unterschiedli-
che Matrix in Schlauch und Kapsel, und den Austritt der grob granulierten, weniger dichten
Schlauchmatrix (Pfeil); glattes Ubergangsstiick Kapsel-Schlauch (Pfeil). Alcyonium digitatum,
15400 x
Abb. 22. Tunnelstruktur der differenzierten Propria (P); grob granuliertes Material neben der
Kapsel. Alcyonium digitatum, 33 400 X
Abb. 23. Grob granuliertes Material am Offnungspol. Ubergangsstiick noch gefaltet. Alcyonium
digitatum, 41 500 X
Abb. 24. Lamellenférmiges Material am Offnungspol einer weitgehend differenzierten Cnide.
Pteroeides spinosum, 77 300 X
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Abb. 26. Schematische Darstellung der Differenzierung der Kapselwand: (a) Frithe Sekretions-
phase: Sklera (S} dickwandig und undifferenziert; Propria (P} diinnwandig und undifferenziert,
weiteres Propriamaterial noch wabenartig in der Kapselmatrix verteilt. (b} Primdre Wanddifferen-
zierung wahrend der spdten Sekretionsphase: Differenzierung der Sklera: Rillenmuster und verrin-
gerte Wandstarke; Propria noch homogen {(undifferenziert}, jedoch zunehmende Konzentration des
Propriamaterials auf die Innenwand, {¢}) Sekundare Wanddifferenzierung wahrend der Differenzie-
rungsphase: Propriadifferenzierung nach Schlaucheinlagerung: Tunnelstruktur der Propria (vgl.
Abb. 20 und Darstellung der Wand reifer Kapseln in Teil II)

ausgetretenen Materials ist jedoch im allgemeinen wenig spéter seitlich neben der
Kapsel zu finden {Abb. 22, 25¢). Reste solchen Materials wurden bei Pteroeides auch in
lamellenformiger Anordnung an der Spitze reifender Nesselkapseln beobachtet (Abb.
24).

Erst nach der Propriadifferenzierung kommt es zur vollstdndigen Durchmischung
des Kapselinhaltes bzw. zu einer Anordnung des Schlauches, die etwa in reifen Kapseln
vorherrscht (Abb. 25e). Auch der mit Matrix gefiillte Schlauch erféhrt eine gewisse

Abb. 25. Schematische Darstellung der Materialverteilung wéahrend der Invagination des Nessel-
schlauches: (a) Ende der Sekretionsphase: Kapselmatrix {fein granuliert) und Schlauchmatrix {grob
granuliert) befinden sich unvermischt in der Kapsel- bzw. Schlauchregion. Die zuletzt sezernierte
Schlauchmatrix (zusétzlich schraffiert) befindet sich im distalen Schlauchende. (b) Beginn der
Differenzierungsphase bzw. der Schlauchinvagination: Wéhrend sich das distale Schlauchende als
Innenschlauch in Richtung Kapsel einstiilpt (schwarze Pleile), wird als erste die zuletzt gebildete
Schlauchmatrix vom Innenschlauch aufgenommen und mit zunehmender Invagination standig in
die Richtung der aktuellen Schlauchéffnung verschoben (weifie Pfeile). Schlauchmatrix dringt in
die Kapsel ein. {c} Fortgeschrittenes Invaginationsstadium: Schaft und Faden an unterschiedlichen
Querschnitten zu erkennen. Aus der zuletzt sezernierten Schlauchmatrix entstehen bereits die
ersten Dornen (D) im Bereich des Schaftes, noch bevor dieser vollsténdig eingestiilpt ist. Schlauch-
und Kapselmatrix sind noch unvermischt. (d} Vollendetes Invaginationsstadium: Teile der zuletzt
sezernierten Schlauchmatrix treten aus der Kapsel aus. Schlauch- und Kapselmatrix noch unver-
mischt (vgl. Abb. 18). Kapselwand diinn, da maximal gedehnt. (e) Kollabierte Kapsel nach
sekundédrer Wanddifferenzierung: Ausgetretene Schlauchmatrix befindet sich seitlich neben der
Kapsel, Schlauch- und Kapselmatrix innerhalb der Kapsel vermischt, Schlauch in normaler,
spiraliger Anordnung
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Auflockerung, wie die kurzen Falten und die lockere Dornenstellung im Schaftbereich
zeigen (Abb. 19). Die so weit entwickelte Nesselkapsel verharrt einige Zeit in diesem
Zustand, bevor sie weiterentwickelt und verbraucht oder abgebaut wird. Dariiber wird
im II. Teil dieser Untersuchung berichtet {Schmidt & Moraw, 1982). Die bisher beschrie-
bene Nesselkapselentwicklung konnte in wesentlichen Stadien bei allen untersuchten
Octocorallia verfolgt werden. Unterschiede zeigen lediglich die Pennatularia, deren
Matrix in Kapsel und Schlauch etwas weniger elektronendicht ist.

DISKUSSION

Das Monocnidom der Octocorallia besteht nicht, wie immer wieder behauptet
{zuletzt Mariscal, 1974), aus einfachen, atrichen Haplonemen (Weill, 1934; Hyman,
1940), sondern, wie bereits einwandfrei von Cutress (1955) diagnostiziert und hier
erneut elektronenmikroskopisch bestatigt (Schmidt, 1972), aus komplizierten, rhabdoi-
den Heteronemen (Schmidt, 1974). Der durch unterschiedliche Bewaffnung in Schaft
und Faden gegliederte Nesselschlauch dieses Nesselkapseltyps und seine alleinige
Existenz machen daher die Octocorallia zum geeigneten Untersuchungsobjekt der
Anthozoencnidogenese. Zum einen ist eine Verwechslung von Entwicklungsstadien
unterschiedlicher Nesselkapseltypen ausgeschlossen (Westfall, 1966). Zum anderen
erleichtert der gegliederte Nesselschlauch die Diagnose fortgeschrittener Entwick-
lungsstadien.

Die Sekretion der Kapsel

Schwierigkeiten bereitet hingegen die Identifizierung frithester Entwicklungssta-
dien (Schneider, 1900). Die meisten Autoren zeigen voll entwickelte Kapselanlagen und
demonstrieren die Kapselbildung anhand der Aufienschlauchanlagen (Slautterback &
Fawcett, 1959; Slautterback, 1961; Lentz, 1965; Westfall, 1966; Skaer, 1973; Bouillon &
Massin, 1974; lvester, 1977). Zum Teil werden von Golgiapparaten umgebene, grofiere
Vesikel fiir Kapselprimordien gehalten, die allenfalls als Modell dienen, jedoch nicht
mit Sicherheit als Frithstadien von Nesselkapseln gedeutet werden kénnen. Der Defi-
nition von Schneider (1900} entsprechend konnen Kapselfriihstadien auch im Elektro-
nenmikroskop nur an der typischen Doppelwand erkannt werden (Holstein, 1981). Nach
den bisherigen Befunden an Anthozoen (Westfall, 1966: Actiniaria; Ivester, 1977: Octo-
corallia) soll jedoch in einem lediglich aus duBerer Membran und innerer Matrix
bestehenden Primordium basal an der Innenflache der Membran Wandmaterial erschei-
nen und so eine Kapsel- und eine AuBlenschlauchregion entstehen lassen. Nach Raikova
{1978}, deren Arbeit offenbar nur unvollstdndig bebildert ist, soll die doppelte Kapsel-
wand bei Narcomedusen offenbar erst nach Bildung des Innenschlauches auftreten.

Im Gegensatz zu diesen Angaben, denen zufolge Kapsel und Schlauch quasi
synchron angelegt werden sollen, zeigen die vorliegenden Befunde, daB zunéchst die
Kapsel mit ihren typischen Wandungen und erst im Anschlufl daran, deutlich abgesetzt,
der AuBenschlauch entsteht. Damit wird fiir die Anthozoen die sukzessive Entstehung
von Kapsel und Schlauch bestédtigt, die bisher bei Hydrozoen beobachtet wurde (Hol-
stein, 1980, 1981). Bei den Octocorallia entwickelt sich die friiheste Kapselanlage aus
einem Gemisch von elektronendichtem und elektronenlichtem Material, wobei einst-
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weilen offenbleibt, ob das eine aus dem anderen hervorgeht oder ob beide Materialien
direkt aus dem Golgiapparat stammen. Obwohl im Gegensatz zu Slautterback & Fawcett
{1959) und Slautterback (1961) keine unterschiedlich elektronendichten Golgivesikel
beobachtet werden konnten, liegt die Vermutung nahe, dab der Golgiapparat wahrend
der Kapselsekretion unterschiedliches Material liefert (vgl. Hausmann & Stockem, 1973;
Chapman, 1974; Hausmann, 1975). Die in Frithstadien libereinstimmende Beschaffen-
heit von Matrix und undifferenzierter Sklera (Abb. 2-5) 148t nur bedingt auf gleiche
Materialzusammensetzung schlieflen. Schneider (1900) behauptet sogar, daB das Skle-
ramaterial im Innern der Kapsel entsteht und durch die Propria nach auflen hervortritt,
was wir allerdings nicht bestdatigen kénnen. Die Mischung von elektronenlichtem
Propria- und elektronendichtem Matrixmaterial ist nur in der proximalen Halfte, dem
Kapselfundus, zu beobachten {Abb. 2, 3). Mit ausgewachsener Kapsel, d.h. mit zuneh-
mender Entfernung des Golgiapparates resp. des Wachstumspoles vom Kapselfundus,
wird das elektronenlichte Material offenbar direkt an die Propria geliefert. Zumindest
der abrupte Abbruch der Kapselproduktion, gekennzeichnet durch die scharf begrenzte
Propria, deutet auf eine unterschiedliche Golgiproduktion im Bereich von Kapsel- und
Schlauchregion. Mit einmal entferntem Wachstumspol findet an der Kapsel6ffnung, wie
hier an Octokorallen demonstriert, kein Wachstum mehr statt. Dieser Befund steht in
krassem Widerspruch zu den Angaben von Westfall (1966) und Ivester (1977), daB bei
Hexa- bzw. Octokorallen nach Anlage des AuBlenschlauches die Kapsel distal in dem
MalBe wachst, wie Aufienschlauchwand in Kapselwand umgewandelt werden soll. Den
vorliegenden Befunden ist dagegen zu entnehmen, daB das weitere “Auswachsen’ der
Kapsel bereits vor Einlagerung des AuBenschlauches stattfindet und vielmehr durch
Differenzierung und Entmischung des vorhandenen Materials — letztere im proximalen
Kapselbereich — hervorgerufen wird.

Die Kapseldifferenzierung wéahrend der Sekretionsphase

Im Gegensatz zur vielfach iiblichen Gliederung der Cnidogenese in verschiedene
Phasen (Iwanzoff, 1896; Schneider, 1900; Will, 1910; Kiihn, 1914-1916; Holstein, 1980,
1981) lassen die vorliegenden Befunde in bisher nicht erkannter Weise die Cnidogenese
als ein Kontinuum erscheinen, in dessen Ablauf sich Sekretions- und Differenzierungs-
prozesse viel starker iiberlappen, als bisher angenommen worden war. Sukzessiv wie
die Sekretion von Kapsel und AuBlenschlauch vollzieht sich auch deren Differenzierung.
So setzt die Kapseldifferenzierung z. B. bereits mit beginnender Sekretion des AuBlen-
schlauches ein {Abb. 26).

Die typischen Kennzeichen junger Kapselstadien sind, wie auch bei Slautterback &
Fawcett {1959}, Bouillon & Massin (1974), vor allem aber bei Mattern et al. (1965:
Abb. 12} und Holstein {1981: Abb. 1) zu ersehen, eine starkwandige Sklera und eine
vergleichsweise diinnwandige Propria. Obwohl die spdtere Umkehrung der Verhalt-
nisse den genannten Autoren nicht verborgen blieb (vgl. Abbildungen dort), lassen die
bisher ausschlieBlich an Hydrozoenkapseln dargestellten Wandverdanderungen kaum
etwas von den hier beobachteten Differenzierungsvorgéngen erkennen (s. u.). Bemer-
kenswert ist in diesem Zusammenhang die jiingste Darstellung Holsteins (1981) von
einem friihen Kapselstadium, das, noch nicht von Mikrotubuli umgeben, eine homo-
gene, also nicht von Propriamaterial durchsetzte Matrix aufweist. Offenbar wird das
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elektronenlichte Material von Anfang an auf die Propria beschrankt und nicht, wie im
Fundus der Octokorallenkapseln auch noch in relativ spatem Stadium zu beobachten,
mit der Matrix vermischt. Hierin einen grundsétzlichen Unterschied in der Cnidogenese
bestimmter Cnidaria zu erblicken, liefle sich wahrscheinlich nicht mit den Befunden
Bolsterlis (1977: Abb. 34, 35) vereinbaren, der auch bei Hydrozoenkapseln typische
Entmischungsstadien mit septenformig in die Matrix vorspringendem Propriamaterial
darstellt, ohne diese allerdings nédher zu beschreiben. Dieser Befund und die von allen
Autoren {s. 0.} auch bei Hydrozoen konstatierte Zunahme der Propria lassen vermuten,
daB sich ahnliche Differenzierungsprozesse, wie hier an Octocorallia-Kapseln beobach-
tet, auch an den Hydrozoenkapseln abspielen. Der Unterschied liegt mdglicherweise
nur in dem Grad, in dem diese Prozesse bei den einzelnen Nesselkapseltypen hervortre-
ten bzw. sichtbar werden. Entsprechende Kapseldifferenzierungen sind moglicherweise
bei den von Slautterback & Fawcett (1959: Abb. 11), Slautterback (1961: Abb. 12) und
Bouillon & Massin (1974: Abb. 7, 8) untersuchten Nesselkapseln nur als feine Falten zu
erkennen, die mit Ausdehnung der Kapselwand verstreichen sollen (Giinzl, 1973:
Abb. 26). Ganz sicher handelt es sich jedoch um Stadien von Kapseldifferenzierungen
bei den Darstellungen von Westfall (1966: Abb. 17) und Ivester (1977: Abb. 8), die als
frithe Stadien des sich entwickelnden Innenschlauches in der Kapsel (Westfall) bzw. im
AuBenschlauch (Ivester) beschrieben werden. Dieser Irrtum ist bei Westfall anhand des
kurzen, noch von Mikrotubuli umgebenen AuBenschlauches, der sich also noch im
Stadium der Sekretion und nicht der Einlagerung (s. u.} befindet, und bei Ivester anhand
der starken elektronenlichten Wand, die bei den Octocorallia eine Kapselpropria und
keine AuBenschlauchwand darstellt (Ivester, 1977: Abb. 5}, zu belegen. DaB es sich
tatsdchlich um eine Entmischung von Matrix- und Propriamaterial handelt, wird in
dieser Arbeit durch die weitere Entwicklung der Octocorallia-Kapseln demonstriert, in
deren Verlauf das elektronenlichte Material in der unteren Kapselhalfte zunehmend auf
die Propria konzentriert wird, wobei diese an Wandstédrke und die Kapsel insgesamt an
Umfang gewinnt.

Da in diesem Stadium der Wachstumspol, der allein unmittelbaren Zuwachs ermég-
licht, durch den auswachsenden AuBienschlauch laufend von der Kapsel entfernt wird,
findet die bereits von fritheren Autoren (u. a. Iwanzoff, 1896; Schneider, 1900; Kiihn,
1914-1916) bei auswachsendem AuBenschlauch beschriebene GroBenzunahme der
Kapsel in den vorliegenden Befunden eine plausible Erklarung. Allerdings findet die
Ausdehnung der Kapsel bei den Octocorallia nicht, wie von Westfall (1966) und Ivester
(1977} behauptet (s. 0.), am distalen, sondern am proximalen Kapselende statt. Dieses
“"Wachstum"', bei dem sich allein die Propria durch unmittelbare Materialzufuhr aus der
Matrix ausdehnt, wird offenbar durch die parallel verlaufende Skleradifferenzierung
und Nachschub von Matrixmaterial aus dem AuBenschlauch unterstiitzt, der unmittelbar
mit AbschluB} der Kapselsekretion einsetzen diirfte. Vermutlich handelt es sich dabei um
den Teil des Sekretes, der nicht mehr unmittelbar am Aufbau der Kapsel beteiligt ist und
somit dem sogenannten Zentralsekret (Sekretstrang} entspricht, das frithere Autoren
(Iwanzoff, 1896; Schneider, 1900; Will, 1910; Kiithn, 1914-1916; Giinzl, 1973) mit Aus-
wachsen von Kapsel- resp. AuBenschlauch beschreiben und das auf den hervorragenden
Bildern von Carré & Carré (1973: "formation refringente’’) im Phasenkontrast deutlich zu
erkennen ist. Trotz dieser im Elektronenmikroskop nur bedingt darstellbaren Material-
einlagerung ist die bei den Octocorallia offensichtliche Kapselvergroferung bei den
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Hydrozoenkapseln auch nach neuesten Befunden wenig auffallig (Carré & Carré, 1973;
Holstein, 1981).

Die geringe oder gar nicht stattfindende Kapselvergroerung hat ihre Ursache
moglicherweise in der schwachen primédren Kapselwanddifferenzierung der entspre-
chenden Nesselkapseltypen. Eine primére Differenzierung und Vergréferung ist jedoch
auch bei diesen Nesselkapseln nicht gédnzlich auszuschlieBen, da im Laufe ihrer Ent-
wicklung die Propria ebenfalls verstdrkt wird. Die VergroBerung solcher Kapseln diirfte
indessen gleichméBiger erfolgen als bei den Nesselkapseln der Octocorallia, bei denen
sich der unmittelbare Propriazuwachs aus der Matrix lediglich proximal im Kapselfun-
dus abspielt. Bei den Octocorallia kommt dieser Umstand ohne Zweifel einer raschen
Kapselvergréerung zugute, da der zuerst angelegte Kapselfundus auch als erster von
dem Korsett der Mikrotubuli befreit wird, die bei der Anlage von Kapsel und Schlauch
ihre bekannte Cytoskelettfunktion darin zeigen, dafl beide Cnidenbestandteile einen
gerade gestreckten Verlauf und einen anndhernd gleichen Querschnitt aufweisen,
solange sie von Mikrotubuli umgiirtet werden. Nach der Befreiung von Mikrotubuli
legen sich Kapsel und AuBenschlauch in unregelméaBige Falten. Im Gegensatz dazu soll
der AuBenschlauch der Desmonemen und Isorhizen von Hydra nach Holstein (1981) von
der Basis bis zur Spitze seinen isodiametrischen Zustand bewahren. Die bei manchen
Kapseln beobachtete verzogerte Entmischung von Matrix und Propria fihrt bei reifen
(explodierten) Nesselkapseln méglicherweise zu gewissen Wandschwéchen im Bereich
des Kapselfundus, die wir friither mitunter feststellen, jedoch nicht erklaren konnten
(Schmidt, 1972: Abb. 1e).

Die Sekretion und Differenzierung des Schlauches

Die Sekretion des Schlauches vollzieht sich wie die der Kapsel durch Materialzu-
fuhr am Wachstumspol. Dieser ist durch Golgiapparat und Centriolenkomplex gekenn-
zeichnet, die bereits an friithen Kapselanlagen zu beobachten sind. Wahrend Bouillon &
Massin (1974) Golgiapparat und Centriolen als typisch fiir sekretorisch aktive Zellen
betrachten, bin ich mit Holstein (1981) der Auffassung, daB der Centriolenkomplex als
Organisationszentrum der Mikrotubuli dient, die allerdings nach Holstein bei frithen
Kapselstadien fehlen sollen. Holstein (1981) vertritt jedoch wie friiher Slautterback
(1967) die Auffassung, daBl die Mikrotubuli den Pericentriolarfortsdtzen, die Slautter-
back (1967: Abb. 14) als Satelliten bezeichnet, entspringen kénnen (vgl. Definition in
Schmidt & Zissler, 1979). Wie der Schnittebene zu entnehmen ist, handelt es sich jedoch
bei dem von Holstein (1981: Abb. 4) dargestellten dickeren Fortsatz um einen Satelliten
und nicht um einen Pericentriolarfortsatz. Ich sehe in dem quergestreiften Ligament und
dem als Mikrotubuliorganisationszentrum (MTOC) dienenden Satelliten Bestandteile
jenes "'primdren Centriolenkomplexes'’, der ein typisches Kennzeichen sich differenzie-
render Zellen zu sein scheint. Wir konnten den priméren Centriolenkomplex mit
typischem MTOC einerseits in larvalen Ektodermzellen (Schmidt & Hoéltken, 1980; vgl.
Tilney & Goddard, 1970) und andererseits in Spermienfriithstadien beobachten und in
letzteren feststellen, daB sich daraus in reifen Spermien wesentliche Elemente der
GeiBelverankerung rekrutieren (Schmidt & Zissler, 1979; Schmidt & Hoéltken, 1980). Es
diirfte daher auch kein Zweifel bestehen, daB sich der primére Centriolenkomplex der
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Cnidoblasten analog zu den Spermiengeifieln zum Basalkorper des Cnidocils (Hydro-
zoa) bzw. Flagellums (Anthozoa: Westfall, 1965, 1966) entwickelt. Obwohl bislang kein
direkter Zusammenhang zwischen den vom Satellit ausgehenden und den Kapsel- bzw.
AuBenschlauch umringenden Mikrotubuli nachgewiesen werden konnte, wiirde die
Deutung des priméren Centriolenkomplexes bzw. seines Satelliten als MTOC bei den
Cnidoblasten eine wesentlich rationellere Erklarung finden, als dies bei den Larvalzel-
len oder den frithen Entwicklungsstadien von Primitivspermien bisher moglich war
(Schmidt & Zissler, 1979}. In den Cnidoblasten lenken die Mikrotubuli ganz offensicht-
lich nicht nur die Form, sondern auch die Materialzufuhr von Kapsel und AuBen-
schlauch (Westfall, 1966). Durch ihre Verbindung mit dem Centriolenkomplex wird die
allerdings nicht zutreffende Vermutung von Mattern et al. (1965) versténdlich, derzu-
folge die gesamte Nesselkapselbildung von den Centriolen ausgehen soll.

Bei den Octocorallia kann im Gegensatz zu Westfall (1966) und Ivester (1977) der
dreischichtige Aufbau des AuBenschlauches bestdtigt werden, den Holstein (1980, 1981)
bei den Hydrozoen beschreibt. Die lediglich aus Membran bestehende frithe Auien-
schlauchwand (Westfall, 1966; Holstein, 1980, 1981) ist allerdings bei den Octocorallia
infolge der stark elektronendichten Matrix nicht zu erkennen. Im Gegensatz zu fritheren
Angaben {Schneider, 1900; Kithn, 1914-1916, u. a.} ist die gesamte AuBlenschlauchwand
sowohl bei den Hydrozoen (Holstein, 1981) als auch bei den Octocorallia nach Ansatz
und Elektronendichte primér eine Fortsetzung der Kapselsklera und nicht, wie von den
dlteren Autoren immer wieder behauptet, der Propria. Erst nach der vollstdndigen
Differenzierung der gesamten Kapselwand und der damit verbundenen Ausbildung des
Ubergangsstiickes zwischen eigentlicher Kapsel und Schlauch ist die Zugehdrigkeit der
Schlauchwand zu der einen oder anderen Kapselschicht nicht mehr genau zu bestim-
men {vgl. Schmidt & Moraw, 1982).

Die alte Streitfrage, wie der Schlauch in die Kapsel verlagert wird, ob durch
Inkorporation (Westfall, 1966), Absorption (Bouillon & Massin, 1974) oder durch Invagi-
nation (Jickeli, 1883), scheint zur Zeit durch die Untersuchungen von Carré & Carré
(1973) und Holstein (1980, 1981) bei Hydrozoen zugunsten der Invagination entschieden
zu sein. Jedenfalls spricht bei den Octocorallia die in allen Stadien scharf abgesetzte
und nicht weiter wachsende Kapselregion gegen Westfalls (1966, Ivester, 1977) Inkorpo-
rationstheorie. Darauf weist einerseits die Ubereinstimmung von Innenschlauchwand
und mittlerer Aulenschlauchwand, die nach Holstein {1980, 1981) allein den Innen-
schlauch bildet, und andererseits die Fiillung des Innenschlauches mit der grober
granulierten ehemaligen AuBenschlauchmatrix. Von den hier vorliegenden Befunden
an den Heteronemen der Octokorallen deuten die Zunahme von Innenschlauchschnitten
bei sich verkiirzendem AuBenschlauch und die Tatsache, da3 der Faden vor dem Schaft
in der Kapsel erscheint (Carré & Carré, 1973} auf Invagination des AuBlenschlauches.
Unmittelbar nach der vollstdndigen Einlagerung wird das gesamte Auflenschlauchma-
terial einschlieBlich Schlauch in der distalen Kapselregion regelrecht angestaut, wie an
der deutlich unterschiedlich granulierten Schlauch- und Kapselmatrix zu erkennen ist
{Abb. 18, 25d). Dieser Zustand wird dann durch die sekundére Kapselwanddifferenzie-
rung und die damit verbundene Durchmischung des Kapselinhaltes beendet
(Abb. 19, 25e). Der Schlauch ist jedoch, wie in mehreren Fédllen auch in spdteren Stadien
noch deutlich zu erkennen (Abb. 21), mit grob granuliertem Material gefiillt, was nach
vorliegenden Befunden Auflenschlauchmatrix bedeutet. Die Kontinuitat des Schlauches
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vorausgesetzt, kann AuBenschlauchmatrix vom Innenschlauch jedoch nur wéhrend der
Invagination innerhalb des AuBenschlauches aufgenommen werden (vgl. Abb. 25bj).
Hieraus folgt, daB das Material fir die Dornen entsprechend der unterschiedlichen
Schlauchbewaffnung (Abb. 1) zwar kontinuierlich mit dem entstehenden AuBen-
schlauch gebildet wird, das Material fiir die stdrkere Schaftbewaffnung jedoch als
letztes produziert und somit im distalen Ende des AuBenschlauches hinterlegt wird
{Abb. 25a). Nach AbschluBl der Sekretionsphase wird dieses Material mit beginnender
Invagination als erstes von dem Innenschlauch aufgenommen {Abb. 25b). Bei fortschrei-
tender Invagination verschiebt sich das Material im Innenschlauch kontinuierlich,
wobei das zuerst aufgenommene und stets in der Nihe der jeweils aktuellen Schlauch-
offnung befindliche Material schlieBlich im Bereich der proximalen Schaftregion zu
liegen kommt (Abb. 25¢, d). Der anhaltende StauungsprozeB in der Kapsel ist moglicher-
weise fiir die Materialverteilung im Schlauch von Bedeutung, indem mit zunehmender
Einlagerung vermehrt Material von der Fadenregion in die Schaftregion verschoben
wird und schliefllich sogar, wie beobachtet, aus der Kapsel austritt.

Die Kontinuitdt von Schlauchinhalt und vor der Kapseldffnung angereichertem
Material konnte auch Holstein (1981) in bestimmten Entwicklungsphasen bei Stenote-
len von Hydra beobachten. Das Schicksal des auBlerhalb der Kapsel befindlichen
Materials ist allerdings bei Hydrozoa und Octocorallia unterschiedlich. Bei den Stenote-
len der Hydrozoen und vermutlich auch denen der Scyphozoen (Burnett, 1971) sammelt
sich dieses Material in einer durch die nach innen eingestiilpten Kapselrdnder gebilde-
ten Grube und wird so offensichtlich zum Operculum (Holstein, 1981). Bei den distal
abgerundeten Nesselkapseln der Octocorallia hingegen findet das vor der Kapsel
liegende Material keinen entsprechenden Platz, sondern rutscht frither oder spater an
die Seite der Nesselkapsel, wo es offenbar keine Bedeutung fiir die endgtiltige Ausfor-
mung oder die Funktion der Nesselkapsel hat. Dieser Umstand erkldrt, warum die
Nesselkapseln der Octocorallia in reifem Zustand kein Operculum haben (vgl. Abb. 1a),
auch wenn manche Entwicklungsstadien mitunter Anlagen in Form der typischen
lamelldren Strukturen erkennen lassen, die entsprechende Entwicklungsstadien von
Opercula der Hydrozoen- und Scyphozoenkapseln kennzeichnen (Slautterback, 1961, p.
128; Westfall, 1970; Burnett, 1971).

Sollte sich die Materialverteilung tatséchlich so abspielen, wie aus den vorliegen-
den Befunden gefolgert und dhnlich bereits von Iwanzoif {1896) und Schneider {1900}
postuliert worden ist, so wird die haufig an Hydrozoen gemachte Beobachtung verstand-
lich (Carré, 1972; Carré & Carré, 1973; Holstein, 1981), daBB Dornen und Operculum erst
nach vollstdndiger Einstiilpung des AuBenschlauches entstehen, d. h. erst dann, wenn
das dafiir erforderliche Material bis in die Schaftregion des Innenschlauches bzw. bis
zur Kapseldffnung vorgedrungen ist (Abb. 25d). Die Tatsache, daB bei den Heteronemen
der Octocorallia z. B. Schaftdornen im Gegensatz zu den bisherigen Befunden bereits
vor der vollstdndigen Einlagerung des Schlauches entstehen, ist allein der ungewéhnli-
chen Lénge ihres Schaftes zuzuschreiben. Bei Heteronemen mit kurzen, gedrungenen
Schaften spielen sich die SchluBphase der Invagination und die anschliefende Dornen-
bildung, wie von Holstein (1980} eindrucksvoll gezeigt, in einem Zeitraum von Minuten
ab. Bei den Heteronemen diirfte die Dornenentstehung einen &hnlich kurzen Zeitraum
in Anspruch nehmen, die Invagination der Schaftregion sich jedoch aufgrund der groen
Lange iiber einen wesentlich langeren Zeitraum erstrecken. Daraus folgt, daB3, wie hier
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beobachtet, Dornen noch vor der vollstdndigen Invagination des Schlauches entstehen
konnen, sobald nur geniigend Material von einem bereits invaginierten Schaftteil
aufgenommen worden ist (Abb. 25¢, d}. Nach Giinzl (1973) soll sich bei Hydrozoen der
Schlauch sogar iiber zuvor in der Kapsel entstandene Dornenanlagen stiilpen. Womog-
lich wurde von dem Autor lichtmikroskopisch ibersehen, daBl das histochemisch nach-
gewiesene Dornenmaterial bereits von invaginiertem Schlauch (Fadenteil) umhiillt ist.
Ubereinstimmend mit Giinzl (1973) wurde jedoch auch bei den Octocorallia beobachtet,
dafl die Dornen lose in der Schlauchmatrix entstehen, wodurch die zur restlichen
Schlaucheinstiilpung erforderliche Verschiebung der Dornenanlagen gewahrleistet
wird. Obwohl mit den vorliegenden Befunden eine von der Schlauchwand unabhéngige
Entstehung der Dornen bewiesen wird, bleibt jedoch endgiiltig zu kldren, wieso aus
scheinbar gleichartigem Material im Verlauf des Schlauches unterschiedlich geformte
Dornen in unterschiedlicher Dichte (Abb. 1) und schlieBlich am Ende Opercu-
lumanlagen entstehen. Dieser Tatbestand kann nicht nur auf qualitativen und quanti-
tativen Unterschieden der von dem Golgiapparat gebildeten AuBenschlauchmatrix
beruhen, da diese sich nach der Einstiilpung auch auflerhalb des Innenschlauches in der
Kapsel findet (Abb. 18, 25b—d). Es ist daher nicht auszuschlieflen, dafi doch bestimmte
Induktionen von der Wand der einzelnen Schlauchabschnitte ausgehen, wie Holstein
(1980, 1981) andeutet.

Die sekundare Wanddifferenzierung

Wahrend die primdre Wanddifferenzierung (Skleradifferenzierung und Propriaent-
mischung) die Vergréfierung der Kapsel bei anhaltender Schlauchsekretion erméglicht,
bewirkt die sekundédre Wanddifferenzierung (Propriadifferenzierung) die Kapselvergro-
Berung wahrend der Schlauchdifferenzierung. Bereits Iwanzoff (1896) vermutete ein
Wachstum der Kapsel als Hauptursache der Schlaucheinstiilpung, wobei dhnlich wie
bei Murbach (1894) und Schneider (1900) ein durch Wasserentzug entstehender Unter-
druck den Schlauch in die Kapsel ziehen sollte. Neuere Autoren lassen die Frage nach
den die Schlaucheinlagerung verursachenden Kréften génzlich unbeantwortet. Holstein
(1981) vermutet eine Beteiligung derjenigen Strukturen, "which are related to cell
motility in general’'. Nach Bouillon & Massin (1974) wird die Schlaucheinlagerung
durch Glattung und Streckung der Kapselwand erreicht. Angesichts der Bilder, die vor
allem gegen Ende der Einstiilpung eine zunehmend gebldhte Kapsel und einen regel-
recht schrumpfenden Aufienschlauch zeigen (Abb. 1618}, ist man geneigt, der von den
dlteren Autoren postulierten Sogwirkung der Kapsel Glauben zu schenken. Anderer-
seits besteht ein Zusammenhang zwischen der Schlaucheinlagerung und der weitrei-
chenden strukturellen Differenzierung der Propria, wobei allerdings einstweilen unge-
klart bleibt, ob bereits die Differenzierung der Propria (Abb. 26) die fiir die Schlauchein-
lagerung erforderliche Wanddehnung ermoglicht oder ob umgekehrt erst die starke
Wanddehnung die sekundare Differenzierung bewirkt. Die Befunde lassen eher letzte-
res vermuten. Die Propriadifferenzierung, die eine in der Sklera jedoch kaum erkenn-
bare Wandstreckung anzeigt, ist in Form der Tunnelstrukturen erst nach der Schlauch-
einlagerung zu beobachten und fithrt offenbar zu einer Erschlaffung der Kapselwand
und damit zu einer Entspannung im Kapselinnern. Daraus kann gefolgert werden, daB
die sekundéare Kapselwanddifferenzierung zur Auflockerung und Durchmischung des
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Kapselinhaltes und zur Anordnung des Innenschlauches beitrdgt, die zur weiteren
Entwicklung (Reifung) der Nesselkapseln erforderlich sind (Schmidt & Moraw, 1982).
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