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ABSTRACT: The cn idogenes i s  of the Octocoral l ia  (Anthozoa,  Cnidaria): I. Secret ion and differ- 
entiation of capsule  and tube. The ultrastructural  differentiat ion of capsule and  its relat ion 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 aerosa), 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 pr imary 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 be ing  transformed into capsular  wall, as previously suggested  (Westfall, 1966; Ivester, 1977). 
During early invaginat ion of the tube wall, the coarse, granula ted  matrix of the external  tube  is 
transferred into the internal  tube. From this mater ial  the spines are developed,  which are observed 
before the tube is completely transferred into the capsule. By a secondary wall  differentiat ion the 
previously structureless inner  capsular  wall  changes  to a complex structure, ex tending  again  the 
capsule, thus mixing the capsular  content  and enab l ing  the tube to shift to a position, which 
corresponds with that  of mature capsules. These observat ions demonst ra te  for the first t ime the 
differentiation of the capsule and  its close relat ionship to the differentiat ion of the tube in 
nematocysts of Octocorallia. 

E I N L E I T U N G  

Die  P r o b l e m a t i k  d e r  N e s s e l k a p s e l g e n e s e  d e r  C n i d a r i a  s p i e g e l t  s i ch  m i t t l e r w e i l e  in  

d e n  P u b l i k a t i o n e n  v o n  m e h r  a l s  e i n e m  J a h r h u n d e r t  w i e d e r  ( l ~ b e r s i c h t e n  b e i  Kt ihn ,  

1 9 1 4 - 1 9 1 6 ;  Wei l l ,  1934; C h a p m a n  & T i l n e y ,  1959a,  b; S l a u t t e r b a c k  & F a w c e t t ,  1959). 

A u c h  i m  Z e i t a l t e r  d e r  E l e k t r o n e n m i k r o s k o p i e  is t  d i e  M o r p h o g e n e s e  d i e s e r  e i n z i g a r t i g e n  

O r g a n e l l e n  n o c h  i m m e r  u n g e n t i g e n d  b e k a n n t  u n d  d a h e r  u m s t r i t t e n .  B e v o r z u g t e  U n t e r -  

s u c h u n g s o b j e k t e  w a r e n  b i s h e r  d i e  N e s s e l k a p s e l n  v o n  H y d r o z o e n ,  w f i h r e n d  d i e  G e n e s e  

d e r  A n t h o z o e n c n i d e n  in  n e u e r e r  Ze i t  n u r  v o n  W e s t f a l l  (1966;  A k t i n i e n )  u n d  I v e s t e r  

(1977; O c t o k o r a l l e n )  b e a r b e i t e t  w u r d e ,  d e r e n  E r g e b n i s s e  z w a r  w e i t g e h e n d  t i b e r e i n s t i m -  

m e n ,  d e n  v o r l i e g e n d e n  B e f u n d e n  a b e r  n a h e z u  g f i n z l i c h  w i d e r s p r e c h e n .  Das  z e n t r a l e  

T h e m a  d e r  m e i s t e n  P u b l i k a t i o n e n  is t  d i e  B i l d u n g  d e s  I n n e n s c h l a u c h e s ,  d e r  d u r c h  

" I n k o r p o r a t i o n "  (Wes t fa l l ,  1966; G e r m e r  & H t i n d g e n ,  1980), d u r c h  " A b s o r p t i o n "  (Boui l -  

lon  & M a s s i n ,  1974) o d e r  d u r c h  " I n v a g i n a t i o n "  ( H o l s t e i n ,  1980, 1981) d e s  A u l ~ e n s c h l a u -  
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464 H. Schmidt  

ches en ts tehen  soll. Die Dif ferenz ierung der Kapselwand,  die methodisch von den 

~ilteren Autoren  kaum zu erschl iegen  war, fand d a g e g e n  in der neueren  Literatur eine 

b e m e r k e n s w e r t  ge r inge  Beachtung.  Die b i she r igen  A n g a b e n  zu d iesem Problem sind 
nicht  w e n i g e r  widerspr i ichl ich  als d i e j en igen  zur Schlauchents tehung .  Bei den Hydro- 

zoen wfichst die Kapsel  nach Bouillon und Massin (1974) durch die Streckung und 
Glfit tung ihrer  Wand, w~ihrend Raikova (1978) zufolge innere  und ~ul3ere Kapselwand 

erst nach An lage  des Innensch lauches  in der re i fenden  Nesse lkapse l  entstehen.  Bei den 

Anthozoen  soll d a g e g e n  die Kapsel  laut  Westfall  (1966) und Ivester  (1977) an ihrem 
offenen Ende  wachsen .  

In der vo r l i egenden  Arbei t  wird am Beispiel  der Octocoral l ia  die Differenzierung 

der Kapse lwand  und ihre Bedeu tung  ffir das Kapse lwachs tum und die E in lagerung  des 

Nesse l sch lauches  beschr ieben .  Zum besseren  Verstfindnis der Morphogenese  wird 
e in le i t end  kurz der  Bau der  reifen, exp lod ie r t en  Nesse lkapse l  dargestel l t .  

MATERIAL UND M E T H O D E N  

Die M or phogenese  der  Nesse lkapse ln  wurde  vo rwiegend  an AlcFonium digitatum 
und Parerythropodium coralloides, teils auch an Pteroeides spinosum, Veretiltum cyno- 
morium und Pseudopterogorgia aerosa untersucht.  Die Totalprfiparate s tammen von 

Cornularia cornucopiae und Paralcyonium elegans. 
Fixierung:  0,75 % Glutara ldehyd,  4 % Formaldehyd  in 0,1 M Cacodylatpuffer  (ph 

7,4) + 3 % NaC1 + 4 % Saccharose  (60 min). Auswaschen  in 0,2 M Cacodylatpuffer  (pH 
7,4) + 8,5 % Saccharose  (3× 20 rain). 

Nachf ix ierung:  1 %  OsO 4 in 0,2 M Cacodyla tpuffer  + 8,5 % Saccharose (60 min). 
E lek t ronenmikroskope :  S iemens  - Elmiskope  IA bei  80 kV/101 bei  100 kV. 

ERGEBNISSE 

D i e  S t r u k t u r  d e r  e n t l a d e n e n  N e s s e l k a p s e l  

Die Octocoral l ia  haben  ein Monocnidom,  d. h. sie verff igen nur  fiber e inen  Nessel-  

kapsel typ,  der a l le rd ings  wesent l ich  kompl iz ie r te r  aufgebaut  ist, als frtiher angenom-  
men  worden  war  (Schmidt, 1972). Die Nesse lkapse ln  der Octocoral l ia  sind aufgrund 

ihrer un te r sch ied l i chen  Sch lauchbewaf fnung  als rhabdoide  H e t e r o n e m e n  zu bezeich-  
nen  (Schmidt, 1974). An d e m  Nesse l sch lauch  sind e in  stfirker bewaffneter ,  basaler  

Schaft (Abb. la,  b) und ein s c h w f c h e r  bewaffneter ,  kaum dfinnerer  Endfaden (Abb. lb, 

Abb. 1. Explodierte, rhabdoide Heteroneme: a) distales Kapselende mit Schaftteil. Man beachte das 
Fehlen jeglicher Verschlul3strukturen. Cornularia cornucopiae, 14 000 x;  b) 12[bergang Schaft- 
Faden. Paralcyonium elegans, 24 000 × ; c) Fadenbewaffnung vgl. Schaft. Cornularia cornucopiae, 

24 000 × 
Abb. 2. Nesselkapselfrtihstadium, umgeben von Mikrotubuli (schwarzer Pfei]). Sklera (S) starkwan- 
dig, Propriamaterial (P) wabenformig im Kapselfundus verteilt, (M) Matrix. Alcyonium digitatum, 

26 200 × 
Abb. 3. Fortgeschrittenes Kapselwachstum, lamellfse Entmischung von Matrix- und Propriamate- 
rial im Kapselfundus (vg]. Abb. 4), Sklera (S) breiter als Propria (P). Alcyonium digitatum, 23 500 × 
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Die C n i d o g e n e s e  der Octocoral l ia  467 

c) zu unterscheiden.  Die dichte Schaf tbewaffnung  bes teht  aus spitzen, unrege lm~Big  
abgeschr~igten Dornen mit brei ter  Basis, w~hrend  die stark aufge locker te  Fadenbewaf f -  

nung sich aus kle ineren,  distal oft T-fSrmig verbre i te r ten  oder  spi tzen Dornen zusam- 

mensetzt.  In en t l adenem Zustand sind ke iner le i  Verschlul3strukturen wie Ope rcu lum 

oder  Klappen  zu e rkennen  (Westfall, 1965). 

D i e  A n l a g e  y o n  K a p s e l  u n d  A u l 3 e n s c h l a u c h  ( S e k r e t i o n s p h a s e )  

u n d  e r s t e  W a n d d i f f e r e n z i e r u n g e n  

Die m e m b r a n g e b u n d e n e  Kapse lan lage  hat e inen  e t ek t ronend ich ten  Inhalt, die 

sogenannte  Matrix (Westfall, 1966), und ist an ihrer  typischen,  un te rsch ied l ich  elektro-  

nendich ten  Doppelwand,  bes t ehend  aus der  ~uBeren "Sk le ra"  und der inne ren  "Pro- 
pria" (Schneider,  1900), von ande ren  cy toplasmat i schen  Einschl i issen zu un te r sche iden  
(Abb. 2). Beide Wandbes tand te i l e  ver~ndern  im Verlauf  der Mo rp h o g e n e se  von Kapsel  

und Schlauch hochgrad ig  ihre Uttrastruktur.  

In frtihen Kapse lan lagen  bi ldet  die Sklera e ine  mehr  oder  w e n i g e r  glat te  Schicht 

von etwa g le icher  E lek t ronendich te  wie  die Matrix. Sie ist in d iesen  Stadien deut l ich 

brei ter  als die  e lek t ronen l ich te  Propria (Abb. 2-4). Besonders  d i innwand ig  erscheint  die 

Propria vor a l lem in dem zuerst  a n g e l e g t e n  Kapselteil ,  dem Kapselfundus,  dessen 
Matrix anfangs wabenar t ig  von e l ek t ronen l i ch tem Propr iamater ia l  durchsetzt  ist (Abb. 
2). Am e n t g e g e n g e s e t z t e n  Ende, dem sogenann ten  "Wachs tumspo l"  (Schneider,  1900), 

sitzt dem in ganzer  L~inge von Mikrotubul i  u m g e b e n e n  Kapse lp r imord ium ein ves ikel -  

p roduz ie render  Gotg iappara t  auf. W~hrend so die Kapsel  durch l aufende  Zufuhr yon 
e lek t ronendich ten  Golgives ike ln ,  offenbar gestLitzt von Mikrotubul i ,  distal ge rad l in ig  in 
die L/inge w~ichst (Abb. 2, 5), b le ib t  die Mischung  von Propria- und Matr ixmater ia l  im 

proximaten Fundusbere ich  noch e in ige  Zeit  bes t ehen  (vgl. Abb. 2, 3, 11, 13). N a c h d e m  

die Kapsel zu e inem sch lanken  und gerade  ges t reckten  Geb i lde  h e r a n g e w a c h s e n  ist, 

wird das L/ ingenwachstum in Form e ines  zun~ichst kaum schmale ren  AuBenschlauches  
fortgesetzt (Abb. 5, 6). Die e lek t ronen l ich te  Propria der Kapsel  wird dabei  abrupt  

abgesetzt ,  w/ ihrend die Sklera offensichtl ich unter  de r / iuBeren  M e m b r a n  in die AuBen- 
s c h l a u c h w a n d u n g / i b e r g e h t  (Abb. 14). Kurz nach  AbschluB der Kapse lan tage  erf/ihrt die 

mit dem w achs enden  AuBenschlauch w e i t g e h e n d  von Mikrotubul i  befrei te  Kapsel  e ine  

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 × 
Abb. 5. Bildung des AuBenschlauches bei scharf abgesetzter Propria (P). Distales Centriol mit 
Pericentriolarforts~itzen in der N~ihe des Wachstumspols, Parerythropodium coralloides, 37 100 × 
Abb. 6. Fortgeschrittenes AuBenschlauchstadium mit Golgiapparat (G) und Mikrotubuli, Centriol 
(C) und MTOC mit radi~ir angeordneten Mikrotubuli (Mt) (vgl. Abb. 8). Parerythropodiurn coralloi- 

des, 38 000 × 
Abb. 7. Wachstumspol des AuBenschlauches mit Golgiapparat und quergestreiftem Ligament (L), 

Alcyonium digitatum, 28 000 × 
Abb. 8. Satellit (MTOC) (Pfeit) am distalen Centriol mit radiLir angeordneten Mikrotubuli (vgl. Abb. 

6), Aul3enschlauch (AS). Alcyoniurn digitatum, 45 000 × 
Abb. 9. Aul~enschlauchwand: bestehend aus d/inner innerer elektronendichter Schicht {weil~er 

Pfeil}, Mittelschicht (schwarzer Pfeil) und ~iul3erer Membran. Alcyonium digitatum, 36 000 × 
Abb. 10. Wachstumspol quer: Aul3enschlauch umgeben von Mikrotubuli und Golgiapparat, distales 

Centriol (C). Alcyonium digitatum, 25 200 × 
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Die Cn idogenese  der Octocoral l ia  469 

charakter is t ische Fal tung und Biegung  (Abb. 3). In d ie sem Stad ium ist das e lek t ronen-  
lichte Propriamater ia l  im Kapselfundus  meist  nicht  mehr  in Wabenform,  sondern  mehr  
konzentr isch (vgl. Abb. 3, 4) oder  in schrfig ve r l au fenden  Lamel len  angeordnet .  Bald 

darauf setzt die Sklerad i f fe renz ie rung  ein. Sie wird di inner  und heller,  und an ihrer  

Oberf l~che e rsche inen  para l le l  ve r l au fende  Rillen (Abb. 11), die, nut  auf Schr~gschnit-  
ten erkennbar ,  die Kapsel auf Tangen t i a l schn i t t en  e infach gestreif t  e r sche inen  lassen 

(Abb. 12). 
Etwa g le ichzei t ig  wird unter  der M e m b r a n  des Augensch lauches  e ine  schmale  

Innenwand  sichtbar, die in ihrer  E lek t ronendich te  etwas he l le r  als die Kapselsklera  ist 

(vgl. Abb. 9, 14) und mitunter  auf Schrf igschnit ten e ine  fe ine  Quers t re i fung e r k e n n e n  
l~Bt (Abb. 11). Auf Anschni t ten  mit  e twas  he l te rer  Matrix ist e ine  wei te re  e lek t ronen-  

dichte, membr ana r t i ge  Innenausk l e idung  des AuBenschlauches  fes tzuste l len  (Abb. 9). 
Der Aufbau des AuBenschlauches  setzt sich somit aus der u m g e b e n d e n  Membran,  e iner  
mittleren, he l l e ren  und e iner  diinnen, e l ek t ronend ich ten  Innenschicht  zusammen.  Die- 

ser Aufbau des AuBenschlauchs  ist a l le rd ings  in Fri ihstadien nicht  zu erkennen,  da die 

noch nicht di f ferenzier te  Sklera  und die  Matr ix von Kapsel  und ge rade  a n g e l e g t e m  

Innenschlauch die g le i che  E lek t ronend ich te  au fwe i sen  (Abb. 2-5). Wfihrend das L~n- 

genwachs tum an d e m  jewei l s  ge rade  ges t reck ten  (Abb. 6) und yon Golg iappara t  und 
Mikrotubul i  u m g e b e n e n  freien Ende des AuBenschlauches  fortgesetzt  wird, ver~ndert  

sich die Kapse lan lage  an ihrem offenen dis ta len Ende  nicht mehr  (Abb. 5, 14). Der 
Wachstumspol  wird von e inem Cent r io lenkomplex ,  bes t ehend  aus p rox ima lem und mit 

Pericentriolarforts~tzen ve r sehenem,  d is ta lem Centr iol  (Abb. 5, 6, 8, 10, 13) und que rge -  

streiftem Ligament  {Abb. 7), beglei te t .  Am dis ta len Centr iol  bef inde t  .sich auger  den  
Pericentriolarforts~tzen ein Satellit ,  der s ternfbrmig Mikrotubul i  auf sich vere in t  (Abb. 6, 

8). 
Mit w e i t g e h e n d e m  Auswachsen  des AuBenschlauches ,  der sich gewbhnl ich  in 

mehreren  Windungen  um den seit l ich n e b e n  der Kapsel  l i e g e n d e n  Kern legt  (Abb. 13), 
wird das noch im Kapse l lumen  bef ind l iche  e l ek t ronend ich te  Wandmate r i a l  z u n e h m e n d  

auf die sich st~ndig verbre i t e rnde  Propria beschrfinkt. Gewbhn l i ch  ist in d iesem Sta- 

dium Propriamater ia l  in der  Matrix nut  noch in Form kleiner ,  unregelm~Biger ,  randstfin- 
diger  Septen (Abb. 13) als Rest der urspr i ingl ichen Lamel len-  oder  Wabenst ruktur  

erhalten. Mit dem Beginn  der  Ver l age rung  von AuBensch lauchmate r ia l  in das Innere  
der Kapsel hat  die Propria durch die vol ls t~ndige  En tmischung  yon Matrix- und Propria- 

mater ial  ihre grbBte Wandstfirke erreicht,  die  nun im Gegensa t z  zu den frfihen Stadien  

Abb. 11. Kapselausschnitt mit Resten des wabenartig in der elektronendichten Matrix verteilten 
Propriamaterials. Sklera differenziert als d~inne, m~Big elektronendichte Schicht zwischen Mere- 
bran und elektronenlichter Propria (Pfeil), quer getroffen werden die Rillen der Sklera sichtbar 

(rechts); AuBenschlauch (AS) mit quergestreifter Mittelschicht. Alcyonium digitaturn, 38 000 × 
Abb. 12. Kapsel schr~g geschnitten: es sind ausschlieBlich die parallel verlaufenden Sklerarillen zu 

erkennen, Propria noch nicht differenziert (vgl. Abb. 20). Alcyonium digitotum, 62 100 × 
Abb. 13, Cnidoblasten in fortgeschrittener Sekretionsphase: zahlreiche Anschnitte des AuBen- 
schlauches zu beiden Seiten des Kernes, (C) Centriol (Wachstumspot); Kapseln mit septenfbrmigen, 
in die Matrix vorspringenden Resten yon Propriamaterial. Porerythropodium coraltoides, 14 500 × 
Abb. 14. Im distalen Teil des AuBenschlauches eingelagerter Innenschlauch, bereits mit Matrix 
geffillt (!), Kapsel und proximaler Teil des AuBenschlauches noch frei yon Innenschlauch, man 
beachte die scharf abgesetzte, elektronenlichte Propria der Kapsel. Alcyonium digitatum, 28 000 x 
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Die Cn idogenese  der Octocoral l ia  471 

(Abb. 2) d ie jen ige  der berei ts  d i f ferenzier ten  Sklera bei  w e i t e m  iibertrifft (Abb. 11, 12, 

14). 

D i e  D i f f e r e n z i e r u n g  v o n  i n n e r e m  S c h l a u c h  u n d  i n n e r e r  K a p s e l w a n d  

Nach Abschlu/~ der  Produktion von Auffenschlauch durch den Golg iappara t  und der  

Differenzierung von Schlauch-  und ~iul~erer Kapse]wand (Sklera) beg inn t  die soge-  
nannte  "Di f fe renz ie rungsphase"  frtiherer Autoren  (Ktihn, 1914-1916), die e inersei ts  

durch die Bi ldung e ines  Innenschlauches ,  andererse i t s  durch die we i te re  Differenzie-  
rung der Kapse lwand g e k e n n z e i c h n e t  ist. Die E in l age rung  des Aul3enschlauchs in das 

Innere der Kapsel beg inn t  offensichtl ich mit e iner  verst~irkten Ver sch iebung  von elek-  

t ronendich tem Matr ixmater ia l  vom Au/Senschlauch in die Kapsel  (Abb. 25b), die  sich 
dabei  mehr  und mehr  rundet.  Mit z u n e h m e n d e r  E in l age rung  yon Aul3enschlauchmate-  
rial bzw. mit dem Auft re ten  e ines  Innensch lauches  wird die  Wandst~irke zun~ichst nur 

ger ingf i ig ig  ver r inger t  (Abb. 15). 
Die Wandung  des Innenschlauches ,  der  anfangs  unregelm~it3ig gefa l te t  im Aui3en- 

schlauch (Ab .b. 16) und sp~iter in den  typischen,  dreifach g e l a p p t e n  Querschn i t t en  auch 
im dis talen Kapse lbere ich  erscheint  (Abb. 17), entspricht  in Wandst~irke und Elektro- 

nendichte  der he l l en  Mi t t e lwand  des Aui3enschlauches (Abb. 16). 
Andere  Wandbes tand te i l e  sind in der e l ek t ronend ich ten  Matr ix nicht  zu e rkennen .  

In den fo lgenden  Stadien h~iufen sich die Innensch lauchanschni t t e  in dem MalSe im 
oberen Kapse lbere ich  (Abb. 17, 18), wie  Anschni t te  vom Au/Senschlauch im Cytoplasma 

verschwinden  (vgl. Abb. 25b, c). Dabei  b le ib t  die b e s t e h e n d e  scharfe T rennung  von 

Schlauch-  und Kapse t reg ion  durch die abrupt  abgese tz te  Propria e rha l t en  (Abb. 14, 15). 
Die Kapselwand ist nicht  an der  Bi ldung des Innensch lauches  betei l igt .  Dutch  die 
anha l tende  Ver l age rung  von AuBenschlauchinha l t  (Matrix und Innenschlauch)  in die 

Kapsel, legt  sich die Wandung  des Au/~enschlauches schlieBlich in korkenz iehe ra r t ige  

Falten (Abb. 16), w~ihrend sich die Kapsel  unter  st~irkster W a n d d e h n u n g  z u n e h m e n d  

bl~iht (Abb. 17, 18), Nicht  se l ten kommt  es dabei  zu e iner  VerjLingung des dis ta len 

Abb. 15. Fortgeschrittene Einlagerung des Schlauches: Innenschlauchanschnitte innerhalb von 
Au~er~schlauch und Kapsel. Au/Senschlauch mit Falten (Pfeil), vgl. Abb. 16. Alcyonium digitatum, 

28 400 X 
Abb. 16. Korkenzieherartige Faltung des AuBenschlauches gegen Ende der Schlaucheinlagerung. 

Alcy'onium digitatum, 17 500 x 
Abb. 17. Prall gefiillte Kapsel mit typischer distaler VerjLingung. Kapselwand maximal gedehnt, 
Propriadifferenzierung noch nicht zu erkennen. Reste yon Propriamaterial innerhalb der Matrix 
(Pfeil). Man beachte: (S) lediglich 2 eingelagerte Schaftwindungen (4 Querschnitte, vgl. Abb. 18, 
19), mit Dornenanlagen. Vollst~indig eingelagerter Faden (kleinere Schlauchquerschnitte), s~imtli- 
che Schlauchteile und Aul~enschlauchmatrix im distalen Teil der Kapsel (vgl. Abb. 18). Alcyonium 

digitatum, 21 500 × 
Abb. 17a. Ausschnittvergr61~erung aus Abb. 17 rechts oben: mehrere typisch gefaltete Fadenquer- 

schnitte und erste Schaftquerschnitte mit Dornen (vgl. Abb. 1). Alcyonium digitatum, 27 400 × 
Abb. 18. Kapsel unmittelbar nach vollst~indiger Schlaucheinlagerung im distalen Tell der Kapsel, 
Kapselwand maximal gedehnt. Man beachte die unterschiedliche Granulierung von Aul~en- 

schlauchmatrix (AM) und Kapselmatrix (KM). Alcyonium digitatum, 16 500 × 
Abb. 19. Kollabierte Kapsel nach Propriadifferenzierung (vgL Abb. 20), Schlauch in der ganzen 

Kapsel verteilt. Parerythropodium coralioides, 15 100 x 
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Kapselendes,  wfihrend im Kapse l fundus  ausnahmswe i se  noch Reste vermischten  
Matrix- und  Propriamaterials  zu beobach ten  s ind (Abb. 17). Mit fortschrei tender Einla- 
gerung  des Schlauches wird deutlich,  dab dieser  berei ts  in  Schaft und  Faden  differen- 
ziert ist. Wie an der Folge von Zahl und  Lage von Anschn i t t en  der en t sp rechenden  
Schlauchabschni t te  leicht festzustel len ist (Abb. 17, 18), erscheint  im Kapselbere ich  erst 
der starker gefaltete Faden  und  ansch l i egend  der dickere Schaft, der berei ts  in  den  
ersten W i n d u n g e n  Dornen  e r k e n n e n  lfiBt (Abb. 17, 25c). Auch der  vollstfindig e inge la -  
gerte Schlauch b le ib t  wie der gr6i~te Teil  der gr6ber g ranu l ie r t en  Schlauchmatr ix  
zunfichst im dis ta len Bereich der Kapsel l i egen  (vgl. Abb. 25d), die in  d iesem Stadium 
ihren maximalen  Umfang bzw. ihre stfirkste W a n d d e h n u n g  aufweist  (Abb. 18). Gleich- 
zeitig erfolgt die Differenzierung der bis dah in  s t ruktur losen Propria. Anste l le  dieser  
homogen e lekt ronenl icht  e r sche inenden  I n n e n w a n d  en t s tehen  kleine,  paral le l  ver lau-  
fende, kanal-  oder tunne la r t ige  und  mit e iner  Zentra ls t ruktur  versehene  Gebi lde ,  die 
quergeschni t ten  als B6gen e rsche inen  (Abb. 20, 22). Diese Tunne l s t ruk tu r  der Propria 
verlfiuft, wie auf Tangen t i a l schn i t t en  e rkennba r  (Abb. 20), in  e i ne m Winkel  von knapp  
110 ° zu den Rillen der ~ugeren Sklera. Auf en t sp rechenden  Ausschni t t en  erscheint  
daher  en tweder  nu t  die innere  oder die fiugere Struktur  quergeschni t t en  (Abb. 20) oder 
abe t  ke ine  der b e i d e n  St rukturen  aufgrund  ihrer s tumpfwink l igen  Ste l lung (Abb. 23). 

Die Differenzierung der Propria ffihrt offenbar zu e iner  A u s d e h n u n g  der Kapsel- 
wand, wobei  der Abs tand  der Sklerar i l len  a l lerdings  kaum merkl ich vergrSl~ert wird 
(vgl. Abb. 12, 20). Die Kapsel wirkt  nach erfolgter Propriadifferenzierung jedoch kolla-  
biert. Sie bi ldet  Fal ten und  E i n b u c h t u n g e n  (Abb. 19, 20), wobei  das schmale distale 
Ende h~ufig wieder  auftritt. Sein Abschlug wird durch e i ne n  d i innen  und  gla t ten  
Wandbere ich  gebildet ,  der die typischen St rukturen  der differenzier ten Propria vermis-  
sen lfiSt, die, deutl ich abgesetzt,  die t ibrige Kapsel region kennze i chne t  (Abb. 20, 21). 
Dieser Wandte i l  zwischen Schlauch und  e igent l icher  Kapsel entspricht  in se iner  Elek- 
t ronendichte  mehr der Sktera als der Propria (Abb. 23) u n d  ist offensichtlich eher e in  
Derivat des Aufienschlauches als der Kapselwand.  Bei der ansch l i egend  s ta t t f indenden  
Ausformung der Kapsel legt er sich vorf ibergehend in Fal ten (Abb. 23), um sp~ter in 
reifem Zustand den vorgew61bten, d is ta len  Kapselabschlul~ zu b i lden  (Abb. 21, siehe 
Teil II). Nach AbschluB der Sch lauche in lage rung  ist der Cen t r io lenkomplex  am dis ta len 
Kapselpol zu f inden  (Abb. 21). Aus der KapselSffnung tritt grob granul ier tes ,  e lek t ronen-  
dichtes Material  aus, das den  Innensch lauch  ausfiillt  und  in  se iner  G r a n u l i e r u n g  der 
ehemal igen  Aul~enschlauchmatrix entspr icht  (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, 

d~innwandiges Zwischensttick am distalen Kapselende (Pfeil). Alcyonium digitatum, 49 800 × 
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 l~bergangssttick Kapsel-Schlauch (Pfeil). Alcyonium digitatum, 

15 400 × 
Abb. 22. Tunnelstruktur der differenzierten Propria (P); grob granuliertes Material neben der 

Kapsel. Alcyonium digitatum, 33 400 × 
Abb. 23. Grob granuliertes Material am Offnungspol. Ubergangsstfick noch gefaltet. Alcyonium 

digitatum, 41 500 × 
Abb. 24. Lamellenf6rmiges Material am Offnungspol einer weitgehend differenzierten Cnide. 

Pteroeides spinosum, 77 300 × 
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a b c 
Abb. 26. Schematische Darstellung der Differenzierung der Kapselwand:  (a) Frfihe Sekretions- 
phase:  Sklera (S) dickwandig und  undifferenziert~ Propria (P) d i innwandig  und  undifferenziert ,  
weiteres Propriamateriat  noch wabenar t ig  in der  Kapselmatrix verteilt,  (b) Prim~ire Wanddifferen-  
zierung w~ihrend der sp~ten Sekret ionsphase:  Differenzierung der  Sklera: Ril lenmuster  und verrin- 
gerte Wandst~irke; Propria noch homogen  {undifferenziert), jedoch z u n e h m e n d e  Konzentrat ion des 
Propriamaterials  auf die Innenwand.  (c) Sekund~re  Wanddi f ferenz ierung w~hrend  der  Differenzie- 
rungsphase:  Propriadifferenzierung nach Schlauchein lagerung:  Tunnels t ruktur  der  Propria (vgl. 

Abb. 20 und Darstel lung der Wand reifer Kapseln in Tell II) 

a u s g e t r e t e n e n  M a t e r i a l s  is t  j e d o c h  i m  a l l g e m e i n e n  w e n i g  s p ~ t e r  s e i t l i c h  n e b e n  d e r  

K a p s e l  zu  f i n d e n  (Abb .  22, 25e). R e s t e  s o l c h e n  M a t e r i a l s  w u r d e n  b e i  Pteroeides a u c h  in  

l a m e l l e n f 6 r m i g e r  A n o r d n u n g  a n  d e r  S p i t z e  r e i f e n d e r  N e s s e l k a p s e l n  b e o b a c h t e t  (Abb .  

24). 
Ers t  n a c h  d e r  P r o p r i a d i f f e r e n z i e r u n g  k o m m t  es  zu r  v o l l s t ~ n d i g e n  D u r c h m i s c h u n g  

de s  K a p s e l i n h a l t e s  bzw .  zu  e i n e r  A n o r d n u n g  d e s  S c h l a u c h e s ,  d i e  e t w a  in  r e i f e n  K a p s e l n  

v o r h e r r s c h t  (Abb .  25e).  A u c h  de r  m i t  M a t r i x  ge f i i l l t e  S c h l a u c h  e r f~h r t  e i n e  g e w i s s e  

Abb. 25. Schematische Darstel lung der Mater ia lver te i lung w~hrend  der Invaginat ion  des Nessel- 
schlauches: (a) Ende der  Sekret ionsphase:  Kapselmatrix (rein granutiert)  und  Schlauchmatr ix  (grob 
granuliert) bef inden  sich unvermischt  in der  Kapsel- bzw. Schlauchregion.  Die zutetzt  sezernier te  
Schlauchmatrix (zus~tzlich schraffiert) bef indet  sich im distalen Schlauchende.  (b) Beginn der  
Differenzierungsphase bzw. der  Schlauchinvaginat ion:  W~hrend sich das distale Schlauchende  als 
Innenschlauch in Richtung Kapsel einstii lpt (schwarze Pfeile), wird als erste die zuletzt  gebi lde te  
Schlauchmatrix vom Innensch lauch  aufgenommen und mit z u n e h m e n d e r  Invaginat ion st~ndig in 
die Richtung der ak tue l len  Schlauch6ffnung verschoben (weil~e Pfeile). Schlauchmatr ix  dringt  in 
die Kapsel ein. (c) Fortgeschri t tenes Invaginat ionsstadium: Schaft und  Faden  an  un te rsch ied l ichen  
Querschni t ten zu e rkennen .  Aus der  zuletzt sezernier ten  Schlauchmatr ix  en ts tehen  berei ts  die 
ersten Dornen (D) im Bereich des Schaftes, noch bevor  dieser vollstSndig eingestfi lpt  ist. Schlauch- 
und  Kapselmatrix sind noch unvermischt .  (d) Vol lendetes  Invaginat ionss tadium:  Teile der  zuletzt  
sezernier ten Schlauchmatr ix  t re ten aus der  Kapsel aus, Schlauch-  und Kapselmatrix noch unver-  
mischt (vgl. Abb. 18). Kapselwand diinn, da maximal  gedehnt .  (e) Kollabierte Kapsel nach  
sekund~rer  Wanddifferenzierung:  Ausget re tene  Schlauchmatr ix  bef indet  sich seit l ich n e b e n  der 
Kapsel, Schlauch- und  Kapselmatr ix innerha lb  der  Kapsel vermischt,  Schlauch in normaIer,  

spiraliger Anordnung  
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Auf lockerung ,  wie  d ie  kurzen  Fa l t en  und  die  lockere  Dornens te l lung  im Schaf tbere ich  
ze igen  (Abb. 19). Die so wei t  en twicke l t e  N e s s e l k a p s e l  verhar r t  e in ige  Zeit  in d iesem 
Zustand,  bevor  sie w e i t e r e n t w i c k e l t  und  ve rbrauch t  ode r  a b g e b a u t  wird.  Dar i iber  wird  
im II. Tel l  d iese r  Un te r suchung  ber ich te t  (Schmidt  & Moraw,  1982). Die b i she r  beschr ie-  
b e n e  N e s s e l k a p s e l e n t w i c k l u n g  konn te  in w e s e n t l i c h e n  S tad i en  be i  a l l en  un te rsuch ten  
Octocora l l ia  verfolgt  werden .  Un te r sch iede  ze igen  l ed ig l i ch  die  Pennatu lar ia ,  deren  
Matr ix  in Kapse l  und  Sch lauch  e twas  w e n i g e r  e l ek t ronend ich t  ist. 

DISKUSSION 

Das M o n o c n i d o m  der  Octocora l l i a  bes t eh t  nicht,  wie  immer  w i e d e r  behaup te t  
(zuletzt Mar isca l ,  1974), aus  e infachen,  a t r ichen  H a p l o n e m e n  (Weilt, 1934; Hyman,  
1940), sondern,  wie  bere i t s  e inwandf re i  von Cutress  (1955) d iagnos t iz ie r t  und hier  
e rneu t  e l e k t r o n e n m i k r o s k o p i s c h  best~t igt  (Schmidt,  1972), aus kompl iz ie r ten ,  rhabdoi -  
den  H e t e r o n e m e n  (Schmidt,  1974). Der durch un te r sch ied l i che  Bewaffnung in Schaft 
und F a d e n  g e g l i e d e r t e  Nesse l sch lauch  d ieses  N e s s e l k a p s e l t y p s  und  se ine  a l l e in ige  
Existenz m a c h e n  d a h e r  d ie  Octocora l l i a  zum g e e i g n e t e n  Un te r suchungsob jek t  der  
A n t h o z o e n c n i d o g e n e s e .  Zum e inen  ist e ine  Verwechs lung  von En twick lungss t ad ien  
un te r sch ied l i che r  N e s s e l k a p s e l t y p e n  ausgesch los sen  (Westfall,  1966). Zum ande ren  
e r le ich te r t  der  g e g l i e d e r t e  Nesse l sch lauch  die  Diagnose  for tgeschr i t tener  Entwick-  
lungss tad ien .  

D i e  S e k r e t i o n  d e r  K a p s e l  

S c h w i e r i g k e i t e n  be re i t e t  h i n g e g e n  d ie  Iden t i f i z ie rung  fr i ihester  Entwick lungss ta -  
d ien  (Schneider ,  1900). Die meis ten  Auto ren  ze igen  voll  en twicke l t e  K a pse l a n l a ge n  und 
demons t r i e r en  d ie  K a p s e l b i l d u n g  a n h a n d  der  A uBe nsc h l a uc ha n l a ge n  (Slaut te rback  & 
Fawcet t ,  1959; S lau t te rback ,  1961; Lentz, 1965; Westfal l ,  1966; Skaer,  1973; Bouil lon & 
Massin,  1974; Ivester,  1977). Zum Teil  w e r d e n  von G o l g i a p p a r a t e n  u m g e b e n e ,  gr~l~ere 
Ves ike l  ftir K a p s e l p r i m o r d i e n  geha l ten ,  d ie  a l lenfa l l s  als  Mode l l  d ienen,  j edoch  nicht  
mit  S icherhe i t  als F r i ihs tad ien  von N e s s e l k a p s e l n  g e d e u t e t  w e r d e n  k6nnen.  Der Defi- 
ni t ion von Schne ide r  (1900) e n t s p r e c h e n d  k6nnen  Kapse l f r t ihs tad ien  auch im Elektro- 
n e n m i k r o s k o p  nur  an der  typ i schen  D o p p e l w a n d  e rkann t  w e r d e n  (Holstein,  1981). Nach 
den  b i she r i gen  Befunden  an Anthozoen  (Westfall,  1966: Act in iar ia ;  Ivester,  1977: Octo- 
coral l ia)  soll j edoch  in e inem led ig l i ch  aus fiuBerer M e m b r a n  und innere r  Matr ix 
b e s t e h e n d e n  Pr imord ium basa l  an der  Innenf l~che der  M e m b r a n  W a n d m a t e r i a l  erschei-  
nen  und so e ine  Kapse l -  und  e ine  A u g e n s c h l a u c h r e g i o n  en t s t ehen  lassen.  Nach  Raikova 
(1978), de ren  Arbe i t  of fenbar  nur  unvol ls t f indig  beb i l de r t  ist, soll d ie  doppe l t e  Kapsel -  
w a n d  be i  N a r c o m e d u s e n  offenbar  erst  nach  Bi ldung  des  Innensch lauches  auftreten. 

Im Gegensa t z  zu d i e sen  Angaben ,  d e n e n  zufolge Kapsel  und Schlauch quasi  
synchron a n g e l e g t  w e r d e n  sollen,  z e igen  die  v o r l i e g e n d e n  Befunde,  dab zunfichst die 
Kapse l  mit  ihren  typ i schen  W a n d u n g e n  und  erst  im AnschluB daran,  deut l ich  abgesetz t ,  
de r  A u g e n s c h l a u c h  entsteht .  Dami t  w i rd  fiir d ie  An thozoen  d ie  sukzess ive  Ents tehung 
von Kapsel  und  Sch lauch  bestfit igt ,  d ie  b i she r  be i  Hydrozoen  beobach te t  wurde  (Hol- 
stein, 1980, 1981). Bei den  Octocora l l i a  en twicke l t  sich die  fr i iheste K a pse l a n l a ge  aus 
e inem Gemisch  von e l e k t r o n e n d i c h t e m  und  e l ek t rone n l i c h t e m Mater ia l ,  wobe i  einst-  
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wei len  offenbleibt ,  ob das e ine  aus dem ande ren  hervorgeht  oder ob be ide  Mate r ia l i en  
direkt aus dem Golgiappara t  s tammen.  Obwohl  im Gegensa tz  zu Slaut terback & Fawcett  
(1959) u n d  Slaut terback (1961) ke ine  unterschiedl ich  e lek t ronend ich ten  Golgives ikel  
beobachte t  we rden  konnten ,  l iegt  die Vermutung  nahe,  dab der Golg iappara t  w~hrend  
der Kapselsekret ion unterschiedl iches  Material  liefert (vgl. H a u s m a n n  & Stockem, 1973; 
Chapman,  1974; Hausmann ,  1975). Die in Fri ihstadien i ibe re ins t immende  Beschaffen- 
heit  von Matrix und  undifferenzier ter  Sklera (Abb. 2-5) l~Bt n u t  bed ing t  auf g le iche 
Mate r ia lzusammense tzung  schliei~en. Schneider  (1900) behaup te t  sogar, dab das Skle- 
ramaterial  im Innern  der Kapsel ents teht  und  durch die Propria nach aul~en hervortritt,  
was wir a l lerdings nicht  bes t~t igen k6nnen .  Die Mischung  von e lek t ronenl ich tem 
Propria- und  e lek t ronendich tem Matr ixmater ia l  ist nur  in  der p roximalen  H~lfte, dem 
Kapselfundus, zu beobach ten  (Abb. 2, 3). Mit ausgewachsener  Kapsel, d.h. mit zuneh-  
mender  Ent fernung des Golgiappara tes  resp. des Wachstumspoles  vom Kapselfundus,  
wird das e lekt ronenl ichte  Material  offenbar direkt an die Propria geliefert. Zumindes t  
der abrupte Abbruch  der Kapselproduktion,  gekennze i chne t  durch die scharf begrenz te  
Propria, deutet  auf e ine unterschiedl iche  Golgiprodukt ion  im Bereich von Kapsel- und  
Schlauchregion.  Mit e inmal  ent ferntem Wachstumspol  f indet an der Kapsel6ffnung,  wie 
hier an Octokoral len demonstriert ,  ke in  Wachstum mehr statt. Dieser Befund steht in 
krassem Widerspruch zu den  A n g a b e n  von Westfall (1966) und  Ivester (1977), dab bei 
Hexa- bzw. Octokoral len nach Anlage  des Aul~enschlauches die Kapse] distal in  dem 
Make w~chst, wie Au~ensch lauchwand  in  Kapse lwand u m g e w a n d e l t  werden  soll. Den 
vor l i egenden  Befunden ist dagegen  zu en tnehmen ,  da~ das wei tere  "Auswachsen"  der 
Kapsel bereits  vor E in lage rung  des Aui~enschlauches stattf indet und  v ie lmehr  durch 
Differenzierung und  Entmischung des vo rhande ne n  Materials  - letztere im prox imalen  
Kapselbereich - hervorgerufen wird. 

Die  K a p s e l d i f f e r e n z i e r u n g  w ~ h r e n d  d e r  S e k r e t i o n s p h a s e  

Im Gegensa tz  zur vielfach ~iblichen Gl i ede rung  der  Cn idogenese  in versch iedene  
Phasen (Iwanzoff, 1896; Schneider,  1900; Will, 1910; Kiihn, 1914-1916; Holstein,  1980, 
1981) lassen die vo r l i egenden  Befunde in  bisher  nicht  e rkann te r  Weise die Cn idogenese  
als ein Kont inuum erscheinen,  in dessen Ablauf  sich Sekret ions-  und  Differenzierungs-  
prozesse viel starker t iber lappen,  als b isher  a n g e n o m m e n  worden  war. Sukzessiv wie 
die Sekretion von Kapsel u n d  Auftenschlauch vollzieht  sich auch deren  Differenzierung.  
So setzt die Kapseld i f ferenzierung z. B. berei ts  mit  b e g i n n e n d e r  Sekret ion des AuBen- 
schlauches ein (Abb. 26). 

Die typischen Kennze ichen  junge r  Kapsels tadien  sind, wie auch bei  Slaut terback & 
Fawcett (1959), Bouil lon & Massin (1974), vor al lem abe t  bei  Mattern et al. (1965: 
Abb. 12) und  Holstein (1981: Abb. 1) zu ersehen,  e ine  s ta rkwandige  Sklera u n d  e ine  
vergleichsweise d i i nnwand ige  Propria. Obwohl  die sp~tere U m k e h r u n g  der Verh~lt- 
nisse den  g e n a n n t e n  Autoren  nicht  verborgen  b l ieb  (vgl. A b b i l d u n g e n  dort), lassen die 
bisher ausschliel31ich an Hydrozoenkapse ln  darges te l l ten  W a n d v e r ~ n d e r u n g e n  kaum 
etwas von den hier beobach te ten  Dif ferenzierungsvorg~ngen e r k e n n e n  (s. u.). Bemer- 
kenswert  ist in diesem Z u s a m m e n h a n g  die j i ingste Dars te l lung Holsteins (1981) von 
e inem friihen Kapselstadium, das, noch nicht  von Mikrotubul i  umgeben ,  e ine  homo- 
gene, also nicht  von Propriamaterial  durchsetzte Matrix aufweist. Offenbar wird das 
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e lek t ronenl ich te  Material  von Anfang  an  auf die Propria beschr/inkt und  nicht, wie im 
Fundus  der Octokora l lenkapse ln  auch noch in relativ sp~item Stadium zu beobachten,  
mit  der  Matrix vermischt.  Hier in  e i nen  grunds~tz t ichen Unterschied in der Cnidogenese  
bes t immter  Cnidar ia  zu erbl icken,  liel~e sich wahrschein l ich  nicht  mit den  Befunden 
B61sterlis (1977: Abb. 34, 35) vere inbaren ,  der auch bei Hydrozoenkapse ln  typische 
En tmischungss tad ien  mit  septenf6rmig in  die Matrix vorsp r ingendem Propriamaterial  
darstellt,  ohne diese a l le rd ings  n8her  zu beschre iben.  Dieser Befund und  die von al len 
Autoren  (s. o.) auch bei  Hydrozoen konstat ier te  Z u n a h m e  der Propria lassen vermuten,  
dab s ich / ihn l iche  Differenzierungsprozesse,  wie hier an Octocoral l ia-Kapseln beobach-  
tet, auch an den  Hydrozoenkapse ln  abspie len.  Der Unterschied liegt m6glicherweise 
nur  in dem Grad, in dern diese Prozesse bei  den  e i nz e l ne n  Nesse lkapse l typen  hervortre- 
ten bzw. sichtbar werden.  Entsprechende  Kapse ld i f fe renz ierungen  sind m6glicherweise 
bei  den  von Slaut terback & Fawcett  (1959: Abb. 11), Slaut terback (1961: Abb. 12) und  
Bouil lon & Massin  (1974: Abb. 7, 8) un te r such ten  Nesse lkapse ln  nur  als feine Falten zu 
e rkennen ,  die mit A u s d e h n u n g  der Kapse lwand verstreichen sollen (Giinzl, 1973: 
Abb. 26). Ganz  sicber hande l t  es sich jedoch um Stadien yon Kapseldi f ferenzierungen 
bei  den  Dars te l lungen  von Westfall (1966: Abb. 17) und  Ivester (1977: Abb. 8), die als 
frtihe Stadien  des sich e n t w i c k e l n d e n  Innensch lauches  in  der Kapsel (Westfall) bzw. im 
Aul lenschlauch (Ivester) beschr i eben  werden.  Dieser Irrtum ist bei  Westfall a n h a n d  des 
kurzen,  noch von Mikrotubul i  u m g e b e n e n  Aul~enschlauches, der sich also noch im 
Stadium der Sekret ion und  nicht  der E in l age rung  (s. u.) befindet,  und  bei Ivester anhand  
der s tarken e lek t ronen l i ch ten  Wand,  die bei den  Octocorall ia e ine  Kapselpropria und  
ke ine  Augensch l auchwand  darstell t  (Ivester, 1977: Abb. 5), zu belegen.  DaB es sich 
tatsfichlich um e ine  En tmischung  von Matrix- u n d  Propriamaterial  handelt ,  wird in 
dieser Arbeit  durch die wei tere  En twick lung  der Octocoral l ia-Kapseln demonstriert ,  in 
deren  Verlauf das e lek t ronenl ich te  Material  in der un te ren  Kapselh~ilfte z u n e h m e n d  auf 
die Propria konzentr ier t  wird, wobei  diese an Wandst/ irke und  die Kapsel insgesamt an 
Umfang gewinnt .  

Da in d iesem Stadium der Wachstumspol ,  der a l le in  unmi t t e lba ren  Zuwachs erm6g- 
licht, durch den  auswachsenden  Aul~enschlauch laufend v o n d e r  Kapsel entfernt  wird, 
f indet  die berei ts  von frt iheren Autoren  (u. a. Iwanzoff, 1896; Schneider,  1900; Kiihn, 
1914-1916) bei  au swachsendem Aul~enschlauch beschr iebene  Gr61~enzunahme der 
Kapsel in  den  vor l i egenden  Befunden  eine p laus ib le  Erkl/irung. Allerdings findet die 
A u s d e h n u n g  der Kapsel bei  den  Octocorallia nicht, wie von Westfall (1966) und  Ivester 
(1977) behaup te t  (s. o.), am distalen,  sondern  am proximalen  Kapse lende  statt. Dieses 
"Wachstum",  bei  dem sich a l le in  die Propria durch unmi t t e lba re  Mater ialzufuhr  aus der 
Matrix ausdehnt ,  wird offenbar durch die paral le l  ver laufende  Skleradifferenzierung 
u n d  Nachschub von Matr ixmater ia l  aus dem AuBenschlauch unterstiitzt, der unmi t te lbar  
mit Abschlufi der Kapselsekret ion e inse tzen  dtirfte. Vermutt ich handel t  es sich dabei  um 
den  Tell  des Sekretes, der nicht  mehr  unmi t t e lba r  am Aufbau  der Kapsel betei l igt  ist und  
somit dem s o g e n a n n t e n  Zentra lsekret  (Sekretstrang) entspricht,  das frtihere Autoren 
(Iwanzoff, 1896; Schneider,  1900; Will, 19101 Kiihn, 1914-1916; Giinzl, 1973) mit Aus- 
wachsen  yon Kapsel- resp. Aul~enschlauch beschre iben  und  das auf den hervor ragenden  
Bildern von Carr~ & Carr~ (1973: "formation refr ingente")  im Phasenkontras t  deutl ich zu 
e r k e n n e n  ist. Trotz dieser im Elekt ronenmikroskop nur  bed ing t  dars te l lbaren Material-  
e in l age rung  ist die bei den  Octocorallia offensichtliche Kapselvergr613erung bei den 
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Hydrozoenkapseln  auch nach neues t en  Befunden wen ig  auff~llig (Carr~ & CarrY, 1973; 
Holstein, 1981). 

Die ger inge  oder gar nicht  s ta t t f indende Kapselvergr61~erung hat ihre Ursache 
m6glicherweise in der schwachen pr im~ren Kapse lwanddi f fe renz ie rung  der entspre-  
chenden  Nesselkapsel typen.  Eine prim~re Differenzierung und  Vergr~Si~erung ist jedoch 
auch bei d iesen Nesse lkapse ln  nicht  g~nzlich auszuschl ie~en,  da im Laufe ihrer Ent- 
wick lung  die Propria ebenfal ls  verst~rkt wird. Die VergrS~erung solcher Kapseln diirfte 
indessen  gleichm~i~iger erfolgen als bei  den Nesse lkapse ln  der Octocorallia, bei  de ne n  
sich der unmi t te lbare  Propriazuwachs aus der Matrix ledigl ich proximal im Kapselfun- 
dus abspielt.  Bei den Octocorallia kommt dieser Umstand  ohne Zweifel e iner  raschen 
Kapselvergr61~erung zugute, da der zuerst ange leg te  Kapsel fundus  auch als erster von 
dem Korsett der Mikrotubul i  befreit  wird, die bei der Anlage  von Kapsel und  Schlauch 
ihre bekann te  Cytoskelet t funkt ion dar in  zeigen,  da~ be ide  Cn idenbes t and te i l e  e i ne n  
gerade gestreckten Verlauf und  e inen  ann~he rnd  g le ichen  Querschni t t  aufweisen,  
solange sie von Mikrotubul i  umgtir tet  werden.  Nach der Befreiung von Mikrotubul i  
legen sich Kapsel und  Au~enschlauch  in u n r e g e l m ~ i g e  Falten. Im Gegensatz  dazu soll 
der Aul~enschlauch der Desmonemen  und  Isorhizen von Hydra nach  Holstein (1981) von 
der Basis bis zur Spitze se inen  isodiametr ischen Zustand bewahren .  Die bei m a n c h e n  
Kapseln beobachte te  verz6gerte En tmischung  von Matrix und  Propria ftihrt bei  reifen 
(explodierten) Nesse lkapse ln  m6gl icherweise  zu gewissen  Wandschw~chen  im Bereich 
des Kapselfundus,  die wir fr~iher mi tunter  feststellen, jedoch nicht  erkl~ren k o n n t e n  
(Schmidt, 1972: Abb. le). 

D ie  S e k r e t i o n  u n d  D i f f e r e n z i e r u n g  des  S c h l a u c h e s  

Die Sekret ion des Schlauches vollzieht sich wie die der Kapsel durch Mater ialzu-  
fuhr am Wachstumspol.  Dieser ist durch Golgiapparat  und  Cent r io lenkomplex  gekenn-  
zeichnet, die bereits  an friihen Kapse lan lagen  zu beobach ten  sind. W~hrend Bouil lon & 
Massin (1974) Golgiapparat  und  Centr io len  als typisch fiir sekretorisch aktive Zel len 
betrachten,  b in  ich mit Holstein (1981) der Auffassung, da~ der Cent r io lenkomplex  als 
Organisa t ionszent rum der Mikrotubul i  dient, die a l le rd ings  nach Holstein bei frtihen 
Kapsels tadien fehlen sollen. Holstein (1981) vertritt jedoch wie friiher Slaut terback 
(1967) die Auffassung, da~ die Mikrotubul i  den  Pericentriolarforts~tzen, die Slautter- 
back (1967: Abb. 14) als Satel l i ten bezeichnet ,  en t sp r ingen  k 6 n n e n  (vgl. Defini t ion in 
Schmidt & Zissler, 1979). Wie der Schni t tebene  zu e n t n e h m e n  ist, hande l t  es sich jedoch 
bei dem von Holstein (1981: Abb. 4) darges te l l ten  d ickeren Fortsatz um e i ne n  Satel l i ten 
und  nicht um e inen  Pericentriolarfortsatz. Ich sehe in dem quergest re i f ten Ligament  und  
dem als Mikro tubul io rgan isa t ionszen t rum (MTOC) d i e n e n d e n  Satel l i ten Bestandtei le  
jenes  "pr im~ren Cent r io lenkomplexes" ,  der ein typisches Kennze ichen  sich differenzie- 
render  Zel len zu sein scheint. Wir konn ten  den pr im~ren Cent r io lenkomplex  mit 
typischem MTOC einersei ts  in larvalen  Ektodermzel len  (Schmidt & HSltken, 1980; vgl. 
Ti lney & Goddard, 1970) und  anderersei ts  in Spermienfr i ihs tadien  beobach ten  und  in 
letzteren feststellen, da~ sich daraus in reifen Spermien  wesent l iche  Elemente  der 
Gei~e lverankerung  rekru t ie ren  (Schmidt & Zissler, 1979; Schmidt & H~51tken, 1980). Es 
diirfte daher auch kein  Zweifel bestehen,  da~ sich der prim~re Cent r io lenkomplex  der 
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Cn idob las t en  ana log  zu den  Spermiengeil~eln zum Basalk6rper  des Cnidocils  (Hydro- 
zoa) bzw. F lage l lums (Anthozoa: Westfall, 1965, 1966) entwickelt .  Obwohl  b is lang kein 
direkter  Z u s a m m e n h a n g  zwischen den  vom Satelli t  a u s g e h e n d e n  und  den  Kapsel- bzw. 
Aul~enschlauch u m r i n g e n d e n  Mikrotubul i  nachgewiesen  werden  konnte,  wtirde die 
Deu tung  des pr im~ren Cent r io lenkomptexes  bzw. seines  Satel l i ten als MTOC bei den  
Cnidob las ten  e ine  wesent l ich  ra t ionel lere  Erkl~rung f inden,  als dies bei  den  Larvalzel- 
l en  oder den  friihen En twick lungss tad ien  von Pr imi t ivspermien bisher  m6glich war 
(Schmidt & Zissler, 1979). In den Cnidob las ten  t e n k e n  die Mikrotubul i  ganz offensicht- 
lich nicht  nur  die Form, sondern  auch die Mater ia lzufuhr  von Kapset und  Aul~en- 
schlauch (Westfall, 1966). Durch ihre V e r b i n d u n g  mit dem Cent r io lenkomplex  wird die 
a l lerdings  nicht  zutreffende Vermutung  von Mat tern  et al. (1965) verst~ndlich, derzu- 
folge die gesamte Nesse lkapse lb i ldung  von den  Centr iolen ausgehen  soll. 

Bei den  Octocorall ia k a n n  im Gegensa tz  zu Westfall (1966) und  Ivester (1977) der 
dreischicht ige Aufbau des Aul~enschlauches best~tigt werden,  den  Holstein (1980, 1981) 
bei den  Hydrozoen beschreibt .  Die ledigl ich aus M e m b r a n  bes tehende  friihe Aul~en- 
sch lauchwand  (Westfall, 1966; Holstein,  1980, 1981) ist a l lerdings  bei den Octocorallia 
infolge der stark e l ek t ronend ich ten  Matrix nicht  zu e rkennen .  Im Gegensatz  zu friiheren 
A n g a b e n  (Schneider,  1900; Kiihn, 1914-1916, u. a.) ist die gesamte  Aul~ensch]auchwand 
sowohl bei  den  Hydrozoen (Holstein, 1981) als auch bei den  Octocorall ia nach Ansatz 
u n d  Elekt ronendichte  pr imer  e ine  Fortsetzung der Kapselsklera und  nicht, wie von den 
~l teren Autoren  immer  wieder  behauptet ,  der Propria. Erst nach der vol ls t~ndigen 
Differenzierung der gesamten  Kapse lwand  und  der damit  v e r b u n d e n e n  Ausb i ldung  des 
15fbergangsstiickes zwischen e igent l icher  Kapsel und  Schlauch ist die ZugehSrigkei t  der 
Sch lauchwand  zu der e i nen  oder ande ren  Kapselschicht nicht  mehr  genau  zu best im- 
m e n  (vgl. Schmidt & Moraw, 1982). 

Die alte Streitfrage, wie der Schlauch in die Kapsel verlagert  wird, ob dutch 
Inkorporat ion (Westfall, 1966), Absorpt ion (Bouillon & Massin, 1974) oder durch Invagi- 
na t ion  (Jickeli, 1883), scheint  zur Zeit durch die Un te r suchungen  von Carr~ & Carr~ 
(1973) und  Hols te in  (1980, 1981) bei  Hydrozoen zuguns ten  der Invagina t ion  entschieden  
zu sein. Jedenfal ls  spricht bei  den Octocorallia die in a l len  Stadien scharf abgesetzte 
und  nicht  wei ter  wachsende  Kapsel region gegen  Westfalls (1966, Ivester, 1977) Inkorpo- 
rationstheorie.  Darauf weist  einersei ts  die Ube re i n s t i mmung  von Innensch lauchwand  
und  mit t lerer  Aul~enschlauchwand,  die nach Holstein (1980, 1981) a l le in  den  Innen-  
schlauch bildet,  und  anderersei ts  die Fi i l lung des Innensch lauches  mit der gr6ber 
g ranu l ie r t en  e h e m a l i g e n  Aul~enschlauchmatrix.  Von den  bier  vor l i egenden  Befunden 
an den  He t e ronemen  der Octokora]len deu ten  die Z u n a h m e  von Innensch lauchschni t t en  
bei sich verk t i rzendem Aul~enschlauch u n d  die Tatsache, dal~ der Faden  vor dem Schaft 
in  der Kapsel erscheint  (Carr~ & CarrY, 1973) auf Invag ina t ion  des Aut~enschlauches. 
Unmi t te lbar  nach  der volls tf indigen E in lage rung  wird das gesamte  Aul lenschlauchma-  
terial  einschliel~lich Schlauch in  der d is ta len  Kapsel region regelrecht  angestaut ,  wie an 
der deut l ich unterschiedl ich  g ranu t ie r ten  Schlauch- und  Kapselmatr ix zu e r k e n n e n  ist 
(Abb. 18, 25d). Dieser Zus tand wird d a n n  durch die sekundfire Kapselwanddifferenzie-  
rung  und  die damit  v e r b u n d e n e  Durchmischung  des Kapsel inhal tes  beende t  
(Abb. 19, 25e). Der Schlauch ist jedoch, wie in mehre ren  Ffillen auch in sp~teren Stadien 
noch deut l ich zu e r k e n n e n  (Abb. 21), mit grob granu l ie r tem Material  geftillt, was nach 
vor l i egenden  Befunden  Aul~enschlauchmatrix bedeutet .  Die Kontinuit~t  des Schlauches 
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vorausgesetzt,  k a n n  AuBenschlauchmatr ix  vom Innensch lauch  jedoch nu t  wfihrend der 
Invaginat ion  innerha lb  des AuBenschlauches a u f g e n o m m e n  werden  (vgl. Abb. 25b). 
Hieraus folgt, dab das Material  fCir die Dornen en t sp rechend  der un te r sch ied l ichen  
Schlauchbewaffnung (Abb. 1) zwar kont inuier l ich  mit dem en t s t ehenden  AuBen- 
schlauch gebi ldet  wird, das Material  fiir die st~irkere Schaf tbewaffnung jedoch als 
letztes produziert  und  somit im dis ta len Ende des AuBenschlauches  hinter legt  wird 
(Abb. 25a). Nach AbschluB der Sekret ionsphase  wird dieses Material  mit b e g i n n e n d e r  
Invaginat ion  als erstes von dem Innensch lauch  a u f g e n o m m e n  (Abb. 25b). Bei fortschrei- 
tender  Invagina t ion  verschiebt  sich das Mater ia l  im Innensch lauch  kont inuier l ich ,  
wobei das zuerst a u f g e n o m m e n e  und  stets in der N~he der jewei ls  ak tue l l en  Schlauch-  
5ffnung bef indl iche  Material  schlieBlich im Bereich der p rox imalen  Schaftregion zu 
l iegen kommt (Abb. 25c, d). Der anha l t ende  StauungsprozeB in der Kapsel ist mSglicher- 
weise ffir die Mater ia lver te i lung  im Schlauch von Bedeutung,  i nde m mit z u n e h m e n d e r  
Ein lagerung  vermehrt  Material  v o n d e r  Fadenreg ion  in die Schaftregion verschoben 
wird und  schlieBlich sogar, wie beobachtet ,  aus der Kapsel austritt. 

Die Kontinuit~t  von Schlauchinhal t  und  vor der Kapsel6ffnung angere icher tem 
Material  konnte  auch Holstein (1981) in bes t immten  En twick lungsphasen  bei Stenote- 
len von Hydra beobachten.  Das Schicksal des auBerhalb der Kapse] be f ind l i chen  
Materials ist a l le rd ings  bei Hydrozoa und  Octocorallia unterschiedl ich.  Bei den  Stenote- 
l e n d e r  Hydrozoen und  vermutl ich auch d e n e n  der Scyphozoen (Burnett, 1971) sammel t  
sich dieses Material  in e iner  durch die nach i n n e n  e ingest t i lp ten Kapselr~nder  gebi lde-  
ten Grube und  wird so offensichtlich zum Opercu lum (Holstein, 1981). Bei den  distal 
abge runde ten  Nesse lkapse ln  der Octocorallia h i n g e g e n  findet das vor der Kapsel 
l iegende Material  ke inen  en t sp rechenden  Platz, sondern  rutscht friiher oder sp~iter an 
die Seite der Nesselkapsel ,  wo es offenbar ke ine  Bedeutung  fiir die endgi i l t ige  Ausfor- 
mung  oder die Funkt ion  der Nesselkapsel  hat. Dieser Umstand  erkl6rt, warum die 
Nesselkapseln  der Octocorallia in reifem Zustand kein  Opercu lum ha be n  (vgl. Abb. la), 
auch w e n n  manche  En twick lungss tad ien  mi tun te r  A n l a g e n  in Form der typischen 
lamell~iren Strukturen e r k e n n e n  lassen, die en t sprechende  Entwick]ungss tad ien  von 
Opercula der Hydrozoen- und  Scyphozoenkapse ln  k e n n z e i c h n e n  (Slautterback, 1961, p. 
128; Westfall, 1970; Burnett, 1971). 

Sollte sich die Mater ia lver te i lung  tats~ichlich so abspie len ,  wie aus den  vor l iegen-  
den Befunden gefolgert und  ~ihntich bereits  von Iwanzoff (1896) und  Schneider  (1900) 
postuliert  worden  ist, so wird die h~iufig an Hydrozoen gemachte  Beobachtung  verstand-  
lich (Carr6, 1972; Carr6 & Carr6, 1973; Holstein,  1981), dab Dornen und  Opercu lum erst 
nach vollst6ndiger Eins t i i lpung des AuBenschlauches  ents tehen,  d. h. erst dann,  w e n n  
das dafiir erforderliche Material  bis in die Schaftregion des Innensch lauches  bzw. bis 
zur Kapsel6ffnung vorgedrungen  ist (Abb. 25d). Die Tatsache, dab bei den  H e t e r one me n  
der Octocorallia z. B. Schaftdornen im Gegensa tz  zu den  b isher igen  Befunden bereits  
vor der vollst~indigen E in lagerung  des Schlauches ents tehen,  ist a l le in  der ungew6hn l i -  
chen L6nge ihres Schaftes zuzuschreiben.  Bei He te ronemen  mit kurzen,  g e d r u n g e n e n  
Sch~iften spie len sich die SchluBphase der Invagina t ion  und  die anschl ieBende Dornen-  
b i ldung,  wie von Holstein (1980) e indrucksvol l  gezeigt,  in  e inem Zei t raum von Minu ten  
ab. Bei den He te ronemen  diirfte die Dornenen t s t ehung  e inen  ~ihnlich kurzen  Zei t raum 
in Anspruch nehmen,  die Invag ina t ion  der Schaftregion sich jedoch aufgrund der groBen 
L~inge fiber e inen  wesent l ich  16ngeren Zei t raum erstrecken. Daraus folgt, daB, wie hier  
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beobachtet ,  Dornen noch vor der vollst~indigen Invagina t ion  des Schlauches ents tehen 
k6nnen ,  sobald nur  gen t igend  Material  von e inem bereits  invag in ie r ten  Schaftteil 
a u f g e n o m m e n  worden  ist (Abb. 25c, d). Nach Gtinzl (1973) soll sich bei Hydrozoen der 
Schlauch sogar tiber zuvor in der Kapsel en t s t andene  D o r n e n a n l a g e n  sttilpen. Wom6g- 
lich wurde  von dem Autor l ichtmikroskopisch t ibersehen,  dab das histochemisch nach- 
gewiesene  Dornenmater ia l  berei ts  yon invag in ie r t em Schlauch (Fadenteil) umhtil l t  ist. 
13bereinst immend mit G~nzl  (1973) wurde  jedoch auch bei den Octocorallia beobachtet,  
dab die Dornen lose in der Schlauchmatr ix  ents tehen,  wodurch die zur restl ichen 
Schlauche ins t t i lpung  erforderliche Versch iebung  der D or ne na n l a ge n  gew~hrleistet 
wird. Obwohl  mit  den  vor l i egenden  Befunden  e ine  von der Sch lauchwand  unabh~ingige 
Ents tehung der Dornen  bewie sen  wird, b le ib t  jedoch endgti l t ig zu kl~ren, wieso aus 
sche inbar  g le ichar t igem Material  im Verlauf des Schlauches unterschiedl ich  geformte 
Dornen in unterschied l icher  Dichte (Abb. 1) und  schlieBlich am Ende Opercu- 
l u m a n l a g e n  ents tehen.  Dieser Ta tbes tand  k a n n  nicht  nur  auf qual i ta t iven  und  quant i -  
ta t iven Unte rsch ieden  tier von dem Golgiappara t  geb i lde ten  AuBenschlauchmatr ix 
beruhen ,  da diese sich nach tier Einst t i lpung auch auBerhalb des tnnensch lauches  in der 
Kapsel finder (Abb. 18, 25b-d).  Es ist daher  nicht  auszuschlieBen, dab doch best immte 
Induk t ionen  v o n d e r  Wand  der e i nze lnen  Schlauchabschni t te  ausgehen,  wie Holstein 
(1980, 1981) andeutet .  

D ie  s e k u n d ~ r e  W a n d d i f f e r e n z i e r u n g  

W~ihrend die prim~ire Wanddi f fe renz ie rung  (Skleradifferenzierung und  Propriaent- 
mischung) die Vergr6Berung der Kapsel bei anha l t ender  Schlauchsekret ion erm~Sglicht, 
bewirkt  die sekund~ire Wanddi f fe renz ie rung  (Propriadifferenzierung) die Kapselvergr6- 
Berung w~ihrend der Schlauchdifferenzierung.  Bereits Iwanzoff (1896) vermutete  ein 
Wachstum der Kapsel als Hauptursache  der Schlaucheinst t i lpung,  wobei  iihnlich wie 
bei Murbach  (1894) und  Schneider  (1900) e in  durch Wasserentzug ents tehender  Unter- 
druck den  Schlauch in die Kapsel z iehen sollte. Neuere  Autoren lassen die Frage nach 
den die Sch lauche in lage rung  ve ru r sachenden  Kriiften g~nzlich unbeantworte t .  Holstein 
(1981) vermutet  e ine Bete i l igung de r j en igen  Strukturen,  "which are related to cell 
motili ty in genera l" .  Nach Bouillon & Massin (1974) wird die Schlauche in lagerung  
durch Gl~ittung und  Streckung der Kapse lwand  erreicht. Angesichts  der Bilder, die vor 
a l lem gegen  Ende der Einst t i lpung eine z u n e h m e n d  gebl~ihte Kapsel und  e inen  regel- 
recht s ch rumpfenden  AuBenschlauch ze igen  (Abb. 16-18), ist ma n  geneigt ,  der von den 
~lteren Autoren postul ier ten Sogwirkung der Kapsel G l a ube n  zu schenken.  Anderer-  
seits bes teht  ein Z u s a m m e n h a n g  zwischen der Sch lauche in lage rung  und  der weitrei- 
chenden  s t rukture l len  Differenzierung der Propria, wobei  a l le rd ings  e ins twei len  unge-  
kl~rt bleibt ,  ob berei ts  die Differenzierung der Propria (Abb. 26) die fiir die Schtauchein-  
l age rung  erforderliche W a n d d e h n u n g  erm6glicht  oder ob umgekehr t  erst die starke 
W a n d d e h n u n g  die sekund~re  Differenzierung bewirkt.  Die Befunde lassen eher letzte- 
res vermuten.  Die Propriadifferenzierung,  die e ine  in der Sklera jedoch kaum erkenn-  
bare Wands t r eckung  anzeigt,  ist in Form der Tunne l s t ruk tu ren  erst nach der Schlauch- 
e i n l a g e r u n g  zu beobach ten  und  fiihrt offenbar zu e iner  Erschlaffung der Kapselwand 
und  damit  zu e iner  E n t s p a n n u n g  im Kapse l innern .  Daraus kann  gefolgert werden,  dab 
die sekundi i re  Kapse lwanddi f fe renz ie rung  zur Auflockerung und  Durchmischung des 
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