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Abstract. Comparative studies of the genera Hesionides and Microphthalmus have
produced a lot of results to anatomy, ecology, life history, locomotion and system-
atics (3 new species) of polychaetes. The small shape of the body, adhesive anal
lobes, neuropods working like legs, aberrant complicated sexual organs, shape of
the sperms, formation of spermatophores, development in cocoons, seasonal
migrations etc. are considered as adaptations to the exfreme environmental
factors of sandy biotopes.
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A. Einleitung

Die Polychaeten stellen einen bedeutenden Anteil an der inter-
stitiellen Fauna, welche das Liickensystem zwischen den Sandkdrnern
des Meeresbodens besiedelt. Wéhrend die Archianneliden von verschie-
dener Seite eingehender bearbeitet wurden (PreranTOoNI, REMANE,
JAGERSTEN, SWEDMARK u. a.), sind unsere Kenntnisse tiber die Poly-
chaeten im engeren Sinne noch sehr gering. Neben einer Reihe systemati-
scher Arbeiten Hegen nur wenige morphologisch und biologisch orien-
tierte Untersuchungen vor. Hier wéren die Studien von REIMERs (1933)
itber Sphaerodorum balticum Reimers und von ArLIKUNHI (1940—1951)
iber die Familie Pisionidae, die Bearbeitungen von Stygocapitella
subterranea Knollner durch Karring (1958) und der Familie Psammo-
drilidae durch SWEDMARK (1953, 1955, 1958) zu nennen.

Wir haben die vorliegende Arbeit mit Hesionides arenaria Fried-
rich begonnen, einem typischen interstitiellen Polychaeten der Familie
Hesionidae. Im Verlauf der Untersuchung wurden zwei weitere Hesioni-
des-Arten — H. maxima nov. spec. und H. gohari Hartmann-Schro-
der — mit einbezogen. Ferner konnten drei Arten der verwandten
Gattung Microphthalmus ndher studiert werden, M. aberrans (Webster
und Benedict), M. sczelkowii Mecznikow und M. listensis nov. spec.

Dieses Material war der Ausgangspunkt zu einer monographischen
Darstellung der psammobionten Gattungen Hesionides und Microphthal-
mus. Uber eine detaillierte Schilderung der Eidonomie und Anatomie
hinaus wird die Okologie, Fortpflanzungsbiologie, Entwicklung und
Bewegung eingehender behandelt. Die Systematik der beiden Gat-
tungen bildet den AbschluB3.

Die Anregung zu dieser Arbeit erhielt ich von meinem verehrten Lehrer Herrn
Prof. Dr. PETER AX. Fiir die Erméglichung zahlreicher Arbeitsaufenthalte an der
Nordsee und einer Reise zum Mittelmeer, seine stete Unterstiitzung und seine

zahlreichen Anregungen bei der Durchfithrung und Ausarbeitung meiner Unter-
suchungen méchte ich ihm herzlich danken.

Herrn Prof. Dr. O. KinwE, Direktor der Biologischen Anstalt Helgoland und
Herrn Prof. Dr. G. PrrrT, Direktor des Laboratoire Arago, Banyuls-sur-Mer, danke
ich fiir die Uberlassung von Arbeitsméglichkeiten an ihren Stationen.

Besonderen Dank schulde ich auch den Herren Dr. H. J. AvricH und Dr.
E. ZrrerLMEIER, List auf Sylt, sowie dem Personal der Biologischen Anstalt
Helgoland fir die freundschaftliche Hilfe bei meinen Aufenthalten in der Litoral-
station List.

Herrn HEunerT, Herrn PHITIP und der Assistentin Friulein MILTHALER vom
Institut fiir den Wissenschaftlichen Film in Géttingen danke ich fir Filmaufnahmen.

B. Eidonomie

Die systematische Gruppierung der Polychaeten wird weitgehend
auf Grund &uBlerer Strukturmerkmale vorgenommen, wie Bau des

1*
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Vorderendes, Zahl seiner Anhdnge und ihre Ausbildung, Differenzierung
der Parapodien und ihre Gestaltung.

Eine vergleichende Abhandlung dieser Merkmale soll ein duleres
Bild interstitieller Polychaeten zeichnen und gleichzeitig die sehr dhn-
lichen Gattungen Hestonides und Microphthalmus und ihre Arten gegen-
einander abgrenzen.

Abb. 1. Hestonides arenaria. Adultes Tier mit 17 Parapodiensegmenten.
Lebendphotographie

Habitus wnd Kirpergrifie

Die Korperform von Microphthalmus und Hesionides ist schlank,
langgestreckt, zylindrisch; alle Arten besitzen den nereiden Habitus
typisch erranter Polychaeten (Abb. 1, 77).

Die Gattung Microphthalmus weist die groBeren Arten auf, M. fragilis
erreicht 15—25 mm, M. similis 12—18 mm. Mit 2 mm Léinge sind
M. listensis, M. aciculata und M. monolicornis wesentlich kleiner. Die
ibrigen Arten ordnen sich zwischen diese Léangenwerte ein.

Durch geringe Grofle zeichnen sich auch die drei Hesionides-Arten
aus; sie sind noch schlanker (H. arenaria: Breite/Linge: 1/20) und meist
zierlicher als die Gattung Microphthalmus. Nur ausgewachsene Exem-
plare von H. mazima erinnern durch ihre plumperen Koérperproportionen
(Breite/Lange: 1/8) an groBere Arten der Familie Hesionidae, z. B.
Hesione panthering (Breite/Lénge: 1/7.5).

H. arenaria und H. gohori unterscheiden sich auller durch eine andere
Form der Schwanzlappen (Abb. 5) in der KoérpergroBe und der Linge
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der Anhénge, die ungefihr in einem GréBenverhiltnis von 3:1 stehen
(Tabelle 11). In der Borstentracht konnten keine Abweichungen fest-
gestellt werden.

Somit gehoren diese Arten — mit der Gattung Friedericiella (FrED-
rICH), die auch nur ca. 2 mm lang wird — zu den kleinsten Vertretern
der Familie Hesionidae. Sie sind gleichzeitig zusammen mit wenigen
Sylliden die kleinsten Polychaeten iiberhaupt. Nur einige Archianneliden
haben Korperdimensionen, die weitaus geringer sind.

Farbung

Beide Gattungen besitzen keine auffilligen Korperpigmente oder
andere farbige Strukturen. Die Fiarbung der Tiere ist jedoch nicht
gleichartig.

M. listensis erscheint vollig durchsichtig oder milchigweill, ein Er-
scheinungsbild, das wahrscheinlich auch die im Kiistengrundwasser
lebenden M. aciculata und monolicornis aufweisen; fir M. similis wird
die gleiche Farbe angegeben (La GrEca). M. aberrans und sczelkowit
variieren von farblosen Individuen bis zu solchen mit einem lockeren
Pigmentierungsmuster aus bréunlichen Kornchen (Abb. 73). Der Darm
hebt sich meist braunorange ab.

Fir M. fragilis wird die Pigmentierung dhnlich beschrieben; M. uro-
fimbriatus soll nach ALIKUNHI gelb sein.

Hesionides maxima besitzt eine sehr aufféillige Tinktion. Eine briun-
lich-rote Sprenkelung auf milchig-weilem Grund, mit gro8en roten,
regelméfig angeordneten Pigmentflecken (Abb. 70) unterscheidet diese
Tiere von den unscheinbareren anderen Hesionides-Arten. H. arenaria
hat braunliche Pigmente in der Epidermis eingelagert.

H. gohari ist glasig farblos, an den Seiten mit einem rétlichen Schim-
mer versehen, ein Merkmal, auf das auch Fize (1963) aufmerksam macht
und das sich zur Arterkennung bei lebenden Individuen verwerten 143t.

Vorderende

Charakteristische Unterscheidungsmerkmale der beiden Gattungen
liegen in der Ausgestaltung ihres Vorderendes; hier bestehen weit-
gehende Differenzen in der Zahl der Anhinge und Segmente und der
Ausbildung von Sinnesorganen.

Das Prostomium ist bei Microphthalmus in Form einer Kapsel — be-
sonders im fixierten Zustand — gut gegen die nachfolgenden Segmente
abgesetzt. Bei M. southerns ist es durch eine caudale Einkerbung offen-
sichtlich herzformig gestaltet (SovtnErxN, 1914; Fig. 6 A) (Abb. 75), was
aber wohl fiir die dbrigen Arten nicht zutrifft. Dieses Merkmal muB
daher aus der Gattungsdiagnose (Fauver, 1923) eliminiert werden.
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Finf prostomiale Tentakel' (Fihler) (MEczNtROW) sind charakteri-
stisch fir die Gattung (Abb. 73, 76); davon inserieren zwei immer un-
mittelbar am vorderen Rand des Prostomiums, ein weiterer unpaarer
Anhang steht auf einer Art Briicke zwischen Prostomium und nach-
folgendem Segment (Antennen) (FauvEeL, FrrepricH). An der Ventral-
seite des Kopflappens, zu beiden Seiten der sich in das 1. Segment ein-
senkenden Mundodffnung sind zwei weitere Anhidnge am Prostomium
angeheftet; sie werden in der Literatur im allgemeinen als Palpen
gedeutet (FauveL, FriepricH). Die nachfolgenden drei Segmente
tragen an jeder Seite ein Paar Tentakelcirren. Die entsprechenden Seg-
mente sind deutlich voneinander getrennt.

Die Tentakelcirren sind wie die Anhdnge des Prostomiums unge-
gliedert und ebenfalls mit kleinen unregelméfBigen Schwellungen ver-
sehen, auf denen wenige Sinneshéirchen stehen; Borsten sind in diesen
Metameren nicht vorhanden.

Im ersten dieser Segmente liegt der Mund. Es ist eine weite, mit einer
faltigen Membran ausgekleidete Hohle, in die die Pharynxpapillen hinein-
ragen. Das Prostomium ist dieser Schlundhohle dachférmig vorgelagert.

Im basalen Teil der Kopfkapsel befinden sich bei allen Arten zwei
kleine farbige Augenflecke (Name der Gattung!) in Form von An-
haufungen kleiner Pigmentkdérnchen ohne Linse (Abb. 73, 76). Bei den
meisten Arten sind sie rot, bei M. southerni schwarz.

Typisch fiir die Gattung ist auch ein Paar Nuchalorgane, die als
ringférmig bewimperte, halbkugelférmige Felder zu beiden Seiten des
medianen dorsalen Tentakels zwischen Prostomium wund 1. Tentakel-
cirrensegment dem Vorderende aufsitzen (Abb. 73, 76). Sie konnen vom
Tier aktiv ein- und ausgestiilpt werden. In dieser Form wurden sie nach-
gewiesen fur M. aberrans, listensis, sczelkowii; an fixiertem Material
wurden sie bei M. sczelkowii var. cantabrica (AUGENER, 1940), M. acicu-
late (HARTMANN-ScHRODER, 1962) und M. fragilis (Lo GrREcA, 1950)
gefunden.

Die Hesionides-Arten zeigen gegentiber Microphthalmus eine weit-
gehende Cephalisation des Vorderendes. Die Zahl der Tentakelcirren ist
reduziert, und zwei Segmente sind wahrscheinlich miteinander ver-
schmolzen.

Das Prostomium stellt wieder eine breite, fast rechteckige Kapsel dar,
die als relativ flaches, zu beiden Seiten abgerundetes Dach dem tibrigen
zylindrischen Korperstamm angeheftet ist (Abb. 2).

FrimpricH (1937) ordnete die drei dorsalen Anhédnge (Antennen) des
Vorderendes dem Prostomium zu und hielt die acht iibrigen paarigen
Gebilde fiir ventrale bzw. dorsale Tentakelcirren zweier Segmente.

1 Wir bezeichnen in dieser Arbeit alle Anhénge des Prostomiums als Tentakel
und unterscheiden sie so von den aus Parapodien hervorgegangenen Tentakelcirren.
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Entgegen dieser Vorstellung betrachten wir nicht nur die beiden
dorsalen und den medianen unpaaren Tentakel als zum Prostomium
gehorig, sondern auch die als erste Tentakelcirren beschriebenen Anhénge
(s. auch LAUBIER, 1965), da sie ihrer Lage nach mit den als Palpen be-
zeichneten Anhingen anderer Hesioniden zu vergleichen sind.

vt di
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Abb. 2. H. arenaria. Vorderende. Zeichnung nach Lebendpriparat. Leicht gequetscht

Die sechs anderen Anhdnge lassen sich dann als Cirren borstenloser
Segmente deuten. Das letzte Paar ist von den beiden vorderen durch eine
scharfe Segmentgrenze getrennt; dieses Metamer besitzt also ganz sicher
nur zwel Tentakelcirren. Die vier iibrigen Anhénge gehdren daher eben-
falls nicht zu einem Segment, sondern sind nach vorn zusammengeriickte
Cirren zweier verschmolzener Metamere.

So besitzt die Gattung Hesionides nach unserer Auffassung fiinf
prostomiale Anhénge (Tentakel) und drei Paar Tentakelcirren, eine An-
ordnung, die derjenigen von Microphthalmus weitgehend entspricht.
Nur der bei dieser Gattung schon schwicher ausgebildete ventrale
Cirrenast fehlt hiernach bei Hesionides.

Das Prostomium hat keine Augen oder Nuchalorgane. Es wurden
allerdings zwei Exemplare von H. arenaria beobachtet, die an einer
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Seite rotbraune unregelmifige Pigmentflecken besaBen, dhnlich den-
Augen von Microphthalmus (Abb. 3). Sie werden von uns als rudimentére
Bildungen betrachtet und geben den Hinweis, daB} die Augenreduktion
ein phylogenetisch junges Merkmal ist. Ein dhnliches Phdnomen ist bei
der Syllide Petitia amphophthalma Siewing (SrEwiNg, 1956) zu beob-

achten, die im gleichen Biotop (Mittelmeer und Atlantik) zusammen

\"/

. . 7

Jp
/

Abb. 3. H. arenaria. Vorderende mit rudimentiren Augen (s. Text)

mit H. arenaria vorkommt. Hier werden Augen bei jiingeren Tieren
zwar noch angelegt, innerhalb des postembryonalen Wachstums aber
zuriickgebildet; altere Exemplare sind daher augenlos wie Hesionides.

Die Anhinge des Vorderendes dirften bei Microphthalmus und
Hesionides als Sinnesorgane fungieren. So sind die prostomialen Anhénge
bei H. arenaria mit charakteristischen Anschwellungen versehen (Abb. 2).
Besonders deutlich sind diese an den dorsalen Tentakeln, die ein méfig
verdicktes Tentakelende, eine keulenformige Verdickung in der Mitte
und eine ebenso verdickte Stelle oberhalb der Basis erkennen lassen.
An diesen Knoten stehen kleine starre Sinneshirchen gehduft. Die
ebenfalls nach vorn gerichteten ventralen Tentakel weisen eine ahnlich
unregelmiBige Gliederung auf. Die iibrigen Anhénge besitzen dagegen
nur in Gruppen stehende Sinneshérchen.
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In Vitalfarbungen mit Methylenblau wurde die Existenz eines peri-
pheren Nervensystems in diesen Gebilden nachgewiesen. Stellung und
Haltung der Tentakel weisen ebenso auf ihre Funktion als Tastorgane
hin. Zusammen mit den Tentakelcirren vermogen sie ungefidhr einen
halbkugelférmigen Raum am Vorderende des Tieres abzutasten.

Parapodien

Bei Microphthalmus und Hesionides folgen auf die Tentakelcirren-
segmente in GroBe und Ausdehnung fast vollig gleichartige, deutlich
gegeneinander abgesetzte Metamere mit Parapodien.

Abb. 4a u. b. H. arenaria. a Parapodiensegment. b Parapodium. Zeichnung nach
Lebendpriparat; von oben gesehen

Thre Zahl weist unter den einzelnen Arten groBe Unterschiede auf.
Auch innerhalb einer Species sind die Verhiltnisse nicht konstant; altere
Individuen haben eine gréflere Segmentzahl als jiingere.

Der Querschnitt eines Metamers hat die Form eines Halbkreises
oder einer halben Ellipse; die Ventralfliche ist abgeplattet.

Die zweitistigen Parapodien (= parapode subbiréme) zeigen in Bau
und Borstenbewaffnung nicht nur weitgehende Unterschiede zwischen
den beiden Gattungen, sondern auch artspezifische Differenzen. Bei
beiden Gattungen ist das Nofopodium zu einem Dorsalcirrus reduziert.
Dieser Dorsalast wird bei Hesiontdes vom Neuropodium weitgehend
getrennt (Abb. 4); beide besitzen eigene Sockel, die sich nur an der Basis
beriihren. Sie stehen nicht senkrecht iibereinander; das Notopodium ist
nach caudal versetzt.

Der Sockel des Dorsalcirrus ist ein schmaler, unregelméBiger, schrég-
zulaufender Kegel. Der Cirrus selbst macht die Hélfte des Notopodiums
aus; es ist ein starrer runder Ast mit wenigen Sinneshaaren (dc). Die
Spitze ist eingekerbt.

Fiir den Dorsalast sind einfache, weitgebogene Borsten mit feinen
Ségezdhnen an der Spitze typisch; H. arenaria und gohari besitzen zwei
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solcher Borsten (Abb.4), H. maxima drei oder vier; eine Acicula im
Dorsalast ist allen drei Arten eigen.

Das Neuropodium ist von dorsal betrachtet eine schwach herzférmig
ausgebildete Aussackung mit einem nach unten abstehenden kleinen
Cirrus. Es ist nach ventral abgewinkelt am Kérperstamm befestigt, ein
Organisationsmerkmal, das fiir die Bewegungsweise der Tiere von
hervorragender Bedeutung ist.

In der Hohe des Cirrus lauft eine kriftige Acicula aus; eine feine
nadelartige Borste der gleichen Art durchbricht die Kérperwand im
rostralen Teil des Neuropodiums. Dazwischen liegt ein Biindel zusammen-
gesetzter, heterogompher Borsten (heb), wie sie fir die Hesioniden typisch
sind, mit einem sensenférmigen bifiden distalen Teil unterschiedlicher
Linge (Sichelborsten) (FrrepRICH) (Abb. 4). Die Anzahl dieser Borsten
zeigt keine groBen Differenzen innerhalb der Gattung.

Diesem gleichméBigen Bau des Hesionides-Parapodiums stehen
weit groBere Differenzierungen bei den Microphthalmus-Arten gegeniiber.
Das ebenfalls reduzierte, nur aus Dorsalcirrus mit Sockel bestehende
Notopodium ist nur bei M. sczelkowit weitgehend vom Ventralast ge-
trennt (Abb. 72); bei den iibrigen Arten ist es der Basis dieses Astes auf-
gesetzt (Abb. 72, 76Db). Der dorsale Cirrus ist entweder von geringerer
Grofe und tberragt das Neuropodium nicht oder nur wenig (M. aberrans,
M. sczelkowii) (Abb.72a u.b), oder aber dieser Anhang ist zu einem
langen, fadenférmigen Gebilde verlingert (M. listensis, M. similis)
(Abb. 76b).

Die dorsale Beborstung weist ebenfalls alle Uberginge auf. M. fragilis
und M. wrofimbriatus haben ein grofes Borstenbiindel aus 12—18 Bor-
sten (Schwimmvermogen!). Bei den tibrigen Arten sind die einfachen
Borsten dieser Biindel vollig (M. sczelkowit, southerni, similis) oder sehr
weit (M. aberrans, aciculata, ancistrosylliiformis, listensis, monolicornis)
reduziert.

Acicula und Kammborste — Ausnahmen bilden wohl nur M. acicu-
lata und monolicornis — bleiben erhalten und erfahren eine fir jede Art
spezifische Ausgestaltung.

Das Neuropodium zeigt eine bei allen Arten recht gleichférmige
Gliederung. Es besteht aus einer breiten kegelférmigen Aussackung der
Koérperwand mit einer rostralen Zunge und einem caudal oder ventral
angebrachten Cirrus, dessen Lénge bei den einzelnen Arten sehr diffe-
rieren kann (Abb. 72a u. b, 76b).

Eine kriftige Acicula stiitzt und leitet jeweils ein Biindel von Ventral.
borsten. Bei M. fragilis und wrofimbriatus setzt es sich aus den verschie-
densten Typen zusammen, bei M. aberrans, sczelkowir, listensis, ancistro-
syllitformis, aciculata, monolicornis besteht das Bindel aus zusammen-
gesetzten Borsten eines Typs und einer einfachen stumpfen, acicula-
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dhnlichen Borste. Letztere ist aullen an der Spitze der lamellenformigen
Zunge befestigt und kann diese Aussackung des Neuropodiums hin- und
herbewegen. Am lebenden Tier ist die Zungenspitze zum Korper heran-
gezogen; bei der Fixierung wird die Borste gespreizt, und die Zunge
erhilt dadurch ihre grofite Ausdehnung. Diese Verhiltnisse konnten
bei M. sczelkowni, aberrans, listensis beobachtet werden, sind aber wohl
bei allen anderen Arten ebenso gegeben.

Die zweiteiligen Borsten stimmen in der Form mit den Hesionides-
Borsten tberein. Besonderheiten sind die feinen, linglich-ovalen Zahn-
chen des distalen Teils und der zweispitzige Borstenschaft (M. sczelkowii,
aberrans, listensis) (Abb. 72e, f). Der distale sensenformige Teil ist meist
bifid, kann aber auch einspitzig gestaltet sein (M. listensis, Abb. 76¢).

Innerhalb der Gattung Microphthalmus wird also die Zahl der Borsten
und auch die Vielfalt der Borstentypen reduziert.

Pygidium

Das Pygidium hat bei Hesiomides und Microphthalmus durch die
Ausbildung besonderer Anhinge eine bemerkenswerte Spezialisation
erfahren. Alle Arten besitzen unterhalb von zwei einfachen Analcirren
(= Uriten) eine (Microphthalmus) oder zwei (Hesionides) mit Haft-
sekretdriisen versehene Anallamellen (Abb. 5, 74). Diese Analanhinge
sind einfache, jedoch sehr wirkungsvolle Haftorgane von spezifischer
Form, so daf sie zur Artdiagnose herangezogen werden kénnen.

Die beiden Lamellen von H. arenaria liegen als breite, ficherférmige
Lappen vor (Abb. 5a); sie kénnen durch Muskelziige nach auflen und
nach unten abgewinkelt werden. Zwischen sich lassen sie einen ungeféhr
V-formigen Raum frei. Die Driisengdnge laufen mehr oder weniger
parallel und miinden am Rande aus (Abb. 10).

Besonders hédufig werden Individuen mit Analplatten in Form
von kleinen rundlichen Ausstiilpungen des letzten Segmentes und mit
plumpen kurzen Analcirren beobachtet (Abb. 5b). In der Kultur ver-
lingern sich die Uriten dieser Tiere sehr schnell und auch die Lamellen
erreichen nach ca. 8Tagen iiber stummelférmige Zwischenstadien
(Abb. 5¢) die natirliche Grofle und Ausbildung normaler Anhénge. Hier
handelt es sich somit um Regenerationserscheinungen. Eine derartige
Neubildung kann sehr weit in der vorderen Hilfte der Tiere stattfinden;
noch Individuen mit vier Parapodienpaaren wurden bei der Regenera-
tion von Analanhingen beobachtet. Das Hinterende von H. gohari
(Abb. 5d) besitzt groBe Ahnlichkeit mit diesen Stadien. Das Pygidium
dieser Art ist aber daran zu erkennen, daf} die beiden eigentlichen Haft-
lappen eine breite, fast quadratische Basis besitzen.

Als weitere Anomalien wurden gefunden: Drei Schwanzlappen,
Insertion beider Uriten auf einer Seite und ein groBer, breiter voll
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funktionsfahiger Lappen, der in ganzer Breite am Pygidium ansetzt
(Abb. 5e).

Eine derartig einfache Lamelle ist von den ebenfalls ungegliederten
einfachen Schwanzlappen der Microphthalmus southerni und monoli-
cornis nicht zu unterscheiden. Die gleichfalls d&hnlichen Analplatten von
M. aberrans und sczelkowii besitzen meist eine kleine mediane Einkerbung

N
N
s>

Abb. 5a—e. Hinterenden. a H. arenarie; normale Schwanzlappen. b, ¢ H. arenaria;
Regenerationsstadien. d H. gohari; normale Schwanzlappen. e H. arenaria;
Pygidium mit nur einem Schwanzlappen

(Abb. 74). Der glattrandige Haftanhang der M. lisfensis ist breit facher-
formig auf einer schmalen Basis (Abb. 78).

M. fragilis, similis und wrofimbriatus (Name!) besitzen Schwanz-
lappen mit fransenférmigen, unregelméBigen Papillen (Abb.71), in
denen sich die ausmiindenden Driisenkanélchen konzentrieren.

Bewimperung

Spezielle Atmungsorgane in Form von Kiemen sind nicht entwickelt.
Die Aufnahme des Sauerstoffs muf durch das diinne Integument oder
iitber den Darmkanal erfolgen.
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Bei verschiedenen Arten existiert eine spezielle Bewimperung, welche
eine relativ starke Wasserbewegung am gesamten Korper erzeugt; sie
1aBt sich durch feine Detritusteilchen tiber betdubten Tieren sichtbar
machen. Auf eine intestinale Atmung weist die starke Cilienbewegung
im Enddarm und Darm hin (Abb. 15).

Die Bewimperungsverhéltnisse von H. arenaria und M. listensis
(s. S. 144) wurden naher untersucht.

Bei H. arenaria besteht die Bewimperung aus einzelnen, ein wenig
in die Epidermis eingesenkten Biischeln aus ca. 25 Wimpern, die regel-
méBig iiber den Korper verteilt sind (Abb. 2). Sie finden sich am Vorder-
ende seitlich ventral von den paarigen dorsalen Tentakeln, in den Haut-
falten des Schlundrohres und zu beiden Seiten des unpaaren medianen
Tentakels. Cilien sind weiterhin caudal an der Basis des 2. Tentakel-
cirrenpaares vorhanden und caudal, etwas seitlich zur Ventralseite
verschoben, an der Basis des 3. Tentakelcirrus. In der Hoéhe dieser
Anhénge lauft iiber den Riicken eine Reihe von mindestens vier Wimper-
biischeln, wahrend die nachfolgenden Segmente in Hohe der Parapodien
wenigstens acht Wimperfelder aufweisen. Jeder parapodiale Cirrus
besitzt dorsal eine Wimperanhdufung; vor und hinter jedem Parapodium
stehen ebenfalls Cilien. Besonders stark ist die Bewimperung auch auf
dem Pygidium.

Alle Wimperbiischel schlagen ununterbrochen und erzeugen einen
Wasserstrom, der von hinten nach vorn tiber das Tier zieht.

Diskussion

Die dullere Gestalt der Gattungen Hesionides und Microphthalmus
laBt im Vergleich zu den iibrigen Vertretern der Familie Hesionidae
keine gréBeren Differenzierungen erkennen. FEinige Besonderheiten
sollen hingegen noch einmal hervorgehoben werden.

Die Korperform ist auffallend gestreckt. Die Zahl der Cirren des
Vorderendes wird bei Hesionides reduziert. Die Tentakel sind stérker
entwickelt, die Tentakelcirren gedrungener, kiirzer und nicht gegliedert.
Die Parapodien wiederum sind sehr iibereinstimmend, erfahren aber bei
Hesionides durch das Auseinanderriicken der beiden Aste eine auf-
fallende Umgestaltung. Signifikant ist vor allem die weitgehende Re-
duktion oder der vollstindige Verlust von Sinnesorganen (Augen,
Nuchalorgane). Am Pygidium kommt es zur Ausbildung spezieller
Haftlappen, eine durch den Biotop bedingte Eigentiimlichkeit, die neben
Hesionides und Microphthalmus nur Friedericiella pacifica (Friedrich)
aufweist.

Innerhalb der Hesionidae erscheint diese Art von der siidamerikani-
schen Pazifikkiiste auch auf Grund groBerer Ubereinstimmungen in der
duBeren Gestalt des Vorderendes als nidchstverwandte Form der
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Gattungen Microphthalmus und Hesionides. Fir das Genus Alikunhia
(Alikunhi) Liegen zu wenig Angaben vor, um sie in die Diskussion
einzubeziehen.
€. Anatomie
Methodik

Fir die anatomisch-histologischen Untersuchungen kamen bewihrte Methoden
zur Anwendung. Fixiert wurde mit Bouin, verschiedenen Sublimat-Gemischen und
Formol; die besten Ergebnisse lieferte das schwach erhitzte Bouinsche Gemisch.
Gefarbt wurde mit Himatoxylin nach HemrxmANy (HTH) und Eosingegenfiarbung
(EO) und mit der Azan-novum-Methode. Einer zu starken Kontraktion und Ver-
windung der Tiere bei der Fixierung wurde durch vorhergehende Betdubung
(MgCl, oder MgS0,) oder durch Erwirmung (ca. 60° C) des Fixierungsmittels ent-
gegengewirkt. Die Einbettung erfolgte in Paraffin (Schmelzpunkt 58—60° C) iiber
Methylbenzoat; Schnittdicke 3—5 pm.

1. Epidermis

Hesionides arenaria. Die Epidermis von H. arenaria ist ein relativ
diinnes Epithel von unregelmiBiger Ausdehnung. Sie gliedert sich in
einen peripheren Teil mit zahlreichen kleinen Vakuolen (Abb. 6) und
eine basale Schicht mit Zellkernen. Zellgrenzen sind zumeist nicht deut-
lich erkennbar, so daBl die gesamte Kérperdecke lichtoptisch syneytial
erscheint. Eine zarte Kutikula ist vorhanden. Eine Basalmembran
konnte nicht festgestellt werden.

Der Epidermis liegt der Hautmuskelschlauch an; zahlreiche Muskeln,
z. B. die Dorsoventralmuskeln, sind direkt mit der Koérperdecke ver-
bunden und nehmen hier ithren Ursprung. Gehirn und Bauchmark sind
zum Teil mit dem Epithel verwachsen.

Die Vakuolisierung der Epidermis ist ein charakteristisches histologi-
sches Merkmal. Die unregelméafigen, nur durch diinne Plasmastringe
getrennten Saftrdume bilden besonders dorsal und lateral sowie auf dem
Prostomium ein flachenhaftes Kissenpolster (Abb. 12,21b, d, e).

Es tritt in analoger Ausprigung als chordoidartiges Gewebe im HEkto-
derm von interstitiellen Turbellarien der Kalyptorhynchia-Familie
Cystiplanidae (KarLING, 1964) und Gastrotrichen der Ordnung Macro-
dasyoidea auf (Ax, 1966).

Wir deuten diese Hautstiicke als elastischen Mantel, der die Tiere
vor Verletzungen durch die aufgewirbelten Sandkérner der Brandungs-
zone schitzen kann. Daritber hinaus wird durch die Vakuolisierung
eine Art Exoskelett geschaffen, welches es den Tieren ermdglicht, sich
durch schmalste Porenrdume zu zwingen. Vermutlich steht die elastische
Versteifung der Korperdecke auch in Zusammenhang mit der aberranten
laufenden Bewegungsweise.

Gattung Microphthalmus. Die Microphthalmus-Arten besitzen eben-
falls eine unregelmiBige, nur dorsal mehrere pm dicke Kérperdecke.
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Zellgrenzen und Basalmembran sind nicht zu erkennen; die Kerne sind
unregelmafig verteilt. Auf der Dorsalseite, besonders bei M. listensis,
finden sich zahlreiche Sekretgranula.

Erst zur Zeit der weiblichen Geschlechtsreife zeigt das Epithel bei
M. sczelkowiv und M. aberrans eine lokal begrenzte erhebliche Groflen-
zunahme. Vorzugsweise im weiblichen aber auch im ménnlichen Kérper-
abschnitt fiillen sich einzelne Epidermiszellen mit nicht geformtem,
eosinophilen Sekret, das sich mit Azan blan firbt.

Abb. 6a u. b. Epidermis. a M. sczelkowis. Clitellare Epidermisdriisen. b . arenaria.
Chordoidartiges Vakuolenpolster

Derartige Sekretzellen liegen einzeln oder meist in Gruppen lateral
und dorsal in der Korperdecke und bilden hier unregelméaBig gestaltete
Pakete (Abb. 6a, 30, 31, 35), die den Koérperquerschnitt der Tiere stark
vergroBern und bei M. aberrans eine Hohe von 35 um erreichen. Das
Sekret dient zum Bau der Kokons bei M. sczelkowii bzw. der groflen
Laichballen bei M. aberrans. Ihre Funktion entspricht damit der eines
Clitellums bei Oligochaeten und Hirudineen, und wir bezeichnen sie als
clitellare Epidermisdriisen. Vermutlich treten die Sekrete durch Auf-
platzen der Epidermiszellen aus.

11. Muskulatur (Korperstamm und Parapodien )

Die Muskulatur wurde in erster Linie bei H. arenaria untersucht,
Bei den Microphthalmus-Arten sind im Bereich des Korperstammes
weitgehende Ubereinstimmungen festzustellen; im Zusammenhang mit
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einer anderen Bewegungsweise zeigen die Parapodien dagegen eine
schwichere Ausbildung der kontraktilen Elemente.

H. arenaria besitzt keinen geschlossenen Hautmuskelschlauch und
stimmt hierdurch wohl mit den meisten erranten Polychaeten iiberein.
Die Parapodien teilen die Muskulatur des Kérperstammes in einen
ventralen und einen dorsalen Bereich.

Die dorsale Muskulatur von Hesionides besteht aus Ring-, Léngs-
und Diagonalfasern (Abb. 8). Die Ringmuskulatur (drm) setzt seitlich
am Korper oder unterhalb der ventro-lateralen Muskulatur an und zieht

| _parm
m/ \\\ /W\\ lvm
= ENZANEIES0

\ (] N/

Abb. 7. H. arenaria. Ventrale Muskulatur; Horizontalschnitt in Hohe der
Neuropodien durch zwei Segmente. Stark schematisiert

unmittelbar unter der Epidermis von einer Seite itber den Riicken zur
anderen. Es sind einzelne Fasern, die zusammen mit diagonal verlaufen-
den Strangen ein weitmaschiges Netzwerk bilden.

Diesem peripheren Mantel folgt einwérts ein sich lateral verbreitern-
des Lager aus lamellenformigen Léngsmuskeln (dlm). Es bildet die
Hauptmasse der dorsalen kontraktilen Elemente des Korperstammes.

Die ventrale Muskulatur ist stirker ausdifferenziert. Sie besteht aus
Langselementen und dazu senkrecht liegenden Quer- oder Diagonal-
muskelfasern.

Am stirksten sind zwei latero-ventral liegende Muskelbtindel (lvm)
ausgebildet, die sich aus ca. 10 lamellenartigen Muskelzellen zusammen-
setzen ; die Fibrillen verlaufen parallel zur Korperachse. Die Zellen stehen
hochkantig, eng nebeneinander und bilden im Querschnitt halbkreis-
formige Biindel (Abb. 8, 21c—{f). Diese entspringen am Vorderende
neben der Schlundkommissur; in den Anallappen endigen sie als flaches,
sich auffaserndes Netzwerk (Abb. 10).

Die mediane ventrale Léangsmuskulatur (mvm) verlduft oberhalb
des Bauchmarks. Es sind wenige kleine Muskelelemente, meist schrag
zur Seite geneigte Doppellamellen (Abb. 8, 21c—f).
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Zwischen der medianen und der lateralen Langsmuskulatur sind in
jedem Segment sieben querverlaufende Fibrillenbindel angeordnet
(Abb. 7). Sie heben sich teilweise von der Ventralfliche ab und laufen
als Dorsoventralmuskeln (dvm) seitlich zum Integument.

Die Parapodienmuskulatur (pam) wurde vor allem an Quetsch-
praparaten untersucht. Besonders in den Anhdngen des 1. und 2. Seg-
ments ist die Anordnung am lebenden Tier besser erkennbar als an
histologischen Praparaten.

Das Notopodium hat keine Funktion bei der Fortbewegung der
Tiere. Es ist daher nur an seinem unteren Ende mit zwei Muskelbdndern
an jeder Seite im Inneren des Kérpers
verankert, die eine Art bewegliche
., Wippe“ bilden (mnop) (Abb. 9a).
Gleichmafige oder ungleichméalige
Verkiirzungund Erschlaffung der ein-
zelnen Muskelstrange streckt die Bor-
sten nach aullen und bewegt sie nach
X:;fn Ill)n(il Ill)aCh hlﬁte.n' ?lel\?leihle Abb. 8. H. arenaria. Muskulatur;

gabenabennoch emzeine MUSKel- o yerschnitt, durch ein Parapodien-
fibrillen, die parallel zu den Borsten segment. Schematisiert
im Borstensack (bs) verlaufen.

Die kraftigen Muskeln des Neuropodiums sind die Tréiger der Loko-
motion. Die dulleren im Ventralast liegenden Muskeln sind im wesent-
lichen in zwei antagonistischen Fibrillenstréangen konzentriert (Abb. 9b).
Die Ventralseite wird von einem sehr starken Biindel (ret) umfalit, das
sich peripher in zahlreiche Elemente auffasert. Es kommt aus caudaler
Richtung und arbeitet als Retraktor. Ein zweites schwicheres Biindel
(pro) zieht dagegen von vorn in die dorsalen peripheren Bezirke des
Neuropodiums und teilt sich hier auf. Es fungiert als Protraktor und hat
so die Aufgabe, den Ventralast vom Boden abzuheben und nach vorn zu
ziehen. Ein wahrscheinlich von der Transversalmuskulatur ausgehender
fibrillarer Strang lduft gerade in den ventralen Teil des Astes; er hat die
Aufgabe, ihn in einem bestimmten Winkel am Korperstamm zu fixieren.

In den Hohlzylinder des Neuropodiums ist ein ebenfalls beweglicher
Borstensack (bs) eingelassen. Er wird in ganzer Lange von der starken
Acicula durchzogen. Wie bei den meisten Polychaeten sind in der Gat-
tung Microphthalmus die ventralen Borsten als gemeinsames Bundel
in einem derartigen Borstensack befestigt, gleiten an der Acicula hin
und her und werden aus dem Parapodium ein- und ausgespreizt. Bei
H. arenaria sind dagegen die zusammengesetzten Borsten und die kleine
Acicula fest in der distalen Hailfte des Borstensackes verankert und
kénnen in keiner Weise bewegt werden. Der Borstensack selbst ist

2 7. Morph. Tiere, Bd. 61
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dagegen beweglich; an seinem unteren Ende sind mehrere frontal und
caudal ansetzende Muskeln zu erkennen (Abb. 9c).

Abb. 9a—c. H. arenaria. Parapodialmuskulatur. a Notopodiale Muskulatur.
b Pro- und Retraktoren des Neuropodiums. ¢ Muskulatur des neuropodialen
Borstensackes

{vm

kdga
Abb. 10. H. arenaria. Schwanzlappen mit Driisengéingen und Muskulatur

Die in das Neuropodium vordringenden Muskelfasern sind im Inneren
des Korpers auf der Ventralseite befestigt und bilden hier die innere
Parapodienmuskulatur. Thr Verlauf ist nur in groben Ziigen zu analy-
sieren (Abb. 7). Ein Teil der Pro- und Retraktoren nimmt seinen Ur-
sprung von den latero-ventralen Muskeln, andere sind an bestimmten
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Quermuskeln zwischen den medio-ventralen Liangsmuskeln befestigt.
Wichtig fiir die Koordination erscheint besonders die Uberkreuzung von
Muskelfasern, die in gegentiberliegenden Parapodien benachbarter
Segmente inserieren.

II1. Anal-Lappen (al)

Die grofien tellerférmigen Anallappen von H. arenaria inserieren mit
breiter Basis am Pygidium (Abb. 5, 10).

Eine flache, netzférmig verzweigte Muskelschicht (lom) verleiht
ihnen grofle Beweglichkeit. Diese Muskeln sind die Endverzweigungen
der beiden méchtigen latero-ventralen Biindel des Korperstammes. An
der Basis der Haftorgane stehen sie durch eine querverlaufende Kommis-
sur in Verbindung.

Dorsal iiber der Muskelschicht liegen zwei Typen von Drilsengéngen.
Einmal handelt es sich hier um viele kleine, stark lichtbrechende Kanil-
chen (kdga), die parallel verlaufen und am Rand ausmiinden. Sie gehen
wahrscheinlich von wesentlich groleren Driisengidngen (gdga) aus, die
dorsal von ihnen unmittelbar unter der Oberseite der Haftorgane
liegen. Diese bilden ein vielfingrig verzweigtes (angsystem, das noch
innerhalb des Pygidiums beginnt und mit den entsprechenden Kandilen
des anderen Anhanges in Verbindung steht. Thre Auflenéffnung haben
sie auf der Dorsalseite nur wenig vor dem Lappenrand. Mindestens eine
dieser Réhren mundet auch dorsal auf der Mitte des Lappens aus. Beide
Kanalsysteme enthalten eosinophiles, nicht geformtes Sekret, das sich
mit Azan tiefblau anfarbt. Die Haftlappen der Microphthalmus-Arten
sind dbnlich gebaut. Das Festheften der Tiere mit Hilfe dieser Anal-
anhdnge beruht mithin auf einem Zusammenspiel von Muskulatur
— welche die Lamellen an das Substrat prefit — und Haftsekreten, die
den dulleren Rand dort verkleben lassen. Anheften und Loslésen sind
aktive Handlungen der Tiere, die in gleicher Schnelligkeit ablaufen.

IV. Nervensystem

Das zentrale Nervensystem setzt sich aus dem kompakten Gehirn
und einem durch den Korperstamm ziehenden paarigen, mit gangliésen
Anschwellungen versehenen Bauchmarkstrang zusammen; die beiden
nervosen Elemente werden durch eine die Schlundhéhle ringférmig
umfassende Schlundkommissur (sk) verbunden.

Das Gehirn von H. arenaria ist relativ grofl. Es liegt oberhalb der
Schlundhohle (sho) und steht hier in enger Verbindung mit der Epider-
mis (Abb. 11, 12a). Im Vergleich zu groBen Arten der Familie nimmt es
einen breiten Raum im Vorderende der Tiere ein.

Auf die Diskussion um die Differenzierung des Polychaetengehirns
soll hier nicht ndher eingegangen werden. Unabhingig davon teilen wir
die zentrale, mit Ganglienzellen umgebene Neuropilemmasse (npg) in

2%

2z
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einen vorderen und einen hinteren Teil. Die Trennung der beiden im
Sagittalschnitt kugelig erscheinenden Neuropilemabschnitte (Abb. 12a)
mit ihren peripheren Zellmassen ist durch einen Spalt in der Mitte des
Neuropilems gegeben (Abb. 11). Wéhrend das Vorderhirn den apikalen
Raum des Prostomiums ausfillt und seine Fortsitze in die vorderen

Abb. 11. H. arenaria. Gehirn; Horizontalschnitt

Kopfanhange sendet, fallt das Hinterhirn vor allem durch eine weit nach
hinten reichende Ganglienmasse auf, die sich ventral in zwei lange
Lappen aufteilt. Die dorsale Léangsmuskulatur (dlm) zieht gebiindelt in
den nervisen Komplex hinein und teilt sich hier auf. Besondere, histo-
logisch untereinander abgesetzte Zellgruppen sind nicht zu erkennen.

Unsere Untersuchungen entsprechen den Ergebnissen von Hax-
sTROM (1927) und HEssre (1925) an QGehirnen gréBerer Hesionides-
Arten. Beide Autoren bezeichnen das zentrale Nervensystem dieser
Familie als sehr einfach. Die Reduktion bzw. der Verlust von Sinnes-
organen bei Hesionides und Microphthalmus sind Ursache fiir eine noch
geringere Differenzierung des Gehirns.

V. Coelom — Blutgefifisystem

Hesionides und Microphthalmus besitzen im Korperstamm eine
segmentale, coelomatische Gliederung. Soweit erkennbar stellen die
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Dissepimente jedoch keine vollstindigen Trennwénde dar. Bei M. aber-
rans sind sie teilweise zu muskulésen Aufhénge-Septen fir den Ver-
dauungstrakt reduziert; die ventralen Mesenterien werden ebenfalls
von zahlreichen Muskeln durchzogen.

Das Coelom der Microphthalmus-Arten wird von einem lockeren
kernhaltigen Gewebe vollig ausgefiillt, eine Besonderheit, auf die schon
BosrETZKY (1880) aufmerksam machte. Es erscheint auf unseren histo-
logischen Praparaten netzformig und wird deshalb von uns als coelomati-
sches Nelzgewebe (ng) bezeichnet.

Fiir Hestonides haben wir kein Blulgefdfsystem nachweisen kénnen.
Bei M. aberrans und sczelkowir sind im histologischen Bild dagegen
deutlich ein Dorsalgefal und laterale GefaBschlingen am Darm zu
erkennen.

V1. Verdauwungstrakt
Der Verdauungstrakt durchzieht den gesamten Kérper der Tiere, von
der Schlundoffnung an der Ventralseite des Vorderendes bis zum dorsal
liegenden After. Eine Gliederung des Verdauungsweges ist durch den
kraftigen muskulosen Pharynz gegeben, der sich deutlich von dem
sich anschlieBenden Darmrohr absetzt. Zwischen diesen Abschnitten
kann ein Oesophagus ausgebildet sein.

1. Pharynx

Hesionides arenaria. Vor dem muskul6sen Pharynx der Tiere liegt der
Schlund (Abb. 13). Die Schlundwandung (sw) ist eine faltige Membran
mit sehr diinner Kutikula. die an der Ventralseite des Vorderendes nach
innen eingestiilpt ist (Abb. 12a u. b, 13a). Unter dem Prostomium liegt
sie in regelméfigen grofien Falten (Abb. 12b) und bildet so zunéchst
das enge Schlundrohr, um sich dann caudalwérts zur breiten Schlund-
hohle (sho) zu erweitern. An der Basis des pharyngealen Papillenkranzes
(php) ist sie mit dem Riissel verwachsen.

Beim Ausstiilpen des Pharynx wird die Schlundwandung wie ein
umgekrempelter Handschuhfinger mit ausgestoBen und umgibt dann die
Pharynxwand als durchsichtige Schutzhiille.

Der Pharynax ist das groBite und zugleich auffallendste Organ von
Hesionides arenaria (Abb. 12a). Seine Lénge von ca. 200 um entspricht
1/10 der Korperlinge eines ausgewachsenen Tieres mit 20 Parapodien-
segmenten. Er zieht sich vom Kopf bis zur Grenze des dritten Metamers.
Der Pharynx 188t sich gliedern in eine Kappe (phk) und ein muskuldses
Rohr. Letzteres ist bei H. arenaria deutlich durch eine breite Faltungs-
zone in drei Teile gegliedert (Abb. 12a, 13a).

Die plasmatische Kappe sitzt dem Muskelrohr ringférmig auf, ragt
nach aullen weit dariiber hinweg und lauft sich verschmélernd in die
Schlundwandung aus. Sie trdgt in regelméBigen Abstéanden 10 héutige
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Papillen (php). Diese sind mit einer dicken Kutikula bedeckt, die sich
an der Innenseite zu einem Polster verdickt (Abb. 12¢). An Quetsch-
praparaten weisen sich diese Pharynxpapillen als unregelméBige Kegel
aus (Abb. 13D, ¢), gegliedert in eine breitere Basis und einen schmaleren

Abb. 12a—e. H. arenaria. Pharynx. a Sagittalschnitt durch das Vorderende.

b Querschnitt in Hohe der Schlundhshle. ¢ Querschnitt in Hohe des medianen

Tentakels. d Querschnitt in Hohe des vorderen Pharynxabschnittes. e Querschnitt
in Hohe des hinteren Pharynxabschnittes

distalen Teil, der an der Spitze eine kurze nach auBen stehende kutiku-
lare ,,Borste’ besitzt. Nach innen ist die Papille mit feinen Hérchen
besetzt.

Die Plasmakappe wird von einem ringformigen Muskelschlauch
durchzogen, ein typischer Anneliden-Réhrenmuskel mit peripherer Fi-
brillenschicht. Dieser Sphinkter (sph) dient zum Offnen und Schliefen
der ovalen oder dreieckigen Pharynxmiindung.
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Das Muskelrohr hat im vorderen Teil ein regelmafiig dreistrahliges
Lumen (Abb. 12d}; im caudalen Teil ist es vierstrahlig. Dazwischen liegt
eine kompliziert gebaute Zone von Quer- und Langsfaltungen, in deren
Verlauf das Lumen teilweise sechsstrahlig wird.

Abb. 13a—ec. H. arenaria. Pharynx. a Von ventral; die vordere untere Halfte ist
entfernt. b Papillenkranz des Pharynx. ¢ Einzelne Papillen von oben und von der
Seite gesehen

Zwei Querfalten im dorsalen Teil der Pharynxréhre steht nur eine
breite Falte im ventralen Teil gegeniiber (Abb. 12a), so dafl die Pharynx-
wandung dorsal ldnger ist als ventral.

Die Muskulatur besteht aus folgenden Schichten: 1. Liéngsmuskula-
tur (bn), 2. Ringmuskulatur (rim), 3. Radifirmuskulatur (ram); ein
syncytiales Epithel bildet die Innenauskleidung (pha) (Abb. 12a, d, e).

Die Lingsmuskulatur existiert nur im vorderen Abschnitt in Form
einzelner, getrennter Muskelbidnder (Abb. 12a, d) geringer Stirke, die
der darunter liegenden Muskelschicht eng anliegen. Dazwischen befindet
sich eine stark lichtbrechende kutikuldre ,,Grenzlamelle®, die das ge-
samte Lager aus Ring- und Radidrmuskeln umgibt.
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Die Ringmuskulatur im Pharynx von H. arenaria ist nur gering aus-
gebildet. Die Hauptmasse der Pharynxwand wird durch breite, kasten-
formige Muskelzellen eingenommen, deren Fibrillen senkrecht, also
radidr auf dem Pharynxlumen stehen (Abb. 12d).

Der Aufbau des Pharynx aus diesen ,,Kastenmuskelzellen*® ist am
einfachsten an dem vorderen dreieckigen, nicht gefalteten Pharynx-
abschnitt zu erkennen (Abb. 12d). Das Rohr besteht hier aus breiten
dreieckigen Scheiben (Abb. l4eu. f); jede Scheibe setzt sich aus sechs
Kastenmuskelzellen zusammen (Abb. 14g). Diese sind aus einer peri-
pheren kontraktilen Rindenschicht (fi) und einem breiten zentralen
Raum mit polymorphem Kern (ke) und Sarcoplasma aufgebaut. Die
peripheren Fibrillen stehen senkrecht zum Zentrum und zur Zellwandung.

Die aufeinander stoBenden Schmalseiten der Zellen einer Schicht
sind schrig gegeneinander gesetzt (Abb. 14f). Die Breite einer Kasten-
zelle betrigt ca. 5 pm.

Derartige Scheiben folgen liickenlos aufeinander, und somit liegen
auch die einzelnen gleichartigen Zellen regelméBig hintereinander.
Damit ergibt sich eine ebensolche GleichméBigkeit auch fir die Zell-
elemente. Samtliche Kerne liegen in gleicher Hohe und Richtung; alle
Muskelfibrillen stehen senkrecht zum Lumen, so daB hieraus auf eine
vollkommen gleichartige, sehr wirkungsvolle Arbeitsweise der Radidr-
muskulatur zu schlieBen ist. Der caudale, durch Langsfurchen gefaltete
Pharynxabschnitt zeigt einen identischen Aufbau. In der mittleren
Faltungszone verwischt sich dagegen diese klare Bauordnung der ein-
zelnen Zellen.

Die konstante Zahl der Bauelemente in den Radidrmuskelscheiden
186t vermuten, dall auch die Anzahl dieser Scheiben im gesamten
Pharynx immer konstant ist.

Zwischen den Kastenzellen liegen Schichten aus Bindegewebe und
wenige Ringmuskelfasern (Abb. 12a, 14¢ u. d); ihre Kerne sind ebenfalls
in gleicher Hohe angeordnet.

Das lichtoptisch syncytiale Epithel des Lumens (Abb. 12a,d,e)
erstreckt sich vom rostralen Papillenkranz bis zum Pharynxende. Es
trigt eine zarte Kutikula und besitzt zahlreiche Kerne.

Der Pharynx ist von einem System von Dilatoren umgeben. Auf dem
hinteren vierstrahligen Abschnitt liegen ventral zwei parallel ver-
laufende, nach caudal breiter werdende Muskelstringe. Sie beginnen
an der Faltungszone und enden im vorderen Teil des Darmes. Von ihnen
zweigen zwei nach vorn ziehende Muskelziige ab, die an der ventralen
Korperwand enden; sie dienen als Protraktoren (pro) (Abb. 12a, 13a).

Am vorderen Ende setzen, entgegengesetzt verlaufend, die Retrak-
toren (ret) an, mehrere kriftige Muskelziige, die unterhalb der Plasma-
kappe des Papillenkranzes inserieren und sowohl dorsal hinter dem



Monographie der Gattungen Hesionides und Microphthalmus 25

Gehirn am Hautmuskelschlauch wie auch auf der Ventralseite be-
festigt sind (Abb. 12a, 13a).

Dorsal und lateral treten breite Muskelbénder hinzu, die den Pharynx
halten und zuriickziehen kénnen. Feine diinne Fasern, umgeben zusétz-
lich den vorderen Teil des Organs. Der Darm schliefit unmittelbar an
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Abb. 14a—g. Pharynxmuskulatur. a, b Nereimyra (= Castalia) punctata. a Sagittal-
schnitt durch die Pharynxwandung. b Horizontaler Tangentialschnitt durch die
Pharynxmuskulatur. Rohrenmuskelzellen vom Hirudo-Typ. Schematisiert. c—g H.
arenaria. ¢ Sagittalschnitt durch die Pharynxwandung. d Horizontaler Tangential-
schnitt durch die Pharynxmuskulatur. Kastenmuskelzellen. Stark schematisiert.
e Vorderer Pharynxabschnitt, aus dreieckigen Muskelscheiben bestehend. f Drei-
eckige Muskelscheiben und ihre Zusammensetzung aus 6 Kastenmuskelzellen.
g Angeschnittene Kastenmuskelzelle. Schematisiert
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den Pharynx an; eine Verbindung ist nur durch eine diihne hiutige
Wandung gegeben. Die eigentliche Befestigung besorgen peripher ver-
laufende Muskeln. Die schon erwihnten ventralen Muskelstrange dienen
als Halterung auf der Ventralseite; zusitzliche Verbindungen sind
weitere Muskelbdnder auf der Dorsalseite und rechts und links des
Darmtraktes (Abb. 12a). Alle diese Fibrillen bilden mit senkrecht ver-
laufenden Verzweigungen ein Netzwerk aus rechteckigen Muskel-
maschen, das den vorderen Teil des Darmes zusammenschniirt.

Hesionides maxima. Der wesentlichste Unterschied zum Pharynx
von H. arenaria liegt im Mangel einer Faltungszone. Das Rohr wird
in ganzer Lénge von einem dreistrahligen Lumen durchzogen. Aufbau
und Feinstruktur des Organs sind im tibrigen dhnlich. Allerdings ist der
Anteil von Radidr- und Ringmuskulatur fast gleich groBl. Die Radiér-
muskelkésten sind bedeutend schmaler, ihr zentraler Raum enger als
bei H. arenaria. Die Lingsmuskulatur besteht auch hier nur aus wenigen,
auBen aufgelegten Streifen.

Microphihalmus aberrans, listensis, sczelkowii. Auch der Microphthal-
mus-Pharynx besitzt keine Faltungszone; er ist ein gerades méchtiges
Rohr mit dreistrabligem Lumen, das sich bis in das 2. Segment erstrecks.
Der Aufbau bei den drei untersuchten Arten ist im wesentlichen gleich.
Die Langsmuskulatur ist gering ausgebildet und liegt in einzelnen Muskel-
béandern dem Riisselrohr auf. Wie bei H. arenaria sind stark differen-
zierte Radidrmuskeln in Form von Kastenzellen vorhanden; zwischen
ihnen liegen Ringmuskeln als schmale Fibrillen.

2. Oesophagus (oe)

Bei den Microphthalmus-Arten schlieBt der Pharynx nicht unmittelbar
an das Darmrohr an. Zwischen beiden Organen ist ein mehr oder weniger
langer, nicht muskuloser Abschnitt getreten, der als Oesophagus oder Vor-
darm bezeichnet werden soll (bei Eiste Vormagen) (Abb. 16, 37, 38, 39).

Er wird von dem aus dem Pharynx heraustretenden und sich ver-
breiternden Epithel gebildet. Sein Lumen ist stark gefaltet und mit
wenigen Wimpern versehen; zahlreiche Kerne liegen an der Peripherie
des Gewebes. Aulen wird der Oesophagus von zahlreichen Ring- und
Langsmuskeln umfaBt, die sich bis zum Darm fortsetzen und hier ver-
ankert sind. Die Linge dieses Abschnittes bildet ein charakteristisches
Unterscheidungsmerkmal der Arten. Sie betréigt bei M. aberrans 80 ym,
bei M. sczelkowii 20 pm und bei M. listensis 15 pm.

3. Darm (d)

Der Darmkanal ist ein gerades, langes Rohr. Bei nicht geschlechts-
reifen Individuen drehrund, wird er bei reifen Tieren meist dreieckig
zusammengeprel3t (Abb. 21f). Das einschichtige Epithel besteht aus
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zweierlei Zellen. Bei H. arenaria firbt sich der erste Typ mit Eosin
braunlich-rot, mit Azan jedoch tiberraschenderweise vollig blau an. Der
Darm unterscheidet sich auf derartigen Priparaten nur wenig von den
ebenfalls blauen Sekreten der Kopulationsorgane. Die bewimperten
Zellen sind relativ grof3, kubisch und recht regelméBig hintereinander
angeordnet.

Ein zweiter Zelltyp ist oft dorsal im Darmkanal zu erkennen; er
farbt sich dunkler. Geformte Sekrete wurden nirgends gefunden.

ur

50 pm
il
Abb. 15. H. arenaria. Enddarm; Horizontalschnitt

Beim Microphthalmus ist das Darmepithel ebenfalls einschichtig,
besteht hier jedoch aus einer viel groferen Zahl linglicher, sich zum
Lumen hin oft tropfenférmig erweiternder Zellen. Sie stehen dicht und
unregelméfBig nebeneinander. Zwei Arten von Zellen lassen sich deutlich
unterscheiden, 1. einfache, bewimperte, wahrscheinlich resorbierende
Zellen, 2. apokrine Driisenzellen (ddz) mit groBlen Sekretgranula (Abb. 34),
die schwarz (HTH-EO) und dunkelblau (Azan) tingieren. Das Plasma
beider Zellarten farbt sich rot (HTH-EO) und gelblich (Azan) an.

4. Enddarm
Der besonders differenzierte Enddarm ist in den Gattungen Microph-
thalmus und Hesionides weitgehend dhnlich gestaltet. Wir beschrinken
uns auf die Beschreibung der Verhiltnisse bei H. arenaria (Abb. 15).
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Im letzten Parapodiensegment riicken die Darmzellen dicht zu-
sammen und schniiren das Lumen blendenartig ein. Ein ungefihr ei-
formiger Hohlraum schlieft sich an; er wird von einem einschichtigen
Epithel nahezu vollstindig vakuolisierter Zellen (vz) umschlossen, die
nur an ihrer Wandung einen diinnen Plasmabelag mit Kern besitzen.
Lange, in dauernder Bewegung befindliche Cilien (intestinale Atmung ?)
ragen in den Hohlraum hinein (w).

Dieses elastische, chordoidartige Epithel gibt dem Enddarm eine
feste Gestalt, wahrend der tbrige Darm in Abhéngigkeit von der Aus-
dehnung der Gonaden stark formverdnderlich bleibt.

5. Diskussion

Der Verdauungstrakt der Hesionidae ist charakterisiert durch einen
kurzen Schlund, einen kraftigen zylindrischen Pharynx aus Lings-,
Ring- und Radidrmuskulatur, einen kurzen Oesophagus und den geraden,
sich durch die ganze Linge des tibrigen Korpers zichenden Darm (s. auch
Darzs, 1962).

Hesionides und Microphthalmus weisen im wesentlichen eine ent-
sprechende Ausgestaltung dieser Organe auf. Jedoch konnen einzelne
Abschnitte fehlen oder umgekehrt stérkere histologische Differenzie-
rungen aufweisen.

1. Bei Hesionides fehlt die Ubergangszone des Oesophagus zwischen
Pharynx und Darm, die bei den einzelnen Microphthalmus-Arten in
verschieden starker Ausbildung vorhanden ist. Bei den groferen Arten
der Familie ist in dieser Region meist eine mehr oder weniger nach auBen
abgefaltete Tasche ausgebildet (Abb. 16), die in d&hnlicher Form auch bei
den Sylliden gefunden wird (Coecum) (MarLAaQUIN) und von Ersia (1881)
als schwimmblasendhnliches Organ gedeutet wurde.

2. Bemerkenswert ist die besondere Awnfirbbarkeit des Darmes von
H. arenaria, wahrend H. maxima ein Darmepithel besitzt, das sich von
dem der gréBeren Formen wenig unterscheidet.

3. Unterschiedlich und wahrscheinlich gattungsspezifisch ist die
Befestigung des Pharynx im Vorderkdrper und Ausbildung der Pro- und
Retraktoren (s. auch DarEs, 1962).

4. GroBere Differenzen bestehen zwischen den groBen rduberischen
Arten und den kleineren Sandliickenformen. Die Léngsmuskulatur
beschrankt sich immer auf eine diinne dullere Lage, besonders im vor-
deren Teil dieses Organs (Ophiodromus, Neretmyra, Microphthalmus,
Hesionides). Abweichend ist dagegen der Anteil der Ring- und Radidr-
muskulatur, welche die hauptsidchlichen Strukturelemente der Pharynx-
wandung bilden.

Hesione, Ophiodromus und Podarke besitzen ungefihr gleichdicke
Schichten von ringférmig verlaufenden bzw. senkrecht auf dem Lumen
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stehenden Muskelschichten. Sie werden aus langen, den gesamten
Querschnitt der Wandung einnehmenden Muskelzellen gebildet. Bei
Ophiodromus und Podarke handelt es sich um schmale, ineinander
verkantete Stringe ohne erkennbares Lumen. Die senkrecht nach innen
stehenden Fibrillen sind nur undeutlich auszumachen; der Kern ist
klein und liegt im Inneren der Zelle.

Bei Nereimyra ist die Breite dieser beiden antagonistischen Muskel-
lager noch gleich stark; die Zahl der Zellen ist aber relativ geringer

|
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Abb. 16a—d. Ubergangszone Pharynx — Darm. Nur b und c in gleicher VergréQe-
rung. a Neretmyra (= Castalia) punctata; mit Oesophagus. b M. aberrans; mit
Oesophagus. ¢ M. sczelkowii; mit Oesophagus. d H. arenaria; ohne Oesophagus

geworden, ihr Durchmesser gréfler. Es handelt sich hier um typische
Annelliden-Muskeln vom Hirudo-Typ (RoupE, 1885; FarrLer, 1964).
Der Querschnitt der sehr langen Zellen ist kreisrund. Die Fibrillen stehen
peripher senkrecht auf der Wandung; in dem zentralen Sarcoplasma
ist der Kern zu sehen. Sie liegen in einfacher oder doppelter Reihe dicht
nebeneinander (Abb. 14a u. b).

Bei Hesionides und Microphthalmus ist nun die Ringmuskulatur
zugunsten der radidren Schichten stark reduziert (Abb. 14¢, d). Es sind
die beschriebenen kastenformigen Zellen, die in ganzer Breite die Wan-
dung ausfiillen. Die Ringmuskulatur ist dagegen auf wenige, peripher
zwischen ihnen liegende Fasern beschriankt. Diese ringformigen Ele-
mente sind bei Hestonides noch stiarker riickgebildet als bei den M-
crophthalmus-Arten.

Innerhalb der wenigen untersuchten Gattungen ist also einerseits
eine Zunahme der radiiren Elemente der Muskulatur und eine starke
Reduktion der Ringmuskeln zu beobachten; zum anderen kann eine Ab-
nahme der Zahl der Zellen in einer Schicht bis auf sechs einzelne Kéasten
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bei gleichzeitiger relativer GroBenzunahme festgestellt werden. Die
Kastenmuskelzellen stellen eine besondere Art der gewdhnlich wohl bei
allen Anneliden vorhandenen Muskeln vom Hirudo-Typ dar.

Die unterschiedliche Ausbildung der Muskulatur bedingt zwei ver-
schiedene Funktionstypen innerhalb der Familie Hesionidae. Die
groBen Formen wie Hesione, Tyrrhena und wahrscheinlich auch Ophio-
dromus, Podarke u. a. sind réuberische Organismen. Es liegen Berichte
vor, nach welchen sie als starke Réuber selbst gleichgroBe Artgenossen
verschlingen (JomNsTON, 1865; Kisig, 1881). Fiir diese ,,Schlinger
ist eine radidre, das Pharynxlumen stark erweiternde Muskulatur ebenso
wichtig, wie die ringférmigen Fasern, die den eigentlichen Schlingakt
erst ermoglichen. Demgegeniiber vertreten Hesionides und Microphthal-
mus den Erndhrungstyp der ,, Pumpsauger” (REMANE, 1952).

Bei der Nahrungsaufnahme — und vielleicht auch bei der Kopulation
von H. arenaria — wird der Riissel auBerordentlich schnell vor- und
zuriickgeschoben. Die Vorstillpung erfolgt durch die im hinteren Ab-
schnitt des Organs gelegenen Protraktoren und vielleicht durch Druck
der Korperflissigkeit. Retraktoren sind die mannigfachen Muskelbénder
am Vorderende des Pharynx.

Die Wirkungsweise des Organs besteht dabei in einer Kombination
von Saugen und Pressen. Zuerst wird wohl durch die Langsmuskulatur
die Pharynx6ffnung erweitert und der Papillenkranz gespreizt. Durch
sehr schnelle, gleichzeitige Kontraktion der Radidrmuskeln erfolgt eine
VergroBerung des Lumens. Es entsteht ein Vakuum, welches ein Ein-
saugen der Nahrungspartikel bewirkt. Der Sphinkter schlieBt dann die
Riisseloffnung ; eine Erschlaffung der Radidrmuskeln und darauf folgende
Kontraktion der Ringmuskeln prefit die Nahrung anschlieBend nach
hinten.

Die Verengung des Lumens erfolgt dabei nicht gleichzeitig im ge-
samten Pharynx, sondern lduft als wellenférmige Bewegung von vorn
nach hinten. Die Partikel werden so in den Darm beférdert. Den weiteren
Transport ibernimmt die Darmbewimperung.

Dieser besondere Funktionsmechanismus bei der Nahrungsaufnahme
gibt auch gleichzeitig eine Erklirung fiir die weitgehenden Ahnlichkeiten
des Hesionides-Pharynx mit den Risselorganen der Kinorhynchen und
Gastrotrichen, deren Vertreter ihre Beute in gleicher Weise einsaugen
wie die untersuchten Polychaeten.

Die strukturelle Gliederung und der histologische Aufbau des
Pharynx von H. arenarie und Kinorhynchen wie z.B. Hchinoderes
dujardini Clprd. sind iiberraschend ahnlich. In beiden Fallen ist der
Riissel in ein muskuléses Pharynxrohr und eine Pharynxkappe mit
10 Papillen gegliedert (Zerizga, 1928). Dem Muskelabschnitt aus
radidren, in Scheiben angeordneten Muskelzellen mit groBem Kern ist
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ebenfalls eine einheitliche Innenauskleidung aufgelagert. Ferner wird
der Darmkanal von einem #&hnlichen Muskelnetz umgeben wie der
vordere Abschnitt des Darmes von H. arenaria. Wichtige Unterschiede
bestehen allerdings in dem vélligen Fehlen von Ring- und Langsmuskula-
tur bei den Kinorhynchen.

Diese sehr iibereinstimmende Ausbildung des Pharynx liefert eine
bemerkenswerte Konvergenz, deren Ursache im gleichartigen Modus
der Nahrungsaufnahme zu suchen ist.

Abb. 17. H. arenaria. Nephridialorgane in einem Parapodiensegment

VII. Nephridialorgane

Die geringe Grofle der untersuchten Arten gab keine Moglichkeit,
Struktur und Verlauf der Nephridien an Schnittserien genauer zu identi-
fizieren; sie mufiten an Quetschpriaparaten untersucht werden.

Als bestes Studienobjekt erwies sich H. arenaria ; aber die sehr feinen
Kanéle sind auch hier nur an besonders giinstigen Préparaten zu er-
kennen. In der Gattung Microphthalmus ist das Netzgewebe im Coelom
fir eine Beobachtung auflerordentlich hinderlich.

Die Segmentalorgane von H. arenaria liegen als paarige Kanile in
den meisten Segmenten (Abb. 17). Sie fehlen im Vorderende, im Pygi-
dium, in den Parapodiensegmenten 1 und 2, auBerdem bei den Ménnchen
im 5. Borstensegment, bei den Weibchen im 6. Metamer.

Das Nephridialorgan beginnt an der Segmentgrenze mit einem
offenen, nicht sehr weiten Trichter (w#). Dieser ist mit zahlreichen
kurzen Cilien besetzt, welche in schneller Bewegung nach innen schlagen.
Ein breiter Hohlraum mit einer kraftigen, langsam schlagenden Wimper
(fw) schlieBt sich an; darauf folgt ein weiterer kleiner Hohlraum mit
mehreren schnell schlagenden Cilien (sw). Dieser verengt sich zu einer
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nur 2 pm breiten, wenig bewimperten Réhre, die in einer groBen Win-
dung bis zur Ventralseite des néchstfolgenden Segmentes verliuft. An
der Basis des Neuropodiums miindet sie in einer einfachen runden
Offnung (Gi6) aus. Die Gesamtlinge des Organs betrigt ungefihr 60 yum.

Ahnlich einfache Kanile konnten bei M. sczelkowii nachgewiesen
werden.

Die Segmentalorgane sind innerhalb der Hesionidae bei verschiedenen
grofleren Arten untersucht worden (GoobricH, 1898; Facr, 1906;
GrEgoORY, 1907). Nach der Nomenklatur von Goopricu gehoren sie alle
dem Typ der Metanephromixien an. Sie stellen also gut ausgebildete
Nephridien dar — zum Teil noch mit Nephrostom — mit denen ein meist
groBes, zu einem weiten Trichter ausgebildetes Gonostom in Verbindung
steht [Ophiodromus flexuosus, Oxydromus propingquus, Kefersteinia
cirrata, Hesione (sicula) pantherina, Tyrrhena, Syllidia armata, Podarke
obscura, Podarke angustifrons].

Der Mangel histologischer Untersuchungen gestattet es nicht, die
entsprechenden Organe von H. arenaria ohne weiteres diesem Typ der
Metanephromixien zuzuordnen. Der sehr kleine Wimpertrichter macht
es sogar wahrscheinlich, dafl es sich hier nur um einfache Metanephridien
handelt. Ahnlich gebaut sind auch die Exkretionsorgane von Microphthal-
mus simelis und M. urofimbriatus (BoBRETZKY, 1880; plat. 11, Fig. 12;
ALTRUNHI, 1948; p. 22, Fig. 4).

VIII. Geschlechtsorgane
1. Geschlechtsverhéltnisse

Hesvonides arenaria ist streng getrenntgeschlechtlich. Dies gilt sowohl
fiir die Individuen von der Nordsee wie fiir die Populationen vom Mittel-
meer. Mannchen und Weibchen sind zur Zeit der Geschlechtsreife an
ihren Geschlechtsorganen und -produkten (Abb. 18) zu unterscheiden;
ein duBerer Geschlechtsdimorphismus ist nicht vorhanden.

Ein Unterschied besteht aber in der GroBe, eine echte Differenz,
die den ganzen Sommer zu verfolgen ist. Danach besitzen die Mannchen
durchschnittlich zwei Segmente weniger als ihr Geschlechtspartner.

Von Interesse ist auch das Zahlenverhaltnis der Geschlechter zuein-
ander. Insgesamt wurden tiber 500 Tiere auf ihre Geschlechtszugehorig-
keit gepriift. So kamen 1963 auf 100 Minnchen 131 Weibchen, 1964
standen 100 Mannchen 124 Weibchen gegeniiber. Das Verhéltnis 4:5 ist
fir die Monate Mai bis Juli fast konstant.

Die wenigen Exemplare von Hesionides gohari, die uns zur Verfiigung
standen, lieBen keine Schliisse auf die Geschlechtsverhédltnisse zu. Mog-
licherweise handelt es sich bei dieser Art um einen Zwitter, da bei den
untersuchten Tieren sowohl Eier wie auch Spermien in einer bestimmten
konstanten Lage im Korper beobachtet wurden.
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Hermaphroditisch ist wahrscheinlich auch Hesionides maxima. Die
wenigen Untersuchungen an dieser Art haben ebenfalls beiderlei Ge-
schlechtsprodukte im gleichen Tier erkennen lassen. Die Geschlechtsorgane
(Penispapille und Gonodukte) waren in allen Individuen vorhanden.

Typische Zwitter mit determinierter Lage von ménnlichen und weib-
lichen Organen sind alle ndher untersuchten Microphthalmus-Arten: fragi-
lis, similis, urofimbriatus, sczelkowii, aberrans, listensis (Abb. 25, 33, 43).

Abb. 18a u. b. H. arenaria. Lage der weiblichen und ménnlichen Geschlechts-
ausfubrorgane. Schematisiert. a Weibchen. b Mannchen

Im Aufbau der Geschlechtsorgane treten in beiden Gattungen neben
Hoden und Ouwarten besondere Ausfuhr- und Kopulationsorgane auf.
Teilweise sind besondere Spermaspeicherorgane ausgebildet, und schlief3-
lich rechnen wir spezifische akzessorische Genitaldriisen im Coelom zu den
Reproduktionsorganen.

2. Hesionides arenaria

Ménnliche Geschlechtsorgane. In allen Parapodiensegmenten des
mittleren und hinteren Korperbereiches — vom 7. oder 8. an — werden

3 Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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Spermien gebildet. Sie konnen in erwachsenen Méannchen zu jeder
Jahreszeit gefunden werden. Vollig ausdifferenzierte Samen liegen dabei
in den Coelomridumen neben den verschiedensten Stadien der Spermio-
genese (spgs) (Abb. 21f). Thren Ursprung nehmen die Geschlechtszellen
wahrscheinlich an der latero-ventralen Coelomwand. Kugelférmige
Zellen in Teilung und schon mit GeiBeln versehene Tetraeder sind haufig
zu beobachten (Abb 19a). In der Spermiohistogenese differenzieren sie

25um

Abb. 19a—ec. H. arenoria. Minnliche Geschlechtszellen. a Tetraederstadium.
b Spindelférmige Spermiohistogenese-Stadien. ¢ Reife Spermien

sich zu spindelférmigen Stadien, die meist noch in Viererpaketen zu-
sammenliegen (Abb. 19b) und spater durch Streckung die fertigen Samen
ergeben.

Die Hodensegmente lassen in der Entwicklung der Geschlechtszellen
kein Gefélle erkennen; die vorn liegenden Metamere weisen ebenso alle
Stadien der Vermehrung und Differenzierung auf wie die weiter caudal
lokalisierten Testes.

Die reifen Spermien sind 110 pm lang und fadenférmig (Abb. 19¢).
Der Kopf (k) ist kaum vom Mittelstiick (ms) abgesetzt, sondern schlieBt
sich in gleicher Breite an dieses an. Ein Axialfilament im spiralig ge-
drehten mittleren Teil setzt sich als Schwanzfaden (s) fort, der ungefahr
ein Drittel der Linge des Samens ausmacht?.

Der meist rechtwinklig abgebogene spitze Kopf und das korken-
zieherformige Mittelteil geben den ménnlichen Geschlechtszellen von

2 Die Spermien von H. gohari unterscheiden sich nur durch die geringere Lénge
von 35 pm.
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H. arenaria ein charakteristisches Aussehen, das an ,,Reiherschnabel -
(Erodium- )Friichte erinnert.

Als Besonderheit sei erwahnt, daB die Samenzellen sich mit Azan
nicht rot, sondern in ganzer Linge strohgelb firben.

Die méannlichen Kopulationsorgane sind paarig angelegt. Sie beginnen
mit einer Vesicula seminalis (vs). Es folgt ein schmaler Ductus ejacula-
torius (de), welcher teilweise als Ductus glandularis (dgl) differenziert
ist und an seinem KEnde in einer penisartigen Papille ausmiindet.

Die paarigen Samenblasen liegen lateral im 4. Parapodiensegment
(Abb. 18b, 21d). Sie sind zur Zeit der Geschlechtsreife prall voller
Spermien und lassen daher schon beim lebenden Tier an den weiBlich
durch die Korperwand scheinenden Spermienmassen das ménnliche
Geschlecht eines Hesionides erkennen.

Es sind schlauchférmige Trichter von etwa 65 um Lénge und einer
groBten Breite von 30 pm. Eine diinne Wandung bildet die Begrenzung
zum Darm und nach frontal. Zur AuBenseite, besonders zum Parapodium
und latero-ventral, ist keine Wandung zu erkennen; der Trichter ist
hier offen. Von dieser Richtung erfolgt die Einwanderung der ménn-
lichen Geschlechtszellen. Die Spermien miissen also von den Hoden-
segmenten nach vorn unter Darm und umgebenden Driisen hindurch-
wandern und dann seitlich von unten her die Trichteréffnungen erreichen.

Dieser Weg 146t sich am lebenden Tier und auf histologischen
Priaparaten nachweisen. Spermien wurden in den betreffenden, zwischen
Hoden und Samenblasen liegenden, nicht fertilen Segmenten festgestellt.
Uber die Vesicula hinaus gelangen sie selten; nur in wenigen Fillen
fanden sich einzelne Samenfdden in den vorderen Segmenten — seitlich
vom Pharynx oder ventral vom Gehirn.

Die gefiillten Vesiculae pressen den Darm von den Seiten her zu
einem fast dreieckigen Querschnitt zusammen und schieben sich in
der Hohe des Parapodiums bis an das ventrale Mesenterium heran
(Abb. 21d).

Im caudalen Teil des 4. Parapodiensegmentes verjingen sich die
Samenblasen zu kreisrunden Gingen, den Ductus ejaculatorii. Diese
sind im Anfangsteil 8 pum breit und besitzen eine diinne zellige Wandung
mit wenigen langen Wimpern. Sie verlaufen durch das 5. Metamer
hindurch und biegen im caudalen Abschnitt dieses Segmentes zur
dorsalen Korperseite um. Die Umbiegungsstellen liegen dicht unter der
hier sehr diinnen Koérperdecke und lassen sich am lebenden Tier als
helle, stark lichtbrechende Flecke erkennen.

In ungefdhr halber Hohe des Tieres wenden sich die Génge nach
vorn und verlaufen zum Kopf. Bis zum 4. Parapodiensegment haben sie
sich auf der Dorsalseite bis auf 25 um gendhert und erreichen die Frontal-
seite in ungefdhr gleichem Abstand von 8—15 um.

3%
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%y
Abb. 20a—c. H. arenaria. Ductus glandulares. a, b Phasenkontrastaufnahmen
eines Driisenganges. ¢ Anordnung der verschiedenen Sekrete in den Drisengéingen ;
Penispapillen. Nach Lebendbeobachtungen

Schon im 5. Segment bohren sich die Génge in den dorsalen Haut-
muskelschlauch ein. Sie werden von der sich aufspaltenden Ringmuskula-
tur umfaBt und erhalten hierdurch ihre feste Lage im Korper
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(Abb. 21¢, d). Die Epidermis wird weitgehend verdringt; das Lumen
liegt dicht unter der Kutikula.

RS,
mym vme

Abb. 21a—f. H. arenaria. Querschnitte durch das Vorderende eines geschlechts-

reifen ma#nnlichen Tieres; Kopulationsorgane. a Querschnitt in Hohe der Penis-

papillen. b Querschnitt in Héhe des vorderen Pharynxabschnittes. ¢ Querschnitt

in Hohe des Uberganges Pharynx — Darm. d Querschnitt in Héhe der Vesiculae

seminalis. e Querschnitt durch das 5. Parapodiensegment. f Querschnitt durch ein
Hodensegment,

Vom 4. Segment an wird es durch Driisenzellen und Sekrete stark
eingeengt und schlieBlich ganz ausgefillt; hier beginnt der Ductus glandu-
laris (Abb. 20, 21).
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Im Driisengang sind mehrere Abschnitte durch die spezifische An-
ordnung und Anfirbbarkeit der Sekrete unterscheidbar (Abb. 20c¢):
1. Eine etwa 45 yum lange Zone, unregelmifig nur mit schwarzkérnigem
Sekret gefllt.

2. Ein 135 pm langer Streifen mit groBen, schrig zu beiden Seiten
des Ganges angeordneten Driisenzellen; die innere Reihe enthilt grob-
kornige schwarze (dz,), die dullere grobkornige eosinophile Granula (dz,)
(Abb. 21 ¢).

3. Ein Abschnitt mit dhnlich gestalteten Zellen; das Sekret ist aber
in beiden Driisenreihen einheitlich feinkérnig eosinophil, am lebenden
Tier kaum lichtbrechend (dz,).

4. Der Endabschnitt mit 150 um Lénge; er besitzt eine dorsale
Driisenreibe aus relativ groBen Zellen mit homogenem eosinophilen
Sekret, welches auch am lebenden Tier als dunkle Kérnung auszu-
machen ist (dz;). Die nach aullen liegende Driisenreihe schiebt sich dar-
unter und geht in Zellen ohne anfarbbaren Inhalt tiber.

Die terminale Zelle des Ductus glandularis wird von der penisartigen
Awusfiihrungspapille (pp) umschlossen (Abb.20¢). Diese hat die Form eines
schlanken gebogenen Kegels, der den medianen unpaaren Kopftentakel
leicht umfaBt (Abb. 21a). Die Lange der Papille betrigt etwa 30 pm,
ihre Breite an der Spitze 4 um. Die dicke Wand ist mit wenigen langen
Wimpern versehen; sie umschlieit ein rundliches Lumen3.

Vom 1. bis zum 9. Borstensegment liegen Anhdufungen grofer
kugeliger Driisen im Coelom, die wir als akzessorische Geschlechtsdriisen
(dz) deuten (Abb. 21d, e). Sie umfassen den Darm in dichter Packung
und fillen vor allem vom 4. Segment an das Coelom vollig aus. Mit
HTH-EO tingieren sie rotlich-bréunlich, mit Azan grau-braun-blau.
Thr Durchmesser betrdgt ca. 13 um; die in der Mitte liegenden Kerne
sind relativ groB.

Besonders in den Segmenten 7—9 besitzen die meisten Driisenzellen
schwarze ovale Granula, die nach auBen in die ventrale ,,Spermabahn‘
abgegeben werden. Da die Driisen nur im ménnlichen Geschlecht auf-
treten, ist eine Funktion bei der Wanderung und der Abgabe der Sper-
mien zu vermuten.

Weibliche Geschlechtsorgane. Die Ovarien bilden sich wie die Hoden
im mittleren und hinteren Abschnitt der Tiere. Die ersten Eier ent-
stehen im 5. und 6. Metamer, die letzten 1—3 Segmente sind ohne
Gonaden. Bei einem normalen Weibchen mit 20 Borstensegmenten sind

3 Alle angegebenen Tinktionen beziehen sich auf Hamatoxilin-Eosin-Firbung
nach HEENHAIN bei Bouin-Fixierung. Azanfirbung bei Bouin-Fixierung laBt die
dunkelroten, stark eosinophilen Driisen tiefblau erscheinen, die hellroten schwicher

eosinophilen hellblau, die dunkelroten grobkornigen hellblau-grau; die sich schwarz
firbenden Granula bleiben dagegen grau oder farblos.



Monographie der Gattungen Hesionides und Microphthalmus 39

somit ungefihr 13 Metamere fertil. Sie enthalten zur Geschlechtsreife
drei Typen von Eiern unterschiedlicher Grofie und Strukturierung,
zwischen denen auch verschiedene Ubergangsstadien zu erkennen sind.

Die reifen entwicklungsfidhigen Hier (ei) erreichen einen Durch-
messer von ungefihr 45 um. Sie liegen im Korper dicht zusammen-
gepreft und werden dadurch stark deformiert (Abb.22au.b, 23a).

Abb. 22a—ec. H. arenaria. Schnittbilder eines geschlechtsreifen weiblichen Tieres.

a Querschnitt durch das 5. Parapodiensegment, Gonodukte quergeschnitten.

b Ventraler Horizontalschnitt im 5. und 6. Segment, Gonodukte lingsgeschnitten.

¢ Sagittalschnitt durch die dorsale Kérperdecke; Segmentgrenze zwischen 5. und
6. Segment;; weibliche Geschlechtsdtfnung (Vaginalporus)

Im Zentrum besitzen sie einen ovalen Kern oder lassen Mitosestadien
erkennen. Das periphere Plasma ist mit Dotterkugeln durchsetzt. Bis
zu 8 reife Hizellen kénnen in einem Segment auftreten. Bei einer durch-
schnittlichen Zahl von 5 trigt ein Tier ungefihr 60—70 Eier.
Zwischen den reifen Eiern koénnen zwei andere Arten weiblicher
Geschlechtszellen analysiert werden, die wir als nicht zur Ausreifung
gelangende Oogenesestadien deuten (mei). Mit Sicherheit ist dies fir
den ersten Typ, meist kleine, stark lichtbrechende Zellen (Abb. 23b)
anzunehmen, die noch eng aneinanderliegend an der parietalen Coelom-
wand, dem vermutlichen Bildungsort, gefunden werden. Das Plasma ist
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hell und homogen. In der Peripherie lassen sich oft noch Reste eines
befruchtenden Spermiums erkennen. Thr Durchmesser betrigt ungefihr
10—12 pm.

Der zweite Typ ist ebenfalls kleiner als die Normaleier (ca. 15 um),
erscheint aber wesentlich dunkler; das Plasma ist kornig und mit einem
dichten Kranz peripherer Dotterkugeln versehen (Abb.22b). Diese
Zellen haben moglicherweise die Funktion von Néhreiern. Histologisch

: 5
e S ‘ 8 - ¥ - L
Abb.23a u. b. H. arenaria. Weibliche Geschlechtsprodukte. a Kérpermitte mit
normalen reifen Eiern, dazwischen kleinere ,,Nahreier’. b Kleine, stark
lichtbrechende, nichtreife Eizellen

sind sie Bildungen bei anderen Polychaeten &dhnlich, fiir die diese
Aufgabe angegeben wird (unter anderen REIMERs, 1933). Eine direkte
Verbindung zwischen ihnen und den normalen Eiern konnte aber nicht
beobachtet werden.

Die Vermutung, dal} sich aus diesen beiden Eitypen nach dem Ab-
laichen der Normaleier ebenfalls entwicklungsfdhige Geschlechtszellen
in einer zweiten Reifungsphase bilden, konnte in Zuchtversuchen nicht
bestétigt werden. Nach ungefahr einer Woche waren die im Koérper ver-
bliebenen Zellen riickgebildet. Wir kénnen vorldufig jedoch nicht véllig
ausschlieBen, daBl unter den natiirlichen Bedingungen moglicherweise
mehrmals Eier zur Ablage und zur Entwicklung gelangen.

Als Gonodukte (gd) sind in der vorderen Hélfte der weiblichen Tiere
zwei groBe, einfach gebaute Kanile ausgebildet (Abb.22a, 24b). Sie
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beginnen im caudalen Teil des 5. Parapodiensegmentes mit breiten
bewimperten Trichtern (wt). Die anschlieBenden Génge sind nur locker
bewimpert. Sie verlaufen ventro-lateral in das 6. Segment, biegen am
Ende des Metamers dorsalwirts und ziehen dann innerhalb der Epi-
dermis unter dem Hautmuskelschlauch wieder nach vorn. Auf dem
Riicken vereinigen sich die beiden Gonodukte zu einem flach gedriickten

S

50 um 6.ps Sps
p——

Abb. 24a u. b. Rekonstruktion der Gonodukte. a H. maxima. Rechter Gonodukt;
natiirliche Lage im Kérper. b H. arenaria. Rechter weiblicher Gonodukt; natirliche
Lage im Kérper

Hohlraum, der sich in einer einfachen Einsenkung der Epidermis (6w)
nach auBlen 6ifnet (Abb. 22¢).

3. Hesionides maxima

Die wenigen Beobachtungen an dieser Art geben nur ein unvoll-
stindiges Bild der Geschlechtsorgane. Allen Individuen gemeinsam
ist eine ovale Platte, die dem Riicken der Polychaeten im 6. Borsten-
segment breit aufsitzt und aus der eine kegelformige ca. 35 um hohe
Papille herausragt (Abb. 24a, 70b).

Auf den Schnittserien miinden zwei Kanile in diese Genitalpapille.
Sie beginnen mit einem stark bewimperten Trichter (wt) im 5. Segment
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und laufen ventro-lateral nach hinten. Sie sind dickwandig (4—8 pm);
das Lumen hat einen Durchmesser von 12 pm. Im caudalen Teil des
6. Segmentes biegen die Gonodukte nach dorsal um und verbreitern sich
zu ca. 30 um weiten Roéhren. Unterhalb der Epidermis laufen sie nach
vorn in die Papille hinein. Die beiden Offnungen liegen einander gegen-
iber. Der gesamte Kanal zeigt Bewimperung, die am Ende und Anfang
dichter erscheint.

Die Papille ist hohl und ebenfalls bewimpert und teilweise mit
Driisensekret angefiillt, das besonders an den Winden in starken An-
sammlungen schwarzer Granula zu erkennen ist.

In den Metameren vor und hinter dem Genitalsegment wurden
Anbéufungen rundlicher Geschlechtszellen (8 ym) gefunden. Ein Pré-
parat zeigt wenige groflere Zellen (30 um), die als Eier gedeutet wurden,
withrend wir die kleineren Produkte fiir Spermiogenesestadien halten
mochten. In den Gonodukten befanden sich gleichzeitig dichte Sper-
mienmassen.

Die Struktur der Samen war an Schnitten nicht in Einzelheiten
zu analysieren. Sie stimmt mit den Spermien von H. arenaria und gohari
nicht iiberein. Es sind wesentlich kleinere spindelférmige Gebilde mit
Schwanzfaden, die sich mit Azan rot firben.

4. Microphthalmus sczelkowii

Miénnliche Geschlechisorgane. Die Hoden sind gewdhnlich in 5 Seg-
menten (Metamere 5—9) ausgebildet. Im Coelom finden sich hier
Spermiogenesestadien in verschiedener Ausdifferenzierung. Der Ablauf
der Samenreifung findet an der Peripherie groBer zentraler Plasma-
massen, den Zytophoren statt (s. auch M. aberrans, Abb. 34).

Die reifen Spermien sammeln sich an der Ventralseite in gréferen
Biindeln. Es sind duBerst feine Fiden von iiber 100 ym Linge, die keine
Unterteilung in Kopf, Mittelstiick und Schwanz erkennen lassen
(Abb. 42a); das vordere Drittel ist regelméiBig gewellt. An Quetsch-
priaparaten sind Histogenesestadien zu beobachten, bei denen die stufen-
weise Auflésung eines zuerst kegelférmigen, dann spindeligen Kopfes zu
dem wellenartig gefalteten Vorderende zu erkennen ist. Gleichzeitig
erfolgt eine starke Verlingerung des Spermiums (Abb. 42a).

Die mannlichen Kopulationsorgane (ko) von M. sczelkowii sind paarige
gewundene Schlduche im 2. und 3. Parapodiensegment (Abb. 25). Sie
bestehen aus einem Wimpertrichter (wt), einem muskulosen, teilweise
als Samenspeicher dienenden Ductus muscularis (dm) und einem Ductus
glandularis (dgl). An ihrer Ausfithrungséffnung besitzen sie ein spezielles
als Saugnapf (sn) ausgebildetes Muskelorgan.
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Die beiden Kanalsysteme beginnen im 2. Segment mit je einem weit
offenen, stark bewimperten 7'richter (Breite ca. 25 pm). Er ist im oberen

orcg

el

Abb. 25. M. sczelkowii. Lage der Geschlechtsorgane im Korper. Schematisiert

Korperdrittel nach innen auf den Pharynx gerichtet. Die Spermien
aus den Hodensegmenten 5—9 miissen zu diesen Offnungen hingelangen,
entweder aktiv oder passiv durch peristaltische Kontraktion des Poly-
chaetenkdrpers. Besondere Leitungswege fiir diesen Transport sind
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nicht festzustellen. Moglicherweise begiinstigen die groBfen lakunen-
artigen Hohlriume im parenchymatischen Netzgewebe des Coeloms
der Spermienwanderung. Kleine Mengen von Samen, ungeordnet und
iber groBere Riume verteilt, liegen dorsal vom Pharynx, vor allem in
Hohe des Trichters, sind aber auch in der Ndhe des Gehirns zu finden.

Der Trichter miindet in einen runden einfachen Ductus muscularis,
der fast senkrecht in das untere Drittel des Kérpers fithrt. Das Lumen

3ps ‘ 2.ps
50 um

Abb. 26. M. sczelkowii. Rekonstruktion des rechten Gonodukts; natiirliche Lage
im Kérper

des Ganges erreicht im basalen Teil einen Duchmesser von 8 um; sein
Querschnitt ist fast oval geworden. Die Muskulatur besteht aus 3 pm
hohen Ringen.

Vor der Ventralseite biegt dieser Gang fast rechtwinklig nach caudal
um und erweitert sich zu einer bauchigen Vesicula seminalis. Sie wird
20 pm hoch, 12 pm. breit und ist ebenfalls von Ringmuskeln umgeben.
Uber langere Zeit werden hier Spermien gespeichert, deren Anhdufungen
am lebenden Tier als weilliche Flecken zu sehen sind.

Abb. 26 zeigt den weiteren Verlauf des Kanalsystems. Die Vesicula
verengt sich zu einem schmalen Gang, der unter oder unmitteibar in der
Epidermis in den oberen Teil des 3. Segmentes lduft. Sein Durchmesser
wird hier weiter; das Lumen ist mit einzelnen langen Wimpern ver-
sehen. Die duBere Begrenzung wird wohl durch einen diinnen muskulésen
Mantel gebildet.

Der sich anschlieBende, in einer groBen Schleife nach vorn ziehende
Abschnitt ist teilweise als Duclus glandularis ausgebildet. Er ist mit
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zahlreichen Driisenzellen ausgekleidet, die auf histologischen Praparaten
nur undeutlich auszumachen sind, an Quetschprédparaten jedoch als
ziegelsteinférmige Sekretpakete analysiert werden konnen. Sie lassen
sich mit HTH-EO rotlich anfirben, mit Azan tingieren sie dunkelblau.

Das Kopulationsorgan miindet in einer Hautfalte zwischen dem
2. und 3. Borstenmetamer in einer kleinen, schwer erkennbaren Pa-
pille (pp, om) aus, die einen Durchmesser von nur 2-—3 ym besitzt.

Abb. 27 u. 28. M. sczelkowii. Querschnittserie durch das Saugnapforgan (s. Text)

Hier an der Ausmiindung tritt das méinnliche Leitungssystem mit
einem besonderen saugnapfartigen Begattungsorgan (sn) in Verbindung.
Zu beiden Seiten des Pharynx liegt — schrig nach hinten geneigt —
ein 25 pym breiter becherférmiger Sack, der von einer massiven Muskel-
wand gebildet wird (Abb. 26). Das Organ besteht aus kdstchenférmigen
Radisrmuskelzellen von 12 ym Breite, deren Aufbau mit den entspre-
chenden Zellelementen des Pharynx zu vergleichen ist (Abb. 27-—29).

Der Bulbus ist immer von einer diinnen Plasmalamelle mit Kutikula
ausgekleidet und aufien von einem unregelméfBigen vielkernigen Plasma-
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mantel (plm) umgeben. Das schlitzférmige Lumen 6ffnet sich nach
vorn und steht nach oben hin mit einer weit in den Kérper hineinreichen-
den Hautfalte (¢f) in Verbindung. Hierdurch ist der Rand des Muskel-
bechers nicht gleichhoch.

Der Endabschnitt des Ductus glandularis besitzt keine Driisen und
zieht als relativ dickes Rohr in dorsaler Richtung in die Hautfalte hinein.

dme

50 um vme mym bm {vm

Abb. 29. M. sczelkowii. Korperquerschnitt in Hohe der beiden Saugnapiorgane und
der Vesiculae

Vor seiner Ausmiindung trifft er mit dem Muskelsack zusammen
(Abb. 26, 27); er durchstoft zuerst den Plasmamantel (Abb. 27;), dann
die muskulosen Zellelemente (Abb. 27,) und endet im Lumen in Héhe
des sich offnenden Muskelkegels (Abb. 27;).

Die enge Kommunikation dieses bei Polychaeten einmaligen Organs
mit dem Endabschnitt des ménnlichen Samenausleitungsweges mul
mit der Ubertragung der Geschlechtszellen in Zusammenhang stehen,
zumal beide Gebilde nur zur Zeit der ménnlichen Geschlechtsreife
aufzufinden sind. Die radidre nach innen gerichtete Lage der Fibrillen
146t dabei an eine VergroBerung des Lumens denken, die ein Vakuum
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Abb. 30. M. sczelkowii. Receptaculires Gewebe; Vaginalporen und Eier. Ventraler
Horizontalschnitt

zu erzeugen vermag. Wir deuten daher die beiden Bulbi als Saugnipfe
mit der Funkfion, die méinnlichen Genitalpapillen auf die weiblichen
Offnungen zu pressen und zu verankern.
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Vom 3. bis zum 5. Segment ist der Coelomraum dorsal und lateral
mit grofen runden, meist eosinophilen Driisen erfillt, die wir als spezifi-
sche ménnliche Geschlechtsdriisen betrachten, ohne jedoch ibhre genaue
Funktion zu kennen.

Weibliche Geschlechtsorgane. Die weiblichen Geschlechtsprodukte
werden in der hinteren Koérperhilfte gebildet (Abb. 25). Wihrend im
9. Segment noch Spermien zur Reifung gelangen, sind vom 10. an alle

50um P 6reg vme  fcg

Abb. 31. M. sczelkowti. Querschnitt durch das 11. Parapodiensegment

folgenden Metamere weiblich. Diese Grenze ist konstant. Wesbliche
Gonaden finden sich in mindestens 5 dieser Segmente, in denen sie je-
weils mehrere Eizellen hervorbringen. Von diesen reifen pro Segment
1—3 entwicklungsfahige Hier heran. Sie erreichen bis 250 pm Grofe.
Der zentrale Kern ist von einer méchtigen Hiille verschieden groBer
Dotterkiigelchen umgeben (Abb. 30, 31).

Von diesen Geschlechtszellen unterscheiden sich in gleicher Anzahl
vorhandene Eier (nei), die meist nur halb so grof sind und nicht abge-
legt werden. Sie besitzen ein homogenes graues Zytoplasma und weisen
nur wenige Dotterkiigelchen auf (Abb. 30, 31). Sie fungieren moglicher-
weise als Nahrzellen.

Die Wachstumsentwicklung der Eier ist im iibrigen nicht synchron,
die groBten Zellen liegen jeweils in den vordersten weiblichen Metameren.
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Gleichzeitig mit der Differenzierung der ménnlichen Kopulations-
organe und der minnlichen Geschlechtszellen bildet sich in den hin-
teren weiblichen Metameren ein eigenartig differenziertes Gewebe aus,
welches ich als receptaculdres Gewebe (rcg) bezeichnen mochte.

Es erstreckt sich normalerweise vom 10.—15. Parapodiensegment
und nimmt auf der Ventralseite ungefihr ein Drittel der Korperbreite
ein; nur im 11. Segment weitet es sich lateral stirker aus (Abb. 25, 30,

Abb. 32a u. b. Speicherung von Spermien. a M. sczelkowii. Ventraler Horizontal-
schnitt durch das receptaculire Gewebe, mit Spermien (Pfeile). b M. aberrans.
Weibliches Keimzellenlager im Coelomgewebe mit Spermien (Pfeil)

31, 32). Durch die vom Darm herablaufenden mit einzelnen Muskel-
biandern versehenen Mesenterien (vme) wird das Gewebe in eine linke
und eine rechte Halfte geteilt; lateral ist es durch das dichte Netzgewebe
des Coeloms (ng) begrenzt.

Am lebenden Tier fillt dieser Abschnitt durch zahlreiche hellicht-
brechende Kiigelchen von verschiedener Grofle auf, zwischen denen
dunkle Kornchen gelagert sind. Das histologische Bild weist diese
Region aus als ein Gewebe relativ ausgedehnter neben- und iiberein-
anderliegender Zellen. Sie besitzen grofle Kerne und ein homogenes
Plasma, das allerdings meist von Vakuolen verschiedener Grofle ver-
dréingt wird. Thr Inhalt besteht aus kugelig kondensierten Sekreten ver-
schiedener Tinktion. Mit Azan farben sie sich meist blau an, mit HTH-EO
rotlich, braunlich oder tiefschwarz.

Auf der ganzen Linge des Gewebes sind einige der peripheren Zellen
mit Spermien erfillt (gsp); sie besitzen dann nur noch einen diinnen

4 Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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plasmatischen Wandbelag. Die unbeweglichen Samenfiden erscheinen
auf Quetschpriparaten in Form eines Ringes oder einer Acht gebiindelt.
Im 11. Borstensegment liegen zwei
y kleine ventrale Offnungen (drcg). Sie tre-
\ / / ten als wulstférmige 15 pm-breite Erhe-
bungen auf der Kérperunterseite hervor.

Von hier laufen kurze zylinderférmige
il Rohren in den Korper hinein (Abb. 30, 31)

> N und verlieren sich bald caudalwirts zwi-
= = schen den Zellen des Speichergewebes.
== Die Wand ist aus regelmaBigen, kubischen
%; iy Zellen aufgebaut; das Lumen ist stark
= bewimpert.

— R Die geschilderten Bildungen stellen
— weibliche Vaginalporen dar. Uber sie wer-
= ~ den die Spermien in das vakuolenreiche
e NG Gewebe eingefiihrt und schlieBlich in ein-

[N = zelnen Zellen aufgenommen.
=" G DP Das auffillige Zellager ist in seiner
NIRRT = Funktion mithin einem Receptaculum
S seminis gleichzusetzen. In seiner histolo-
w %/l,[(é = gischen Feinstruktur entspricht es auffal-
~am — lend dem Bursagewebe vieler Turbellarien.

N K

AN 5. Microphthalmus aberrans

Minnliche Geschlechisorgane. Die mann-
lichen Geschlechtszellen reifen in den Seg-
menten 6—9 heran. Sie bilden sich inner-
halb des Coeloms; ihre verschiedenen
Vermehrungsstadien verdringen hier zur
Zeit der minnlichen Geschlechtsreife das

Abb. 33. M. aberrans. Lage der
Geschlechtsorgane im Kérper.

Schematisiert netzformige Gewebe (ng) fast vollstandig
(Abb. 34).
Latero-ventral liegen die frithesten Stadien — groBe, stark an-

farbbare, runde Kerne mit chromosomalen Strukturen und mit diinnen
Plasmahofen umgeben. Aus ihnen gehen bei weiterer Vermehrung mehr
oder weniger kugelige Gebilde hervor, die aus vielen kleineren, runden,
peripher liegenden Spermatogonien und einer zentral von ihnen abge-
schiedenen Plasmamasse bestehen.

Innerhalb dieser Zytophore (zy) gibt es keine Kerne, jedoch finden
sich in den frithesten Stadien stark anfarbbare, vollig homogene Kugeln
verschiedener GroBe, bei denen es sich wohl um Restkorper der Spermio-
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genese handelt. Am Rande der zentralen Plasmamasse durchlaufen die
Spermatogonien ihre Histogenese zu fertigen Spermien; diese legen sich

Abb. 34. M. aberrans. Querschnitt durch ein Hodensegment mit verschiedenen
Spermiogenesestadien

Abb. 35. M. aberrans. Querschnitt durch ein weibliches Segment; reife Rier,
clitellare Epidermisdriisen

zu garbenférmigen Biindeln parallel an der Ventralseite des Korpers
zZusammen.

M. aberrans ist die groBite der hier untersuchten Arten, besitzt aber
die kleinsten Spermien von etwa 35 pm Linge (s. Tabelle 1). Der spitz

4%
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zulaufende, spindelférmige Kopf (k) geht in ein schraubenformig struk-
turiertes Mittelstiick (ms) tber; ein feiner Schwanzfaden (s) schlieBt
daran an (Abb. 42¢).

M. aberrans hat im Gegensatz zu den anderen Formen nur ein un-
paares mdnnliches Kopulationsorgan (ko), das auf der rechten Seite der
Tiere im 2. und 3. Borstensegment liegt (Abb. 33). Es gliedert sich in
eine méichtige Samenblase (vs) mit Wimpertrichter (wt) und einen starken
Ductus ejaculatorius (de), der teils als einfaches Rohr, teils als kriftiger
Ductus muscularis (dm) ausgebildet ist. Die Mindung liegt in einem
eingefalteten Sack, der als Penis (p) ausgestiilpt werden kann.

Die Vesicula seminalis liegt als kugelig-ovale Blase im 2. Borsten-
segment. Sie erreicht einen Durchmesser von 75 pym und fiillt fast
den gesamten Coelomraum der rechten Korperseite dieses Metamers
aus (Abb. 36, 37). Der Oesophagus wird durch das volumindse, mit
Spermien prall gefiillte Gebilde zur Seite gedrangt. Als weiBlicher Flecken
ist diese Samenanhiufung am lebenden Tier gut erkennbar. Die Wand
ist diinn und enthilt nur wenige Kerne. Der Samenbehélter ist bis auf
einen dorso-lateral angesetzten Wimpertrichter allseitig verschlossen.
Es ist dies ein schmaler Kanal, dessen Bewimperung auf die Wandung
der Vesicula (we) iitbergreift (Abb. 36, 37). Durch eine weite Offnung
des Kanals erfolgt auch bei dieser Art die Einwanderung der Spermien
aus den Hodensegmenten ; lakunenartige Liicken im Coelom-Netzgewebe
bezeichnen den Wanderweg.

Vor dem Ubergang in das 3. Segment verjiingt sich die Samenblase
rasch zum Ductus ejaculatorius. Sein gewundener Lauf ist aus der
Abb. 36a zu entnehmen. Von der Ventralseite (Durchmesser 10—15 pm)
steigt er dicht unter der Epidermis nach oben und bildet dann eine
weite Schleife, die zuerst caudalwirts und dann in mehreren Windun-
gen nach vorn fiihrt.

Der terminale Abschnitt ist als Ductus muscularis differenziert.
Am Beginn betrigt sein Durchmesser ca. 25 pm. Die Muskelhiille (mm)
von 6 pm Dicke besteht hier aus mehreren Schichten, die locker ring-
formig oder in rhombusférmigen Netzmaschen iibereinanderliegen. Das
kleine Lumen wird von einer kernreichen plasmatischen Schicht um-
geben (Abb. 39). Im weiteren Verlauf des Kanals nimmt die Muskel-
hiille an Méchtigkeit ab, und die unter den Muskeln liegende Zellschicht
wird umfangreicher. Sie besteht dann aus kleinen zylinderférmigen,
dicht nebeneinanderstehenden Zellen in regelmiBiger Anordnung.

Der Ductus ejaculatorius wird von rundlichen akzessorischen Driisen-
zellen vollig umgeben; sie sind auch noch oberhalb des Darmkanals zu
finden. Thr Inhalt ist zumeist eosinophil, weist aber auch stark anférb-
bare Sekretkorner spezifischer Gestalt auf. Diese liegen auffillig gehiuft
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unmittelbar am muskulésen Abschnitt des Genitalkanals und sind an
diesen Stellen in gleicher Form auch innerhalb des zylinderférmigen
Epithels zu erkennen (Abb. 40). Einzelne Sekretkérnchen lassen sich
auch im Muskelgeflecht nachweisen. Sie miissen also von aulen den

T T A
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Abb. 36a u. b. M. aberrans. a Rekonstruktion des Kopulationsorgans; natiirliche
Lage im Korper. b Optischer Schnitt durch den ausgestilpten Penis. Nach
Lebendpriparat gezeichnet

Muskelmantel durchwandern, um in den Kanal einzudringen. Wir ver-
muten, daf} sie hier das Material fiir die Spermatophorenhiille und spezifi-
sche Genitalsekrete liefern.

Das Endstiick des Genitalapparates liegt in einer Hautfalte der
Epidermis, die gewohnlich tief in den Korper eingezogen ist. Sie kann
handschuhfingerférmig ausgekrempelt werden und fungiert als Penis.
Der Endteil des Ductus muscularis befindet sich dann innerhalb eines
weit aus dem Koérper herausragenden Kegels von 120 ym Linge. Dieser
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Abb. 37. M. aberrans. Querschnitt durch die Region des Kopulationsorgans.
Vesicula seminalis, Penisnerv

Abb. 38. M. aberrans. Querschnitt durch die Region des Kopulationsorgans. Penis
halb ausgekrempelt. Haken, Genitalsinnesorgan und Ductus ejaculatorius
angeschnitten

kann hin- und herbewegt und beliebig oft ein- und ausgestoBen werden
(Abb. 361, 60b u. c).

Die Ausstiilpung erfolgt wahrscheinlich durch den Korperinnen-
druck, vielleicht unter Beteiligung des Ductus muscularis. Als Retrak-
toren des Penis sind zahlreiche Muskelziige (prm) zu erkennen, die an
der Hautfalte inserieren und ihren Ursprung von der medianen ventralen
Lingsmuskulatur nehmen.
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Das ausgestoBene Genitalorgan laBt zwei strukturelle Besonder-
heiten erkennen, ein Genifalsinnesorgan (gso) und ein sog. Haken (k). Die
Genital6finung, die sich ungefahr auf der Spitze des ausgefahrenen Penis
befindet, wird von einem starken bewimperten Ringwulst umgeben. Er
weist in seinem histologischen Bild groBe Ahnlichkeit mit den bei Poly-
chaeten weitverbreiteten Nuchalorganen auf (Abb. 36a, 38).

Abb. 89. M. aberrans. Querschnitt durch die Region des Kopulationsorgans. Teile
des Ductus ejaculatorius angeschnitten; Ductus muscularis

Die Vermutung, daB es sich hier um ein gut ausdifferenziertes spe-
zielles Sinnesorgan handelt, wird durch die Art der Innervierung be-
statigt (Abb. 37). Ein breiter unpaarer Nervenstrang (pn) zweigt in
der Mitte des 2. Segments von der rechten Ganglienkette des Bauch-
marks ab und zieht nach caudal in die Hautfalte des Penis hinein. Das
Genitalsinnesorgan dient vielleicht zur chemorezeptorischen Erkennung
des Geschlechtspartners.

Die zweite strukturelle Besonderheit ist ein fingerférmiger Haken
an der Spitze des Penis. Die dicke AuBlenwand ist mit wenigen Sinnes-
hérchen besetzt; das Innere besteht aus Zellen mit chordoidem Charakter
und ovalem Querschnitt. Die Funktion ist unbekannt.

Weibliche Geschlechtsorgane. Die Dissepimente zwischen 9. und
10. Borstensegment bezeichnen die konstante Grenze zwischen vorderer
ménnlicher und hinterer weiblicher Region.
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Abb. 40a u. b. M. aberrans. Ductus muscularis. Akzessorische Genitaldriisensekrete
auBerhalb und innerhalb des Muskelmantels (Pfeile)

X

Abb.4lau. b. M. aberrans. Weibliche Geschlechtszellen. a Junge Eier an der
Basis der Parapodien. b Reife Eier; die vorderen ménnlichen Segmente tragen
keine Geschlechtsprodukte mehr, die ersten FEizellen liegen im 10. Segment

Bis auf die letzten nicht voll ausgebildeten Segmente vor dem Pygi-
dium werden im weiblichen Abschnitt in allen Metameren Hier ausge-
bildet. Die relativ kleinen Geschlechtszellen haben einen Durchmesser
von ca. 50 pm und sind in GréBe und Struktur gleichartig; sie gelangen
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sdmtlich zur Ablage und sind entwicklungsfihig. Ein Individuum tragt
ungefahr 400—500 Eier, mit denen der Hinterleib zur Laichzeit zu
einem plumpen Gebilde anschwillt (Abb. 41).

M. aberrans besitzt keine weiblichen Geschlechtséffnungen, keine
Receptaculae und kein besonderes Spermaspeichergewebe. Die aus den
Spermatophoren austretenden Samen dringen unmittelbar in das
Coelom ein und wandern zu den weiblichen Geschlechtszellen, die zu
diesem Zeitpunkt noch nicht voll entwickelt sind. Sie liegen als Oogenese-
stadien in paarigen kleinen Anhfufungen im netzférmigen coelomatischen
Gewebe. Zwischen diesen Zellen sammeln sich die Spermien (Abb. 32b),
um dann wahrscheinlich zu einem spéateren Zeitpunkt der Oogenese die
Geschlechtszellen zu befruchten.

Bei M. aberrans iibernehmen somit die Keimzellenlager selbst die
Aufgabe der Spermienspeicherung.

6. Microphthalmus listensis

Mdannliche Qeschlechtsorgane. Die Bildung der Spermien ist auf die
Hodensegmente 7—9, bzw. 6—9 beschrinkt; die Spermiogenese findet
an der Peripherie von Zytophoren statt (Abb.44b). Die Histogenese
nimmt ihren Ausgang von spindelférmigen Gebilden mit kurzem
Schwanzfaden (Abb. 42 b). Dieser verlangert sich, und der Kopf lost
sich zu einer gewellten vorderen Region auf, an deren Spitze gelegent-
lich ein punktférmiges Akrosom erkennbar ist. Zwischen diesem Ab-
schnitt und dem Hinterende hebt sich an Spermien, die noch innerhalb
der Hoden liegen, ein etwas dickeres Mittelstiick ab.

Im ausdifferenziertesten Zustand, in den Drisengéingen der Kopula-
tionsorgane, sind die Samen extrem diinne, ungegliederte Féden von
125 ym Linge. Kopf, Mittelstiick und Schwanzfaden erscheinen nicht
gegeneinander angesetzt; die beiden Enden sind oft um 180° gegen-
einander abgeknickt.

Die Kopulationsorgane (ko) von M. listensis sind erheblich groBer
als bei M. sczelkowit und aberrans. Man erkennt ihre méchtigen Driisen-
ginge schon an den lebenden, relativ durchsichtigen Tieren. Mit ihrem
gewundenen Verlauf und der differenzierten auffilligen Struktur sind
sie die kompliziertesten (Geschlechtsorgane innerhalb der Polychaeten
(Abb. 43, 45).

Die paarigen Gangsysteme erstrecken sich vom 2. bis in das 6. Bor-
stensegment und haben dann eine Lidnge von ungefdhr 250 pm. Wir
gliedern ihren Verlauf in Wimpertrichter (wt), Vesicula seminalis (vs)
und Ductus glandularis (dgl); eine sehr eigentiimliche Muskelblase (mbl)
und ein kutikulirer Penis (eko) bilden die eigentlichen Ausfuhrvorrich-
tungen.
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Das Organ beginnt mit einem kleinen 7'richter und einem diinnen
Wimperkanal in Hoéhe des Pharynx auf der Grenze zwischen 1. und
2. Parapodiensegment (Abb. 43, 45).

Die Vesicula seminalis schlieBt als breiter, schrig nach ventral
ziehender Schlauch an. Thre Breite betrigt ungefdhr 20 um, die Hohe

Abb. 42a—c. Minnliche Geschlechtszellen und Spermiogenesestadien in der
Gattung Microphthalmus. a M. sczelkowit. b M. listensis. ¢ M. aberrans

an der bauchigsten Stelle 15 pm. Die Samenblase verengt sich all-
mahlich und lduft in ein enges Rohr aus, das sich zwischen Epidermis
und latero-ventrale Léangsmuskulatur schmiegt und teilweise von
Muskeln umfaBt wird, die von den Acicula-Protraktoren ihren Ursprung
nehmen.

Den weiteren Verlauf des Ductus ejaculatorius verdeutlicht die
Abb. 45. Tm 3. Parapodiensegment verlifit das nur 4 ym breite Rohr
die Ventralseite und zieht innerhalb der Epidermis der rechten bzw.
der linken Korperseitenwand in einem weiten Bogen nach vorn in die
obere Kérperhalfte. Hier erweitert es sich nach caudal zu einem immer
breiter werdenden Ductus glandularis. Dieser Teil liegt als groBe driisige
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Schleife zwischen dem 3. und 6. Segment und ist der auffilligste Teil
des gesamten Kopulationsorgans. Die beiden Schenkel der Schleife
liegen meist tibereinander, im 4. Segment bilden sie eine zusitzliche,
nach ventral abknickende Windung.

Der Durchmesser erreicht 20 pm. \ I
i/

Die Wandung ist mit unregel- O\ A / /
méBig geformten Driisenzellen be- AN »
setzt (Abb. 44D, 47), die mit korni- - —=
gem schwarzen Sekret (HTH) aus- . =

gefiillt sind. In nicht ausdifferenzier-
ten Giéngen beriihren sich die in zwei
Reihen angeordneten, gegeniiberlie-
genden Driisen und lassen zwischen
sich nur einen geringen Raum frei.
Bei vollreifen maéannlichen Tieren
sind sie dagegen durch ein breites
Lumen getrennt, das von méchtigen
Biindeln parallel liegender Spermien
ausgefullt wird (Abb. 44b).

Im 4. Segment verengt sich der

untere Schenkel des Driisenkanals AN N
zu einem 12 pum hohen Gang mit \\
feinkérnigen grauen Driisenzellen. // TR o \\
Der Ductus glandularis besitzt somit \\y// e \ \
zwel verschieden anfirbbare Arten IR

driisiger Sekrete. / B \\
. . A \
Auf der Hohe zwischen 2. und 2 . \
3. Bors‘cens.egment finden sich nur ' ei NS
noch wenige Sekretgranula; der /

Driisengang geht in ein einfaches, / \\ \
N

wenige um breites Rohr tber, das /

in der Mitte des Segments nach 7

hinten und unten abbiegt und dann AN
in enger Verbindung mit dem hier . 125um | A
liegenden Muskelorgan unter erneu- Abb. 43. M. listensis. Lage der
ter Schleifenbildung in ein festes, Gechlechtssorgane im Kérper.
kutikuldres Rohr (eko) ausmiindet Schematisiert

(Abb. 45, 46).

Dieser Penis ist unregelmaBig gebogen und mit einer schrig ange-
schnittenen Offnung versehen. Das basale Ende ist kragenférmig um-
geschlagen. Innerhalb des Korpers ist die Spitze in natiirlicher Lage
nach dorsal, schrag auBlen gestellt.
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Abb. 44a——c. M. listensis. Querschnitte durch verschiedene Korperregionen.

a Muskelblase; Ductus ejaculatorius und Penis, teilweise mehrmals durchschnitten.

b Ductus glandularis; Spermiogenesestadien. ¢ Weibliches Segment mit nicht
ausgereiften Eiern und eosinophilem Gewebe

Mit dem Penis tritt ein besonderes muskuléses Organ in Verbindung
(Abb. 44a, 45). Eine keulenférmige Blase nimmt im 2. Segment ihren
Ursprung von den dorsalen Ringmuskeln des Hautmuskelschlauches
und zieht nach hinten in das 3. Parapodiensegment hinein.
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Ein breiter Plasmamantel mit zahlreichen Kernen umgibt den un-
teren Teil der Blase. Darin eingebettet liegt in einer bis zum muskulésen
Organ ziehenden Falte der basale Teil des kutikuldren Penisrohres. Die
Muskelblase selbst ist aullen von regelméafigen breiten Muskelelementen
umringt, die aus langsverlaufenden, etwas umeinandergedrehten Fibrillen
bestehen. Im Inneren liegt lockeres, vakuolisiertes Plasma mit zahl-
reichen groflen Kernen, die sich in der Mitte konzentrieren (Abb. 44a).

50 um dgl

mbl eko  y

6.p - 2.ps‘

Abb. 45. M. listensis. Rekonstruktion des rechten Kopulationsorgans; natirliche
Lage im Korper

20um
——— ey
Abb. 46 Abb. 47
Abb. 46. M. listensis. Kutikuldrer Penis
Abb. 47. M. listensis. Optischer Schnitt durch den Ductus glandularis

Wir deuten die paarigen Organe als Muskelpumpen im Dienste der
AusstoBung der kutikuldren Begattungsorgane und der Ausleitung der
Spermien.

Weibliche Geschlechisorgane. Das 9. Metamer ist das letzte Hoden-
segment. In den folgenden caudalen Korpermetameren differenzieren
sich meist 1—2 Eizellen, die bis zu einer GréBe von 240 um heran-
wachsen (Abb. 44¢). Ablagebereite Weibchen besitzen gewdhnlich nur
5—7 grofle Hier.

Unterhalb der reifenden Eizellen liegt ein besonderes, den gesamten
ventralen Coelomraum ausfiillendes Gewebe, das Ubereinstimmungen
mit dem receptaculiren Gewebe von M. sczelkowii aufweist (eog)
(Abb. 44¢). Es ist stark eosinophil, homogen, besitzt aber keine Off-
nungen.
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7. Diskussion

In einer vergleichenden Ubersicht sollen abschlieBend die Besonder-
heiten des Genitalsystems von Hesionides und Microphthalmus innerhalb
der Familie Hesionidae und in der Klasse der Polychaeten herausgestellt
werden.

Geschlechtsverhilinisse. Die tiberwiegende Zahl der Polychaeten ist
getrenntgeschlechtlich. Soweit Hermaphroditismus beobachtet wurde,
tritt er in folgenden Varianten auf: 1. Ménnliche und weibliche Gonaden
liegen im Korper in getrennten Bereichen; 2. konsekutive Zwitter ent-
wickeln beide Gonaden in denselben Segmenten, jedoch zeitlich getrennt,
so daB Samen und Eier innerhalb eines Tieres nicht zur gleichen Zeit
vorkommen; 3. Spermien und Eier werden am selben Ort mehr oder
weniger gleichzeitig gebildet.

Bei den getrenntgeschlechtlichen wie bei den zwittrigen Formen
kénnen die Fortpflanzungsverhaltnisse durch das Auftreten spezieller
Ubertragungs- und Aufnahmeorgane fiir die Geschlechtsprodukte kom-
pliziert werden. \

Big auf den konsekutiven Hermaphroditismus sind diese Moglich-
keiten auch innerhalb der Familie Hesionidae verwirklicht. Unge-
schlechtliche Vermehrung ist unseres Wissens nicht bekannt.

Nach Hussie (1925) sind alle von ihm untersuchten Hesioniden
— auller Hesione — getrenntgeschlechtlich. Das gilt in gleicher Weise
tir Podarke obscura Verril (TREADWELL, 1901), Kefersteinia cirrata
Keferstein (Fagr, 1906), Podarke pugettensis Johnson (DAVENPORT
u. Hicrox, 1957) und Nereimyra (= Castalia) punctata (0. F. MULLER).

Die Getrenntgeschlechtlichkeit ist aber nicht auf die groBen Arten
allein beschrinkt, gonochoristisch ist auch die mesopsammale Art
Hesionides arenaria Friedrich.

Die Formen der Gattung Microphthalmus sind demgegentiber zwitt-
rige Organismen mit speziellen Geschlechtsapparaten und mit strenger
Trennung und determinjerter Lage der ménnlichen und weiblichen
Organe. Bei M. fragilis und M. similis konnen nach BoBRETZKY zwar an
der Grenze von méinnlichem und weiblichem Koérperabschnitt beide
Geschlechtsprodukte in einem Segment vorkommen; sie sind dann
jedoch durch Mesenterien getrennt. SchlieBlich entstehen bei Hesione
panthering Risso Eier und Samen in den gleichen Segmenten, in sog.
Zwitterdriisen (Ersie, 1881; Brramanw, 1903). Dieses sind schlauch-
formige Gebilde, die gruppenweise in den Segmenten 6—16 liegen; sie
bestehen aus einem zentralen Blutgefdl, von einem Peritoneum um-
kleidet, auf dem beiderlei Geschlechtsprodukte reifen.

Spermien. FranzeEN (1956) hat die engen Beziehungen zwischen
Fortpflanzungsbiologie, Genese und Struktur der Spermien aufgezeigh
und speziell fiir die Polychaeten eingehend belegt.
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Em primitiver Spermatyp ist mit dem urspriinglichen Modus der
Ablage der Geschlechtsprodukte in das freie Wasser und dullerer Be-
fruchtung korreliert. Aberrante Spermien treten im Zusammenhang
mit einer mehr oder minder direkten Ubertragung auf den Geschlechts-
partner auf. Sie wurden innerhalb der Polychaeten bei den verschieden-
sten Vertretern erranter und sedentdrer Familien (Syllidae, Spionidae,
Capitellidae, Sabellidae, Serpulidae) und auch bei den Archianneliden
nachgewiesen. Immer handelt es sich dabei um eine Streckung und
Verlangerung wihrend der Spermiogenese zu schlanken bis faden-
formigen Samenzellen.

Unsere eigenen Befunde haben eine weitgehende Ubereinstimmung
mit den Ergebnissen von FRANZEN erbracht. Die Spermien von Ophiodro-
mus flexuosus — mit freier Abgabe — représentieren den primitiven
Typus innerhalb der Hesionidae. Sie besitzen einen breiten, eiférmigen
Kopf, ein fast ebenso breites Mittelstiick und einen langen Schwanz-
faden (FraxzeN). Die ménnlichen Geschlechtszellen von H. arenaria
und Microphthalmus sind demgegeniiber extrem lange Gebilde. Es
existieren so auffallende Ahnlichkeiten zwischen Spermien von M.
aberrans und Manayunkia aestuarina (Bourne) bzw. Spirorbis borealis
Daudin, ebenso wie zwischen H. arenaria und Protodrilus rubropharyn-
geus Jéagersten oder Nerilla antennate Schmidt.

Die strukturellen Ubereinstimmungen geben jedoch — wie auch
FranzeN betont — keine Hinweise auf verwandtschaftliche Beziehungen.
Sie sind das Ergebnis konvergenter Umbildungen infolge direkter
Spermaiibertragung.

Bemerkenswert sind auch die unterschiedlichen Differenzierungen
innerhalb einer Gattung, z. B. H. arenaric — H. maxima (s. S. 42);
M. aberrans — M. sczelkowis (Abb. 42). Ahnliches wird fiir Polychaeten
nur fir die Gattung Spirorbis angegeben (FRANZEN).

Kopulations- und Speicherorgane. Kopulationsorgane wurden bisher
nur bei sehr wenigen Polychaeten bekannt. Im ménnlichen Geschlecht
sind es meist Vesiculae seminalis und penisartige Bildungen, bei den
Weibchen Receptacula. Ich nenne vor allem die Archianneliden Sacco-
cirrus (GoopricH, 1901; Dv-Bois-RrvyMoxD Marcvus, 1946), Nerilla
antennate Schmidt (Goopricu, 1912), Dinophilus (JAGERSTEN, 1952)
und Trilobodrilus.

Weitere Angaben iiber spezifische morphologische Differenzierungen
zur Abgabe und Aufnahme von Geschlechtsprodukten finden sich fiir
Capitella capitata (Fabricius) (Eista, 1887), fir die Gattung Spinther,
einige Alciopiden und Ariciiden, Paraspio mecznikowianus (Claprd.)
(CerruTr, 1908), Pygospio elegans Claprd. und andere Spioniden (SODER-
STROM, 1920), sowie fiir Macellicephala violacea McIntosh. Einen sehr
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differenzierten Bau weisen die Geschlechtsorgane der Pisionidae auf
(ArTRUNHI, 1948, 1951).

Soweit es sich um Differenzierungen der Segmentalorgane handelt,
sind vor allem bei den einfach gebauten Organen nidhere Vergleiche
einzelner Abschnitte moglich. Weiterfilhrende phylogenetische Ablei-
tungen, welche iiber die Gattungs- und Familiengrenzen hinausgehen,
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Abb. 48a—c. Geschlechtsorgane, schematisiert. a M. urofimbriatus (Umgezeichnet
nach AvigunmI). b M. fragilis, Penisorgan. ¢ M. fragilis. Segmentalorgane mit
Receptacula seminis (Umgezeichnet nach BOBRETZKY)

stoBen auf Schwierigkeiten. Die bisherigen Kenntnisse lassen jedoch
den Schluff zu, daBl Kopulationsorgane bei den Polychaeten innerhalb
kleiner systematischer Einheiten unabhingig voneinander entstanden
sind und nicht zur Aufstellung verwandtschaftlicher Beziehungen
herangezogen werden kénnen.

So gibt es auch fiir die Geschlechtsapparate von Hesionides und
Microphthalmus — die kompliziertesten Bildungen innerhalb der Poly-
chaeten — keine niheren Vergleichsmoglichkeiten.

In der Gattung Microphthalmus hat BoBrETZKY (1880) als erster auf
die ménnlichen und weiblichen Organe von M. fragilis und similis auf-
merksam gemacht (Abb. 48b, c). Bei M. fragilis ist die Grenze zwischen
den ménnlichen und weiblichen Gonaden das 37. Borstensegment (Ge-
samtgréBe 60-—80 Segmente); bei M. similis liegt sie zwischen dem
25. und 28. Metamer (50—60 Segmente). Die paarigen ménnlichen Aus-
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fihrungsoffnungen werden als diinne, kurze konische Warzchen zwischen
zwei muskuldsen Lippen beschrieben, welche auf der Grenze von 2. und
3. Segment ausmiinden. Sie sind das Endstiick eines mehrmals gewunde-
nen Kanals, dessen Offnung ein Flimmertrichter im 3. Metamer sein soll.

Die weiblichen Organe liegen paarig in allen hinteren Segmenten.
In Form retortenférmig erweiterter Trichter reprasentieren sie nur wenig
verdnderte Segmentalorgane und haben die Funktion von Receptacula
seminis. '

Die von AvikunHr (1948) beschriebenen Fortpflanzungsapparate
von M. urofimbriatus sind dhnlich gebaut (Abb. 48a). Die Hoden legen
im 10.—28. Segment, die Ovarien schlieBen an. Zwischen 2. und 3. Me-
tamer existiert ein Paar konischer, spitzer Papillen, vorschiebbar und
versteift durch 4—5 kutikulire Stdbe mit borstendhnlichem Charakter.
Eine kleine ringférmige Offnung miindet in einen sich anschlieBenden
Gang, der bis zum 10. oder 13. Segment zu verfolgen ist. Hinter dem
Penis ist der Gang angeschwollen und hat unregelmiBige Ausbuch-
tungen; er erscheint granuldr (Driisen ?). Alle weiblichen Segmente be-
sitzen eine als Receptaculum dienende, bewimperte Kammer, die mit den
Nephridien kurz vor ihrer Ausmiindung in Verbindung steht.

Den bisher untersuchten 6 Microphthalmus-Arten ist also gemeinsam :

1. Die Lage der ménnlichen Geschlechtsorgane im vorderen Kérper-
abschnitt, die der weiblichen in den sich anschliefenden Segmenten;

2. die Lage der ménnlichen Geschlechtsdffnungen zwischen 2. und
3. Segment;

3. eine fiir die einzelnen Arten konstante Grenze zwischen Hoden und
Ovarien, die bei M. aberrans, listensis und sczelkowis zwischen dem 9. und
10. Metamer liegt.

Betrachten wir eingehender die Ubertragungsorgane selbst. Sie
haben die gleichen Funktionen: kurzfristige Speicherung der Samen,
Versorgung mit Genitalsekreten und direkte Ubertragung auf den
Geschlechtspartner.

Hiermit ergeben sich fiir Verlauf und Struktur der Genitalginge
weitgehende Ubereinstimmungen. Allen einheimischen Arten ist eine
trichterférmige Offnung im 2. Segment eigen, die nach innen oder nach
vorn zeigt. Sie ist stark bewimpert, und die Wandung des Trichters
hat eine andere Struktur als die des tibrigen Kanalsystems,

Bei M. listensis und aberrans ist der Wimpertrichter einer breiten
diinnwandigen Blase aufgesetzt; bei M. sczelkowii kommt die Blase
als Erweiterung eines Muskelganges zustande, in den der Trichter un-
mittelbar einmiindet. Diese Gebilde besitzen bei den drei Arten nicht nur
die gleiche Lage, sondern auch eine identische Speicherfunktion. Nach
den Kriterien von REMANE homologisieren wir sie als Vesiculae seminalis
auch wenn ihre histologischen Strukturen Abweichungen aufweisen.

5 Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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GroBere Unterschiede ergeben sich fiir die weitere Ausbildung der
Ginge; gemeinsam ist jedoch die Richtung des Verlaufs. Die Vesicula
verengt sich jeweils zu einem diinnen Robr, das im 3. Segment die Ven-
tralseite verlafit und unter der Korperdecke nach oben fithrt. In einer
bei den einzelnen Arten unterschiedlich weiten Schleife zieht das Rohr
erneut nach hinten, um dann nach vorn umzubiegen und zwischen 2.
und 3. Segment auszumiinden.

Die GroBe der Schleife wird dabei durch die Ausbildung eines
Ductus glandularis bestimmt. Bei M. aberrans findet wohl nur eine
geringe Sekretproduktion im Genitalkanal statt; hier dringen die
Sekrete von aullen ein. Auch bei M. sczelkowit ist der Driisengang nur
wenig entwickelt. Die Schleife reicht daher bei diesen Arten nicht iber
das 3. Segment nach hinten. Im Gegensatz dazu sind bei M. listensis
michtige Driisen vorhanden, und der Ductus glandularis erstreckt sich
bis in das 6. Segment.

Zur Ausleitung der Spermien sind bei allen drei Arten bestimmte
Abschnitte des Genitalsystems als Ductus muscularis gestaltet, die
einander jedoch nicht homolog sind. So sind bei M. sczelkowsr die Ver-
bindung zwischen Trichter und Vesicula und die Samenblase selbst von
Muskeln umgeben. Bei M. aberrans werden die Schleife und das terminale
Stiick des Kanals als Muskelgang ausgebildet, wihrend bei M. listensis
eine besondere Pumpe die entsprechende Funktion tbernimmt.

Die eigentlichen Begattungsorgane differieren bei den einzelnen
Arten am stérksten und sind nur schwerlich miteinander zu vergleichen,
Bei M. similis und fragilis ist der Penis der spitz zulaufende Endab-
schnitt des Ausfihrungskanals; dhnliche Struktur und ebenfalls zur
Versteifung dienende Stdbchen besitzt M. wrofimbriatus. M. aberrans
stoBt den Endabschnitt mit einer ausgekrempelten Hautfalte als beweg-
lichen Peniskegel aus. M. sczelkowii besitzt Saugnépfe, die vielleicht
mit den muskul6sen Lippen bei M. similis und fragilis zu vergleichen
sind. Zur Ausbildung eines festen kutikuldren Rohres kommt es schlieB-
lich bei M. listensis.

Es sei angemerkt, daBl die prinzipiell dhnlichen Kopulationsorgane
der Oligochaeten ebenfalls eine groBe Mannigfaltigkeit in der speziellen
Ausgestaltung ihres Verlaufs und ihres terminalen Abschnittes auf-
weisen.

Innerhalb der Hesionides-Arten finden sich zwei einwandfrei homo-
logisierbare Differenzierungen. Das sind die Gonodukte bei H. maxima
und die entsprechenden weiblichen Génge bei H. arenaria. Sie stimmen
in Lage, Bau und Funktion iiberein.

Die ménnlichen Ausfithrwege von H. arenaria zeigen zu diesen
Organen Ubereinstimmung in Funktion und Verlauf. Es sind paarige
Gebilde mit einer nach vorn gerichteten Offnung und einem zur Dorsal-
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seite verlaufenden Gangsystem zur Ausleitung der Geschlechtsprodukte.
Sie liegen jedoch in anderen Metameren und miinden an unterschied-
licher Stelle aus. Ubereinstimmungen bestehen auch zwischen diesen
Organen und denen von Microphthalmus, wobei vor allem die sich durch
gleiche Funktion ergebenden &hnlichen Differenzierungen driisiger und
muskul6éser Abschnitte auffallen.

Entscheiden wir zunéchst, ob es sich hier um Bildungen sui generis
handelt, oder ob die Organe aus vergleichbaren morphologischen Ele-
menten hervorgegangen sind.

Fiir eine Gleichsetzung sprechen: 1. Der allen Organen gemeinsame
Wimpertrichter mit rostraler Offnung und einem shnlichen histologischen
Bau; 2. der komplizierte, prinzipiell gleichartige Verlauf der Kanéile3.

Diese Ubereinstimmungen weisen gleichzeitig auf die Segmental-
organe als mogliche Grundstrukturen hin, aus denen sie entstanden
sein kénnten.

Nach der Theorie von GoopricH (1900) gibt es zwei Wege der Inter-
pretation:

1. Die Genitalorgane sind in verschiedener Richtung modifizierte
Coelomodukte, die zu den exkretorischen Kanilen in keinerlei Verbin-
dung stehen.

2. Die Genitalorgane sind umgewandelte Nephridien oder bestehen
aus zweierlei morphologischen Komponenten, Teilen des Coelomodukts
und Teilen eines umgewandelten Nephridiums. Sie wiirden dann — nach
der Nomenklatur von GoopricH — abgewandelten Nephromixien ent-
sprechen. :

Zumindest fiir Hesionides arenaria ist diese Alternative so zu ent-
scheiden, daB sowohl die ménnlichen wie die weiblichen Organe umge-
wandelte Nephromixien darstellen. Bei der Untersuchung der Exkretions-
organe wurden keine Nephridien in den Genitalsegmenten gefunden.

Tch vermute, daBl auch bei Microphthalmus Nephridien in den ent-
sprechenden Metameren fehlen.

Damit sind die ménnlichen und weiblichen QGenitalorgane von
H. arenaria und die minnlichen Organe von Microphthalmus als homoio-
loge Bildungen zu deuten (REMANE, 1956, p. 53), welche parallel zuein-
ander aus identischen Grundstrukturen entstanden sind. Trichter und
Vesiculae konnen aus Nephridien abgeleitet werden. Die iibrigen Gang-
abschnitte fassen wir als unabhingige Neubildungen auf; sie sind
moglicherweise Differenzierungen der Epidermis.

Weitere dhnliche Bildungen sind die bei Hesionides und Microphthal-
mus gleichermaBen vorhandenen akzessorischen Genitaldriisen, die im
Coelom zwischen Kopulationsapparat und Hodensegmenten auftreten.

5 Die scheinbar abweichenden Verhéltnisse bei M. fragilis, similis und wrofim-
briatus bediirfen einer eingehenden Nachuntersuchung.

b¥
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Tabelle 1. Qeschlechisprodukte von Hestonides und Microphthalmus

Spermien

Art Lénge in ym Besamung

H. arenaria 110 (k=42, ms =38, s=30) Spermatophoren, direkt
H. gohari 36 ?

M. aberrans 37 (k=15, ms=5,s==17)  Spermatophoren, direkt

M. sczelkowii 105 direkt

M. listensis 120 wahrscheinlich direkt

Eier

Art Lénge in ym Breite in pm  Korperlinge:EigroBe  Anzahl
H. arenaria 45 (mit Eihille) 50:1 40—80
H. gohari

M. aberrans 59 110:1 ca. 500
M. sczelkowii 250 150 11:1 10—14
M. listensis 240 120 10:1 5—10

Unterschiedlich verlduft dagegen die Spermiogenese. Zytophoren
treten nur bei den Microphthalmus-Arten auf. Sie fehlen bei H. arenaria.

Im Bau der weiblichen Organe erscheinen die Unterschiede zwischen
den einzelnen Arten groBer als bei den ménnlichen Apparaten.

Die wurspriinglichsten Verhéltnisse liefern die groBeren Formen
M. fragilis, similis und wrofimbriatus. Hier existieren noch segmental
angeordnete Receptacula, bei fragilis und similis als Verdickungen der
Exkretionskanile, bei urofimbriatus als Wimperkammern, die mit den
Nephridien in Verbindung stehen. Die anderen Arten besitzen keine
derartigen segmentalen Samenspeicher mehr.

M. sczelkowii hat dafiir ein besonderes Speichergewebe, ein ,,recepta-
culdres Gewebe®, das unter den Polychaeten keinen Vergleich findet. Die
weiblichen Vaginalporen dieser Art kénnen aber als letzte Riickbildungen
metamer angeordneter Receptaculakanilchen gedeutet werden, die
meist peripher liegenden Spermienspeicherzellen als weitgehend um-
gebildete Receptacula. Dafiir sprechen Befunde an einem Objekt. Die
Speicherzellen sind hier nahezu segmental angeordnet; aubBerdem tritt
bei diesem Tier noch eine dritte weibliche Offnung im 12. Segment auf.

Ein shnliches Gewebe ohne Offnungen findet sich bei M. listensis.

M. aberrans besitzt neben den Gonaden keine weiteren weiblichen
Organe. Sie wurden offensichtlich im Zusammenhang mit der aberranten
Spermaiibertragung durch Spermatophoren reduziert. So ergibt sich
in der Gattung Microphthalmus eine bemerkenswerte anatomische
Reihe der weiblichen Organe mit stufenweiser Riickbildung samen-
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speichernder Strukturen, zugleich aber auch die Bildung eines neuen
komplizierten Speichergewebes bei M. sczelbowii. Diese Entwicklung
steht in Korrelation zu den verschiedenen Arten der Sameniibertragung
(s. S. 94).

Wir betrachten mithin alle Differenzierungen zur Abgabe und Auf-
nahme von Geschlechtsprodukten innerhalb der Gattung Hesionides
und Microphthalmus als Organe, die sich aus den Segmentalorganen
ableiten lassen.

D. Okologie

Die okologischen Untersuchungen wurden vor allem im Eulitoral
der Insel Sylt ausgefiihrt. Einzelne Beobachtungen liegen fiir Helgoland
vor. Ein Aufenthalt in Banyuls-sur-Mer (Mai 1963) gab Gelegenheit zu
Untersuchungen im Amphioxus-Sand von Argelés und Le Racou und
am Sandstrand der Cote Catalane zwischen Le Racou und Canet-Plage.
Ein Besuch der Station Tour du Valat (Camargue) im Oktober 1964
wurde fiir Probeentnahmen auch an der Kiste des Golfe d’Aigues Mortes
bei Sete genutzt.

1. Methodik

Zur faunistischen Bestandsaufnahme haben wir zuerst rein qualifative An-
reicherungsmethoden angewandt.

1. Im Eulitoral wurden Loécher gegraben, das zusammenlaufende Wasser auf-
gewirbelt und wiederholt mit einem Beutel aus feiner Millergaze durchgekeschert.

2. Kleinere Substratmengen wurden in Weckglisern mit Wasser aufgefiillt,
durchgerithrt und die leichtschwebenden Teilchen, zu denen auch die meisten
Kleinorganismen gehéren, durch einen Kescher gegossen und abgefiltert (s. auch
Ax, 1951).

3. Eine direkte Substratentnahme und ihre Aufarbeitung wurde bei erfahrungs-
gemif sehr individuenreichen Biotopen vorgenommen.

Die hiermit gewonnenen Ergebnisse lieferten kein exaktes dkologisches Bild.
Auch konnten wir nicht geniigend Individuen zu Zucht- und Beobachtungs-
zwecken in vitalem Zustand erhalten. Das gilt besonders fiir die leicht zerbrech-
lichen Formen wie H. arenaria und M. listensis, die beim Auskeschern oft verletzt
werden.

Unterschiedliche Befunde iiber die Verteilung der Tiere im Sommer und
Herbst 1962 veranlaBten dann in der folgenden Zeit die Anwendung einer streng
quantitativen Methode, die besonders fiir die Beobachtungen an H. arenaria benutzt
wurde.

Ein zylindrisches Glasréhrchen (150 mm lang, 32 mm innerer Durchmesser)
mit glattem Boden wird senkrecht in den Sand gesteckt und mit Substrat aus-
gegraben; weitere Geféile fithren bis in die obere Schicht des Grundwasserhori-
zontes. Alle Réhren ibereinandergestellt enthalten so eine vollstindige Sandsdule
von der Oberfliche bis zum Grundwasser.

Einem tieferen Eindringen wird durch das Zusammenlaufen des wasser-
gesittigten Sandes eine Grenze gesetzt. Die Probenentnahmen sind daher auch
zweckmifBig bei guter Ebbe zur Zeit des tiefsten Grundwasserstandes vorzu-
nehmen.

Mit Korken verschlossen werden die Glaszylinder mit der Offnung nach unten
aufgestellt und sofort durchsucht. Dabei kratzt man méglichst gleichgrofle ,,Sand-
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scheiben aus den Roéhren heraus. In einer Petrischale mit Seewasser werden die
Tiere quantitativ ausgezihlt. Die Zahl der Sandscheiben, die Hohe der Sandsiule
in der entsprechenden Rdéhre und die Tiefe, aus der die Réhre entnommen wurde,
werden vermerkt, so dafl der spezielle vertikale Fundort eines bestimmten Indivi-
duums nahezu genau in Millimetern angegeben werden kann.

Mit dieser Methode ist die qualitative und quantitative Verteilung einer Art
exakt bestimmbar.

Ist eine sofortige Auszédhlung nicht méglich, so wird der Inhalt der Réhren mit
einer 5—10%igen Formollosung aufgefiillt, und die gleichen Untersuchungen
konnen zu einem beliebigen Zeitpunkt auch am fixierten Material erfolgen.

Hinderlich an dieser ,, Rohrenmethode' ist der groBe Zeitaufwand, den ein
genaues Aussuchen der kleinen Individuen erfordert. Auch die fehlende Méglichkeit,
tiefer in die Grundwasserschichten einzudringen, ist ein Nachteil.

Inzwischen hat Umric (1964) eine Methode zur Extraktion mesopsammaler
Mikroorganismen entwickelt, die in etwas abgeéinderter Art und Weise bei einigen
der letzten Proben von uns zur quantitativen Erfassung der Sandfauna getestet
wurde. Bei diesem Verfahren werden die Tiere durch ein Konzentrationsgefille
aus dem Substrat vertricben. Ein einfacher Zylinder ist an einer Seite mit Miiller-
gaze verschlossen und berithrt gerade die Oberfliche einer mit Seewasser gefiillten
Probenschale. Auf die Gaze wird eine bestimmte Menge zu extrahierendes Substrat
gebracht und der iibrige Raum der Rohre mit Seewassereis aufgefiillt. Das Schmelz-
wasser 1aBt die Tiere aus dem Sand in die Auffangschale austreten. Wahrend
Unrie ein dauerndes Anheben des Filterrohres bei ansteigendem Wasserstand fiir
erforderlich hilt, wurde von uns die Anlage so konstruiert, dafl der Zylinder in ein
gleichbleibendes Wasserniveau eintaucht. Das Schmelzwasser tropft {iber den Rand
der Auffangschale. Der weitaus grofte Teil der Organismen, die zumeist kein
Schwimmvermogen besitzen, sinkt zu Boden. Diese Methode verkiirzt die Zeit beim
Ausziblen erheblich. Sie ist zusammen mit der Réhrenmethode sehr gut fir quanti-
tative und qualitative Untersuchungen der Fauna interstitieller Sandbéden ge-
eignet.

Weit schwieriger ist die Erfassung der Grundwasserbiotope. Hier wurden Ver-
suche mit einem Eisenrohr (50 cm) unternommen, die jedoch keine befriedigenden
Ergebnisse brachten.

Immerhin 148t sich aus den Resultaten vieler Stichproben ersehen, daB im
groBten Teil des Jahres nur ein geringer Prozentsatz der Individuen eines Prall-
strandes unter dem Niveau des Grundwassers lebt. Dieser Bereich wurde daher aus
methodischen Griinden nicht mit in die quantitativen Untersuchungen aufge-
nommen.

Die Bedeutung dieser Tiefenregion fiir die Uberwinterung von H. arenaria ist
dennoch ein signifikantes Ergebnis unserer Auszédhlungen.

11. Hesionides arenaria
1. Lebensraum

H. arenaria besiedelt zwei sehr unterschiedliche mesopsammale
Lebensrdume, den eulitoralen Sandhang und sublitorale Grobsand-
gebiete (Amphioxussand).

Der Sandhang oder Prallstrand, wie er in typischer Ausprigung auf
der Nordwestseite von Amrun und auf der Westseite von Sylt ausge-
bildet ist, stellt den Hauptlebensraum von H. arenaria dar.
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In Ubereinstimmung mit einer Arbeit von ScEmipT (1967) iiber
quantitativ-dkologische und populationsdynamische Untersuchungen
am Sylter Sandstrand teilen wir diese Region in drei Mikrobiotope ein:
1. Der untere Sandhang mit der Quellregion (auch Otoplanenzone oder
,.feuchte Zone*), 2. der mittlere Sandhang, 3. der obere Hang (Supra-
litoral). Unterer und mittlerer Sandhang bilden den ,,Prallhang®; ein
Sandwatt oder ein beweglicher Brandungssand sind ibhm vorgelagert.

Die Westseite der Insel Sylt besitzt einen breiten stark-lotischen
Strand (Ax 1951, GuErLACH, 1953) mit der betréchtlichen Neigung von
ungefahr 6°. In Stichproben konnte die Existenz von H. arenaria entlang
der gesamten Westkiiste nachgewiesen werden (Lister Strandhalle,
Klappholttal, Westerland, Hornum) (s. auch WEstHEIDE, 1966; Abb. 1).
Eingehende Untersuchungen wurden hier jedoch nur bei der Lister
Strandhalle durchgefiihrt.

Fundorte in schwach-lotischen Bereichen sind dagegen ein flacher
gering ausgebildeter Prallhang bei Munkmarsch, ein relativ schmaler
Strand 2 km siidlich von Rantum, sowie die ebenfalls schmale Strand-
zone des Lister Hakens. Diese Biotope befinden sich auf der geschiitzten
Ostseite der Insel. Der Sandhang an der Siidseite des Ellenbogens (Café
Uthérn) und ein entsprechend siidostlich gelegener Abschnitt unterhalb
der Litoralstation List der Biologischen Anstalt Helgoland werden als
mittel-lotische Biotope bezeichnet. Mit 10—15 m Breite besitzen diese
Héange auch Ausmalle, die in der Grofle zwischen denen des West-
strandes (20—30 m) und den nur wenige Meter breiten Prallstrinden
an der Ostseite liegen. Thre Neigung betrigt ungefahr 5°. Die Umlage-
rung des Sandes ist hier geringer und ihr Profil daher weitaus konstanter
als dasjenige des Weststrandes.

Als ein weiterer eulitoraler Fundort konnte der lotische Sandstrand
der Cote Catalane (Plage du Rousillon, Mittelmeer, Siidfrankreich) in die
Untersuchungen aufgenommen werden (s. auch DELAMARE-DEBOUTTE-
VILLE, 1960). Durch den geringen Gezeitenunterschied kommt es hier
jedoch nicht zur Ausbildung einer typischen Quellregion und eines aus-
gedehnten Prallhanges. An die breite horizontale Sandfldche des Supra-
litorals schliel3t sich eine schmale Brandungskante unmittelbar an.

Der Amphioxus-Sand von Argelés-sur-Mer (LAUBIER u. PaRTsS,
1962) und Le Racou (Cote Catalane) liefert die bisher einzige sublitorale
(Tiefe 5—7 m) Fundstitte. In &hnlichen Grobsandbiotopen bei Helgo-
land, vor Sylt und anderen Teilen der Deutschen Bucht konnte H. are-
narie nicht nachgewiesen werden. Auch im Amphioxus-Sand bei Mar-
seille kommt die Art offensichtlich nicht vor (SwEDMARK, 1956). Diese
Differenzen lassen sich folgendermafBien erkldren. Die sublitoralen Grob-
sandgebiete der Kiiste des Roussillon liegen in geringer Entfernung vom
Ufer und stimmen im Sediment mit dem Strand iberein. So ist ein
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kontinuierlicher Ubergang zwischen Eulitoral und sublitoralen Bereichen
gegeben, der die Ursache fiir die Einwanderung einer typischen Form
des Prallstrandes in die Bereiche mit dauernder Wasserbedeckung
sein mag.

Diese Feststellungen gelten auch fiir zwei weitere interstitielle Poly-
chaeten. Pelitia amphophthalma Siewing und Eteonides coineaui (Lau-
bier) wurden als typische Vertreter des Prallstrandes und des Grund-
wassers beschrieben und konnten im Mai 1963 ebenfalls vereinzelt im
Amphioxus-Sand von Argelés (5 m Wassertiefe) nachgewiesen werden.

Am Weststrand von Sylt liegt dagegen an der Unterkante des Sand-
hanges unterhalb der NWL ein breiter Sandwall aus feinerem Material,
der einer dauernden Umlagerung ausgesetzt ist. Er bildet eine dkologi-
sche Barriere fiir den Ubergang kleiner eulitoraler Formen in die
groberen sublitoralen Sande.

2. Sediment

Grofie der Sandkorner, Porenvolumen, Detritusgehalt und Festigkeit
des Sedimentes sind jeder fir sich allein besiedelungsbestimmende
Faktoren. Fiir eine oOkologische Verbreitungsanalyse kommt diesen
Werten daher grofle Bedeutung zu.

Die KorngréBen der einzelnen Fundorte wurden quantitativ aus-
gewertet, die tibrigen Angaben sind qualitativ (Tabelle 2, 3).

Die Sedimente, in denen H. arenaria gefunden wurde, zeigen keine
einheitlichen GroBenwerte. Dennoch ist aus allen Analysen der iiber-
wiegende Anteil des Grobsandes zu erkennen. Grofler Porenraum,
lockere, méfig feste Lagerung und vor allem geringer Detritusgehalt
begtinstigen nach unseren Beobachtungen das Auftreten des Polychaeten.

Tabelle 2. Sedimentverhiltnisse im Eulitoral von Sylt, Prallhangbiotope

KormngroBe Lister Strandhalle Ellenbogen Lister Haken Litoralstation
mm % % % % %

2 44,56 8,0 7.5 1,5 2,5

1 23,0 30,0 23,0 13,0 7.5

0,63 16,0 34,0 43,0 43,5 24,0

04 12,0 20,0 15,0 36,5 49,0

0,2 3,5 8,0 10,5 3,0 16,0

0,1 — — — 1,5 —

0,063 — — — — —
Porenraum sehr grof  groB grof} mittelgrol  mittelgro
Detritusgehalt sehr gering sehr gering detritushaltig wenig wenig

Festigkeit sehr locker sehr locker locker locker locker
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Tabelle 3. Sedimentverhiilinisse am Mittelmeer, Brandungszone

Korngrsfie Canet-Plage Zwischen Canet-Plage Amphioxus-Sand
und St. Cyprien-Plage

Le Racou Argelés

mm % % % %

2 3,0 3,0 — 4,0

1 11,0 30,5 13,0 73,0
0,63 20,0 21,0 68,0 21,5
0,4 45,0 23,5 13,0 e

0,2 21,0 22,5 5,5 —

0,1 — — — —
0,063 — — — —
Porenraum gering mittelgro grol3 grof3
Detritusgehalt wenig wenig wenig wenig
Festigkeit fest fest locker locker

So wird das flache, dem Prallstrand vorgelagerte Sandwatt bei der
Litoralstation — das im {ibrigen eine reiche Mikrofauna beherbergt —
von H. arenaria nicht bewohnt. Zufallig hierher gespiilte Exemplare vom
Prallhang zeigen mangelnde Vitalitdt. Hierfiir ist nicht nur die geringe
KorngroBe (Tabelle 9), sondern vor allem der héhere Detritusgehalt und
eine grofere Festigkeit des Substrates verantwortlich. Diese ebene
Sandfliche wird weniger mit Wasser durchstrémt, ist sauerstoffirmer
und besitzt einen H,S-Horizont dicht unter der Oberfliche.

3. Vertikale und horizontale Verteilung

Uber die Verteilung im Biotop lagen bisher recht unterschiedliche
Angaben vor: ,,Otoplanenzone” (FriepricH, 1937), ,,Otoplanenzone‘
(Varranov, 1954), ,zwischen 7 und 130 ecm Tiefe” (Stmwinag, 1956),
00 em tief” (HARTMANN-ScHRODER, 1958), ,,Grundwasser’* (DELA-
MARE-DEBOUTTEVILLE, 1960).

Am Westrand von Sylt wurde das in der Literatur niedergelegte,
auBerordentlich weite Verteilungsspektrum der Art innerhalb des
Eulitorals bestétigt. H. arenaria tritt weder im Sublitoral noch im
Kiistengrundwasser des supralitoralen oberen Hanges auf.

Innerhalb dieser Grenzen waren jedoch alle Proben positiv: Die Quell-
region, sowie der gesamte, auch bei Niedrigwasser ausreichend feuchte
Bereich innerhalb des Prallhanges bis zur normalen Hochwasserlinie.

Die hochste Fundstelle ist ein etwa 25 m von der MNL entferntes
Loch im mittleren Hang ungefahr auf der MHL. Hier wurden die Tiere
in einer Tiefe von 1,75 m nachgewiesen; das Grundwasser stand bei
etwa 1,90 m an.
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4. Wassergehalt des Sediments

Die eulitoralen Strandzonen fallen bei Niedrigwasser trocken. Thr
Porenraum ist daher je nach KorngrdéBe, Hohe iiber NN, Hohe iiber
dem Grundwasserspiegel und Grad der Verdunstung unterschiedlich
mit Wasser gefiillt.

Die oberflichlichen Schichten des mittleren Hanges trocknen bei
starker Sonneneinstrahlung bis in etwa 10 cm Tiefe vollstdndig aus und
werden daher von allen Organismen gemieden. Der Quellhorizont ist
dagegen immer mit Wasser gesattigt. Er weist die reichste Fauna des
Strandes auf, ebenso wie die mehrere Meter dartiberliegende Region
der Otoplanenzone, in welche Wasser aus tieferen Schichten kapillar
bis an die Oberfliche gezogen wird.

Die iibrigen Bereiche des Prallstrandes zwischen Grundwasser und
trockener Oberfliche sind weniger feucht, haben aber dennoch eine
zwar artendrmere, aber individuenreiche Fauna, zu der auch H. arenaria
gehort.

So sind fiir die Art bei einer Wassermenge von 5% des Substrat-
gewichtes (KorngroBenanalyse Litoralstation, Sandhang) ausreichende
Lebensbedingungen bis zur nichsten Uberspiilung gegeben. Die Wasser-
menge einer entsprechenden gesittigten Probe betragt ca. 18% . H. arena-
ria liberlebte in einem verkorkten Glaszylinder einen 4wéchigen Aufent-
halt in Sand mit 10% Wassergehalt. Die Rohre wurde bei Zimmer-
temperatur unbeliftet aufbewahrt.

5. Salzgehaltsverhiltnisse

Am Gezeitenstrand miissen wir zwischen dem Grundwasser inner-
halb des Prallhanges und dem brackigen supralitoralen Kiistengrund-
wasser unterscheiden. Fur die erstere, weitgehend marine Region er-
geben sich keine grofien Abweichungen von den normalen Salzgehalts-
werten des freien Wassers (s. auch GErracH, 1952, 1953).

Tabelle 4. Salzgehalt von Grundwasserproben tm Sylter Eulitoral, in denen
H. arenaria gefunden wurde

Lokalitit (Aug. 62) m von MNL mtief 9,

Lister Strandhalle 7 0,75 28.6
Lister Strandhalle 12 0,5 29,4
Lister Strandhalle 15 1,35 29,3
Lister Strandhalle 25 1,90 249
Ellenbogen 7 0,65 30,5
Ellenbogen 10 0,65 29.9

Litoralstation 5 0,15 29,9
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Messungen im Grundwasserbereich von Canet-Plage am Mittelmeer
zeigten gréflere Schwankungen von den Normalwerten des freien
Wassers. Proben mit Hesionides weisen jedoch immer den anndhernd
natiirlichen Salzgehalt auf (Tabelle 5).

Innerhalb des Prallstrandes ist H. arenaria weitgehend konstanten
Bedingungen ausgesetzt. Grofler sind die Verdnderungen dagegen fiir
alle Individuen, die an der Oberfliche der Otoplanenzone leben. Hier
kommt es bei starken Regenféllen in der Niedrigwasserperiode zu erheb-
lichen Verminderungen des Salzgehaltes.

Tabelle 5. Salzgehalt von Grundwasserproben an der franzdsischen Mittelmeerkiisie

Lokalitdt (Mai 63) %00 Hesionides

Canet-Pl., ca. 1 m von der Brandungszone, 0,3 m tief 36,3 -+
Canet-Pl., ca. 1,75 m von der Brandungszone, 0,4 m tief 35,1 -+
Canet-Pl,, am Ausfluf§ der Lagune, ca. 1,5 m von der Bran-

dungszone, 0,6 m tief 10,6 —

Einige Experimente zur Salzgehaltstoleranz von H. arenaria fithrten
zu Ergebnissen, welche mit Beobachtungen von BoapeEN (1963) an
einer dkologisch nahestehenden T'rilobodrilus-Art iibereinstimmen. Eine
Abnahme des Salzgehaltes wird danach kurzfristig besser vertragen
als eine entsprechende Erhohung. Fir 2—8 Tage in ein 20°/,, Medium
gebrachte Hesionides tiiberstehen diesen Aufenthalt ohne merkliche
Schidigung; ein 40°/,,-Salzwasser 1Bt dagegen schon ein Drittel der
Tiere absterben.

Eine gelegentliche, auf wenige Stunden beschrinkte Verminderung
der Tonenkonzentration ist daher ohne Einflufl auf die oberflichliche
Hesionides-Population der Nordseekiiste. Ein konstant geringerer Salz-
gehalt bildet aber offensichtlich einen besiedlungsbegrenzenden Faktor;
die Art ist bisher nicht in der Ostsee nachgewiesen worden.

6. Temperatur

Die Temperatur des Prallhanges ist im Laufe des Jahres und im
Gang eines Tages grollen Verdnderungen unterworfen. Wassergehalt
und Salzkonzentration werden indirekt durch sie beeinfluBt. Die Tem-
peraturwerte des Strandes sind unmittelbar von denen des freien
Wassers abhingig. Lufttemperatur, Sonneneinstrahlung und Bedeckung
mit Eis und Schnee kénnen die Erwarmung oder Abkiihlung des Eulito-
rals zwar merklich, jedoch nur sekundér beeinflussen.

Tabelle 6 gibt deshalb Temperaturen der Jahre 1962-—1964 an, die
im Lister Hafen gemessen wurden. Zwischen Winter und Sommer
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traten in diesem Zeitraum Differenzen von ca. —2° bis +18° C auf. In
eigenen Messungen wurden weitgehende Ubereinstimmungen der Werte
im Prallhang und Grundwasser mit diesen Temperaturen des freien
Wassers konstatiert. Dies gilt besonders filr den Winter. Im Sommer
kommt es dagegen an Tagen, an denen die Ebbe direkt in die Zeit
starkster Sonneneinstrahlung féllt, zu einer starken Erwidrmung des
Prallstrandes. Die oberflichlichen Schichten des Hanges trocknen dabei
aus und erreichen Temperaturen, die 10—15° iber denen des Grund-
wassers liegen (Tabelle 7). In dem unteren Bereich des Strandes setzt
ebenfalls starke Verdunstung ein; hier kann jedoch Wasser kapillar
von unten nachgezogen werden, so daB eine Temperatur von etwa 23° C
selten iiberschritten wird.

Fiir die Mittelmeerkiiste bei Canet-Plage gibt DELAMARE-DEBOUTTE-
viLLE (1960) einen Temperaturgang zwischen 25° im Sommer und 10°
im Winter an. Offensichtlich fallen hier die Werte nicht unter die Null-
gradlinie. Eine Relation zwischen Temperatur und Linge der Repro-
duktionszeit von H. arenaria wurde noch nicht untersucht.

7. Abundanz

Die Abundanz wurde mit der Réhrchenmethode bestimmt. Ta-
belle 8 gibt einzelne Werte fiir die oberflichlichen Schichten des unteren

Tabelle 8. Werte zur Abundanz von H. arenaria in der Otoplanenzone, Litoralstation,
Oberfliiche bis in eine Tiefe von 3,1 em, Substratmenge 25 cm?

Lokalitét 2 m-Linje 2m-Linie 3 m-Linie 2m-Linie 2 m-Linie
Zeit 31.5.64 28.6.64 6.7.63 8. 8. 64 23.9.64
H. arenaria 70 74 21 86 35
Protodrilus spec. 25 9 4 1 10
Nematoplana

coelogynoporoides 38 9 8 11 16

Prallhanges an. Hiernach konnen in einer Sandfliche von 1 gm und
3,1 cm Tiefe ca. 100000 H. arenaria auftreten. Neben dem Archianneli-
den T'rilobodrilus axt Westheide und Jugendstadien von Ophelia rathkei
MclIntosh, fiir die noch viel hohere Zahlen vorliegen, ist H. arenaria
damit einer der hiufigsten mesopsammalen Polychaeten des Sylter
Sandstrandes.

Diesen aus Proben von stark-lotischen und mittel-lotischen Prall-
héingen gewonnenen Werten steht eine viel geringere Abundanz schwach-
lotischer Fundorte gegeniiber — weniger als 10 Tiere in 25 cm3,

Ferner sind Unterschiede im Habitus lotischer und schwach-lotischer
Populationen erwihnenswert. So ist die Pigmentierung der Individuen
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vom Lister Haken und von Munkmarsch intensiver® und ihre durch-
schnittliche Lange betrichtlich groBer; z. B. Lister Haken, Anfang Juni
durchschnittliche Segmentzahl 22,4, entsprechend Wattenmeerstation
19,3 bzw. 17,9 Borstensegmente.

8. Jahreszeitliche Verteilung

Die Untersuchung iiber die Verteilung im Lebensraum, iber die
Abundanz und vor allem iiber die Fortpflanzungsbiologie hatten eine
bemerkenswerte jahreszeitliche Diskontinuitit von H. arenaria inner-
halb des Eulitorals ergeben. Die zunéchst rein qualitativen Feststellungen
erforderten genaue quantitative Untersuchungen im Jahresablauf. Sie
wurden am mittel-lotischen Prallstrand unterhalb der Litoralstation List
durchgefithrt.

Dieses Gebiet ist nicht der starken Brandung der offenen See aus-
gesetzt und daher in Ausdehnung und Neigung hinreichend konstant.
Als engeres Untersuchungsgebiet wurde der Bereich zwischen der 1. und
2. Buhne siiddstlich des Lister Hafens gewéhlt. Bezugspunkt fiir die
Entfernung der Probenlécher ist die Grenze zwischen der Quellregion
des Hanges und dem vorgelagerten Watt, welche als ,,Strandknick®
deutlich ausgebildet ist. Von dieser Nullinie wurden jeweils im Abstand
von 1,2, 3, 5, 7 und 10 m Roéhrchen bis in das Grundwasser eingestofen
und quantitativ ausgezéhlt.

In den Diagrammen (Abb.49—52) ist im unteren Teil einmal die
gefundene Anzahl der Tiere aus verschieden groBen Quadraten abzu-
lesen; diese entsprechen jeweils 25 cm® Sand und 3,1 em hohen Ab-
schnitten der aus den Roéhren zur Auszdhlung gelangenden Sandsdule.
Die Mengenquadrate wurden in der jeweils zugehorenden Tiefe im
Prallhang eingezeichnet.

Die Kurven im oberen Teil der Darstellungen geben 1. die addierte,
absolute Menge der in den einzelnen Sandproben enthaltenen Tiere an,
2. die Abundanz, bezogen auf die Menge des untersuchten Sandes. Diese
Substratmenge ist allerdings je nach Hohe des Grundwasserspiegels
verschieden ; sie wurde oberhalb der Abszisse vermerkt.

Die absoluten Werte unserer Messungen kénnen an den entsprechen-
den Stellen des Strandes durchaus unterschiedlich sein. Das Verhaltnis
der einzelnen Auszéhlungsergebnisse zueinander ist aber nahezu gleich.
Die Form einer Kurve fiir einen bestimmten Zeitraum ist daher weit-
gehend konstant.

Bei der Besprechung der Ergebnisse soll die Verteilung von H. are-
narie im Prallhang chronologisch im Verlauf eines Jahres abgehandelt
werden, beginnend mit der Zeit der Fortpflanzung.

6 Kine stirkere Pigmentierung von Turbellarien der Gattungen Promesostoma,
Provortex und Monocelis aus detritusreichen Stillwasserzonen erwdhnt Ax (1951).
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Juni (Abb. 49). Die Anfang Juni aufgenommene Kurve gibt das Verteilungs-
bild von Ende Mai bis Mitte Juni wieder. Auffallend ist das Maximum der Indivi-
duendichte im unteren Bereich des Prallhanges (Otoplanenzone mit Quellregion).

——— absolute Individuenzahl
in Sandsdule von 32mm @&
von Oberfidche bis Grundwasser

Juni 1964

100

— Indlividuen/100ccm Sand

% 60 84 193 402 366 519 cem

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 m

Abb. 49. H. arenaria. Horizontale und vertikale Verteilung im eulitoralen Prallhang
vor der Litoralstation in List, Juni 1964. Auszihlung der Tiere in Sandsiulen von
der Oberfliche bis in das Grundwasser (s. Methodik S. 69). Die gestrichelte Kurve
gibt die absolute Zahl der gefundenen Tiere wieder. Die Abundanz wird durch die
ausgezogene Kurve verdeutlicht: also Individuen in 100 cm® der gesamten in der
Probe ausgezihlten Sandmenge. Im unteren Teil der Darstellung sind die Indivi-
duenzahlen jeweils in der entsprechenden Tiefe innerhalb des Prallhanges einge-
zeichnet. Die einzelnen Késten stellen eine bestimmte Anzahl Tiere dar, die in einem
3,1 cm langen Abschnitt eines Sandsdule (=25 em3) gefunden wurden

Der gesamte mittlere Prallhang ist dagegen weniger besiedelt. Dies kommt besonders
in der Abundanz-Kurve zum Ausdruck. Weiterhin ist die Zusammenballung der
Tiere innerhalb dieses Maximums an der Oberfliche des Sandes kennzeichnend.
2—3 m vom Strandknick entfernt halten sich ca. 90% der Tiere in den oberen
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Abb. 51. H. arenaria. Horizontale und vertikale Verteilung im eulitoralen Prallhang

Abb. 50. H. arenaria. Horizontale und vertikale Verteilung im eulitoralen Prallhang,
Litoralstation in List, August 1964 (s. Abb. 49). In das obere Kurvenbild wurden
die prozentualen GréBenverhiltnisse von Individuen aus zwei Proben aus dem
unteren Hang bzw. dem mittleren Hang eingezeichnet (s. Text).
Individ./100 com  Sand

——— Absolute Individuenzahl,

6a Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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4 cm des Hanges auf und bilden hier wihrend der Fortpflanzungszeit eine Dichte
von tiber 80 Individuen in ca. 25 cm® Substrat.

August (Abb. 50). Gegen Ende der Reproduktionsperiode erhalten wir eine
vollig andere Kurve. Neben dem Maximum im unteren Bereich des Strandes tritt

160}

Anfang April 1964 /

297 525 ccm

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 M0V m

Abb. 52. H. arenaria. Horizontale und vertikale Verteilung im eulitoralen Prallhang,
Litoralstation in List, Anfang April 1964 (s. Abb. 49)

ein zweiter groBerer Extremwert im mittleren Prallhang auf. In einer Tiefe von
25—40 cm wurden teilweise tiber 100 Hesionides in 25 cm?® Sand ausgezihlt. Dieser
August-Aspekt lie sich 1964 auch im September noch nachweisen; das untere
Maximum war jedoch kleiner geworden, das obere nicht mehr so ausgepragt.
November (Abb. 51). Im November schlieBlich sind im unteren Bereich des
Hanges keine oder nur vereinzelte Hesionides zu finden. Die Masse der Tiere bildet
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im mittleren Prallhang in ca. 30 cm Tiefe ein breites Maximum mit groBer Indivi-
duendichte. Bemerkenswert ist das Vordringen der Tiere in tiefere und hohere
Bereiche des Strandes.

Januar. Untersuchungen fiir den Winter liegen far 1963 (22.—25. Mérz),
1964 (2.—6. Januar) und 1965 (26.—30. Januar) vor. In den beiden ersten Jahren
konnte zu dieser Zeit nicht ein einziges Tier gefangen werden. Erst 1965 gelang es
in der 3 m-, 5 m- und 7 m-Linie mit der Eisextraktionsmethode aus gréferen Sand-
mengen des Grundwassers ungefihr 20 Exemplare zu isolieren. Auf ein Diagramm
wurde verzichtet.

April (Abb. 52). Der Fruhjahrsaspekt zeigt das Gros der Tiere im mittleren
Prallhang. Der untere Bereich des Sandstrandes ist unbesiedelt, so dafl die Kurve
steil zur Quellregion abféllt. Damit wird sie zu einem hangwiérts verschobenen No-
vemberdiagramm.

9. Lebenszyklus

Bei den Auszédhlungen wurde gleichzeitiz ein Teil der Tiere auf
Vitalitdt, GroBe, Alter und Geschlechtsreife gepriift. Als Resultat kann
ein jahreszyklischer Wanderweg der Hesionides-Population im Prall-
hang aufgestellt werden, welcher zugleich den Lebensablauf einer
Generation wiedergibt (Abb. 53).

Zu den spezifischen Verhaltensweisen der mesopsammalen Mikro-
fauna gehért eine direkte Ubertragung der Samen. Der enge Porenraum
des Sandliickensystems 146t eine Ausbreitung der Geschlechtszellen
im Sand und eine &uBere Befruchtung kaum zu (s. auch SWEDMARK,
1958).

Eine direkte Spermaiibertragung erfordert jedoch entweder eine
sehr groBe Individuendichte oder eine periodische Sammlung der Tiere
zur Zeit der Fortpflanzung.

Hesionides arenaria fithrt spezifische Wanderungen im Gesamt-
lebensraum durch, die einen groBen Teil der Population in den Monaten
April bis Mai in einem bestimmten Strandabschnitt zusammenfiihren.
Der Sammlungsort ist die Quellregion und die dariiberliegende Feucht-
zone. Dieser Bereich des Prallhanges ist durch ausreichende Feuchtig-
keit, relativ niedrige Temperatur, hohen Sauerstoffgehalt und durch ein
Uberangebot an Nahrung (Diatomeen!) ausgezeichnet. Hier findet die
Reifung der Eier, die Spermatophoreniibertragung (s. S. 94) und die
Eiablage (s. S. 105) statt.

Auch nach Abgabe der Geschlechtsprodukte wird im August der
untere Prallhang in anndhernd gleichbleibender Menge von adulten
Tieren besiedelt. Zu diesem Zeitpunkt entwickelt sich jedoch im mitt-
leren Prallhang eine zweite grole Population. Die Gesamtzahl der
Individuen hat sich gegeniiber dem Friithjahr verdoppelt.

Bei den Tieren dieses zweiten Extremwertes handelt es sich offen-
sichtlich um eine neue Generation. Der Prozentsatz juveniler Exem-
plare ist auffallend hoch. In einer Auszihlung (Abb. 50) besallen 10%
weniger als 10 Parapodiensegmente, 56 % zwischen 11 und 15, wogegen
im unteren Prallhang nur 6% junge Individuen nachgewiesen wurden.

6%
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Als besonders aufschluBreich erscheint in diesem Zusammenhang die
Tatsache, daBl die kleinsten und jiingsten Tiere in der Regel der Ober-
fliche am nichsten gefunden werden.

Damit grenzen wir innerhalb des Prallstrandes zwei Bezirke ab:
1. Die Fortpflanzungsregion im unteren Prallhang bis zur 4m-Linie
und 2. die Entwicklungsregion als eine breite Zone in der Mitte des Prall-
hanges, welche von der Oberfliche bis in groBere Tiefen reicht. Wir ver-
muten, daf} die Jungtiere in dieser Region schliipfen und hier ihre post-
embryonale Entwicklung durchlaufen.

MNL
Sandwatt unterer Hang mittlerer Hang
“v
/7 Entwickiungs-
Region
Quellregion
T \ e
- Grundwasser

Uberwinterungs-
Region

Abb. 53. Hypothetischer Wanderweg einer Hesionides-Population in einem mittel-
lotischen Sandhang von Sylt innerhalb eines Jahres. Einzelheiten im Text

Kine derartige Einteilung erfordert die Annahme, daf die im unteren
Prallhang abgelagerten Eier auf den mittleren Prallhang emporgespiilt
werden. Obwohl keine direkten Beobachtungen vorliegen, 148t sich die
Hypothese durch verschiedene Argumente stiitzen: a) Adulte und ju-
venile Tiere treten rdumlich getrennt auf, die einen im unteren, die
anderen im oberen Prallhang. b) Die Eier werden hauptséchlich in den
oberen Sandschichten abgelegt. ¢) Die Eier werden nicht angeklebt, sind
also leicht beweglich. d) Die jingsten Stadien von Hesionides wurden
in der Regel in den obersten Sandschichten des mittleren und oberen
Prallhanges gefunden. ¢) Die Brandung bewirkt eine dauernde Verfrach-
tung und Ablagerung von Sediment und Detritus vom unteren auf den
oberen Hang. f) Innerhalb der Entwicklungsregion wurden zahlreiche
Entwicklungsstadien auch anderer mesopsammaler Formen gefunden
(Nematoplana, Protodrilus, Gastrotrichen u. a.), die teilweise nur im
unteren Prallhang vorkommen.

Die junge Generation wéchst im mittleren Prallhang bis zum Winter
auf eine GroBe von durchschnittlich 16 Segmenten heran. Allerdings sind
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noch im November Stadien mit 5 Segmenten neben fast ausgewachsenen
Tieren zu finden. Wir schliefen daraus, daB die Eiablage sich iiber
einen langen Zeitraum erstreckt. Moglicherweise kénnen die Weibchen
auch mehrmals wihrend einer Fortpflanzungsperiode Eier zur Reifung
bringen (s. S. 40)7.

Die Elterngeneration bleibt im unteren Prallhang zuriick. Thre
Zahl nimmt zum Herbst ab. Die meisten Tiere besitzen schon im Sep-
tember keine Geschlechtsorgane mehr. Sie werden iiberwiegend zu-
grunde gehen. Eine geringe Zahl mag vielleicht im Grundwasser den
Winter tiberstehen, um im néchsten Jahr erneut zur Fortpflanzung zu
schreiten; wir schlieBen dies aus vereinzelten Funden grofer Exemplare
im Friihjahr.

Im Winter bietet sich ein voéllig anderes Bild. Im gesamten Bereich
des Prallhanges werden in den Monaten Januar bis Mérz keine Tiere
gefunden. Erst Anfang April sind im mittleren Prallhang wieder zahlreiche
Individuen nachzuweisen. Am Ende dieses Monats ist die Population
auch in die unteren Bereiche des Hanges vorgeriickt, und Mitte Juni
haben die Tiere die Fortpflanzungsregion wieder maximal besiedelt. Fiir
die vollstdndige Raumung des Hanges in den Wintermonaten bietet
sich folgende Erklirung an. In der kalten Jahreszeit wandern die
Hesionides aktiv aus ihrem eigentlichen Lebensraum aus und dringen
in die von ihnen sonst gemiedenen tieferen Zonen, insbesondere in die
oberen Abschnitte des Prallstrandes ein. Hier wurden 1965 im Januar
mehrere Individuen innerhalb des Grundwassers nachgewiesen, und
wir bezeichnen diesen Bereich daher als Uberwinterungsregion.

Gewisse Vergleichsmoglichkeiten mit den vorgelegten Befunden
gestattet eine ausfilhrliche dkologische Studie von RENAUD-DEBYSER
(1963) iiber die Mikrofauna der Bucht von Arcachon und der Bimini-
Inseln. Mit exakten quantitativen Auszdhlungen werden fiir verschie-
dene mesopsammale Arten starke jahreszeitliche Unterschiede in der
Verteilung im Prallhang belegt.

Fir die Polychaeten Stygocapitelle subterranea und Hesionides
arenaria 2ibt RENAUD-DEBYSER an Hand einiger Diagramme aller-
dings nur einen ungefihren Uberblick iiber die Besiedlung des Prall-
hanges in den Monaten Mérz bis August. Genauere Zahlungen waren
infolge geringer Individuendichte nicht moglich. AuBerdem wurde die
fir H. arenaria wichtige Region der Otoplanenzone zu wenig beriick-
sichtigt.

?Der GroBenzuwachs wihrend des Winters ist gering; als durchschnittliche
Segmentzahl wurden auch im April nur 16—17 gemessen. In den folgenden Wochen
haben wir eine langsame, kontinuierliche Zunahme der Lingen bemerkt. Im Juni
erreichen die Tiere in der Population ibre durchschnittlich maximale GréBe von
1920 Borstensegmenten.

6b Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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Dennoch zeigt der Vergleich, dal} sich die Populationen von Hesioni-
des arenaria am Atlantik und an der Nordsee prinzipiell dhnlich verhalten.
Im Mirz ist der Strand von Arcachon fast frei von Hesionides; im April
befinden sich die Tiere im mittleren Prallhang; im Mai, Juni und
August besiedeln sie hauptsichlich den Fufl des Prallstrandes.

Die Winterwanderung in das Grundwasser steht in Zusammenhang
mit der Verschlechterung der Klimabedingungen. SWEDMARK (1955),
RENAUD-DEBYSER (1963) und GrAY (1965) vermuten ebenfalls eine mit
dem Abfall der Temperatur korrelierte Tiefenverschiebung bei Popula-
tionen von Protodrilus symbioticus, Psammodrilus balanoglossoides und
verschiedenen anderen Arten.

111. Gattung Microphthalmus
1. Lebensraum, Sediment, Verteilung im Biotop, Abundanz

M. aberrans, sczelkowii und listensis sind im Eulitoral von Sylt typi-
sche Bewohner lenitischer Wattbiotope.

Fiir M. aberrans liegt der einzige deutsche Fundort am Lister Haken
im Kénigshafen. Hiufigste Fundstelle ist hier eine 10 m breite Zone,
die dem gering ausgebildeten Strand nach NO vorgelagert ist. Einzel-
funde wurden hier jedoch im gesamten Gebiet des bei Ebbe weit trocken
liegenden Watts gemacht. Errason (1920), THorson (1946) und Ras-
MUSSEN (1956) geben verschiedene sublitorale Fundorte in der Ostsee an.

M. sczelkowrs tritt am Lister Haken vergesellschaftet mit M. aberrans
auf. Die lokale Verbreitung ist hier allerdings noch mehr auf die direkt
unterhalb des Prallstrandes gelegene Zone beschrinkt. Ein weiteres

Tabelle 9. Sedimentverhdiltnisse einiger Microphthalmus-Biotope

KorngroBe Litoralstation Munkmarsch Helgoland
Sandwatt Watt-Uferzone Schill
% % %
2 — 24,5 31,0
1 — 36,6 51,6
0,63 1,0 21,5 14,5
04 37,0 10,0 2,5
0,2 61,5 6,0 0,5
0,1 0,5 3,0 —
0,063 — — —
Porenraum mittelgro mittelgrof grof3
Detritusgehalt detritushaltig sehr grof3 detritushaltig
Festigkeit mifig fest fest locker
Vorkommen von M. listensis M. sczelkowii M. sczelkowii
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Vorkommen auf Sylt liegt in einem grobsandig-kiesigen, flach in ein
Schlickwatt auslaufenden Uferstreifen bei Munkmarsch. Einzelne
juvenile Exemplare wurden im Sandwatt am Ellenbogen nachgewiesen.
Der locus typicus der Art (MEczNIKOW, 1865) sind die Schillansamm-
lungen in den Rinnen des Helgoldnder Felswattes, in denen bei Ebbe
Wasser zuriickbleibt.

M. listensis lebt getrennt von diesen Arten. Das Typlocal ist das
ca. 30 m breite Sandwatt, welches dem mittel-lotischen Sandstrand an
der Lister Litoralstation vorgelagert ist. Sie wurde ferner fiir einige andere
flache sandige Uferstellen zwischen Hafen und Lister Haken und im
Sandwatt am Ellenbogen nachgewiesen. Drei Exemplare sind an der
Helgolander Ostmauer im Sublitoral (Wassertiefe 5 m) erbeutet worden.

Der grobe Sand des Kénigshafens und des Munkmarscher Watts ist
mit reichlich Detritus iiberlagert und vermischt. Auch der Helgoldnder
Schill ist grobkérnig, detritusreich, mit feinem roten Mud durchmengt.

Im Vergleich dazu mufl das Arenicola-Watt vor der Litoralstation
als relativ detritusarm bezeichnet werden; die Sedimentanalyse zeigt
die geringste KorngréBe aller auf Sylt untersuchten Lebensriume.
Der Porenraum ist daher klein, die Festigkeit sehr hoch. Die flache
Lagerung des Wattbodens garantiert einen ausreichenden Wassergehalt.
Der Lebensraum ist aber im Gegensatz zum Prallhang in vertikaler
Richtung eingeschrinkt. Je nach Sediment und Detritusgehalt breitet
sich ein ausgedehnter lebensfeindlicher H,S-Horizont in wechselnder
Tiefe unter der Oberfliche aus. Das feste Substrat und der Detritus-
gehalt lassen nur eine maximal 15 cm tiefe, braune Oberfliche zur Aus-
bildung kommen.

Tabelle 10. Verteilung und Abundanz von M. aberrans, sczelkowit, listensis

Art Lister Haken Litoralstation Munkmarsch List,
2. 10. 64 22. 6. 63 21.8.63 Ablaufbahn
23.7.63
M. aberrans 1—3 cm Tiefe
12/25 cm3
M. listensis 2—6 cm Tiefe 2—6 cm Tiefe
2/25 cm?® 20/25 cm?®
M. sezelkowii 1—3 cm Tiefe 1-—3 cm Tiefe
6/25 cm? 3/25 cm3

2. Lebenszyklen
Die Reproduktionszeit von Microphthalmus sczelkowii (Abb. 54)
liegt im Herbst und kann sich bis in den Winter hineinziehen. Die
zwittrigen Organismen sind proterandrisch. Anfang Juli werden die



Pargpodrensegmente

88 W. WESTHEIDE:

ménnlichen Kopulationsorgane und die Hoden sowie das weibliche
receptaculire Gewebe gebildet; die durchschnittliche Segmentzahl
betrigt zu diesem Zeitpunkt 14-—16. Bis zum September werden Sper-
mien in den Speichergeweben gefunden und geben so Hinweise auf
stattgehabte Kopulationen.

Anfang August treten bei Tieren mit ungefihr 19 Segmenten die

ersten Eier auf. Von September (Beobachtung von 1963) bis zum No-
vember (1964) werden Kokons gebildet. Bei den ablagereifen Individuen
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Abb. 54. Darstellung des Lebensablaufes von Populationen der Arten M. sczelkowss

und M. aberrans aus dem Eulitoral der Insel Sylt zwischen 1963 und 1965. Die

Wachstumskurven wurden nach der durchschnittlichen Zahl der Segmente aller zu

einem bestimmten Zeitpunkt gefundenen Tiere gezeichnet. Die wichtigsten
biologischen Daten sind vermerkt

mit ca. 20 Segmenten sind die ménnlichen Organe bereits reduziert.
Die Tiere gehen mach dem Laichakt im Winter oder Friithjahr des
néchsten Jahres zugrunde.

Die neue Generation schliipft nach etwa 7 Tagen, wird aber wenig
groBer wihrend der kalten Jahreszeit; erst im Frithjahr des nichsten
Jahres liegt die eigentliche Wachstumsphase.

Auch M. aberrans ist ein proterandrischer Zwitter. Der einjdhrige
Lebenszyklus (Abb. 54) dhnelt prinzipiell dem von M. sczelkowii. Es
besteht nur zwischen beiden Arten eine recht auffillige Phasenverschie-
bung der Reproduktionszeiten.

Die Anlage der minnlichen Geschlechtsorgane zieht sich innerhalb
der Population {iber mehrere Wochen des August und September hin
(Lange ca. 20 Parapodiensegmente). Im September und Oktober erfolgt
die Besamung durch Spermatophoreniibertragung.
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Bereits Anfang Oktober beginnt die Riickbildung der ménnlichen
Organe. Im Hinterleib bilden sich gleichzeitig zahlreiche Eier aus.
Die Tiere besitzen jetzt durchschnittlich 24 Segmente. Erst im nichsten
Jahr werden die Geschlechtszellen abgelegt. Erste Laichakte konnten
Ende Januar (1965), die letzten Ablagen Ende Mirz (1964) beobachtet
werden. In den darauf folgenden Wochen sterben diese adulten Tiere ab.
Aus den Eiern entwickeln sich pelagische Trochophora-Larven, die nach
wenigen Wochen zum Bodenleben iibergehen. Sie bilden die neue Genera-
tion, welche im September wieder geschlechtsreif wird.

Bei M. listensis werden die ménnlichen Geschlechtsorgane erst im
spaten Herbst angelegt. Die volle ménnliche Reife ist am Anfang des
Winters (November-Dezember) erreicht. Die ersten Eier sind zu dieser
Zeit bereits im hinteren Korperabschnitt erkennbar. Sie reifen bis zur
Reproduktionszeit im Frithjahr (Mérz-April) zu groflen dotterreichen
Gebilden; gleichzeitiz werden die ménnlichen Organe riickgebildet.

Der weitere Verlauf des Zyklus ist unklar. Die im Sommer und Friih-
herbst gefundenen Exemplare waren nicht geschlechtsreif, besitzen
aber recht unterschiedliche GrdéBen. So wurden beispielsweise Mitte
Juli sowohl extrem grolle, ausgewachsene Exemplare mit 28 Segmenten
wie auch zahlreiche recht junge Individuen mit nur einem ausgebildeten
Parapodienpaar gefunden. Wir vermuten jedoch auch fiir diese Art eine
jéahrlich einmalige Geschlechtsperiode und einen einjahrigen Lebens-
zyklus.

Uber Lebensdauer und Lebensablauf der Polychaeten ist wenig
bekannt. Eine einjéhrige Generationenfolge und eine Geschlechtsperiode
im Jahr ist wohl die Regel. Es gibt jedoch einige Ausnahmen.

Neben den vier ndher analysierten Hesionides- und Microphthalmus-
Arten haben wir noch drei andere, sehr hiufige Polychaeten des Sylter
Eulitorals in unsere Untersuchungen miteinbezogen.

H. arenaria Friedrich, M. listensis nov. spec., Stygocapitella sub-
terranea  Knéllner und T'rilobodrilus axi Westheide sind typische
Bewohner interstitieller Réume. Die mehrjihrige Ophelia rathkes
MelIntosh ist im adulten Zustand ein ,,Sandwilzer*; die in groBen Massen
auftretenden juvenilen Stadien sind ausgesprochene Sandliickentiers.
M. aberrans (Webster u. Benedict) und M. sczelkowii Mecznikow leben
im Porensystem sandig-schlammiger Biotope ; sie werden hier im weiteren
Sinne zur interstitiellen Fauna gezdhlt.

Sechs dieser Arten ist eine einmalige, zeitlich begrenzte Vermehrungs-
periode gemeinsam (Abb. 55). Stygocapitella macht eine Ausnahme;
sie wurde im Winter, Sommer und Herbst mit Eiern angetroffen.
Ophelia bedarf mindestens zweier Jahre bis zur Geschlechtsreife. Alle
iibrigen Formen sind in der Regel einjahrig.
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Die Arten unterscheiden sich jedoch sehr charakteristisch durch
den Zeitpunkt ihrer Fortpflanzungstéitigkeit (Abb. 55). M. aberrans,
M. listensis, Ophelia rathkei laichen im Winter und beginnenden Frith-
jahr. H. arenaria und Trilobodrilus axi pflanzen sich im Frithjahr und
Sommer fort. Die beiden letzten Formen stellen wir als Sommerlaicher
den vier Winterlaichern gegeniiber.

Hesronides arenaria

« % Mierophihalmus aberrans e

§

x x x ) Microphfhalis /istensis k

y
Vool

Mierophtholmus sczelkomti - { <o x

< Ophelia rathker

« Stygocapitelia sublerranea  ~ xox

11\

Trilobodiilus ay’
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Abb. 55. Zusammenstellung der Zeiten weiblicher Geschlechtsreife bei den
wichtigsten psammobionten eulitoralen Polychaeten von Sylt

Innerhalb der Polychaeten des eulitoralen Mesopsammons von Sylt
gibt es somit keine zeitlich iibereinstimmenden Vermehrungsphasen.

IV. Verhalten im Biotop

Die Arten der Gattungen Hesionides und Microphthalmus gehoren
zwei deutlich unterscheidbaren Biotopen des Eulitoral an, dem Sandhang
und dem Sandwatt. Beide Lebensrdume beherbergen unterschiedliche
Faunenelemente, die sich auch in verschiedenen Verhaltenseigentiim-
lichkeiten unterscheiden. Am auffallendsten sind die Differenzen in der
Bewegungsweise und in den Reaktionen auf mechanische Reizung.
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Die Oberfliche des lotischen Prallstrandes ist durch dauernde Um-
lagerung des Substrates gekennzeichnet. Die Brandungswellen durch-
wirbeln die oberen Sandschichten, verlagern das Sediment und durch-
gpiilen es mit einem hin- und riicklaufenden Wasserstrom, der alle
leichten Partikel aus dem Porenraum auswéscht.

AuBerordentlich hohe Beweglichkeit und intensives Haftvermdgen
sind daher spezifische Adaptationen der Prallhangbewohner, mit denen
vor allem einer Verdriftung aus dem Lebensraum begegnet wird (RE-
MANE, 1052).

Die Verhaltensweisen der Festheftung und der Flucht in geschiitztere
Réume sind bei H. arenaria in vollkommener Form entwickelt. Ein sehr
schnelles Laufen ist der einzige Bewegungsmodus dieser Art. Hierbei
paBt der schlanke Korper sich den Gegebenheiten des Porenraumes voll-
standig an. Der Lauf wird dauernd durch ein ,,witterndes® Verhalten des
Tieres unterbrochen. Dabei hebt sich das Vorderende etwas vom Substrat
ab, und der Raum wird mit den hin- und herspielenden Tentakeln abgeta-
stet. Hin Hindernis 16st dann eine ruckartige, sehr schnelle Reaktion des
Vorderendes aus, das gleichzeitig in eine andere Richtung geworfen wird.
H. arenaria kann iiber kurze Strecken auch rickwirts kriechen.

Bei Reizung treten die Haftlappen in Aktion. Sie werden an das
Substrat geprefit und mit der Aullenkante festgeklebt; einzelne Sand-
korner koénnen klappenformig umfafit werden. Starke mechanische
Reizung — wie der Wasserstrom einer Pipette — fiihrt dariiber hinaus
zu Kontraktionen, verbunden mit Verkriimmungen des ganzen Kérpers.
Hierbei hebt das Tier den XKérperstamm vom Untergrund vollstdndig ab
und haftet dann nur noch mit den Anallamellen am Substrat. Bei Nach-
lagsen der duBeren Reizung streckt sich das Individuum, der Vorder-
korper fiihrt wiederum witternde Bewegungen aus, und nach Loslosung
der Schwanzlappen flichtet das Tier davon.

Extreme Haftfihigkeit und hohe Bewegungsintensitéit zeichnen auch
die im Prallhang lebenden Turbellarien der Familie Otoplanidae aus
(Ax, 1956). Ruckartiges Vorschnellen, momentanes Anheften und
erneutes Vorschnellen unter stdndiger Verdnderung der Bewegungs-
richtung sind die ungemein dhnlichen Formen der Bewegung.

Im Gegensatz hierzu steht M. listensis als Lebensformtyp des ruhigen
Sandwaits. Sie ist durch eine vergleichsweise langsame Bewegung und
vollig andere Schutzreaktionen ausgezeichnet. M. listensis zwingt sich
durch Undulationen langsam durch das Porensystem. Das Tier kann
nicht schwimmen. Bei Reizung rollt es sich spiralig zusammen und
scheidet Sekrete ab, so daB allseitig Sandkorner am Korper haften
bleiben. Es bildet sich eine kleine Sandkugel, in deren Innerem das
Tier passiv die mechanischen Einwirkungen tibersteht. Nach Beendigung
der Storung verbleibt der Polychaet noch geraume Zeit in seiner Starre.
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M. aberrans und sczelkowii sind keine typischen Angehoérigen des
Mesopsammals. Sie zeigen das langsame Kriechen erranter Polychaeten
und koénnen sich weder zusammenrollen noch mit dem Substrat ver-
kleben. Die Verankerung mit dem Schwanzlappen ist bei adulten Tieren
nicht sehr wirkungsvoll. Schwimmbewegungen wurden nicht beobachtet.

Bei den untersuchten Arten konnte ferner Thigmotaxis und negative
Phototaxis festgestellt werden.

H. arenaria und M. listensis suchen in Kulturschalen ihren Aufent-
halt regelmiBig unter dem Substrat und schmiegen sich eng an die
Sandkoérner an. Es ist bisher nicht gelungen, die Tiere ohne Substrat
iber lingere Zeit zu halten. H. arenaria entfernt sich in geradem gerich-
teten Lauf vom Lichteinfall und sucht die jeweils dunkelste Stelle in der
Zuchtschale auf. Sehr starkes Licht (Filmaufnahmen!) wirkt nach weni-
gen Minuten todlich.

V. Nahrung, Feinde, Parasiten

Die Fauna des Mesopsammals besitzt verschiedene Nahrungsquellen:
Lebende und tote tierische Organismen, einzellige Algen, Bakterien
und Detritus. Die untersuchten Hesionides- und Microphthalmus-Arten
gehdren — mit einer Ausnahme — zu der groflen Gruppe der Diatomeen-
und Detritusfresser.

Bei M. aberrans und sczelkowii verweist schon der gelbbraune Darm-
inhalt auf die Diatomeennahrung. Schalen fanden wir regelmiBig im
Verdauungstrakt vor allem junger Tiere. Bei den gefressenen Algen
handelt es sich besonders um die linglichen pennalen Formen, die im
Sommer eine briunliche Schicht an der Oberfliche des Sandwatts
bilden. Fir M. listensis sind Detritus und kleine Algen die Haupt-
nahrungsquelle.

H. arenaria friBt in erster Linie Diatomeen und Foraminiferen. Sie
wurden in einigen Individuen in sehr groBer Menge gefunden. In einem
Exemplar zéhlten wir ca. 40 Kieselalgen, die mehr als 7 verschiedenen
Arten zugehoren. Auch von diesem Polychaeten werden die schlanken
Pennales bevorzugt aufgenommen, die sich offenbar besser einsaugen
lassen als runde oder ovale Arten. Bei den Foraminiferen handelt es
sich fast immer um eine zu den Rotaliaridae gehorende Form.

Wihrend im April, Spatsommer und Herbst regelmiBig Diatomeen
als Darmeinschliisse beobachtet wurden, sind viele Individuen — ins-
besondere in der Reproduktionszeit — ohne Nahrungspartikel. Aus
zahlreichen Lebenduntersuchungen ist so auf eine gesteigerte Nahrungs-
aufnahme in Frithjahr und Herbst zu schliefen.

Kieselalgen und Foraminiferen kénnen aber nicht die alleinige
Nahrung von H. arenaria sein. Zumindest die Algen stehen nur in der
Oberfliche der dauernd feuchten Otoplanenzone eines schwach- oder
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mittel-lotischen Strandes zur Verfiigung. Die untere Hangregion einer
stark-lotischen Uferzone, wie sie z. B. durch den Westrand von Sylt
reprasentiert wird, besitzt keine autochthone Diatomeenflora. Hier
werden nur die pelagischen Algen durch die Brandung in das Liicken-
system eingespiilt.

Aber auch der mittel-lotische oder schwach-lotische Prallstand bietet
den Diatomeen in seinem breiten oberen Bereich und in den Zonen des
Grundwassers keine Lebensmoglichkeiten. Ohne eigene Diatomeenflora
sind wohl auch die sublitoralen Biotope des Amphioxus-Sandes an der
Mittelmeerkiiste, in denen Hesionides nachgewiesen wurde. In diesen
algenfreien Lebensrdumen diirfte flockiger und geformter Detritus mit
einer starken Bakterienflora, mit Tierleichen und kleinen Einzellern die
Erndhrungsgrundlage bilden.

Detritusbrocken unterschiedlicher Ausbildung werden héiufig im
Darmkanal gefunden; ferner beobachteten wir wiederholt Chitinteile
von Harpacticiden und Halacariden und in einem Fall eine vollstdndige
Metepsilonema (Nematodes). Das Einsaugen kleinster Ciliaten wurde bei
Hesionides direkt gesehen.

Im iibrigen kann H. arenaria in Kulturschalen mehrere Monate ohne
ersichtliche Nahrungsaufnahme leben. Dabei ist in den ersten Wochen
der Hungerzeit kein merkliches Nachlassen der Vitalitat festzustellen.

Diesen itberwiegend phytophagen Arten steht innerhalb der beiden
Gattungen nur H. maxima als Réauber gegeniiber. Diese Art saugt
kleinere Tiere — beobachtet wurde als Beuteobjekt H. arenaria — mit
dem Pharynx ein. Damit steht H. maxima erndhrungsbiologisch den
groBeren Arten der Familie am néchsten, die wohl sémtlich réuberisch
und kannibalisch leben, moglicherweise auch Aasfresser sind.

Der Typus der Detritus- und Diatomeenfresser ist dagegen als An-
passung an die Gegebenheiten des Sandliickensystems zu betrachten, in
dem ca. 20% aller Arten diese Nahrungsquellen ausnutzen, darunter
Gastrotrichen, verschiedene Rotatorien, Tardigraden, Harpacticiden,
Nematoden, Turbellarien und Ciliaten (REmMaNE, 1952).

Mit den Gastrotrichen, verschiedenen Nematoden und Turbellarien
haben diese Polychaeten auch die Art der Nahrungsaufnahme (s. S. 30)
gemeinsam. Die Sandkoérner werden von ihnen beim Umherkriechen auf
Nahrungspartikel hin abgesucht und diese dann durch Einsaugen in
den Verdauungstrakt beférdert, ein Erndhrungstyp, der von REMANE
als ,,Sandweider’ bezeichnet wird.

Die Gattungen Hesionides und Microphthalmus besitzen offenbar
nur wenige natiirliche Feinde. Fir Hesionides kommen in erster Linie
Turbellarien der Unterordnung Kalyptorhynchia in Frage. Auch junge,
im unteren Prallhang auftretende Nereis diversicolor werden gelegent-
lich die Hesioniden erbeuten. Es sei erwahnt, daBl eine in den Prallhang
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eingespiilte Pilidium-Larve beim Verschlingen eines Hesionides direkt
beobachtet wurde.

Microphthalmus aberrans, sczelkbowii und listensis sind in der Regel
von Sporozoen befallen. Es handelt sich um Ildngliche, apfelsinen-
scheibenformige Gregarinen; Linge 756—380 um, ca. 15—25 um breit.
Sie liegen haufig im Verdauungstrakt und sind hier am Darm verankert.
Oft findet man sie in den Hodensegmenten zwischen den Zytophoren
(Abb. 34) oder in der Nahe der Kopulationsorgane.

Als Parasiten mutmaBlich pflanzlicher Herkunft (Pilze oder Algen)
deuten wir weille, mehrere Millimeter lange Fédden, die in dicken Biischeln
den gesamten Korper von M. aberrans und sczelkowii bedecken kénnen.
Sie bestehen aus einer oder wenigen schlauchformigen, vakuolisierten
Zellen.

Bei H. arenaria finden wir schlieBlich regelméBig ,.griine Korperchen'
unbekannter Natur. Es sind Kugeln von wenigen pm GréBe und mit
kornigen, lichtbrechenden Strukturen, die in allen Borstensegmenten
auftreten konnen. Sie liegen einzeln oder zu mehreren segmental zu
beiden Seiten des Darmes, kommen allerdings fast nur bei ménnlichen
Tieren vor. Die griinen Kérper zeigen keine Fluorescenz, d. h. die Farbe
diirfte wahrscheinlich nicht von Chlorophyll herriihren.

E. Fortpflanzung und Entwicklung
I. Spermaiibertragung

Verschiedene Einzelheiten des (Geschlechtsapparates — Hermaphro-
ditismus, Kopulationsorgane, Spermaspeicher und die aberrante Form
der Spermien — sind Hinweise auf eine besondere Fortpflanzungsbiologie
innerhalb der beiden Gattungen, die sich von der verbreiteten duBeren
Befruchtung bei Polychaeten weitgehend unterscheiden muf.

In zahlreichen Beobachtungen konnte fiir Hesionides arenaria und
Microphthalmus aberrans eine direkte Sameniibertragung nachgewiesen
werden. Bei M. sczelkowit ist der Vorgang der Besamung aus den ana-
tomischen Verhiltnissen zu erschliefen.

1. Hesionides arenaria

Die Ubertragung der ménnlichen Geschlechtsprodukte erfolgt bei
H. arenaria durch Spermatophoren (WESTHEIDE u. AX, 1965, Ax, 1966).

Sie wurden in den Jahren 1963 und 1964 regelmiaBig zur Haupt-
fortpflanzungszeit in den Monaten Mai und Juni beobachtet; die letzte
Ubertragung wurde am 10. 8. 64 festgestellt.

Die Spermatophoren von H. arenaria sind walzen- oder spindel-
formige Gebilde von unterschiedlicher Gestalt und Ausmaf. Es wurden
Langen zwischen 60 und 175 pm und Breiten zwischen 9 und 18 um
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gemessen; die durchschnittliche Gréfe ist eine Linge von 100 pm und
eine Breite von 14 pm. Die Hiille ist durchsichtig, im Inneren liegen die
Spermien unregelmifBig und dicht gepackt.

Die Pakete sind an beliebiger Koérperstelle stets in Zweizahl befestigt,
es handelt sich also um Doppelspermatophoren. Beide Schenkel sind
mit ihren abgerundeten Enden an der Korperwand festgeklebt. Der frei

e

%
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Abb. 56a—d. H. arenaria. Spermatophoren. a Vorderende mit Doppelspermato-

phore. b Doppelspermatophore am Kérperstamm angeheftet. ¢ Spermatophoren-

hiille mit zahlreichen Sekretgranula und zwei zuriickgebliebenen Spermien (Pfeile).
d Leere Spermatophorenhiille an einem Parapodium

abstehende Teil verjingt sich und lduft in ein knittriges Hiutchen aus.
Die beiden Hailften sind in der Regel leicht nach auBen gebogen.
(Abb. 56, 58).

Uber die Zahl der Spermatophoren liegen folgende Beobachtungen
vor. Im Jahre 1963 (2. Juni bis 31. Juli) konnten wir an 20% von 125
frisch aus dem Sand isolierter Tiere Samenpakete erkennen. 1964
(29. Mai bis 10. August) gelangten 150 Tiere zur niheren Untersuchung.
17% hatten Spermatophoren. Die Hilfte dieser Individuen besal nur
eine Doppelspermatophore, die #brigen mehrere — maximal sechs.
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Die Spermien verlassen die Spermatophorenhiille innerhalb eines
Tages an der Anheftungsstelle und dringen durch Kutikula und Epidermis
in das Coelom der Tiere ein. Die Kérperwand wird wahrscheinlich an
dieser Stelle aufgelost, méglicherweise durch eines der in die Hiille ab-
gegebenen Sekrete des Ductus glandularis.

Samenpakete sind in allen Stadien der Entleerung zu finden. Neben
frisch abgesetzten, prall mit Samen gefiillten Spermatophoren (Abb. 56a
u. b) werden Hiillen mit nur wenigen Spermien und leere, zusammen-
geschrumpfte Gebilde beobachtet (Abb. 56d). Letztere fallen ab oder
werden abgestreift.

Die Spermien sammeln sich unter der Anheftungsstelle meist zu
beiden Seiten des Darmes und bilden hier weilliche Anhdufungen. Sie
verteilen sich spater im Coelom und befruchten die Eier.

Die Spermatophoreniibertragung wurde an geschlechtsreifen, einzeln
aus der Fortpflanzungsregion des Strandes isolierten Tieren nachge-
wiesen. Sie waren in Boveri-Schéilchen mit wenig Substrat oder kurz-
fristig auf engem Raum in Blockschélchen vollig ohne Sandkérner unter-
gebracht. Die Reaktionen wurden mit einem Binokular (VergréBierung
25mal oder 50mal) kontinuierlich und mit Unterbrechungen iiber
mehrere Tage verfolgt.

Gleichgeschlechtliche Individuen zeigen im allgemeinen keine Reak-
tionen, wenn sie sich wiahrend des Laufes begegnen. Sie entfernen sich
voneinander oder setzen ihren Lauf ohne Unterbrechung in gleicher
Richtung fort. Mannchen und Weibchen reagieren bei Berithrungen mit
unterschiedlichen Verhaltensweisen. Die weiblichen Individuen erscheinen
erregt und versuchen sofort, aus der Kontaktzone zu entkommen.

Das paarungsbereite Ménnchen heftet sich augenblicklich am weib-
lichen Partner fest. Die Verankerung erfolgt mit dem Vorderende;
wahrscheinlich hakt oder saugt sich das Tier mit dem kréftigen, papillen-
besetzten Pharynx an der XKorperwand fest. Nach der Vereinigung ver-
sucht das Weibchen weiterhin, mit lebhaften Schléngelbewegungen,
Windungen und Kontraktionen den Partner abzuschiitteln oder an
Sandkornern abzustreifen. Diese Handlungen verlaufen jedoch meist
ohne Erfolg. Die Paarung endet erst, wenn das Méannchen sein Vorder-
ende vom Weibchen 16st. Hierbei erscheinen am Kopf des Midnnchens
die Samenpakete (Abb. 57). Sie sind bereits am Weibchen festgeklebt
und werden vom Méinnchen aus den Penispapillen herausgedriickt oder
durch Zuriicksetzen des Korpers herausgezogen. Der Kopf ist wihrend
dieses Vorgangs mit den Tentakeln nach unten abgewinkelt; der mediane
Anhang wird nach hinten abgeknickt.

Das Weibchen erscheint auch nach der Ubertragung noch immer
erregt; es krilmmt und kontrahiert den Korper fiir kurze Zeit. Offenbar
iiben die anhaftenden Spermatophoren einen negativen Reiz aus.
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Unmittelbar nach der Ubertragung sind die Spermatophorenhiillen
sehr klebrig. Ein einmal angeheftetes Samenpaket wurde in unseren
Beobachtungen niemals abgestreift. Wir fanden dagegen ein Weibchen,
das kurz nach der Ubertragung mit der &uBeren Spitze der Spermato-
phore an der Glaswand des Blockschilchens festklebte und sich nicht
befreien konnte.

Der schnelle Modus der Ubertragung erklirt zugleich, warum
Spermatophoren tiberall am Koérper auftreten. Die fehlende Paarungs-
bereitschaft des Weibchens zwingt zur Absetzung an jenen Korperstellen,

Abb. 57. H. arenaria. Spermatophoreniitbertragung. Das Ménnchen hat die Doppel-
spermatophore auf dem Weibchen festgeklebt und zieht sie aus den Penispapillen
heraus

die zufallig beriihrt werden. So finden sich Samenpakete in gleicher
Hiufigkeit auf den Schwanzlappen und Uriten wie auf dem Vorderende
und den einzelnen Segmenten.

Die Handlung dauert im allgemeinen weniger als eine Minute. Der
ganze Vorgang kann sich aber auch tiber mehrere Minuten hinziehen oder
innerhalb weniger Sekunden ablaufen.

In der Regel sind die Ménnchen nicht fihig, nach einer erfolgreichen
Kopulation sofort wieder eine Ubertragung vorzunehmen. Bei erneutem
Kontakt mit einem Geschlechtspartner erfolgt nur eine kurzfristige
Festheftung ohne Absetzen von Spermatophoren. Erst nach ungefihr
10 min wird eine neue Ubertragung beobachtet.

Aus diesen Befunden koénnte man vermuten, daf eine bestimmte
Vorbereitungszeit fiir die Bildung neuer Spermatophoren im Ductus
ejaculatorius notwendig ist. Dem widerspricht jedoch eine gliickliche
Beobachtung, bei welcher zwei Doppelspermatophoren unmittelbar
hintereinander angesetzt wurden. Ein sehr vitales Mannchen gab fast

7 7. Morph, Tiere, Bd. 61
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Abb. 58. H. arenaria. Habitusbild eines adulten Tieres mit zwei
Doppelspermatophoren
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gleichzeitig mit dem Kontakt eine Doppelspermatophore ab, ohne da8
es sich vorher am weiblichen Korper festheften konnte. Die Spermato-
phore war aber nicht genau plaziert und haftete nicht. Sofort wurde ein
neuer Paarungsversuch mit Abgabe einer zweiten Doppelspermatophore
unternommen. Auch diese Ubertragung miBlang, da es dem Méannchen
wiederum nicht gelang, sich festzusetzen. Die beiden sehr kleinen
Doppelspermatophoren blieben am Boden der Kulturschale liegen.

Eine derartige schnelle Aufeinanderfolge der Spermaabgabe ist
nicht die Regel. Wir schlielen jedoch aus dieser Beobachtung, dall die
Spermatophoren von H. arenaria nicht unbedingt eine gewisse Zeit
fir ihre Bildung in den Ductus glandulares brauchen. Die zumeist vor-
handene , Refraktérzeit’* zwischen zwei Kopulationen ist nach unserer
Meinung nur auf eine Sammlung und Konzentrierung der Spermien in
der Vesicula-Mindung und im Anfangsteil des Ductus ejaculatorius
zuriickzufithren.

Wir machen diese Feststellung in Ubereinstimmung mit histologi-
schen Untersuchungen. Nur bei wenigen Exemplaren fanden sich verein-
zelte, offensichtlich zuriickgebliebene Spermien im Ductus glandularis.
Auf zwei Schnittserien liegen gréflere Spermienmassen im nichtdriisigen
Teil des Ductus ejaculatorius. Vorgebildete Spermatophoren wurden
aber niemals festgestellt, auch nicht bei einer Reihe von Tieren, die
withrend oder unmittelbar vor einer Ubertragung fixiert wurden.

Damit ist der Bildungsprozell der Samenpakete in folgender Weise
zu interpretieren. Die durch Kontraktion des Hautmuskelschlauches
nach vorn gepreften reifen Spermien sammeln sich in der Vesicula
seminalis und lagern eventuell auch im Anfangsabschnitt der Genital-
ginge. Erst bei der Paarung werden die Spermien von hier aus zwischen
den Driisenzellen nach vorn gedriickt. Dies geschieht einmal durch die
Muskeln des Hautmuskelschlauches, die die Driisenkanédle vollstdndig
umfassen, zum anderen wohl ebenfalls durch mehrmaliges ruckartiges
Zusammenziechen des gesamten Korpers. Die Driisenzellen sondern
gleichzeitig einen Teil ihrer Sekrete ab. Dabei miissen die Samen zuerst
mit den schwarzen grobkérnigen Granula, dann mit den eosinophilen
Absonderungen in Beriihrung kommen (s. S. 38). An Schnitten durch
leere Spermatophoren 145t sich diese Annahme bestétigen. Die duBlere
Hille besteht immer aus einer eosinophilen, hellen einheitlichen Schicht;
in ihrem Inneren liegen schwarze Sekrete. Auch bei Lebendbeobach-
tungen wurden die zuriickgebliebenen, geformten Sekrete in einer
leeren Hiille nachgewiesen (Abb. 56¢). Die Bedeutung der Granula und
die differentielle Funktion verschiedener eosinophiler Komponenten ist
unbekannt. Moglicherweise dienen sie nicht nur zum Aufbau der Sper-
matophorenhiille, sondern haben auch eine histolytische Wirkung zur
lokalen Auflosung der Korperwand. Die schwarzen Granula hemmen
vielleicht die Beweglichkeit der ménnlichen Geschlechtszellen. Spermien

7*
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innerhalb von Spermatophoren liegen bewegungslos, wihrend sie gich
im ménnlichen oder weiblichen Korper stetig hin- und herschlingeln.

Die Spermatophoreniibertragung bei H. arenaria ist ein aullerordent-
lich primitiver Vorgang. Diese Aussage stiitzt sich auf den einfachen,
unregelmiBigen Bau der Spermatophoren, auf die Verhaltensweisen der
Weibchen mit vollig fehlender Paarungsbereitschaft und besonders auf
einige aberrante Kopulationserscheinungen.

So finden Spermatophoreniibertragungen nicht nur auf Weibchen
statt. 1963 waren 10%, 1964 sogar ein Viertel aller mit Samenpaketen
versehenen Tiere ménnlich. Diese gleichgeschlechtlichen Paarungen
unterscheiden sich in keiner Weise von dem geschilderten Normalfall.
Auch das Mannchen, welches zur Ubertragung angegriffen wird, versucht,
dem Partner zu entkommen. Abwehrreaktionen und Anheftung laufen
in identischer Form ab. Bei der Entleerung der Spermatophoren und dem
Eindringen der Geschlechtszellen konnten wir keine Unterschiede fest-
stellen. Die Spermien vermischen sich im Kérper der Ménnchen mit dem
Kigensperma.

Die Tendenz zur Paarung zwischen Ménnchen wird erhdht, wenn sich
wenige oder keine Weibchen in einer Kultur aufhalten. So wurden in
einer Versuchsschale mit 10 Mannchen und 1 Weibchen nach wenigen
Stunden bereits 5 Mannchen mit Spermatophoren gesehen.

Auch die beobachteten Ubertragungen auf Weibchen, welche bereits
abgelegt haben und keine Xizellen besitzen, erscheinen biologisch un-
zweckmdBig.

2. Microphtalmus aberrans

Einen #hnlichen, jedoch h&her differenzierten Modus der Uber-
tragung von Spermatophoren finden wir bei den zwittrigen M. aberrans.

Im Gegensatz zu H. arenaria handelt es sich bei den Samenpaketen
dieser Art um unscheinbare, winzige Gebilde (40 pm) von konstanter
Form (Abb. 59). Sie sind meist am hinteren weiblichen Teil des Kérpers
aufgesetzt, haufig auf den Parapodien. Oft sind mehrere Samenpakete
an einem Individuum vorhanden.

Die walzenformigen Gebilde haben eine breite basale FuBplatte
(Abb. 59). Dem Durchmesser dieser Platte von 12 pm entspricht unge-
fahr die Breite des inneren Hohlraumes. Unterhalb der Spermienkammer
liegt ein kurzer enger Stiel. Die zwei Schichten der Spermatophoren-
hille sind an dieser Einschniirung besonders gut zu erkennen (Abb.59a).

Die Spermatophoren enthalten nur eine geringe Zahl von ca. 15
parallel liegenden Spermien. Sie schliipfen durch Stiel und FuBplatte
und bohren sich — wahrscheinlich von histolytisch wirksamen Sekreten
unterstiitzt — durch die Korperwand in das Innere der Tiere. Die leeren
Hillen schrumpfen zusammen und werden abgestreift.
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Der Mechanismus der Ubertragung wurde wie bei H. arenaria unter
dem Binokular analysiert.

Die zwittrigen Organismen verhalten sich bei iibereinstimmender
Geschlechtsreife gleich. Die lebhaft in einer Schale umherkriechenden

Abb. 59a—d. M. aberrans. Spermatophoren. a Optischer Schnitt. b, ¢ Normalform,
der Spermatophoren. d Spermatophore auf einem Parapodium

Tiere reagieren sofort auf die Bertihrung durch einen Partner. Sie unter-
brechen den Lauf und stiilpen beide an der rechten Korperseite zwischen
2. und 3. Parapodium das kegelférmige Genitalorgan aus.

Sowohl das Individuum, welches mit dem Vorderende einen Ge-
schlechtspartner berithrt, wie auch der zuféllig an irgendeiner Korper-
stelle angestoBene Partner fahren in der Regel gleichzeitig ibr Uber-
tragungsorgan aus. Die sexuelle Erregbarkeit ist also nicht auf die
Sinnesorgane des Vorderendes lokalisiert. Wird der Kontakt zwischen
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den beiden Partnern geldst, so wird auch der Penis nach kurzer Zeit
eingezogen, um bei einer erneuten Begegnung mit diesem oder einem
anderen Tier hervorzutreten. Gewohnlich sind aber beide Individuen

Abb. 60a—c. M. aberrans. a Vorderende eines adulten Tieres. b Dasselbe Tier
mit ausgestiilptem Penis. ¢ Ausgestiilpter Penis

bestrebt, die Beriihrung untereinander zu bewahren. Der Penis wird in
gestrecktem Zustand hin- und herbewegt. Um die Genitalorgane nahe
an den Partner heranzubringen, ist der Kérperstamm zwischen 2. und
3. Segment zu einem stumpfen Winkel geknickt (Abb. 60b). Die Poly-
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chaeten unterkriechen dabei einander und versuchen die Kérperunter-
seite des Partners mit dem Penis zu erreichen. Bei diesem Versuch wird
hin und wieder die Dorsalseite des Vorderendes nach lateral oder ventral
umgebogen und das ménnliche Geschlechtsorgan iiber die Kérperober-
seite hertibergefiihrt.

Die gesamte Handlung lduft langsam ab, die Bewegungen sind
schleppend ungerichtet. Bei der Kontaktsuche mit dem Penis entfernen
sich die Tiere hdufig wieder voneinander, und es kommt zu keiner Uber-
tragung.

Die Kopulationshandlung ist artspezifisch — bei Berithrung mit
reifen Exemplaren von M. sczelkowii erfolgt keine Reaktion — kann aber
auch schon durch junge Individuen ausgelost werden.

Uber die Bildung und Ausdifferenzierung der Spermatophoren
machen wir uns dhnliche Vorstellungen wie bei H. arenaria. An allen
Schnittserien reifer Tiere sind die Spermien auch hier immer nur in
den Vesiculae zu erkennen. Fertige oder vorgebildete Samenpéckchen
wurden innerhalb des Genitalsystems nicht gefunden. Auch Unter-
suchungen an zahlreichen Quetschpréaparaten haben niemals den Nach-
weis vorgeformter Spermienpakete erbracht. Lediglich in einem Fall
waren zahlreiche Samen in den Ductus muscularis vorgedrungen; eine
Hiulle war aber noch nicht ausgebildet. Die Spermatophoren diirften
also erst im FEndabschnitt des méannlichen Ubertragungsapparates
unmittelbar vor der Ubertragung entstehen. Hier dringen groBere Sekret-
mengen aus den akzessorischen Genitaldriisen durch die Muskelwandung
in das Lumen des Genitalkanals (s. 8. 83). Die kriftige Muskulatur des
Apparates preBt zum Zeitpunkt der Kopulation eine Portion Spermien
durch den Endabschnitt des Ganges hindurch. Das hier lagernde Sekret
umgibt diese Samen mit einer Hiille, die beim Awustritt aus dem Organ
spezifisch gestaltet wird und bei Berithrung mit dem AuBenmedium zu
einer festen Form erstarrt. Die basale FuBplatte konnte aus Sekreten
entstehen, die vor den Spermien hergeschoben und beim Auftreffen auf
die Wand des Partners flachgedriickt werden.

3. Microphthalmus sczelkowii

Bei M. sczelkowit wurden bisher keine auffilligen Paarungsgewohn-
heiten beobachtet. Die Analyse der Geschlechtsorgane macht es jedoch
moglich, eine direkte Sameniibertragung zu postulieren und den Vorgang
der Kopulation indirekt zu erschliefen.

Zwei paarigen minnlichen Genital6ffnungen zwischen 2. und 3. Seg-
ment entsprechen zwei weibliche, ebenfalls paarige Vaginalporen im
11. Borstensegment (Abb. 25). Sie fithren in ein receptaculdres Gewebe
in dem gespeichertes Fremdsperma gefunden wird.
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Der Vorgang der Besamung kann hiernach auf zwei Wegen erfolgen:
1. Die Partner legen sich wechselseitig gegeneinander und pressen jeweils
ihre ménnlichen Organe auf die entsprechenden weiblichen Offnungen.
2. Nur ein Tier besamt das receptaculire Gewebe des Partners. Beide
Individuen liegen dann in gleicher Richtung mit ihren Bauchseiten
aneinander.

Die saugnapfartigen Muskelbulbi werden vermutlich um die wulst-
tormigen Ridnder der weiblichen Offnungen gepreBt. Sie saugen sich
hier fest und fithren gleichzeitig die in ihrem Lumen liegenden Papillen
in die Wimpergénge des Speichergewebes. Die Muskulatur des Genital-
kanals preft dann Spermien und Sekrete des Ductus glandularis durch
das Gangsystem in diese weiblichen Organe. Das Sperma wandert
im Speichergewebe zu einer der peripher liegenden Zellen und wird
hier bis zum Zeitpunkt der Befruchtung gelagert.

4. Diskussion

Bei den Polychaeten und auch innerhalb der Familie Hesionidae ist
die freie Abgabe von Samen und Eiern und die dufere Befruchtung mit
Sicherheit urspriinglich. Die Ausleitung der Geschlechtsprodukte erfolgt
dabei durch die Segmentalorgane oder durch Ruptur der Kérperwand.
Bei vielen Arten kommt es zu Schwarmbildungen und synchroner Ab-
gabe der Geschlechtszellen.

Fir die Hesionidae sind Nephromixien als Ausfuhrkanile bei Podarke
obscura Verril (GrEcORY, 1907) beschrieben worden.

AuBere Befruchtung und Schwirmverhalten ist weiterhin fiir Podarke
pugeltensis Johnson (DAVENPORT u. Hickox, 1957) bekannt, aber auch
fir alle tibrigen Formen der Familie mit Schwimmvermdégen und dhn-
lichen Segmentalorganen wahrscheinlich.

Demgegeniiber gibt es eine Reihe von Arten, bei denen die duBere
Befruchtung auf wenige oder zwei Geschlechtspartner beschrankt ist.
Es kommt hier nicht mehr zu einer freien Ausschiittung der Geschlechts-
produkte. Der Laichakt erfordert einen engeren Kontakt, da Hier und
Samen in einer gemeinsamen Gallertmasse abgegeben werden. Diese
,» Pseudokopulationen’ (THORsoN, 1952) sind von Nicolea zostericola
Mgrn. (Herpin, 1925), Nereis diversicolor O. F. Miller (DEHORNE,
1925), Scolecolepis (MEczNIROW, 1869) und verschiedenen Auwfolytus-
Arten (Gromorm, 1965) bekannt, jedoch unseres Wissens nicht bei den
Hesioniden verwirklicht.

Solche Verhaltensweisen bilden in vergleichender Sicht den Uber-
gang zur direkten Ubertragung und inneren Befruchtung®. Bei diesen

8 Als einzigartiger Sonderfall einer Kopulation mu8 hier die Fortpflanzung von
Platynereis megalops (Verril) erwihnt werden. Das Weibchen verschlingt die
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Besamungsmechanismen stellen wir formal die Spermatophoreniiber-
tragungen von Hesionides arenaria und Microphthalmus aberrans vor die
komplizierten Kopulationen, ohne damit eine stammesgeschichtliche
Aussage zu verbinden. Die Verhaltensweisen bei diesen beiden Arten
sind im Vergleich mit &hnlichen Vorgéngen bei anderen Wirbellosen
(z. B. Skorpione, Oribatiden, Geophiliden, Symphylen, Machiliden)
sehr einfach. Innerhalb der Polychaeten haben sie jedoch als hohe
Spezialisation zu gelten, welche sich als besonderes Lebensformmerkmal
in mesopsammalen Biotopen entwickelt hat.

Die Ubertragung von Samenpaketen ist im iibrigen noch bei Proto-
drilus  rubropharyngeus Jiagersten beobachtet worden (JAGERSTEN,
1952). Bei diesem Archianneliden werden in einer indirekten Ubertragung
ballonférmige, am Boden abgelegte Samenbiindel vom Weibchen mit
Hilfe eines dorsalen Organs aufgenommen.

Spermatophoren sind allerdings in der Polychaetenliteratur mehr-
mals erwdhnt worden. Zumeist handelt es sich um Beschreibungen ein-
facher, unregelméfBiger, verklebter Spermaknéuel, wie z. B. bei den
Spioniden (SOpERsTROM, 1920). Eistc (1887) hat bei der Gattung
Capitella Blainville Spermatophoren entdeckt, GoopricE (1930) bei
Pionosyllis neapolitana Goodrich. Paraspio mecznikowianus (Claprd.).
bildet recht komplizierte Samenpakete aus; es sind spindelférmige Ge-
bilde konstanter Gestalt mit einem besonderen mit Papillen besetzten
Vorderteil (CErRrUTI, 1908).

Fiir alle Arten jedoch, bei denen auller mannlichen Kopulations-
organen noch weibliche samenspeichernde Bildungen auftreten — wie
vor allem bei Archianneliden (s. S.63) — ist eine direkie Begattung
nachgewiesen oder anzunehmen. Die Kopulation mit direkter Sperma-
itbertragung stellt bei den Polychaeten die hochste Stufe des ménnlich-
weiblichen Kontaktes dar. Sie ist bei den Hesionidae fir die Arten
Microphthalimus  fragilis, stmilis, sczelkowii, wurofimbriatus und wohl
auch listensis wahrscheinlich.

1I. Eiablage

Bei Hesionides arenaria wurde die Abgabe von Eiern 1963 von Ende
Juni bis Ende August beobachtet, 1964 waren von Anfang Juni bis Ende
Juli Laichakte festgestellt werden.

hinteren mit Spermien erfiillten Segmente des Méannchens. Die Samen durch-
brechen den Verdauungskanal und befruchten im Coelom die Eier (Just, 1914).

Eine weitere duBerst spezialisierte Ubertragung wird von Micronereis variegata
Claprd. (RuLLIER, 1954) beschrieben. Bei dieser Art verwundet das Minnchen mit
besonderen, umgewandelten Borstenhaken das Integument des Weibchens und
iibertrigt durch diese Offnung sein Sperma.
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Ablagebereite Weibchen sind leicht zu identifizieren. In der vorderen
Halfte der Tiere sind die Eier dicht zusammengelagert und im 6. Segment
hebt sich ein heller Wulst vom Riicken ab. Er wird aus mehreren Eiern
gebildet, die sich innerhalb der beiden groBen Segmentalorgane dieses
Segmentes befinden. Sie erweitern dabei das Lumen der Génge um das
Vielfache und vergroBern gleichzeitig auch den Kérperquerschnitt an
dieser Stelle; einer EigroBe von 30—40 um steht ein Querschnitt der
Génge von nur wenigen pum gegeniiber.

Die Ablage erfolgt einzeln durch den unpaaren Geschlechtsporus
auf dem Riicken des 6. Segments. Beim Laichakt werden die reifen
Geschlechtszellen jedoch gewohnlich zu mehreren hintereinander abgege-
ben, in einigen Féllen der gesamte Kivorrat eines Tieres.

Die Eier eines Individuums liegen dann eng zusammen zwischen den
Sandkérnern. Sie werden nicht festgeklebt und haften selbst kaum, so
daf man sie mit dem Wasserstrom einer Pipette leicht hin- und herbe-
wegen kann.

Der Transport der weiblichen Geschlechtszellen aus den hinteren
Segmenten nach vorn und ihre Abgabe werden durch Kontraktionen
des ganzen Tieres bewirkt. Hierbei verkiirzen die Weibchen hin und
wieder ruckartig den Kérper; ein Teil der vorderen Segmente wird leicht
hochgekrimmt, und eine peristaltische Kontraktionswelle lauft iiber
die Metameren hinweg. Die Aufnahme in die Segmentalorgane erfolgt
iber die bewimperten Gonostome, durch deren Cilienschlag auch Sper-
mien, die nach ihrer Ubertragung in diesen Korperabschnitt geraten, in
die Gonodukte eintreten und sie vollstdndig verstopfen koénnen.

Bei M. aberrans werden sémtliche Eier zum. gleichen Zeitpunkt in
einem schleimigen Gelege abgegeben. Die Ablage erfolgte in unseren
Kulturen nachts.

Ein derartiger Laich wurde bereits von Rasmussex (1956) be-
schrieben, aber irrtiimlich M. sczelkowii zugerechnet.

Tnnerhalb des ca. 3 mm groBen durchsichtigen Laichballens (Abb. 61¢)
liegen die Kizellen als dicke Schnur in Form eiuer kurzen Spirale.
Der Kokon ist seitlich meist von Sandkérnern und Detritus um-
geben; die Unterseite liegt der Glaswand der Kulturschale flach an.
Das von RasmusseEN gefundene QGebilde war auf einem Zosterablatt
festgeklebt.

Bei Microphthalmus sczelkowit ist der Beginn der Eiablage durch
erhohte Aktivitit zu erkennen. Beim Umherlaufen zwischen den Sand-
kornern wird die hintere Halfte des Korpers leicht vom Boden abge-
hoben, hin- und hergependelt und mit Detritusteilchen aller Art in
Berithrung gebracht. Diese kleben an einer von den Epidermiszellen
ausgeschiedenen Schleimhiille fest und bilden zusammen mit den Sekreten



Abb. 61a—c. Eigelege. a M. sczelkowii. Normaler Kokon. b M. sczelkowii.
Gelege zwischen Sandkérnern. ¢ M. aberrans
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einen ovalen unregelmifligen Ballen. Er wird zunichst weiter umher-
geschleppt (Abb. 63); aber nach ungefdhr einer halben Stunde zieht
sich der Polychaet aus dem Schleimmantel heraus oder versucht ihn
zwischen Sandkornern abzustreifen. Zuriick bleibt ein spindelférmiger,

Abb. 62a u. b. M. sczelkowii. Schnitte durch Eikokons

mit Detritus verklebter Kokon. Er hat eine Lénge von ca. 1mm
(Abb. 61a). In Kulturschalen ohne Detritus sind die Gelege fast durch-
sichtig (Abb. 61b). Ein Kokon kann 1-—8 Eizellen enthalten, durch-
schnittlich sind es 2—3 (Abb. 62).

Die Abgabe in die Schleimhiille kann nicht beobachtet werden. Bei
verschiedenen Individuen habe ich die Sekrethiille vom Koérperstamm
entfernt, jedoch in keinem Fall Ejer gefunden. Diese fiillten vielmehr
noch die letzten Segmente der legebereiten Tiere aus. Ich vermute
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daher, dafl die weiblichen Geschlechtsprodukte erst unmittelbar beim
Abstreifen der Kokons in diese hineingedriickt werden. Die Eier ver-
lassen das Hinterende entweder iiber den After oder durchbrechen
die Korperwand des Analsegmentes.

f_ ! ;

Abb. 63. M. sczelkowii. Tier bei der Ablage eines Kokons

I11. Entwicklung

Bei Hesionides arenaria kamen die in den Kulturschalen abgelegten
Eier niemals zur Entwicklung. Sie 16sten sich nach der Ablage innerhalb
weniger Stunden auf oder zerfielen nach den ersten total-iqualen Fur-
chungen in ihre Blastomeren.
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TuorsoN (1952) gibt als unterste Grenze fiir direkte Entwicklung
bei Polychaeten die EigroBe von 150-—180 pm an, speziell bei Sylliden
100—120 pm. Die relative Grofe der Hesionides-Eier (absolute Grofie
etwa 45 um), d. h. ihr Verhaltnis zur Korperldnge — 1:50 — und ihre
nicht sehr grofle Zahl — ca. 40—80 — lassen jedoch auch bei dieser Art
eine direkte Entwicklung ohne freies Larvenstadinum vermuten, wie sie fiir
die meisten Bewohner des Sandliickensystems typisch ist (REMANE, 1952).

Abb. 64a—c. H. arenaria. Entwicklungsstadien. a Ei nach der Ablage. b Post-
embryonales Stadium (s. Text). ¢ Jungtier mit 5 Borstensegmenten; Linge ohne
Anhénge 550 um, Breite 70 um

Ein junges Tier aus dem Prallhang représentiert mit groBer Wahr-
scheinlichkeit ein postembryonales Entwicklungsstadium von H. are-
naria (Abb. 64Db). Es ist 480 pm lang und 70 pm breit; Parapodien und
Borsten fehlen, ebenso alle Kopfanhinge. Von den Korperanhingen
sind nur die Anlagen der Uriten zu erkennen. Die Segmentierung mit
Prostomium, 6 Metameren und Pygidium ist dagegen schon sehr aus-
gepriigt. Die Bewegung erfolgt durch eine Kriechwimpersohle. Das
2. Segment besitzt auBerdem einen Wimperkranz. Deutliche Uberein-
stimmung zu adulten Hesionides besteht in der braunlichen Pigmen-
tierung ; zahlreiche rote Pigmentflecke (Augenflecke ?) finden sich zu-
sdtzlich am Vorderende.

Microphthalmus sczelkowit besitzt eine direkte Entwicklung. Nach
ungefahr 7 Tagen verlassen die Jungtiere die Eikokons (Abb. 65a, 66a).
Sie sind 250 pm lang und 90 pm breit und nur wenig gegliedert. Die
Farbung ist weiBlich mit schwach rotlicher lateraler Pigmentierung.
AuBerdem sind zwei rote Augenflecke (a) vorhanden. Am Vorderende
zeichnen sich die Anlagen der dorsalen Kopftentakel (df) als zwei kleine
astféormige Vorspriinge ab, lateral die drei Tentakelcirrensegmente (tc)
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Abb. 65a—c. M. sczelkowii. Postembryonale Entwicklungsstadien (s. Text)

als feine Aussackungen. Das Hinterende lduft in zwei nach hinten ab-
stehende Analcirren (ur) aus, unter denen eine schwach gekerbte, nach
unten abgewinkelte Anallamelle (al) hervorragt.

Bei einer Grofle von 550 um sind weitere Korperanhinge zu er-
kennen (Abb. 65b, 66b). Unter den dorsalen prostomialen Tentakeln
haben sich die knopfférmigen Anlagen der ventralen Tentakel (ot)
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entwickelt; zwischen den Augen ist der mediane Anhang (m¢) sichtbar.
Die lateralen Aussackungen zeigen ein kontinuierlich von vorn nach
hinten fortschreitendes Wachstum; zu den ersten 3 Segmenten haben
sich nach wenigen Tagen weitere hinzugefiigh. Am weitesten ist die
Ausbildung von Uriten und Anallappen fortgeschritten.

Abb. 66a—d. M. sczelkowii. Postembryonale Entwicklungsstadien (s. Text).
Lebendaufnahmen

Diese ersten postembryonalen Stadien vermogen noch nicht zu
schwimmen. Mit einer medianen Wimpersohle kriechen sie langsam auf
dem Substrat. Erst nach der Ausgestaltung mehrerer Borstensegmente
sieht man langsame undulierende Bewegungen mit Hilfe der ersten
Parapodien.

Bei der weiteren Entwicklung erfolgt eine fortschreitende Aus-
gestaltung der vorderen Anlagen des Prostomiums (Abb. 65¢, 66¢ u. d).
Die Ausstillpungen der Tentakelcirrensegmente erweisen sich als dor-
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Abb. 67a—c. M. aberrans. Postembryonale Entwicklungsstadien; Trochophora-
Larven (s. Text)

sale Anhénge, die ventralen treten erst spater hinzu. Nach 7 Tagen
ist das 1. Parapodiensegment (ps) in seiner spezifischen Form und mit

8a Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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mehreren Borsten ausgebildet. Die Léange des Tieres betragt dann etwa
800—900 pm.

Die Entwicklung von Microphthalmus aberrans verlduft tber ein
pelagisches Trochophora-Stadium.

Nach 4 Tagen ist die Embryonalentwicklung abgeschlossen. In der
Gallertmasse des Laichs bewegen sich viele hundert kleine Larven von
ca. 60 um Lénge. Erst mit der volligen Auflésung des Schleims verlassen
die Tiere innerhalb der néchsten Tage den zerfallenen Laichballen. Tm
freien Wasser der Kulturschale sammeln sie sich dann als positiv-
phototaktische Organismen an der Oberfliche.

Die Trochophorae sind fast durchsichtige Kugeln (Abb.67a). Sie
werden durch einen breiten dreizeiligen Prototroch (wk) in eine untere
und eine obere Hilfte gegliedert. Die Episphédre besitzt einen langen
apikalen Wimperschopf (aws) und grofe rotliche Augenflecke (). In
der Hyposphére liegt der bewimperte Blastoporus (bl).

Nach 10 Tagen stellen sich die ersten Mesodermzellen (mes) als
dunkle kugelige Masse im caudalen Teil der Tiere ein (Abb. 67b u. ¢).
Im Darm finden wir einzellige Griinalgen als Bestandteile der Nahrung.

Innerhalb von 14 Tagen wachsen die planktischen Trochophora-
Larven auf ca. 90 pm an. Sie sinken jetzt von Zeit zu Zeit auf den
Boden und suchen an der Glaswand nach einem geeigneten Substrat
fir die Metamorphose. Nach ungefdhr 3 Wochen ist die Larve durch
3—4 laterale Einschniirungen gegliedert (Abb. 67c¢). Auf beiden Seiten
der verbreiterten Episphére treten kleine Ausstilpungen (ta) auf, die wir
als Anlagen der Kopttentakel deuten. Im Inneren heben sich zwei dunkle
Mesodermknéuel ab.

Die Metamorphose trat in den Kulturen nicht ein; die Larven
starben nach 4 Wochen ab.

Die zur gleichen Zeit am Lister Haken entnommenen Proben er-
brachten zahllose Jungtiere einer Microphthalmus-Art. Es sind meta-
morphisierte M. aberrans. Sie wurden in allen Grofen mit mehr oder
weniger differenzierten Tentakeln und Parapodien gefunden und unter-
scheiden sich nicht von den entsprechenden Stadien von M. sczelkowris.

F. Bewegung
Die Bewegung von Hesionides arenaria weicht von derjenigen typi-
scher Vertreter erranter bodenbewohnender Polychaeten ab. FrIED-
rroH (1937) bemerkt in der Originalbeschreibung, dafl H. arenaria
,.zwischen den Sandkérnern éhnlich schlanken Tausendfiifilern lduft™.
Beim schnellen Laufen bleibt der Korperstamm weitgehend gestreckt;
er ynduliert nicht oder nur wenig (Abb. 68). H. arenaria kann eine kurze
Strecke riickwirts kriechen. Bei Kontraktion wird die Kérperlinge um
ein Drittel bis zur Halfte verkiirzt. Quetscht man ein Individuum, so
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laufen Kontraktionswellen von vorn nach hinten und in umgekehrter
Richtung iiber das Tier hinweg. Hesionides kann nicht schwimmen.

1. Analyse
Fir die Analyse des Bewegungsmodus wurden neben eingehender
binokularer Beobachtung Einzelbilder von Blitzlicht- und Filmauf-
nahmen ausgewertet.

Abb. 68a—c. Laufbilder, Aufnahmen aus Filmmaterial. a, b H. arenaria.
¢ Ophiodromus flexuosus. Langsam schwimmendes Tier

Die grofle Lichtempfindlichkeit und starke Beweglichkeit von
H. arenaria stellten die Filmarbeit vor groBe Schwierigkeiten. So war
eine filmische Bewegungsanalyse der Hesionides auf natiirlichem Sub-
strat nicht moglich; auch beim Kriechen auf ebenen Flichen wurde
keine ausreichende Schirfentiefe fiir eine groBere Zahl der Parapodien
erzielt.

Die Tiere muliten deshalb zwischen Objekttriger und Deckglas
gefilmt werden. Der Lauf ist hierdurch etwas verlangsamt, da vor allem
die Parapodien aus ibrer natiirlichen Auf- und Abbewegung in ein Hin-
und Herpendeln abgedringt werden. Die Methode verdndert nach unserer

8¥
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Auffassung jedoch nicht die grundsétzliche Art der Bewegung. Dennoch
miissen alle so gewonnenen Ergebnisse kritisch in Hinblick auf Koordina-
tion, Phasendifferenz, Geschwindigkeit u. a. betrachtet werden. Fur
einen Vergleich mit anderen Untersuchungen kénnen daher auch nur
qualitative Angaben herangezogen werden.

Zur Einzelbildanalyse wurden Aufnahmen ausgewdhlt, die einen
moglichst geraden Lauf zeigen. Der Winkel, den das Parapodium zur
Langsachse des Tieres einnimmt, ist hier am besten feststellbar.

Betrachten wir zundchst den Bewegungsablauf eines Parapodiums
in der vorderen Region des Kérpers. Das Notopodium nimmt nicht an
der Bewegung teil. Es steht leicht caudal gerichtet nach auBen ab und
erfihrt nur eine passive Verdnderung seiner Lage bei Biegung des
gesamten Koérperstammes.

Die eigentlichen Bewegungsapparate von H. arenaria sind die
latero-ventral befestigten, leicht nach unten abgeknickten Neuropodien.
Thre Lokomotion ist die mehr oder weniger diskontinuierliche Vor- und
Rickwirtsbewegung eines ,,Beines. Es wird zuerst nach vorn gestellt
und auf das Substrat gedriickt. Dann folgt ein schneller kraftiger
Riickschlag, der unter Streckung des Neuropodiums nach hinten fast
parallel zum Korper abliuft (Stemmphase; ,,power-stroke®). Bei der
Vorstellung wird der Ventralast wohl weitgehend vom Boden abgehoben
und schwingt in flachem Bogen nach vorn (Schwingphase). Das Auf-
setzen auf das Substrat 1ost ein erneutes Abstemmen nach hinten aus.

Promotion und Remotion der verschiedenen Podien laufen koordi-
niert als Wellenbewegung iiber den Koérperstamm der Tiere hinweg.
Film- und Photoanalyse lassen dabei zwei Phinomene deutlich werden.
1. Die letzten 10—5 Parapodien fithren oft nur noch eine geringe oder gar
keine Bewegung aus. 2. Die Bewegungsfolge der Neuropodien ist nicht
einem einzigen festen Koordinationsrhythmus unterworfen, d.h. die
Phasendifferenz ist nicht konstant. Beide Beobachtungen stehen mit-
einander in Zusammenhang und sollen hier nédher erdrtert werden.

Eine unterschiedliche Phasendifferenz ist nicht nur auf verschie-
denen Aufnahmen zu erkennen. Auch innerhalb eines momentanen Be-
wegungsablaufes sind verschieden weit voneinander entfernte Neuro-
podien miteinander synchronisiert.

Die meisten Analysen ergeben das Bild einer Vierer-Koordination,
d. h. die Phasendifferenz zwischen zwei aufeinanderfolgenden Podien
betrigt ungefdhr 0,3; jeweils das 4. Parapodium nimmt die gleiche
Stellung ein wie das 1., dann das 7., das 10. usw. Dabei zeigt sich eine
ganz bestimmte Folge von Bewegungsstellungen. Zwei Stadien der Pro-
motion steht immer ein Stadium der Remotion gegentiber (Abb. 69). Das
bedeutet, die Stemmphase der Organe geht ungefihr doppelt so schnell
vor sich wie die Fiithrung nach vorn.
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Hin und wieder finden wir auch eine Phasendifferenz von ca. 0,5;
jeweils die tberndchsten Parapodien sind miteinander koordiniert.
Vor- und Riickschlag erfolgen also in annéhernd gleicher Geschwindigkeit.
An einigen Aufnahmen wurden auch Phasendifferenzen von 0,25 oder
0,2 beobachtet.

Bei unterschiedlichen Synchronisationsverhéltnissen auf einer Mo-
mentaufnahme liegen die groBen Phasendifferenzen stets am Vorder-
ende, die geringeren weiter hinten. So kann z. B. das 1. Neuropodium

Abb.69au. b. H. arenaria. Nachzeichnungen von Einzelaufnahmen aus Filmmaterial.
Es wurden nur die Neuropodien gezeichnet. Die Punkte bezeichnen synchron
stehende Neuropodien

einer Seite mit dem 3. synchron schlagen, dieses aber erst mit dem 6.,
das wieder mit dem 9. usw. Die Erregungswelle, die wahrscheinlich
vom Vorderkorper aus das Vor- und Zuriickschlagen der Beinstummel
auslost, wird auf dem Weg nach hinten verzogert; die Frequenz der
Podienbewegung nimmt von vorn nach hinten ab. Die Geschwindigkeit
des aktiven Riickschlags der erregten Podien wird jedoch nicht beein-
trachtigt, so daB die Neuropodien der hinteren Korperhilfte ebenso
wirksam sind wie jene des Vorderendes.

Vergleichen wir die Phasendifferenzen zu den gegeniiberliegenden
Neuropodien der anderen Korperseite. Auch hier existiert ein koordinier-
tes Zusammenwirken von Vor- und Riickwirtshewegungen. Eine Phasen-
differenz von etwa 0,5 auf der einen Seite ist auch auf der anderen
verwirklicht; eine Verringerung der Differenz wird auf beiden Seiten
gleichm#fBig durchgefithrt. Es kommt so zu einer mehr oder weniger
alternierenden Bewegung der Podien eines Segmentes (Abb. 68, 69).

8b Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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Bei einer Phasendifferenz von etwa 0,5 erhalten wir mithin das
typische Bild eines Kreuzganges. Wahrend auf der einen Seite die beiden
Aste zweier benachbarter Segmente am weitesten voneinander entfernt
sind, haben die ihnen zugehorigen Parapodien der anderen Seite die
kiirzeste zueinander mogliche Entfernung eingenommen. Bei einer
Vierer-Koordination ergibt sich eine Modifikation dieser Anordnung.

11. Diskussion

Innerhalb der Polychaeten sind sehr unterschiedliche Bewegungs-
weisen verwirklicht (Bomw, 1906; Eisig, 1906; Storre, 1932; CLARK,
1964 u. a.). Wir wollen uns jedoch nur auf einen Vergleich mit typisch
erranten Vertretern beschrinken, wie sie in Bearbeitungen an Nephthys
und besonders Nereis vorliegen (Foxow, 1936; Gray, 1939, CLARK,
1960).

Die auffilligsten Unterschiede zwischen dem Lauf von Hesionides
arenaria und der Bewegung eines groflen benthontischen Polychaeten,
zu denen auch Vertreter der Familie Hesionidae wie Ophiodromus
(Abb. 68c) gehdren, ergeben sich aus dem Nichtgebrauch oder Gebrauch
der Korperstamm-Muskulatur.

Bei einem kriechenden Polychaeten dieses Typs wird neben der
Bewegung der Parapodien auch die Langsmuskulatur auf beiden Seiten
alternierend kontrahiert. Diese Kontraktionen laufen als Wellen-
bewegungen von hinten nach vorn iiber den Korper und versetzen ihn
in kontinuierliche sinusférmige Schwingungen (s. auch Abb. 68c). Un-
dulation und Parapodienschlige bewirken zusammen die normale
gleitende Forthbewegung. Bei schnellen Schwingungen geht sie in
Schwimmen tiber.

Bei Nephthys wurde niemals eine getrennte Bewegung von Kérper-
stamm und Parapodien beobachtet. Nereis kann sich jedoch auch nur
seiner Parapodien bedienen; es resultiert daraus eine wesentlich lang-
samere Kriechweise. Die sich rhythmisch verkiirzende Langsmuskulatur
ist also der eigentliche Motor fiir die schnelle Fortbewegung dieser Tiere.

Bei Hesionides sind demgegeniiber die Parapodien der alleinige
Bewegungsapparat; das Tier kann die Kérperstamm-Muskulatur nicht
rhythmisch kontrahieren. Bei schnellem Lauf entsteht allerdings meist
passiv eine Undulation.

Vergleichen wir die Struktur des Bewegungsapparates bei den ,,undu-
lierenden* und den ,laufenden Polychaeten, so ergeben sich fiir
H. arenaria zahlreiche Baueigentiimlichkeiten, die wir in direkte Be-
ziehung zur laufenden Bewegung stellen.

1. Die Parapodien von Nereis sind breite Aussackungen dicht neben-
einanderliegender Segmente (s.auch Abb. 68c); sie sind lateral auf
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breiter Basis am Korperstamm angebracht. Noto- und Neuropodium
sind eng miteinander verbunden und bilden breitflichige Platten.

Bei Hestonides stehen die Parapodien dagegen relativ weit ausein-
ander — sie weisen eine groBe Hiftdistanz auf (Abb. 1, 58). Dorsaler
und ventraler Ast sind weitgehend getrennt. Das Notopodium steht
starr vom Korper ab und nimmt nicht an der Bewegung teil. Das Neuro-
podium hat nur eine geringe Fldche; es ist dariiber hinaus nicht als
breite Aussackung auf der Korperseite befestigt, sondern etwas hori-
zontal verkantet und nach unten abgewinkelt dem latero-ventralen
Teil des Korpers angesetzt.

2. Bei Nereis wird mit dem Riickschlag des Podiums ein breites
Borstenbiindel nach aufien gespreizt und so die wirksame Flidche wesent-
lich vergroBert. Die Borsten bertihren das Substrat nur wenig.

Die heterogomphen, zusammengesetzten Hesionides-Borsten kénnen
nicht gespreizt werden; sie sind fest im Innern des Borstensackes ver-
ankert und dienen als elastisches Widerlager fiir das Podium bei der
Stemmphase. Thre distalen Enden koénnen beim Aufsetzen auf dem
Substrat federnd abknicken.

Der ventrale Ast von H. arenaria ist daher kein Ruderorgan; Lage
und Struktur weisen ihm die Funktion eines ,,Beines zu.

3. Weitere strukturelle Unterschiede liegen in der verschiedenartigen
Ausbildung der Muskulatur. Bei H. arenaria werden die bei Nereis und
Nephthys méchtigen Biindel dorsaler und ventraler Léngsmuskulatur
zu relativ diinnen Faserstringen reduziert. Demgegeniiber erscheint
die spezielle Neuropodialmuskulatur weitaus kompakter. Der dorsale
und der ventrale Ast werden beiderseits von einem starken, sich auf-
gliedernden Muskelgeflecht umfaBt. Das bedeutet aber eine Funktions-
verlagerung der Bewegung von der Lingsmuskulatur des Stammes auf
die Parapodien. Mit dieser Umkonstruktion entfdllt weitgebend die
Schlangelbewegung ; eine Undulation kann nur noch passiv bei groBerer
Geschwindigkeit entstehen.

Nach Crark sind Parapodienmuskeln, die nicht mehr genau seg-
mental angeordnet sind, in mechanischer Hinsicht vorteilthafter firr die
Bewegung der Parapodien. Dieses Prinzip ist bei H. arenaria ebenfalls
verwirklicht (Abb. 7); Pro- und Retraktor sind zum Teil in den benach-
barten Segmenten verankert und erméglichen so eine sehr kraftvolle
Vor- und Riickwartsbewegung des Neuropodiums.

Fir die Laufbewegung von H. arenaria gibt es unseres Wissens
wenige Vergleichsmoglichkeiten innerhalb der Polychaeten. Die Syllide
Placosyllis brevipes Hartmann-Schroder, ein mesopsammaler Grob-
sandbewohner, bewegt sich sehr langsam ohne rhythmische Kontraktion
der Langsmuskulatur nur durch Aktion der Neuropodien fort. Eine
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ahnliche Bewegungsweise zeigen auch einige andere Arten wie z. B.
Ophryotrocha.

Hesionides zeichnet sich gegeniiber diesen Formen vor allem durch
einen raschen Schlag der Neuropodien aus, die ihr zusammen mit groBer
Kontraktilitit des Korperstammes eine sehr schnelle Beweglichkeit
vermitteln.

Unter den anderen Vertretern der Hesionidae finden wir nur noch
bei H. mazima eine wohl im Prinzip ahnliche, aber langsamere Fort-
bewegung. Die Microphthalmus-Arten sind langsam kriechende Orga-
nismen, die ihren Koérper rhythmisch kontrahieren und sich so durch
das Substrat hindurchschieben.

Die grofien Formen der Familie konnen sich durch schnelle Undula-
tion ihres Korpers vom Boden erheben und kurze Strecken durch-
schwimmen (Abb. 68c¢).

Vergleichen wir jedoch die Bewegung eines Hesionides mit anderen
vielgliedrigen Articulaten, so finden wir bei Peripatus und den Geo-
philomorpha zahlreiche iiberraschende Ubereinstimmungen (MANTON,
1950—1952).

Innerhalb der Articulaten hat sich somit schon auf der Stufe der
Polychaeten in Anpassung an das Liickensystem eines marinen Sand-
bodens eine laufende Fortbewegung entwickelt, die ihre hauptséchliche
Auspriagung erst bei den vom Wasser weitgehend unabhéngigen, stammes-
geschichtlich hoher stehenden Onychophoren und Chilopoden erfihrt.

6. Lebensformanalyse

Hesionides arenaria, H. gohari, Microphthalmus listensis sind typische
Sandliickenbewohner. M. aberrans und sczelkowit stehen ihnen als Be-
wohner sandig-schlickiger Biotope 6kologisch sehr nahe.

Die monographische Bearbeitung der beiden Gattungen hat eine
Fiille spezifischer Strukturen und Verhaltensweisen erbracht, die in
divekter Beziehung zum Lebensraum des Mesopsammals stehen. Eine
vergleichende Analyse dieser Lebensformcharaktere als Adaptationen an
die abiotischen Faktoren des interstitiellen Milieus (REMANE, 1952;
SwepMARK, 1955, 1958, 1964; DELAMARE-DEBOUTTEVILLE, 1960;
Ax, 1963) fithrt zu generalisierenden Aussagen iiber den Lebensformtyp
mesopsammaler Polychaeten der Familie Hesionidae.

Aus der Korpergestali zeichnen sich folgende Lebensformcharak-
tere ab:

1. Der schlanke Habitus von H. arenaria, H. gohari, M. listensis.

2. Die Cephalisation des Vorderendes in der Gattung Hesionides
durch Verschmelzung von Segmenten und die Reduktion der Kérper-
aphdnge in Zahl und GroBe.
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M. listensis zeigt allerdings eine gegenliufige Tendenz zu einer
extremen Verldngerung von Tentakeln und Cirren zu langen faden-
formigen Anhéngen, deren Anpassungswert vorerst nicht zu erkliren
ist. Die Syllide Dioplosyllis cirrosa Gidholm ist ein Parallelbeispiel aus
der franzosischen Fauna mariner Schillbéden.

3. Der Umbau des ventralen Parapodienastes von Hesionides zu
einem beinartigen Lauforgan.

4. Die Ausbildung der Anallamellen zu Haftapparaturen.

5. Die Reduktion der Lichtsinnesorgane bei H. arenaria. Sie steht
in Zusammenhang mit der Besiedlung des interstitiellen Lebensraumes
und wird als degenerative Evolution (Kosswia, 1960) gedeutet.

Zahlreiche anatomische Lebensformmerkmale liefern die zweite
Gruppe spezifischer Adaptationen:

1. Die Umwandlung der Epidermis von H. arenaria in ein chordoides
Polstergewebe.

2. Die Entwicklung eines clitellaren Driisenepithels in der Gattung
Microphthalmus.

3. Die Differenzierung des Pharynx zu einem Saugorgan mit starker
Entwicklung der radidren Muskulatur.

4. Die Ausbildung langer fadiger Spermien; sie steht in Beziehung
zu einer direkten Spermaiibertragung.

5. Der Bau der Geschlechtsorgane als komplizierte Kopulations-
apparaturen bei den verschiedenen Arten und das receptaculére Speicher-
gewebe von M. sczelkowir.

6. Die Reduktion der Eizahl und die Ausbildung groBer dotterreicher
Eier bei H. arenaria, M. sczelkowii und M. listensis.

In der Ernihrungsbiologie sind Hesionides und Microphthalmus auf
die Aufnabhme von Mikroorganismen und Detritus durch Pumpsaugen
spezialisiert. Dieser Modus hat sich innerhalb der Familie mit der
Umkonstruktion des Pharynx zu einem Saugorgan herausgebildet.

Die Fortpflanzungsbiologie zeigt in zwei Punkten besonderes ein-
drucksvolle Adaptationen an das Sandliickensystem :

1. Der Ubergang von &ufBerer Befruchtung zur direkten Spermaiiber-
tragung innerhalb der Familie Hesionidae. Sie wird entweder durch
Spermatophoren (H. arenaria, M. aberrans) oder durch direkte Kopula-
tion (M. sczelkowit) vollzogen.

2. Die Unterdriickung frei schwimmender Larven und der Ubergang
zur direkten Entwicklung bei M. sczelkowis, wahrscheinlich auch bei
M. listensis und H. arenaria. M. aberrans hat eine indirekte Entwicklung
durch Trochophora-Larven beibehalten.

SchlieBlich sind auch im 6kologischen Verhalten hochgradige An-
passungen an das bewegte interstitielle Sandgefiige zu verzeichnen.
Hierzu gehoren der rasche, chilopodenartige Lauf von H. arenaria und
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die besonderen Schutzmechanismen der Einrollung (M. listensis) und
der Festheftung durch die Anallappen.

H. Systematik
1. Gattung Hesionides

Hesionides arenaria Friedrich.

Hesionides gohari Hartmann-Schroder.

Hesionides maxima nov. spec.

Die Gattung wurde 1937 von FRIEDRICH mit Hesionides arenaria
begriindet. Von 1954 an liegen zahlreiche Fundortsangaben fir diese
Art von den verschiedensten Kiisten der Erde vor. Obwohl bisher sicher
nur ein sehr geringer Teil der natiirlichen Fundorte bekannt ist, konnen
wir auf eine kosmopolitische Verbreitung schlieBen.

Hestonides gohart Hartmann-Schroder (1960) ist aus dem Roten
Meer beschrieben und wurde spater auch im Mittelmeer entdeckt.

Hesionides maxima nov. spec. stammt aus dem Eulitoral der Nord-
seeinsel Sylt.

Alle drei Species sind durch weitreichende Ubereinstimmungen der
Korpergestalt ausgezeichnet. Die auffilligsten Unterschiede bestehen
in der GroBe der adulten Tiere.

11. Gattung Microphthalmus

MEeczrikow (1865) begriindete die Gattung mit der Art Microph-
thalmus szelkowii. Fir den Gattungsnamen zog er die Ausbildung von
zwei kleinen Augenflecken auf dem Prostomium heran, ein Merkmal, das
sich auch bei allen spiter bekannt gewordenen Arten feststellen lief.

Zehn Species und Varietdten wurden in der Folgezeit beschrieben;
zwei neue Artdiagnosen stehen in dieser Arbeit.

Microphthalmus sczelkowii Mecznikow.

Microphthalmus fragilis Bobretzky.

Microphthalmus similis Bobretzky.

Microphthalmus aberrans (Webster u. Benedict).

Microphthalmus wrofimbriatus Alikunhi.

Microphthalmus actculata Hartmann-Schrdder.

Microphthalmus monolicornis Hartmann-Schroder.

Microphthalmus ancistrosyllitformis Hartmann-Schroder.

Microphithalmus southerni nov. spec.

Microphthalmus listensis nov. spec.

M. sczelkowit var. caniabrica Rioja, M. sczelkowit var. murmanica
Zachs sowie die als Synonym fiir M. sczelkowii bezeichnete Podarke
caece konnten nicht mit Bestimmtheit identifiziert werden.
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Trotz einer neueren Ubersicht von Lo GrEca (1950) ist die kritische
Nachpriifung des bisher beschriebenen Materials erforderlich. Die
geringe Grofe und teilweise nur minimale Unterschiede in der duBeren
Organisation haben die Bestimmung erschwert. Charakteristische Merk-
male, wie sie die Borsten des Dorsalastes darstellen, sind an fixierten
Tieren oft nur schwer zu erkennen und wurden bei der Beschreibung
nicht immer beriicksichtigt. Ebenso hat man der Linge der Koérper-
anhinge und der GesamtgroBe der Tiere zu geringe Bedeutung bei-
gemessen. Schon die Beschreibung und die Zeichnungen von MECZNIKOW
(p. 334-—335, plat. XX1IV, Fig. 10-—12) sind zum Teil falsch oder so all-
gemein gehalten, dafl sie zu einer Reihe von Verwechslungen Anlall gaben.

Mit der Wiederentdeckung des Gattungstypus am locus typicus
bei Helgoland wurde eine Neubeschreibung der Art moglich. Die Bear-
beitung von drei weiteren Arten der Nordsee erlaubte gleichzeitig eine
Revision einzelner anderer Artbeschreibungen und Fundortsanzeigen.
Hierbei konnte fixiertes Material von der Ostkiiste der USA, vom
Schwarzen Meer und vom Mittelmeer zum Vergleich herangezogen
werden?®.

Bei den Arten vom Schwarzen Meer handelt es gich um die von
BosreTzZKY (1870) in der Bucht von Sebastopol gefundenen M. similis
und M. fragilis, die mit 50—60, bzw. 60—80 Segmenten zu den gréBten
Vertretern der Gattung gehoren. Sie wurden neuerdings von La GrEca
(1950) an Material aus dem Golf von Neapel eingehend bearbeitet.

Es existieren jedoch mehrere Unterschiede zwischen den Popula-
tionen vom Schwarzen Meer und denen von Neapel. Auch CogNETTI
(1962) identifiziert zwei Arten von der Kiiste von Livorno als M. fragilis
und M. similis, obwohl er an seinem Material Differenzen zu La GrEcAs
Beschreibung feststellen konnte.

Mboglicherweise handelt es sich bei den Formen aller drei Autoren
um verschiedene, zum Teil noch nicht systematisch erfafite Arten. Mit
Sicherheit gilt dies wohl fir ,,M. similis, die Banse (1959; p. 298,
Fig. 2) (s. auch Bawse in R1ED1, 1963) von der Adria bei Rovinj beschrie-
ben hat. Sie unterscheidet sich von den Schwarzmeer- und Mittelmeer-
formen (L GrEcA) nicht nur durch die kurzen Dorsalcirren und die
ganzrandige Anallamelle, sondern vor allem durch die ganz andersartige
Borstenbewaffnung des Notopodiums.

Die von Fize (1964) fir den Golfe d’Aigues Mortes (Mittelmeer)
angegebene M. similis weicht ebenfalls von der Beschreibung durch
La GrEca ab, zeigt aber groBe Ubereinstimmungen mit ,,M. simalis‘
von BANSE.

9 Fiar die freundliche Uberlassung von Vergleichsmaterial danke ich Frau

Dr. Marian H. PerrBoNE, Washington D.C., Frau Dr. A. Fize, Montpellier und
Herrn Dr. T. MarINOV, Varna.
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WEBSTER u. BENEDICT beschreiben 1885 von der Ostkiiste der USA
(Bastport, Maine und Provincetown, Mass.) eine Podarke aberrans, die
von SoUuTHERN (1914) mit Recht in die Gattung Microphthalmus gestellt
wurde.

SouTHERN, der die Typenexemplare nachuntersucht hatte, fand
iberraschenderweise ganz andere morphologische Kennzeichen. WxB-
STER u. BENEDIOT beschrieben die Borsten des Notopodiums als ,,kurz,
kriftig, einfach und zu sechst bis acht in einem Biindel stehend‘.
SourHERN dagegen konnte diese Borsten nicht wiederfinden. Er be-
schreibt vielmehr drei spezifische notopodiale Borsten: ,,Eine schlanke
abgerundete Acicula, eine kriftige gebogene glatte Borste, die in einer
feinen Spitze endet und eine dhnlich gebogene Borste, deren Endab-
schnitt mit feinen Zihnen besetzt ist.*

Damit liegt der Verdacht nahe, daBl WaBsTER u. BENEDIOT und
SoutHERN zwei vollig verschiedene Tiere untersucht haben. Diese Ver-
mutung wird bei der Durchsicht der Originalbeschreibung der Podarke
aberrans bestirkt. Die Angaben von WEBSTER u. BENEDICT enthalten
Merkmale von Tieren zweierlei GroBe, die fiir verschiedenalte Tiere dieser
einen Art gehalten wurden. Fir die Artbeschreibung haben sie haupt-
sichlich Merkmale der groBeren Exemplare (Linge 9 mm, Breite 1 mm)
herangezogen. Dazu gehdren das Fehlen von Augen, der Besitz von
Dorsalcirren, die fast die Linge der Tentakelcirren erreichen und das
schon beschriebene Borstenbiindel im Dorsalast. Die Anallappen sind
fast doppelt so breit wie das Pygidium; der freie Rand soll mit einer
Reihe von Papillen besetzt sein.

Nach WEBSTER u. BENEDICT sind die meisten Exemplare ihres Mate-
rials ,,half-grown® (3—8 mm lang, 0,2—0,6 mm breit). Die Unterschiede
zu den groBen Exemplaren fithren sie offensichtlich auf den vermuteten
juvenilen Zustand zuriick. So besitzen die Tiere zwei rote Augen; die
Cirren sind kiirzer und die Anallamelle hat einen einfachen Rand, sie
ist nicht breiter als das letzte Segment. Uber die Borsten der kleineren
Tiere werden keine abweichenden Angaben gemacht. Wir miissen aber
annehmen, dafl sie eine andere und zwar die von SouTHERN gefundene
Borstenbewaffnung aufweisen.

Mit groBer Wahrscheinlichkeit bilden daher die von WEBSTER u.
BaNEDICT als juvenil interpretierten Individuen eine eigene Art. Hierfiir
sprechen besonders die Angaben iiber Augen und Analplatte. Nach
unseren Erfahrungen an M. aberrans, sczelkowii und listensis zeigen
Ausbildung und Form dieser Organe im Lebensablauf der Tiere keine
wesentlichen Verdnderungen.

Eine Art aus dem Eulitoral von Sylt hat in der dorsalen Borsten-
bewaffnung groBe Ahnlichkeit mit M. aberrans in der Kennzeichnung
von SoUTHERN. Dieses Tier besitzt ferner rote Augen, sein Anallappen
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ist relativ schmal und hat einen glatten Randsaum. Die GroBe stimmt
mit derjenigen der ,half-grown’ Tiere von WEBSTER u. BENEDICT
iberein. Wir identifizieren daher unser Material mit Microphthalmus
aberrans sensu Southern. Errasox (1920) nahm diese Einteilung fir
Funde aus dem Oresund vor; THORsON (1946) erwihnt die Art fiir die-
selbe Region.

Damit wird der Artnahme ,aberrans” auf die ,half-grown* Tiere in
der Beschreibung von WEBSTER u. BENEDIOT begrenzt. Eine Uber-
priifung der groBen Exemplare am Originalfundort ist notwendig.

Die von RasmusseN (1956) als M. sczelkowii bestimmten Exemplare
aus dem Isefjord (Danemark) gehoren auf Grund der sehr guten Habitus-
zeichnung und der Wiedergabe eines Geleges (s. S. 106) eindeutig zu
M. aberrans.

Die Bearbeitung der Polychaeten von Clare-Island (Irland) durch
SouTHERN enthilt eine weitere Microphthalmus-Art, die M. sczelkowii
zugeordnet wurde. Die Neubeschreibung dieser Form vom locus typicus
hat jedoch weitreichende Unterschiede zwischen dem Helgolander
Material und den Irischen Exemplaren ergeben. Wir errichten fiir die
letzteren eine neue Art Microphthalmus southerni nov. spec. und folgen
damit einem Vorschlag von Errason (1920).

FavveL (1923), Frreprice (1937) und Usaarow (1955) haben die
Zeichnungen von SouTHERN fir M. sczelkowis in ihre Bestimmungs-
werke iibernommen. Sie sind zur Charakterisierung der Art jedoch nicht
zu verwenden, da sie der neuen M. southerni zugehoren.

Rrora (1925) errichtete die Varietdt M. sczelkowii wvar. cantabrica
von der spanischen Nordkiiste bei San Vicente de la Barquera. AUGENER
(1940) identifizierte diese Form fiir die Ostsee. Rio7as Erkldrung besteht
aber nur aus wenigen Satzen ohne Angaben tiber Habitus und GroBe.
Die Varietéit soll sich von M. sczelkowii nur durch das Fehlen der Kamm-
borste (“las cerdas multifidas‘) im dorsalen Ast oder durch eine kapillare
Borste, die an ihre Stelle getreten ist, unterscheiden.

Ebenso unsicher erscheint die von Zacus (UsaHarow, 1939) auf-
gestellte M. sczelkowii var. murmanica, bei der Acicula und Kammborste
fehlen und nur eine ahledhnliche Borste im Dorsalast vorhanden ist.

Aus der indischen Fauna wird 1948 M. wurofimbriatus Alikunhi
gemeldet. Spéter fiihrt HARTMANN-SCHRODER (1960) fir das Rote Meer
eine Microphthalmus c. f. urofimbritta auf. Die Bestimmung wurde jedoch
nur auf Grund des Papillenkranzes am Anallappen durchgefiihrt, ein
Merkmal, das M. fragilis und M. similis auch besitzen.

Fiir Peru und Chile hat HARTMANN-ScHRODER 1962 drei neue Arten
M. aciculate, M. monolicornis und M. ancistrosylliiformis verdffentlicht.

Schliellich erwahnt PrrTiBoNE (1963) M. sczelkowii und M. aberrans
fir die Ostkiiste der USA. Die Nachprifung der mir zugesandten



126 W. WESTHEIDE:

Exemplare hat jedoch gezeigt, daB diese nicht mit den Formen der Nordsee
identisch sind. PETTIBONE gibt auBerdem Podarke caeca (WEBSIER u.
Bexepict, 1881) als Synonym fiir M. sczelkowii an. Schon die Gestal-
tung der Borsten in der Darstellung durch WEBSTER u. BENEDIOT zeigt
aber, da} die Qleichsetzung ungerechtfertigt ist.

Podarke caeca und die beiden anderen von PETTIBONE gefundenen
Microphthalmus-Arten sind moglicherweise neue, noch nicht erfalite
Formen.

Microphthalmus listensis nov. spec. wurde bei Sylt und Helgoland
gefunden.

I11. Bestimmungsschliissel fiir die Gattungen
Hesionides und Microphthalmus

Drei Tentakelcirren an jeder Seite; 11 Anhénge des Vorderendes;
Anallamelle zweilappig . . . . . . . . . . .. Hesionides Friedrich

3 Paar Tentakelcirren an jeder Seite; 17 Anhénge des Vorderendes;
Anallamellen einlappig; 2 kleine Augen Microphthalmus Mecznikow

Hesionides

1. Korper regelméflig mit je 2 roten Flecken auf den Segmenten; er-
wachsene Tiere breiterals 0.2 mm. . . . . H. maximae nov. spec.

1 x. Korperbreite ungefihr 0,1 mm . . . . e e .02
2. Anallamellen breit facherformlg, am Pygldlum getrennt inserierend
..... . . . . . .H. arenaria Friedrich
2x%. Anallamellen erst im dlstalen Teil in zwei rundliche Lappen ge-
trenmt . . . . . . . ... .. . H. gohari Hartmann-Schroder

Microphthalmus

Die unsicheren Varietdten M. sczelkowii var. murmanica und M. sczel-
kowit wvar. cantabrica bleiben unbericksichtigt. M. fragilis und M.
similis sind nach den Angaben von La GrEca (1950) aufgefiihrt.

1. Dorsalast mit mehr als 4 Borsten . . . . . . . . . . . . . . .7
1x . Dorsalast mit weniger als4Borsten . . . . . . . . . . . . .2
2. Dorsalcirrus viel langer als Ventralast . . . . . . . . . . . . 6
2% . Dorsalcirrus kiirzer, ebenso lang oder nur wenig linger als Ven

tralast . . . . . ... .. e o oo oo .03
3. Zwei verschiedene Borstentypen im Dorsalast B

3. Drei verschiedene Borstentypen im Dorsalast: Kleine Acicula;
leicht gebogene, ahledhnliche spitze Borste und schlanke, fein ge-
zahnte Kammborste ; Schwanzlappen einfach rundlich, oft mit Kerbe;
nicht iiber 40 Parapodlensegmente .

..... . M. abermns (Websteru Benedlet)

4. DorsalastmltKammborste e
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4 x. Dorsalast ohne Kammborste, nur Acicula mit knopfartiger Spitze
und 1 oder 2 feine Nadeln . . . . M. aciculate Hartmann-Schroder
5. Kammborste im Dorsalast mit 5 langen, kraftigen parallel zum Bor-
stenschaft stehenden Zihnen; Ventralborsten an der Spitze mit
3 Zéhnen ; einfacher, runder breiter Anallappen . ..
- M. southerm nov. spec.
5x. Kammborste emfach gebogen distal sehr fein gezdhnt; vom 2. Bor-
stensegment an ein einfacher, schwach S-férmiger Haken .
. M. ancistrosylliiformis Hartmann-Schroder
S X. Kammborste mit mehr als 10 kleinen, schrig nach aullen gerichte-
ten Zahnchen; Ventralborsten an der Spitze bifid; einfacher runder
Anallappen, oft mit Kerbe; nicht iiber 30 Parapodiensegmente
. o o . M. sczelkowii Mecznikow
6. Dorsalast mlt 2 Borstentypen Kleme Acicula mit knopfférmiger
Spitze und fein gezdhnte Kammborste; Ventralast mit Aciceln, ein-
fachen und zusammengesetzten Borsten, diese bifid; Schwanzlappen
mit Papillenkranz; nicht iiber 65 Segmente M. similis Bobretzky
6 < . Dorsalast mit 3 Borstentypen: Kleine Acicula mit knopfférmiger
Spitze; einfache, fein gebogene spitze Borste und fein gezdhnte
Kammborste; Ventralast mit Aciceln und zusammengesetzten
Borsten, diese einzahnig; einfacher rundlicher Anallappen, breit-
spatelférmig; nicht mehr als 28 Parapodiensegmente . ..
M. listensts nov. spec.
7. Dorsalast mlt ungefahr 5 dunnen einfachen Borsten ; Dorsalcirren viel
langer als Ventralast; Schwanzlappen einfach, breit .
.« . . . M. monolicornis Hartmann- Schroder
7. Dorsalast mlt mehr als 10 dorsalen Borsten; Schwanzlappen mit
Papillenkranz . . . . .. .. .8
8. Im Dorsalast 12-—14 elnfaehe spltze Borsten eine Acwula mit knopf-
formiger Spitze und eine sehr schlanke, spitze, gebogene Kammborste
mit feiner Zahnung; ventrales Borstenbiindel mit Aciceln und 3 ver-
schiedenen anderen Borstentypen; zusammengesetzte Borsten fein
gezahnt, bifid; bis zu 90 Segmente . . . . M. fragilis Bobretzky
8 X. Im Dorsalast 12—18 einfache spitze Borsten; 1 Acicula und eine
kraftige fein gezdhnte Kammborste; ventrales Borstenbiindel mit
Aciceln und 5 verschiedenen anderen Borstentypen; zusammen-
gesetzte Borsten nicht fein gezdhnt, bifid . .
.M. moﬂmbrmtus Ahkunhl

IV. Beschreibungen der uniersuchien Arten
1. Hesionides arenaria Friedrich

Friepricr 1937, p. 343—345, Figs. 1-—4.
FriepricH, 1937; p. 63, 99, 101, 185, 187, Fig. 59e—h.
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DrrLAMARE-DEBOUTTEVILLE, GERLACH u. SIEWING, 1954; p. 378, 380,
384, 385, 386, 391, 392, 400.

DELAMARE-DEBOUTTEVILLE, 1954 (. spec.); p. 427, 445.

Varrawov, 1954 ; p. 55—56, Fig. 2.

GErLACH, 1955; p. 61, 63.

Marinov, 1955.

SWEDMARK, 1955 (H. spec.); p. 203.

SIEwING, 1956; p. 413, 422425,

HARTMANN-SCHRODER, 1958; p. 233.

HArRTMANN-SCcHRODER, 1959; p. 73, 88, 101.

HarTMANN-SCHRODER, 1960; p. 74.

Drvamare-DeBourTEVILLE, 1960; p. 173, 425, 558, 559, 561, 565,
560, 567, 572, 573, 581.

RevauD-DEBYSER, 1962; p. 36, 40, 78, 81, 87, 96, 97, 127.

LAUBIER u. Paris, 1962; p. 18.

Marivov, 1963; p. 63, 65, 67.

RENAUD-DEBYSER u. Sanvart, 1963; p. 488, 491.

Fizg, 1963; p. 702, 703, 706, 720.

ReMANE u. ScHULZ, 1964; p. 11, 12.

HARTMANN-SCHRODER, 1964 ; p. 68, 71.

LauBIER, 1965; p. 813—815.

WesTHEIDE u. AX, 1965; p. 196—203, Figs. 1—13.

WESTHEIDE, 1966; p. 204—206.

WESTHEIDE, 1967.

Aus der Darstellung im ersten Kapitel der Arbeit seien die charakteri-
stischen Artmerkmale hier zusammengefafit. Korpergrofie ca. 2 mm,
Vorderende mit vier paarigen, nach vorn stehenden Anhingen, einem
unpaaren Tentakel und drei Paar Tentakelcirren. Keine Augen oder
Nuchalorgane. Korperstamm homonom gegliedert. Parapodien gleich-
artig; reduziertes, nur aus einem Dorsalast bestehendes Notopodium mit
zwel Sigeborsten und einer Acicula; Neuropodium herzformig mit
Cirrus und fiinf heterogomphen, zusammengesetzten Sichelborsten und
zwei Aciculae. Pygidium mit zwei langen Uriten und zwei facherférmigen
Haftlappen (Abb. 1-—5).

Fundorte

Nordsee. Deutsche Bucht, Prallstrand auf Amrum und Sylt (FrrED-
RICH, 1937 und eigene Funde).

Mittelmeer. Frankreich: Prallstrand bei Le Racou, St. Cyprien-
Plage, Canet-Plage (Cote Catalane); Séte (Golfe d’Aigues Mortes);
Cannes (Riviera); Amphioxus-Sand bei Argelés-Plage (Cote Catalane);
Korsika; — (DELAMARE-DEBOUTTEVILLE, 1954, 1960; REMANE u. AX
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in SIEWING, 1956; LAUBIER u. PARIs, 1962; Fizg, 1963 ; LaUuBIiEr, 1965
und eigene Funde).

Ttalien. San Rossore, Tyrrhenisches Meer (GERLACH, 1955).

Atlantik. Frankreich: Prallstrand und Grundwasser, Bassin d’Arca-
chon, Golfe de Gascogne — (DELAMARE-DEBOUTTEVILLE, GERLACH u.
S1EWING, 1954, 1960 ; StEWING, 1956 ; RENAUD-DEBYSER, 1962 ; RENAUD-
DEeBYSER u. SALVAT, 1963).

Bahamas. Grundwasser Bimini-Inseln — (HARTMANN-SCHRODER,
1958; RENAUD-DEBYSER, 1962).

[Von SweEDMARK (1955) wird H. spec. fiir die Kiiste bei Roscoff an-
gegeben. ]

Schwarzes Meer. Bulgarien: Otoplanen-Zone bei Stalin u.a. —
(VaLranov, 1954; MariNov, 1955, 1963).

Rotes Meer. Korallensand auf der Mangrove-Insel Abomingar bei
Ghardaqua — (HARTMANN-SCHRODER, 1960; REMANE u. ScHULZ, 1964).

Pazifik. El Salvador: Prallstrand der Estero-Miindung bei Playa
las Hoyas und El Zapota, — (HARTMANN-SCHRODER, 1959). Hesionides-
Exemplare von San Juan Island (USA, Wash.), gesammelt 1965 von
Prof. Ax, gehdren moglicherweise ebenfalls dieser Art an.

2. Hesionides gohari Hartmann-Schréder

HARTMANN-SCHRODER, 1960; p. 74—75, plat. 2—38, Figs. 12—15.
Fizr, 1963 (H. spec.); p. 697, 706, 708, 718, 720, 770, Fig. 12¢.
REMANE u. ScHULZ, 1964; p. 11, 12.

Holotyp ist ein Exemplar mit 12 Parapodiensegmenten aus dem
Roten Meer, 0,75 mm lang und 0,1 mm breit.

Zur Abgrenzung von H. arenaria zieht HARTMANN-ScHRODER folgende
Ditferentialmerkmale heran: ,,Antennen‘ und ,,Palpen‘’ inserieren am
Vorderende des Prostomiums, alle Kopfanhange sind diinner und zarter.
Die mediane ,,Antenne‘ steht auf dem Scheitel und nicht auf dem Hinter-
rand des Prostomiums. Das Pygidium ist anndhernd quadratisch und
besitzt an seinem caudalen Ende zwei runde, lappenférmige Anhénge.

Fize 1963 macht auf die groBe Ahnlichkeit zwischen H. gohari und
einer im Mittelmeer gefundenen Form aufmerksam, die vor dem Prall-
strand am Golfe d’Aigues Mortes vorkommt. Im Oktober 1964 konnte
ich einige geschlechtsreife Individuen dieser Form aus sublitoralen
Feinsanden dieses Gebietes isolieren.

Die duBere Organisation stimmt weitgehend mit der Beschreibung
von HARTMANN-SCHRODER iiberein. Zwei charakteristische Merkmale
unterscheiden die Art deutlich von H. arenaria:

1. Die geringere GroBe; (Gesamtlinge und Linge der Anhinge sind
ungefahr ein Drittel kleiner (Tabelle 11), 2. die Form der Anallappen
(Abb. 5d) — diese sind rundlich, wesentlich kleiner und besitzen eine

9 Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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gemeinsame rechteckige Basis, mit der sie am Pygidium inserieren. Alle
iibrigen Abweichungen — Farbung, Ausbildung und Insertion der An-
héinge — sind zu gering, um bei der Bestimmung von Nutzen zu sein.
Form und Zahl der Borsten weisen keine Unterschiede auf.

Fundorte

Rotes Meer. Sublitoraler Feinsand bei Ghardaqua, Korallensand aus
1,5—25m Tiefe auf der Mangrove-Insel Abomingar (HARTMANN-
SCHRODER, 1960; REMANE u. ScHULZ, 1964).

Mittelmeer. Frankreich: Im Sublitoral bei Séte und Petit Travers,
im Amphioxus-Sand bei Séte, Sublitoral bei Grau-de-Roi, Golfe
d’Aigues Mortes — (Fizg, 1963 und eigene Funde).

3. Hesionides maxima nov. spec.
WESTHEIDE, 1966; p. 204, 206—208.
Holotypus ist ein 3 mm langes Tier mit 16 Borstensegmenten; die
Korperbreite betragt 200 um, mit Parapodien ca. 450 pm.
Weitere Langenangaben fiir einige Exemplare:

Parap. Segm. Fundort Zeit Lénge um  Breite pm
15 List/Sylt  2.6.62 2400 200
16 List/Sylt  2.6.62 3000 200
16 List/Sylt 22.6.62 3200 400
? List/Sylt 22.6.62 5000 500

Der Kérper erwachsener Tiere ist gedrungen und plump; kleinere
Tndividuen sind schlanker und besitzen die Proportionen eines H. arenaria.

Das Vorderende mit Prostomium und Tentakelcirrensegmenten, die
Parapodien, das Pygidium und der Schwanzlappen sind farblos und fast
durchsichtig. Der ibrige Korper ist milchig-triib; eine bréaunlich-rote
Sprenkelung lauft iiber den Riicken des gesamten Tieres. Charakteristisch
sind ferner rote oder rotbraune Flecken (rpf) rostrad an der Basis des
2. Tentakelcirrenpaares, an der Basis jedes Dorsalcirrus und vor den
Uriten (Abb. 70a—f). Die Anhdufungen roter Kérnchen von unterschied-
licher Ausdehnung sind moglicherweise lichtempfindliche Pigmentfelder.

Das undeutlich abgesetzte Prostomium tragt 5 Anhénge, die bei
jungen Individuen diinn und fadenférmig sind. Zwei Tentakel (df) sind
dorsal am Vorderrand des Kopfes befestigt, zwei weitere (vf) sind etwas
nach caudal versetzt. Der mediane Kopftentakel (mf) ist mit 300 pm der
langste prostomiale Anhang.

An jeder Korperseite finden sich 3 Tentakelcirren (i¢). Das erste
Paar ist etwas ventral von den prostomialen Anhingen befestigt, das
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dt 4
S

Abb. 70a—f. H. mazima. a Vorderende. b 6. Parapodiensegment. ¢ Notopodiale
Sigeborsten. d Neuropodiale zusammengesetzte Sichelborsten. e, f Hinterenden

g%
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zweite Paar liegt dicht dariber; das dritte Paar inseriert an einem
eigenen, besonderen Segment (3.1c.). Sie erreichen eine Linge von
300 pm. Sinneshdrchen oder Anschwellungen fehlen. Die Kopftentakel
und Tentakelcirren sind ungegliedert aber elastisch; sie knicken beim
Lauf der Tiere in charakteristischer Weise nach hinten ab.

Die sich anschlieBenden Segmente tragen gleichartig gebaute Para-
podien. Bei juvenilen Tieren sind diese Metameren in gleicher Grofe
ausgebildet; bei adulten Exemplaren waren die mittleren und hinteren
Segmente doppelt so groB wie die vorderen und durch Nahrungsauf-
nahme ungewohnlich ausgedehnt.

Das 6. Borstensegment zeichnet sich durch eine dorsale kegelformige
Genitalpapille (pp) (Abb. 24a, 70b) aus, die an allen fixierten Tieren zu
erkennen war.

Die Parapodien bestehen aus einem stark reduzierten Notopodium
(rop) und einem schlanken, stumpf-kegelformigen Neuropodium (nep)
(Abb. 70Db).

Das Notopodium hat einen langgestreckten Cirrus. Eine Acicula und
2—4 weit aus dem Sockel hervorstehende Borsten bilden die Bewaffnung;
sie Giberragen den Cirrus weit. Die kriftige, gerade Acicula lauft spitz zu.
Die beiden anderen Borsten sind einfach, schwach gebogen und in ihrem
distalen Teil fein gesigt (Abb. 70¢). Bei zwei Borsten ist eine stets
kleiner. Sind mehrere Borsten vorhanden, so stehen einer groflen zwei
oder drei kleinere gegeniiber.

Das Neuropodium ist unabhingig vom dorsalen Ast an der Korper-
wand befestigt und schridg nach unten abgewinkelt. Caudal setzt ein
dinner Cirrus an. Die Borstenbewaffnung besteht aus 2 Aciculae und
mehreren heterogomphen Borsten (Abb. 70d). Von den Stiitzborsten
ist eine kréftig, vorn zugespitzt und ragt weit in den Kérper hinein; die
andere ist sehr fein und liegt im rostralen Teil des Ventralastes. Bei den
zusammengesetzten Borsten ist der distale sensenférmige Teil an der
Spitze bifid, weist aber keine Zdhnung auf. Die Zahl variiert; zumeist
stehen 2 Borsten mit groflem (ca. 40 um) 2 anderen mit kleinem (ca.
15 um) distalen Teil gegeniiber (Abb. 70a u. b).

Das Pygidium ist so breit wie das letzte, meist nicht vollig entwickelte
Podiensegment. Zwei fiir die Gattung charakteristische Anallappen und
zwei Uriten bilden den Abschlul des Kérpers. Die Analcirren sind kurz,
sie verjiingen sich nach hinten. Ventral von ihnen inserieren die Anal-
lamellen, zwei in der Mitte etwas verwachsene, flache, abgerundete
Lappen (Abb. 70e u. f).

Zahlreiche Wimperbiischel sind iiber den gesamten Korper verstreut.

Der Pharynx ist ein muskuléses Rohr; er erstreckt sich bis in das
2. Parapodiensegment hinein. Im Gegensatz zu H. arenaria weist das
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Organ keine aufféllige Gliederung auf. Der vordere Rand ist mit 10 hauti-
gen Papillen besetzt.

Die Geschlechtsverhéltnisse konnten infolge Materialmangels noch
nicht genau analysiert werden (s. auch S.41). Vielleicht handelt es
sich um zwittrige Organismen.

Fundorte

Nordsee. Sylt: a) Prallhang und Quellhorizont am Ellenbogen;
wassergeséttigter, detritusreicher grober Sand, zum Teil kiesig, nicht
tiefer als 25 em (Typlokal); 4 Exemplare Juni 62, 1 Exemplar Mérz 63.
b) Prallhang Weststrand, Lister Strandhalle; ca. 8—10 m oberhalb des
Quellhorizontes, grober Sand, detritusarm, ca. 60—80 cm tief; 1 Exem-
plar Oktober 62, 1 Exemplar Juli 63.

Tabelle 11. Gréfenverhdlinisse der 3 Hesionides-Arten

Art Parap. Liénge Breite med. 3. Tentc. max. max.
Segm. pm pwm Tent. um Parap. Lénge
pm Zahl um
H. ar. 17 1840 100 155 185 28 3800
(26 Segm.)
H. goh. 17 1280 65 60 55
H.max. 16 3200 500 144 320 5000

4. Microphthalmus similis Bobretzky

BorrETZKY, 1870; p. 1-—26.

BorrETZKY, 1880; p. 61—86, plat. 11, Figs. 1—12.
La GrEca, 1950; p. 1—16, Figs. 2, 3, 5a.
Marixnov, 1955.

nec Bawsg, 1959; p. 298—299, Fig. 2.

CoewETTI, 1962; . 2.

Marmvov, 1963; p. 63, 68.

nec Banse in Riepr, 1963; p. 212, Fig. 4.

nec F1zg, 1964 ; p. 692, 697, 720.

WESTHEIDE, 1966; p. 204—208.

Zwei juvenile Exemplare einer Microphthalmus-Art aus dem sandigen
Bulitoral von Sylt stimmen in wesentlichen Merkmalen mit der von
La Grrca aus dem Mittelmeer beschriebenen M. similis liberein. Bei
einer Lénge von 1,6—1,8 mm haben beide Tiere 15 Segmente. Sie
erinnern habituell an M. listensis, von der sie sich jedoch schon dufBerlich
durch kiirzere Anhdnge und einen ,ausgefransten’” Schwanzlappen
unterscheiden. Die Tiere sind durchsichtig bis weil3.
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Zwei charakteristische Borsten liegen im Dorsalcirrus des reduzierten
Notopodiums, eine stumpfe Acicula und eine Kammborste, deren
stark gebogener Teil tiber 10 feine lange, nach aullen stehende Zahnchen
aufweist. Diese Borsten stimmen genau mit denen iiberein, die von
La GrEca beschrieben wurden. Das gilt auch fiir die ventralen Borsten.
Es sind 5—7 heterogomphe, zusammengesetzte Borsten — 3 kleinere,
4 mit groBem distalen sensenférmi-
gen Endteil, alle bifid und denen von
M. aberrans und sczelkowiv sehr ahn-
lich. Ferner ist eine schwache Acicula
vorhanden und 1-—2 einfache bifide
schwach gekriimmte Borsten, die
jedoch im Gegensatz zu der Abbil-
dung von La Greca feine Zéhnchen
im distalen Teil besitzen.

Der Schwanzlappen =zeigt aller-
dings wesentliche Unterschiede zu den
Zeichnungen von La GrEeca. Er ist
ebenfalls mit fransenférmigen Papil-
len besetzt, diese sind aber mit brei-
ter Basis an der Lamelle verwachsen
(Abb. 71) und nicht blattformig an
einem besonders abgesetzten Rand
befestigt. Auch inserieren die Uriten
nicht auf der Analplatte, sondern

Abb. 71. M. similis. Hinterende nehmen ihren Ursprung vom Pygi-

dium. Im fibrigen zeigte die Unter-

suchung fixierter Exemplare vom Schwarzen Meer die gleiche Struktur
der Anallappen wie bei den Sylter Exemplaren.

50 ym

Fundorte

Nordsee. Sylt, Quellhorizont am Lister Haken (September 63);
Sandwatt bei der Wattenmeerstation (November 64).

Mittelmeer. Italien: Golf von Neapel; Kiiste von Livorno — (La
Gruca, 1950; CoonrTTI, 1962).

Schwarzes Meer. UdSSR: Bucht von Sebastopol — (BOBRETZKY,
1870), Bulgarien: — (MarINOV, 1955, 1963).

5. Microphthalmus sczelkowii Mecznikow

MeczniROW, 1865 ; p. 334—335, plat. XXIV, Figs. 10—12.
nec SOUTHERN, 1914 ; p. 44—47, plat. V, Fig. 6A—D.
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nec Fauver, 1923; p. 249—250, Fig. 93e—f.
nec 'rRIEDRICH, 1937; p. 101, Fig. 59a—d.
nec Usmakow, 1955; p. 197, Fig. G, D, E, J, SCH, S.
nec RAsMUSSEN, 1956; S. 49—53, Figs. 14—186.
? SourHWARD in Plymouth Marine Fauna 1957, p. 117.
! PrrTiBONE, 1963; p. 102—103, Fig. 27¢.
WESTHEIDE, 1966; p. 204—208.

Geschlechtsreife Individuen von M. sczelkowii besitzen eine Linge
von durchschnittlich 3,5 mm; besonders kraftige Exemplare kénnen
auch erheblich grofler werden. Die Korperbreite betragt etwa 200 pm, mit
Parapodien ca. 400 um.

Die Férbung junger und reifer Tiere zeigt keine groBen Unterschiede;
brauntiche Pigmentkérnchen bilden auf dem elfenbeingelben bis weil-
lich durchsichtigen Kérper ein dunkles Streifenmuster. Jedes Segment
wird durch vier Streifen in etwa vier gleich grofle Felder geteilt. An den
Seiten ist die Streifung unterteilt; hier finden sich besondere laterale
Pigmentfelder. Jedoch zeigen nicht alle Individuen diese charakteristi-
sche Tinktion, die im dbrigen bei Fixierung nicht oder kaum erhalten
bleibt. Der Darm hat oft eine tiefgelbe oder orange-braune Firbung
(Diatomeen!).

Das Prostomium (Abb. 73a) ist trapez- oder halbkugelformig. Weitere
Langenangaben:

Parap. Segm. Fundort Zeit, Linge Breite
pm pm
5 List/Sylt 6. 64 750
7 List/Sylt 6. 64 1400
10 List/Sylt 6. 64 2000 115
14 List/Sylt 6. 64 2660
18 Munkmarsch 9. 64 2300
19 Munkmarsch 7.63 2900
19 List/Sylt 7. 64 3200 180
19 List/Sylt 6. 64 3900
23 Munkmarsch  11. 63 3400
24 Helgoland 5.63 3100 185
27 Helgoland 8. 63 7130 570

Zwei kriftige, schrig nach oben stehende Tentakel sitzen unmittelbar
dem vorderen Rand auf, zwei kleinere sind weiter caudalwérts ventral
am Prostomium befestigt und zeigen nach vorn und nach unten. Der
mediane unpaare Tentakel steht auf dem Ubergang zum 1. Tentakel-
cirrensegment, seine Lénge betrédgt ca. 80 um. Die iibrigen prostomialen
Anhinge sind ungefdhr ebenso lang.
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50um

Abb. 72a—;j. Parapodien und Borsten. Fixiertes Material. a M. sczelkowii. Para-
podium. b M. aberrans. Parapodium. ¢, d M. sczelkowii. Notopodiale Borsten.
e, T M. sczelkowit, M. aberrans. Neuropodiale zusammengesetzte Borsten.
g—j M. aberrans. Notopodiale Borsten
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Je ein kleiner roter Augenfleck befindet sich in der unteren Héilfte
am Rande des Kopfes. Paarige Nuchalorgane liegen rechts und links
vom medianen Tentakel.

Auf die Kopfkapsel folgen 3 borstenlose Tentakelcirrensegmente.
Die beiden vorderen sind relativ kurz, das 3. entspricht in seiner Aus-
dehnung einem Parapodiensegment. Zwei ungegliederte Tentakelcirren
sind an jeder Seite befestigt. Der ventrale Ast ist immer kiirzer als der

Abb. 73a u. b. Vorderende gleichaltriger Tiere (20 Segmente).
Nach Lebendpriaparaten. a M. sczelkowii. b M. aberrans

dorsale; besonders deutlich ist dies am 3. Tentakelcirrensegment. Der
dorsale Ast mif3t hier ca. 225 um, der ventrale Anhang ungefihr 70 um.

Die Parapodiensegmente (Abb.72a) sind untereinander nahezu
gleichartig. Nur die letzten, noch im Wachstum befindlichen Segmente
haben eine geringere Ausdehnung.

Die zweidistigen Parapodien bestehen aus einem Neuropodium und
dem zu einem Dorsalcirrus reduzierten Notopodium. Dieser Cirrus ist
ungegliedert und mit kleinen Anschwellungen versehen, auf denen
Sinneshédrchen stehen. Er setzt mit breitem Sockel in der Kérpermitte
an; Liange am 1. Parapodiensegment 105 um, am 5. Segment 120 pm.

Die dorsale Borstenbewaffung ist auf zwei Borstentypen reduziert,
eine kleine, geknopfte Acicula (Abb. 72¢) und ein oder zwei charakteri-
stische Kammborsten (Abb. 72d). Die Kammborsten besitzen im oberen,
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halbkreisféormig geschwungenen Teil 10 schrig angeordnete Zahnchen.
Die lange Borstenspitze liuft entweder parallel zu den Zihnchen aus
oder ist parallel zum Schaft und nach vorn gerichtet.

Das kegelformige Neuropodium sitzt der unteren Hélfte der lateralen
Koérperwand senkrecht auf. Es gliedert sich in eine breite Basis, eine
bewegliche Zunge und einen ventral befestigten kleinen Cirrus.

Abb. 7T4a—e. Hinterenden. a—c M. sczelkow:i. d, e M. aberrans

Die Borstengarnitur setzt sich aus einer kréftigen, spitz zulaufenden
Acicula und einem Biindel von maximal weiteren 14 Borsten zusammen.
Eine feine einfache Borste ist an der Spitze der beweglichen Zunge
befestigt. Die tbrigen sind zusammengesetzt und heterogomph. Der
distale Teil ist sensenformig mit zwei schnabelférmigen Spitzen; er
besitzt auf einer Seite zahlreiche winzige Zahnchen (Abb. 72e, f). Inner-
halb eines Biindels gibt es alle Ubergénge zwischen Borsten mit relativ
langem und sehr kurzem distalen Teil.

Am Pygidium (Abb. 74a——c) inserieren zwei kurze Uriten und eine
einfache halbkreisférmige Anallamelle. Sie ist ganzrandig oder in der
Mitte etwas eingekerbt. Die kurzen Analcirren sind ungegliedert und
stehen steif nach hinten ab. Sie erreichen etwa 200—250 ym Lénge.

Der ungegliederte Pharynx besitzt 10 stumpfe Papillen. Die Tiere
sind zwittrig. Zwei ménnliche Kopulationsorgane befinden sich zwischen
dem 2. und 3. Segment. Vom 10. Metamer an legen grofle Hier zu beiden
Seiten des Darmes.
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Fundorte

Nordsee. 1. Helgoland: a) Muschelschill in den Rinnen des nérd-
lichen Felswattes, bei Niedrigwasser meist von Wasser bedeckt (Mai,
Juli, August 63; August, September 64 ; Mai 65). b) Nordhafen, Grobsand
Sublitoral (Oktober 64) (leg. J. Dérjes). 2. Sylt: a) Munkmarsch ; grober,
stark mit Zosteraresten und Detritus durchsetzter Sand, leicht kiesig;
Ubergangszone zwischen flachem Prallhang und Schlickwatt; wenige
Zentimeter unter der Oberfliche (August-September 63, 64 zu allen
Jahreszeiten). b) List, Konigshafen; Wattfliche aus grobem und feinem
Sand, schlickig und detritusreich, unterhalb des Quellhorizonts im
Lister Haken (September 63, 64 zu allen Jahreszeiten); bis 3 cm im
Substrat.

6. Microphthalmus aberrans (Webster u. Benedict)

WEBSTER u. BENEDICT, 1887 (1885); pro parte, p. 713—715, plat. I,
PFigs. 14—18.

SourHERN, 1914 ; p. 46, plat. V., Fig. 7.

Eriasow, 1920; p. 16—17.

THORSON, 1946; p. 40.

Rasmussew, 1956; p. 49—353, Figs. 14—16 (M. sczelkowii).

! PrrTiBONE, 1963; p. 104, Fig. 27a—b.

WESTHEIDE, 1966; p. 204—208.

Adulte Tiere kénnen bei einer Zahl von 30—35 Parapodiensegmenten
itber 6 mm GroBe erreichen. Die durchschnittliche Lange reifer Tiere
im Winter betrigt 5,5 mm. Der Korper wird in den mittleren Segmenten
etwa 200 um breit, mit den Parapodien 500 pum.

Weitere Lingenangaben :

Parap. Segm. Fundort Zeit Lange Breite
pm pm
6 List/Sylt 7.64 1150
7 List/Sylt 7.64 1400
20 List/Sylt 11.64 3200
24 List/Sylt 10. 64 4450 145
28 List/Sylt 4.64 5500 210
31 List/Sylt 4.64 6100

Die Firbung ist variabel. Die meisten Tiere sind braunlich-gelb
getont, manche ausgesprochen farblos bis durchsichtig. Besonders
jungere Exemplare besitzen ein lockeres Pigmentmuster auf dem Riicken
und Pigmentflecken an den Kérperseiten. Fixierte Tiere sind ungefdrbt.
Der Darm hat nach Nahrungsaufnabhme (Diatomeen!) eine intensiv
gelblich-braune Tinktion.
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Das Prostomiuwm (Abb. 73b) ist eine breite, ungefdhr halbkugel-
formige Kapsel mit 5 Anhdngen. Wie bei allen Microphthalmus-Arten
sind 2 Tentakel dem vorderen Rand der Kopfkapsel aufgesetzt, Lange
etwa 90 pm. Ventral von ihnen ingerieren zwei kleinere Anhénge. Der
mediane unpaare Tentakel ist mit 90 ym relativ kurz und ragt kaum
iiber das Prostomium hinaus. Alle Anhénge sind unregelmafig geformt,
jedoch ungegliedert und mit Sinneshérchen besetzt.

Ein rotes Augenpaar liegt im unteren Teil des Prostomiums, ein
Paar halbkugelférmiger Nuchalorgane zu beiden Seiten des medianen
Tentakels.

Drei Segmente mit je 4 einfachen ungegliederten Tentakelcirren sind
den Parapodienmetameren vorgelagert. Sie tragen nur wenige Sinnes-
hérchen. Lingenmafe fiir die dorsalen Anhénge eines Tieres mit 15 Para-
podiensegmenten: 1. Te. = 150 pm, 2. Te. = 150 ym, 3. Te. = 195 pm.

Die gleichartigen Podiensegmente tragen weitausladende zwei-
astige Parapodien (Abb.72b); nur die letzten Segmente sind meist
nicht vollig ausgebildet. Das Notopodium ist zu einem 110 pm langen
Dorsalast reduziert und iiberragt den Ventralast meist nicht. Die dorsale
Borstenbewaffnung besteht aus 3 Borsten: eine einfache leicht ge-
schwungene, ahledhnliche Borste (Abb. 72g) und eine schlanke, mit mehr
als 15 feinen, schrig nach aulen stehenden Zdhnchen versehene Kamm-
borste (Abb. 72j). In der Basis des Notopodiums liegt eine stumpfe
Acicula (Abb. 72h). Die pectinate Borste fehlt im 1. Notopodienpaar.

Das Neuropodium ist spitz-kegelférmig; es gliedert sich in eine
breite Basis und eine bewegliche Zunge; ein kleiner Cirrus ist vorhanden.

Die ventrale Beborstung setzt sich aus dreierlei Borstentypen zu-
sammen. Eine starke spitze Acicula ragt weit in das Kérperinnere hinein,
eine einfache stumpfe aciceldhnliche Zungenborste ist an der Spitze der
Zungenlamelle befestigt. Die iibrigen Borsten sind zusammengesetzt
und heterogomph ; ihr sensenformiger distaler Teil zeigt die gleiche Aus-
bildung — gezdhnt und zweispitzig — wie bei M. sczelkowit (Abb. 72e u. £).

Der Pharynz ist ein gerades, ungegliedertes Rohr mit einem Kranz
von 10 stumpfen Papillen; er erstreckt sich bis in das 2. Parapodien-
segment.

Die Tiere sind zwittrig. Zur Zeit der Geschlechtsreife tritt ein grofies
Kopulationsorgan im 2. und 3. Parapodiensegment in der rechten Korper-
seite auf. Vom 10. Segment an ist das Coelom mit mehreren hundert
kleinen runden Eiern ausgefillt.

Fundorte

Nordsee. Sylt, eulitorale Wattflichen im Konigshafen bei List;
schlickiger, detritusreicher Sand aus feinen und groben Koérnern (April
bis November 64, Januar 65).
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Ostsee. Oresund; Isefjord — (ELiasox, 1920; THomrsoN, 1946;
RasMusseNn, 1956).

Atlantik. Ostkiiste der USA, Eastport, Maine und Provincetown,
Mass. — (WEBSTER u. BENEDICT, 1885).

7. Microphtalmus southerni nov. spec.
SOUTHERN, 1914; p. 45—47, plat. V., Fig. 6A—D (M. sczelkowii).

Dag durch SouTHERN von der irischen Kiiste beschriebene und
M. sczelkowis zugeordnete Material reprisentiert eine neue Art. Ich

Abb. 75a—e. M. southerni. a Vorderende. b Neuropodiale Borsten. ¢ Notopodiale
Kammborste. d Parapodium. e Hinterende. (Umgezeichnet nach SoUTHERN)

nenne sie Microphthalmus southerni und gebe die Artdiagnose als eine
Zusammenfassung der Bearbeitung von SOUTHERN.

Die Langenwerte der 3 von SOUTHERN untersuchten Exemplare
betragen 6 mm (40 Borstensegmente), 2,8 mm (25 Segmente) und 2,2 mm
(23 Segmente). Auf dem Riicken und besonders lateral sind die Tiere
braun gefiarbt. Jedes Segment besitzt vier undeutliche Pigmentquer-
bander.

Das abgerundete Prostomsium ist im caudalen Teil herzférmig ein-
gekerbt (Abb. 75a). Ein Paar schwarzer nierenférmiger Augen ist vor-
handen. Am vorderen Rand des Prostomiums inserieren 4 spitz zu-
laufende Tentakel; das dorsale Paar ist ein wenig linger als das ventrale.
In der hinteren Einkerbung des Kopfes steht ein medianer unpaarer
Tentakel, ungefdhr so lang wie die vorderen dorsalen Anhinge.

Drei Paar Tenlakelcirren sind auf deutlich getrennten Segmenten
befestigt. Sie besitzen eine breite Basis und laufen distal spitz aus. Der
dorsale Cirrus des 3. Segmentes ist der lingste Anhang des Korpers.

Die Parapodien haben gleiche Struktur (Abb. 75d). Der Cirrus des
Notopodiums besitzt eine breite Basis und verschmadlert sich distal;
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er ist doppelt so lang wie der ventrale Cirrus. Die Zahl der Borsten ist
stark reduziert; es sind nur eine feine Stiitzborste und eine Kammborste
mit 5 parallel zum Schaft verlaufenden Zahnen vorhanden (Abb. 75¢).

Das Neuropodium ist auffilliger gestaltet ; es weist auBer einer Acicula
noch etwa 10 zusammengesetzte heterogomphe Borsten auf. Thr basaler
Schaft 1auft in zwei Spitzen aus; der terminale Teil ist schwach gezdhnt
und an der Spitze bifid. Ein dritter langer Zahn steht parallel dazu
(Abb. 75Db).

Das Pygidiwm ist stark pigmentiert. Es besitzt eine flache ganz-
randige Analplatte. Zwei Analcirren sind vorhanden. Der After liegt
dorsal (Abb. 75e).

Der Pharynx besitzt 10 Papillen. Unreife Hier wurden in einem
Exemplar (September) in den Parapodien gefunden.

Fundorte

Atlantik. Irland: Blacksod Bay, nordl. Kiiste der Feorinyeeo Bay;
unter Steinen.

8. Microphtalmus listensis nov. spec.

WESTHEIDE, 1966; p. 204, 206—208.

Die neue Art ist habituell durch einen sehr schlanken Koérper und
ungewohnlich lange Cirren charakterisiert (Abb. 77).

Als Holotypus wurde ein adultes Tier mit 20 Parapodiensegmenten
ausgewahlt. Hs ist 2,6 mm lang und ungefdhr 150 pm breit; mit den
langen Cirren besitzt es eine Breite von 800 pm.

Groftes gefundenes Individuum ist ein Exemplar vom Juli 1964
mit 28 Borstensegmenten und 3 mm Lénge.

Weitere OroBenangaben:

Parap. Segm. Fundort Zeit Linge  Breite
pm pm
6 List/Sylt 8. 63 970 140
12 List/Sylt 6.64 1400
12 List/Sylt 6. 64 1600
18 List/Sylt 6.64 2300 160
18 List/Sylt 7.63 2100 160
20 List/Sylt 7. 64 2500
21 List/Sylt 4.64 2300 130
28 List/Sylt 6.64 3000

Die Art ist farblos oder weiBlich; der Darm nimmt zuweilen eine
griinliche Farbe an.

Das langliche Prostomium (Abb. 76a) wird in einen rostralen und
einen etwas breiteren caudalen Teil gegliedert. 5 lange Tentakel sind
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an der Kopfkapsel befestigt. Sie sind ungegliedert, jedoch mit stufen-
formigen Anschwellungen versehen, welche Anhdufungen von Sinnes-
hirchen tragen. Die beiden Anhdnge des vorderen Prostomiumrandes

50 pm !

Abb. 76a—1. M. listensis. a Vorderende; nach Lebendpriparat. b Parapodium;
nach fixiertem Material. ¢ Neuropodiale Borsten. d—f Notopodiale Borsten

(dt) erreichen 85 um Léinge, die ventral inserierenden Tentakel (vi)
messen 75 ym. Der unpaare, median zwischen Prostomium und 1. Ten-
takelcirrensegment befestigte Tentakel (m#) ist 105 pm lang und ragt
so weit liber das Prostomium hinaus.

Ein Paar rotlicher Augenflecke (@) liegt im unteren Teil der Kopf-
kapsel, ein Paar Nuchalorgane (no) zwischen dem 1. Tentakelcirren-
segment und dem Prostomium.
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Drei Tentakelcirrensegmente (fc) folgen auf die Kopfkapsel. Das
erste ist um ein Drittel breiter als das Prostomium und bildet so einen
zylinderférmigen Sockel. Die beiden folgenden Metamere sind schlanker
und nehmen an Lénge zu. Die Segmentgrenze zwischen 3. Tentakel-
cirrensegment und 1. Borstensegment wird zur schmalsten Stelle des
Korpers (Abb. 76a). Jedes Tentakelmetamer ist mit 4 Cirren ausge-
riistet. Es sind diinne ungegliederte Aste mit folgenden LingenmaBen
(dorsal): 1. Te. = 110 ym, 2. Te. = 150 ym, 3. Te. = 155 pm.

Die Parapodien sind lidngliche, schmale Segmentaussackungen
(Abb. 76b). Der dorsale, stark reduzierte Ast sitzt etwas nach caudal
verschoben dem Neuropodium auf. Von einem schlanken Sockel ent-
springt ein ca. 240 um langer Dorsalcirrus (dc). Das schlanke Neuro-
podium (nep) besitzt einen langen ventralen Cirrus (vc).

In der Basis des Notopodiums liegen mit Ausnahme des 1. Segmentes
3 Borsten: Eine stumpfe Acicula mit knopfférmiger Spitze, eine fein
geschwungene ahledhnliche Borste (70 pm) (Abb. 76d, e) und ein oder
zwei gebogene Kammborsten. Diese tragen ungefihr 10 feine spitze
Zabnchen im gebogenen Teil (35 pum); die Spitze kann parallel zum
Schaft umbiegen oder in Richtung der Ziéhnchen auslaufen (Abb. 761).

Eine Acicula (80 um), eine Zungenborste und bis zu 8 heterogomphe,
zusammengesetzte Borsten verschiedener Grofle bilden das wenirale
Borstenbiindel (Abb. 76¢). Der distale Teil dieser Borsten ist sensen-
formig und mit einer feinen Zahnung versehen; diese kann bei den
kleineren Borsten fehlen. Die Spitzen sind nicht bifid, sondern enden in
einer feinen stumpfen Rundung. Die einfache aciculadhnliche Zungen-
borste ist an der Spitze der lamellenférmigen Zunge befestigt.

Die letzten Segmente sind kleiner und tragen bei nicht voll ausge-
wachsenen Tieren nur unvollstindige Parapodien.

Das Pygidium ist schmal und zylinderférmig. Der Schwanzlappen
hat die Form einer einfachen, ganzrandigen Lamelle (Breite ca. 45 um);
er ist spatelformig gestaltet (Abb. 78). Die Lamelle wird lateral durch
2 fadenférmige Cirren begrenzt, deren Basis keulenférmig verdickt ist.
Mit etwa 270 pm sind die Analcirren so lang wie die Dorsalcirren der
letzten Segmente. Der After liegt auf dem Pygidium, dorsal vom Schwanz-
lappen.

M. listensis besitzt eine charakteristische Bewimperung. Die Korper-
oberfliche wird durch Falten in je drei Felder pro Segment gegliedert,
von denen das vordere jeweils am groliten ist. Es ist in einzelne recht-
eckige Streifen geteilt, zwischen denen sich jeweils ein kleiner Cilien-
biischel aus 15—25 Wimpern befindet. So entstehen quer iiber den
Riicken laufende Wimperbiischelreihen, die sich in entsprechenden Bil-
dungen auf dem Dorsalast fortsetzen. Weitere Cilienanhéufungen finden
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sich noch an den Neuropodien und am Kopf, z. B. zwischen den dorsalen
prostomialen Tentakeln.

Der Pharynz ist ein gerades ungegliedertes Rohr (210 um), das bis

in das 1. Borstensegment reicht. Die Offnung ist mit 10 kegelférmigen
Papillen besetzt, welche eine winzige

\ kutikulére Spitze und zahlreiche Sin-

j/ / / neshéirchen aufweisen.
; Die zwittrigen Tiere besitzen zur
~___ - Zeit der Geschlechtsreife zwei kompli-
E - zierte ménnliche Kopulationsorgane
- = zwischen dem 2. und 7. Parapodien-
( AR segment. Die driisigen, mit Spermien
_ \ s

Abb. 77 Abb.78
Abb. 77. M. listensis. Habitus eines jungen Tieres. Borsten nicht eingezeichnet
Abb. 78. M. listensis. Hinterende

gefilliten Génge sind am lebenden Tier gut zu erkennen. Eier liegen
vom 10. Parapodiensegment ab im hinteren Teil des Korpers.

Fundorte

Nordsee. 1. Sylt: a) List, Ostseite, eulitorales Arenicola-Sandwatt
unterhalb der Litoralstation; wenige Zentimeter im Substrat (T'yplokal).
b) Hulitorales Arenicola-Sandwatt an der Ostseite des Ellenbogens,

10a Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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relativ detritusarm, nicht schlickig. 2. Helgoland: Ostmauer, Sublitoral,
feinsandig, 2 Exemplare August 63, Oktober 64 (leg. J. Dorjes).

V. Verwandtschaftsbeziehungen

Die Stellung der Gattungen Hesionides und Microphthalmus inner-
halb der Familie Hesionidae ist zur Zeit schwierig zu beurteilen, da
Gattungen wie Hesione, Neresmyra, Ophiodromus mit grofien Arten
ungeniigend anatomisch bearbeitet sind. Wir beschrianken unsere Dis-
kussion deshalb auf einen Vergleich zwischen Microphthalmus und
Hesionides.

Beide Gattungen stimmen habituell weitgehend tiberein. Sie zeigen
weiterhin eine Reihe gemeinsamer Merkmale, die wir als spezifische
Lebensformcharakiere gedeutet haben. Thr Einsatz fiir die Verwandt-
schaftsforschung ist im Bereich niederer systematischer Einheiten
moglich (Ax, 1963), und wir kénnen vor allem zwei Merkmale als Spezial-
homologien (Synapomorphien) fiir den Nachweis einer engen Verwandt-
schaft heranziehen.

1. Der histologische Aufbau des Pharynx aus Radidr-, Ring- und
Langsmuskeln und die spezifische Gestaltung der radidren Elemente als
Kastenmuskelzellen.

2. Die Ausbildung von Schwanzlappen bei Hestonides und Microphthal-
mus mit abgestuftem Differenzierungsgrad (einlappig und zweilappig)
und vielen Zwischenformen (Abb. 5).

Im tbrigen ist Microphthalmus in mehreren Merkmalen die primiti-
vere QGattung. Hierfiir sprechen die geringere Cephalisation, ein ur-
spriinglicherer Bau der Parapodien mit gréBerer Borstenzahl und zahl-
reicheren Borstentypen, sowie der Besitz eines Oesophagus usw.

Innerhalb der Gattung Microphthalmus bieten sich zwei Merkmale
zur verwandtschaftlichen Gliederung der Arten an. In der Borsten-
bewaffnung sind zahlreiche und verschieden differenzierte Borsten ur-
spriinglich. Die Genitalorgane haben wir aus Segmentalorganen abge-
leitet. Dementsprechend sind paarige Kopulationsorgane und zahlreiche
segmentale Receptacula ein primitives Merkmal.

Unter Berticksichtigung dieser Kriterien représentiert M. wrofim-
briatus als grofite Art der Gattung die urspriinglichste Form. Sie besitzt
ein breites Borstenbiindel im Notopodium, zwei Kopulationsorgane
und zahlreiche Receptacula.

An diese Art schlieBen sich M. fragilis und M. similis eng an. Auch
sie besitzen paarige Kopulationsorgane und zahlreiche einfache Recepta-
cula seminalis. M. fragilis hat mindestens fiinf verschiedene Borsten-
typen im Notopodium ; bei M. similis sind nur noch zwei dorsale Borsten-
typen vorhanden. Die letztgenannte Form leitet zur Gruppe der kleinen,
stirker spezialisierten Microphthalmus-Arten tiber. Hier kénnen wir vor-
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erst nur fiir die genauer untersuchten M. aberrans, sczelkowss und listensts
eine nihere Verwandtschaftsanalyse vornehmen.

M. aberrans und sczelkowit sind habituell nahezu identisch und
existieren im selben Biotop. Selbst von Polychaeten-Spezialisten wurden
sie wiederholt verwechselt. Neben mehr qualitativen Unterschieden
in Form und Linge der Parapodien sind nur in der Borstenausstattung
des Notopodiums eindeutige, wenn auch geringe Differenzen vorhanden.

Dieser Gleichférmigkeit der #uBeren Organisation stehen grofie
Unterschiede in der Anatomie des Genitalsystems und in der Fort-
pflanzungsbiologie gegeniiber.

Im Hinblick auf die Entwicklung einer Trochophora-Larve ist
M. aberrans urspringlicher. Der Wert dieses Merkmals ist jedoch nicht
zu hoch anzusetzen, da bei vielen Polychaeten eine erstaunliche inner-
artliche Variation der EigroBe und Entwicklungsweise nachgewiesen
wurde {THORSON, 1952).

In der iibrigen Organisation ist M. aberrans dagegen hochgradig
spezialisiert. Neben dem unpaaren Kopulationsorgan interpretieren wir
auch die Spermatophoreniibertragung als abgeleitet und betrachten
im Zusammenhang damit den Mangel der Receptacula als sekundér.

M. sczelkowis hat in anderer Weise sekundére Spezialisationen er-
reicht. Hierher gehort die Reduktion der Trochophora-Larve und die
Weiterentwicklung der urspriinglich paarigen Receptacula zu einem
zusammenhéngenden Speichergewebe mit nur zwei Offnungen.

M. aberrans und sczelkowii miissen auf Grund der nahezu identischen
aulleren Organisation aus einer gemeinsamen Grundform abgeleitet
werden. Sie haben sich im Cenitalsystem und im Fortpflanzungsver-
halten aber in verschiedenen Richtungen tiefgreifend differenziert.

M. listensis steht in der Borstenbewaffnung M. aberrans am nichsten.
Im dibrigen ist die Zuordnung schwierig, da die duBlere Organisation
einige Anpassungen an das Mesopsammal zeigt und die sehr komplizierten
paarigen Kopulationsorgane grole Unterschiede zu den Organen der
beiden anderen Arten aufweisen.

AbschlieBend sei vermerkt, dall die psammobionten Gattungen
Hesionides und Microphthalmus verschiedene ,,0ligochaetenhafte* Merk-
male entwickelt haben, die bislang zur Trennung von Polychaeten und
Oligochaeten herangezogen wurden. Ich nenne die Entwicklung kompli-
zierter Kopulationsorgane, direkte Spermaiibertragung, die Bildung
eines Clitellums in der Gattung Microphthalmus und die Ausbildung
von Kokons.

Zusammenfassung

1. Die monographische Bearbeitung psammobionter Polychaeten der
Gattungen Hesiontdes und Microphthalmus schlieBt neben Morphologie

10*
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und Systematik insbesondere zahlreiche Fragestellungen der Okologie,
Fortpflanzungsbiologie und Entwicklung ein.

2. In der Eidonomie sind alle Arten schlanke, homonom segmentierte
und wenig pigmentierte Polychaeten von geringer Grofie (2-——25 mm).
Das Prostomium hat 5 Tentakel; Hesionides besitzt 3 Paar Tentakel-
cirren, Microphthalmus 6. Fir Microphthalmus sind ein Paar kleiner
Augen und ein Paar Nuchalorgane gattungsspezifisch. Der Dorsalast der
zweidstigen Parapodien ist reduziert. Zweilappige Anallamellen charak-
terisieren Hesionides; es sind Haftapparate mit zahlreichen Sekret-
drisengidngen. Microphthalmus besitzt eine zusammenhdngende Anal-
platte. Die Kérperdecke ist mit zahlreichen Wimperbiischeln bedeckt.

3. Die anatomisch-histologischen Untersuchungen ergaben fir H.
arenaria eine spezifische, durch kleine Vakuolen zu einem chordoid-
artigen Polster gestaltete Epidermis. Bei M. aberrans und sczelkowii
bilden sich in der Epidermis in der Fortpflanzungszeit groBe clitellare
Schleimdriisen.

4. Bei H. arenaria ist eine starke Neuropodialmuskulatur vorhanden.
Die Parapodien zeigen dariiber hinaus bei dieser Art zahlreiche Anpas-
sungen an eine laufende Bewegungsweise. Die Muskulatur des Korper-
stammes weist gegeniiber anderen Polychaeten eine auffillige Reduktion
ihrer Langselemente auf.

5. Der Verdauungstrakt setzt sich aus Pharynx, Oesophagus, Darm
und Enddarm zusammen; der Oesophagus fehlt bei Hesionides. Der
Pharynx arbeitet als Saugorgan. Seine Muskulatur besteht hauptsich-
lich aus radiir angeordneten, groBen kastenférmigen Zellen, die als
Endglieder einer innerhalb der Hesionidae zu verfolgenden anatomischen
Reihe gelten kénnen.

6. Die Segmentalorgane werden morphologisch als Metanephridien
interpretiert.

7. H. arenaria ist getrenntgeschlechtlich. Die Ménnchen besitzen
Hoden in den mittleren und hinteren Segmenten, sowie ein Paar aber-
rante Kopulationsorgane im Vorderkorper. Letztere bestehen aus je
einer Vesicula und einem teilweise driisigen, auf dem Prostomium aus-
miindenden Ductus ejaculatorius. Die Weibchen tragen ungefdhr
60 Eier; zwei Gonodukte im 5. Borstensegment miinden in einem un-
paaren Porus auf dem Riicken aus.

8. Die Gattung Microphthalmus ist zwittrig. Spermien werden in den
Segmenten 5—9 an der Peripherie von Zytophoren, Eier in der hin-
teren Hailfte des Korpers gebildet. Die fadige Struktur der Spermien
steht in Zusammenhang mit ihrer direkten Ubertragung.
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9. Alle Microphthalmus-Arten sind mit komplizierten ménnlichen
Kopulationsorganen im 2. und 3. Metamer ausgeriistet, die von Seg-
mentalorganen abgeleitet werden koénnen. Bei M. sczelkowii setzen sie
sich aus Wimpertrichter, Vesicula, Ductus ejaculatorius und einem
saugnapfartigen Muskelbulbus zusammen. In der Korpermitte liegt ein
receptaculdres Bursagewebe mit zwei Vaginalporen. Der &hnlich ge-
baute Kopulationsapparat von M. aberrans ist unpaar. Der Endteil
kann als beweglicher Penis zwischen 2. und 3. Metamer ausgestoBen
werden. Bei M. listensis sind die Kopulationsorgane paarig; sie bestehen
aus Wimpertrichter, Vesicula, einem méchtigen bis in das 7. Segment
reichenden, driisigen Ductus ejaculatorius, einem kutikuldren Penis und
einer besonderen Muskelpumpe.

10. Im Rahmen ékologischer Untersuchungen wurde H. arenaria, ein
typischer Bewohner des sandigen, eulitoralen Prallstrandes, besonders
eingehend behandelt. Grobe, detritusarme Sedimente werden bevorzugt.
Voritbergehende Aussiifiung, geringer Wassergehalt des Substrates und
zeitweilige Temperaturen von ca. 25° C konnen ertragen werden.

11. H. arenaria gehdért zu den haufigsten Polychaeten des Sylter
Eulitorals; in einer Sandplatte von 1 m? Fliche und einer Hohe von
3 cm wurden ungefdhr 100000 Tiere gezéhlt.

12. Die Art hat in der Regel eine einjahrige Lebensdauer und nur
eine Fortpilanzungsperiode von Mai bis Juli. Die Population wandert in
charakteristischer Weise innerhalb des Prallhanges. Das Maximum der
Tiere befindet sich von Mai bis Juni im unteren Prallhang (Fortpflan-
zungsregion); eine neue Population entsteht in der zweiten Hélfte des
Jahres im mittleren Prallhang (Entwicklungsregion); im Winter be-
finden sich die Tiere im Grundwasserbereich (Uberwinterungsregion).

13. M. sczelkowii und aberrans sind Bewohner sandig-schlickiger
Wattbiotope, M. listensis kommt in detritusdrmeren Sandwattregionen
vor. Alle drei Arten sind einjéhrig; M. sczelkowii legt die Eier im Herbst
ab, M. aberrans im Winter und M. listensis im Frithjahr. Die Fort-
pflanzungszeiten der psammobionten Polychaeten des Sylter Eulitorals
stimmen nicht iiberein.

14. Einige Arten zeigen als Vertreter verschiedener eulitoraler Sand-
biotope unterschiedliche Verhaltensweisen zum Schutz gegen Verdrif-
tung. H. arenaria vermag sich sehr wirkungsvoll mit den Anallappen
festzuheften und flichtet in geschiitzte Regionen. M. listensis rollt sich
bei Gefahr ein und verklebt mit Epidermissekreten am Substrat.

15. Die Nahrung besteht aus Diatomeen, Foraminiferen und Detritus.

16. Die Untersuchungen zur Fortpflanzungsbiologie haben fiir Poly-
chaeten weitgehend neue Ergebnisse erbracht.

Die Spermaiibertragung erfolgt bei H. arenaria und M. aberrans
durch Samenpakete. Es handelt sich um unregelmifBige Doppelspermato-

10b Z. Morph. Tiere, Bd. 61
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phoren (100 pm Lénge) bei H. arenaria und um einfache, spezifisch
gestaltete Spermatophoren mit einer Basalplatte bei M. aberrans
(40 pm). Die Bildung erfolgt in den Endabschnitten der ménnlichen
Kopulationsorgane; die Hille wird aus Sekreten des Ductus glandularis
bzw. der akzessorischen Genitaldriisen geformt.

Das sehr einfache Paarungsverhalten und die direkte Spermato-
phoreniibertragung werden in Einzelheiten analysiert. Bemerkenswert
ist bei Hesionides die hiufige Ubertragung auch auf Minnchen. Bei
M. sczelkouri weist der Bau der Kopulationsorgane und des Speicher-
gewebes auf direkte Kopulation hin.

Mit der Spermatophoreniibertragung und der direkten Kopulation
ist innerhalb der Hesionidae die fur Polychaeten hochste Stufe méannlich-
weiblichen Kontaktes erreicht.

17. H. arenaria legt die Eier einzeln zwischen die Sandkoérner ab.
M. sczelkowsi gibt 1—8 Eier in spindelférmige Kokons, die von der Epi-
dermis abgeschieden werden. M. aberrans baut einen schleimigen Laich-
ballen, in dem alle Eier eines Tieres (ca. 500) untergebracht sind.

18. Eine direkte postembryonale Entwicklung wurde fiir M. sczelkowii
nachgewiesen. Aus den dotterarmen Eiern von M. aberrans schliipfen
einfache Trochophora-Larven.

19. Mit Hilfe der beinartig gestalteten Neuropodien bewegt sich
H. arenaria wie laufende Onychophoren oder Chilopoden. Die Neuro-
podien werden mit verschiedener Phasendifferenz langsam nach vorn
und schnell zuriickgesetzt; der Koérperstamm unduliert nicht.

20. Zahlreiche Merkmale der duBeren und inneren Organisation, der
Biologie und der Bewegung reprisentieren Anpassungen an die extremen
Bedingungen des interstitiellen Lebensraumes. Als spezifische Lebensform-
charakiere sind hier der schlanke Habitus, die Entstehung von Haift-
lappen, die beinartige konstruierten Neuropodien, die Bildung und Uber-
tragung von Spermatophoren und die Entwicklung in Kokons zu nennen.

21. Der systematische Teil der Arbeit enthilt eine ausfiihrliche Dis-
kussion der beiden Gattungen, Beschreibungen der untersuchten Formen
und einen Bestimmungsschliissel aller Arten. H. maxima nov. spec. und
M. lstensis nov. spec. sind neue Formen aus dem Mesopsammal der
Nordsee; M. southerni nov. spec. wurde nach Literaturangaben neu auf-
gestellt.

Auf Grund von Spezialhomologien im Bau von Pharynx und Schwanz-
lappen wird eine enge Verwandtschaft von Hesionides und Microphthal-
mus postuliert, wobei zahlreiche Merkmale Microphthalmus als die
urspriinglichere Gattung erscheinen lassen. Borstenbewaffnung und
Genitalorgane erlauben eine vorldufige phylogenetische Gliederung
der Gattung. Die psammobionten Arten M. sczelkowrii, aberrans und
listensis sind stark abgeleitete und spezialisierte Formen.
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Summary

1. The monographic study of the genera Hesionides and Microphthal-
mus describes as well as morphology and systematics especially ecology,
locomotion, reproduction and development.

2. All species are elongated homonomously segmentated forms,
nearly colourless and of small size (2—25 mm). The prostomium bears
5 tentacles; Hesionides possesses 3 pairs of tentaclecirri, Microphthal-
mus 6. There is a pair of small eyes and a pair of nuchalorgans in the
genus M. The notopodium of the parapods is reduced. H. is distinguished
by two caudal lobes with adhesive glands; there is only one lobe in the
species of M. Cilia occurs on certain areas of the body wall.

3. Histological investigations of the animals have demonstrated a
specific epidermis with a chorda-like layer of small vacuoles in H.
arenaria. Large epidermal glands are formed in M. aberrans and sczelkowit
during the spawning period.

4. In H. arenaria there are well developed muscles in the neuro-
podium; beyond that the parapods show many adaptations to the
manner of a running movement. The longitudinal body muscles are
remarkably reduced in comparison to other polychaetes.

5. The digestive tract is composed of the pharynx, the oesophagus,
the intestine, the terminal intestine ; the oesophagus is absent in Hesion-
ides. The pharynx works like a suction pump. The muscle system consists
of great box-shaped cells, radially arranged. We consider them as the
terminal point of an anatomical line which we can trace in the family
Hesionidae.

6. The segmental organs were considered morphologically as metane-
phridia.

7. H. arenaria is gonochoristic. The males possess testes in the middle
and posterior segments and one pair of very specific mating organs in
the anterior part of the body. The latter consists each of a vesicula
and a partly glandular ductus ejaculatorius that opens above the
prostomium. The females have about 60 eggs; two gonoducts in the
fifth segment empty into an unpaired pore at the rear.

8. The genus M. is hermaphroditic. Sperms are produced in segments
5 to 9 at the periphery of the cytophores and eggs in the posterior half
of the body. The thread-like structure of the sperms is connected with
their direct propagation.

9. All species of M. are equipped with complicated aberrant male
sexual apparatus in the second and third metamers, probably originated
in segmental organs. In M. sczelkowii they are composed of a ciliated
funnel, vesicula, ductus ejaculatorius and a muscle bulbus looking like
a suctorial organ. In the middle of the body lies a so-called “recepta-
culdres Bursagewebe” with two female genital pores. There is only an
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unpaired, but similiar looking genital organ in M. aberrans. The terminal
part is to be thrust out as a penis between the second and third metamer.
The mating organs in M. listensis are paired, they have a ciliated funnel,
vesicula, a large glandular ductus ejaculatorius extending to the seventh
segment, a cuticular penis and a special muscular pump.

10. During the ecological research work special attention was given
to H. arenaria, an animal typical for the sandy eulittoral beach. Rough
sediments containing only little detritus are preferred. This animal can
stand a terporarily reduced salinity, a substrate containing rather
little water and a temperature of appr. 25° C for a certain time. H.
arenaria is one of the most common polychaetes in the eulittoral of the
North Sea island Sylt; we have found 100,000 animals in a plate of sand
of 1 m? with a height of 3 cm.

11. This species is usually annual and has only one period of reproduc-
tion from May until July. The population migrates in a characteristic
manner inside the sandy beach. From May to June most of the animals
are concentrated near the surface of the sand in the lower part of the
slope (region of reproduction); a new population arises in the second
half of the year in the middle part of the sandy shore (region of
development); in winter all the animals found are in the subsoil water
(region of hibernation).

12. M. sczelkowii and M. aberrans are inhabitants of sandy mud flats.
M. listensis prefers mud flats containing less detritus. All 3 species are
annual; M. sczelkowit lays eggs in autumn, M. aberrans in winter and
M. listensis in spring.

13. There are different manners of protection behaviour: adhesion
with the caudal lobes, rapid emigration into lower regions (H. arenaria),
curling and adhesion to grains of sand with epidermal secretion (M.
listensis).

14. These polychaetes are diatoms-, foraminiferes- and detritus-eaters.

15. The study of life history has brought exceptionally new results
in the biology of reproduction. Mating takes place by transmission of
spermatophores in H. arenaria and M. aberrans. There are irregular
double spermatophores (100 ym) in H. areraria and simple specific
formed ones in M. aberrans (40 um).

16. The formation takes place in the terminal parts of the male
copulatory organs; the cover is formed by secretions of the ductus
glandularis or by the accessory genital glands.

17. The behaviour during the mating process and the direct trans-
mission of spermatophores is analysed in detail. In M. sczelkowis the
structure of the copulatory organs and the “Speichergewebe” points to
a direct mating process.
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18. The eggs are spawned individually among the grains of sand by
H. arenaria. M. sczelkowii places 1 to 8 eggs in cigar-shaped cocoons
secreted by the epidermis. M. aberrans spawns a mass of nearly 500 eggs
surrounded by a sticky mucus. The development is direct (M. sczelkowii)
or there are simple trochophora larvae (M. aberrans), which come out
of eggs, containing little yolk.

19. H. arenaria moves like the running Onychophores or Chilopodes
by means of the leg-shaped neuropodia. The neuropodia are slowly
moved ahead and quickly withdrawn; this is done in a varying phase-
difference; the body itself does not undulate.

20. There are many adaptations in the morphological and anatomical
organization, life history and locomotion to the extreme environmental
conditions of the mesopsammon. The small vermiform shape of the body,
the lack of eyes, the adhesive anal lobes, the neuropods working like
legs, the formation of spermatophores and the development in cocoons
are considered as specific “Lebensformcharaktere”.

21. The systematic part contains a full discussion of the two genera,
descriptions of the examined forms and a systematic key of all species.
H. maxima nov. spec. and M. listensis nov. spec. are new forms of the
interstitial biotopes of the North Sea. M. southerni nov. spec. is a new
denomination according to literary statements. Specific homologies in
the structure of the pharynx and caudal lobes, the armament of setae
and the sexual organs allow a preliminary arrangement of the relations-
hips of the genera Microphthalmus and Hesionides and their species.
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