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A. Einleitung

1925 beschrieb ich einen in steirischen Buchenwildern lebenden,
kleinen Anneliden von hochst bemerkenswertem Bau und reihte ihn als
Parergodrilus heideri unter die Archianneliden, im Sinne der damals von
GoopricH (1922) und HeIpER (1922) vertretenen Umgrenzung, ein. Zwei
Jahre spéter wurde meine Arbeit von A. MEVER (1927) in einer in wissen-
schaftlichen Kreisen nicht iiblichen Form &tzend scharf angegriffen, mir
,Jundamentale Verkennung des Baues des Parergodrilus’ vorgeworfen
und das fragliche Tier als ein durch Segmentverlust zu einer ,,Kiimmer-
form‘‘ herabgesunkener Enchytraeide gedeutet.

Der Polemik lag weder eine Nachuntersuchung, noch eine andere Er-
weiterung des Tatsachenmaterials zugrunde. Die Heftigkeit und die
selbstbewulite Form des Meyerschen Angriffs hat in der Folge eine Reihe
von Autoren offenbar derart beeindruckt, daB sie sich, wie MICHAELSEN
(1928, 1930), SterEENSON (1930) und DU Bois-REyMoND-MarcUS (1948)
der Meyerschen Deutung kritiklos angeschlossen haben, ohne einer von
mir 1929 versifentlichten Entgegnung irgendwie Beachtung zu schenken.

Da es sich bei der fraglichen Angelegenheit lediglich um eine Deutung
an sich unbestrittener morphologischer Tatsachen handelte, so lag keine
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Veranlassung vor, sich weiter mit dem Streitfalle zu beschftigen und so
blieb die Stellung unseres Wurmes fiir den AuBenstehenden problematisch.

1934 beschrieb KNOLLNER aus dem Kistengrundwasser der Kieler
Bucht einen sehr eigenartigen, in die Verwandtschaft der Capitelliden
gestellten Polychiten als Stygocapitella sublerranea, eine Form, die erst
20 Jahre spater von KARLINGim siidschwedischen Kiistengebiet unter
entsprechenden okologischen Bedingungen wiedergefunden und ein-
gehend nachuntersucht werden konnte (KarLING 1958).

Karuine fiel sofort eine groBe habituelle Ahnlichkeit zwischen Stygo-
capitells und Parergodrilus auf.

1955 konnte er dann, gelegentlich eines Studienaufenthaltes am Zoo-
logischen Institut Graz, Parergodrilus an meinen Originalfundorten selbst
sammeln, meine seinerzeitigen morphologischen Ergebnisse weifgehend
bestéitigen, zum Teil auch erweitern, sowie feststellen, daB die Ahnlich-
keit zwischen Stygocapitella und Parergodrilus tatsachlich Ausdruck einer
2remlich nahen natirlichen Verwandtschaft” beider Formen ist und daB
sie bei gleichzeitiger Feststellung ,.einer auffallenden Ubereinstimmung
von Stygocapitella mit Vertretern der Archianneliden-Familie Nerillidae®
unter die Polychaeta-Sedentaria-Drilomorpha neben die Ctenodrilidae
und Capitellidae einzureihen sind.

MevEers Argumente fiir eine genealogische Zugehorigkeit des Par-
ergodrilus zur Oligochéten-Familie der Enchytraeiden werden als ginzlich
unhaltbar erwiesen und die naheliegende Frage gestellt, wie tiberhaupt
eine derartig abwegige Auffassung ,,verschiedene Spezialisten tiberzeugt
haben kann® (I cit.).

Karrines schone Untersuchungen und ein Einblick in seine Original-
priaparate von Stygocapitelle haben mein Interesse an Parergodrilus er-
neut geweckt und fiithrtenim Sommer 1957, gelegentlich eines von meinem
Mitarbeiter Dr. R. SorUSTER in der West-Steiermark aufgefundenen
Massenvorkommens des Tieres zur Feststellung des bisher unbekannten
GefiBsystems und zu der iiberraschenden Entdeckung, daf Parergodri-
lus getrenmigeschlechtlich ist und daf3 alle bisherigen, seinerzeit von mir
und neuerdings von KARLING untersuchten Tiere Weibchen waren.

Die seinerzeit als rudimentire Hoden gedeuteten Abschnitte der
weiblichen Gonaden erwiesen sich als paarige Receptacula seminis, alle
von mir in diesem Zusammenhang geduBerten Vermutungen hinsichtlich
einer dauernden Parthenogenesis als unbegriindet.

Der Grund, weshalb uns bisher ménnliche Tiere nicht untergekommen
waren, ist ein 4facher:

1. Die Mannchen sind glasklar durchsichtig und beim Durchsuchen
des Materials weit schwieriger zu sehen als die in der Gonadenregion
weiBllichen Weibchen.
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2. Die Ménnchen pflegen sich an den Blattern mit Hilfe des Sekrets
ihrer ventralen Driisenbléschen und der akzessorischen Genitaldriisen
fest zu verankern, wohingegen die Weibchen bei jeder Storung loslassen
und deshalb beim Ausschlemmen des Materials in weit groferer Zahl zum
Vorschein kommen.

3. Die Méannchen sind offenbar kurzlebig, die Weibchen langlebig.
Erstere treten im Frith- und Hochsommer, letztere das ganze Jahr hin-
durch in gleichbleibender Abundanz auf.

4. Das aktuelle Zahlenverhéltnis der Geschlechter in den ausgesuchten
Fangen verschiebt sich demgeméB erheblich zugunsten der Weibchen:
es wurde zu Beginn des ersten Auffindens der Ménnchen mit 1:70 fest-
gestellt; spiter betrug es auf Grund verbesserter Aussortierung 1:8 bis
1:15.

Die der Untersuchung zugrunde liegenden smdnnlichen Tiere stammen
fast ausschlieBlich aus der Lassnitzklause bei Deutsch-Landsberg in der
Weststeiermark, einige Exemplare aus der Umgebung von Lunz/See
(Niederosterreich) und vom Salzberg bei Hallstatt (Oberdsterreich).
Weibliche Tiere standen von allen Fundorten in reichlichem MaBe zur
Verfigung.

Derzeitig bekannte Verbreitung: Holstein (REMANE), Vogesen (REmy), Ost-
alpen bis 1200 m (REISINGER), Sljemen-Gebirge, Kroatien (REISINGER).

B. Neue Befunde
I. Allgemeiner Baw der Mdinnchen

Erwachsene Mannchen von Parergodrilus dhneln bei direkter Be-
trachtung oder Lupenvergroflerung den etwa gleichlang (0,6—1 mm,
Mittel 0,8 mm) werdenden Weibchen, sofern man von ihrer gréSeren
Durchsichtigkeit und der etwas gestreckteren Gestalt absieht. Die all-
gemeine Organisation der Weibchen wird als bekannt vorausgesetzt;
néhere Kinzelheiten sind bei ReISINGER (1925) und Karring (1958) ein-
zusehen.

Unter dem Mikroskop erkennt man die Minnchen auf den ersten
Blick am Vorhandensein eines Paares ansehnlicher, von Spermabildungs-
zellen und Samenfiden erfillter Samensdicke, sowie am Besitz von zwes
zuséitzlichen, hinter den 8 Gruppen von Lokomotionsborsten gelegenen
Borstengruppenpaaren, die im Bereich der unpaaren, duBeren Geschlechts-
6ffnung gelegen, offenbar im Dienste der Begattung bzw. der Sperma-
iibertragung stehen (Abb. 1).

Bei Tieren mit sehr stark entwickelten Genitalorganen erscheint iiber-
dies das Hinterende meist leicht verdickt und deutlich linger als bei den
Weibchen. Bewegung, ventraler Schlundanhang, Bau des Darmkanals,
Zahl und Anordnung der Nephridien sind so wie beim Weibchen, die
8 Dorsaldriisenpaare sind um ein weiteres Paar vermehrt und gelegentlich
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etwas grofer als bei Jungtieren und Weibchen. Die Genitalborsten und
die iiberzdhligen Dorsaldriisen treten erst sehr spit, bei Tieren die ihre
endgiiltige GroBe fast erreicht haben, auf. Jingere Minnchen sind des-
halb duBerlich kaum als solche zu erkennen.

g%5mm

Abb. 1. Parergodrilus heideri, Anoptral-Phasenkontrastaufnahmen der Genitalregion eines

lebenden ménnlichen und eines weiblichen Tieres. Beachte die leicht keulige Anschwellung

des Hinterendes und die Geschlechtsborsten beim Minnchen sowie den verschiedenen
Reifezustand der Eier in den Gonaden des Weibchens, Weststeirische Tiere

II. Beborstung

Die Ausstattung der Ménnchen mit Lokomotionsborsten gleicht vollig
der der Weibchen, d. h. es sind 8 Paar von Lokomotionsborstengruppen
vorhanden, die aus je 2 kurzen, plumpen Stiftborsten vom Oligochéten-
Typ bestehen, in Borstensécken stecken und durch Borstenmuskeln vor-
zugsweise in der Langsrichtung der Tiere bewegt werden kénnen.

Das erste Genilalborstengruppenpaar des Mannchens (Abb. 2a—e), fiir
das es kein Gegenstiick beim Weibchen gibt, das ist das 9. Paar des
ganzen Tieres, gleicht in Form und Anordnung den Lokomotionsborsten-
gruppen und diirfte gelegentlich auch, in allerdings beschrinktern Um-
fange, an der Bewegung teilnehmen. Das 2. Genitalborstengruppenpaar,
das ist das 10. Borstengruppenpaar des ganzen Tieres, die eigentlichen
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Kopulationsborsten, besteht aus je einer kurzen, dulleren (Abb.2e, hb)
und einer langen inneren Nadelborste (Abb. 2a, ¢, e, Pfeile). In der Ruhe-
lage ragen die beiden groBen Borsten in das Lumen des unpaaren, unter-
halb des Enddarmes gelegenen Genitalatriums (Abb. 7, kop), die beiden

: v
a..: &

Abb. 2a—e. Parergodrilus heideri, Momentaufnahmen der Genitalregion lebender Minnchen
zur Veranschaulichung der Lage und Ausdehnung der Samensicke und der Genitalborsten.
dr Akzessorische Genitaldriisen, gsi Gonostome, sp Spermien, ss Samensicke. Beachte
die iibereinstimmende GréBe und Gestalt der Bewegungsborsten und des ersten Genital-
borstenpaares (bo). Die Pfeile verweisen auf die in das Atrium ragenden inneren, langen
Kopulationsborsten; kb duBere Kopulationsborsten. In a befindet sich der Darm (de) in
seiner normalen Lage, in b, e, d ist er durch die stark ausgedehnten Samensiicke weit nach
vorn gedriangt

kleineren, dufleren treten unmittelbar seitlich von der ventral und pri-

anal gelegenen, méannlichen (leschlechtséffnung, diese deutlich flankie-

rend, nach auBlen. Die Bewegungsmuskulatur der ersten Genitalborsten-

gruppen ist normal beschaffen, die der eigentlichen Kopulationsborsten

jedoch weit kraftiger; sie inseriert ventrolateral von der Genital6ffnung

an der Korperwand des Tieres. Bei der Lokomotion bleiben die
34%
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Kopulationsborsten in Ruhe. Uber den Mechanismus der Kopulations-
borsten bei der Begattung lassen sich solange nur Vermutungen dufiern,
bis uns vielleicht ein glicklicher Zufall ein Pérchen in Kopula auffin.
den oder den Begattungsvorgang direkt beobachten 148t (vgl. S. 528).

III. Nervensystem und Sinnesorgane

Das Nervensystem der Parergodrilus-Minnchen dhnelt weitgehend
dem der weiblichen Tiere. In Ubereinstimmung mit KarrLings Befunden
am Weibchen liegt das Bauchmark im ventralen Mesenterium, steht aber

Abb. 3a—d. Parergodrilus, mdnnlicher Genitalapparat (a, b), ausgestillptes Atrinmepithel (¢)

und Ringnerven (d). Beachte die Lage der Samensicke und Genitalborsten in a, die reifen

Spermien zwischen den Samenbildungszellen in b und die scharfe Grenze zwischen dem

Integument und dem bewimperten Atriumepithel in ¢ (alle 3 Teilbilder Phagenkontrast-

aufnahmen). d Alizarinvitalfirbung der Ring- und Ldngsnerven (I). Die jeweils zusammen-
gehérigen Ringnerven sind durch Klammern bezeichnet

in Bestdtigung meiner alten Befunde groBtenteils in unmittelbarer Ver-
bindung mit der Hypodermis. Im Bereich der akzessorischen Genital-
driisen 16st sich auch beim Médnnchen das Bauchmark vollsténdig von der
Haut und bildet am Dach der Driisenmassen nach riickwérts ziehend
zwei mdchtige Genitalganglien, denen die Innervation der Genitalborsten-
systeme und der Atrial-Muskulatur obliegt (Abb. 13, Parergodrilus: ¢g).
Diesen Ganglien entsprechende Bildungen gibt es bekanntlich beim
Weibchen nicht. Neu fiir beide Geschlechter ist der Nachweis von je
3 Ringnerven je borstentragendes Segment, mittels der von mir (REr1-
SINGER 1933) entwickelten Vitalfdrbemethode mit kolloidalen Alizaraten.
Die Nerven, die mit normalen histologischen Methoden kaum nachweis-
bar waren, treten bei positivem Firbungseffekt sehr klar Abb. 3d) her-
vor. Der jeder Dreiergruppe angehoérige mittlere Nerv innerviert die
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Borstenmuskeln, der letzte steht durch die von mir (1925) beschriebenen,
mit Methylenblau darstellbaren ,,Seitennerven mit dem Bauchmark in
Verbindung. Die Ringnerven aller Segmente stehen durch ein sehr
zartes, dorsolateral verlaufendes Lingsnervenpaar in Verbindung, offen-
bar einem Homologon der podialen Langsnerven der tetraneuralen Poly-
chiten bzw. der Lateralnerven der Oligochéiten. Ob die gelegentlich zu
beobachtenden, je 2 Ringnerven verbindenden, kurzen Léngsstringe

Abb. 4. Parergodrilus, Blutgefdfsystem im Anoptral-Phasenkontrast. Oben: Ampullen-

artige Hrweiterung des ventralen Teils des oesophagealen Ringsinus (oeb) mit séickchen-

formigen Anhingen (app); Ampulle in Diastole. bl Subintestinalgefi, unten am. hinteren
unteren Rand des Magen-Darms (ma)

gleichfalls nervdser Natur sind, konnte genau so wenig entschieden
werden wie die Anordnung der Ringnerven im postcerebralen und im
pygidialen Korperabschnitt. ‘

Die von KarrinG (1958) bei Stygocapitello aufgefundenen prostomialen
Hautsinnesorgane entsprechen den von mir beschriebenen, vermutlich
mehrzelligen Sensillen; wahrend diese bei der aquatisch lebenden Stygo-
capitella wber das Epidermisniveau vorragen und deshalb sehr auffallend
sind, liegen sie bei dem terricolen Parergodrilus in Niveauhohe mit der
Cuticula und werden deshalb leicht iibersehen.

IV. Blutgefifsystem
Parergodrilus besitzt, wie bereits eingangs erwihnt wurde, im Gegen-
satz zu meinen seinerzeitigen negativen Befunden ein mit Sicherheit nur
mit Hilfe des Phasenkontrastverfahrens zu untersuchendes Blulgefdf-
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system. Teile desselben und zwar die Oesophagialschlinge hat offenbar
bereits KarLING gesehen und mit Recht als ein Homologon des sogenann-
ten Oesophagealbulbus von Stygocapitello und damit als Rest eines Blut-
gefdBsystems gedeutet.

Das BlutgefaBsystem von Parergodrilus ist offen: es besteht aus einem
in einem Oesophagealbulbus gelegenen, schlingenférmigen und teilweise
pulsierenden Zentralteil (Abb. 4, oeb) und einem im ventralen Mesen-
terium nach hinten laufenden Subintestinalgefdl (Abb. 4, bl), das sich
in der Genitalregion, bei beiden Geschlechtern tibereinstimmend, zwi-
schen dem 6. und 7. borstentragenden Segment in einen dorsalen und
ventralen Ast gabelt. Ersterer begleitet den Enddarm und o6ffnet sich
ein Stiick vor dem After in die Leibeshohle. Der Bau des Oesophageal-
bulbus ist an Schnitten nur sehr schwer zu analysieren, zumal die Wan-
dungen des GefdBapparates auBerordentlich zart sind und sich am Auf-
bau des Gebildes driisige Elemente unbekannter Funktion beteiligen, die
mich seinerzeit veranlaBt haben, das ganze Gebilde als Speicheldriisen
zu deuten. Lebendbeobachtungen im Phasenkontrast ergaben, dall der
Oesophagealbulbus zum groBiten Teil von einem ringformigen Blutsinus
gebildet wird, der dorsal nur schwach, ventral stirker ampullenartig
erweitert werden kann und sich ventral in das Subintestinalgefa fort-
setzt (Abb. 4 u. 13, oeb). Die untere Ampulle ist kontraktil, das gleiche
gilt fiir 3 — 4 blindgeschlossene, ihr ansitzende, sdckchenférmige Anhiinge
(Abb. 4, app), in deren Bereich beiderseits offenbar eine Verbindung mit
einer im oesophagealen Bereich ausgebildeten Bauchstrangkammer be-
steht. Die Pulsationsfrequenz im Oesophagealbulbus ist sehr niedrig und
unregelmifig, die Zirkulationsrichtung scheint im Subintestinalgefd3
von vorne nach hinten zu verlaufen. Da das GefdBsystem in offener Ver-
bindung mit der Leibeshohle steht und da die Hamolymphe des Tieres
weder geformte Elemente noch grofere Eiweilmengen enthdlt, so er-
scheinen die Gefiflumina an Schnitten optisch leer; sie wurden von mir
bisher zwar gesehen (RursiNerr 1925, Taf. I, Abb. 3, 4, 5) und abge-
bildet, jedoch nicht als GefiBe erkannt, zumal ein eigenes GeféBendothel
zu fehlen scheint. Die funktionelle Bedeutung des Gefalsystems fiir die
Zirkulation diirfte bescheiden sein, da bei Parergodrilus daneben eine
aufergewohnlich wirksame coelomatische, hin- und hergehende, Zirku-
lation der Héamolymphe durch die rhythmische und sehr intensive Be-
wegung des Diinndarmes erfolgt. Die Bedeutung dieser Darmbewegung
fir die Stromung der Hamolymphe ergibt sich unter anderem aus der
Tatsache, daB die ersten Bewegungen die man an durch O,-Mangel
asphyktischen Tieren vor ihrem Wiedererwachen feststellen kann, in
diesen sehr rasch an Intensitit und Frequenz zunehmenden Schaukel-
bewegungen des Darmes bestehen. Mit dem endgiiltigen Erwachen des
Tieres nehmen diese Bewegungen dann merklich bis zum temperatur-
abhangigen Normalverhalten ab.
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V. Genitalapparat
Die ménnlichen Gonaden begleiten in Form eines Paares im 7. borsten-
tragenden Segment gelegener bandférmiger Hoden (Abb.5b, te) das
Mesenterium knapp oberhalb seiner Insertion am Bauchmark. Sie liegen

0 50 100 50 2000

Abb. 5. Parergodrilus heideri, Schnitte durch die Genitalregion. a: Querschnitt vor den Gono-

stomen; b: Querschnitt auf der Hohe der Hoden und Gonostome; ¢: Querschritt durch den

Genitalporus; d: Léngsschnitt durch das Hinterende. an After, bm Bauchmark, bsk Bauch-

strangkammer, da Diunndarm, ddé Dorsaldriisenporus, dr accessorische Genitaldriisen, ed

Enddarm, gsi Gonostom, m Muskel, ss Samensicke, i¢ Hoden, vd Vas deferens, ¢ ménn-

liche Geschlechtsdffnung,in dist im Atrium der Querschnitt einer Kopulationsborste zu
sehen (Sublimat-Formoln. Broch, Kernechtrot- Mallory.)

am Grunde von méchtigen, allseitig geschlossenen, paarigen, peritonealen
Samensdcken (Abb. 5a, b, d, te). Im Bereich der Hoden setzen sich die
beiden, ihrer ganzen Lénge nach mit dem Mesenterium verwachsenen
Samensécke in 2 ventral ziehende fliigelférmige Peritonealmembranen
fort, welche das Bauchmark umgreifen und so in der Hodenregion eine
typische Bauchstrangkammer (Abb. 5, bsk) bilden. Die Grofe und Aus-
dehnung der Samensicke hingt vom Reifezustand und der Menge der
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Geschlechtsprodukte ab; sie beeinfluft nicht unwesentlich die Lage des
Verdauungsapparates und den allgemeinen Habitus des Ménnchens (vgl.
Abb. 2a, b, d).

Normalerweise beginnen die Peritonealsicke etwas vor dem 6. Bor-
stengruppenpaar und reichen kaudal bis in die Region der Genitalborsten
(9. und 10. Borstengruppenpaar). Bei maximaler Fiillung kdnnen sie

sich aber, zumindest einseitig, bis vor das 5.
\ Borstengruppenpaar ausdehnen (Abb. 3a, links).
Der Mitteldarm und die hintere Magenpartie
. werden dann nach vorne gedringt, der hintere
Korper des Tieres merklich
aufgeblaht.

Die in den Hoden gebilde-
ten Spermatogonien 15sen sich
aulBlerordentlich frithzeitig ab
und machen ihre weitere Ent-
wicklung, so wie das bei vielen
Anneliden 1iblich ist, in den
peritonealen  Samensicken
durch. Diese sind dann mit
den Spermatocyten 1. und
2. Ordnung, Spermatiden und
fertigen Spermien dicht gefullt.
Meiolische Teilungen sind stets

, in ziemlicher Zahl vorhan-
Abb. 6 a u. b. Parergodrilus heidert, lebende Sper- .
mien. a Aus dem Atrium; b aus einem Samen- dem, Spermatogemmenbildung
sack. Beachte das Perforatorium mit Dictyosom, wird vermif3t oder tritt hoch-
den ovalen Kopf und das Mittelstiick mit den .
Mitochondrienkérpern. Anoptral-Phasenkontrast  stens in Form von Vorﬁberge-

henden, losen Anhdufungen

von Spermabildungszellen auf (Abb. 5a, b, d). Die Spermien selbst, die sich
vor allem im rickwértigen, lateralen Teil der Samensdcke ansammeln,
sind typische Polychdtenspermien. Sie bestehen aus einem ovalen Kopf,
einem sehr deutlichen zweiteiligen Perforatorium (Acrosom + Dictyosom)
und einem Miftelstiick, welches 4 Mitochondrienkérper umschlieBt
{(Abb. 6). Die SchwanzgeiBel ist 10—12mal so lang wie der iibrige Teil
des Spermiums und 146t, abgesehen von einem Achsenfaden, keine be-
sonderen Differenzierungen erkennen. Die Spermien geh6ren mithin dem
sog. primitiven Typ (FrRANZEN 1956) an und stehen gestaltlich zwischen
denjenigen von Hyalinoecia tubicola (O. F. MurLER) und Euchone rubri-
cincta (SARS). Das sehr deutliche Acrosom weist ein basales, stark licht-
brechendes, aus Golgi-Substanz bestehendes ringformiges Dictyosom,
genau so wie bei Hyalinoecia auf; die 4 (5?) Mitochondrienkdrper des
Mittelstiicks sind vom Spermienkopf durch eine kurze Einschniirung
getrennt.

i b
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Das Ausfiihrsystem des ménnlichen Geschlechtsapparates besteht
jederseits aus einem langbewimperten, in der lateralen Samensackwan-
dung gelegenen Gonostom (Abb.5b: gst), vom Stygocapitella-Typ und
je einem sich daran anschlieBenden, dickwandigen, nach riickwirts
ziehenden unbewimperten Vas deferens. Im Bereich der Genitalborsten
biegen die beiden Vasa deferentia nach unten und nach innen um, werden
diinnwandig und treten in das Driisengewebe ein, welches das Genital-
atrium umgibt. Dieser Abschnitt der Vasa deferentia (Abb. 7b, vd) ist

hbp S kp kb dr

Abb. 7a u. b. Parergodrilus heideri, Querschnitte in der Gegend des & Genifalporus. In

a sind die Kopulationsborsten, in b das Genitalatrium und die Samenleiter der ganzen

Lénge nach getroffen. ag Atrium genitale, dr akzessorische Driisen, Ab #uBere (Hilfs-)

Borsten der Kopulationsborstengruppe, kbp Hilfsborstensackporus, kop Kopulations-

borsten, sp Spermium im Samenleiter, vd Samenleiter, (Pikroformol-Sublimat-Eisessig,
Kernechtrot-Mallory)

bewimpert und enthilt fast immer einzelne Spermien. Die Endabschnitte
der Vasa deferentia offnen sich in den oberen blind geschlossenen Teil
eines rohrférmigen Genitalatriums, welches schrég nach hinten und unten
verliuft und in der Mittellinie der Ventralseite, kurz vor dem After nach
auBen mindet. Der obere Teil des Genitalatriums ist mit einem dichten
Zilienbesatz versehen, der untere unbewimpert (Abb. 7b, ag). In den letz-
teren ragen von vorne und oben her die beiden groBen Kopulationsborsten
hinein (Abb. 7a: kop). Das Atrium ist in méchtige Driisenmassen ein-
gebettet, die den verschmolzenen Subneural- und Adanaldriisen des Weib-
chens entsprechen und sich von allen Seiten her, vor allem im distalen,
unbewimperten Abschnitt in das Genitalatrium 6ffnen (vgl. Abb. 5e, d,
dr; Abb. Tb, dr). Das aus kugeligen Trépfchen bestehende Sekret dieser
akzessorischen Genitaldriisen dhnelt am meisten dem der Subneuraldriise
des Weibchens. Das Genitalatrium ist der ganzen Lénge nach von einer
lockeren Schicht zrkulir angeordneter Muskelfasern umgeben. Im
offenen Zustand ist der Genttalporus (Abb. 5, 3) kreisformig; geschlossen
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nimmt er die Gestalt eines quergestellten Schlitzes an und ist dann in-
folge der sehr ungiinstigen Lichtbrechungsverhalinisse am lebenden Tier
nur schwer zu sehen.

Das Zusammenspiel der einzelnen Teile des méannlichen Ausfuhr-
systems, der Kopulationsborsten und der akzessorischen Driisen bei der
Begattung ist noch ungeklért. Sicher ist nur, dafi den akzessorischen,
in das Genitalatrium miindenden Driisen dabei eine wichtige Aufgabe
zukommt. Sie ermoglichen, wie die direkte Beobachtung zeigt, bereits
unabhéngig von der Begattung, ein Festheften der Madnnchen an der
Unterlage, eine Funktion, die sie sicher auch bei einer Verbindung mit
dem Weibchen zu erfiillen haben. Dem Ejaculat selbst werden dabei
kaum groBere Mengen des Sekrets dieser Driisen beigemischt, denn sonst
miiBte man etwas davon in den Oviducten oder Receptacula seminis der
Weibchen antreffen, was nicht der Fall ist. Unsicher ist auch die Funk-
tion der Genitalborsten, insonderheit die Rolle welche die beiden, so auf-
fallenden, in das Atrium ragenden Kopulationsborsten bei der Begattung
zu versehen haben. Ibrer Lage nach erscheinen sie nach einer teil-
weisen, bereits direkt beobachteten Eversion des Atriums (Abb. 3e) ge-
eignet, gleichzeitig in beide Geschlechtsoffnungen des Weibchens ein-
gefiihrt zu werden, um dort als Reizorgan zu wirken. Das Sperma selbst,
diirfte durch Kontraktion der seitlich den Atrialkomplex umspannenden,
den Enddarm mit der ventrolateralen Kérperwand verbindenen Muskeln
aus dem proximalen Atrium-Abschnitt, an den Kopulationsborsten vor-
bei, in die Oviducte befordert werden.

Der Bau der weiblichen Gonaden darf als bekannt vorausgesetzt
werden (REISINGER 1925, Karrixe 1958). Sie haben die Gestalt von
paarigen peritonealen Sicken (Abb. 8, 9: ov), liegen im 6. — 7. borsten-
tragenden Segment und héngen im Bereich der Keimlager median mit
dem ventralen Teil des Mesenteriums zusammen. Unter Berticksichti-
gung der Bauverhiltnisse beim Mannchen, sowie bei anderen Anneliden
empfiehlt es sich nunmehr, lediglich die Keimlager selbst, die gegeniiber
dem 7. Borstengruppenpaar liegen als eigentliche Owvarien, die peri-
tonealen, die heranreifenden Eier umschliefenden Hiillen als Ovarialsicke
zu bezeichnen. Ob man dem folgt oder ob man die ganzen Gebilde als
,Ovarien’* bezeichnet, ist im iibrigen Ansichtssache; formal richtig ist
beides. Nach riickwiirts zu setzen sich die Ovarialsécke, ohne Andeutung
von Gonostomen,in die im Ruhezustand stets kollabierten, auBerordent-
lich diinnen Oviducte (Abb. 8b, od) fort, welche sich gemeinsam mit den
Analdriisen in der von mir geschilderten Art durch paarige Genitalporen
nach auBen 6ffnen. Bei Phasenkontrastbeobachtung legereifer Weibchen
kann man die Oviducte bisweilen dann leicht beobachten, wenn durch
den Deckglasdruck Fliissigkeit aus den Ovarialsicken in sie eingepreft
und sie dadurch erweitert werden. Die beiden weiblichen Genitaldffnungen
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(Abb. 9b, @) liegen knapp seitlich und hinter den gleichfalls paarigen
Mindungsporen der Subneuraldriisen (Abb. 9, rsd). Dort wo sich die
Ovarialsicke zu den Oviducten verschmilern, befinden sich die beiden
kugeligen und eigenwandigen Receplacula semints (Abb. 8, rs), die seit-
lich der Oviductbasis ansitzen und durch je einen zarten Sphincter ver-

Abb. 8a u. b. Parergodrilus heideri, geschlechisreife Weibchen unmittelbar vor der Eiablage.
a Lebendaufnahme im Phasenkontrast, b Totopriaparat (Gallocyanin). de Diinndarm, dr
Adanaldriisen, s Receptacula seminis, od Oviduct, ov Oocyten, sn Subneuraldriise.
Beachte die starke Sekretfiillung der Adanaldriisen in b! Tiere aus Lunz/See,
Buchenwald am Reitsteig, etwa 1000 m

schlossen werden kénnen. Bei alten Tieren enthalten sie fast immer
Spermien und sind dann bei Phasenkontrastuntersuchung lebender Tiere
sehr leicht zu sehen (Abb. 9, rsd). Bei noch nicht geschlechtsreifen oder
bei unbegattoten alteren Weibchen sind sie den jeweiligen Oviducten
so eng angeschmiegt, dall man sie kaum nachweisen kann. Die Lage
der Receptacula unterliegt im iibrigen je nach dem Bewegungsstand der
Tiere ziemlichen Schwankungen; sie konnen sowohl nach der Seite, als
auch nach oben und nach innen vom Oviduct herumgeschwenkt werden.
Besondere Differenzierungen der Receptacula, wie Bewimperung, Aus-
bildung eines VerschluBapparates und dergleichen, werden bei Parergo-



530 Erice REISINGER:

drilus vermifit. Karrine (1958) stellte auf Grund seiner Schnittpripa-
rate fest, daf} sich die Ovarialsicke gelegentlich nach vorne ins Coelom
offnen konnen, und er hat dann dort Abortiveier angetroffen. Neuer-
dings muB ich Karrings Beobachtung bestitigen. Ein derartiges Uber-
treten von Rizellen ins Coelom wurde jedoch ausschlieflich bei Tieren
beobachtet, denen man ein normales Substrat firr die Eiablage vorent-

400
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1100
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Abb. 9a v. b. Parergodrilus heideri, geschlechtsreife Weibchen. MaBstab 400 y. Lebend-

aufnahmen; a Anoptral-Phasenkontrast, Riickenansicht; b normale Optik, Bruchansicht;

acc akzessorische Adanaldrisen, an After, b Bauchmark, de Diinndarm, dr Adanaldriisen,

ko Kotballen im Enddarm, ov fast legereife Eier in den Ovarialsicken, rsd rechtes Recep-

taculum seminis in Ventralansicht mit Spermafiillung, sndr Subneuraldriise, snp Miindung

der Subneuraldriise, ? weibliche Geschlechtstffnungen, gleichzeitiz Ausmiindung der
Adanaldriisen. Tiere aus der Grazer Umgebung

halten hatte und deren in den Ovarialsdcken befindliche Eizellen darauf-
hin der Degeneration anheimzufallen beginnen. Ob die fiir den Austritt
dieses Materials in die Leibeshohle notwendige und von uns beobachtete
rostrale Kroffnung der Ovarialséicke praformiert ist oder, was wahrschein-
licher erscheint, eine einfache Ruptur vorliegt, das konnte nicht ent-
schieden werden. Die normale Hiausfuhr erfolgt sicherlich unter Ver-
mittlung der Oviducte durch die Genitalporen und wurde von mir 2mal
beobachtet. In einem Falle befand sich das legreife, sehr stark wurst-
formig in die Lénge gestreckte Ei zwischen dem Receptaculum seminis
und dem Genitalporus im stark erweiterten Oviduect, im zweiten Fall
wurde ein halb ins Freie getretenes, noch in der Geschlechtsoffnung
steckendes Ei angetroffen, das im Bereich der Durchtrittsstelle stark
eingeschniirt war.
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Die Eier von Parergodrilus werden slets einzeln an der Unterseite,
vor allem in den Kanten und Winkeln der Blattnerven feuchter und in
Verrottung begriffener Buchenblitter abgelegt. Sie werden in das Sekret
der Adanaldriisen eingehiillt, das um sie eine zéhe, mit dem Substrat ver-
l6tete, dickwandige Eischale bildet.

Die Wiirmer sind bei der Eiablage auBerordentlich wéhlerisch, und
es kommt eher zum Zerfall und Abortus der legreifen Eier, als da8 diese
auf einem ungeeigneten Substrat abgesetzt wiirden, eine fir entwick-
. lungsgeschichtliche Untersuchungen hochst fatale biologische Figentiim-
lichkeit des Parergodrilus.

VI. Eiablage
Etwa einen Tag vor der Eiablage vergroBern sich die als Schalen-

Abb. 10a—=f. Gelege von Parergodrilus auf Buchenbldttern. a Drei Eier mit stark inkru-

gtierten Eihiillen: hiufigster Zustand; b 2 Eier mit fremdkorperfreien Schalen: die grofie

Ahnlickeit mit einzeln abgelegten Schneckeneiern ist besonders am oberen Ei deutlich;

c—f Bier im Wasserhfutchen in Blatinervenwinkeln: schlechte Sichtbarkeit der Eihiillen.
Aufsichtbeleuchtung des lebenden Materials

nimmt zu und die einzelnen Sekretgranula erreichen ihre maximale Grofle
und ein erhebliches Lichtbrechungsvermégen (Abb. 9, dr). Obwohl nie-
mals 2 Eier gleichzeitig abgelegt werden, die beiden dltesten Eizellen mit-
hin in ihrem Reifungszustand differenzieren, zeigen die beiden Adanal-
driisen nur selten Anzeichen eines unterschiedlichen Sekretreifezustandes.
Eine Beteiligung der Subneuraldriisen an der Eihiillenbildung findet
nicht statt, diese beteiligen sich jedoch an der Befestigung des fertigen
Eies an der Unterlage. Der Legeakt selbst vollzieht sich anscheinend
nur im Dunklen, zwischen den aneinanderhaftenden Blittern und kann
deshalb nicht direkt beobachtet werden. Die frisch abgelegten Eier be-
finden sich nach der Ablage in einer sehr dicken durchsichtigen und
ziemlich glattwandigen Eischale oder Kapsel von auffallend derber, an
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Schneckenlaich erinnernder Konsistenz (Abb. 10). Werden die Hier in
dem kapillaren Wasserhdutchen, das sich meist zwischen den Blattern
befindet, abgelegt, dann unterbleibt eine stérkere Inkrustierung mit
Fremdkoérpern, und dann ist die Eihiille, solange sie von Wasser umgeben
ist, ob ihrer Durchsichtigkeit bei auffallendem Licht kaum zu sehen
(Abb. 10e—f). Hrfolgt die Ablage bei trockener Bodenbeschaffenheit,
auBerhalb eines Wasserhdutchens, dann komm¢t es meistens zu einer mehr
oder minder ausgedehnten Bedeckung der Eihiillen mit Fremdkérpern
und demgeméf zu einem recht wechselnden Aussehen des Eies (Abb. 10a
und b). Die Eihiille des Parergodrilus-Eies ist trotz ihres gallertigen Aus-
sehens von aulergewdhnlicher Resistenz gegeniiber duBleren Eingriffen
und sehr fest mit dem Substrat verbunden, so daf ein Loslésen ohne
Beschidigung des Inhaltes nur ausnahmsweise gelingt. Das frisch ab-
gelegte, ungefurchie Ei (Abb. 12a) ist schneeweill und, entsprechend der
Form der reifen Hier in den Ovarialsidcken, leicht oval; seine Lingsachse
fallt mit der Lage der ersten Furchungsspindel zusammen. Nach der Ei-
ablage schrumpfen die Schalendriisen etwas ein und vergréBern sich erst
wieder knapp vor der Ablage des néichsten Eies aus dem gegeniiber-
liegenden Ovar; die Subneuraldriise 1iBt diese rhythmische Volums-
schwankung vermissen.

VII. Embryonalentwicklung

Parergodrilus heider: 148t sich zwischen feuchtem Buchenlaub lingere
Zeit halten und ist auf diesem Substrat unschwer zur Eiablage zu
bringen. Nichtsdestoweniger bereitet die entwicklungsgeschichtliche Un-
tersuchung allergroBte Schwierigkeiten, die weniger in der geringen Zahl
der meist in langen Intervallen abgesetzten Eier als vielmehr durch die
Ablagegewohnheiten des Tieres und in der technisch kaum zu tber-
windenden Resistenz und Elastizitit der Eihiillen begriindet ist. Alle
bisherigen Versuche Parergodrilus auf einem anderen Substrat als auf
modernden Blittern von Laubholzern zur Ablage zu bringen (gepriift
wurden unter anderem Filtrierpapier, Agar-Agar, Gelatine, verschiedene
Cellophan-Muster u. 4.), sind gescheitert. Ebenso fruchtlos waren die
Versuche, zusammen mit der Blattunterlage fixierte Eier spiter unbe-
schidigt loszulosen. Viele Fixierungsfliissigkeiten, sowie jede Art von
Alkoholbehandlung bringt die Eihiillen zu einer mehr oder weniger weit
gehenden Schrumpfung. Sie konnen dabei eine feste, hornige Beschaffen-
heit annehmen, welche die Permeabilitit fir die Intermedien und fiir
Paraffin fast ginzlich aufhebt. Dazu kommt dann noch die so unange-
nehme Inkrustierung mit Fremdkoérpern. Ein Versuch, die Eier zu-
sammen mit dem Substrat zu schneiden, wirkte auf sie destruktiv. Da
die Uberwindung der angedeuteten technischen Schwierigkeiten offenbar
in keinem tragbaren Verhédltnis zu dem Zeitaufwand der dafiir not-
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wendigen Vorversuche stand, wurde schlieflich auf die Schnittunter-
suchung trotz aller Bedenken verzichtet und versucht, die fiir die Beur-
teilung der systematischen Stellung von Parergodrilus wesentlichen Ent-

I | i I I I

a

Abb. 11. Parergodrilus heideri, Interpretation von Furchungsstadien. IV. V, VI Schrig-

ansichten, VIT animaler Pol, VIII vegetativer Pol nach vollzogener Sonderung des 2. So-

matoblasten, IX Gastrulationsstadinum. 1. Somatoblast fein punktiert, 2. Somatoblast

schwarz. Makromeren der ersten 3 Quartette grob punktiert, 4. Makromer gekreuzt.
‘Weitere Erlduterungen im Text

wicklungsvorginge durch eine Analyse lebender Keime festzustellen. Die
nachfolgend beigebrachten Angaben iiber das Cell-lineage mogen dem-
gemal lediglich als Tnferpretationsversuch einzelner Stadien, mit den einem
solchen Verfahren anhaftenden Unsicherheiten und Mingeln gewertet
werden.

Die Besamung der Parergodrilus-Eier erfolgt bereits innerhalb der
Ovarialsicke (REISINGER 1925); Spermien, die gelegentlich in zu junge
Oocyten eingedrungen sind, diirften dabei der Resorption anheimfallen.
Eine Eiablage durch unbegattete Weibchen scheint niemals stattzu-
finden, denn alle diejenigen Tiere, die nachweislich in meinen Kulturen
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Eier abgelegt haben, hatten Spermien in den Receptacula. Unmittelbar
nach der Eiablage kommt es zur Bildung des ersten Richiungskérpers
(Abb. 12a), kurz darauf wird der zweite abgeschniirt.

Abb. 12a—f. Parergodrilus heideri, Auflichtaufnahmen von Entwicklungsstadien. a Erste

Reifungsteilung; b erste Furchungsteilung; ¢, d Zweizellenstadium; e Dreizellenstadium.;

£ Vierzellenstadium; j Stadium. entsprechend Abb. 11, ¥V; m, n Stadien entsprechend

Abb, 11, VII; g vegetativer Pol, Bildung des 2. Somatoblasten; r kaulquappenférmiger

Keim, Kopfanlage rechts; s, t synchrone Bildung der Larvalsegmente (in t sehr deutlich).
Gelege weststeirischer Tiere

Die Furchung von Parergodrilus ist eine normale, stark indquale
Annelidenfurchung nach dem heteroquadranten Typ. Die erste Teilung
ist stark indqual, die beiden ersten Blastomeren liegen entsprechend der
Orientierung der Teilungsspindel in der Léngsachse des Eies. Auffallend
ist die bedeutende GroBe des D-Quadranten sowie eine ausgeprigte
Heterochronie der Teilungsschritte. Trotzdem bleibt der Spiraltyp der
Furchung bis zum Beginn der epibolischen Gastrulation gewahrt, so dafl
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es moglich ist, die analysierbaren Furchungsstadien mit denjenigen von
Arenicola und anderen Polychéten zu vergleichen. Die Hauptmasse des
im D-Quadranten enthaltenen Plasma gelangt bei der Bildung des
2. Mikromerenquartetts in die Zelle 2d, die als erster Somatoblast offenbar
entscheidend am Awufbau des Integuments und der Muskulatur des
Embryonalkérpers Anteil hat. Keime um etwa 32—36 Zellen lassen eine
eindeutige, radidrsymmetrische Anordnung der apikalen Stammzellen
Ta''—1dY (in der Abb. 11, VII: schraffiert) und der zwischen ihnen ge-
legenen Intermedibrzellen 1a2—1d*? (in der Abb. 11, ai—ds) erkennen.
Obwohl die Bildung eines typischen intermedidren Kreuzes in der Folge
nicht beobachtet werden konnte, wird man trotzdem auf die radidr-
symmetrische Anordnung der apikalen Stammzellen und der inter-
medidren Zellen Wert legen kénnen, handelt es sich doch dabei um ein
typisches Polychdten-Merkmal. Fin Blick auf das Blastoporusfeld, am
Beginn der Gastrulation (Abb. 11, VIII) 148t die Bildung des 2. Somato-
blasten 4d erkennen; der Blastoporus ist an der hellen Ténung der dort
sichtbaren, stark dotterhiltigen Makromeren zu erkennen, die sehr rasch
von dem seitlich vorrickenden randstindigen Zellen des Keimes iiber-
wallt und in die Tiefe gedréngt werden. Sicher ist, daB weder Telekto-
blasten noch ektodermale Keimstreifen gebildet werden und daB das
Material des 1. Somatoblasten statt dessen flichenhaft entwickelt ist, also
eine somatische Platte bildet, was wiederum auf die Polychéten hinweist.
In der Folge nimmt der Keim sehr rasch eine U-formige, kaulquappen-
ahnliche Gestalt an (Abb. 12p), wobei die Mitte der konvexen Seite die
Gegend der Blastoporusraphe und der Bauchmarkanlage markiert. Noch
innerhalb der Eihiille kommt es in der Folge zur gleichzeitigen Ausbildung
von 4, durch seichte Einschniirungen kenntlichen Rumpfsegmenten
(Abb. 12r, 8) und zur synchronen Anlage der Borsten. Nach einer Ent-
wicklungsdauner von 8—10 Tagen verlassen die jungen 0,06—0,08 mm
langen Wiirmer die Eihillen; sie besitzen keinerlei larvale Organe, er-
innern sehr an das erwachsene Tier und besitzen 2 Paar von Nephridien,
6 Dorsaldriisenpaare und nur 4 Paar von Borstengruppen (Abb. 13).
Gehirn und Bauchmark (Abb. 13¢) sind relativ groB, letzteres der ganzen
Lange nach mit der Epidermis im Zusammenhang und ungegliedert. Gut
ausgebildet und voll funktionsfihig sind der Pharyngealapparat und die
ventralen Driisenblischen, nur angelegt die Subneural- und Adanal-
driisenkomplexe. Die Borsten sind die der ersten 4 borstentragenden
Segmente (2.—5. Rumpfsegment) des erwachsenen Tieres. Sie sind
kleiner als im ausgebildeten Zustand (Abb. 13a, a’) und erreichen erst
spéter ihre volle endgiiltige GroBe und Gestalt. Die Bewegung der frisch
geschliipften Jungtiere erfolgt genau so wie die alter Stadien unter
Verwendung des ventralen, stempelformig vorstreckbaren Schlund-
anhanges.
Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 48 35
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C. Diskussion
1. Parergodrilus und Stygocapitella

Die bereits von KArLiNG (1958) festgestellten Ahnlichkeiten im Bau
von Stygocapitelle und Parergodrilus erfahren durch unsere Befunde an
den Parergodrilus-Minnchen eine unerwartete und sehr aufschluBreiche
Brginzung. Ein Vergleich der Organisation der Ménnchen beider Klein-
anneliden an Hand der Abb.14 zeigt eine so verbliiffende Ubereinstimmung
beider Typen, dall dadurch allein ihre enge, natiirliche Verwandtschaft
bewiesen und die grundfalsche Beurteilung von Parergodrilus durch
MEeYER, MICHAELSEN, STEPHENSON und DU Bois-ReEyMoND-MaRrcUs ad
absurdum gefithrt wird. Hat schon Karrine bemerkt, daf Stygo-
capitelle und. Parergodrilus im dulleren Habitus, im Bau des Integuments,
der Muskulatur und der Dorsaldriisen, hinsichtlich der Coclomverhilt-
nisge und des Baues des Nervensystems, sowie im Verdauungsapparat mit
seiner so charakteristischen ventralen Flimmerrinne weitgehend iiber-
einstimmen, so trifft das nunmehr auch fiir das neu entdeckte Gefal3-
system des Parergodrilus, die ménnlichen Gonaden, die Samenséicke, ihre
Ausfuhrginge, sowie filr die weitgehend tbereinstimmenden Segmen-
tationsverhiltnisse der Minnchen in wunerhért einprigsamer Weise
zu, Befunde, durch die das Parergodrilus-Problem eigentlich bereits
gelost ist.

Der wesentliche Unterschied zwischen Parergodrilus und Stygocapi-
tella besteht, abgesehen von der milieubedingten Vercinfachung der bei
Stygocapitella polychitendhnlichen Beborstung, in der Verkiirzung des
Korpers bei Parergodrilus auf Kosten des 9. und 10. borstentragenden
und der beiden prapygidalen Segmente. Wahrend diese Segmente mit
den zugehorigen Dorsaldriisen und Borsten bei den Parergodrilus-Weib-
chen ganz in Wegfall gekommen sind, bleiben sie bei den Minnchen
offenbar dadurch in gestauchter Form erhalten, daf die zugehorigen
Borsten in den Dienst der Kopula gefreten sind. Gleichfalls erhalten
bleibt beim Ménnchen das dem 9. Borstensegment zugeordnete Dorsal-
driisenpaar. Das Genitalatrium der Parergodrilus-Ménnchen ist sicher
nicht anderes als eine HEinstilpung im Bereiche des 9. und 10. Segments,
was unter anderem durch die Lage der medianen Kopulationsborsten
und durch die Miindung der akzessorischen Genitaldriisen in das Atrium
bewiesen wird. Einer Homologisierung der Driisenkolben von Stygo-
capitelle mit den akzessorischen Genitaldrisen des Parergodrilus-Ménn-
chens steht nichts im Wege. Eine tabellarische Ubersicht mége diese und
alle anderen sicheren Homologien zwischen Stygocapitella und Parergo-
drilus veranschaulichen und gleichzeitig einen Einblick in die auf-
schiufreichen Ubereinstimmungen in der Metamerie geben.

Die Tatsache, daf es sich bei Parergodrilus um einen Bewohner von
Waldbéden, bei Stygocapitells um ein marines Tier aus dem Kiisten-
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Segmente

(8,—S,; = Rumpfsegmente, I—X = Borsten-

gruppen)

Homologe Organe

Stygocapitella 3

Parergodrilus &

Stygocapitello Parergodrilus (Nomenklatur (Nomenklatur
KNOLLNER-KARLING) REISINGER)
Peristomium Peristomium medianer Driisen- Schlundtasche
sack
Metastomium Metastomium Zunge ventraler
und S, und S, Schlundanhang
S, (I) S, (I) Oesophagus Oesophagus e. p.
(bewimperter Teil)
Kopulationsdriisen | ventrale Driisen-
blagchen
S, (ID) S, (1) Oesophagealbulbus |Oesophagealbulbus
(falschlich
Speicheldriisen)
Nephridien I Nephridien 1
S8, Sg—S4, Oesophagealsinus | Oesophagealsinus
und Subintestinal- | und Subintesti-
gefall nalgefa
S, (I)—S, (VI) Sg (ID—Sg (V) Magendarm Magendarm
S, (IIT) S, (III) Nephridien IT Nephridien 1T
S; (IV) Ss (IV) Nephridien ITT fehlen

Se (V)—S; (V)

S5 (IV)—8; (V)

Wimperrinne des
Magen-Darms

Wimperrinne des
Magen-Darms

S; (VD)—S,, Se (V)—S,, IX) Diinndarm Diinndarm
Sg (VII) Ss (VIII) Nephridien IV fehlen
S, (VIII) S, (VIL) Nephridien V fehlen
S, (VIII)—S,, (IX) S, (VII) Hoden Hoden
Sy (VIII)—S,, S, (VI)—8,, (X) Samensicke Samensicke
S (IX) S (VII) Gonostome Gonostome
S0 IX)—8,; (X)) | 8y (VIII)—8,, (X) Driisenkolben akzessorische
Genitaldriisen
Sia reduziert Nephridien VI fehlen
S,5—Pygidium 8,0 (IX)—Pygidium Enddarm Enddarm
S, (M—8y, - 8, (I)—8; (IX) | je Segment 2 Paar | je Segment 1 Paar
. Dorsaldriisen Dorsaldriisen

grundwasser handelt, legt eine Ableitung der Parergodrilus-Organisation
aus derjenigen von Stygocapitella nahe. Eine Prifung der einzelnen Tat-
sachen ergibt, daff das jedoch nur bedingt, und soweit es sich um Reduk-
tionen handelt, méglich ist. Die Verkiirzung der postgenitalen Korper-
region der Parergodrilus, die umweltbedingte Vereinfachung des Borsten-
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baus und der Borstenzahl, die Reduktion der Zahl der Dorsaldriisen und
der Nephridien fallen darunter. Schwieriger ist der Begattungsapparat
zu interpretieren, der im Besitz eines Atriums mit der marinen Gattung
Nerilla iibereinstimmt und dessen Kopulationsborsteneinrichtung einen
beachtlichen Grad von Spezialisierung aufweist. Verglichen mit Stygo-
capitella ist das Vorhandensein von je 3 segmentalen Ringnerven und
einem lateralen Langsnervenpaar bei Parergodrilus urspriinglich, voraus-
gesetzt, daB Stygocapitella diese Bildungen wirklich nicht hat. Urspriing-
lich sind auch die Spermien von Parergodrilus und verweisen ihn ein-
deutig zu den Polychaeta sedentaria. Demgegeniiber erscheinen die
fadenférmigen Spermien von Stygocapitelle genau so abgeleitet, wie etwa
diejenigen der Oligochéten. Karrings (1958) Hinweis darauf, daf das
Verhéltnis zwischen Stygocapitella und Parergodrilus eine auffallende
Parallele in dem marinen Thalassochactus palpifoliaceus AX einerseits
und dem Silwasserbewohner Troglochaetus beraneki DELACHAUX an-
dererseits findet — Formen, die, als zu den Nerilliden gehoérig, mit den
Parergodriliden direkt verwandt sein diirften, — sei, weil wohlbegriindet,
besonders erwihnt.

I1. Systematische Stellung und Diagnose des Parergodrilus
und der Parergodrilidae

Wie Iwanorr (1928) erkannt hat, erfolgt die Mesodermbildung bei den
Anneliden in der Regel in zwei, zuweilen sogar zeitlich voneinander ge-
trennten Phasen: zuerst wird ein synchron metamerisiertes, larvales oder
trochophorales, spater das serial metamerisierte, postlarvale oder imaginale
Mesoderm gebildet. Der Kérper der Tiere besteht mithin aus zweierlei
(Deuto- und Tritometameren Remanes) Metameren. Die larvalen Seg-
mente sind unter anderem durch Defekte in der Ausbildung der Splanch-
nopleura, durch den verschieden weit gehenden Mangel an Dissepimenten
und eine oft undeutliche dulére Gliederung gegeniiber den mit voll-
sténdiger coelomatischer Metamerie ausgestatteten imaginalen Segmenten
ausgezeichnet. Ist der Korper der Tiere ausschlieBlich oder weit
itberwiegend aus synchron metamerisierten, larvalen Segmenten
aufgebaut, dann kann man mit BEKLEMISCHEW von oligomeren Anneliden
sprechen, einer im tbrigen uneinheitlichen Gruppe, welche auBer den
ohnedies weit abseits stehenden Myzostomiden die meisten derjenigen
segmentarmen Kleinanneliden umfaBt, die bisher, wie die Nerilliden und
Dinophiliden, zu den Archiannelidern gestellt wurden. Die synchrone
Entstehung von mindestens 6 priméren Segmenten (1 postorales Segment,
4 Borstensegmente und 1 préanales Segment) und die fur Parergodrilus
so charakteristischen Defekte in der Ausbildung des Peritonealepithels
und der Dissepimente zeigen, daB auch unser Wurm ein oligomerer Klein-
annelide ist und daf seine Einrethung unter die Archianneliden im Sinne
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der 1925 iiblichen Umgrenzung durchaus berechtigt war. Lch habe allerdings
damals, vor fast 35 Jahren, beeinfluft durch Gedankenginge GoErras,
Harscurks, K. v. HEmERrs und A. LaNgs versucht, Beziebungen der
Dinophiliden und des Parergodrilus zu den Rotatorien herauszustellen,
ein Versuch, der sich in der Folge als nicht ausreichend fundiert erwiesen
hat. Ich selbst muBte mich an Hand von eigenen Beobachtungen, vor
allem ob der weitgehenden Ubereinstimmung im Bau und in der Funk-
tion der Protonephridien zwischen Turbellarien und Rotatorien davon
iiberzeugen, dal die den Nemathelminthen zuzurechnenden Rotatorien
in Ubereinstimmung mit BrEAvcmAMP und WESENBERG-LUND eher Be-
ziehungen zu primitiven Plathelminthen als solche zu Amnneliden und
Anneliden-Larven erkennen lassen, was mit der Annahme einer engeren
Rotatorienverwandtschaft der Archianneliden schwer vereinbar ist.

Die von Ax (1956) entdeckten Gnathostomuliden erscheinen in diesem Zu-
sammenhang auBerordentlich suggestiv, auch wenn sich Ax selbst offenbar nicht
dazu verstehen kann, die auf Grund des Pharynxbaues naheliegenden Beziehungen
zu den Rotatorien zuzugeben, und deshalb eine verwandtschaftliche Anniherung
der von ihm den Turbellarien angeschlossenen neuen Tiergruppe an die Rédertiere
verneint.

Nachdem damit nihere Beziehungen des Parergodrilus zu den Rota-
torien weitgehend auBer Diskussion gestellt sind, erscheint es nunmehr
moglich, seine systematische Stellung endgiltig klarzustellen.

Stygocapitelle und Parergodrilus stehen nach unseren Befunden ein-
ander so nahe, dafl sie in einer einzigen Annelidenfamilie vereinigt werden
miissen. Trotz Karrines (1958) berechtigten Bedenken, ausgerechnet
eine abgeleitete, auf dem Lande lebende Form als Typus fiir eine Familie
zu wahlen, die auch marine Vertreter umfaBt, muf diese nach den Nomen-
klaturregeln, d. h. aus rein formellen Griinden, die Bezeichnung Par-
ergodrilidae tragen. Die systematische Stellung der so um Stygocapitella
erweiterten Parergodriliden ist ebenfalls eindeutig. Es sind aclifellate
Amnneliden, die einerseits Beziehungen zu den Polychiten, speziell den
Drilomorpha, andererseits solche tiber die Nerilliden zu den sog. Archi-
annelida zeigen. Da man letztere heute mit Recht, REmMane (1932)
folgend, als in mehreren, unabhingigen Linien vereinfachte oder f5tali-
sierte Polychiten oder als neotene Polychétenlarven (Dinophiliden) auf-
faBit, so ist es wohl am besten die Verlegenheitsgruppe Archiannelida
endgiiltig, BEkLeMiscarw (1958) folgend, einzuziehen und ihre Ange-
hérigen auf die Polychéta zu verteilen. Fiir die Parergodriliden wird
folgende Diagnose vorgeschlagen: -

Parergodrilidee. Polychita ohne Kopfanhidnge, Parapodien und
Kiemen; Segmentierung oligomer und weitgehend- homonom ; Borsten
in je einer ventrolateralen Léngsreihe; Mesenterien unvollstdndig, Dis-
sepimente ganz oder teilweise fehlend; Pharyngealapparat mit medianer,
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driisiger Schlundtasche und muskuléosem, ventralem, stempelartigem
Schlundanhang (Zunge); BlutgefaBsystem offen, aus einem in einem
Oesophagealbulbus gelegenen Ringsinus und sich daran anschlieBendem
Subneuralgefil bestehend ; typische, auf einzelne Segmente beschrinkte
Metanephridien; Gonaden paarig; weibliche Ausfuhrgéinge mit paarigen
Receptacula seminis, Samensicke mit paarigen Gonostomen, Gono-
ducten und akzessorischen Driisen; Kopulationsorgane vorhanden oder
fehlend ; marin oder terricol.

Nach Aufteilung der Archianneliden unter die Polychéten kommt der-
zeit nur die Einreihung der Parergodrilidae unter die Sedentaria in Frage.
Die einfache Gestalt des Kopfes, das Fehlen von Parapodien, der einfache
Gehirnbau, vor allem das Fehlen der Corpora pedunculata, die Reduktion
der Mesenterien und Dissepimente, die bewimperte Magenrinne, der Bau
der Spermien und die nichtrduberische Lebensweise deuten eindeutig in
diese Richtung. Unter den Sedentaria stehen derzeit 4 Unterordnungen :
Spiomorpha, Drilomorpha, Terebellomorpha und Serpulimorpha zur Ver-
fiigung; unter diesen passen sie, in Ubereinstimmung mit KarriNe
(1958), am ehesten in die Drilomorpha und zwar in die Néihe der Cirratu-
liden, denn im Bau des Integuments und Hautmuskelschlauchs, in der
Beborstung und im Bau des ventralen Schlundanhanges bestehen Be-
ziehungen zu der Unter-Familie Ctenodrilinae der Cirratulidae, in der
Entwicklung solche zu den Arenicoliden. Daneben bestehen bemerkens-
werte Beziehungen (s. S. 540) zu den Nerilliden, die bisher auf die Art
der Segmentierung, die Ausbildung der Mesenterien, den Darmkanal,
und die weiblichen Genitalorgane beschrénkt erschienen und die nunmehr
durch den Bau und den Besitz des Blutgefssystems und durch das Vor-
handensein eines Genitalatriums beim Parergodrilus-Mannchen eine be-
achtliche Erweiterung erfahren haben. KEventuelle Anklinge an die
Capitellidenorganisation gehen, im Gegensatz zu KNOLLNER (1934) und
in voller Ubereinstimmung mit Karring (1958) nicht iiber allgemeine
Drilomorpha-Merkmale hinaus. In der oben angegebenen Diagnose
wurde bewuBt davon abgesehen, die Parergodrilidae als ,,Drilomorpha‘
zu bezeichnen, um in dem bestehenden ,,taxonomischen Konflikt:
(KaARLING), der sich aus der Stellung der Nerilliden ergibt, kein Préjudiz
zu schaffen. Damit mégen sich die zustindigen Spezialisten beschéiftigen,
fiir uns erscheint das Parergodrilus- Problem auch so endgiiltig gelost!

Zusammenfassung

1. Ein Massenauftreten des terricolen Anneliden Parergodrilus heideri
ermoglichte die Feststellung, dall dieses, hinsichtlich seiner systemati-
schen Einordnung problematische Tier entgegen der bisherigen Fest-
stellung getrenntgeschlechtlich ist; der Versuch, ihn als reduzierten
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Oligochiten zu deuten, erwies sich damit und aus anderen Griinden als
total irrig.

2. AuBer den auch den Weibehen zukommenden 8 Paaren von Borsten-
gruppen sind beim Mdnnchen 2 weitere Paare von Geschlechisborsten-
gruppen vorhanden, von denen 2 Borsten in ein Genital-Atrium hinein-
ragen.

3. Das Nervensystem besteht aus Gehirn, Bauchmark, je 3 Ringnerven
pro Segment und einem Paar von lateralen Lingsnerven. In der Genital-
region sind beim Ménnchen 2 Gentlalganglien differenziert.

4. Parergodrilus besitzt ein offenes Blufgefifisystem. Dieses besteht
aus einem kontraktilen ringformigen Oesophageal-Sinus und einem davon
ausgehenden Subintestinalgefsl3.

5. Der minnliche Genitalapparat besteht aus paarigen Hoden und
Samenséicken, paarigen Gonostomen, paarigen Samenleitern und einem
unpaaren ventral ausmindenden Atrium genitale, in das sich akzesso-
rische Driisen ergiefen.

6. Die Spermien sind Polychiten- Spermien vom Sedentaria-Typ.

7. Die in den paarigen Ovarialsicken heranwachsenden Eier werden
durch peritoneale Oviducte ausgeleitet, an deren Basis paarige Recep-
tacula seminis gelegen sind. Die dicke Eihille wird durch die Adanal-
driisen geliefert.

8. Die Furchung ist eine stark indquale Spiralfurchung vom Polychéten-
Typ. Der 2. Somatoblast bildet eine somatische Platte, die Metameri-
sation erfolgt synchron, die Jungtiere verlassen das Ei mit 4 borsten-
tragenden Segmenten.

9. Der Vergleich von Parergodrilus 3 mit Stygocapitella 3 ergibt eine
so weitgehende organisatorische Ubercinstimmung beider Typen, daB
diese in einer einzigen Familie Parergodrilidae vereinigt werden miissen.

10. Die Parergodrilidae zeigen einerseits Beziehungen zu den Drilo-
morpha (Polychaeta), andererseits zu den Nerillidae (Archiannelida).

11. Nach Aufteilung der als selbstdndige systematische Einheit nicht
mehr linger haltbaren Archianneliden auf verschiedene Polychéiten-
gruppen, finden die Parergodrilidae ihren Platz endgiiltig unter den
Polychaeta Sedentaria.

Literatur

Ax, PErER: Thalassochaetus palpifoliaceus nov. spec. (Archiannelida, Nerillidae),
ein mariner Verwandter von T'roglochaetus Delachaux. Zool. Anz. 153 (1954). —
Die Gnathostomulida, eine ritselhafte Wurmgruppe aus dem Meeressand. Abh.
Akad. Wiss. u. Lit. Mainz, math.-nat. Kl. 1956, Nr 8, 1—32 (1956). — Nerilla
stygicola nov. spec., ein neuer Archiannelide aus dem Kiistengrundwasser am
Bosporus. Verdff. Forschungsinst. Hydrobiol. Nat. Fak. Univ. Istambul, Ser. B 4
(1957). — BrrLEMISCHEW, W.N.: Grundlagen der vergleichenden Anatomie der
Wirbellosen, Bd. 1, Hochschulfithrer fiir Biologie. Berlin: VEB Deutscher Verlag



544 Ericu REmsiveer: Die Losung des Parergodrilus-Problems

der Wissenschaften 1958. — Du Bors-ReEymonp Marzus, EveriNe: On a new
Archiannelid, Saccocirrus gabriellae, from Brazil. Com. zool. Mus. Hist. Nat.
Montevideo 2, No 37 (1946). — Further Archiannelids from Brazil. Com. zool. Mus,
Hist. Nat. Montevideo 2, No 48 (1948). — DrracmaUx, TH.: Un Polychéte d’eau
douce cavernicole: Troglochaetus beranecki n. g., n. sp. Bull. Soc. Neuchatel 45
(1921). — FranziN, Axe: On spermiogenesis, morphology of the spermatozoon
and biology of fertilization among invertebrates. Zool. Bidrag Uppsala. 1956. —
FrizpricH, HERMANN: Polychaeta. Tierw. Nord- u. Ostsee 4b, Lfg 32 (1938). —
GoobricH, E. 8.: On the structure and affinities of Saccoctrrus. Quart. J. micr.
Sci. 44 (1901). —— Nerille an Archiannelid. Quart. J. mior. Sei. 57 (1912). —
HawstrOM, BERTIL: Vergleichende Anatomie des Nervensystems der Wirbellosen
Tiere unter Beriicksichtigung seiner Funktion. Berlin: Springer 1928. — HripER,
K.: Uber Archianneliden. 8.-B. preuB. Akad. Wiss., phys.-math. K1. Nr 6 (1922), —
HEveerMaNN, F.: Archiannelida und Polychaeta. In Handbuch der Zoologie, II,
2, 7. 1931. — JAGERSTEN, GosTA: On the structure of the pharynx of the Archi-
annelida with special reference to there occurring muscle cells of aberrant type.
Zool. bidr. Uppsala 25 (1947). — Karung, Tor G.: Zur Kenntnis von Stygo-
capitella subterranea KNOLLNER und Parergodrilus heideri REISINGER (Annelida).
Ark. Zool., Kungl. Sv. Vetenskapsak., Ser. II 11, Nr 17 (1958). — KuNNEL, J.:
Uber Ctenodrilus pardalis CLAP. Arb. zool. Inst. Wiirzburg 5 (1882). — KNOLINER,
F.: Die Tiere des Kiistengrundwassers bei Schilksee (Kieler Bucht). 5. Stygo-
capitells sublerranea n. gen., n.sp. Schr. naturwiss. Ver. Schleswig-Holstein 20
(1934). — KorscHELT, E, u. Hemper K.: Vergleichende Entwicklungsgeschichte
der Tiere, Bd. 1. Jena: Gustav Fischer 1936. — MEYER, ANTON: Ist Parergodrilus
heidert (REISINGER) ein Archiannelide ? Zool. Anz. 72 (1927). — MicHAELSEN, W.:
Oligochaeta. In: Das Tierreich, Lief. 10. Berlin 1900. — Oligochaeta. In Hand-
buch der Zoologie, II 2, 8. 1928-—1932. — MoxTicELLI, FR. SAV.: Sessualita e
gestazione nello Cienodrilus seratus O. ScaM. Atti congr. nat ital. Milano 1907, —
Raphidrilus nemasome MoNTic. Nuovo Ctenodrilide del Golfo di Napoli. Arch.
zool. Napoli 4 (1910). — RursiNgER, E.: Ein landbewobnender Archiannelide.
(Zugleich ein Beitrag zur Systematik der Archianneliden.) Z. Morph. u. Okol. Tiere
8 (1925). — Die Systematische Stellung von Parergodrilus heideri REISINGER. Zool.
Anz. 80, H. 1/2 (1929). — REMANE, A.: Archiannelida. Deutsche Tierwelt der
Nord- und Ostsee, Bd. VIa, S.1. 1932a. — Rotatoria. In Bronns Klassen und
Ordnungen des Tierreichs, Bd. 4, 2. Abt. 1932b. — Grundlagen des natiirlichen
Systems, der vergleichenden Anatomie und der Phylogenetik. 400 8. Leipzig
1952. — Soxorow, Iwan: Uber eine Otenodrilus-Art und ihre Vermehrung. Z.
wiss. Zool. 97 (1911). — StrpHENSON, J.: The Oligochaeta. Oxford: Clarendon
Press 1930.
Professor Dr. EricH REISINGER,
Zoologisches Tnstitut der Universitit Graz, Osterreich.



